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RESUMEN

El objetivo de esta tesis es conocer como se desarrollan los musculos y los huesos
de los miembros posteriores durante la vida postnatal de Rhea americana y la relacion que
presentan ¢ on respecto ala masa corporal pa ra ulteriormente ¢ onocer la s p osibles
implicancias que e stos rasgos pudieran te ner en el estilo curs orial d e loc omocion. Se
estudiaron un total de 2 2 ejemplares: 15 juveniles (de uno, tres, cinco y oc ho meses de
edad) y sie te adultos de Rhea americana. En cada animal se tomoé la masa corporal y la
masa individual de 21 musculos del miembro posterior. Asimismo se analiz6 la variacion
métrica del f émur, ti biotarso y ta rsometatarso. Se  estudid m acroscopicamente la
maduracion de las piezas dseas asi como también la relacion entre los accidentes 0seos y el
grado de desarrollo y extension de los musculos para evaluar las implicancias que pudieran
tener estos resultados en el campo de la paleobiologia. La relaci6n entre la masa corporal
con la m asa muscular (iso metria o alometria) y con las diferentes medidas 6seas fu eron
analizadas mediante regresion lineal.

La masa muscular del miembro posterior representa un alto porcentaje de la masa
corporal en c omparacion con av es caminadoras o con a quellas ¢ uya loco mocién es
predominantemente voladora. La masa de 1os musculos extensores predominan sobre los
flexores y es el musculo gastrocnemius -e¢ xtensor de  la articulacion tibiotarso-
tarsometatarso- el d e m ayor masa entodaslas edades de lavidap ostnatal de Rhea
americana, representando entre 16-18% de masa corporal segtin las edades.

En todas las edades, el fémur es el hueso mas corto representando entre 23-25% del
largo total del miembro; el tibiotarso es el hueso mas largo con un 38-39 % seguido por el
tarsometatarso que presenta valores entre 33-36 %.

A través del crecimiento postnatal el m. obturatorius medialis es el que e xhibe
mayor incremento en su masa (unas 127 veces) seguido de los principales mu sculos
extensores de las articulaciones. En general, los huesos del miembro posterior incrementan
aproximadamente tres veces sus dimensiones.

La musculatura no presenta diferencias anatdmicas en cuanto a los lugares de origen

e 1 nsercion dura nte e 1 ¢ recimiento. E n ca mbio, e 1 tarsometatarso presentara sgos



anatomicos muy diferentes entre las edades no-adultas y adultas. Ademas cada uno de los
huesos presenta diferentes grados de maduracion en sus extremos.

Gran par te de los musculos re sultaron ser alométricos p ositivos. Lo s musculos
relacionados conla ext ensiond e los miembros ( iliotibilais lateralis, flexor cruris,
femorotibialis, gastrocnemius, fibularis longus), flexion de la articulacion fémur-tibiotarso
(iliofibularis) y la estabilizacion de 1la ca dera (obturatorius medialis, iliotrochantericus
caudalis) presentaron en generales valores mayores 1, 2 en su coeficiente de alometria. Este
rapido crecimiento podria estar reflejando (sumado a la gran masa de estos musculos y los
grandes incrementos que sufrieron) los requerimientos de la locomocion cursorial desde los
primeros momentos de la vida.

El crecimiento de los huesos en relacion a 1 a masa corporal muestra un patréon de
alometria que puede esta r re lacionada con e | esti lo lo comotor curso rial: I a alo metria
positiva del tarsometatarso, y las a lometrias ne gativas del e xtremo distal de1 tibiotarso,
proximal y distal del ta rsometatarso contribuyen a ge nerar un miembro estilizado y
delgado, rasgos acordes a los requerimientos de la carrera.

El dife rente g rado de maduracion qu e cada hueso presenta en su s ext remos
constituye una importante informacion a tener en cuenta en paleontologia y arqueologia. La
ausencia de centros de osificacion enel fémur y region distal del tarsometatarso, y la
maduracion m as rdpi da del e xtremo d istal del tibiotarso puede in ducir a er rores en la
asignacion de restos fragmentarios, esto es e jemplares juveniles pueden ser interpretados
como adultos. Asimismo, la a natomia 6se a de 1 os m iembros de Rhea americana no
presenta un correlato preciso con el grado de desarrollo y extension de la musculatura que
se origina o inserta en ella. Utilizar esta info rmacion para inferir como era la musculatura
en taxones extintos relacionados con las aves es una herramienta poco precisa y altamente
especulativa.

La anatomia muscular y 6sea durante la vida postnatal de Rhea parece reflejar desde
temprana edad el compromiso con la locomocion cursorial. Hasta el presente no se conocen
estudios de desarrollo muscular y 6seo en distintos estadios de desarrollo postnatal en otras
paleognatas, po rlo cual qu eda p or con trastar si los rasgos en contrados en Rhea son

debidos a restricciones filogenéticas o si es el resultado de procesos de adaptativos.
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ABSTRACT

The goal of this thesis is to describe and analyze the development of the hindlimb muscles
and bones during the postnatal life of Rhea americana and the relationship between these
elements and body mass to then analyze the possible implications of these traits on the
cursorial locomotion of this bird. A total of 22 juveniles (one, three, five and eight months
old) and adult specimens of Rhea americana were studied. Body mass and individual mass
of 21 hindlimb muscles were measured in each in dividual. Metric variation of the femur,
tibiotarsus a nd ta rsometatarsus w as also a nalyzed. Mat uration of bones was studied
macroscopically and the relationship be tween b one a natomical structures and degree of
muscle de velopment was analyzed to ass ess their p ossible im plications for the field of
paleobiology. The relationship of body mass with muscle mass (isometry or allometry) and
the various bone measurements were analyzed through linear regression.

The h indlimb muscle mass represents a larg e p ercentage o fb ody mass when
compared with the v alues for walking birds or predominantly flying forms. The mass of
extensor muscles is greater than that of flexors and the muscle gastrocnemius -extensor of
the t ibiotarsus-tarsometatarsus joint- show s great est mass in all po stnatal age s o f Rhea
americana, representing 16-18% of the body mass depending on the age.

In all ages, the femur is the shortest bone representing 23-25% of the total length of
the limb; the tibiotarsus is the longest with 38-39 % followed by the tarsometatarsus which
represents 33-36 % of total limb length.

Throughout postnatal development, m. obturatorius medialis exhibits greatest mass
increase (about 127 times), followed by the main joint e xtensor muscles. In general, the
dimensions of the hindlimb bones increase approximately three times.

The sites of muscle attachment do not display anatomical differences occur during
growth. In contrast, the tarsometatarsus shows i mportant anatomical differences betwe en
juveniles and adults. In addition, each of the bones presents different degree of maturation
at the epiphyses.

Much of the muscles were foun d to be positive allometric. The muscles related to
limb extension (iliotibialis lateralis, flexor cruris, femorotibialis, gastrocnemius, fibularis

longus), flexion ofthe fe mur-tibiotarsus joint (iliofibularis) and p elvic st abilization
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(obturatorius medialis, iliotrochantericus caudalis) showed higher values in the coefficient
of allometry (gretaer than 1,2) were positively allometric with it . This fast growth (coupled
with the la rge mass of t hese m uscles a nd their large increases) could be refle cting
requirements of cursorial locomotion that are present from very early life.

The growth o fbones with respect to body mass shows an al lometric pattern th at
could berel atedt ot he cursoria 11 ocomotor m ode: t he positive allometry oft he
tarsometatarsus, and the ne gative al lometry of the distal end of the tib iotarsus and both
proximal and distal ends of t he tarsometatarsus c ontribute t o create a slender limb, in
agreement with the requirements of running.

The different degree of maturation of the epiphyses of each bone provides important
information th at s hould be considered in paleontological and archaeological works. The
absence of ossification ce nters int he femur and d istal tarsometatarsus, and the faster
maturation of the distal end of the tibiotarsus, may lead to errors in the ass ignation of
fragmentary remains; in other words, juvenile specimens could be interpreted as adults.

Likewise, the skeletal anatomy of the hindlimbs of Rhea americana does not display
precise correlation with the degree of development and extension of the muscles attached to
the bones. Thus, the use of this information to make inferences about muscular morphology
in extinct relatives of birds is a highly imprecise and speculative approach.

During t he post natal life o f Rhea, its sk eletal and mu scular anatomy a ppears to
reflect a com promiso with cursorial locomotion from an early a ge. Until the present, no
other stud ies are known about skeletal and m uscular development du ring the postnatal
ontogeny of other palacognathous birds; thus, future works will al low testing whether the
features found in Rhea are dueto phy logenetic restrictions orresul t from adaptive

processes.
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I. INTRODUCCION

I. A. Generalidades

La estructura del miembro de los t etrdpodos e xhibe una gran diversidad, no solo
entre e species sino tambi én entre | os miembros anteriores y pos teriores. Esta diversidad
esta correlacionada con el estilo locomotor y la historia de vida (Polly, 2007). No s6lo los
miembros prese ntan diferentes ar reglos estructurales relacionados al tipo de locomocion
(alas, aletas, etc.),sin ota mbién su crecimiento du rantel avid a postnatal pu ede
experimentar d iferentes velocidades. Por e jemplo, durante el crec imiento po stnatal de
Alligator mississipiensis, el largo de los miembros experimentan alometria negativa, lo que
indica un decrecimiento ontogenético en la importancia de los miembros en la locomocion
(Dodson, 1975). Ta mbién e n ce taceos | os miembros a nteriores experimentan al ometria
negativa durante su ontogenia postnatal (Dawson, 1994).

Las av es pre sentan una du alidad lo comotora: su s miembros anteriores estan
modificados e n a las, que les permiten la lo comocion a érea y, ¢ onsecuentemente, 1 0s
miembros posteriores son los responsables obligados de la locomocioén en tierra, por lo cual
son bipedas. Tanto en la locomocion terrestre como en la aérea, existe una gran diversidad
de estilos locomotores. Esto se debe a que la locomocién en las aves esta determinada por
la presencia de tres modulos locomotores (Gatesy y Dial, 1996): los miembros anteriores,
los m iembros posteriores y la c ola, c ada uno de e llos co n desarrollo d iferencial e n
concordancia con la diversidad en la modalidad de lo comocion (G atesy y Dial, 1996).
Excelentes voladores como 1os Tro chilidae (colibries), presen tan un gran desarrollo del
modulo correspondiente a los miembros anteriores, mientras que en el extremo opuesto, las
Ratitae (como el 1 andu, ave struz, e ma y c asuario) que son ave s especializadas e n la
cursorialidad, es el mddulo de los miembros posteriores el que presenta gran desarrollo, en
detrimento de los otros. El conocimiento de la biologia locomotora tiene gran importancia
en la historia evolutiva de las Aves, ya que puede ser vista como un cambio morfologico
desde un tip o de locomocion d ominada por los miembros posteriores en los grupos mas
basales (e.g. Palacognathas, G alliformes), a una locomocion dominada por los miembros
anteriores, en aquellos taxones mas derivados (e.g. Passeriformes) (Dial, 2003, 2006).

E | fanda, Rhea americana junto conel choique, Pterocnemia pennata, son los

unicos repre sentantes a ctuales d e las Ratitae-Palacognathae e n América del Sur, ¢ lado



considerado basal dentro de las Neo rnithes (e.g. Cracraft, 19 74; Livezey y Zusi, 2007).
Esta condi cion d e av es b asales h ace qu e las Palae ognathae sean el foco de numerosos
estudios tendientes a dilucidar la evolucion de las aves modernas. También son estudiadas
como modelo en investi gaciones relacionadas con la lo comocién en dinosaurios bipedos
(e.g. Carrano y Hutchinson, 2002). Ademas, la presencia de una especializacion extrema en
la locomocion constituye un buen e jemplo para determinar la relacién entre estructura y
funcion (Dickinson et al., 2000).

En cuanto a las investigaciones en Rhea americana, sélo han sido abordadas en el
contexto de estudios filogenéticos (e.g. Bledsoe, 1988; Cracraft, 1974;) y comparativos con
otras Palae ognathas (Pycraft, 1900). Asim ismo,c omo aves pre cociales no ex iste
conocimiento de cdmo varia su anatomia durante el periodo de vida postnatal, por lo cual
se desconoce como el es patron de ¢ recimiento de la musculatura y las piezas dseas del
miembro posterior y como este se vincula con el tamafo corporal y el tipo de locomocion

de esta especie.

I. B. Objetivos e Hipotesis

El propdsito general de esta tesis es d escribir la anatomia muscular y 6sea, y el p atron de

crecimiento del miembro posterior de Rhea americana en la vida postnatal.

Los objetivos de esta tesis son:

1. Conocer c 6mo se relacionan los di versos musculos del miembro posterior y 1 os
diferentes segmentos dseos con respecto a la masa corporal durante la vida postnatal
de Rhea americana.

2. Conocer como es el aspecto morfoldgico de los huesos y de los musculos durante la
vida postnatal de esta especie.

3. Encontrar herramientas que disminuyan el nivel inferencial en las interpretaciones

y reconstrucciones paleobiologicas.



Las hipotesis de trabajo son:

C

H;: no se producen cambios en el aspecto y morfologia de los huesos ni en los
musculos del m iembro posteriorde Rhea americana at ravésd el d esarrollo
postnatal.

H,: existe crecimiento isométrico en los diferentes musculos del miembro posterior
de Rhea americana con respecto a la masa corporal.

Hj: existe crecimiento isométrico entre las p iezas 6seas del miembro posterior de
Rhea americana con respecto a la masa corporal.

H, : Los musculos relacionados con el tibiatarso tienen predominio sobre los del

onjunto pelvis/fémur.



Il. MARCO TEORICO Y ANTECEDENTES DEL TEMA

Il. A. Bipedalismo y cursorialidad

El bi pedalismo se puede definir como la ca pacidad de movilizarse sobr e 1 os
miembros posteriores. La s aves so n e xclusivamente bipedas ya ques us miembros
anteriores estan modificados en alas, d ebido alo cual los miembros po steriores son los
unicos involucrados en la locomocion terrestre. Las aves y los humanos s on 10s i nicos
vertebrados exclusivamente bipedos (obligados), otros vertebrados pueden ocasionalmente
movilizarse so bre sus miembros po steriores, es decir son bipedos facultativos como por
ejemplo ciertos lepidosaurios y los primates antropoides. Este tipo de loco mocion ha sido
poco estudiada en las aves (Verstappen et al., 1998) a pesar de la importancia ecologica que
posee 1a lo comocidn t errestre, esp ecialmente en aquellas aves en las que lo s mi embros
posteriores constituyen el principal o el unico medio de locomocién, como las Paleognatas
y otras aves basales como los Galliformes.

En lasa ves el movimiento m ayor del miembro p osterior es el resultado de |
desplazamiento del t ibiotarso y el ta rsometatarsoy a q ue e | f€¢ mur se ca racteriza por
mantenerse en posicion casi horizontal y presenta muy poco movimiento con respecto a la
cintura p élvica ( Campbell y Marcus, 1 992; Carranoy Biewener, 1999; Gatesy, 19 90;
1999a,b; Gatesy y Biewener, 1991).

Las aves en tierra pueden utilizar las tres modalidades de locomocion presentes en
el bipedalismo: caminar, correr o saltar ( Alexander, 2 004; Hu tchinson y Gatesy, 2001;).
Generalmente, elusodeunouot ro modode andar se relacionacon los rangosd e
velocidades: caminar es el a ndar len to, mie ntras que correr o salt ar es el re sultado del
aumento de la velocidad en el andar.

En la marcha bipeda, los miembros posteriores experimentan movimientos ciclicos
(Fig. I.1), un ciclo completo se denomina zancada. En cada zancada, existe un momento en
el cual el miembro contacta con el suelo, denominado fase de apoyo que es seguido por
una fase de balanceo en la cual el miembro deja de contactar el su elo y es llevado hacia

delante para comenzar una nueva fase de apoyo.



Las diferencias entre caminar, correr y saltar pueden ser explicadas siguiendo dos
modelos: segun el patroén de pisada (PP), o segun el patréon de fluctuacion energética (PFE)
(Hutchinson y Gatesy, 2001). En PP, al caminar el pie pasa mayor tiempo en fase de apoyo
que balanceo, mientras que al correr cada pie pasa menos tiempo en contacto con el suelo y
como resultado, ambos pies en un momento dado no contactan con el suelo (fase aérea).
Saltar se ase meja a cor rer, a mbos po seen fase aé rea, pero se usan ambos mi embros
simultdneamente en cada fase del ciclo. En el segundo modelo, PFE, ca minar resulta del
pasaje de energia gravitacional a cinética, y correr o saltar se asemeja al comportamiento de
un resorte, acumulandose energia eldstica durante la fase de apoyo para luego ser liberada
propulsando el cuerpo.

La especializacion en la carrera fue denominada cursorialidad por Gregory (1912),
basandose en el estudio anatomico de los mamiferos, aunque este término esta fuertemente
arraigado y su uso se ha extendido a o tros grupos de verteb rados como | as aves. Los
animales cu rsoriales s on a quellos que ¢ orren, o correna menudo, lar gas distancias
(Gregory, 191 2; Steiny Casinos, 1997). La de finicidon o c aracterizacion d e este e stilo
locomotor se ha realizado siguiendo diferentes perspectivas ademas de la anatomica, como
la de la morfologia funcional, la de analisis cinematicos, o la de estudios del metabolismo
(Carrano, 1999 vy bibliografia alli citada), por lo cual definir el térm ino rigurosamente
resulta muy dificil (Coombs, 19 78). La lo comocion cursorial h a evolu cionado tanto en
depredadores como en presas, pero también brindan al animal la capacidad de desplazarse a
lo largo de grandes distancias para ubicar recursos dispersos, o para movilizarse desde
zonas donde los recursos estan agotados hacia aquellas donde hay disponibilidad de ellos
(Kardong, 1999).

En cuanto a las aves, pocos trabajos se dedican a analizar este estilo locomotor, en
ellos los enfoques varian desde aquellos anatdmicos hasta los cinematicos: Engels, (1938)
lo hace en Geococcyx (Correcaminos); Berger (1952) estudia la musculatura y pa tron de
locomocion en tres géneros de Cuculidae, incluyendo al cursorial Geococcyx; Alexander et
al. (1979) y Alex ander (198 5) estu dian esp ecificamente a Struthio (Av estruz); mientras
Abourachid ( 2001), y Abourachid y Re nous ( 2000) est udian a to dos los géneros de

paleognatas. Existe un amplio acuerdo en que Rhea, Struthio, Dromaius y Casuarius son



aves cursoriales, y A bourachid y Re nous ( 2000) lo confirman realizando u n analisis
cinematico de la locomocion en las Ratitae. Coombs (1978) incluye a las Ratites dentro de
la categoria bipedos cursoriales que tienden a ser mas especializados que los cuadrupedos
cursoriales (Coombs, 1978; Hildebrand, 1988). La especializacion en estetipo d e
locomocion involucra cambios anato micos y en el modo de andar (Wolff, 1991). En las
aves, las modificaciones anatdmicas implican los siguientes rasgos segin Coombs (1978),
Engels (1938) y Storer (1971) y:

e Miembros anteriores pequenios

e Miembros posteriores largos en relacion al cuerpo

e Mayor alargamiento del tibiotarso y tarsometatarso en relacion al fémur

e El tarsometatarso se alarga mas que el tibiotarso

e [a musculatura del miembro se concentra en los segmentos mas proximales

e Reduccion en la superficie de apoyo en el suelo

e Reduccion de los dedos

e Masa corporal 6ptima en alrededor de los 50 kg

La modificaciones que lo gran m ayor rapidez so n ¢ onsecuencia del aum ento de la
longitud de la zancada y del ritmo o frecuencia de la zancada (Kardong, 1999). Una mayor
longitud de zancada p ermite recorrer mas terreno y cuanto mayor sea la frecuen cia del
movimiento de los miembros, mas rapido se desplazara el animal.

Los miembros elongados, y especialmente aquellos que p oseen los sec tores dista les
como el zeugopodio y el autopodio mas largos, favorecen mayores longitudes de zancada.
También colabora la redu ccion de la superficie de apoyo enelsuelo, dada por las
condiciones digitigradas del autopodio.

Las altas frecuencia de la zancada favorecen que el e xtremo distal de ] m iembro se
aligere po r p resentar masa redu cida y , con secuentemente, se reduce la inercia. Asi los
miembros de los an imales ¢ orredores presentan la masa muscular concentradaen el
extremo p roximal de | miembro, m ientras q ue alo s segmen tos d istales lleg an largos

tendones. D e esta manera la e xtremidad es m &s livianay pue de m overse c on mayor



facilidad y eficacia. También la re duccién del nimero de dedos contribuye a lograr una
mayor ligereza del miembro y mayor rapidez de movimiento.

Finalmente, cabe destacar que el hecho de poseer miembros largos y largos tibiotarso y
tarsometatarso no siempre son indicadores directos de cursorialidad en las Aves (Gatesy y
Middleton, 1997), ejemplo de ello sonlas aves v adeadoras, c omo lo s f lamencos, que

poseen largos tibiotarsos y tarsometatarsos, pero no son cursoriales.

I1. B. Patrén de desarrollo postnatal.

Las aves neonatas presentan rasgos anatdmicos y comportamentales muy diferentes
alos adultos y que varian en cada taxon. Esta variacion queda reflejada en dos grandes
tipos de desarrollo postnatal: nidifugo o pre cocial y n idicola o altricial. La terminologia
nidifugo y nidicola fue introducida por Oken (1816 citado por Starck y Ricklefs, 1998) vy,
posteriormente, Su ndeval (183 6 ci tadopo r Starcky Ricklefs, 1998) prop onel a
terminologia precocial y altricial y esta ultima fue la que gand mayores adeptos entre los
cientificos de habla inglesa (Starck y Ricklefs, 1998). Si bien ambos pares de vocablos son
usados como sinonimos (nidifugo o precocial; nidicola o altricial), existen diferencias en el
significado de a mbas t erminologias: n idifugo y nidicola hac en referenciaa l tipo de
asistencia p arental d urante el periodo q ue el pic hon per manece en e 1 nid o, en tanto
precocial y altricial se refieren al estado de maduracion ontogenético del pichon (Starck y
Ricklefs, 1998). Si bien ambos términos se solapan, es mas comtn el uso de precocial y
altricial, modalidad utilizada en este trabajo.

Los pichones precociales se ca racterizan por poseer plu mon, oj os ab iertos y
capacidad de movilizarse a las pocas horas de nacer con sus miembros posteriores; pueden
alimentarse y regular la temperatura corporal por si mismos. Ejemplo de ello son las crias
de Palaecogntahae, de Galliformes o de Anseriformes, entre otros y presentan ademas, tasa
de crecim iento m as lenta q ue los altri ciales (R icklefs, 197 3; 1979 ). En cam bio, éstos
ultimos no p oseen p lumoén a 1 nacer, s us ojos esta n ce rrados, no t ienen m ovimientos

coordinados, no se alim entan por si m ismos (so n alim entados sus p rogenitores) y no



regulan la temperatura corporal. Ejemplo de ello son los pichones de Passeriformes o los de
los Psittaciformes, entre otros.

Estas dos categorias son ex tremos de un gradiente entre una condicioén precocial y
altricial. Dentro de la categoria precocial existen variaciones, como ocurre en los Rallidae y
Gruidae, ya que los pichones son alimentados por sus padres durante la primera semana de
vida; o el caso de ciertos Phasianidae, donde los padres detectan el alimento y se lo indican
a los pichones para que ellos lo ingieran. En la categoria altricial, casos como los pichones
de los Accipitridae o Strigidae, que nacen con plumodn, poseen movimientos coordinados
pero se quedan en el nido por largo tiempo y son alimentados por sus padres, constituyen
otra categoria denominada semialtricial. Otra variacion dentro del desarrollo altricial puede
verse e n lo s Co lumbidae cuyos pichones nacen con plumon, | os o jos ce rrados, p oseen
capacidades lo comotoras reducidas, perm anecen en el nidoy son alimentados por sus
padres.

Estas categorias d e d esarrollo postnatal fueronl aba sed elas clasificaciones
taxondmicas de las aves durante gran parte del siglo XIX, pero su uso fue abandonado
luego de la publicacion de “El Origen de las especies” (Darwin, 18 59). A p artir de
entonces f ueron 1 osr asgos m orfoldgicos lo s q uet omarone 1 protagonismo e nla
clasificacion aviana (Starck y Ricklefs, 1998). Aunqu e Starck y Ricklefs (1998) plantean
un probable origen filogenético multiple para la precocialidad y altricialidad en las aves, en
términos ge nerales se considera qu e el desa rrollo pre cocial es pr imitivo ya que se lo
encuentra en grupos d e aves considerados ba sales e n filogenias p revias (i.e. Sibleyy
Alquist, 1990). Asimismo, este tipo de d esarrollo estd acompafiado p or comportamientos
también considerados p rimitivos: co nstruccion de nidos sim ples y minimos cuidados
parentales (Dial, 2003). La precocialidad y los rasgos reproductivos comportamentales que
la aco mpafian, con forman uno de los items at ener en cuenta al estudiar las trayectorias
evolutivas en las Aves (ver punto 11.D.).

Las aves precociales y s emiprecociales poseen los m tisculos de 1 os m iembros
posteriores bien desarrollados desde el momento en que nacen. Esto coincide, obviamente,
con la habi lidad de | os pi chones de movilizarse inmediatamente, y los pocos estudios

existentes indican que la masa muscular del miembro posterior crece al mismo ritmo que la



masa corp oral (is ometria) ( Visser y Ric klefs, 1 995). Sibie n Rhea americanaes una
especie precocial, no se conoce como se relacionan los componentes 0seos y musculares de
miembro posterior con la masa corporal, aspecto interesante ya que es un ave especializada
en la carrera a diferencia de las aves precociales previamente estudiadas que se caracterizan
por se r ¢ aminadoras o n adadoras. Hasta el momento no se han rea lizado e studios
focalizados en conocer como se comportan los diferentes 6rganos o p artes del cuerpo en
Rhea americana a lo largo del crecimiento p ostnatal, en tanto solo Navarro et al. (2005)
realizaron la curva de crecimiento de la masa corporal de R. americana con interés en la

cria comercial.

I1. C. El concepto de médulos locomotores y su relacion con la historia de vida

Gatesy y Dial (1996 )i ntroducen el concepto de m 6dulos locomotores para
hipotetizar sobre la evolucion de la locomocion en el linaje de los Dinosaurios Theropodos
y en particular la e specializacion en el vuelo de las aves. Un mé dulo lo comotor es una
subregion a natomica del sistem a m tsculo-esqueletario altamente in tegrados p or lo que
funciona com o u na unidad (Gatesy y Dial, 1996). Las aves poseen t res m odulos
locomotores (Fi g.1.2): el mé dulo p ectoral, fo rmado por los mi embros anteriores; e |
moédulo caudal formado el pigostilo, las plumas te ctrices y la musculatura asociada y el
moédulo de los m iembros posteriores (o pélvicos) formados por los miembros posteriores.
El moédulo pectoral junto con el caudal interviene en el vuelo, mientras el modulo pélvico
es responsable de la locomocion terrestre.

Estos m 6dulos locomotores tuvieron unai mportanciac lave en la radiacion
adaptativa de las aves (Gatesy y Dial, 1996), ya que el mayor o menor desarrollo de cada
uno de ell os es ac orde a los diferentes tipos de especializaciones lo comotoras, €.g. en
aquellas aves especial izadas en e 1 vuelo como los Trochilidae o Apodi dae, los modulos
locomotores pectoral y caudal estdin muy bien desarrollados, mientras sucede lo c ontrario
en aquellas aves especializadas en la lo comocion terrestre como las Ratites, en ellas el

modulo locomotor del miembro posterior presenta el desarrollo principal.



Dial ( 2003) propone quela diversidad I ocomotora br indada por e 1 de sarrollo
diferencial de los mo dulos lo comotores est 4 i ntimamente relacionada con diferentes
aspectos de la historia de vida de las aves: el tamafio corporal, el predominio de uno u otro
modulo lo comotor, e 1 estilo de vuelo, e 1 grado de madu racion del pich6 na 1 nacer
(precocial-altricial) y e 1 tipo de cuidados p arentales. Al examinar e n conjunto estos
parametros, el autor concluye que en aquellos clados de aves b asales como las Ratites se
puede observar la tendencia a poseer mayores masas corporales y la preponderancia del
modulo lo comotor posterior; e sto se t raduce en aves e specializadas en la lo comocion
terrestre (corredora o caminadora) con una nu la o pobre capacidad de vuelo. A simismo,
son aves que construyen nidos precarios, los cuidados parentales son simples y los pichones
son p recociales. Dial (2003 ) con cluye que estos parametros varian con juntamente t anto
dentro como entre los clados avianos y que el estudio de la historia evolutiva de las aves
considerando esto s cincos parametros, esu na nuevay prometedora p erspectiva de

investigacion.

Il. D. Tamafio Corporal y Alometria

La forma, el tamafio corporal, y el tamafio relativo de las partes de un animal son
las caracteristicas mas sobresalientes que influencian la anatomia y funcionamiento de los
organos que lo componen (Liem et al., 2001) y afectando directamente los requerimientos
mecanicos y fisiologicos (Wolff, 1991).

Cuando un objeto crece manteniendo sus proporciones se deno mina se mejanza (o
similitud) geométrica o isometria. Si la forma del objeto permanece constante pero cambia
el tamano, las relaciones entre longitud, superficie y volumen cambian. El a umento de la
dimension lineal c onlleva a que la superficie aumente al cuadrado de ésta, mientras el
volumen aumenta al cubo. En un organismo este crecimiento geométrico no ocurre en todas
sus par tes, ya q ue responden al imitaciones que resultan dela interaccionen trel a
geometria, las leyes fisicas y la biologia del organismo. Consecuentemente la s d istintas
partes y 6rganos del cuerpo responderdn creciendo a dif erentes vel ocidades, ge nerando
disimiles pr oporciones e ntre 1 ongitud, superficiey v olumen. La re lacion entre e stos

cambios de pr oporciones con r especto al tamafio corporal se conoce ¢ omo alometria y es
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una expresion de las relaciones funcionales que existen entre las partes del cuerpo (Wolff,
1991 y bibliografia alli citada). Identificar los cambios que puedan ocurrir en el crecimiento
entre ciertas partes del cuerpo son importantes para interpretar la estructura de un animal ya
que los c ambios producidos en el tamaiio, la forma o ambos pueden ser considerados
adaptativos (Wolff, 1991). La presencia de alometria ademas ayuda a mantener un buen
funcionamiento de los componentes de un a nimal que n o ocurrian siel cr ecimiento
ocurriera ge ométricamente (Em erson y Bramble, 1993, citado en Cardini y O’Higgins,
2005).

Si bienla nocion d e alometria fue tratada previamente p or o tros i nvestigadores
como Freder ic Cuvier y Eugene Du bois (Gayon, 200 0), fueron Huxley (193 2) y
posteriormente Huxley y Teissier (1936 a,b) quienes acordaron una formula algebraica para
expresar y conocer la presencia de alometria. La ecuacion propuesta por los autores fue la

siguiente:

y = ax”

Endonde Xesla magnitud del animal, medida a tr avés de su masa corporalo desu
longitud corporal (variable independiente); y es la magnitud (tamafo) del 6rgano o region
corporal (variable dependiente); b corresponde a la pendiente de la recta y representa la tasa
de crecimiento diferencial del 6rgano o region corporal en cuestion; a es una constante que
no posee valor biologico ya que corresponde al valor de y cuando X = 0.

El valor del parametro b indica si se esta ante la presencia de isometria o alometria.
La isometria ocurre cuando la region crece en la misma proporcion y a la misma velocidad
que la m asa cor poral, en estos casos b=1. L os casos de alometria se dan cuando b es
diferente a la unidad: si b > 1 se trata de alometria positiva: el érgano o region posee una
mayor tasa de crecimiento que el cuerpo (masa corporal o longitud); mientras si b < 1, se
trata de alometria negativa: el 6rgano o region posee una menor tasa de crecimiento que el
cuerpo (masa corporal o longitud). El valor de b puede ser también ne gativo, indicando
que la region corporal u 6rgano en cuestion decrece a m edida que aumenta la ma gnitud

(masa corporal o longitud) del animal.
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Los e studios d e alometria p ueden centrarse en la v ariacion q ue exista entre los
cambios de diferentes rasgos en un linaje de organismos (alometria evolutiva); estudiar las
variaciones de individuos pertenecientes a una misma poblacion y grupo de edad (alometria
estatica) o estudiar los cambios a través del crecimiento (alometria ontogenética).

En las a ves los estudios de alometria han centrado principalmente en la alometria
estatica o considerando la alometria entre diferentes especies (e.g. Alexander, 1983, 1985;
Bennett, 1996, Cubo y Casinos, 1997; Green et al., 2001; Kirkwood et al., 1989 ; Maloy et
al., 1979; Olmos et al., 1996; Prange et al., 1979;). En lo que se refiere a las Ratites solo la
alometria es tatica ha sido analizada (Alexander, 1979; Cubo y Casinos, 1997 ; Gatesy y
Middleton, 1997). Bennet (19 96) es tudid la a lometria estatica del miembro posterior de
aves c on di ferentes estilos locomotores y encontré que las desviaciones de la isom etria
pueden estar correlacionadas con los diferentes modos de vida existentes en las aves y las
demandas anatomo-funcionales que éstos imponen. Esto no ha sido probado en el ambito
de la alometria ontogenética, y son pocos los estudios de este tipo dedicados a las piezas
oOseas o de la musculatura del miembro posterior (e.g. Carrier y Leon, 1990; Bennett, 2008).
Los estudios de alometria ontogenética en los miembros son im portantes p orque pueden
brindar informacion sobre como la especializacion locomotora que posee el adulto afecta al
sistema musculo-esqueletario de los miembros durante la ontogenia (Lammers y German,
2002).

En cuanto a Rhea americana, no hay antecedentes de este tipo de analisis y solo Smith et
al. (2010) analizaron, en el marco de un estudio mayor, la alometria ontogenética de los

huesos del miembro posterior de otra Ratite: Struhio camelus.

Il. E. Las Palaeognathae Pycraft, 1900

Las Neornithes tradicionalmente se dividen en dos grandes clados: Palacognathae y
Neognathae. Esta clasificacion fue propuesta originalmente por Py craft (1900) y perdura
hasta la actualidad. Las Palacognathae son aves no voladoras o con una pobre capacidad de
vuelo, q ue actualmente sélos e encuentran di stribuidas en e 1 Hemisferio Su r. Dos

agrupaciones se reconocen d entro d e I as Palacognathae: Tinamiformesy Ratitae. La
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primera, agrupa a  las vulgarm ente conocidas com o inambues o pe rdices americanas,
incluidas en una inica Familia -Tinamidae-, cuya distribucion geografica abarca América
Central y del Sur. Se trata de aves de tamafio semejante a una gallina, poseen una pobre
capacidad de vuelo y es el grupo mas diverso de Palacognathae, contabilizdndose unas 47
especies (D avies, 2002), a demds de ser considerado el ¢ lado m s b asal dentro de las
Palaeognathae (sensu Cracraft, 19 74; Livezey y Zusi, 2001, 2007) (ver mas adelante). En
cambio, las Ratitae son aquellas Palacognathae incapaces de volar que suman en total cinco
familias y diez especies vivientes: los Rheidae con dos especies Rhea americana (Nanda
grande) y Pterocnemia pennata (Nandd petiso) ambas en A mérica del S ur; Struthionidae,
con una sola especie, Struthio camelus (Avestruz) en Africa; Apterygiidae (Kiwis) con tres
especies dis tribuidas e n N ueva Ze landia: Apteryx australis, A. owenii, A. haastii;
Casuariidae (C asuarios) ¢ ontre se species: Casuaruis casuarius, C. benetti, C.
unappendiculatus distribuidas en Australia y Nueva Guinea, y la familia Dromaiidae con
una sola especie: Dromaius novaehollandiae (Emu) en Australia.

Las Palae ognathae se di stinguen de las Neognathae adem &s por la p resenciade
ciertos rasgos anatomicos, especialmente la estructura del paladar (paladar paleognato) que
junto con otras peculiaridades de su anatomia y biologia, por méas de una centuria han sido
objeto de numerosos estudios y debates abocados a esclarecer la monofilia o polifilia de las
Palaeognathae y su c ondicion d e gr upo ba sal, o der ivado, d entro de las Neornithes.
Actualmente, varios estudios anatémicos (Bledsoe, 1988; Cracraft, 1974; Lee et al., 1997;
Livezey y Zusi, 2001,2007; Mayry Clarke, 2003 ) y moleculares (Coo per et al., 2001,
Paton et al ., 200 2; Prager etal., 1976; Sibley y Ahlquist 1990; Slack et al., 2007; van
Tuinen et al., 19 98), sustentan la monofilia de las Palae ognathae y su condiciéon de clado
basal c onr especto ala s Neognathae. Ademas, todos c oncuerdan que dentro de las
Palaeognathae, los Tinamiformes tienen una posicion basal con respecto a las Ratitae.

Sin embargo, otr os res ultados han lle gado a conclusiones dis tintasa las
mencionadas m 4s arriba . E studios ba sados e n r asgos anatomicos plantean la posible
parafilia o polifilia de las Palaeognathae (e.g. Houde y Olson, 1981), planteando un origen
independiente de los Tinamiformes y Ratitae, ya sea a partir de diferentes grupos de aves

dentro de la radiacion de Palacognathae o a partir de diferentes grupos de aves Neognathae.
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Los ana lisis basados en ras gos moleculares de Harlid et al. (1 997, 1998)y Harlid y
Arnason, (1999), si bien consideran a las Palacognathae un grupo monofiletico, cuestionan
la posicion basal dentro las Neornithes, ya que seglin estos autores serian los Passeriformes
el clado mas basal, mientras las Palacognathae quedan agrupadas con los restantes grupos
de Neognathae analizados. Finalmente, cabe mencionar los trabajos de Hackett et al. (2008)
y Phillips et al. (2010), en donde presentan a la Familia Tinamidae como un clado anidado
dentro de las Ratites, no concordando con los demads trabajos en la divergencia Tinamidae-
Ratitae. Mas a 1la de e stas posturas, e xiste un amplio a cuerdo en considerara la s
Palacognathae como u ncla do ba saly monofilético,en elc uallos Tinamidae son

considerados basales con respecto a las Ratitae, vision que es seguida en esta tesis.

Il. F. Ratitae Merrem, 1813

Las Ratitae deben su nombre a la particularidad de su esterndn: no presenta quilla,
porlo que suaspecto esllano, enlatin ratis sign ifica bal sa, en con traposiciéon a lo s
Tinamiformes y las Neornithes que si presentan quilla en el esternon.

Son aves terrestres de gran porte (entre Im y 2,75 m) que dependen exclusivamente
de sus miembros posteriores para movilizarse. Estos son elongados, permitiéndoles lograr
mayor velocidad durantela carrera ( Davies, 2002) por lo que son con sideradas a ves
cursoriales (salvo Apteryx sp, Abourachid y Renous, 2000). En lo que respecta a su biologia
reproductiva, las Ratites construyen nidos precarios, y la incubacion de los pichones queda
a cargo del macho. Estono oc urre en Apteryx haastiiy Struthio camelus dond e las
hembras permanecen j unto a I m acho y colaboran e n la inc ubacién. L os periodos de
incubacion son extensos (mas de 30 dias)y lospichones aln acer son prec ocialesy
permanecen bajo la proteccion del macho por varios meses (salvo en Struthio camelus y
Apteryx haastii) donde ambos sexos cuidan a los pichones como se mencion6 previamente).

En lo que respecta a las relaciones de parentesco entre 1as diferentes familias de
Ratitae no existe consenso y consecuentemente la taxonomia suprafamiliar varia con cada
propuesta filogenética (en la tabla II. 1 se p ueden ver dos ejemplos de ello). Los estudios

basados en rasgos anatdmicos como el de Cracraft, (1974), Lee et al. (1 997) y Livezey y
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Zusi (2001) (Fig. I1.3A) presentan a los Apterygiidae como el clado mas basal de Ratitae,
mientras las rest antes especies form anun grupo monofilético, en e |c ual Rheidae y
Struthionidae forman una agrupacion monofilética y lo mismo sucede con Casuariidae y
Dromaiidae. Bledsoe (1988) (Fig . I1.3B), qu ien ut iliza s6 lo caracteres postcraneanos,
muestra una filogenia muy similar a la de Cracraft, (1974), pero se diferencia en que la
familia Apterygiidae es el grupo hermano del clado formado por Cassuaridae y Dromaidae.

Los estudios moleculares como los de Prager et al. (1976), van Tuinen et al. (1998)
y Slack et al. (2007) presen tan propuestas fil ogenéticas muy similares (Fig. 1.3 C) en
donde Struthionidae es el taxon mas basal con respecto al ¢ lado formado por Rheidae,
Apterygiidae, Casuariidae y Drom aiidae. En ést e ultim o clado, Rhei dae es el grupo
hermano del clado formado por las Ratitae australianas. Cooper et al. (1992, 2001) (Fig.
I1.3 F) pre senta una filogenia a fin, pero en ella Rheidae es el grupo hermano del clado
formado por St ruthionidae mas las Ratitae australianas. Sibley y Alquist (1990) presentan
dos posibles cladog ramas para las Ratites (Fig.11.3 D y E): enuno, (Fig. II.3 D) los
Struthionidae es el clado mas basal y el grupo hermano del clado formado por Rheidae mas
todas las Ratites australianas, resultado también encontrado por Haddrath y Baker (2001) y
Paton et al. (2002); en el otro (Fig. I1.3 E) Rheidae y Struthionidae forman un clado el cual
a su vez es el grupo hermano del clado formado por las Ratites australianas.

Las propuestas filogenéticas mas recientes para las interrelaciones entre las Ratitae
son las de Bourdon etal. (2009), que utiliza rasgos anatomicos, y la de Phillips et al.
(2010) que utiliza ADN mitocondrial que fue comentada mas arriba. Bourdon et al. (2009)
(Fig. I1.3 G) proponen dos clados: los Apterygiidae por un lado y el resto de las ratites por
elo tro. Enestaul tima ag rupacion Struth ionidae eselg rupoherm anod el g rupo
monofilético formado por R heidae, Casuariidae y Dromaiidae, siendo hasta la f echa el
unico estudio basado en datos anatdmicos que avalan la relacion estrecha entre las Ratitae
australianas y sudamericanas y que fue planteada en los trabajos con datos moleculares de
Prager et al. (1976), Slack et al. (2007) y van Tuinen et al. (1998).

El tema esta lejos aun de alcanzar un acuerdo, aunque en general es comun que se

siga la sistematica propuesta por Sibley y Alquist (1990).
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Il. G. La familia Rheidae (Bonaparte, 1853) y Rhea americana (Linné, 1758)

La Familia Rheidae esta rep resentada en 1a actualidad po rdo s especies, Rhea
americana (i andu grande) y Pterocnemia pennata D'Orbi gny 1834 (il andu petiso). La
familia se distribuye en América del Sur, R. americana desde la Argentina hasta Brasil en
donde ocupa ambientes de tipo pampeano y chaqueiio, campos y cerrado, respectivamente.
Pterocnemia pennata en cambio, se distribuye en estepas altoandinas y patagénicas desde
el noroeste y la Patagonia de Argentina hasta el norte de Chile, Bolivia y Pert. El registro
fosil de la familia se conoce desde el Paleoceno, tanto de Argentina como Brasil, y hasta el
momento se contabilizan cinco especies extintas (Tambussi, 1995).

Rhea americana, conocida vulgarmente como flanda o fianda grande es el ave mas
grande de América del Sur. Puede alcanzar 1,50 m de altura 'y pesar 25 kg (Folch, 1992).
Sus alas es tan p oco de sarrolladas siendo n ula su ¢ apacidad de vu elo por lo cual la
locomocion depende exclusivamente de s us miembros posteriores. Rhea americana es un
ave corredora-caminadora que puede llegar a velocidades de hasta 60 km/h (Folch, 1992),
que la hace casi tan buena corredora como el avestruz africano que alcanza hasta 80 km/h
(Folch, 1992). Su s m iembros posteriores se caracterizan por su g rand esarrolloy la
reduccion de sus dedos a tres debido a la pérdida del dedo I, mientras los dedos II, Il y IV
se dirigen anteriormente, si endoe 1 dedo III el m &s desarrollado. Est a condi cion es
denominada tr idactilia y es una de las a natomias pe dales mas c omunes ya que se la
encuentra en 16 familias, siendo solo superada por la anisodactilia que esta presente en 61
familias (Raikow, 1985).

Los ambientes en los que habita Rhea americana incluyen sabanas con pastizales
altos y arbustos bajos esparcidos, asi como también sabanas arboladas y campos cultivados
(Davies, 2002; Narosky e I zurieta, 2003; Olrog, 1984 ). Salvo la cordillera -aunque puede
habitar hasta 2000 m de altura (Folch, 1992)- y la provincia de Misiones, en la Argentina
su distribucion geografica es amplia, desde el norte del pais hasta el norte de la provincia de

Rio Negro.
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El fiandu grande es una ave gregaria y sedentaria, pudiendo llegar a formar grupos
de hasta 30 individuos (Davies, 2002). Se alimentan predominantemente de materia vegetal
y en menor medida de insectos y pequeios vertebrados.

En la época de reproduccion, los machos establecen un territorio y forman harenes.
Construyen un ni do p recario q ue consiste en una d epresion de un o a d os metros de
diametro, en 1 a que coloca vegetales. Las hembras depositan los huevos y el macho es el
encargado de incubarlos y también de cuidar a los pichones. La postura suele ser numerosa,
entre 13 y 30 huevos (Folch, 1992) y su incubacion oscila entre 35 y 40 dias (Folch, 1992).
Los pichones al nacer pueden valerse por si mismos y al afio de edad, el juvenil alcanza el
tamano del adulto, pero madura sexualmente a los dos o tres afos (Folch, 1992).

Actualmente, amb as especies de Rhe idae poseen int erés econdmico. De el las se
obtiene principalmente carne y subproductos como las plumas, cuero, higado y aceite. Son
estudiadas intensivamente en aspectos ecoldgicos, etoldgicos y poblacionales con objetivos
conservacionistas y para lograr un buen manejo de las poblaciones silvestres y en cautiverio
(Martellay Navarro, 2006) . La cria en ¢ autiverio se llevaa caboen establecimientos
especificos para tal fin y puede ser extensiva, semi-intensiva o intensiva (Maceira, 2003).
En cualquiera de los tres sistemas la alimentacion de las aves consiste en pasturas plantadas
en el predio complementadas con alimento balanceado y/o granos (Maceira, 2003). A pesar
de la importancia tanto econdmica como evolutiva de los Rheidae, numerosos aspectos de
su anatomia se desconocen o la informacion existente es producto de estudios restringidos y

realizados a finales del siglo XIX.

I1. H. Antecedentes en los estudios mioldgicos y osteolégicos del miembro posterior en

Ratites y en Rhea americana

Lam iologia delm iembro posteriore n lasPa laeognathae f ue est udiada
principalmente durante el siglo XIX (tabla II. 2) y u nos pocos trabajos datan del ultim o
decenio (e.g. Gangl et.al, 2 004; Patak y Ba ldwin, 1 998). La mayoria de los t rabajos
dedicados a la miologia del miembro posterior de Rhea fueron realizados superficialmente

enel marco de estudios co mparativos con o tras Ratites: Ga dow (1 880), Firbas y
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Zweymiiller (1971), Pycraft (1900) y Solo Haugthon (1867a) y Sudilovskaya (1931) se
abocaron con detalle a la musculatura de Rhea americana.

Los trabajos nombrados utilizaron so6lo adultos, un bajo nimero de ejemplares (uno
o dos o no fue aclarada la cantidad de ejemplares analizados) y la terminologia utilizada es
antigua y disi mil en cada uno de ellos. Ot ros in convenientes de est as inv estigaciones
radican en la disparidad en el nivel de analisis: la musculatura fue e studiada en todo el
miembro posterior solo en el trabajo de Gadow (1880) y enel de Sudilovskaya (1931),
mientras que Firbas y Zweymiiller (1971) y Pycraft (1900) estudiaron la musculatura del
asociada a lac intura pélvica y e | f émur (m uslo), e 1 primero ¢ on f ines si stematicos-
comparativos y los se gundos a bocados es pecialmente a la articulacion cintura pélvica-
fémur y sus mo vimientos. Ha ugthon (1867b), si bien abarca todala mu sculatura del
miembro posterior (sa lvo los m isculos del tarsometatarso y los de dos) e n s u e studio,
realiza descripciones someras e incompletas por lo que son dificiles de interpretar.

Cabe mencionar q ue histéricamente lo s est udios en 1 os m usculos del miembro
posterior de las aves estuvieron focalizados en su supuesto valor sistematico. Garrod (1873,
1874) not6 que la presencia de ciertos musculos del muslo variaba mucho en los diferentes
grupos de Aves, y cred la formula mioldgica con el objetivo de poder utilizarla con fines
sistematicos y f ilogenéticos. La formula s e r ealizaba consignando la p resencia de los
musculos del muslo de supuesto valor sistematico, simbolizdndolos c on diferentes le tras
(tabla I1. 3). Sin embargo el valor sistemdtico de esta formula es muy limitado debido al
desconocimiento de d os as pectos fundamentales: primero, la miologia de | m iembro
posterior en numerosas aves queda aln por ser estudiada, y segundo también el p atrén de
variacion m iologica, ya qu e ge neralmente se usa n p ocos individuos en los es tudios
realizados para tal fin (Berger, 1959; Georgey Berger, 1966; Berman et al., 1990). En
forma sem ejante a Garrod, pero c on una a proximacion mas moderna, McKitric ( 1991)
realizd un andlisis cl adistico de la musculatura del miembro posterior en N eognathae y
concluye que un Unico conjunto de rasgos no es util para tratar de dilucidar la filogenia y
sistematica de las aves. Finalmente, cabe mencionar que la miologia del miembro posterior

en Neognathae es m as abund ante (Apéndice 2), aunque s on numerosos los géneros que
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quedan atn por ser e studiados (George y Berger, 1966) y esta situacion no ha cambiado
hasta el presente.

En cuanto a la osteologia de las Ratites los trabajos des criptivos osteologi cos se
focalizaron especificamente en el paladar debido a su condicion de rasgo “clave” en la
sistematica de las aves (e.g. Bock, 1963; Gusseklooy Zweers, 1999; Gusseklooy Bout,
2002; Huxle y, 1867 ; McDo well, 1948). Pocos trabajos se h an d edicado ala a natomia
postcraneana y los estudios especificos en Rhea —como ocurre con los de la miologia- son
escasos, antiguos y suelen formar parte de estudios comparativos con otras Ratites (ver mas
adelante). Cunningham (1871) se centra en todo el sistema esqueletario de las especies de
la familia Rh eidae con el objetivo de hallar di ferencias entre ellas, y Pycraft (1900)
estudio e ilustré detalladamente la anatomia 6sea de las Ratitae com parando todos los
géneros con el objetivo de dilucidar las relaciones de las Ratites con el resto de las aves y el
parentesco entre las familias. Posteriormente Cracraft (1974) y Bledsoe (1988) estudian las
piezas 6 seas del miembro p osterior con la finalidad de rea lizar andlisis filogenéticos
cladisticos. Tsuihiji (2004) es tudia las vértebras y el sistema ligamentario del cuello de
Rhea americana con el objetivo de obtener in formacion ac tualista para ser ap licada en
estudios anatomicos y morfofuncionales en Dinosaurios. También son muy valiosos 1 os
aportes al conocimiento de la anatomia 6sea postcraneana de Rheidae realizados por los
hallazgos de ejemplares fosiles de esta familia en Argentina (e.g. Ameghino, 1882, 1891;
Ameghino y Rusconi, 1932; Morenoy Mercerat, 1 891; Tambussi, 19 89,1995; Tonni y
Tambussi, 1986). Finalmente, cabe mencionar los aportes de Fowler (1991) y Sales (2006).
El primero, ofrece un panorama comparativo de la anat omia general de | as Ratites desde
un punto de vista clinico-veterinario; el segundo, compendia valiosa informacién en todos
los aspectos biologicos sobre Rhea americana.

Por lo expuesto se puede observar que la informacion anatdémica disponible sobre
Rhea es reducida, f ragmentaria, heterogénea, a ntigua y en muchos ¢ asos esta s

publicaciones resultan dificiles de obtener.
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Figura I1.1: Et apas de un ciclo de lo comocién en Meleagris (modificado de Gatesy,

1999a)

Fase de apoyo

Fase de balanceo

Pie contacta con el suelo

Pie no contacta con el suelo

Figura 11.2: Ubicacion de los m 6dulos locomotores en las aves (modificado de Gatesy

Dial, 1996)

Moédulo pélvico

Moddulo
pectoral
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Tabla Il. 1: Algunas propuestas taxonémicas para las Palacognathae vivientes

SIBLEY y ALQUIST (1990), basada

en hibridacién de ADN

caracteres osteolégicos

LIVEZEY y ZUSI (2007) basada en

Infraclase Eoaves
Parvclase Ratitae

Order Struthioniformes

Suborden Struthioni
Familia Sruthionidae
Familia Rheidae

Suborden Cassuarii
Familia Cassuariidae
Familia Dromaiidae
Familia Apterygiidae

Orden Tinamiformes
Familia Tinamidae

Cohorte Palacognathae
Subcohorte Crypturi

Superorden Dromaeomorphae

Orden Tinamiformes
Familia Tinamidae
Subcohorte Ratitae

Superorden Apterygimorphae

Orden Apterygiformes
Familia Apterygidae

Superorden Casuariimorphae

Orden Casuariiformes
Familia Casuariidae
Familia Dromaiidae

Superorden Struthionimorphae

Order Struthioniformes
Familia Struthionidae

Familia Rheidae

Figura 11.3: Resumen de las diferentes propuestas filogenéticas para las Palacognathae.

A B C D

Tinamidae Tinamidae Tinamidae
Apterygidae Apterygidae Apter){gniae Apiery_gldae
Dromaidae Dromaidae Dromaidae Dromaidae

m o Cassuariidae Cassuariidae
Cassuariidae Cassuariidae Rheida Struthionid:
Struthionidac Struthionidae eidae Rhoidas
Rheidae i Struthionidae S

Cracraft (1974)
Livezey y Suzi (2007)

Bledsoe (1988)

Prager et al. (1976)
Van Tuinen et al. (1998)

Sibley y Alquist (1990)
Haddrath y Baker (2001)
Paton et al. (2002)

E F G

Tinamidae Tinamidae Tinamidae
Apterygidae Apterygidae Apterygidae
Dromaidae Dromaidae Struthionidae
Cassuariidae Cassuariidae %heidagda
Struthionidac Struthionidae assuariidac
Rheidae Rheidae

Sibley y Alquist (1990)  Cooper et. al (1992, 2001) Bourdon et. al (2009)

(1992) (1974)
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Tabla I1. 2. Sinopsis de las principales p ublicaciones descriptivas sobre la miologia del

miembro posterior en Palacognathae.

PALAEOGNATHAE

Autores Taxa
Haughton (1865) Struthio
Haughton (1867a,b) Rhea y Dromaius
Owen (1849) Apteryx australis
Gadow (1880) Ratites
Sudilovskaya (1931) Ratites
Hudson et al. (1972) Tinamidae
McGowan (1979) Apteryx australis
Mellet (1994) Struthio
Pavaux y Lignereux (1995) Struthio
Patak y Baldwin (1998) Dromaius
Gangl et al. (2004) Struthio

Tabla Il. 3. Formula miolédgica, basado en George y Berger (1966)

Musculo L

etra

Caudofemoralis pars caudalis
Caudofemoralis pars pelvica
Iliotrochantericus medialis
Iliofemoralis externus

Iliofemoralis internus

Plantaris F

Popliteus G

Flexor cruris lateralis pars pelvica
Flexor cruris lateralis pars accesoria
Ambiens Am

V Vinculu

m O O w
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I1l. MATERIALES Y METODOS

I11. A. Nomenclatura anatémica y abreviaturas institucionales

La nomenclatura anatomica utilizada, salvo que sea aclarado especificamente, es la
sugerida por Vanden Berge y Zweers (19 93) para la miologia y Baumel y Witmer (1993)
para la osteologia. En Apéndice 1 se brinda la sinonimia de los nombres de los musculos.

En las descripciones cualitativas de los musculos y las piezas 6seas en la seccion
Resultados, se hace uso de la terminologia anatomica en latin, de stacada en cursiva. Sin
embargo se hace uso de los nombres vernaculos para las piezas 6seas mas familiares del
miembro p osterior de las aves: fémur (femur), t ibiotarso (tibiotarsus)y tarsometatarso

(tarsometatarsus).

I11. B. Procedencia de las aves utilizadas

Los individuos d e Rhea americana estud iados en e ste tra bajo provienendelos
siguientes criaderos ubicados en la Provincia de Bue nos Aires: Establecimientos Lopez
(Propietario: Luis Lopez, Direccion: Calle 1328 y 1371, Florencio Varela); C.E.D.G.N, Los
Charitos (Prop ietario: Daniel Cepeda, Direccion: Ruta 3 Km. 81,5 Cafiuelas); Los Talas
(Propietario: Ca rlos Aubo ne, Dir eccion: Establecimiento Camarén Chico, Pila);
Establecimientos del Sur (Propietarios: Ernesto Berisso, Hugo Gancedo, Gaston Osvaldo,
Direccion: Ruta 6, Cafuelas)

También otras Inst ituciones donaron a quellos e jemplares f allecidos por ¢ ausas
naturales: Jardin Zoolodgico y Botanico de La Ciudad de La Plata (Direccion: Av. 52y 118,
La Plata); ECAS (Esta blecimiento de Criad e Animales Salvajes (Direccion : Ca mino
Parque Centenario km 16,2, La Plata). Asimismo el Médico Veterinario Daniel Sarasqueta
(INTA Ba riloche) don ¢ ejemplares d e Rhea americana pertenecientes al criadero
experimental del que estd a cargo en la mencionada institucion. Estos ultimos animales (un
total de 25) de no fueron incluidos en el an alisis por h aber muerto por enfermedades o

causas desconocidas, pero se utilizaron para la familiarizacion con la musculatura.
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I11. C. Individuos analizados

Un t otal de 22 individuos (Tabl a III.1) f ueron uti lizados en el analisis de la
musculatura. La edad de los animales fue una informacion brindada por lo criadores. En el
caso de juveniles de avanzada edad s6lo se pudo acceder a dos ejemplares, una con una
edad de ocho meses (MLP 882) y de la otra (MLP 883) la edad no fue conocida con certeza
aunque puede estipularse cercana a los ocho meses.

El numero y sexo de animales analizados para cada edad puede verse resumido en la
Tabla Il .3. Sélo se tuvo en cuenta el se xo a partir de los cinco meses mes ya que el
dimorfismo d e tamafio co mienza a man ifestarse a partird e los se is mes esd e ed ad
aproximadamente (Navarro et al., 2005).

El material 6seo d todos lo s especimenes actualmente forman parte de la coleccion
osteologica de aves actuales de la Di vision P aleontologia Vertebrados del Mu seo de La

Plata.

I11. D. Estudio de la Musculatura

D.1 Preparacion y método de estudio

La diseccion fue el p rocedimiento utilizado par a analizar la mu sculaturadelos
ejemplares. Todas las aves fueron sacrificadas y estudiadas en fresco inmediatamente a su
muerte o luego de haber sido congeladas a — 18°C. El sacrificio se realiz6 antes de que las
aves sean alimentadas para no alterar la masa corporal.

En cada animal fueron pesados los musculos y medidos los hu esos del miembro
posterior izquierdo y fo tografiados 1 os del derecho. L as aves fue ron evis ceradas y el
tegumento de la m itad posterior del animal f ue rem ovido para dejar e xpuesta la
musculatura. C ada musculo fue extraido c on cuidado, cortan do meticulosamente en sus
sitios de origen e insercion y pesado.

El reconocimiento y descripcion de la musculatura se llevé a cabo con ayuda de la
siguiente bibliografia: Haughton (1867b), George y Berger (1966), Sudilovskaya (1931), y

Vanden Berge (1982). Los sitios de origen e insercion de cada musculo fueron marcados y
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luego fotografiados. Estas fotografias fueron luego utilizadas como guia para esquematizar
los lugares de origen e insercion de los principales musculos en la cintura pélvica, fémur y
tibiotarso. Asimismo se presto e special atencidon en las marcasy accidentes 6 seos q ue
pueden es tar dire ctamente re lacionados a 1 g rado de d esarrollo y lu gares de ori gen o

insercion de los musculos.

D.2 Seleccion de Musculos

Se tom¢ la masa de 21 musculos incluyendo la porcidn contractil y los tendones.
Aquellos musculos que prese ntaron tendones muy extensos (como los de la musculatura
que posee el tibiotarso), fueron cortados al nivel de la articulacion tarsometatarso-digitos.

Los siguientes musculos no fueron incluidos en el analisis:
- a los mm. plantaris y popliteus no se les tom6 la masa debido al poco conocimiento
de sus posibles funciones y el pequefio tamafio que dificulta su extraccion precisa en aves
de menor edad.
- los musculos del tarsometatarso y los d edos no fueron descrip tos ni p esados (m.
abductor digitii 11, m. adductor digitii 11, m. extensor proprius digitii I11, m. extensor brevis
digitii 111, m. extensor brevis digitii 1V, m. abductor digitii 1V, m. adductor digitii 1V )
debido que no intervienen en los principales movimientos del miembro (Gatesy, 1999 a,b;
Gatesy y Biewe ner, 1 991; Jones et al.,2 000) y ademas estudios p revios en Struthio
muestran que en conjunto representan un por centaje muy b ajo de la m asa muscular del
miembro posterior (Smith et al., 2006).

Los siguientes musculos fueron pesados en conjunto debido a su funcion comun:
- M. flexor hallucis longus, flexor perforans et perforatus digitii 11, flexor perforans et
perforatus digitii 111, flexor perforatus digitii Il, flexor perforatus digiti Ill, flexor
perforatus digitii IV y flexor digitorum longus ya que se t rata d e ma sculos in timamente
relacionados entre si cuyos sitios de origen estan muy cercanos unos con otros, lo que
dificulta su extraccion individual. Esta caracteristica refleja el origen embrionario a partir
de una unica masa muscular (Kardon, 1998; Wortham, 1948). En el texto se hace referencia

a ellos como musculos flexores digitii.
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- M. flexor cruris lateralis (p. pelvica y p. accesoria) y m. flexor cruris medialis, en e 1
texto se hace referencia como musculo flexor cruris, debido a su intima relacion y dificil
extraccion por separado.

- M. femorotibialis lateralis, femorotibialis medialis, femorotibialis intermedius y

femorotibialis internus en el texto se hace referencia como musculos femorotibialis.

D.3 Regionalizacién muscular

Para facilitar la descripcion, los musculos fueron agrupados en dos sectores:

Muslo: aquellos musculos que posee su origen asociado a la cintura pélvica y fémur
y su insercion ocurre en la region proximal o distal del fémur, la articulacion entre el fémur
y el tibiotarso o en la region proximal del tibiotarso.

Pata: aquellos musculos que poseen su origen en la region distal del fémur y en la
region proximal del tibiotarso. Su insercion ocurre en el tarsometatarso o en las falanges de

los dedos.

D.4 Masa muscular
Una vez extraido ca da musculo f ue pes adoe n una balanza digital Denver

Instrument MXX 601 de 0,01g de precision y capacidad de 600g (Apéndice 3)

D.5 Funcion de los musculos durante el ciclo locomotor

La informacion referente a la funcién que cumplen los musculos estudiados fueron
tomados de los trabajos de Gatesy (1999b) y Jacobson y Hollyday (1982). Los Apéndices 4
y 5 muestranun resumen de la fun cion de cada m usculo y una descripcion de las

caracteristicas de las etapas de apoyo y balanceo del ciclo locomotor, respectivamente.

I11. E. Estudio de las piezas 6seas

E.1 Preparacion
Luego del a extraccion d e la musculatura, las p iezas ¢ seas fueron preparadas

extrayendo los restos d e tejidos blandos. Para e valuar macroscopicamente el gr ado de
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maduracion de las epifisis de los huesos (presencia de tejido cartilaginoso y de centros de
osificacion), se procedi6 a cortarlas longitudinalmente con un a sierra. Las pi ezas fu eron
fijadas en formol al 10% y luego observadas bajo lupa binocular y fotografiadas.

La m orfologia de las regiones p roximales y distales fueron ¢ omparadas con un
ejemplar fosil juvenil asignado a Pterocnemia pennata (MACN 147 80) para evaluar qué
rasgos pueden conservarse durante el proceso de fosilizacion y q ue puedan servir como
posibles indicadores de edad. Los restos fueron exhumados e n Sal to, Partid o de Salto,
ubicado al norte de laprovincia de Buenos Aires (Argen tina). El material procede d el
Bonaerense (Pleistoceno tardio temprano) y consta de los miembros posteriores completos
y algunos frag mentos del miembro an terior, fal anges y vértebras. La asi gnacion de este
ejemplar a laes pecie Pterocnemia pennata fue ¢ orroborada utilizando 1 os caracteres
brindados por Tambussi (1989) y Tambussi y Tonni (1985) y a m ediante la c omparacion
directa con los materiales de R heidae d e la coleccion osteo logica de ref erenciad e la
Division Paleontologia de Vertebrados del Museo de La Plata (MLP).

E.2 Morfometria

Se tomaron nu eve medidasen el fémur,si ete ene |l tibiotarsoy seisen el
tarsometatarso en 21 ejemplares (en el ejemplar MLP 883 no pudieron ser analizadas las
piezas oOseas) (A péndice 6 ). Las medidas fueron se leccionadas pors er m edidas
postcraneales usualmente utilizadas. En las figuras II1.1, II1.2 y III.3 se pueden ver cada una
de las medidas, s us a breviaturas y def inicion. L as m edidas fue ron t omadas con calibre
digital de 300 mmy 0,01 mm de precision, salvo las longitudes totales del ti biotarso y
tarsometatarso d e los adultos que fueron medidas con calibre mecdnicode 5 00 mm y

precision de 0,05 mm.

I11. F. Masa corporal de cada animal

La masa corporal de los charitos de hastaunmes de edad fue tomada con una
balanza digital "Denver Instrument" Mxx 601 de 0,1g de p recision y ca pacidad de 6 00g.
Los juveniles y adultos fueron pesados con una balanza colgante de 500g de precision'y

capacidad méaxima de 50 kg. (Apéndice 3).
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I11. G. Andlisis de los datos

Se calcularon los parametros estadisticos descriptivos basicos: la media, desviacion
estandar, varianza, el minimo y el maximo, en cada musculo, piezas dseas y masa corporal

en cada uno de los grupos de edades (Apéndices 7, 8 y 9).

G.1 Piezas Oseas

Con la suma de 1 ongitudes totales de ¢ ada hueso se obtuvo la longitud total d el
miembro (Apéndice 10). L uego cadase obtuvieronl os porcentajes q ue ¢ ada hueso
representa con respecto a la longitud total. Ademads en el Apéndice 14 se pue de ver cada

hueso durante cada edad no-adulta fotografiado en detalle.

G.2 Musculatura
En cuanto a la musculatura, se calcularon diversos parametros descriptivos:

- Para cada musculo en particular y para cada edad, se ¢ alculo su masa promedio y el
porcentaje (Apéndice 11) que ésta representa en relacion a la masa corporal y la masa
muscular total del miembro posterior (ver siguiente item)

- Lamasa muscular total del miembro posterior (mmt), entendida ¢ omo la suma de 1 os
musculos individuales del miembro y el porcentaje que ésta representa en relacion a la
masa corporal (mc)

- También se calculé también la masa muscular teniendo en cuenta la regionalizacion del
miembro: lam asa m uscular ¢ orrespondiente al muslo y pat a. Se obtuvieron los
porcentajes con respecto ala masa corporal y la masa muscul ar total del m iembro
posterior.

- Se calcul6 la masa muscular teniendo en cuenta aquellos musculos que funcionan como
flexores y extensores de cada articulacion. Se consideraron: el total de masa extensora
y flexora del miembro posterior y en cada articulacion en particular (Tabla I11.4). Para
ello se seleccionaron aquellos musculos cuya accion (constatada segun interpretaciones
anatomicas) sea prevalentemente e xtensora o flex ora y que ad emas esta ac cion esté

corroborada en otro tipo de estudios. Para ello fueron consultados los trabajos de Gatesy
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(1999b) y Jacobson y Hollyday (1982), donde el patrén de actividad de los musculos es
analizado mediante electromiografias. El valor promedio de masa de cada uno de los
musculos de cada grupo funcional en cada articulacién se sumaron y I uego con este
valor se calcul6 su porcentaje en la masa corporal, utilizando la masa corporal promedio

de cada edad.

G.3 Analisis alométrico

Las relaciones entre el t amafio de cada musculo (masa) y las dimensiones de las
piezas Oseas (med idas lin eales) con respecto a la masa corporal (tamafio) a través de la
ontogenia, fu eron analizadas m ediante re gresiones lineales, a plicando la transformacion
logaritmica (1) de la ec uacion exponencial (2). Todas las medidas (masas y longitudes)

fueron transformadas en log;o. (12 y 13)

(M| logy=loga+b logx ) y = ax”

L os valores del exponente b indican si la relacion muestra crecimiento isométrico,
alométrico positivo o alométrico negativo. La similitud geométrica postula que cuando se
cotejan dos magnitudes iguales, como la masa de cada musculo con la masa corporal, el
crecimiento se ra isométrico (cuando b=1); por ende,si b>1o b<lel crecimiento sera
alométrico positivo o negativo res pectivamente. En c ambio, al estudiar la relacion entre
magnitudes diferentes tales como la masa corporal y la1 ongitud de las piezas dse as, la
isometria estara dada por b=0,33, ya que las medidas lineales crecen en proporcion de 1/3
al valor del volumen, y todos aquellos valores de b que sean mayores o menores a 0,33 son
considerados como indicadores de alometria.

Se utilizo el modelo II de regresion mediante ejes principales (major axis method -
MA-) implementado en el programa SMATR (v.2.0) (Falster et al., 2006). Este método es
adecuado para conocer y describir la relacion entre dos variables como una relacion lineal
utilizando una escala logaritmica (Warton et al., 2006), y su aplicacion tiene caracteristicas
ventajosas en este trabajo: por un lado, su uso es particularmente recomendado cuando el

objetivo es comprobar si la pendiente de la recta de regresion es igual a un valor especifico
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(Warton et al., 2006); por el otro, es tam bién el abordaje recomendado cuando se trata de

muestras de nimero bajo como ocurre en este caso. El mismo programa SMATR realiza las

pruebas de sign ificancia y calculalo si ntervalos de ¢ onfianza paral os ¢ oeficientes

obtenidos. La existencia de alometria se considerd en los casos en los cuales los valores de

isometriade b (0,33 0 1) no estuvieron incluidos dentro del intervalo de confianza de b

calculado a partir de los datos.

I11. H. Listado de abreviaturas utilizadas en el texto y otras aclaraciones

Se utilizan las siguientes abreviaturas, salvo en las figuras V.32 a V.34 donde las

abreviaturas utilizadas figuran en la leyenda respectiva.

am.
cadera

caudofem.

ext.dig.long.

F-TBT
femtib.
fibul.long.
flex.cr.
flex.dig.
gastroc.
ilfem.ext.
ilfem.int.
ilfib.
iltib.cran.

iltib.lat.

iltroc.caud.

iltroc.cran.
iltroc.med.

isqufem.

ambiens

junctura coxae =articulacion fémur-cintura pélvica
caudofemoralis

extensor digitorum longus

junctura genus= articulacion fémur-tibioatrso
femorotibialis

fibularis longus

flexor cruris

flexor digiti

gastrocnemius

iliofemoralis externus

iliofemoralis internus

iliofibularis

iliotibialis cranialis

iliotibialis lateralis

iliotrocantericus caudalis

iliotrocantericus cranialis

iliotrocantericus medialis

ischiofemoralis
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m./mm. ma sculo /musculos

mc. Masa corporal

obt.lat. obturatorius lateralis

obt.med. obturatorius lateralis,

p. pars

pubisqufem. puboischiofemoralis

TBT-TMT juncturae intertarsalis = articulacion tibiotarso- tarsometatarso
TMT-D junturae pedis = articulacion tarsometatarso-dedos

tib.cran. tibialis cranialis

Im, 3m, 5m, 8m 1 mes, 3 meses, 5 meses, 8 meses

Ad adultos
MACN Museo Argentino de Ciencias Naturales Bernardino Rivadavia
MLP Museo de La Plata

Las imagenes de la musculatura correspondientes a las figuras IV.1 a IV.31 pertenecen al
miembro derecho de un macho adulto (MLP 888), salvo: las figuras IV.7A y B 1 as que
corresponden al m iembro izquierdo de un macho adulto (MLP 877); las figurasIV. 8 y

IV.9 pertenecen al miembro izquierdo de una hembra de ocho meses (MLP 882).
Las imag enes corr espondientes a las pie zas d6seas de los pichones de uno y tres meses

fueron tomadas en fresco, m ientras que aquellas correspondientes al resto de las edades

fueron tomadas con los huesos parcial o totalmente secos.
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Tabla I11.1: Ejemplares utilizados (Est.: Establecimiento).

NUmero Origen Edad Sexo
I MLP 876 Los Talas adulto  macho
2MLP 877 Los Talas adulto  macho
3MLP 878 Los Charitos adulto  macho
4 MLP 897 Los Talas adulto  macho
5MLP 879 Los Charitos adulto  hembra
6 MLP 880 Los Talas adulto  hembra
7MLP 881 Est. Lopez adulto hembra
8MLP 882 Est.Lopez 8 meses hembra
9MLP 883 ECASS meses macho
10 MLP 884 Los Talas 5 meses hembra
11 MLP 885 Los Talas 5 meses macho
12MLP 886 Los Talas 5 meses macho
13 MLP 887 Los Talas 5 meses macho
14 MLP 888 Est. del Sur 3 meses hembra
ISMLP 889 Est.del Sur 3 meses hembra
16 MLP 890 Est. del Sur 3 meses hembra
17MLP 891 Est.del Sur 3 meses hembra
18 MLP 892 Est. del Sur 30 dias sin sexar
1I9MLP 893 Est. del Sur 30dias sin sexar
20 MLP 894 Est. del Sur 30 dias sin sexar
21 MLP 895 Est.del Sur 30 dias sin sexar
22MLP 896 Est.del Sur 30 dias sin sexar

Tabla 111.2: Ejemplares utilizados por edad.

edad cantidad de ejemplares SEX0
adultos 7 4 machos, 3 hembras
8 meses 2 1 hembra, 1 macho
5 meses 4 3 machos, 1 hembra
3 meses 4 he mbras

30 dias 5.0 e




Figura I11.1: Medidas tomadas en el fémur: A, vista frontal; B, vista detallada de carilla
articular proximal; C, vista detallada carilla articular distal. cf: caput femoris; ct: crista
trochanterica; cfm: condylus femoralis medialis; cfl: condylus femoralis lateralis, fat:

fascies articularis antitrocanterica; tf: trochanter femoris. La flecha indica la cara anterior.
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1- FLT: longitud total del fémur, tomada entre los puntos extremos de la region proximal y distal

2- FLM: longitud medial del fémur, tomada entre el caput femoris y el condylus femoralis medialis.
3- FL.: longitud medial tomada desde el caput femoris al punto distal mas extremo.

4- FDLM: didmetro latero-medial del corpus femoralis, tomado en la mitad de la longitud total.

5- FDAP: diametro craneo-caudal del corpus femoralis, tomado en la mitad de la longitud total (no
esquematizada).

6- FPCC: ancho craneo-caudal del extremo proximal, tomado entre el punto mas sobresaliente del
trochanter y el caput femoris.

7- FPLM: ancho latero-medial del extremo distal, tomado entre los puntos sobresalientes laterales
de ambos condilos.

8- FCCM: ancho c¢ raneo-caudal d el condylus femoralis medialis, t omado entre los puntos
sobresalientes del condilo en vista distal.

9- FCCL: ancho ¢ raneo-caudal de 1 condylus femoralis lateralis, to mado entre los puntos

sobresalientes del condilo en vista distal.
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Figura 111.2: Medidas tomadas en el tibiotarso: A, vista frontal (sin la fibu la); B, vista
detallada de 1a carilla articular proximal: C, vista detallada de la carilla de articulacion
distal. cm: condylus medialis; cl: condylus lateralis; f: caput fibulae, cnc: crista cnemialis

cranialis; cnl: crista cnemialis lateralis. La flecha indica la cara anterior.

cne

1- TLA: longitud total axial, tomado desde la region articular proximal hasta e | extremo
mas sobresaliente de la region distal.

2- TDLM: diametro latero-medial del corpus tibialis, tomado hacia la mitad de la longitud
axial.

3- TDAP: diametro craneo-caudal del corpus tibialis, tomado hacia la mitad de la longitud
axial (no esquematizada)

4- TPCC: ancho craneo-caudal de la region proximal, tomado desde el punto mas extremo
de la crista cnemialis cranialis hasta el punto mas extremo del borde caudal.

5- TPLM: ancho latero-medial de la region proximal, tomado entre los puntos extremos.

6- TDCC: ancho craneo-caudal de la region distal tomado entre puntos extremos.

7- TDDLM: ancho latero-medial del extremo distal tomado entre puntos extremos.
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Figura I11.3: Medidas tomadas en ¢l tarsometatarso: A, vista frontal; B, vista detallada de

la re gién proximal. ctl: cotyla lateralis; ¢ tm: cotyla medialis; hy : hypotarsus; 2, 3y 4 :

throchlea metatarsi II, IIl y IV respectivamente. La flecha indica la cara anterior.

A B

4

1- TTLT: longitud total, tomada entre los extremos mas salientes de las regiones proximal
y distal.

2- TTDLM: diametro latero-medial del corpus tarsometatarsi, tomado en la mitad de la
longitud total.

3- TTDCC: diametro craneo-caudal del corpus tarsometatarsi, tomado en la mitad de la
longitud total (no esquematizada)

4- TTPLM: ancho latero-medial de la region proximal, tomado entre los extremos mas
sobresalientes y en vista proximal.

5- TTPCC: ancho craneo-caudal dela region proximal, tomado desdeel punto mas
saliente del hypotarsus y del borde craneal, en vista proximal.

6- TTALM: ancho latero-medial del extremo distal, tomado entre los puntos mas salientes.
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Tabla I11. 3: Musculos utilizados para calcular las funciones de extension y flexion en cada

articulacion.

Extension

Flexion

Cadera
iliotibialis lateralis
flexor cruris
puboisqufemoralis
isquiofemoralis

Cadera
iliotibialis cranialis

ilioltrochantericus cranialis

F-TBT F-TBT
femorotibialis iliofibularis
TBT-TMT TBT-TMT

gastrocnemius
fibularis longus

tibialis cranialis

Digitos
extensor digitorum longus

Digitos
flexores digitii
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IV. RESULTADOS

IV. A. Los musculos del miembro posterior de Rhea americana

IV. A. 1 Descripcion macroanatémica

En términos generales, los musculos del miembro posterior presentaron muy pocos
depositos de tejido adiposo y una coloracion rojo intenso en los adultos, mientras en los
pichones fue m s rosada. La re gion del muslo posee 19 musculos mientras en la pata la
cantidad es menor: 13, sumando un total de 32 musculos. En ge neral los msculos del
muslo se caracterizaron por presentar origenes carnosos y tendones de insercion cortos. En
cambio, en los musculos de la pata si bie n 1os origenes fueron variables, los tendones de
insercion se caracterizaron por ser largos y atravesar en muchos casos la articulacion TBT-
TMT y TMT-D. Los musculos no presentan diferencias anatomicas en cuanto a sus puntos
de origen e insercion en las distintas edades.

Dada su condicion de ave tridactila (Raikow, 1985), Rhea americana no po see los
musculos extensor hallucis brevis y flexor hallucis brevis. Asimismo, tampoco se encontrd
el m. fibularis brevis descrito por Sudilovskaya (1931) por lo que se considera aqui como
un musculo ausente.

A continuacion se brinda las descripciones de cada musculo estudiado en Rhea. Las
descripciones siguen el or den de localizacién superficial-profundo. En los casos en que
varios musculos estan aproximadamente al mismo nivel, se brindan detalles de la relacion

del musculo con aquellos que lo rodean para dar una idea mas acabada de su posicion.

IV. A. 2 Mdusculos del Muslo

1. M. iliotibialis lateralis (Fig. IV. 1)

Generalidades: es el musculo mas superficial del muslo y posee gran desarrollo. Su forma
general es triangular y cubre en gran parte al resto de la musculatura.

Origen: posee dos regiones de origen, la p. postacetabularis, es carnosa y nace a lo largo

de gran parte de la crista dorsolateralis ilii (Fig. IV.32). La p. acetabularis, tiene menor
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extension que la anterior y surge a través de un corto y aplanado tendon de la superficie del
ilium. Este tendon queda cubierto por el m. iliotrochantericus cranialis e inmediatamente se
contintia en la re gion carnosa. Entre ambas porciones existe un hiatus acetabuaris y no
existe una porcion carnosa de origen preacetabular.

Insercion: ambas porciones se uneny dan lugar a una amplia aponeurosis ubicada ala

altura de la articulacion F-TBT.

2. M. iliotibialis cranialis (Figs. 1V.1, 2)

General: esun musculo de a specto a cintado, d e m oderado desarrollo y de ubicacion
preaceabular y medial (Fig. [V.2), aunque también se puede ver en vista lateral (Fig. IV.1)
Origen: carnoso, surge de la superficie anterior del ilium y sobre las Gltimas costillas (Fig.
V. 32).

Insercion: por un corto tendon en el extremo proximal del tibiotarso sobre su cara medial.

3. M. iliofibularis (Figs. IV. 3A,B)

General: es un musculo postacetabular, de aspecto triangular, bien desarrollado y ubicado
inmediatamente por debajo del m. iliotibialis lateralis.

Origen: carnoso, inmediatamente por debajo de la crista iliaca dorsalis, esto e s, sobre la
lamina infracristalis ilii y a demas po see un a peq uefa area de origen aponeurdtico a la
altura del antitrochanter.

Insercion: a través de un fuerte tendon que pasa entre las p. lateralis y p. intermedia del m.
gastrocnemius, pasa luego por debajo del ansa m. iliofibularis (Fig. IV.3B) y se inserta en

la region proximal de la fibula, en el tuberclum m. iliofibularis (Fig. IV.34C).

4. M. iliotrochantericus caudalis (Figs. IV.1y IV.3A)

General: es un musculo preacetabular bien de sarrollado que puede o bservarse luego de
extirpar el tegumento.

Origen: carnoso sobre el sector caudal y dorsal de gran parte de 1a fossa iliaca dorsalis
(Fig. IV.32).
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Insercion: por un fuerte tendon corto y ancho sobre la cara externa del trochanter femoris
(Fig. IV.33B).

5. M. iliotrochantericus cranialis (Fig. IV. 4)

General: es un musculo pequefio y alargado, ubicado por debajo del m. iliotrochantericus
caudalis.

Origen: es carnoso sobre el sector craneal de la fossa iliaca dorsalis (Fig. IV.32)

Insercion: por un tendén que se inserta sobre la region proximal lateral anterior del fémur

(Fig. IV.33B).

6. M. iliotrochantericus medialis (Fig. I1V.4)

General: m Gsculo pequenoy alargado, situado ¢ audalmente a 1 m. iliotrochantericus
cranialis y por debajo del m. iliotrochantericus caudalis.

Origen: carnoso sobre la fossa iliaca dorsalis, caudal al musculo anterior (Fig.IV.32)
Insercion: p or un tendéon que seinse rtae nla region pr oximal la teral del fémur

inmediatamente por encima del tendon del m. iliotrochantericus cranialis (Fig. IV.33B).

7. M. iliofemoralis externus (Fig. 1V. 5)

General: musculo pequefio y alargado, ubicado entre los m. iliotrochantericus caudalis e
iliofibularis. Gra n par te de su e xtension es pr eacetabulary una pequena region es
postacetabular.

Origen: ca rnoso, s obre el ilium pre acetabular, ab arca laregionin ferad el vertex
craniolateral ilii (sensu Livezey y Zusi, 2007) y una pequeiia parte del ilium postacetabular
(Fig. 1V.32).

Insercion: a través de un tendon corto sobre la superficie lateral y proximal del trochanter
femoris (Fig. IV.33B).
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8. M. iliofemoralis internus (Fig. I1V.6)

General: m Gsculo m uy pe quefio, loc alizado e n el ilium preacetabularis que se pu ede
observar al retirar todo la musculatura del muslo. Se ubica profundamente con respecto al
m. iliotrochantericus medialis.

Origen: carnoso, surge sobreu na pequefia aread ela r egionv entrald el ilium,
inmediatamente por delante del acetabulo (Fig. IV.32).

Insercion: carnosa, sobre e 1 extremo pr oximal de 1 corpus femorisen susup erfice

caudomedial, muy cerca del collum femoris (Fig. IV.33C).

9. M. femorotibialis lateralis (Figs. 1V. 3, 7A,B)

General: es un musculo formado por dos porciones: p. proximalisy p. distalis, juntas
cubren la superficie anterior y lateral del corpus femoris y son independientes una de la otra
en toda su extension. La p. proximalis es la mas desarrollada y envuelve a la p. distalis.
Pars proximalis (Figs. IV.7A,B)

Origen: alo largo de 1as superficies craneal y lateral del corpus femoris (Fig. IV.33B,C)
inmediatamente por debajo del trochanter, y el misculo corre adosado a la superficie 6sea
hacia el extremo distal del fémur.

Insercion: por un tendén que pasa formar parte del ligamentum patellae.

Pars distalis (Fig. 1V.7B)

Origen: carnoso, a lo largo de la superficie postero-lateral corpus femoris (Fig. IV.33A).

Insercion: a través de un tendon en la crista cnemialis lateralis (Figs. IV. 34A,C).

10. M. femorotibialis intermedius (Figs. 1V.8,9)

General: es un musculo de forma alargada que se puede visualizar en posicion medial en el
muslo.

Origen: es carnoso, nace sobre la fossa trochanteris (Fig. IV.33C), y sigue su recorrido
hacia al extremo distal del fémur adosado a la superficie 6sea.

Insercion: por un tendén que se une al ligamentum patellae.
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11. M. femorotibialis medialis (Fig. 1V.9)

Es un musculo que estd formado p or tres p orciones de o rigen, todas carnosasy muy
relacionadas entre si, ubicandose en la cara medial del corpus femoralis (Fig. IV.33A,C).
La primera de ellas nace sobre la fossa trochanterica, sigue su recorrido adosado al cuerpo
femoral y hacia la mitad de éste da origen a un tendoén que va al ligamentum patellae. Las
otras dos partes estan muy relacionadas entre si. Una porcion nace de la region proximal del
cuerpo femoral y un poco antes de llegar al extremo distal del fémur emite un tendon. La
otra cubre e | extremo distal del fémur y emite un tendén que junto con el anterior se
insertan sobre la re gion prox imal craneal del tibiotarso en un tubérculo redondeado (Fig.

IV.34B).

12. M. ambiens (Fig. V. 2)

General: es un musculo pequeiio ubicado en la cara medial del muslo y préximo al borde
posterior del m. iliotibialis cranialis.

Origen: por un pequefio vientre carnoso que surge del tuberculum preacetabulare del pubis
(Fig. IV.32).

Insercidn: la region carnosa da lugar a un tendon muy largo y delgado que se dirige hacia
la patella, la atraviesa y sigue el recorrido por la cara caudal del tibiotarso para relacionarse

luego con los m. flexor perforatus Il y 111 (Haughton, 1867; Sudilovskaya, 1931).

13. M. flexor cruris lateralis (Figs. 1V.1, 3A, 10, 11)

General: es un musculo bien ¢ onspicuo y profundamente ubicado con respecto a el m.
iliofibularis y puede verse al extirpar la piel del miembro. Posee dos partes: p. pelvicay la
p. accessoria. La p. pelvica posee una peculiaridad en su insercion, ya que no se inserta
directamente en una superficie 6sea sino que lo hace en la p. accesoria.

Pars pelvica (Fig. 1V. 10)

Origen: ca rnoso, de forma g eneral tria ngular, par te del extremo final del iliumy del
ischium y también sobre las primeras vértebras caudales (Fig. IV.32). Ademas, en parte esta
fusionado con el m. caudofemoralis que yace por debajo.

Insercidn: se une a la p. accesoria por una membrana aponeurética.
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Pars accessoria (Fig. 1V.11)

Origen: es un musculo acintado y amplio. Se origina del flexor cruris lateralis p. pelvica
por un rafe tendinoso y en parte de su extension es aponeurotico (Fig. IV.11)

Insercidn: sobre la cara caudal del corpus femoris (Fig. IV.33A) ocupa mas de la mitad de

su superficie y alcanza la fossa poplitea.

14. M. flexor cruris medialis (Figs. 1V.2,12, 13)

General: musculo de form a acintada, ubicado por debajo del m. flexor cruris lateralis e
intimamente relacionado a éste y al m. gastrocnemius (Fig. IV.13). Se lo puede visualizar
en vista medial del muslo (Figs. IV.2,12).

Origen: a través de una fina aponeurosis sobre la region anterior del ischium (Fig. IV.32).
El musculo luego es carnoso y al llegar a la region en donde la p. pelvica y la p. accesoria
del m. flexor cruris lateralis se unen, el flexor cruris medialis se les une también.

Insercion: a partir del lugar de union con el m. flexor cruris lateralis, el m. flexor cruris
medialis emite el tendon que se divide en dos ramas (Fig. IV.13): la primera (Fig. IV.13:1)
pasa entre la p. intermedia y la cuarta parte del m. gastrocnemius y luego se inserta en el
extremo anteromedial de la region proximal del tibiotarso. La segunda (Fig. IV.13:2), de
mayor | ongitud, recorre la superficie exte rnadel m. gastrocnemiusy al llegar

aproximadamente a la altura del inicio de su tendon, se fusiona con éste.

15. M. caudofemoralis (Fig. 1V.14)

General: es un gran musculo carnoso y bien desarrollado que suele presentar en las aves
dos porciones de origen, la p. pelvica y la p. caudalis. Tanto Rhea como el resto de las
Palacognathae solo poseen la p. pelvica, que se describe a continuacion.

Origen: carnoso a lo largo de la region ventral del ilium postacetabular, sobre la parte mas
posterior del ischiumy también s obre las primeras caudales y la re gion final del pubis
(donde se fusiona con el ischium) (Fig. IV.32). Este muasculo posee otro pequefio origen
accesorio, carnoso, denominado “femoro caudal” (sensu George y Berger, 1966) que solo

ha sido descripto en las aves Palacognathae (George y Berger, 1966). E sta porcidon nace
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sobre el antitrochanter y queda separada de la porcion anterior por la arteria ischiadica y
nervus ischiadicus.
Insercidn: carnosa y tendinosa en la cara posterior de la mitad proximal del cuerpo femoral

(Fig. IV. 33A).

16. M. ischiofemoralis (Fig. 1V. 15)

General: es un musculo fusiforme, pequefio pero conspicuo, ubicado por debajo del m.
caudofemoralis.

Origen: carnoso, sobre la mitad anterior del ischium (Fig. IV. 32).

Insercion: por medio de un tendon corto, sobre la superficie lateral de la region p roximal

de fémur (Fig. IV.33B).

17. M. pubo-ischio-femoralis (Fig. 1V.15)

General: es el musculo mas profundo, de forma laminar, delgado y amplio, esta formado a
su vez por dos porciones muy finas e intimamente relacionadas entre si: una mas superficial
y pequena, la p. lateralis, y otra mas profunda, de mayor tamafio y de forma acintada, la p.
medialis.

Pars lateralis

Origen: en una aponeurosis sobre la re giéon mas anterior del foramen ischiopubico (Fig.
1V.32).

Insercion: es carnosa, sobre la region mas distal de la cara caudal del corpus femoris, por
encima de la fossa poplitea (Fig. [V.33A).

Pars medialis

Origen: en una amplia membrana aponeurdtica a lo largo del ischium, apoyado sobre la
membranae ischiopubica (Fig. 1V.32). En la region mas cercana al foramen acetabulari
posee una pequeia area de origen carnosa.

Insercidn: carnosa, sobre toda la superficie caudal del corpus femoris y también por una
porcion tendinosa sobre el condylus femoralis medialis, que pasa previamente entre la p.

intermedia y la cuarta parte del m. gastrocnemius.
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Observaciones: Sudilovskaya (1931)n od escribe las dosp orcionesq ue fueron

identificadas en este musculo.

18. M. obturatorius medialis (Figs. 1V.2,16)

General: es un musculo conspicuo de forma general ovalada, que ocupa toda la sup erficie
interna de la fenestra ischiopubica.

Origen: carnoso, sobre toda la membrana interna de la fenestra isquiopubica, la superficie
medial del ischium y pubis.

Insercion: por un fuerte tendon (Fig. IV.16) que atr aviesa el foramen obturatumy se
inserta sobre el extremo proximal del fémur, en las denominadas impresiones obturatoriae

(Fig. IV.33A,B).

19. M. obturatorius lateralis (Fig. 1V.17)

General: es un musculo pequefo y carnoso tanto en su origen como insercion, ubicado por
debajo del tendon del obturatorius medialis.

Origen: en una pequefia area sobre el borde craneal del foramen obturatum, por debajo del
foramen acetabulii (Fig. IV.32).

Insercion: sobre e lex tremo pro ximalde 1 fémure n losac cidentes denominados

impresiones obturatoriae (Fig. IV.33A,B) por debajo del tendon del musculo anterior.

IVV.A.3 Musculos de la Pata

20. M. fibularis longus (Fig. 1V.18, 19A)

General: es el musculo mas superficial en la cara anterior del tibiotarso. Al avanzar su
recorrido sobre el tibiotarso se adelgaza y se dispone mas lateralmente.

Origen: en una region carnosa sobre la cara craneo-medial del tibiotarso (Fig. IV.34B) y
sobre la aponeurosis patelar, también por una region aponeur6tica sobre la crista cnemialis
cranealis. S uperficialmente ¢ omparte una f uerte a poneurosis ¢ on la p. interna del m.

gastrocnemius.
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Insercion: a través de un tendén que recorre la mitad distal del tibiotarso sobre su cara
antero-lateral. Alll egarala TBT-TMT el tendén se bifurca en dos ramas: la pri mera
atraviesa la juncturae tarsi et pedis y sigu e su reco rrido sob re laregion lateral d el
tarsometatarso hasta fusionarse con el tendon del flexor perforatus Il y 1V; la segunda se

dirige hacia la cara caudal de la juncturae tarsi et pedis y se inserta en el cartilago tibialis.

21. M. tibialis cranialis (Fig. IV.19A,B,C)

General: ubicado por debajo del m. fibularis longus y se localiza en 1 a superficie antero-
lateral del tibiotarso (Fig. IV.19A).

Origen: posee dos porciones de origen (Fig. IV.19B): una de posicion mas lateral, formada
por un fuerte tendon (Fig. IV.19B:1), que lue go pasaas er carnosa, de nominada caput
femorale. Esta porcion nace en la superficie del condylus femoralis lateralis (Fig. IV.33C).
Laotr ap orcion de o rigen, caput tibiale (Fig. IV. 19B:2), es carnosay de p osicion
craneomedial, surge entre el sulcus intercnemialis del tibiotatarsus (Fig. IV.34A) y el borde
proximal de la fibula. Estas dos partes se fusionan y, luego de una porcioén carnosa comun,
dan lugar al tendon de insercion.

Insercidn: el tendon a la altura del extremo distal del tibiotarso (a la altura de los condilos)
pasa por debajo del retinaculum extensorium tibiotarsi (Fig. IV.19C). Luego atraviesa la
articulacion TBT-TMT, sigue un corto trayecto sobre la cara craneal del tarsometatarso, y

se inserta en el corpus tarsometatarsi sobre la tuberositas m. tibialis cranialis.

22. M. extensor digitorum longus (Fig. 1V.20)

General: es el musculo mas profundo de la cara craneal del tibiotarso. Se ubica por debajo
del m. tibialis cranialis.

Origen: carnoso, sobre la crista cnemialis lateralis. El mtsculo se va adelgazando para dar
luego origen al tendon.

Insercion: el tendon pasa por debajo del retinaculum extensorium tibiotarsi, atraviesa la
articulacion TBT-TMT y siguesu recorridoa lolargo del sulcus extensorius de 1
tarsometatarso. Al llegar al extremo distal del tarsometatarso se divide en tres ramas, cada

una de ellas se dirige a cada uno de los dedos, insertdndose en todas las falanges.
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23. M. gastrocnemius (Figs. 1V.21, 22)

General: es el musculo mas su perficial de la ¢ ara caudal del tibiotarso y e I de mayor
desarrollo y extension (Fig. IV.22). En los animales aqui analizados, el m. gastrocnemius se
distinguid por poseer cuatro p orciones de origen, todas ellas generalmente carnosasy de
aspecto general fusiformes. Las porciones de origen son la p. lateralis, p. intermedia, p.
medialis y una porcion accesoria aqui llamada “cuarta parte”.

Pars lateralis (Figs. 1V.21,22): ocupa la cara lateral del tibiotarso. Su or igen es ¢ arnoso
sobre el condylus femoralis lateralis (Fig. IV.33B) y sobre el caput fibulae. También posee
conexiones aponeurdticas sobre la aponeurosis de la region patelar.

Pars intermedia (Figs. 1V.21,22): se origina en un pequefio tendon que se fija en la cara
medial de 1a fossa poplitea (Fig. IV.33A) e inm ediatamente d el tendén sigue la porcion
carnosa.

“Cuarta Parte” (Figs. 1V.21, 22): origen carnoso y s urge por e ncima del condylus
femoralis internus (Fig. IV.33A), queda localizada entre la p. intermedia y la p. medialis.
Es fusiforme, y lam 4s pequefia de las cuatro. Luego de un corto re corrido, la porcion
carnosa da lugar a un fina aponeurosis que se une a la porcion carnosa de la p. medialis
(Fig. IV.22B)

Pars medialis (Figs. 1V.3,21,22): e sla p orcidbn m as extensa ya que se ¢ xtiende
medialmente y cranealmente sobre el tibiotarso. En el lado craneal del tibiotarso su origen
es aponeurotico ¢ ompartiendo la a poneurosis con los m. iliotibialisy m. iliofibularis.
Medialmente, su origen es carnoso y surge de la region proximal y medial del tibiotarso,
sobre la facies gastrocnemiales de la crista cnemialis cranialis (Fig. IV.34B).

Insercion: a los largo del tibiotarso 1 as partes lateralis, intermedia y medialis se v an
angostando distalmente y, hacia la m itad del tibiotarso, se uneny d an lugar a un tendén
comun (Fig. IV.22B) . Este tendon se une fu ertemente del cartilago tibialis (Fig. IV.18) y
luego c ontinua a lo la rgo del t arsometatarso ¢ omo una f uerte tu nica ¢ onjuntiva que

envuelve a los tendones de los musculos flexores.
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24. M. plantaris (Figs. 1V.22B,23)

General: es un musculo pequ efio, su po rcion carnosa es reduciday da lugar aun largo
tendon que se suma a la apon eurosis del m. gastrocnemius. Esta ubicado por debajo del la
p. medialis del m. gastrocnemius.

Origen: carnoso, s obre e I extremo pro ximal d el t ibiotarso e ns u cara ca udomedial,
inmediatamente por debajo del condylus femorals internus.

Insercion: por un delgado tendén que queda incorporado a la aponeurosis de la superficie
profunda de la p. medialis del m. gastrocnemius y luego se fusiona al tendon del m.

gastrocnemius (Fig. IV.22B).

Los musculos flexores de los dedos con forman 1a masa muscular que se encu entra por
debajo del m. gastrocnemius. Estos musculos poseen entre si una intima relacion por lo que
su identificacion suele ser dificultosa. A continuacion se describen primero los mm. flexor
perforans et perforatus digitii Il y I1l cuya ubicacion es lateral y superficial en el tibiotarso
y se los encuentra por debajo de la p. lateralis del m. gastrocnemius y lim itan con el m.
fibularis longus. Luego se describen los mm. flexor perforatus digitii 11, flexor perforatus
digiti 111 y flexor perforatus digitii IV. Estos tres musculos estan intimamente relacionados
en sus regiones de origen. L os flexores se ubican entre medio y por encima de las dos
porciones de origen del m. flexor hallucis longus (Figs. 1V.25,26). El mas superficial es el
m. flexor perforatus digitii 1V, le sigue el m. flexor perforatus digitii 11l y por ultimo el m.
flexor perforatus digitii 11. L os mm. flexor perforatus digitii 111 y IV poseen un origen

comun, en un fuerte tendon que nace de la fossa poplitea (Fig. IV.27).

25. M. flexor perforans et perforatus digitii 11 (Fig. 1V.24)

General: es un m usculo ubicado inmediatamente p or de bajo de la p. lateralis del m.
gastrocnemius, y lateral al m. fibularis longus.

Origen: sobre la fibula, por debajo del caput fibulae y también sobre la region proximal del
tibiotarso.

Insercion: por el tendon que se fija en el dedo II.
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26. M. flexor perforans et perforatus digitii 111 (Fig. 1V.24)

General: este musculo se encuentra por debajo del m. flexor perforans et perforatus digitii
Il

Origen: sobre el caput fibulae.

Insercidn: por un tendon que se fija en el dedo III.

27. M. flexor hallucis longus (Figs. 1V.25, 27)

General: posee una amplia porcion carnosa y esta posicionado en la region medio-caudal
del tibiotarso.

Origen: posee dos cabezas de origen, ambas carnosas (Fig. IV.25). Una surge de la fossa
poplitea y la o tra surge por enci madel condylus femoralis externus. Los vie ntres que
corresponden a estas dos cab ezas sigu en un trayecto independientemente unode otro
durante el primer tercio del tibiotarso. Luego de lo cual se unen y forman un tendén comun.
El musculo recuerda a una “Y” en su forma general.

Insercion: el t endon luego d e atrav esar e 1 cartilago tibialis se fusiona al m. flexor
digitorum longus. El tendon resultante se divide en tres ramas, cada una de las cuales va a
los dedos II, IIT y I'V. Este patron es conocido como de Tipo IV de Gadow y Selenka (1891,
citado en George a nd Berger, 1966), se encue ntra en aves tridactilas y en aquel las cuyo
hallux es reducido.

Observaciones: Sudilovskaya (1931) describe una sola porcion de origen sobre el condylus

femoralis externus.

28. M. flexor perforatus digitii 11 (Fig. 1V.28)
General: es el mas profundo de los mm. perforatus.
Origen: en un pequefio vientre carnoso que se fija al tendon del m. ambiens.

Insercidn: el tendon, luego de recorrer el tibiotarso, se inserta en todas las falanges del

dedo II.
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29. M. flexor perforatus digitii 111 (Fig. 1V.29)

General: estd ubicado por encima del m. flexor perforatus digitii 11'y por debajo del m.
flexor perforatus digitii 1V. Esta formado por dos cabezas, una de mayor tamafio y otra muy
pequena y distalmente ubicada.

Origen: es tendinoso, la cabeza de mayor desarrollo surge del te ndon que se fija enla
fossa popliteay que es compartido con el m. flexor perforatus digitii IV. La porcion mas
pequefia nace de la aponeurosis inferior de la porcion mas grande.

Insercion: cada porcion posee un tendon que se fusionan para dar lugar a un tendéon comtn

que se inserta en todas las falanges del dedo III.

30. M. flexor perforatus digitii 1V (Fig. 1V.30)

General: es el mas superficial de los mm. flexores perforatus.

Origen: surged el a fossa popliteaa través deun tendon co mpartido con el flexor
perforatus digitii 111 que luego da lugar a la porcion carnosa.

Insercion: el tendon, luego de recorrer el tibiotarso, se inserta en todas las falanges del

dedo IV.

31. M. flexor digitorum longus (Fig. 1V.26)

General: es el musculo mas profundo del tibiotarso y en gran parte de su extension esta
adosado a la superficie 0sea del corpus tibiotarsi.

Origen: posee tres porciones, todas carnosas, que surgen de las fascies articularis medialis
y lateralis del tibiotarso y sobre la region proximal del corpus fibulae.

Insercion: el tendon atraviesa el cartilago tibialis y sigue su recorrido por el tibiotarso
hasta llegar al extremo distal del tarsometatarso, alli se divide en tres ramas que se dirigen a

cada uno de los tres dedos, insertdndose en la falange ungueal de cada dedo.
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32. M. popliteus (Fig. 1V.31)

General: es muy pequefio, enteramente carnoso y se lo caliza en el extremo proximal del
tibiotarso y la fibula. Se lo puede ver al remover todos los musculos de la region caudal del
tibiotarso.

Origen: sobre la region proximal del corpus tibiotarsi.

Insercion: en la region proximal de la fibula, inmediatamente por debajo del caput fibulae.
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Figura V.1 iliotibialis
cranialis

iliotrochantericus
caudalis
) iliotibialis
hiatus lateralis

acetabularis

flexor cruris

lateralis p’
pelvica —
~ gastrocnemius b laris
p.lateralis I
ongus
10 cm
Figura IV.2 ambiens  fevor cruris
obturatorius

medialis

iliotibialis
cranialis

gastrocnemius p.
smedialis

Figura IV.1: Musculos superficiales laterales.

Figura 1V.2: Musculos superficiales mediales.

51



Figura IV.3

iliotrochantericus

: m.
caudalis o

iliotibialis fibularis

flexor ¢
cruris
lateralis p.
pelvica

gastrocnemius p.
lateralis

, femorotibialis
lateralis

> tendon del m.

iliofibularis

Figura IV .4

iliotrochantericus
medialis

iliotrochantericus
cranialis

Figura 1V.3: A. Vista lateral del miembro posteriorsinel m. iliotibialis lateralis; B.

Detalle del ansa m. iliofibularis.

Figura 1V.4: Detalle de los mm. iliotrochantericus cranialis e iliotrochantericus medialis

( el m. iliotrochantericus caudalis ha sido removido).
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Figura IV.5 Figura IV.6

.. X iliofemoralis
iliofibularis astirny

iliotrochantericus
3 caudalis e

Figura IV.7

femorotibialis lateralis
p. proximalis

femorotibialis
lateralis p.
distalis

Figura IV.9

femorotibialis
intermedius

Figura I1V.8
femorotibialis
medialis

5cm

Figura IV .5: Detalle de la region acetabular de la cintura pélvica donde se puede ver el m.
iliofemoralis externus. Se han retirado los m. iliotibialis lateralis y m. iliofibularis.

Figura 1V.6: Detalle de la region acetabular de la cintura pélvica y re gion proximal del
fémur en la que han sido retirado s tod os los musculos de esta zona p ara exponer el m.

iliofemoralis internus.

Figura IV.7: A. M. femorotibialis lateralis p. proximalis: vista fron to-lateral d el muslo
izquierdo. B. M. femorotibialis lateralis p. distalis, vista lateral del muslo izquierdo.

Figura IVV.8: M. femorotibialis p. intermedius y p. interna, vista caudo-medial del muslo
izquierdo.

Figura 1V.9: M. femorotibialis medialis, vista medial del fémur desarticulado.
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Figura 1V.10 Figura 1V.11

flexor cruris

caudofemorgli lateralis p.
p. pelvica poreion
/ aponeurdtica
flexor cruris /| >
rafe
flexor cruris tendinoso

Figura 1V.13

eXor cruris
medialis

flexor cruris
medialis

tendon

4 ¢m

Figura 1V.10: vista lateral en donde se ex tirpé el m. iliofibularis para dejar expuesto m.
flexor cruris lateralis p. pelvica.

Figura 1V.11: de talle dela uniondel m. flexor cruris lateralis p. pelvica conla p.
accesoria.

Figura 1V.12: vista del sector mas distal del m. flexor cruris medialis donde se puede ver
el tendon que se une al m. gastrocnemius.

Figura V. 13: detalle del m. flexor cruris medialis mostrando ambos tendones (1 y 2) (ver
texto).
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Figura 1V.14

porcion femoro-caudal

caudofemoralis
p. pelvica

arteria ischiadica y nervus
ischiadicus.

ischiofemoralis

Figura 1V.15

pars medialis

pars lateralis

puboischiofemoralis

Figura 1V.14: M. caudofemoralis y parte del m. puboischiofemoralis. Se han retirado los
musculos flexor cruris lateralis y flexor cruris medialis.

Figura 1V.15: M. ischiofemoralisy m. puboischiofemoralis, se ha retira do el m.
caudofemoralis.
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Figura 1V.16 Figura 1V.17

5cm 5cm

tendon del m.
obturatorius
medialis (cortado)

SIS obturatorius lateralis

medialis

Figura IV. 16: detalle de la region proximal del fémur mostrando el lugar de insercion del
tendon del m. obturatorius medialis.

Figura 1V. 17: vista caudomedial de la region proximal d el fémur, en donde se puede
apreciar el m. obturatorius lateralis.
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Figura 1V.18

dedo IV

cartilago tibialis

Figura IV.19 caput femorale

caput tibiale

fibularis
longus

tibialis tarsometatarso
cranialis

C

retinaculun
extensorium
tibiotarsi

10 cm > :
—_r Fendor? rde 2 em
insercion
del m. tibialis
cranialis
tarsometatarso

Figura 1V.18: Vista lateral del miembro desarticulado de la cintura donde se pueden ver
los m tsculos s uperficiales de las caras cr aneal ( m. fibularis longus) y ¢ audal ( m.
gastrocnemius) del tibiotarso.

Figura IV.19: A. Vista lateral del tibiotarso, mostrando los m. fibularis longus y m. tibialis
cranialis, el m. gastrocnemius fue removido; B. Detalle de las dos porciones de origen del
m. tibialis cranealis; C. Detalle de la articulacion entre tibiotarso y tarsometatarso, sin el m.
fibularis longus para dejar expuesto el retinaculum extensorium tibiotarsi.
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Figura IV.20 Figura IV.21

femur

gastrocnemius

p.medialis gastrocnemius

p. intermedia

gastrocnemius
“cuarta parte”

extensor gastrocnemius
digitorum p. lateralis
longus
ibiotarso
Scm

Figura 1V.20: M. extensor digitorum longus, vista frontal del tibiotarso, fueron extraidos
los musculos fibularis longus y tibialis cranealis.

Figura IV.21: vista caudal del tibiotarso donde se puede ver el m. gastrocnemius.
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Figura V.22

A
gastrocnemius
p. medialis gastrocnemius
“cuarta parte” B

gastrocnemius p.
ntermedia gastrocnemius
p. medialis

gastrocnemius p.
lateralis

gastrocnemius
“cuarta parte”

gastrocnemius
p. intermedia
\

A
fi

gastrocnemius
p. lateralis ™ ———
plantaris
tendon del
m. plantaris
13cm

Figura 1V.22: A. M. gastrocnemius removido del miembro donde se puede ver el gran
desarrollo de sus partes de origen y el tendon comtn; B. Vis ta de la cara interna del m.
gastrocnemius extirpado del miembro en el que se puede apreciar el m. plantaris. También
se puede ver la union aponeurotica (flecha) de la cuarta parte al resto de las porciones del
m. gastrocnemius.
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Figura 1V.23 Figura 1V.24

exor perforans
et perforatus
digiti I11

flexor perforans
et perforatus
digiti 11

2 cm

tibiotarso

Figura 1V.23: detalle del lugar de origen del m. plantaris

Figura 1V.24: vista lateral del tibiotarso en donde se extirpé el m. gastrocnemius par a
visulizar I os musculos flexor perforans et perforatus digitii 11y flexor perforans et
perforatus digitii I11.
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Figura 1V.25 Figura 1V.26 Figura V.27

tendon
comun

tendon
comun

flexor
digitorum
longus

flexor
digitorum
longus

flexores
perforatus

3cm

Figura 1V.25: detalle de la region distal del fémur en vista caudal donde se puede ver las
dos porciones de origen del m. flexor hallucis longus.

Figura 1V.26: detalle de la region distal del fémur y proximal del tibiotarso en vista caudal
en la que se visualiza el tendon comun de origen de 1os musculos flexor perforatus digitii
Il, flexor perforatus digitii 11l y flexor perforatus digitii IVye 1 origendel m. flexor
digitorum longus.

Figura IV.27: vista general del tibiotarso donde se puede apreciar el conjunto intimamente
relacionado de musculos flexores perforatus y su posicion relativa con respecto al m. flexor
digitorum longus.
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Figura 1V.28 Figura 1V. 29

Figura 1V.31

flexor
perforatus
digitii IV

Figura IV.28: vista lateral del tibiotarso mostrando el m. flexor perforatus digitii I1.
Figura IV.29: vista lateral del tibiotarso mostrando el m. flexor perforatus digitii I11.
Figura 1V.30: vista lateral del tibiotarso mostrando el m. flexor perforatus digitii IV.

Figura 1V.31: vista caudal de la region proximal del tibiotarso y fibula donde se aprecia
el m. popliteus. Todos los musculos flexores fueron removidos.
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iliofext.
iltro.med.

ilit.cran,

b.lat.

-t fl.crmed.
pubischfem. ischfem. 3cm

Figura 1V.32: Cintura pélvica d e Rhea americana (MLP 903 ) m ostrando las areas de
origen de la musculatura del muslo. 1: ilium, 2: ischium; 3: pubis, 4: vertex craniolateral
ilii, 5: crista iliaca dorsalis, 6: crista dorsolateralis ilii, 7: antitrochanter; 8 : foramen
acetabularii, 9 : foramen obturatorious, 10: foramen ilioischiadicum, 11:  fenestra
ischiopubica. M. ambiens (am.), m. caudofemoralis (caudo fem.), m. flexor cruris lateralis
p. pelvica (fl.cr.lat.p.pel), m. flexor cruris medialis (fl.cr.med.), m. iliofemoralis externus
(iliof.ext.), m. iliofemoralis internus (i liof. i nt.), m. iliofibularis (i liofib.), m. iliotibialis
cranialis (ili t. cran.), m. iliotibialis lateralis p. postacetabularis (ilit. lat.), m.
iliotrochantericus caudalis ( iltro.cau.), m. iliotrochantericus cranialis (il tro. cra n.), m.
iliotrochantericus  medialis (i Itro. me d.), m. ishiofemoralis (isc hfem.), m.
puboischiofemoralis (pubischfem.), m. obturatorius lateralis (ob. lat.).
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iltro.cran.

caudf.
femt.int.

fl.cr.lat.p.

femt. lat.
p.distalis

gast.
p.int.

B

gast.p.lat. tib.cran.

2 cm
Figura 1V.33: Fémur derecho de Rhea americana (MLP 903) A. Vista caudal; B. Vista
lateral; C. Vista medial. Referencias en negrita indican sitios de insercion. 1: caput femoris,
2: collum femoris, 3: impressiones obturatoriae, 4: trochanter femoris, 5: corpus femoris,
6: condylus medialis, 7: condylus lateralis, 8: fossa poplitea, 9: sulcus patellaris, 10: fossa
trochanteris. M. femorotibialis lateralis p. dist. (femt.lat.p.dist.), m. femorotibialis lateralis
p. proximalis (femt.lat.p.prox.), m. femorotibialis intermedius (femt.int.), m. femorotibialis
medialis (f emt.med.), m. flexor cruris lateralis p. accessoria (fl .cr.lat.p.acc.), m.
gastrocnemius cu arta parte (g ast.c.p), m. gastrocnemius p. intermedia (gast.p.int.), m.
gastrocnemius p. lateralis (gast.p.lat.), obturatorius medialis (ob.med.), m. tibialis cranialis
(tib.cran.). Otras abreviaciones como en la figura 32.
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femt.lat.
gast.p.lat. p.dist.

femt, med. fip on.

Figura 1V.34: Region proximal del tibiotarso mostrando los sitios de origen ¢ insercion, A.
y B. tibiotarso derecho (MLP 903), C. tibiotarso y fibula izquierdas (MLP 876). A. vista
frontal; B. Vista medial; C. Vista lateral. Referencias en negrita indican sitios de insercion.
1: crista cnemialis cranialis, 2: crista cnemialis lateralis, 3: sulcus intercnemialis, 4: fascie
gastrocnemialis de la crista cnemialis cranialis, 5 : impressio ligamentum collateralis
medialis, 6: caput fibulae, 7: corpus fibulae, 8 : tuberculum m. iliofibularis, m. fibularis
longus (fib. lon.), m. gastrocnemius p. medialis (gast.p.med.). Otras abreviaciones como en
las figuras 32 y 33.
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1VV. B. Masa muscular

IV. B. 1 Masa muscular individual

En todas las edades (Fig. IV.35) el m. gastrocnemius fue el que presenté m ayor masa,
mientras el m. obturatorius lateralis fue el de m enor. El segundo musculo con mayor masa fue
el femorotibialis para las edades de uno y tres meses (Figs. IV.35A,B), seguidodel ~ m.
iliotibialis lateralis. A partir de los cinco m eses (Fig. IV.35C) esta tltima relacion se invierte y
el m. iliotibialis lateralis pasa a ser el segundo musculo con mas masa, seguido por el grupo
femorotibialis. El cuarto musculo de mayor masa fue el iliofibularis, salvo en los individuos de
ocho meses (Fig. IV.35D) en quienes este lugar lo ocup6 el grupo flexor cruris (en esta edad se
conto solam ente con dos por lo cual este resu  Itado puede deberse al sesgo de lam  uestra)
seguido por el m. iliofibularis. Los siguientes musculos en impor tancia, fueron los flexores de
los dig itos, fibularis longus, iliotibialis cranialis, obturatorios medialis, caudofemoralis,
iliotrochantericus  caudalis y tibialis  cranialis. Finalm ente los mm. ambiens,
puboisquiofemoralis, extensor digitorum longus, isquiofemoralis, iliotrochantericus cranialis,
iliotrochantericus medialis, iliofemoralis internus, iliofemoralis externus y obturatorius
lateralis presentaron bajos valores de masa en todas las edades.

Los m usculos que alcanzaron m ayor m asa (e.g. gastrocnemius, iliotibialis lateralis,
femorotibialis, flexor cruris) son de funcion extensora, m ientras que aquellos dedicados a la
funcion flexora (e.g. iliotrochantericus cranialis, iliotibialis cranialis, iliofemoralis externus)
presentaron masas de menor m agnitud. Una excepcion es el m usculo iliofibularis, que estuvo

entre los primeros cinco musculos de mayor masa en todas las edades.

IV. B. 2 Masa muscular total

La masa muscular total del m iembro poste rior registr6 valores desde 44,07 g (en los
animales de un m es) hasta alcanzar 2803,33 gen  los adultos (Fig. IV.36A). Estos valores
representan aproxim adamente entre un 8% -16% de la m asa corporal segtn las edades (Fig.
IV.36B). Si se tiene en cuenta ambos m iembros la representacion de la m asa muscular del

miembro posterior asciende a 16%-32%, segtn las edades.
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IV. B. 3 Porcentaje de cada musculo con respecto a la masa muscular total del
miembro

De los 21 musculos de los cuales se obtuvier on la masa, solo entre dos y tres m usculos
presentaron un porcentaje m ayor al 10% (Fig .IV.37A) en todas las edades. Los m  usculos
gastrocnemius y el grupo de femorotibialis fueron los que m ayor porcentaje presentaron. Sus
valores fueron cercanos al 18 % y 12% respectivam ente. EI m. iliotibialis lateralis tuvo un
comportamiento similar, pero en la e dad de un mes presentd un valor ce rcano al 9% vy, a partir
de los tres meses, su porcentaje aument6 llegando a alcanzar entre el 12% y 15%.
Los mm. iliofibularis, flexores de los digitos, grupo flexor cruris, iliotibialis cranialis,
caudofemoralis, fibularis longus, tibialis cranialis, iliotrochantericus caudalis,
puboischiofemoralis y obturatorius medialis p resentaron v alores entr e el 2% y el 9% (Fig.
IV.37A). El1 m. puboischiofemoralis en las av es deun m es pr esenta el m ayor porcen taje
(2,55%), y, a partir de los tres m eses de edad, este valor disminuye hasta llegar al 1,23% en las
aves adultas (Fig. IV.37A).
Los mm. extensor digitorum longus (Fig. IV.37A), ischiofemoralis, iliotrochantericus cranialis,
iliotrochantericus medialis, iliotrochantericus medialis, iliofemoralis externus, iliofemoralis
internus, ambiens y obturatorius lateralis presentaron valores bajos, entre el 1% y el 0,08 %
(Fig. IV.37B), el m. obturatorius lateralis fue el m tsculo con m enor porcentaje en todas las

edades y su valor decreci6 con el aumento de la edad (Fig. IV.37B).

IV. B. 4 Porcentaje de cada musculo con respecto a la masa corporal

La masa corporal promedio para cada edad se puede observar en la FiguraIV.38 y en la
Tabla IV.1 se encuentran los valores maximos y minimos registrados en cada edad.
En la Figura IV.39A s e pueden observar los por centajes que los m tusculos representan con
respecto a la masa corporal. E1 m. gastrocnemius y el grupo fem orotibial representaron mas del
1% en todas las edades. Los mm. iliotibialis lateralis, iliofibularis, fibularis longus y el grupo
flexor cruris en las edad es de un m es y tres m eses presentaron valores m enores o ¢ ercanos al
1% mientras a partir de la edad de cinco meses su porcentaje es mayor al 1%.
Los mm. tibialis cranialis, iliotrochantericus caudalis, puboischiofemoralis y obturatorius
medialis (Fig. IV.39A) presentaron en todas las edad es valores menores al 1%, variando desde
0,18% al 0,73%. Por ultim o, los musc ulos restantes (F ig. IV.39B) (extensor digitorum longus,

ischiofemoralis, iliotrochantericus cranialis, iliotrochantericus medialis, iliofemoralis externus,
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iliofemoralis internus, flexores de los digitos, ambiens y obturatorius lateralis) p resentaron
valores entre el 0,10% y el 0,01%.

IV. B. 5 Proporciones de muslo y pata

La masa muscular del muslo predominé en todas las edades, tanto en relacion a la masa
corporal (Fig. IV.40A) com o en relacidon a la ma sa muscular total del m iembro posterior (Fig.
IV.40C). En las Figuras 40B y D se puede apreciar la tasa de crecimiento de estas proporciones.
La proporcion de la musculatura del muslo y de la pata con respecto a la masa corporal aumenta
con la edad (Fig. IV.40B), mientras se mantiene constante cuando la proporcién es con respecto
a la m asa muscular total del m iembro (Fig. IV .40D). En la Tabla IV.2 se puede apreciar el
porcentaje de muslo y pata (con respecto a la masa corporal) y la diferencia existente entre ellos:
en las aves de uno y tres m eses esta diferencia es menor que en el resto de las categorias de

edades

IV. B. 6 Flexion y Extension

Teniendo en cuenta la masa muscular dedicada a las funciones de ex tension y de flexion
en todas las edades, los musculos dedicados a la extension del miembro predominaron sobre los
de la flexion (Fig. IV.41A). El porcentaje de  musculos extensores aum enta considerablemente
entre una edad y la otra, mientras en los flexores el aumento del porcentaje de una edad a la otra
es menos marcado. Los m tsculos extensores de las aves de ocho m eses superan levem ente al
porcentaje del adulto (p osiblemente como resultado del sesgo de la m uestra, ya que solo dos
aves se utilizaron en esta edad ) (Fig. IV.41A), la te ndencia a lo largo de | tiempo (Fig. IV.41B)
indica un aumento gradual.

Al analizar el porcentaje de m Usculos ex tensores y flexores en cada articulacion los
valores mas altos fueron para la extension del TBT-TMT, seguido por la extension de la cadera
(Tabla IV.3 y Fig. IV.42), y luego la extension y la flexion de la articulacion F-TBT, flexion de
los digitos, flexion de la cadera, flexion del TBT-TMT y extensi 6n de los digitos. Estos ultim os
dos grupos musculares m antienen casi constante el porcentaje a lo larg o del crecim iento (Fig.
IV.42). La diferencia entre estos porcentajes en los grupos extensores TBT-TMT y de la cadera,
al acercarse a la edad adulta, se hace m enor (Fig. IV.42, comparar ambas lineas de tendencia).

En el caso de los digitos, la flexion supera a la extension (Tabla IV.3).
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1V. B. 7. Incremento de la masa de muscular

La masa muscular total del miembro se increment6 unas 62 veces entre las aves de un mes y los
adultos (Tabla IV.4). El m. obturatorius medialis fue el de mayor incremento: aument6 su masa
unas 127 veces, seguido por el iliotibialis lateralis, fibularis longus, flexor cruris, iliofibularis,
gastrocnemius e iliotrochantericus caudalis. M ientras qu ¢ el m usculo de m enor increm ento

(Tabla IV.4) fue el puboischiofemoralis que solo alcanzo las 30,89 veces.
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Figura V. 35: Masa (g) promedio de cada musculo en cada edad. A. Aves de un mes (n=5); B. Aves de tres meses (n=4).
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Figura IV. 35 continuacion: C. Aves de cinco meses (n=4); D. Aves de ocho meses (n=2).
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Figura IV. 35 continuacion: E. Aves adultas (n=7).
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Figura V. 36: Masa muscular. A. Promedio de la masa muscular total para cada edad, B.
Porcentaje (%) que representa la masa muscular total de la masa corporal.
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Figura IV. 37: Porcentaje (%) que representa cada musculo con respecto a la masa muscular total en cada edad. A. Musculos cuyo

porcentaje estuvo entre 1% y 18% .
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Figura IV. 37 continuacion: B. Musculos cuyo porcentaje fue menor al 1%.
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Figura V. 38: Masa corporal promedio para cada edad.
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Tabla IV.1: Registros maximos y minimos de masa corporal en cada edad

Mi nimo  Maiéximo

1 mes (n=5) 467 619
3 meses (n=4) 3000 4000
5 meses (n=4) 4000 5000
8 meses (n=2) 4900 9600
Adultos (n=7) 10500 22000
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Figura 1V.39: Porcentaje (%) que representa ¢ ada mtsculo c on re specto a la masa cor poral en cada e dad. A. Musculos c uyo
porcentaje estuvo entre 0,2 %y 2,8 % .
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Figura V. 39 continuacion: B. Musculos cuyo porcentaje fue menor al 0,1%.

B

-

0,00%

obt.lat.

am.
ilfem.int.
iltroc.med.
ilfem.ext.
iltroc.cran.
ischfem.
ext.dig.long.

0,10%

1
0,01%
0,02%
0,02%
0,03%
0,04%
0,05%
0,08%
0,09%

0,20%

m m

0,01%
0,03%
0,02%
0,03%
0,04%
0,06%
0,08%
0,10%

0,30%

3

5
0,01%
0,04%
0,03%
0,03%
0,05%
0,06%
0,08%
0,14%

0,40%

0,50%

m
0,01%
0,05%
0,03%
0,04%
0,06%
0,05%
0,10%
0,14%

E ext.dig.long.

M ischfem.

O iltroc.cran.

B ilfem.ext.

E iltroc.med.

] ilfem.int.

M am.

B obt.lat.

8m ad
0,01%
0,03%
0,03%
0,04%
0,06%
0,06%
0,10%
0,14%

78



Figura IV. 40 : Porcentaje (%) que representan los musculos del muslo y la pata. A y B,
Porcentaje con respecto a la masa corporal; C y D, Porcentaje con respecto a la masa
muscular total del miembro posterior; A y C, Comparacion entre las proporciones del
muslo y pata; B y D, tasa de crecimiento (linea entera) de las proporciones de muslo y pata

y su tendencia (linea punteada).

[ 2

5Sm

3m
B muslo

Im

mlmlmlmlm

B muslo B pata

15%
10% muslo
5% /—. pata
0%\ I I I 1
Im 3m S5m 8m ad
edad
D
100%
auslo
0
50% pata
0%
Im 3m 5m 8m ad
edad

79



Tabla IV.2: Diferencias entre los porcentajes del muslo y la pata a través de las edades

Edad %Mus lo %Pata  %Diferencia

Im 5 3 2
3m6 4 3
5m9 5 4
8m 1 0 5 5
ad 1 0 6 5

Figura 1V.41: A.P orcentaje que en c onjunto r epresentan los m usculos e xtensores y
flexores con respecto a la masa corporal en cada edad, B. Tendencia de los porcentajes a
través del tiempo.
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Tabla 1V.3: Porcentaje de musculos extensores y flexores con respecto a la masa corporal
en cada articulacion durante cada edad.

Articulacion Movim iento Im 3m 5m 8 m ad

Cadera Extensién 168% 2,06% 321% 4,03% 3,86%
Flexion 0,44%  0,63%  0,71%0 ,84%0, 90%

F-TBT Extension 1,10% 1,34% 1,79% 1,92% 1,75%
Flexion 0,74%  0,89% 1,30% 1 ,18% 1, 46%

TBT-TMT Extensién 198% 233% 358% 3,82% 4,02%
Flexion 0,39%  0,37% 0,49% 0 ,43%0, 44%

Digitos Extension 0,09%  0,10%  0,14%0 ,14%0, 14%
Flexion 0,71% 0,71% 091% 0,92% 0,98%
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Figura 1V.42: Evolucion de los porcentajes de flexion y extension a través del tiempo y

sus tendencias
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Tabla IV.4: Incrementos apreciados entre las aves de un mes y los adultos en cada musculo

y en la masa muscular total.

Musculos individuales

obturatorius medialis 127,94
iliotibialis lateralis 101,76
fibularis longus 94,22
flexor cruris 70,08
iliofibularis 67,72
gastrocnemius 61,74
iltrochantericus caudalis 61,21
ambiens 55,73
femorotibialis 54,26
iliofemoralis externus 53,10
extensor digitorum longus 52,18
iliotibialis cranialis 49,67
caudofemoralis 49,49
flexores digitii 47,38
iltrochantericus medialis 46,18
ischiofemoralis 45,13
iltrochantericus cranialis 44,96
iliofemoralis internus 40,00
tibialis cranialis 38,18
obturatorius lateralis 34,71
pubischiofemoralis 30,89
Masa muscular total 62,63
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IV. C. Alometria ontogenética de la musculatura

En la Tabla IV.5 se pueden observar los resultados del anélisis de regresion entre el
valor de cada uno de los musculos y la masa corporal a través de las edades. Salvo los mm.
tibialis cranialis, obturatorius lateralisy puboischiofemoralis qu e resultaron crec er
isométricamente con la masa corporal, los musculos restantes fueron alométricos positivos.
Los valores del co eiciente de alometria variaron desde valoresde 1,07 hastal,43. En
especial los  musculos iliotrochantericus caudalis, obturatorius medialis, iliotibialis
lateralis, iliofibularis, femorotibialis, flexor cruris, fibularis longus, ambiens,
gastrocnemius y extensor digitorum longus mostraron coeficientes de alometria cuyo valor
estuvo ubicado e ntre 1, 14y 1,43. C uatro de estos m tsculos, obturatrius medialis,
iliotibialis lateralis, flexor crurisy fibularis longus, pr esentaron una fuerte alometria
positiva, considrada asi aqui por sus coeficientes con valores altos (entre 1,3 y 1,4) mientras
en los demas, iliotrochantericus caudalis, iliofibularis, femorotibialis, extensor digitorum
longus y gastrocnemius, la alometria fue mas moderada siendo el coeficiente cercano a 1,2.
El ajuste en todos los casos fue muy bueno. Asimismo, al considerar la relacion de la masa
muscular to tal del miembro po sterior c on la masa corporal, res ulté a lométrica pos itiva
(Tabla IV.6).

Al tener en cuenta los coeficientes de alometria de cada musculo y compararlos con
las proporciones que cada musculo present6d con respecto a la masa muscular del miembro
a lo largo del tiempo (figura IV.43), se p uede observar que los m usculos que mostraron
alometria positiva muy marcada (i.e. iliotibialis lateralis, obturador medialis, flexor cruris
y fibularis longus) incrementaron su proporcion al aumentar la edad (este incremento muy
marcado en el iliotibialis lateralis). Aqu ellos con una alometria po sitiva mas m oderada
(gastrocnemius, iliofibularis, femorotibialis, extensor digitorum longus e iliotrochantericus
caudalis) mantuvieron su proporcioén constante con el au mento de la edad. Los musculos
restantes mostraron diferentes comportamientos: mantuvieron su proporcion constante a lo
largo del as edades co moe n los mm. ischiofemoralis, iliotrochantericus cranialis,
iliotrochantericus medialis (Fig. 44A) o disminuyeron su proporcién a medida que la edad
aumentdé como en el resto de los musculos (Fig. 44Ay B), salvoel m. ambiens cuya

proporcion tendi6 a aumentar (Fig. 44B).
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Tabla 1V.5: Regresion entre log;o de cada musculo con log;o de la masa corporal con 95%
intervalo d e ¢ onfianza (IC ). IC inf/sup: i ntervalod e confianza superior ei nferior

respectivamente.

Musculo R2  p pendiente ICinf. IC sup. Interc IC inf. IC sup. Ecuacion
iltroc.caud. 1,00 0,000 1,17 L13  1,21-2 91 -3,05 -2,77Y= 1,17*x-2,908
iltroc.cran. 0,99 0,000 1,08 1,03 1,13-3 )53 -3,73 -334Y= 1,08*x-3,533
iltroc.med. 0,98 0,000 1,08 1,02  1,15-3 ,74 -3,98 -3,50Y= 1,08*x-3,740

ilfem.int. 0,98 0,000 1,07 1,01 1,13-3 .88 -4,11 -3,65Y= 1,07*x-3,877

ilffem.ext. 0,98 0,000 1,14 1,07 1,21-3 .82 -4,07 -3,58Y= 1,14*x-3,824
obt.lat. 0,93 0,000 1,04 092 1,184 ,07 -455 -3,58Y= 1,04*x-4,065
obt.med 0,99 0,000 1,37 1,30 1,45-3 .73 -4,00 -347Y= 1,37*x-3,732
caudfem. 0,98 0,000 1,12 1,05 1,20-2 ,70 -2,97 -2,43Y= 1,12*x-2,704
isqufem. 0,99 0,000 1,09 1,03 1,15-3 39 -3,59 -3,18Y= 1,09%*x-3,387
iltib.cran 0,98 0,000 1,12 1,05  1,19-2 61 -2,85 -236Y= 1,12*x-2,605
iltib.lat 0,95 0,000 1,43 1,28  1,58-3 39 -394 -283Y= 1,43*x-3,387
ilfib. 0,99 0,000 1,21 L1s  1,27-2 71 -293 -250Y= 121*x-2,714
femtib. 0,99 0,000 1,14 Lo 1,19-2 33 -2,50 -2,16 Y= 1,14*x-2,334
flex.cr. 0,89 0,000 1,30 L12  1,51-3 ,16 -3,89 -243Y= 1,30*x-3,158
pubischfem. 0,99 0,000 0,97 092 1,02-2 ,61 -2,81 -242Y= 0,97*x-2,613
am. 0,97 0,000 1,18 1,09 1,294 19 -455 -383Y= 1,18*x-4,192
fibul.long. 0,99 0,000 1,31 1,24 1,38-3 )22 -349 -295Y= 1,31*x-3219
tib.cran. 0,99 0,000 1,04 1,00 1,08-2 ,52 -2,66 -2,38Y= 1,04*x-2,520
ext.dig.long. 0,99 0,000 1,14 L,L1o  1,18-3 42 -357 -327Y= 1,14*x-3,418
gastroc. 0,99 0,000 1,18 L13  1,23-2 32 -250 -2,14Y= 1,18*x-2,318
flex.dig. 1,00 0,000 1,10 1,06 1,13-2 43 -256 -230Y= 1,10*x-2,428

Tabla IV.6: Alometria de la masa muscular total del miembro posterior (regresion entre
log;o de masa muscular total con log;o de la masa corporal) con 95% intervalo de confianza
(IC) IC inf/sup: intervalo de confianza superior e inferior respectivamente.

R? p

pendiente

IC inf.

IC sup.

Intercepto

IC inf.

1C sup.

Ecuacion

0,99

0,000

1,18

1,14

1,23

-1,58

-1,74

-1,43

Y=1,18%x - 1,58

85



Figura 1V.43: Tendencia (lineas) a través del tiempo de las proporciones de los musculos
con alometria positiva (proporcion con respecto a la masa muscular del miembro).
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Figura 1V.44: Tendencia a través del tiempo de las proporciones de cada musculo

(proporcidn con respecto a la masa muscular del miembro). A. Musculos alto valor en su

masa; B. Musculos con bajo valor en su masa.
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IV. D. La anatomia ontogenética de los huesos

IV. D. 1 Descripcion anatomica de los huesos del miembro posterior
La siguiente descripcion estd basada en lam orfologia 6s ea del fémur, tibiotarso y

tarsometatarso del adulto:

Féemur

El fémur (Fig. IV.45) de los Rheidae se distingue del de otras Palacognathae por
poseer una profunda fossa poplitea (Pycraft, 1900) (Fig. IV.45B). Enla  extremitas
proximalis se puede distinguir en el caput femoris (Fig. IV.45B), de forma esférica, una
amplia facies articularis acetabularis y la fovea ligamentum capitis. E1 collum femoris

(Fig. IV.45B) es corto y ancho. Lateralmente se distingue el trochanter femoris, (Figs.
IV.45A,C) robusto y cuya fossa trochanterica es levemente concava. En vista proxim al
se puede ver la facies articularis antitrochanterica (Fig. IV.45E), de forma curvada, con
su extremo craneal mas ancho y su extremo caudal mas agudo.

El corpus femoris se caracteriza por ser levem ente convexo cranealmente y por
presentar muy bien m arcadas las lineas intermuscularis, tanto en la  facies cranialis
como la caudalis (Figs. IV.45A,B) . En la region proxim al de la facies caudalis, se
destaca una protuberancia fuerte y roma, la impressiones obturatoriae (Figs. IV.45B,C).
En esta m isma facies h acia la extremitas distalis se observala fossa poplitea (Fig.
IV.45B).

En la extremitas distalis, en vista frontal, se pueden ver los condilos de
articulacion con el tibiotarso ( condylus lateralisy  condylus medialis) (Fig s.
IV.45A,B,D,F) y el sulcus patellaris, ancho y de direccién ob licua la tero prox imal-
medio distal. E1 condylus lateralis (Fig. IV.45E) se proyecta distalmente sobrepasando
al condylus medialis. Su superficie se caracteriza por un borde proxim almente agudo
que se ensancha distalm  ente. E1 condylus medialis (F ig. IV.45F) se proyecta
medialmente y su borde m as proximal esta elevado con respecto al corpus femoris. En
vista caudal el condylus medialis posee una superficie am plia con su borde m edial mas
sobresalido. E1 condylus lateralis posee una superficie = mas angosta y aguda con
respecto al medialis. Su cara lateral posee la trochlea fibularis que se caracteriza por ser
un canal ancho y profundo que lim ita con una fuerte prom  inencia: ImMPressio
ligamentum collateral lateral. Envistad  istal, s e p uede ap reciar el sulcus

intercondylaris ancho y profundo. Sobre el condylus lateralis se puede ver una profunda
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marca que corresponde al lugar de origen del ~ m. tibialis cranialis: fovea tendinis m.
tibialis cranialis (Fig. IV.45E,F).

Tibiotarso

El tibiotarso (Fig. IV.46) posee un corpus tibiotarsi de recorrido recto y seccion
subcircular. En vis ta proxim al, la supe rficie ar ticular d e la extremitas proximalis
tibiotarsi posee una amplia y plana facies articularis medialis (Fig. IV.46D); mientras
la facies articularis lateralis es mas pequefia, de forma eliptica y se orienta formando un
angulo con respecto al eje m  ayor del hueso . Cerca de esta es tructura en direccion
craneal se encuentra la fascie fibularis articularis (Figs. IV.46C,D). La crista cnemialis
lateralis (Figs. IV.46A,E) esta poco desarrolla day posee aspecto romo, m ientras la
crista cnemialis medialis (Figs. IV.46A,E) esta bien de sarrollada, y posee una amplia
facies gastrocnemialis (unos de los lugares donde se inserta la pars medialis de 1
musculo gastrocnemius) (Fig. IV.46D); am bas cristae estan separadas por el sulcus
intercnemialis. Ubicado entre la  facies gastrocnemialisy facies articularis medialis
(Fig. IV.46E) se encuentra un tubérculo en el  cual se inserta el tendon del m  usculo
femorotibialis medialis. Ubicado en el  corpus tibiotarsi, en vista m edial, se puede
apreciar un fuerte tubérculo, la impressio ligamentum collateralle medium (Fig.
IV.46C). En vista latera | (Fig. IV.46C) la crista fibularis se localiza s obre el corpus
tibiotarsi.

En la extremitas distalis tibiotarsi, el condylus lateralis en vista frontal (Fig.
IV.46A) es mas elevado en su borde proximal que el condylus medialis, ambos condilos
se proyectan cranealmente y estdn sepa  rados uno de otro por unaam  plia y poco
profunda incisura intercondylaris (Fig. IV.46A). En vista lateral ambos condilos
presentan excavacion es m uy m arcadas, las  depressio epicondylaris (lateralis y
medialis) (Figs. IV.46C,D). En vista caudal los condilos se contintian con la  trochlea
cartilaginis tibialis, de for ma general subrectangular y cuyas  cristae sobresalen, la
lateral mas que la medial. (Fig. IV.46B). No hay presencia de pons supratendineus 6seo
como ocurre en las dem 4s Palacognathae. Es ta estructura es lig amentosa y deja sus

impresiones en la region distal del tibiotarso (Fig. I[V.46A).

Fibula
Se trata d e una pieza o6sea (F ig. IV.46G) que posee el  caput fibulae expandido en

sentido craneo-caudal, su borde caudal es amplio y curvado, mientras el borde craneal
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es mas pequefio y redondeado y en €l se encuen tra la superficie de articulacion con el
tibiotarso.

El corpus fibulae se adelgaza progresivamente hacia su extremo distal hasta form ar la
spina fibulae. El borde del corpus fibulae que contacta co n el tibio tarso form a una
sindesmosis, m ientras en el borde latera 1posee una proyeccion ro ma y abultada, el

tuberculum m. iliofibularis.

Tarsometatarso
El tarsometatarso presenta un COrpus tarsometatarsi re ctilineo en toda su
longitud (Figs. IV.47A,B). Su  facies dorsalis esta surcada por un ancho sulcus

extensorius que al acercarse hacia la mitad del corpus, sus bordes se hacen mas agudos.
En esta misma vista, en la region proximal del corpus, inmediatamente por debajo de la
extremitas proximalis se puede ver una excavacion  redondeada y profunda con un
pequetio foram en en su interior: el foramen vasculare proximale (Figs. IV.47AF);
inmediatamente por debajo de esta excavac  16n se encuentra un area de superficie
concava y de aspecto rugoso: la tuberositas m. tibialis cranialis (Figs. IV.47A,F); aqui
se fija el tendon del m. tibialis cranialis.
En la facies plantaris (Fig. IV.47B) del corpus existe una muy fuerte cristae
lateralis y una débil cristae medialis, que se van atenuado al acercarse a la extremidad
distal del hueso. Entre ambas queda delim itada una superficie plana e inclinada hacia el
borde medial. Esta superficie es surcada por otra débil cresta que corre paralela a las
cristae lateralis y medialis. La region distal del ~ corpus se ensancha levem ente y
presenta una fossa supratrochlearis plantaris de contorno levem  ente triangular.
Finalmente, la am plia superf icie later al del corpus tarsometatarsi (Fig. IV.47C),
denominada fascies subcutanea lateralis, queda lim itada entonces, entre la  cristae
lateralis y el borde lateral del sulcus flexorius; mientras la superficie medial del corpus
tarsometatarsi - la fascies subcutanea medialis- (Fig. IV.47C), queda lim itada entre la
cristae medialis y el borde m edial del surcus flexorius y su extension es m enor que la
anterior.

En la superficie articular de la extremitas proximalis (Fig. IV.47E), se puede ver
la cotyla lateralis de form a subcircular y la cotyla medialis ovalada cuyo eje m ayor
tiene orientacion craneo-caudal. A mbos cotylae presentan una superficie ligeram ente

concava y estan separados uno del otro por una ancha area intercotylaris. La superficie
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de ambas cotylae es con cava. En el borde cran eal entre am bas cotylae se puede ver la
eminentia intercotylaris.

En vista caudal se encuentra el hypotarsus, que se proyecta caudo-lateralmente y
se caracteriza por ser un a eminencia en forma de cresta. A cada lado del hypotarsus se
encuentran dos excavaciones: una menos profunda, la fossa parahypotarsalis lateralis y
otra mas profunda, la fossa parahypotarsalis medialis.

La extremitas distalis en su fascie dorsalis (Figs. IV.47A,G), se puede ver el
foramen vasculare distale, y las trochleae metatarsi I, 11l y IV. Ca da una de ellas
presenta diferente grado de desarrollo: la del dedo I eslam  &s pequefia de las tres,
mientras la del dedo [Il eslam  as de sarrollada y la del dedo IV posee untam  afio
intermedio entre am bas. Asim ismo las trochleae Il y IV se proyectan caudalm  ente
sobrepasando la trochlea IV. La trocle a del d edo III p resenta sus bo rdes trocle ares
(sensu Tambussi, 1989) bien conspicuos, mientras son menos evidentes en las trochleas
IIyIV. Las incisuras interthrochlearis son angostas y excavadas en sentido craneal y
por encima de la incisura intertrochearis lateralis se puede ver el foramen vasculare

distale.

IV. D. 2 Descripcion de los huesos en las diferentes edades

Fémur

La for ma general y apariencia del f¢ mur no presentaron grandes diferencias
entre las edades estudiadas (Fig. IV.48 y  Apéndice 13). Sin em bargo en las aves de
menor edad (com o las de un m es) los accid entes anatém icos fueron menos notorios.
También la cabeza femoral resulté mas grande en relacion al resto del hueso y el cuello
femoral se fue alargando progresivam ente conforme aumento la ed ad (Figs. 1V.48,49).
La region articular distal se hizom  4s robusta a m edida que la edad aum ent6 (Figs.
IV.48,49). En todos los ejemplares de edades sub-adultas estudiados, la regién proximal
y distal no presentaro n centros d e osif icacion secundarios (Fig. IV.50). En ambos
extremos el cartilago articular fue relativamente mas grueso en las aves deun mesy el
grosor fue dism inuyendo con la edad. Ade mas, laregion distal —se caracterizd por
presentar la zona intercondilar (sulcus intercondylaris) y la periferia de la fossa poplitea
cartilaginosa hasta avan zada edad (al m enos hasta los ejemplares de ocho m eses aqui

estudiados) (Fig. IV.50). El hueso esponjoso  predominé e n las aves de m enor edad
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estudiadas aqui, mientras que al menos, a partir de la edad de ocho m eses, se puede ver

hueso compacto en mayor proporcion en la region cortical (Fig. IV.50)

Tibiotarso

El tibiotarso, a lo largo del crecimiento, se caracterizo por el progresivo aumento
de ambas crista cnemialis, en especial la crista cnemialis cranialis (Figs. IV.51,52y
Apéndice 13). Adem 4s, la diaf isis del hueso s e fue haciendo maés rectilinea a m edida
que la edad avanzo llegando a ser un hueso con una forma general mas estilizada.

En las aves de un m es aqui estud iadas, los extremos proximal y distal de este
hueso presentaron centros de osificacion secundarios ~ quedando separados de la diafisis
por un disco epifisiario o disco de crecim iento (Figs. IV.51, IV.53). Este disco queda
evidenciado com o un surco en la superfic  ie exterior del hueso (Fig. IV.51). El
crecimiento del centro de osif icacidon de la epif isis p roximal de todas las eda  des
subadultas contribuy¢ al alargam iento de la crista cnemialis cranialis. El centro de
osificacion del extrem o dist al en las avesd e unm es presentdé m ayor desarrollo y
expansion que en el extrem o proximal (Fig. IV.53). Hacia los ocho meses, el centro de
osificacion de este ex tremo presentd una fusi on muy avanzada con la diéfisis, siendo el
disco de crecimiento casi im perceptible. Esto no sucede en el extrem o proximal donde
el disco de crecim iento estd bien desa rrollado y hay abundant e tejido cartilaginos o
rodeando al centro de osificacion (F ig. IV.53). Al igual que en el fé mur, en las aves de
menor edad predom in6 el hueso esponjoso m ientras que al m enos en la edad de ocho

meses, se puede ver hueso compacto en la region cortical (Fig. [V.53).

Tarsometatarso

El aspecto general del tarsometatarso de las edades sub-adultas fue m uy distinto
al del adulto (Figs. IV.54,55 y Apéndice ~ 13). Laregion proxi mal del cuerpo del
tarsometatarso se caracterizo por presentar el foramen vasculare proximale mas grande
y con sus lim ites menos marcados (Fig. IV.55) . Las superficies late rales de la region
proximal ubicadas a los lados del foramen vasculare son mas abultadas, haciendo que el

tarsometatarso en esa zona parezca mas ensanchado (Figs. IV.54,55). Al igual que en el

* Segtin Hogg (1980) a los centros de osificacion del tibiotarso distal y tarsometatarso proximal no seria
correcto llamarlos centros de osificacion secundarios ya que son los elementos tarsales proximales y
tarsales distales que se incorporan a cada hueso respectivamente. Por ser un término muy usado y con
fines practicos aqui se utiliza el término centros de osificacion secundarios.
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tibiotarso, al avan zar la edad la d 1éfisis fue ad quiriendo una forma mas rectilin ea 'y
estilizada (Fig. IV.55).

El extrem o proxim al se caracterizo por pres entar un ce ntro de osificacion
secundario y estar separado de la diafisis  por un disco de crecim iento (Fig. IV.56)
evidente externamente como un surco (Fig. IV.55). Este centro es pequeio en las aves
de un mes y luego se extendio a medida que creci6 el individuo (Fig. IV.56). Conectado
al disco de crecim iento existe un cono cartila ginoso que se proyecta hacia la diéfisis y
que esta presente en todas las edades suba dultas analizadas (Fig. IV.56). El disco de
crecimiento, si bien disminuye su grosor a medida que la edad avanza, sigue atn visible
en la edad de ochom eses (Fig. [IV.56.DI). En cam bio, en el extrem o distal no se
observaron centros de osificacion independientes de la diafisis (Fig. IV. 53.AII-DII). En
este extremo, en las aves de un m es se puede ver un predom inio de hueso esponjoso,
asimismo en las trocleas II y IV se puede observar cavidad medular (Fig. IV. 56). Al
avanzar la edad com ienza el hueso compacto, no hay cavidad m edular y el cartilago

articular disminuye su grosor (Fig. IV.56).

IV. D. 3 Descripcion del juvenil fosil de Pterocnemia pennata (MACN 14780)

Este ejem plar fue colectado en 1943 en sedim entos correspondientes al
Bonaerense (Pleistoceno tardio temprano) en la localidad de Salto ubicada al norte de la
provincia de Buenos Aires, Argentina. Cons iste en am bos miembros posteriores (salvo
la fibula) en un buen estado de conservacion si  bien existen zonas desgastadas o rotas,
como el extrem o proxim al del f¢ mur derecho y el extremo distal d el tarsom etatarso
derecho (Fig. IV.57). L a longitud de los huesos es similar a la de un adulto del actual
Pterocnemia pennata (Tabla IV.7), sin em bargo en lo s tres huesos ex isten eviden cias
anatomicas de su inmadurez: e.g. la region dist al del fémur y la ausencia de las epifisis
en las regiones proximales del tibiotarso y tarsometatarso (Fig. IV.57).

En el fém ur, la region distal se caract eriza por estar m uy excavada en la zona
intercondilar debido a la ausencia del  sulcus intercondylaris y la fossa poplitea (Fig.
IV.57A, Fig. IV.58 B,C). En la region proximal del tibiotarso y del tarsometatarso faltan
las epifisis (Figs. 1V.57C,D; Figs. IV.58K,L)yen las Figuras IV.58K,L se puede
observar con detalle la ausencia de las z onas de articulacion generando una m orfologia
distinta en donde se puede ap reciar la superficie m s porosa de los huesos. La region
distal del tibiotarso y del tarsometatarso (Figs. IV.58E-G,J), a diferencia de la proximal,

presentan la anatomia tipica de un ejemplar adulto.
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El tarsometatarso, ademas de no presentar la epifisis proximal, se caracteriz6 por
presentar una forma distinta a la de 1 adulto: la region proxim al de la diafisis estd mas
expandida (Figs. IV.57.E,F), y presenta se paracion entre los m etatarsianos debido a la

falta de fusion (Figs. IV.58.H,I,L) y no se distingue el foramen vasculare proximale.
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Figura 1V.45: Fémur derecho (MLP 903) perteneciente a un ave adulta. A. Vista frontal, B. Vista caudal, C. Vista lateral, D. Vista
medial, E. Vista detallada de la region distal, F. Vista detallada de la re gion proximal. c: corpus femoris; cf: caput femoris; ¢ fm:
condylus femoralis medialis; cfl: condylus femoralis lateralis; faa: facies articularis antitrochanterica; flc: fovea liamentum capitis;
fot: fovea tendinis m. tibialis cranialis; fp: fossa poplitea; f t: fossa trochanterica;i o: impressiones obturatoria;li : linea

intermuscularis; si: sulcus intercondylaris; sp: sulcus patellaris; tf: trochanter femoris; tfi: trochlea fibularis. Escala 1 cm.
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Figura IV.46: Tibiotatarso izquierdo (MLP 903) perteneciente a un ave adulta. A. Vista frontal, B. Vista caudal, C. Vista lateral, D.
Vista medial, E. Detalle de la region proximal, F. Detalle de la region distal, G. Fibula articulada al tibiotarso, vista lateral; c: corpus
tibiotarsi; cfi:caput fibulae; cf: crista fibularis; cl: condylus lateralis; cm: condylus medialis; cnc: crista cnemialis cranialis; cnl: crista
cnemialis lateralis; co f: corpus fibulae; ct: cristae trochlea; d el: depressio epicondylaris lateralis; dem : depressio epicondylaris
medialis; faf: fascie articularis fibularis; fal: fascie articularis medialis; fam: fascie articularis medialis, fg: fascie gastrocnemialis de
la crista cnemialis cranialis; i i: incisura intercondylaris; il c: impressio ligamentum collateralis; ips: i mpresiones del pons
supratendineus; si: sulcus internecmialis; sf: spina fibulae; t: tuberculum m.iliofibularis; tmf: tubérculo para la insercion de muasculo

femorotibialis medialis; tt: trochlea cartilaginis tibialis. Escala 1 cm.
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Figura 1V.47: Tarsometatarso derecho (MLP 903) perteneciente a un ave adulta. A. Vista frontal, B. Vista caudal, C. Vista lateral, D.
Vista medial, E. Detalle de la superficie articular proximal, F. Detalle del aspecto frontal de la region proximal, G. Detalle del aspecto
frontal de la region distal. ai: area intercondylaris; bc: borde troclear; cl: cristae lateralis; cm: cristae medialis; ctl: cotyla lateralis;
ctm: cotyla medialis; ei: eminentia intercotylaris; fpl: fossa parahypotarsalis lateralis; fpm: fossa parahypotarsalis medialis; fsl:
fascie subcutanea lateralis; fsm: fascie subcutanea medialis; fsp: fossa supratrochlearis plantaris; fvd: foramen vasculare distale; fvp:
foramen vasculare distale; hy: hypotarsus; 11, III, IV: trochlea metatarsi Il, 1l y IV respectivamente; iil: incisura intertrochearis

lateralis; iim: incisura intertrochearis medialis; se: sulcus extensorius; sf: sulcus flexorius; tmtc: tuberositas m. tibialis cranialis.

Escala 1 cm.
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Figura 1V.48: Morfologia del fémur en las edades no adultas. A. Un mes; B. Tres me ses;
C. Cinco meses; D. ocho m eses; I. Vista craneal; II. Vi sta caud al; III. Vistal ateral; I'V.
Vista medial; V. Detalle de la region articular proximal; VI. Detalle de la region articular

distal. Escala 2 cm.
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Figura 1V.49: Aumento progresivo del tamafio del fémur en las di ferentes edades. A. Un
mes; B. Tres meses; C. Cinco meses; D. ocho meses; E. Adulto; 1. Vista craneal; I1. Vista
de la region articular proximal; I11. Vista de la region articular distal. Escala 2 cm.
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Figura 1V.50: Regiones proximales (I) y distales (IT) del fémur en las edades no-adultas A. Un mes; B. Tres meses; C. Cinco meses;
D. Ocho meses. Las flechas sefialan el disco de crecimiento; ca: cartilago articular; fp: fossa poplitea; he: hueso esponjoso; hc: hueso
compacto; si: zona del sulcus intercondylaris. Escala 1 cm.
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Figura 1V.51: Morfologia d el tibiotarso en las ed ades no adu Itas. A. Un mes; B. Tres
meses; C. Cinco meses; D. ocho meses; I. Vista craneal; I1. Vista caudal; III. Vista lateral;
IV. Vista medial; V. Detalle de la region articular proximal; VI. Detalle en vista lateral de
la region proximal; VII. De talle en vista craneal de la region distal; VII 1. Detalle de la
region articular distal. Las flechas sefialan 1a zona del disco de crecimiento que separa la
epifisis de la diéfisis. Escala2 cmen I, II, IIl y IV; Escala 1 cmen V, VI, VII y VIII.
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Figura 1V.52: Aumento progresivo del tamafo del tibiotarso en las diferentes edades. A.
Un mes; B. T res meses; C. C inco meses; D. ocho meses; E. Adulto; I. Vista craneal; II.
Vista de la region articular proximal; II1. Vista de la region articular distal. Escala 2 cm.
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Figura 1V.53: Regiones proximales (I) y distales (II) del tibiotarso en las edades no-adultas A. Un mes; B. Tres meses; C. Cinco
meses; D. Ocho meses. Las flechas sefialan el disco de crecimiento. ca: cartilago articular; co: centro de osificacion; he: hueso
esponjoso; he: hueso compacto. Escala 1 cm.
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Figura 1V.54: Morfologia del tarsometatarso en de las edades no adultas. A. Un mes; B.
Tres meses; C. Cinco meses; D. Ocho meses; 1. Vista craneal; I1. Vista caudal; I1I. Vista
lateral; IV. Vista medial; V. Detalle de la region articular proximal; VI. Detalle de la region
articular distal; VIIL. Detal le de las trécleas. Las f lechas s efialan la zona del discode

crecimiento que separa la epifisis de la diafisis. Escala 2 cm en LII y I1I; Escala 1 cmen V,
Vly VIL
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Figura IVV.55: Aumento progresivo del tamafio del tarsometatarso a través las edades. A.
Un mes; B. Tres meses; C. Cinco meses; D. Ocho meses; E. Adulto; 1. Vista craneal; II.
Vista detallada de la region proximal (no a escala); III. Vista de la region articular
proximal. I y III Escala 2 cm; II no escaladas
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Figura 1V.56: Regiones proximales (I) y distales (II) del tarsometatarso en las edades no-adultas A. Un mes; B. Tres meses; C. Cinco
meses; D. Ocho meses; cc: cono cartilaginoso. Las flechas sefialan el disco de crecimiento. ca: cartilago articular; cme: cavidad
medular; co: centro de osificacion; he: hueso esponjoso; hc: hueso compacto. Escala 1 cm.

106



Figura 1V. 57: Vista general y craneal de los huesos del miembro posterior del ejemplar
MACN 14780. A y B: f émur derecho e izquierdo r espectivamente; C y D : ti biotarso
izquierdoy derecho r espectivamente; EyF:  tarsometatarso izquierdoyd erecho

respectivamente. Escala 5 cm.
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Figura 1V. 58: Detalles de las regio nes proximales y distales del MACN 14780; A. v ista
anterior de la region proximal del fémur; B. Vista craneal de la region distal del fémur; C.
Vista caudal de la region distal del fémur; D. Vista lat eral d e lar egion prox imal del
tibiotarso; E. Vista posterior de la r egion distal del tibiotarso; la flecha sefiala el re borde
6seo que caracteriza a Pterocnemia; F. Vista anterior de la region distal del tibiotarso; G.
Vista lateral del extremo distal del tibiotarso; H. Vista anterior del extremo proximal del
tarsometatarso; 1. Vista posterior del extremo proximal del tarsometatarso; J. Vista lateral
del tar sometatarso; K. Vista de la region proximal del tibiotarso; L. Vista de la region
proximal del tarsometatarso. En Ky L la flecha sefiala la direccion anterior; 1: excavacion
en el fé mur; 2: surcos que evidencian la falta de fusion de los metatarsales; co: centro de
osificacion; mt: metatarsianos. Escala 5 cm.
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Tabla IV.7: Longitud (cm) total de los huesos del especimen fosil MACN 14780 y
ejemplares actuales de Pterocnemia

F émur Tibiotarso Tarsometatarso
MACN 14780 18,9 30,2 29,9
MLP 411(adulto) 19,6 31,30 ———-
MLP 802 (adulto) - -— 29,4
MLP 494 (juvenil) 19,7 — 28,5
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IV. E. Morfometria 6sea

IV. E. 1 Analisis de la morfometria de cada pieza ésea
Fémur

En la Figura 59.1V se puede analizar el comportamiento de cada medida tomada en
el fémur en las distintas edades. La m edida FLT (longitud total del fémur) predomin6 en
todas las edade s con respec to a las otras dos medidas (FLM y FL)y se increment6 unas
3,19 veces a lo largo del crecimiento. Las medidas FLM (longitud medial del fémur) y FL
(longitud medial) presentaron comportamiento diferentes segun las edades: en las edades de
un mes y tres meses FL super6 a FLM, mientras a partir de los cinco meses esta relacion se
invirtié y es FLM que predomino sobre FL.

Las m edidas to madas en el corpus femoris F DLM (di ametro latero-medial del
corpus femoralis)y F DAP ( didmetro craneo-caudal de 1 corpus femoralis) fu eron
semejantes entre las a ves de uno a cin co meses de edad. En el individuo de o cho meses
FDLM super6 a FDAP (este comportamiento puede deberse al sesgo de la muestra ya que
solo un ejemplar pudo ser medido), mientras en |l os adultos FDAP superd levemente a
FDLM. En cuanto a las medidas relacionadas con los extremos proximal y distal del fémur,
la dimension FPLM (ancho latero-medial del extremo distal) superd en todas las edades a
FPCC (a ncho cra neo-caudal del ext remo pro ximal). Las dim ensiones del condylus
femoralis lateralis FCCL (ancho craneo-caudal del condylus femoralis lateralis) superaron
en todas las edades a la del condylus femoralis medialis FCCM (ancho craneo-caudal del

condylus femoralis medialis).

Tibiotarso

En las Figuras IV.60.A y B se puede observar el comportamiento de cada medida
tomada en el tibiotarso en diferentes edades. El largo total (Fig. IV.60A) predomin6 sobre
las medidas restantes (Fig. IV.60B)y seincrement6 u nas 2,22 ve ces alo largod el
crecimiento. Las medidas relacionadas con el ancho de la diafisis -TDLM (diametro latero-
medial d el corpus tibialis) y T DAP ( diametro craneo-caudal d el corpus tibialis)-
presentaron un comportamiento semejante a lola rgo de las distintas eda des: el ancho

latero-medial (TDL M) fue e n t odas la s e dades de d imensiones le vemente m ayores a |

110



antero-posterior (TDAP) y esta diferencia se acentlia hacia la edad adulta. En cuanto a las
medidas re lacionadas con las d imensiones de la region proximal, TPCC (a ncho craneo-
caudal de la re gién pr oximal) s uperé am pliamente a TPLM (a ncho latero-medial de la
region proximal). En re gion distal en cambio, ambas medidas fueron muy semejantes a 1o
largo de las edades, el TDLM (ancho latero-medial del extremo distal) super6 levemente a
TDCC (ancho craneo-caudal de la region distal) en las edades de uno, tres y cinco meses. A

partir de los ocho meses ambas medidas se igualaron.

Tarsometatarso

El largo del tarsometatarso predominé sobre las demas medidas y aument6 unas 2,5
veces a lo largo del crecimiento. En la Figura IV.61 se puede analizar el comportamiento de
cada medida tomada en el tarsometatarso a través de las edades. Las medidas relacionadas
con el ancho de la diéfisis tuvieron diferentes comportamientos: TTDLM (didmetro latero-
medial del corpus tarsometatarsi) superé a TTD CC (di ametro craneo-caudal del corpus
tarsometatarsi) durante las edades de uno, tres y cinco meses, mientras que a partir de los
ocho meses, ambas medidas se igualan.

En cuanto a las medidas relacionadas con las dimensiones de la re gion proximal,
TTPLM (ancho latero-medial de la region proximal) superd en todas las edades a TTPCC
(ancho craneo-caudal de la region proximal). Esta ultima medida mostré en la edad de ocho
meses una dism inucién e ns uva lor quelu ego a umentd allle gara 1a dulto, es to
probablemente se deba a sesgo de la muestra (n=1).

Lam edida TTALM ( ancho la tero-medial del e xtremo di stal) f ue aumentando

progresivamente llegando a dimensiones semejantes a la region proximal (TTPLM).

IV. E. 2 Morfometria de las articulaciones

Articulacién Fémur-Tibiotarso

Al comparar la dimension latero-medial de la region distal del fémur (FPLM) con

esta misma dimension en la region proximal del tibiotarso (TPLM) (Fig. IV.62.A), el fémur

supero6 al tibiotarso en todas las edades. En cambio al comparar las dimensiones craneo-
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caudales de ambos huesos (FCCL)" vs. (TPCC) (Fig. IV.62.B) es el tibiotarso el que superd

al fémur en todas las edades.

Articulacion Tibiotarso-Tarsometatarso

En esta articulacion, al comparar las dimensiones latero-mediales (Fig. IV.63.A), el
tarsometatarso (TTPLM) super¢ al tibiotarso (TDLM) en todas las edades. En cuanto a las
dimensiones craneo-caudales, el tibiotarso (TDCC) (Fig. IV.63.B) supero al tarsometatarso
entre las edad es de uno a cinco meses, mientras que a parti r de los ocho meses ambas
medidas quedaron c asi ig ualadas. Parala e dad de ocho m eses se p uede observar un
comportamiento inverso al descrito (T DCC le vemente m enor a TPCC), e sto podria ser
resultado del sesgo de la muestra ya que solo un Unico ejemplar fue analizado para esta

edad.

IV. E. 3. Longitud total de cada pieza 6sea y la longitud total del miembro

La longitud total promedio del miembro vari6 entre 249,32 mm en los pichones de un mes
hasta un 834,09 mm en los adultos (Fig. 1V.64), sufriendo un incremento de 3,34 veces
entre los animales de un mes y el adulto.
En cuanto a la longitud promedio de cada hueso (Fig. IV.65A), el fémur result6 ser el hueso
mas corto, mientras que el tibiotarso y d el tarsometatarso superaron al fémur en todas las
edades. Asimismo, el tibiotarso fue levemente mas largo que el tarsometatarso. En la Figura
IV. 65B se pueden apreciar los valores que cada hueso aporto a la longitud total.

De los porcentajes que cada hueso representd con respecto a la longitud total (Fig.
IV. 66), se destaco el tibiotarso que presentd la mayor proporcion con respecto a la longitud
total en todas las e dades: entre un 38% y un 39 %, segu ido por el tarsometatarso con un
33% y 36%, mientras que el fémur mostrd los valores mas bajos: entre un 23% y 25% de la
longitud total del miembro. Promediando todos los porcentajes para cada hu eso, el fémur
representd a lo largo del crecimiento un 25% de la longitud total del miembro; el tibiotarso

un 39% y el tarsometatarso un 36 %.

* . ., . ., , .y . ’
Se toma esta dimension como referente de la dimension craneo-caudal de la region distal del fémur.
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IV. E. 4. Incrementos de las dimensiones en el tiempo

Se pudo observar que todas las medidas tomadas en el fé mur se incrementaron de manera
muy similar, aumentando sus dimensiones alrededor de unas tres veces entre la edad de un
mes y el adulto (Tabla IV.7). El mayor incremento lo sufri6 el FD AP con un valor 3,81;
mientras la dimension que menos incremento tuvo fue FL con 2,96.

En el tibiotarso las diferentes magnitudes aumentaron unas tres veces entre el pichon de un
mesy el adulto, mientras que en el tarsometatarso, solo las medidas TT DCC ( didmetro
craneo-caudal del corpus tarsometatarsi) y TTLT (largo total) se incrementaron unas tres

veces, las demas sufrieron un incremento menor (Tabla IV.7).
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Figura 1V.59: Longitud promedio de las m edidas to madasen el fémuren cada edad

(abreviaturas en el texto).
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Figura 1V.60: Longitud promedio de las medidas tomadas en el tibiotarso en cada edad

(abreviaturas en el texto). A. Largo total, B. Medidas restantes.
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Figura IV.61: Longitud promedio de las m edidas to madas en el t arsometatarso en cada

edad (abreviaturas en el texto).

45 TTDLM
40 -
35 7 e TTDCC
‘e 30 -
=
= 25
E i TTPLM
= 20 -
[
2 15
ety TTPCC
10
5 |
0 | | —e—TTALM
1 m 3m5 m & mad
edad

116



Figura 1V.62: Comparacion entre la region distal del fémur y lare gion proximal del
tibiotarso. A. Longitudes latero-mediales: FPLM (ancho latero-medial del extremo distal
region pro ximal del ti biotarso); B.
Longitudes craneo-caudales: TPC C (a ncho craneo-caudal de la re gion proximal del

del f émur), TP LM (ancho latero-medial de la

tibiotarso) y FCCL (ancho craneo-caudal del condylus femoralis lateralis).
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Figura IV.63: Comparacion entre la region distal del tibiotarso y la region proximal del
tarsometatarso. A. Longitudes latero-mediales (TDLM: ancho latero-medial del e xtremo
distal del ti biotarso, TT PLM:a ncho la tero-medial de la region proximal del
tarsometatarso); B. Longitudes craneo-caudales (TDCC: ancho craneo-caudal de la region
distal delti biotarso, TTPCC:a ncho c rdneo-caudalde la  region proximal del
tarsometatarso.
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Figura I1V. 64: Longitud total promedio (mm) del miembro posterior en cada edad.
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Figura IV.65: A. Diagrama de barras donde se representa la longitud (mm) que cada hueso
aporta a | a longitud total del miembro; B. D iagrama de barras que compara la longitudes
promedio del fémur, tibiotarso y tarsometatarso en cada edad con la longitud total, ambas
ordenadas representan valores de longitud (mm) promedio. En el eje de las y longitud en

mim.
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Figura 1V.66: P orcentaje que cada hu eso de | m iembro represent6 ¢ on r especto a la
longitud total del miembro; A. Aves de un mes de edad; B. Aves de tres meses de edad; C.

Aves de cinco meses de edad; D. Aves de ocho meses de edad; E. Adultos.
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Tabla 1V. 8: Incrementos observados en las dimensiones de los huesos desde el mes de

edad a los adultos de Rhea americana.

Me dida Incremento
FDAP 3,81
FCC M 3,68
FDLM 3,66
FPCC 3,57
Fémur F CCL 3,51
FP LM 3,47
FLM 3,37
FLT 3,20
FL 2,96
TDL M 3,87
TPCC 3,49
T DAP 3,43
Tibiotarso TL A 3,33
TPL M 3,30
T DCC 3,10
TTDCC 3,73
TT LT 3,58
TT PCC 2,88
Tarsometatarso TTDLM 2,83
TT ALM 2,80
TDDL M 2,35
TTPL M 2,29
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IV. F. Alometria ontogenética de las piezas dseas

Femur

Las m edidas q ue resultaron significativamente dif erentes de la isometria (Tabla IV. 8)
fueron aquellas re lacionadas con el did metro craneo-caudal de la diafisis (FD AP) y dos
medidas rela cionadas con los extremos del hue so: el ancho cran eo-caudal d el extremo
proximal (FPCC) y el ancho craneo-caudal del condylus femoralis medialis (FCCM). Todas
ellas pre sentaron valores fuertemente alométricos positivos (0, 37-0,39). El resto de las
medidas fu eron isométricas y el ajuste en todos los casos fue muy bueno (valor de R*

cercano a 1).

Tibiotarso

Las medidas que resultaron significativamente diferentes de la isometria fueron (Tabla IV.
8) el diametro latero-medial de la diafisis (TDLM), el ancho craneo-caudal de la region
proximal (TPCC) y el ancho latero-medial de la region distal (TDDLM). Las dos primeras
resultaron ser a lometrias positivas, mientras la Gltima fue alométrica negativa. El resto de
las medidas fueron isométricas y el ajuste en todos los c asos fue muy bueno. El ajuste de
estas regresiones fue muy bueno (valor de R” cercano a 1) salvo para la medida TPCC cuyo

R’ tuvo un valor bajo (0,32).

Tarsometatarso

Tres medidas re sultaron ser signi ficativamente alométricas (Tabla IV.8): la longitud total
del tibiotarso (TTL T) y el d iametro cr aneo-caudal de la d iafisis (TTDCC) que fueron
alométricas positivas, mientras el ancho latero-medial de la region pr oximal (TTPLM) fue
alométrico negativo. El resto de las medidas fueron is ométricas y e | ajuste en todos los

2
casos fue muy bueno (valor de R” cercano a 1).
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Tabla 1V.9 Alometria de las diferentes medidas de 1o0s h uesos del m iembro posterior
(regresion entre log;o de las medidas con log;o de la masa corporal) con 95% intervalo de

confianza (IC) ypO,

05.IC

inf/sup: inte rvalo de ¢

onfianza superior e inferior

respectivamente. El (*) sefiala aquellas medidas que difirieron del valor de isometria.

Fémur
R* p pendiente IC inf. IC sup. Intercepto  IC inf. IC sup. Ecuacion
FLT O 97 0,000 0,33 0,31 0,36 0,91 0,81 1,01 Y=0,33*x 0,91
FLM 0 ,97 0,000 0,35 0,32 0,38 0,82 0,71 0,94 Y=0,35*x0,38
FLO ,97 0,000 0,31 0,29 0,34 0,97 0,87 1,06 Y=0,31*x0,34
FDLM O ,91 0,000 0,38 0,33 044 -0,28 -0,47 -0,08  Y=0,38*x-0,28
FDAPO ,96 0,000 0,39*% 0,35 043 -0,29 -0,43  -0,15  Y=0,39*x-0,29
FPCCO ,97 0,000 0,37* 0,34 0,40 0,13 0,03 0,24 Y=0,37*x0,40
FPLM O ,98 0,000 0,36 0,33 0,38 0,26 0,16 0,35 Y=0,36%*x0,38
FCCMO0 ,98 0,000 0,37* 0,35 0,40 0,09 -0,01 0,18 Y=0,37*x0,40
FCCLO ,97 0,000 0,36 0,33 0,39 0,19 0,08 0,31 Y=0,36%x0,39
Tibiotarso
R* p pendiente IC inf. IC sup. Intercepto  IC inf. IC sup.
TLA O 98 0,000 0,35 0,32 0,37 1,06 0,97 1,15 Y=0,35*x0,37
TDLM O ,97 0,000 0,39* 0,36 042 -0,24 -0,36  -0,12 Y=0,39*x-0,24
TDAPO .96 0,000 0,36 0,33 040 -0,23 -0,35 -0,10 Y=0,36%x-0,23
TPCCO ,32 0,007 0,51* 0,34 0,74 -0,22 -0,95 0,51 Y=0,51*x-0,22
TPLM O ,97 0,000 0,34 0,32 0,37 0,20 0,11 0,30 Y=0,34*x0,20
TDCCO ,98 0,000 0,33 0,30 0,35 0,19 0,11 0,28 Y=0,33*x0,19
TDDLM 0 ,96 0,000 0,25%* 0,23 0,27 0,53 0,45 0,62 Y=0,25%x0,53
Tarsometatarso
R »p pendiente IC inf. IC sup. Intercepto  IC inf. IC sup.
TTLT 0,97 0,000 0,37* 0,34 0,40 0,94 0,84 1,05 Y=0,37*x0.94
TTDLM 0 ,92 0,000 0,31 0,27 0,35 -0,05 -0,21 0,10 Y=0,31*x-0,05
TTDCCO ,96 0,000 0,38* 0,35 042 -0,36 -0,50 -0,23  Y=0,38*x-0,36
TTPLM 0 ,92 0,000 0,25%* 0,22 0,28 0,58 0,46 0,70 Y=0,25%x0,58
TTPCCO ,97 0,000 0,30 0,28 0,33 0,30 0,21 0,39 Y=0,30*x0,33
TTALM 0 ,54 0,000 0,39 0,29 0,54 -0,04 -0,51 044 Y=0,39*x-0,04
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V. DISCUSION

V. A. La masa muscular del miembro posterior de Rhea americana y su relaciéon con

la masa corporal

Segun Hartman (1961) en las aves la simple relacion entre la masa muscular de los
miembros y la masa corporal, brinda informacion sobre el desarrollo y la actividad que la
musculatura realiza durante la locomocion. En este sentido, la masa muscular del miembro
posterior en la s ed ades analizadas de Rhea americana presentd valores co mprendidos
entre el 16% y el 32% de la masa corporal (considerando ambos miembros, Fig. IV.36).
Estos valores altos también fueron encontrados por Smith et al. (2006) en ejemplares de 22
a 38 semanas de edad de Struthio camelus, donde la masa muscular del miembro posterior
representd 33% de la masa corporal, mientras valores similares (aunque mas bajos) fueron
encontrados en Dromaius sp. (25% de la masa corporal, Patak y Baldwin, 1993). Estos
valores son altos al compararlos con aves™® que presentan estilos locomotores distintos al de
Rhea americana como las estudiadas por Hartman (1961) en donde el porcentaje de la masa
muscular del miembro posterior oscilé entre el 1%y el 23%. Este autor estudio una gran
cantidad de aves con diferentes estilos locomotores y las que presentaron los valores mas
altos de porcentaje del mie mbro po sterior fu eron las fa milias Ti namidae, Cracidae,
Phasianidae, Rallidae, Podicipedidae y Cathartidae. Las primeras tres familias incluye aves
terrestres d e habitos caminadores que vuelan muy poco. La masa muscular del miembro
posterior en Tinamidae posee valores de entre un 13% a 17%?* de la masa corporal, en los
Cracidae entre 15% a 19%°* y en los Phasianidae representa entre un 12% a 16 %°* de la
masa corporal (Hartman, 1961). Los Podicipedidae son aves que nadan impulsandose con
las p atas y pasan la mayor par te del tiempo en agua, s iendo ta nto el vue lo com o la
locomocidn en tierra, un habito menos frecuente. Los Rallidae son también aves nadadoras
o caminadoras y la locomocion aérea es minima. En estos grupos de aves la musculatura

del miembro posterior representd entre un 11% y un 26%* en los Podicipedidae y entre un

* Todos los ejemplos nombrados son valores obtenidos para ejemplares adultos.

* Los rangos corresponden a los valores minimos y méximos entre las especies estudiadas por Hartman
(1961).
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9%y 10%* de la masa corporal en el caso de los Rallidae. Por otra parte la musculatura en
los miembros de los Catarthidae representa entre un 9% y u n 15%?* de la masa corporal
total. Es tas aves poseen fue rtes m iembros posteriores y, s i bie n's on planeadoras p or
excelencia, en tie rra s ostienen con fuerza y de sgarran con sus miembros posteriores los
tejidos de los cadéaveres de los que se alimentan (Houston, 1994).

En el extremo opuesto, aquellas aves que poseen una locomociéon dominada por los
miembros anteriores como los Trochilidae e Hirundinidae, el porcentaje de participacion de
la masa muscular del miembro posterior en la masa corporal total es muy pequefio, y se
circunscribe a valores comprendidos entre el 1% y el 3 % (Hartman, 1961). Contrariamente
el porcentaje que representan los musculos de los miembros anteriores es mucho mayor, y
se encuentra e ntre v aloresde 1 26% yel 36 % e n Troc hilidae y entre 19 y 25 % en
Hirundinidae (Hartman, 1961).

La alta proporcion de la musculatura del miembro posterior de Rhea americana que
contribuye al valor de la masa corporal total, es indicativo del amplio grado de desarrollo y
la posible actividad que el miembro d esempeia durante la locomocion. Esta im portancia
queda de manifiesto desde las etapas mas tempranas de la vida postnatal.

Al analizar la distribucion de la masa muscular por sectores, i.e. muslo y pata, los
musculos del miembro posterior en todas las edades presentaron un patron de reduccion en
sentido proximal-distal. E1 muslo prevalecio sobre la pata en cantidad de musculos (19 vs.
13) y también en masa muscular (Fig. I'V.40). Este es un rasgo caracteristico de animales
cursoriales que le proporciona al miembro ligereza permitiendo una reduccion de la inercia
y haciendo que la zan cada pueda realizarse con altas frecuencias (Hildebrand, 1988). Si
bien los musculos de la pata e stuvieron presentes en menor nimero, presentaron largos
tendones d e insercion, un ra sgo q ue o ptimiza el gast o e nergético durante la carrera
(Alexander, 1991; Alexander et al., 1979). La mayor cantidad de musculos en el muslo y la
menor cantidad en la pata es una tendencia general para las aves. Asi lo sefiala Hartman
(1961) q uien tam bién analizé el p orcentaje que los m usculos de ]l muslo y dela pata
representan con respecto a la masa corporal en especimenes adultos de distintas familias de

aves* (Tabla V. 1). El autor concluye que no hay diferencias s ubstanciales entre ambas

* El autor no aclar¢ la cantidad de ejemplares utilizados y solo us6 especies que consider6 representativas de
las familias
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regiones de | miembro pose yendo muslo y pata p roporciones muy similares (Hartman,
1961). Ademas, el autor encontrd que de haber diferencia, en general las proporciones del
muslo prevalecieron sobre las de la pata, e.g. Tinamus major (Tinamidae), Ortalis garrula,
Coturnix coturnix japonica, (Cracidae y Phasianidae), Laterallus albigularis (Rallidae),
Crotophaga sulcirostris (Cuculidae). Las diferencias en e stas aves abarcan un rango de
aproximadamente entre el 1,5% y el 2,5% (Tabla V.1). Todas estas aves son caminadoras
y en el caso de Crotophaga sulcirostris, esun ave voladora que busca su alimento en el
suelo. En los ejemplares adultos de Rhea americana muslo y pata representaron un 10% y
6% de la masa corporal respectivamente, ex istiendo una diferencia entre ambas re giones
del 5% (Tabla IV.1). Estos valores son muy semejantes a los hallados por Hartman (1961)
para especies como Ortalis (Cracidae) y Laterallus (Rallidae) (Tabla V.1). Por lo tanto, la
tendencia a poseer un mayor porcentaje de masa muscular en el muslo es acorde con aves
de locomocion terrestre y no reflejaria po sibles especializaciones d entro de e ste tipode
locomocion.

Este tipo de andlisis que contempla las proporciones de la masa muscular de todo el
miembro ode susr egionesc onres pecto ala masaco rporal s on solo orientativos.
Aparentemente un menor porcentaje de masa muscular no necesariamente esta relacionado
con m enor actividad | ocomotora: la m usculatura de 1 mi embro an terior presenta al tos
valores en Tinamidae (37-40% de la masa corporal), Cracidae (23-26%) y Phasianidae (25-
34%) (Ha rtman, 1961),to dasest asa ves realizan vuelosc ortosc on unap obre
maniobrabilidad com o consec uencia de las ca racteristicas fi siologicas de sus m usculos
entre otras caracteristicas. Los musculos poseen fibras m usculares que ra pidamente se
fatigan debido a la poca cantidad de mioglobina, mitocondrias e irrigacion sanguinea (Dial,
2003 y bibliografia alli citada). Asimismo, al considerar los altos porcentajes que el muslo
y la pata representan en aves caminadoras y no especializadas en la locomocion cursorial
como Ortalis (Cracidae) y Laterallus (Rallidae), permite suponer que las demandas morfo-
funcionales en la musculatura del muslo de una locomocion ter restre son notorias. Esto
podria deberse al mayor desarrollo de los musculos extensores de la cadera que actian en
la fasedeap oyoque la que demanda ma yores ex igencias d urante el ciclo loc omotor

(Apéndice 4).
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Finalmente, el aumento del porcentaje de masa muscular (tanto la masa muscular
total de miembro, como las del muslo y la pata) y el gran incremento de la masa de algunos
musculos (por mencionar alguno el m. obturatorius medialis que increment6 su masa unas
127 veces, Tabla IV.4), como experimentan los juveniles de Rhea americana a medida que
aumenta la edad, es acorde con una progresiva maduracion y desarrollo de las actividades
locomotoras. Los juveniles de entre uno y tres meses de edad poseen un porcentaje de la
musculatura del miembro que es menor al de las aves de cinco meses (Fig. IV.36A y B).
Esto podria reflejar una inmadurez en el modo de locomocién como ocurre en los juveniles
de otras aves precociales como Gallus sp. (Muir, 2000; Muir et al., 1996). Estos autores,
analizaron la cinematica del modo de andar de los pichones de Gallus, y hallaron que los
pichones de menos de cinco dias de edad caminan de manera menos eficiente: presentan
largos de zancadas mas c ortos y no extienden laa rticulacion entreel F-TBT ni la
articulacion TBT-TMT. Muir (2000) propone que esta inmadurez podria estar relacionada
con el patron p ostnatal de desarrollo de los musculos extensores de lo s miembros
basandose en estudios en ratas que indican la existencia de correlacion entre la madurez
funcional de éstos m Usculos y la adquisicion de un a forma de loco mocién m adura
(Wasterga y Gram sbergen, 1990, 1993 citado por Muir, 2000). Una fu tura perspectiva de
estudio en est e 4 mbito seria analizar la cin ematica de la lo comocion du rante la vida
postnatal de Rhea americana para poder compararla con los pardmetros aqui estudiados.
Lamentablemente, no hay datos de e sta naturaleza estudiados durante la vida postnatal de
otras aves p ara po der con trastar con la s edades no adultasd e Rhea americana aqu i

obtenidos.

V. B. Los musculos de Rhea americana sus similitudes y diferencias con otras aves y su

papel en la locomocion

A partir de lo analizado en este trabajo y de la inform acién édit a di sponible, la
anatomia m uscular de los m iembros posteriores de Rhea americana responde al p atron
general d escrito p ara el resto de las Palae ognathae ypa ra las Neognathae. C omo
previamente noté McGowan (1979), la musculatura entre Palaeognathae y Neognathae no

presenta grandes dif erencias. A ¢ ontinuacion se de talla para cada musculo d e Rhea
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americana su intervencion durante la lo comocion y las sem ejanzas o diferencias con el

resto de las aves para las cuales hay informacion equivalente.

M. iliotibialis lateralis

El m. iliotibialis lateralis, si bien esta descrito en todos los grupos de a ves de 1 os
cuales se conoce la miologia del miembro pos terior, presenta grandes v ariaciones en su
conformacion (Hudson, 1937). La principal variacion tiene que ver con la presencia y
grado de desarrollo de la pars postacetabularis. En Rheay las demas Palaeognathae, i.e.
Tinamidae (Hudson et al., 1972), Dromaius (Patak y Baldwin, 1998), Struthio (Gangl et al.,
2004) este musculo presenta la pars postacetabularis muy desarrollada, y el m usculo en
general es d escripto como masivo, e xcepto en Apteryx que es un musculo extenso pero
delgado (McGowan, 1979).

Otros gr uposdea ves que p resentan un importante desarrollo dela  pars
postacetabulariss onlo s Galliformes, Ciconiiformes, Gr uiformes, Cap rimulgidae
(McKitric, 1991), Cuculiformes, Cathartidae, Podicipedidae y Gaviidae (Hudson, 1937).
También esta presente en aves que nadan propulsandose principalmente con las patas (foot-
propellers) como los Podicipedidae y Gaviidae (Hudson, 1937). En cambio, en aquellas
aves donde la locomocion terrestre no es predominante, la pars postacetabularis tiende a
estar reducid a o au sente (Ell erby et al., 2005). Ej emplos d e ello son los Accipitridae,
Falconidae, St rigidae, = Tyrannidae e Hiru ndinidae (Hud son, 193 7), Amazonasp .
(Psittacidae) (Berman, 1984), lam ayoria del os P rocellariiformes (Klemm, 1969) y
Coraciiformes (McKitric, 1991), en los Trochilidae (Zusi y Bentz, 1984), Apodidae (Gaunt,
1969), An atidae y Picif ormes (Carr, 2 008) y en los Sph enisciformes el musculo est &
débilmente desarrollado (Schwreis, 1982).

En lineas generales se puede observar que la p. postacetabularis esta presente y bien
desarrollada ena vesque  poseenl ocomocionte rrestre (Carr, 2008). Est udios
electromiograficos (Gatesy, 1999b; Jacobson y Hollyday, 1982) indican que esta parte es
activa durante la fase de apoyo y funciona extendiendo la cadera (Gatesy, 1999b; Jacobson
y Hollyday, 1982) y estabilizando la articulacion F-TBT para evitar la flexion (Jacobson y
Hollyday, 1982). Su importancia en la 1 ocomocion terrestre es c lave ya que ademads de

extender la cadera actia soportando la masa corporal (Ellerby et al., 2005).
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M. flexor cruris lateralis y medialis

El m. flexor cruris lateralis en Rhea se c aracteriza por gran d esarrolloy por
presentar d os p orciones, la p. pelvica yla p. accesoria como enel restodelas
Palaecognathae conocidas. Ad emas se distingue por estar intimamente relacionado al m.
flexor cruris medialis y por presentar fusion parcial con el m. caudofemoralis (Picasso,
2010). Muchos ot ros grupos de ave sco mo porej emplo Cat hartidae, Gallifo rmes,
Columbidae, Psit tacidae, Cu culidae (Geo rgey Berger, 1966)y | ama yoriade lo s
Ciconiiformes (McKitric, 19 91) prese ntan estas dos p orciones en el muisculo. T ambién
varias familias de aves se caracterizan por no presentar la p. accesoria, (e.g. Spheniscidae,
Procellariidae, Anatid ae, Trogonidae) (Geo rgey B erger, 1966). La presenciad e p.
accesoria ocurre principalmente e n a ves de ha bitos t errestres ¢ umpliendo una posible
funcion postural para contrarrestar los efectos de la gravedad (Raikow, 1985).

El m. flexor cruris medialis de Rhea americana se destaca por su estrecha relacion
con otros dos musculos: el m. flexor cruris lateralis y el m. gastrocnemius. En otras aves
como Struthio camelus (Gangl et al., 2004), Dromaius sp. (Patak y Badwin, 1998), Apteryx
sp. (McGowan, 1979), Numida meleagris ( Numididae, Galliformes) (Gatesy, 1999) esta
relacion también ha sido descrita. Dicha relacion encadena musculos proximales y distales
representando una c onexion funcional (Ellerby y Marsh, 2010). En Numida meleagris el
sistema de musculos relacionado s estd f ormado por los mm. flexor cruris lateralis p.
pelvica, flexor cruris lateralis p. accesoria y gastrocnemius p. intermedia (Ellerby y
Marsh, 2010). En los primeros momentos de la fase de apoyo los mm. flexor cruris lateralis
p. pelvica y el gastrocnemius estan activ os brindando control y resistencia para evitar la
flexion de la articulacion TBT-TMT. Durante el tiempo restante que dura la fase de apoyo,
la funcion del m. gastrocnemius decrece y se activa el flexor cruris lateralis p. accesoria
(Ellerby y Marsh, 20 10). La actividad en conjunto d e esto s musculos brinda la fuerza
necesaria para extender la cadera. Aunque el m. flexor cruris medialis no fue incluido en el
estudio d e Eller by y Mars h (2010) y Gat esy (1999b) registrd que el m. flexor cruris
medialis y el flexor cruris lateralis p. pelvica son activos durante la fase de apoyo y en los
ultimos momentos de la fase de balanceo. De acuerdo a las observaciones realizadas en el
presente t rabajo, el m. flexor cruris medialisen Rhea americana p odria es tar también

involucrado en e ste sis tema de m usculos, dada su estrecha relaci6n con ellos y por su
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activacion conjunta con el flexor cruris lateralis p. pelvica. En Dromaius el m. flexor cruris
medialis también presenta una estrecha relacion con el m. gastrocnemius ya que se inserta
entre las p. medialis e intermedia del m. gastrocnemius efectivizando los movimientos en el
plano craneo-caudal (Patak y Baldwin, 1998). En el resto de sus caracteristicas el m. flexor
cruris medialis e s un musculo que no pre senta gra ndes va riaciones en los  diferentes
taxones avianosy estd presente e nto dos los grupos h asta a hora estudiados. Am bos
musculos - m. flexor cruris medialis y lateralis- funcionan como e xtensores de la cadera

durante la fase de apoyo principalmente (Jacobson y Hollyday, 1982; Gatesy, 1999b).

M. iliofibularis

El m. iliofibularis no presenta grandes diferencias anaté micas entre las aves. En
general las variaciones solo se ¢ ircunscriben a la extension de suregion de origen y al
nimero en sus porciones de origen que en algunas aves pueden ser dos (George y Berger,
1966). Los rasg os hallados en Rhea americana son semejantes a 1 os descriptos para otras
Palaeognathae y Neognathae y en todas las aves estudiadas es un musculo que siempre esta

presente. Actla flexionando la articulacion F-TBT durante la fase de balanceo.

Grupo femorotibialis

El grupo de musculos femorotibialis esta presente y bien desarrollado en todas las
aves. En cuanto al m. femorotibialis lateralis la principal variacion radica en la presencia o
ausencia de la pars distalis. En Rhea americana este musculo present6 ambas partes en
coincidencia con lo observado en Dromaius sp. (Patak y Baldwin, 1998)y Apteryx sp.
(McGowan, 1979). En Struthio camelus en camb io, esta fo rmado por una sola porcion
(Gangl et al., 2004). En cu anto a | os Tinamidae, Hudson et al. (1972) no mencionan la
presencia de una p. distalis por lo cual podria considerarse ausente. La ausencia de esta
porcion estd también documentada para Cathartidae, Cuculidae, Trochilidae, Anhingidae y
Phalacrocoracidae (McKitric, 1991).
L os musculos femorotibialis medialis y femorotibialis internus no presentan
grandes variaciones anatomicas en los distintos grupos de aves y lo observado en Rhea no

presenta ningtin rasgo sobresaliente. El grupo femorotibialis actia extendiendo rapidamente
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la articulacion F-TBT hacia el final de la f ase de balanceo cuando el pie se prepara para

iniciar una nueva fase de apoyo.

M. iliotibialis cranialis

En Rhea americanaylasd emas Ratitae este musculo es muy semejante, solo
Struthio se diferencia por poseer dos porciones de origen (Gangl et al., 2004). Asimismo de
la comparacion con la informacion disponible en la literatura, este musculo esta presente en
todas las aves y no presenta marcadas variaciones en su conformacion (Hudson, 1937). Este
musculo es activo durante la fase de balanceo y en los ultimos momentos de la f ase de

apoyo (Gatesy, 1999b) actuando como flexor de la cadera.

M. caudofemoralis

El m. caudofemoralis en varios grupos de aves presenta dos porciones de origen
(George y Berger, 1966) denominadas p. caudofemoralis y p. pelvica. Rhea americana y
Dromaius sp. (Patak y Baldwin, 1998) solo presentan la p. pelvica mientras el resto de las
Palacognathae presentan ambas partes. Sin embargo, en Apteryx sp. la p. caudofemoralis es
delgada y de un tamafio moderado en c omparacion con la bien desarrollada p. pelvica
(McGowan, 1979). En Tinamidae Hudson et al. (1 972) describen la p. pelvica como bien
desarrollada y con amplia insercion sobre el fémur, mientras la p. caudofemoralis presenta
un desarrollo variable segun los géneros. En Struthio camelus ambas porciones estan bien
desarrolladas (Gangl et al., 2 004). Ademas, la p. caudalis de todas 1as Palacognathae se
distingue por poseer una pequeia porcion accesoria denominada femorocaudal (George y
Berger, 1966). George y Berger (1966) reportaron también que en géneros como Podiceps,
Vultur, Sagittarius, Meleagris, Cariamay Chunga entre otros, poseen solo la p.caudalis.
Asimismo la p. caudofemoralis esta ausente ¢ ntodos los Passeriformes, Falconiformes
(salvo Sagittarius) y Picidae (mas detalles en George y Berger, 1966).

Queda en e videncia que el m. caudofemoralis es un musculo con gran variacion
anatomica en aves con diferentes estilos locomotores. La actividad de este musculo ocurre
al promediar la fase de apoyo y actia como extensor de la cadera (Gatesy, 1999b) y su

importancia en el movimiento del miembro es pequeiia segiin Gatesy y Dial (1993).
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M. ischiofemoralis

Seglin se de sprende d el andlisis bibl iografico (Hudson, 1 937; Ge orge y Berger,
1966), es te m isculo esta presente en todas las a ves es tudiadas y ademds no presenta
variaciones anatomicas notables. Es un musculo que también actiia durante la fase de apoyo
como rotador lateral del muslo y p osiblemente como extensor de la cadera (Jacobsony

Hollyday, 1982)

M. puboischiofemoralis

Segun se de sprende d el analisis bibl iografico (Hudson, 1 937; Ge orge y Berger,
1966), este musculo esta presente en todas las aves estudiadas y ademas no muestra grandes
variaciones anatémicas. En un musculo que actia durante la segunda mitad de la fase de
apoyo hasta la primera mitad de la fase de b alanceo (Jacobson y H ollyday, 1982). Esta
involucrado en la extension de 1 a cadera asi como también en su estabil izacion (Gatesy,

1999b).

M. obturatorius medialis

El m. obturatorius medialis es un musculo presente en toda las aves estudiadas hasta
el mo mento. Su prin cipal va riacion estd relacion adacon | a presencia de unao do s
porciones y con el numero de tendones. La posicion de este musculo (cubriendo el lado
interno del ~ foramen ilioischiadicum) haced ificil lare alizaciond e estudios
electromiograficos y p or ende entender con mas precision su funcion. Gatesy (1999b) y
Hutchinson y Gatesy (2000) proponen que podria actuar como aductor de todo el miembro
durante la fase de ba lanceo. E n Rhea americana es un musculo d e tamafioy masa
moderada que se ¢ aracteriza por presentar un in cremento alo métrico positivo durante la

ontogenia postnatal (ver mas adelante).
Mm. obturatorius lateralis e iliofemoralis internus

Estos musculos son muy pe quefios y de 1 ocalizacion profunda, de manera que el

registro de su actividad es dificultoso y n o se co nocen estudios sobre su funcionalidad.
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Gatesy (1999b) sin embargo, sugiere que podrian actuar como sensores de la posicion de la
cadera mas que como productores de fuerza. En cuanto a sus variaciones anatomicas, el m.
obturatorius lateralis puede estar formado por una o dos porciones de origen (George y
Berger, 19 66). El m. iliofemoralis internus e sta presente e n1a mayoria de los grupos
estudiados (Hudson, 1937) y si bien suele ser muy pequefio en géneros como Podiceps, su
tamano es considerable (George y Berger, 1966). Estos musculos en Rhea fueron similares

a lo descrito en otras Palacognatahe.

M. iliofemoralis externus

En Rhea americana esu nm usculo pe quefio intimamente relacionado a 1
iliotrochanericus caudalis y al iliofibularis. En otras aves este masculo puede estar ausente,
serrud imentario o estarp arcialmente fusionado am usculos cerc anos como el
iliotrochantericus caudalis (George y Berger, 1966; Hudson, 1937). Su actividad ocurre
durante la fase de balanceo y en los ultimos momentos de la fase de apoyo y su rol no esta
claro aun (Gatesy, 1999b), aunque autores como Smith et al. (2006) proponen que podria

funcionar como flexor de la cadera.

Mm. iliotrochantericus caudalis, cranialis y medialis

Estost resm dusculose stan topograficamente m uy cercanose ntre si.E 1
iliotrochantericus caudalis es un musculo relativamente bi en d esarrollado y presente en
todas las Palacognathae, salvo en Struthio que posee un menor desarrollo y se fusiona en
parte con los otros iliotrochantericus (Gangl et al., 2004). En las Neognathae es un musculo
que esta presente y su grado de desarrollo esta en relacion a la extension y forma del ilium
preacetabular (Hudson, 1937). Durante la locomocion terrestre este musculo actiia durante
la fase de apoyo, controlando la aduccion y el balanceo pélvico en el plano caudal (roll) del
miembro, especialmente cu ando un miembro soport a la masa co rporal (Gates y, 199 9b;
Hutchinson y Gatesy, 2000).
Lo s mm. iliotrochantericus cranialisy medialis se caracteri zan por su m enor
tamafio y poca variacion en su anatomia en la mayoria de las aves estudiadas. El primero,
estaria presente en todas las aves salvo pocas excepciones (Hudson, 1937; McKitric, 1991).

Durante lalo comocion terrestre e ste mi sculo acti a durante lafa se de ba lanceo
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contribuyendo en la flex i6n de la cadera. E1 segundo, estd presente en diferentes grupos
taxonomicos de ave s asi como también en aves con distintos estilos locomotores, entre
otros: todas las Palacognathae, Procellariiformes, Ciconiiformes, Galliformes, y dentro de
los Psittaciformes, en el género Amazona (McKitric,1991). Asimismo parece estar ausente
en un amplio numero de especies, aunque en la propia literatura hay contradicciones sobre
la p resencia y au sencia en un mismo g rupo taxon6 mico (McKitric, 199 1). Durante la
locomocién este musculo es activo durante la fase de apoyo y hasta p romediar la fase de

balanceo, actuando junto con el iliotrochantericus caudalis en el control de la aduccion.

M. ambiens
El m. ambiens presenta considerable variacion en los diferentes grupos de aves en
cuanto su presencia o ausencia. Asimismo, en aquellas aves en las cuales estan presentes
existen considerables variaciones en cuanto a su grado de desarrollo, lugar y extension de
origen y la insercion de su tendon (ver mas detalles en George y Berger, 1966 y McKitric,
1991). En términos generales, el tendon de insercion puede unirse al ligam ento patelar o
asociarse con los musculos flexores de los dedos. En Rhea americana, se ha observado
durante este trabajo que el tendon de este musculo parece estar asociado a los flexores de
los dedos, su pequefio tamano y su d elgado tendon hacen dificil seguir co n precision su
recorrido. Esta condicion parece ser variable dentro de la especie ya que George y Berger
(1966) estab lecen que también el tendon puede finalizar en el lig amento p atelar. En las
otras Palacognathae el tendon del m. ambiens se une a los m. flexores de los dedos como
en Struthio camelus, Apteryx sp. y Tinam idae (Ga nglet al ., 2004; McGowan, 19 79;
Hudson et al., 1972), mientras que en Dromaius sp. parece finalizar en el ligamento patelar
(Patak y Baldwin, 1998).

Es un musculo que presenta actividad durante la fase de balanceo y al promediar la
fase de apoyo (Gatesy, 1999b), pero su accion es incierta. Raikow (1985) sugiere podria

asistir a los musculos flexores de los dedos y también participar en la adduccion del fémur.
Mm. tibialis cranialis, fibularis longus y extensor digitorum longus

Lo s mm. tibialis cranialisy extensor digitorum longus p resentan muy poca

variacion entre los diferentes grupos de aves (G eorge y Berger, 19 66). La estructura de
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ambos m usculos observada en Rhea americanaes semejante al o des crito para otr as
Palaeognathae.

E n cambio, el m. fibularis longus presenta cierta variacion en los diferentes taxones
avianos (George y Berger, 1966). Esta presente en la mayoria de las aves (McKitric, 1991)
pero esta ausente en ciertas aves, entre otras en Strigidae y Apodiformes. En Ciconiiformes,
en C olumbiformes como Columba y en P sittaciformes como Amazonaste m tisculo es ta
poco desarro llado (McKitric, 199 1). Es in teresante destacar que en ciertos Cuculidae el
musculo est &b ien d esarrollado, por ejemplo e n aqu ellas formas con una lo comocion
predominantemente te rrestre, mientras su de sarrollo e s mucho menor en las especies de
habitos arboricolas (Berger, 1952). En Rhea americanay el resto de las Palacogntahae es
un musculo que estd presente y bien de sarrollado. En cuanto a las funciones de estos
musculos durante la locomocion, el m. tibialis cranialis actia durante la fase de balanceo
flexionando la articulacion TBT -TMT. El m. fibularis longus acti a e xtendiendo la

articulacion TBT-TMT, mientras el m. extensor digitorum longus extiende los digi tos. En
cuanto a su actividad electromiografica muestran patrones de actividad mas complicados
que podrian estar relacionados con su accion sobre la articulacion TBT-TMT vy los digitos

(Jacobson y Hollyday, 1982).

M. gastrocnemius

El m. gastrocnemius de Rhea americana se caracterizo por ser el musculo de mayor
masa e n tod as las edad es (aproximadamente 18 % d e la masa corporal, v er Fig. IV.35)
caracteristica también hallada en Dromaius (Patak y Badwin, 1993) y en Struthio camelus
(Smith et el., 2006). Presentd cuatro partes de origen (Picasso, 2010) como previamente fue
reconocido por Gadow (1880 ), p erono fue recon ocidon i por Ha ugthon (1867)n 1
Sudilovskaya (1931). En otras Rat itae, s olo Dromaius novaehollandiae p resenta u na
porcion accesoria semejante a la descripta para Rhea americana. EI m. gastrocnemius es un
musculo bien desarrollado en todos los grup os de aves para los cuales hay informacion
disponible. En la mayoria, presenta tres porciones de origen (p. lateralis, p. medialis y p.
intermedia) (George y Berger, 1966), pero existen variaciones, especialmente referidas al
numero de porciones de origen, ya que las tres porciones principales de or igen de este

musculo pued en asu v ez presentar subdivisiones que generan cab ezas accesorias. Por
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ejemplo, la p. lateralis es doble en Cuculiformes (George y Berger, 1966). La p. medialis
posee dos porciones de origen en la tribu Oxyurini, algunos Passeriformes (Acanthisittidae)
y en ciertos Gaviidae, Podicipedidae, Laridae y Alcidae (McKitric, 1991). La p. intermedia
también puede presentar subdivisiones como ocurre en Grus canadensis y Aceros (George
y Berger, 1966). Asimismo, diversos autores han considerado la existencia de una porciéon
de origen sin relacion con las preexistentes, como en Phoenicopteridae, Threskiornitidae y
Ciconiidae (Vanden Berge, 1970). Raikow (1987) considero la cabeza accesoria encontrada
en representantes de Eur ylaimidae ¢ omo unap orcion distinta qued enomind p.
supramedialis.

Sibien el posible s ignificado funcional de esta amplia variacion e n nimero de
porciones de origen de este musculo no h a sido explorada, podria estar relacionada a una
mayor habilidad para ejercer fuerzas a lo largo de diferentes posiciones de la articulacion a
las cuales el musculo afecta (Payne et al., 2005; Picasso y Tambussi, 2008). La presencia
de partes accesorias en el m. gastrocnemius de aves que no poseen relaciones filogenéticas
cercanas,y en las que ademads sus estilos locomotores son distintos, es un int eresante

ejemplo para testear posibles restricciones filogenéticas o caracteres adaptativos.

Mm. flexores de los dedos (mm. flexor perforans et perforatus digiti 11y Ill, flexor
perforatus digitii I1, 111 y IV)

Todos e stos musculos funcionan flexionando 1os dedos y en Rhea americana, al
igual que en Apteryx sp. (McGowan, 1979), se caracteri zaron por sus largo s tendones, y
regiones carnosas de origen pequefias e intimamente relacionadas entre si, especialmente en
los mm. flexor perforatus digiti Il, I11 y IV. En términos generales la anatomia de estos
musculos en Rhea es se mejante a 1a descripta para otras Palacognathae y Neognathae, las
principales variaciones se dan en la cantidad de porciones de origen.

El sistema muscular de los de dos e s muy complejo (Raikow, 1985) y hasta el
momento, no hay estudios electromiograficos que analicen el patrén de actividad de estos

musculos.

137



V. C. El compartimiento muscular extensor versus el compartimiento muscular flexor

Los mtsculos que presentan al tos valores en sumasa fueron el gastrocnemius,
iliotibialis lateralis, femorotibialis, flexor cruris (lateralisy medialis est udiados en
conjunto en este trabajo) e iliofibularis (Fig. IV.35). Estos altos valores se ven reflejados
también en el alto porcentaje que repr esentan con respecto a la masa corporal y la masa
muscular del miembro posterior. Co nsiderados € n ¢ onjunto 1 os musculos ex tensores y
flexores, los primeros p resentan un am plio p redominio so brelo s segundos. Los
movimientos de extension son los que ocurren principalmente durante la f ase de apoyo
(Gatesy, 1999b; Jacobson y Hollyday, 1982). Esta fase es la mas critica de la locomocion
terrestre (Gatesy, 1999a) ya que los miembros al contactar con el sustrato deben soportar la
masa corporal, la aceleracion y desaceleracion del cuerpo del ave generando mayor stress
muscular y esqueletario que en la fase de balanceo (Gatesy, 1999a; Roberts et al., 1997).

El gran desarrollo de la musculatura ex tensora es caracteristica de otros animales
corredores como el caballo (Payne et al., 2005) y aves como el avestruz (Struthio camelus)
(Smith et al., 20 06) y el emt (Dromaius novaehollandiae) (Hutch inson, 2004). Ex isten
muy pocos trabajos en donde se c uantifique la masa de musculos individuales o grupales.
Solo Robert s etal. (1998) to maron lam asa ex tensora en cada arti culacion e n tres
ejemplares adult os de Meleagris gallopavo (P hasianidae, Ga lliformes) y Hutchinson
(2004) registr6 la masa muscular en adultos de Eudromia sp. (Tinamidae, Tinamiformes) y
en Struthio camelus y Dromaius novaehollandiae (analiz6 un unico ejemplar por taxon)
(Tabla V.2). Meleagris, Gallus y Eudromia sp. son aves caminadoras que puede correr
pero no se especializan en la carrera como Rhea americana, Struthio camelus y Dromaius
novaehollandiae. En la Tabl a (Tabla V.2)se puede observar que el porcentaje to tal de
musculos e xtensores de Rhea americana, Struthio camelus y Dromaius novaehollandiae
supera al de las aves caminadoras constituyendo una e specializacién en la cursorialidad
(Hutchinson, 2004).

Enla vida postnatal de Rhea americana el predominio de la masa extensora se
evidenci6 durante todas las edades estudiadas. Si bien no hay estudios similares en otras
aves, se pueden comparar los juveniles de Rhea americana de cinco meses de edad con los

adultos de Meleagris, ya que los primeros poseen una masa corporal promedio de 4700 g
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(ver figuraIV.38 )y los adul tos de Meleagris po seen una masa corporal promedio de
aproximadamente 5300 g (Rob erts et al., 199 8). En Meleagrisla masa ¢ xtensora de 1
miembro p osterior represento el 5, 4% de la masa corporal (Tabla V.2.), mientras en los
juveniles de Rhea americana el porcentaje fue mayor, alcanzado el 8,5%. Esta diferencia
muestra que los juveniles pre cociales de Rhea americana poseen la m usculatura d el
miembro poste rior altamente especializada a d iferencia d e otras av es p recociales como
Meleagris gallopavo.

Los movimientos de flexion actiian principalmente durante la fase de balanceo. En
las av es que h an sido estud iadas lo s m usculos qu e acttian so n el iliotibialis cranialis,
iliofibularis, y tibialis cranialis en las articulac iones de la cadera, F-TBT y TBT-TMT
respectivamente (Gatesy, 1999b; Jacobson y Hollyday, 1982). Durante este movimiento el
miembro es elevado del suelo y llevado hacia delante para iniciar una nueva fase de apoyo.
Consecuentemente, y a diferenciade la fase de apoyo, los musculos que flexionan las
articulaciones no estan comprometidos en soportar la masa corporal. Esto se ve reflejado
en el hecho que durante 1a fase de balanceo los mtsculos presentan menor actividad y
ejercen menor fuerza (Piazza y Delp, 1996; Roberts et al., 1997) y en Rhea americana los
musculos p resentaron m enor masa y pr oporciéon con respecto a la masa c orporal (Fig.
IV.41). Una excepcion es el m. iliofibularis que fue entre el tercero y cuarto musculo de
mayor masa segun las edades (Fig. IV.35). Este musculo cumple un importante rol durante
a fase de balanceo: produce la flexion del F-TBT, el unico movimiento que hace que el
miembro sea levantado del suelo para ser llevado hacia adelante (Cracraft, 1971; Gatesy y
Biewener, 19 91; Jacobsony Hollyday, 1982). Ad emas, tam bién act tia sec undariamente
extendiendo la cader a (Gatesy, 1999b; Jacobson y Hollyday 1982) (ver mas d etalles en
V.D.)

V. D. Los musculos flexores y extensores en cada articulacion

Si bien los musculos extensores predominan sobre los flexores, en cada articulacion
la proporcion de musculos extensores es diferente. En Rhea americana a través de todas las
edades, 1 os musculos e xtensores de | TBT-TMT (i.e. m. gastrocnemiusy m. fibularis

longus) predominan sobre los demas (Tabla I'V.3). La gran masa muscular disponible para
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mover una articulacion estd en relacion con la cantidad de trabajo que el musculo puede
generar (Roberts y Scales, 2004). C onsecuentemente el gran d esarrollo de los musculos
extensores del TBT-T MT de Rhea americana (y otras R atites como Struthio camelus)
genera grandes cantidades de fuerza que podrian ser claves durante la carrera, ya que la
rapida extension del TBT-TMT alarga el miembro y permite alcanzar mayor velocidad y
aceleracion (Smith et al., 2006).

Si bien no hay estudios comparables al realizado aqui en el resto de Paleognatas o
en otras aves con otro tipo de locomocion, al observar los datos obtenidos por Hutchinson
(2004) y Roberts et al. (1998) (Tabla V.2) se puede ver que la masa muscular dedicada a la
extension del T BT-TMT e s m ucho m ayor en Rhea americanay las demas Ratites
cursoriales que e n Meleagris gallopavo o Eudromia sp.. Estas obse rvaciones apoyan la
hipotesis qu e el grand esarrollo del m. gastrocnemius e s una esp ecializacion e n la
locomocion cursorial (ver la siguiente seccion).

El segundo grupo en importancia lo conforman los misculos extensores de la cadera
(Tabla IV.3). El papel de estos musculos en la lo comocion terrestre y en especial en av es
corredoras es m uy impor tante pues brinda n la f uerza s uficiente para soportarla masa
corporal y evitar el desbalanceo del c uerpo d urante | a ¢ arrera ¢ uando cada mi embro
alternadamente deb e s oportar la masa corporal (Berger, 1952; Sasaki y Nep tune, 2006 ).
Estos musculos m inimizan los m ovimientos de inclinacidn, r otacion o balanceo de la
cadera (Berger, 1952) que ocurririan en el momento de la carrera en que la masa corporal
esta sostenida por un solo miembro.

El tercer grupo en importancia es el de los extensores de la articulacion F-TBT. En
la Tabla V.2 se puede ver que el valor que poseen los musculos de esta articulacion en Rhea
americana son sem ejantes aa quellosde Eudromia sp. L os m ovimientos de esta
articulacion son muy im portantes en las Neornithes debido a qu e lo s mo vimientos del
fémur s on r estringidos. De es ta m anera la e xtensiéon de esta articulacion junto c on los
movimientos de la a rticulacion TBT-T MT s on lo s que lle van a delante e | m ovimiento
general del miembro (Campbell y Marcus, 1992; Carrano y Biewener, 1999; Gatesy, 1990,
1999a,b; Gatesy y Biewener, 1991; Hutchinson, 2001, 2002). Tanto en aves caminadoras

como en aquellas especializadas en la carrera, la masa de extensores de esta articulacion
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estda muy bien desarrolla, por lo cual este rasgo no estaria asociado a la cursorialidad sino al
bipedalismo aviano (ver también punto V.F.).

Los porcentajes de la m asa muscular de la articulacion F-T BT encontrados para
Rhea americana alcanzan el 1,75 % a base de siete ejemplares. Este valor es muy distinto al
0,30% ha llado para Struthio camelus (Sm ith et al.20 06)par a 10 ejemplares.
Contrariamente, H utchinson (2004) ca Icula 1 os porcentajes de la m asa m uscular de la
articulacion F-T BT para dos especies c ursoriales (a dultos) Dromaius novaehollandiae y
Struthio camelus (Tabla V. 2)ys usv aloresso np oco masd el doble (4,2y3, 6%
respectivamente) en comp aracion con los o btenidos aqu i para Rhea americana. Cab e
mencionar que Hutchinson (2004) utiliz6 un tUnico animal para cada género, que brinda
solamente el porcentaje pero no el va lor de masa individual de los musculos pesados a
partir de la cual obtuvo dicho porcentaje ni tampoco especifica cuales fueron los musculos
extensores pesados.

Solo en los digitos los musculos flexores predominan sobre 1os extensores (Tabla
IV.3), e ste es un rasgo ap arentemente p resente en tod as las ave s y posiblemente se
relaciona ¢ on la m ayor f uerza ne cesaria para f lexionar los dedos que para e stirarlos
(Raikow, 1985). Consecu entemente los m usculos que fl exionan los dedo s son mas
numerosos y presentan mayor desarrollo que los extensores (Raikow, 1985).

En cuanto a lafl exion, la arti culacion F-TB T fue la que m ayor valor de m asa
muscular presenta e n todas las e dades c on respeto a la s d emas arti culaciones. E1 m.
iliofibularis es el que realiza esta accion y ¢ omo se explicO mas arriba con respecto a la
extension de esta articulacion, este rasgo probablemente esté asociado al bipedalismo de las
aves y no a la cursorialidad. Le siguieron en importancia la articulacion de la cadera y la del

TBT-TMT.

V. E. Relacién entre la anatomia muscular y los requerimientos de la carrera

La carrera se caracteriza por ser un desplazamiento terrestre rapido en la cual cada
miembro contacta alternadamente con el sustrato (fase de apoyo) y ademas en determinados
momentos ambos miembros no lo contactan (fase aérea). Con el aumento de la velocidad la

fase de apoyo dura menos tiempo mientras la fase de balanceo permanece sin cambios en
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su duracion (Gatesy y Biewenwer, 1991). En aves de mayor tamafio como Rhea y Struthio
el aumento de la velocidad se debe principalmente al aumento del largo del paso, mientras
que en las aves p equefias la velocidad se lograpor el aumento dela frecuencia de la
zancada (Abourachid y Renous, 2000; Gatesy y Biewenwer, 1991). El aumento del largo de
paso se logra mediante la mayor extension de la articulacion F-TBT y TBT-TMT, como lo
comprueban estudios realizados en varias aves (Gatesy, 1999a; Gatesy y Biewener, 1991;
Reilly, 2000). De esta manera, es razonable esperar que los musculos que extienden ambas
articulaciones prese nten alto s valoresen su masay proporciones en av esqu € se
especializan en la carrera. En es pecial, la e xtension de la articulacion TBT-TMT e s muy
importante en un ave cursorial como Struthio camelus (Smith et al., 2006) y lo mismo
sucede con Rhea americana. En tanto, la m usculatura que extiende la articu lacion TB T-
TMT presentea rasgos sobresalientes como su gran masa, cuatro porciones de origen y un
gran incremento a lo largo del desarrollo postnatal. E1 m. gastrocnemius es el p rincipal
extensor de esta articulacién y su gran masay la p resencia de varias cabezas de origen,
pueden ser interpretados como una especializacion a la cursorialidad.

Durante la carrera, la masa corporal debe ser sostenida por un solo miembro cada
vez, mientras al caminar la masa corporal es sostenida por ambos miembros que contactan
el suelo en un momento del ciclo locomotor. Esta accion unilateral de los musculos durante
la carrera hace necesario que las aves minimicen los movimientos de balanceo de la cadera
en el p lano sa gital, a quellos de rotacion interna y externay los m ovimientos laterales.
Estudios cinematicos realizados en las articulaciones de Struthio camelus (Rubenson et al.,
2007) encontraron que los movimientos de inclinacion en el plano sagital de la cadera, de
rotacion y latero-mediales son minimos (Rubenson et al., 2007). En otras aves con diferente
locomocioén, estos movimientos son mayores, por ejemplo en Numida meleagris (Gatesy,
1999a), Coturnix japonica (Reilly, 2000) y Pica pica (Verstappen et al., 1998), aves de
locomocién t errestre pe ro n o consid erada ¢ ursorial. Esta  diferencia, en especiall a
restriccion de movimientos en el plano sagital, lleva a concluir que la restriccion en es te
movimiento estd asociada con la cursorialidad (Rubenson et al., 2007). En cuanto a 1os
movimientos de rotacion y latero-mediales, son minimos en aves tanto corredoras —Struthio
camelus (Rubenson et al., 2007)- como caminadoras- Numida meleagris (Gatesy, 1999a)-

mientras que en aves acuaticas estos m ovimientos son m uy pronunciados (Miller, 1937
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citado por Berger, 1 952 y Gatesy, 1999a). Segun Berger (1952)" ,10s musculos que
podrian estar implicados en minimizar estos movimientos son los principales extensores de
la cadera: m. caudofemoralis p.pelvica, m. flexor cruris lateralis, el m. iliotibialis lateralis
y el iliotrochantericus caudalis, todos estos musculos estan presentes en Rhea y presentan
un gran desarrollo. La modificacion en extension de sus porciones de origen y gra do de
desarrollo de estos musculos p robablemente ¢ ontribuyan a da r estabilidad a la c adera

durante la carrera (Berger, 1952).

V. F. Patron de crecimiento de los musculos del miembro posterior

La masa muscularde 1 miembro poste riord e Rhea americanac recid
significativamente mas rapido que la masa corporal durante el desarrollo postnatal. Este
patron de crecimiento distinto del isométrico podria poseer varias implicancias: por un lado
contribuye a mantener la masa muscular que ga rantiza el sostén del cuerpo a través del
crecimiento (Stewart y German, 1999),y por otro lado, esta desviacion de la isometria
puede atr ibuirse a las demandas funcionales d e la locomocion cursorial. Por ej emplo,
durante la ont ogenia postnatal de un ave precocial y nadadora como Anas sp. (Anatidae,
Anseriformes) la masa muscular del miembro posterior se relaciona isométricamente con la
masa corporal (Maruyana et al., 1999). Visser y Ricklefs (1995) estudiaron la relacion entre
el conjunto de la masa muscular del miembro posterior y la masa corporal en pichones de
pocos dias de edad de otras aves precociales (An atidae, Charadriidae, Sc olopacidae) y
semipreociales (Laridae y Sternidae) y en contraron que la masa muscular del mi embro
posterior se relacion6 iso métricamente ¢ on la masa co rporal®. Estudios de crec imiento
muscular en mamiferos marinos como Mirounga (elefante marino) o Phocoena (marsopa)

(Bryden, 1973; McLellan et al., 2002) cuya locomocion estd altamente especializada en la

" El autor estudio tres géneros de Cuculidae con diferentes modos de locomocion: arboricola (Coccyzus),
cursorial (Geoccocys) y un comportamiento mixto: locomocion en tierra (no cursorial) y también en arboles
(Crotophaga).

* Ricklefs (1967, 1975) estudi6 el patron de desarrollo en dos especies de Passeriformes, pero la musculatura
y los huesos del miembro posterior fueron analizados en conjunto, registrando la masa total del miembro. La
alometria resultd ser positiva, este coeficiente quizas esté sobredi mensionado por el hech o de qu e ambos
tejidos se to maron en con junto y ta mbién por laalta v elocidad de crecimiento que presentan las aves
altriciales con respecto a las precociales (Ricklefs, 1973; 1979).
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natacion, muestran que existe un patron de crecimiento alométrico positivo en el conjunto
de musculos implicados en dicho ti po d e locomocion (B ryden, 1 973; McLellan et al.,
2002).

Teniendo en cuenta el c recimiento de los musculos individuales, la mayoria de los
musculos resultaron poseer un patrén de crecimiento alom étrico positivo. Gran parte de
ellos (iliotrochantericus caudalis, obturatorius medialis, iliotibialis lateralis, flexor cruris,
iliofibularis, femorotibialis, fibularis longus, extensor digitorum longus y gastrocnemius)
son musculos que presentaron en general masas considerables o grandes incrementos d e
¢ésta a lo largo del crecimiento. Ademas estos musculos son los principales extensores de las
articulaciones o inte rvienen en su estabilizacion. El crecimiento alométrico positivo que
presentan e stos musculos p robablemente e sté re flejando el compromiso d esde temprana
edad con una locomocion es pecializada. Por ej emplo, durante la vida postnatal de aves
precociales y semiprecociales estudiadas por Bennett (2008) y Carriery Leon (1990) la
masa d el m. gastrocnemius present6 crec imiento iso métrico con resp ecto alamas a
corporal. En este contexto la alometria positiva que presenta el m. gastrocnemius de Rhea
americana parece estar relacionada con un compromiso desde temprana edad con un estilo
locomotor c orredor. Sin embargo, la al ometria p ositiva del m. iliofibularis que presentod
Rhea también ocurre durante la vida p ostnatal de Gallus (Helmiy Cracraft, 1977), ave
precocial y, a dife rencia de Rhea americana, caminadora. Este m tusculo f lexiona la
articulacion F-TBT; te niendo en cuenta que en las avesla extension y flexion de es ta
articulacion es un componente elemen tal d el m ovimiento del mi embro posterior a viano
(Hutchinson, 2002) probablemente la alo metria positiva de este msculo (y la de los mm.
femorotibialis) no sea un rasgo asociado a la cursorialidad sino al bipedalismo. Es necesario
estudiar el patron de crecimiento de estos dos musculos (iliofibularis y femorotibialis) en
aves con otros estilos locomotores para contrastar esta hipotesis.

Smith et al. (2010 ) encontraron que los parametros cin ematicos (e.g. largo de la
zancada) de lalo comocion du rante el crecimiento po stnatal en Struthio pre sentaron
alometria positiva. Dada la similitud de los paramétros cinematicos de la locomocion entre
las especies de Ratites (A bourachid y Renous, 2000), es de esperar que en un ave como

Rhea americana, la alometria positiva de los musculos esté relacionada con el aumento de
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parametros cin ematicos a medida q ue el animal crece,y a suv ez conun a cre ciente
maduracion y perfeccionamiento del modo de andar.

Hasta el presente el patron de crecimiento de la musculatura del miembro posterior
en otras Pa lacognathae no ha si do estudiado, por lo c ual noes posible re alizar una
comparacion que permita contrastar completamente la posibles implicancias adaptativas, o
restricciones filogenéticas (ver conclusiones), del crecimiento de los musculos hallado aqui

para Rhea americana..

V. G. Patrén de crecimiento del esqueleto del miembro posterior de Rhea americana

El desarrollo postnatal del esqueleto del miembro posterior se caracterizod por un
patron de crecimiento isométrico de la longitud d el fé mur y tibiotarso mientras que el
tarsometatarso crecid con una fuerte alometria positiva.

El desarrollo postnatal en otras a ves mu estra qu e el patrdon d e cre cimiento en
longitud de los huesos del miembro posterior es variable. Recientemente Smith et al. (2010)
estudiaron el crecimiento de los huesos largos de otra Ratite cursorial, Struthio camelus
(avestruz) y a diferencia de Rhea americana, los tres huesos mostraron alometria positiva
con el incremento de la masa corporal, aunque el tarsometatarso presento el coeficiente de
alometria m as a lto. Carrier y Leon (1990) hallaron que en Larus californicus el f émur
presentd un crecimiento isométrico mientras el tibiotarso resultd ser alométrico positivo y
el tarsometatarso fue levemente a lométrico positivo. Be nnett (2008) e ncontré6 que en
Anous minutus el fémury el tarsometatarso tuvieron un crecimiento al ométrico negativo
con la masa corporal, mientras el tibiotarso resultd ser alométrico positivo.

En el marco de la alometria interespecifica, es un ras go caracteristico de las aves
que los coeficientes de alometria varien entre los diferentes taxones y no estén claros atin
qué factores afectan la alometria de los huesos de los miembros (Garcia y Da Silva, 2006).
Sin embargo, te niendo en cuentaque e I f émur ye 1tib iotarso estan i nvolucrados
principalmente e ne 1 sostén dela masa corporal, m ientras el tarsometarso est 4 m as
relacionado con el movimiento del miembro (Campbell y Marcus, 1992), una explicacion
probable para la diferencia en el crecimiento d el tarsometatarso esté relacionada con el

habito locomotor de las aves. Una locomocion especializada como la de Rhea americana o
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Struthio camelus puede influenciar el crecimiento y la morfologia de los huesos durante la
ontogenia postnatal (Lammers y German, 2002). Kirkwood et al. (1989) estudiaron la tasa
de crecimiento del tarsometatarso de aves con diferentes habitos y habitats y encontraron
que el largo de este hueso estd asociado con el tipo de h abito: en av es terrest res y
arboricolas el ta rsometatarso e s r elativamente mas largo que en a quellas de habitos
acuaticos y aéreos. La alo metria po sitiva d el tarsometatarso de Rhea americana pod ria
reflejar las demandas de la lo comocion cursorial y sus re querimientos biomecanicos como
se propone para Struthio camelus (Smith et al., 2010).

Lasre giones p roximales y distales dec adah uesop resentaron dif erentes
comportamientos durante el crecimiento. La regi 6n proximal del fémur muestrd un patrén
alométrico positivo. En esta re gion se encuentra el trochanter yla crista trochanterica
cuyas superficies son el lugar de insercion de varios musculos, entre ellos el obturatorius
medialis e iliotrochantericus caudalis. De esta manera esta region del fémur funciona como
una polea para la insercion del mtsculo obturatorius medialis incrementando su brazo de
momento (Hu tchinson, 2001). El crecim iento alométrico positivo de esta zona es acorde
con el crecimiento al ométrico p ositivo que pr esentan 1 os mm. obturatorius medialis e
iliotrochantericus caudalis e videnciando una fu erte rela cion estructural durante el
desarrollo de las dos estructuras.  Lare gion distal del fémur, en e special la dimension
craneo-caudal (FCCM) crecié también mas rapido dando lugar a una superficie articular
mas amplia. Callison y Quimby (1984) encontraron que la region distal del fémur de aves
de gran tamafio como las ratites es pr oporcionalmente mas grande que en aves de menor
tamano (e.g. Gallus). E sta diferencia podria estar relacionada con la a dquisicion d e una
mayor masa corporal que requiere un incremento en las dimensiones de la region distal del
fémur br indando una mayor estabilidad en la articulacion F-TBT (Call ison'y Quimby,
1984).

Lar egion p roximal d el tib iotarso muestré un pat rén alométrico po sitivod e
crecimiento en la dimensidn craneo-caudal coincidiendo como se mencion6 mas arriba con
el del fémur. Este crecimiento esta probablemente influenciado por la presencia de la crista
cnemialis, un accidente dseo que sobresale notablemente. Alli se encuentra parte del origen
del m. gastrocnemius, el principal extensor de la articulacion TBT-TMT y el musculo de

mayor masay pr oporcion q ue ta mbién m uestrau n crecimiento al ométrico p ositivo.
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Ademas, e | desa rrollo de la s cre stas cnem iales, qu e es un  rasgo c aracteristico de las
Neornithes, le b rinda un gran brazo de m omento a lo s m tsculos que e xtienden la
articulacion F-TBT (Hutchinson, 2002). Seria in teresante conocer como eselpatronde
crecimiento de esta region en otras aves para probar si en Rhea americana se trata de una
restriccion filo genética o de un rasgo adaptativo. En cambio, la re gion dis tal crecié en
forma alométrica negativa en la dimension latero-medial. Con este patron de crecimiento el
tibiotarso resulta en un hueso con una morfologia general estilizada, con una region distal
relativamente mas reducida que la proximal. Este rasgo sumado a la menor masa muscular
(por la presencia de menor cantidad de musculos c on menor masay largos tendones),
contribuye a que la region distal del miembro sea mas liviana y pueda moverse con mayor
facilidad dada su menor inercia.

La region proximal del tarsometatarso muestra un patrén de crecimiento alométrico
negativo en su d imension 14 tero-medial. Con e lc recimiento, e stare gionse hace
proporcionalmente m s pequefia, coin cidiendo también con la region distal reducida del
tibiotarso. Ambas regiones forman la articulacion TBT-TMT, cuyo movimiento es crucial
en aves cursoriales ya que, como se menciond previamente, es la responsable de alargar la
zancada. El h echo de que esta region sea mas estilizada podria optimizar la ligereza del
miembro y consecuentemente el logro de velocidad.

Con respecto a los didmetros craneo-caudal y latero-medial de la diafisis, en los
tres huesos alguna de estas dos medidas presentaron un patrén de crecimiento alométrico
positivo: en el fémur el didmetro crdneo-caudal; en el tibiotarso, el didmetro latero-medial
y en el tarsometatarso, el did metro craneo-caudal. Los cambios enlacargayel stress
mecanico qu ¢ los hu esos van sufriendo alo largod esu crecimiento influencian el
desarrollo del tejido 6seo especialmente evidente en la seccion transversal (van der Meulen
y Cartera, 1995 y bib liografia alli citada). De esta manera es po sible que la alometria
positiva e ncontrada e n las dimensiones latero-mediales o craneo-caudales de la diafisis
estén reflejando las respuestas a los incrementos de fuerza sufridos por los huesos durante
la ontogenia como esta comprobado para Dromaius novaehollandiae. Estudios en el patron
de fuerza que afectan al fémur y al tibiotarso durante la ontogenia de esta especie afectan
isométricamente o con una le ve al ometria positiva, la se ccion transversal de estos huesos

(Main y Biewener, 2007).
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V. H. Maduracién de los huesos del miembro posterior y su importancia en

paleornitologia

El patron de maduracion de las regiones proximales y distales en los huesos del
miembro posterior de Rhea americana es similar a los descriptos para otras aves (Church y
Johnson, 1964; Naldo et al., 1998 y bibliografia alli citada; Bregeulmans et al., 2007): el
fémur no presenta ce ntros de osificacion se cundarios m ientras s i lo presentan a mbos
extremos d el tibiotarso y el extremo prox imal del tarsometatarso. La pre sencia d e ¢c ono
cartilaginoso e n 1 os huesos largos en juveniles de Rhea americanay otras ratites fue
documentado previamente por Reece y Butler (1984). El cono cartilaginoso presente en los
huesos largos es un re manente del cartilago e mbrionario d onde comienza la osificacion
endocondral (Reece y Butler, 1984). Estos autores estudiaron aves cuya edad vari6 entre un
dia de vida hasta tres semanas, momento a partir del cual no se observé la presencia de
cono cartilaginoso, mientras que en Rhea americana la presencia de cono cartilaginoso en
el tarsometatarso fue verificada en las aves de cinco y ocho meses aqui estudiadas. Cabe
destacar que esos autores si bien incluyeron en su estudio ejemplares de Rhea americana,
Struthio camelus y Dromaius novaehollandiae, no explicitaron diferencias entre cada una
de ellas.

Enel fémurd e Rhea americana, si bienn o p resenta centros de os ificacion
secundarios la co nformacion de cada e xtremo es disti nta: e nla region proximal e 1
predomino d e cartilago es mucho m enor que enl a region dist al, en donde la region
intercondilary la zona qu elim ita la fossa poplitea presentan a mplias s uperficies
cartilaginosas (Fig. IV.50) que perduran hasta los ocho meses de edad.

El tibiotarso de los juveni les de Rhea americana presentd en sus dos extremos
diferentes gra dos d e m aduracion. Mie ntras que la e pifisis pr oximal muestra c artilago
alrededor del centro de osificacion y el disco de crecimiento perceptible a simple vista hasta
una edad a vanzada (o cho meses) (Fig. IV. 53.1), en1 a epifisis distal hay menos tejido
cartilaginoso y el centro de osificacion estd mas extendido (Fig. IV. 53.11). En la edad de
ocho meses el d isco de crecimiento es muy delgado haciendo que el are a de fusion entre

esta epifisis y la di afisis tengaun gran desarrollo yseala sutura entre ambas ca si
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imperceptible macroscopicamente (Fig. IV. 51. DVII, IV.43.DII). Esta diferencia también
ocurre en otras av es precociales co mo Ardeotis y Eupodotis (Otidid ade, Gruiformes)
(Naldo et al., 1998) y Gallus (Phasianidae, Galliformes) (Bregeulmans et al., 2007).

Enel tarsometatarso oc urre algo semejante al t ibiotatarso: m ientras la re gion
proximal presenta un notorio disco de crecimiento entre la epifisis y la diafisis que perdura
hasta a vanzada edad (Fig . IV.56 .DI), e 1e xtremo di stal so lo variaen el g rosor del
recubrimiento cartilaginoso (Fig. IV.56.D II). Ademas de presentar el disco de crecimiento,
la region més proximal de la diafisis del tarsometatarso presenta rasgos que lo distinguen
del adulto: se caracteriza por su forma expandida, su superficie mas abultada, un amplio
foramen vasculare proximalis y la falta de fusiéon completa entre los metatarsales (Figs. IV.
54, 55).

La maduracion e squeletaria en av es altriciales como en los Passer iformes oc urre
mas rapid o ac orde ¢ on las al tas tasas de c recimiento que ca racterizan e ste tipo de
desarrollo postnatal (Ricklefs, 1973, 1975, 1979; Starck y Ricklefs, 1998). Si bien existen
pocos estudios que detallen macroscopicamente la maduracion de los huesos del miembro
posterior en Passeriformes, Huggins et al. (1942) estudiaron el p atrén de osificacion del
esqueleto en Troglodytes aedon (Passeriformes, Trog lodytidae) y hall aron qu e en el
miembro posterior (y en el resto del esqueleto) la osificacion y fusion de los huesos casi es
completa para el momento en que las aves estan listas para volar.

Generalmente la distincion entre un ave adulta y no adulta esta basada en el grado
de fusion entre las epifisis y la diafisis. En res tos 6seos de aves inmaduras es ¢ omun la
ausencia de las epifisis, o también se puede observar en la superficie del hueso un surco que
separa la e pifisis de la di afisis, el ¢ ual se corresponde con el disco de crecimiento. Sin
embargo, la avanzada fusion de la epifisis distal del tibiotarso y la falta de centros de
osificacion secundarios en el tarsometatarso distal hacen que ante un resto fragmentario que
incluya estas regiones, un individuo subadulto pueda ser erroneamente considerado adulto.
Este as pecto es par ticularmente importante ¢ n pa leornitologia, da dala na turaleza
fragmentaria del registro fosil, en donde los especimenes estan frecuentemente incompleto.
Basandose e n es tas diferencias a natobmicas de los m iembros posteriores, la clase
ontogenética po stnatal general (i.e., juvenil, s ubadulto y a dulto) de un ave s olo p odria

inferirse si estan presentes los extremos p roximales d el tib iotarso y ta rsometatarso. Un
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ejemplo de la relacion entre la disimil maduracion esqueletaria de los huesos del miembro
posterior, asi como también del cambio ontogénetico en la forma general de los huesos en
restos fosiles, puede observarse en el ejemplar asignado a Pterocnemia pennata (MA CN
14780) (Figs.IV.57 y 58). Enel fémurla re giéon distal se ca racteriza por est ar m uy
excavada en la zona intercondilar. Esta morfologia es ¢ onsecuencia de la pérdida de la
extensa area cartilaginosa que conformaba el extremo del hueso y no a d afios mecénicos.
En cambio, la regién proximal fue m enos s usceptible de dafiarse o perderse de bido al
menor pr edominio de cartilago en comparacion con la region distal. En el ti biotarso y
tarsometatarso la situacion es diferente: mientras la falta de las e pifisis son una evidencia
clara de inmadurez, las regiones distales n o presentan se fiales o signos que puedan ser
atribuidos a una edad no adulta. La maduracion y crecimiento mas rapido de la region distal
del tibiotarso y la falta de centros de osif icacion secundario en el tarsometatarso d istal
hacen que sean m enos su sceptibles de danarse d urante el p roceso tafondomico. Ene |
tarsometatarso, otro signo de inmadurez es la distinta morfologia de la region proximal con
un poco distinguible foramen vascular distal, la forma abultada y la falta de fusion entre los
metatatarsales, rasgos también descriptos en el género extinto Dinornis (Dinornithiformes),
aves de gran porte que habitaron Nueva Zelandia (Turvey y Holdaway, 2005).

Es i nteresante not ar que si e stos re stos hubieran sido f ragmentarios y solo se
conservaran la region proximal del fémur, la region distal del tibiotarso y/o tarsometatarso
que no presentan rasgos de inmadurez externos, probablemente hubieran sido interpretados
como pertenecientes a un animal adulto. Esto evidencia las restricciones que existen a la
hora de realizar inferencias paleontoldgicas, las cuales no siempre son tenidas en cuenta.

El conocimiento de la edad o etapa ontogenética ala cualun resto e squeletario
aviano pu eda p ertenecer ti ene g ran impo rtancia e n p aleontologia y en arqu eozoologia
(Tumarkin-Deratzian et al., 2006). Est e tipo de in formacion tien e in terés ecold gico y
taxondmico y en arqueozoologia es una herramienta util para comprender el uso econdémico
del espécimen y las caracteristicas de los asentamientos en que se los encuentra (Tumarkin-
Deratzian e t al., 2 006). Con secuentemente, hay q ue obrar con ca utela a | m omento de
asignar un p osible estatus ontogenético a piezas fosilizadas del miembro posterior de aves

como los Rheiformes, en particular en restos fragmentarios.
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V. I. Relacion entre el desarrollo muscular y las superficies 6seas de insercion

Varios au tores n otaron qu e € n ve rtebrados co mo la s a ves y lo s mamifero s e |
desarrollo de un accidente 6seo no es indicativo del grado de desarrollo y extension de los
musculos con los cuales esta relacionado (Bryant y Seymur, 1990; Hieronymus, 2006; Mc
Gowan, 1979 , 19 82, 1986). El estudiod e lar elacionent rel a miologia y sus
correspondientes si tios 6seos d e ori gen o insercio n d e Rhea americana a qui r ealizado
concuerda con estud ios previos en otras aves y en mamiferos (Bry ant y Se ymur, 19 90;
MacGowan, 1979, 1982, 1986). Por ejemplo, en la cintura pélvica de Rhea americana se
encuentra el origen de numerosos musculos, muchos de ellos con una importante masa y
origenes extensos, como el m. iliotibialis lateralis e iliofibularis. El primero presenta un
origen carnoso a lo largo de la crista dorsolateralis ilii (Fig. IV.32) pero, en este accidente
o en las superficies inmediatas a ¢1 no existen marcas di stintivas. El segundo musculo,
posee una zona masiva de origen, en general de aspecto ovalado, sobre la superficie lateral
del ilium postacetabular (lamina infracristalis ilii) (Fig. IV.32) y en la superficie 6sea no
existen marcas que indiquen las dimensiones de su origen. Con el m. flexor cruris lateralis
sucede 1o mismo, parte de su origen ocurre sobre la re gion mas posterior del ilium, asi
como también sobre las vértebras caudales. En el ilium preacetabular existe una depresion
en la cual se origina n los mm. iliotrochanterici, de ellos el m. iliotrochantericus caudalis
es el de mayor tamafo y ocupa gran parte de la fosa y llega hasta el borde dorsal del ilium
(Fig.32). Precisar 1 os lim ites d e estos tres musculos es muy dificil. La situ acion es
semejante par a la ma yoria d e los musculos qu e se en cuentran asociados al fé mur o al
tibiotarso. El gran desarrollo de los mm. femorotibialis (Fig. IV. 7-9) no ti ene nin gun
correlato sobre su superficie de origen en el fémur. En cambio, en la region proximal del
fémur, existe una fuerte depresion (Fig. IV. 33A,C) que es la marca que deja el tendon del
m. obturatorius internus y muy cerca de este punto, una prominencia marca la i nsercién
carnosa del m. obturatorius lateralis (Fig. IV. 33C). En cuanto a la musculatura que tiene
suorigen en la re gion distal d el fémur yla region proximal del tibiotarso, s olo la p.
medialis del m. gastrocnemius esta asociada a la superficie medial de la crista cnemialis
cranialis (Fig. IV. 34B). Pero esta porcion del musculo es mucho mas extensa, solo una

parte toma su o rigen enun a superficie 6sea y e lr esto se o riginaen la aponeurosis
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compartida con otros musculos en la region patelar. EI m. tibialis cranialis caput femorale
se origina a partir de un tendon fuerte y masivo (Fig. IV. 19 B) que dejauna profunda
depresion en el condylus femoralis lateralis (Fig. IV. 33 C).

Las aves son reconocidas actualmente por la mayor parte de | os autores como un
grupo originado filogenéticamente a partir de Dinosaurios Terépodos (e.g. Gauthier, 1986;
Hutchinson, 2006 y bibliografia alli citada; Padian y Chiappe, 1998). Esta estrecha relacion
promueve el estudio de 1 a an atomia de lo s t ejidos bl andos aviano s para reconstruir e
interpretar los restos fosiles de Terépodos no-avianos en el marco del Extant Phylogenetic
Bracket (EPB) p ropuesto por Bryanty Russell (1995)y Witmer (1995, 1997). El EPB
propone q ue para reconstruir la anatomia b landa d e d eterminado t axon fosil se d ebe
estudiar e | grupo viviente m as ce rcano f ilogenéticamente. Las a ves son por 1 o ta nto
utilizadas frecuent emente c omo modelo para realizar rec onstrucciones mioldgicas de los
miembros p osteriores € n d inosaurios bipe dos (¢ .g. Carrano y Hutchinson, 2 002;
Hutchinson, 2002). Lo expuesto aqui sumado a los aportes de Bryanty Seymur (1990),
Hieronymus (2006) y McGowan (1 979, 1982, 1986), permiten aseverar que utilizar la
anatomia muscular de las aves para reconstruir ese t ipo de t ejidos en Teropo dos extintos
constituye una herramienta actualistica que requiere un refinamiento mayor a la hora de
permitir re alizar re construcciones m ioldgicas. En pa rticular debe co nsiderarse que
musculos con una alta m asa re specto de la m asa to tal del cuerpo (e.g. gastrocnemius,
iliotibialis cranialis), no dejan marcas en la estructura 6sea, y ademas se debe tener en

cuenta que un mismo musculo puede tener distinto desarrollo en distintas aves.
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Tabla V.1. Muslo y pata: porcentaje con respecto a la masa corporal del miembro posterior
(Modificado de Hartman, 1961: pag.90, tabla 4 salvo primera y tltima columna).

Familia Especie % total % muslo % pata %Diferencia muslo-pata
Tinamidae Tinamus major 4 13,147 ,36 5,78 1,58
Pelecanidae Pelecanus occidentalis 5,713 ,37 2,42 0,95
Phalacrocoracidae  Phalacrocorax olivaceuse 11,303  ,95 5,93 -1,98
Anhingidae Anhinga anhinga 8,72 4 ,36 4,36 0,00
Ardeidae Ardea herodias 12,005 .79 6,28 -0,49
Ardeidae Heterocnus mexicanus 12206 31 5,88 043
Ardeidae Ixobrychus exilis 12216 ,13 6,08 0,05
Ciconiidae Mycteria americana 10,304 .70 5,63 -0,93
Threskiornithidae Eudocimus albus 4 8,48 4 ,65 2,72 1,93
Anatidae Aythya affinis 5,202 78 2,42 0,36
Cathartidae Coragyps atratus¢ 14,407 75 6,62 1,13
Accipitridae Chondrohierax uncinatus¢ 7,50 4 ,36 3,14 1,22
Falconidae Caracara cherhvay 13,606  ,68 6,90 -0,22
Cracidae Ortalis garrula4 20,10 10 ,60 9,40 1,20
Phasianidae ~ Coturnix coturnix japonica¢ 10,786 38 4,40 1,98
Phasianidae Colinus virginianus¢ 13,207 43 5,77 1,66
Odontophoridae ~ Odontophorus guttatus4¢ 14,108 22 5,90 2,32
Phasianidae Gallus gallus ¢ 15387 ,02 5,36 1,66
Rallidae Laterallus albigularis4 18,1510 ,30 7,82 2,48
Charadriidae Squatarola squatarola 5352 ,81 2,61 0,20
Scolopacidae Ereunetes mauri 4,76 2 , 79 1,98 0,81
Sternidae Sterna hirundo 2,63 1 ,52 1,11 0,41
Laridae Thalasseus sandvicensis 2,28 1 ,36 0,91 0,45
Rhynchopidae Rynchops nigra 2,46 1 41 1,04 0,37
Columbidae Columba livia 6,38 3 ,39 2,55 0,84
Columbidae Columba speciosa 4,78 2 ,73 1,97 0,76
Cuculidae Crotophaga sulcirostris¢ 12,357 44 4,92 2,52
Strigidae Otus cholibae 8,833 ,34 5,49 -2,15
Alcedinidae Megaceryle torquata 2952 10 0,86 1,24
Alcedinidae Chloroceryle aenea 2,501 ,59 0,91 0,68
Picidae Colaptes auratus¢ 7,254 ,60 2,66 1,94
Picidae Melanerpes erythrocephalus 6,04 3 11 2,93 0,18
Furnariidae Synallaxis albescens 10,205 01 5,15 -0,14
Tyrannidae Muscivora tyrannus 2,73 1 47 1,26 0,21
Hirundinidae Iridoprocne bicolor 2,68 -- - ———- meeee-
Corvidae Aphelocoma coerulescens 14,506  ,87 7,57 -0,70
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Tabla V.1 . Continuaciéon

Familia

Mimidae
Parulidae
Parulidae
Icteridae
Fringillidae
Emberizidae

% total % muslo % pata

Mimus polyglottos 10,80 5,
Mniotilta varia 6,58 -

Parula americana 6,952,

Agelaius phoeniceus 8,86 4,

Richmondena cardinalis 7,14 3,

Spizella passerina 6,14 3,

¢ La proporcion del muslo es mayor que la pata.

* La proporcién de la pata es mayor que la del muslo.

29
97
00
67
15

5,50
3,48
4,86
3,47
2,99

diferencia
muslo-pata
-0,21

Tabla V.2. Comparacion de la masa mu scular ex tensora (e xpresada en % de la masa
corporal) de las artic ulaciones del miembro posterioren Rhea americanay otras aves

adultas.

% Cadera
% F-TBT
% TBT-TMT
% Total

3,86
1,75
4,02
9,63

4,9 4.6
42 3.6
6,4 4

15,5 11,8

1,4
1,4
1,8
4,6

A Tomado de Hutchinson (2004) (utiliz6 un ejemplar de cada especie)

3 Tomado de Roberts et al. (1998) (utilizo tres ejemplares de cada especie)

Rhea americana Dromaius4 StruthioA Eudromia4 Meleagris3t

2,23
0,69
2,46
54
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VI. CONCLUSIONES

VI. A. Las hipotesis planteadas y los resultados obtenidos.

- Hj:no se producen cambios en el aspecto y morfologia de los huesos ni en los
musculos del m iembro posterior de Rhea americana at ravés d el d esarrollo

postnatal.

La forma y macroanatomia (i.e . extension y lu gares de ori gen e in sercion) de la

musculatura d ¢ Rhea americana no presentd cam bios du rante la vi da po stnatal. En
consecuencia los aspectos anatdmicos del crecimiento de la musculatura coincidirian con el
postulado dela H ;. E nca mbio, laform a y a natomia del tarsometatarso evidencio
profundas diferencias anatdmicas durante las edades no-adultas, por lo cual este hueso no
cumpliria con el postulado de la H ;. En c ontraste, el fémur y tib iotarso no p resentan
grandes diferencias anatomicas por lo c ual e 1 d esarrollo de am bos ¢ oincidiria c on el

postulado de esta hipotesis.

- Hj: existe crecimiento isométrico en los diferentes musculos del miembro posterior

de Rhea americana con respecto a la masa corporal.

Tres musculos crecieron isométricamente con | a masa c orporal ¢ oincidiendo con lo
postulado en la H,. El resto de la musculatura del miembro posterior resultd ser alométrica
positiva y consecuentemente se refutarian esta hipotesis. El comportamiento alométrico de

los musculos podria asociarse a la especializacion en la locomocion cursorial (ver VI.B).

- Hs: existe crecimiento isométrico entre las p iezas dseas del miembro posterior de

Rhea americana con respecto a la masa corporal.
El crecimiento isométrico o alométrico vario segin las medidas tomadas en los huesos. La

hipdtesis coin cidiria con el crecimiento e n longitud del fémury del tibiotarso; con las

dimensiones fémur FDLM (diametro 14 tero-medial del corpus femoralis), FPLM (ancho
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latero-medial del extrem o di stal), FCCL (ancho cran eo-caudal del condylus femoralis
lateralis); las dim ensiones del tibiotarso TL A (longitud to tal a xial), TDAP (d iametro
craneo-caudal del corpus tibialis), TDCC (ancho craneo-caudal de la region distal), TPLM
(ancho 1atero-medial de la region proximal) y las siguientes medidas del tarsometatarso:
TTDLM (diametro latero-medial del corpus tarsometatarsi), TTPCC (ancho craneo-caudal
de la region proximal), TTALM (ancho latero-medial del extremo distal).

Las siguiente dimensiones de los huesos resultaron se r alom étricas: en el fém ur
FDAP (diametro craneo-caudal d el corpus femoralis), FCCM (a ncho craneo-caudal del condylus
femoralis medialis), FPC C (ancho craneo-caudal del extremo proximal); en el tibiotarso TDLM
(diametro 1 atero-medial d el corpus tibialis), TPCC ( ancho cran eo-caudal de la reg ién
proximal), TDDLM (ancho latero-medial del extremo distal); en el tarsometatarso
TTLT ( longitud total), TTPLM ( ancho latero-medial de 1 aregi 6n proxi mal), TTDCC

(diametro craneo-caudal del corpus tarsometatarsi). Este crecimiento diferencial

- Hy4: Los musculos relacionados con el tibiotarso tie nen pre dominio sobre los del

conjunto pelvis/fémur.

Tomada en conjunto, la musculatura del muslo supera a la del tibiotarso durante toda la
vida postnatal de Rhea americana, por 1o cual no coincidiria con la hipotesis planteada.
Considerados in dividualmente, el musculo que m ayor proporcién obtuvo fue el m sculo

gastrocnemius, perteneciente también al tibiotarso.

V1. B. A modo de sintesis

1) Este trabajo constituye el primer analisis ontogenético-descriptivo de la miologia y
osteologia de | miembro p osterior de Rhea americana. La ausencia d ¢ e studios
similares en otros grupos de aves plantea la ne cesidad de ampliar estas lineas de
investigacion q ue po drian ser de im portancia, no so lo en aves de circunstancial
interés ¢ omercial si no también e n ot ras aves act uales que s erviran com o ba se

actualistica de interés en paleornitologia.
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2) La masa muscular del miembro posterior representé un gran porcentaje de la masa
corporal entod as 1 as e dades estud iadas de Rhea americana. Este porcentaje
sobresale notablemente a 1 ser c omparado c onl os de avesc on otros habitos
locomotores (vo ladoras, n adadoras, bu ceadoras y ¢ aminadoras). De la misma
manera, la gran importancia en la locomocion y sostén del cuerpo se ve reflejada en
la gran masa de 1os mtusculos gastrocnemius, iliotibialis cranialis, flexor cruris,
iliofibularis, femorotibialis. Asimismo se ve reflejada en el incremento de masa de
los mm. obturatorius medialis, iliotibialis lateralis, fibularis longus, flexor cruris,

iliofibularis, gastrocnemius e iliotrochantericus caudalis.

3) Entodas las edades postnatales analizadas, los miisculos extensores predominaron
sobre los flexores; en comparacion con aves de locomocion terrestre no cursoriales
ello permite proponer que se trataria de un rasgo asociado a la ¢ ursorialidad. Los
musculos e xtensores de la articulaci 6n TBT-TMT (i.e. gastrocnemius) fueron los
que mayores p roporciones presentaron, se guido por los de la articulacion de la
cadera. E 1 pr edomino de los primeros p robablemente esté re lacionado c on la
maximizacion dela extensién d ee staar ticulacién, m ovimiento q uees e 1
responsable d el alargamiento del miembro y que ademas contribuye a generar la
fuerza nec esaria par a la pr opulsion du rante la carrera. La g ran masa muscular
extensora de la cadera (e.g. iliotibialis lateralis, flexor cruris) se e specializa en
brindar fuerza y minimizar aquellos movimientos de la cadera (junto con los mm.
obturatorius medialis e iliotrohantericus caudalis) que no seanlo s de fl exion-

extension.

4) La es pecializacion en un estilo locomotor parece a fectar el crecimiento de lo s
huesos y la musculatura durante la ontogenia postnatal de Rhea americana. Asi, el
crecimiento alométrico en gran parte de los musculos y regiones de los huesos del

miembro posterior tiene un papel importante durante la vida postnatal:

4.1) Las a lometrias positivas en los princip ales mtsculos extensores (iliotibialis

cranialis, flexor cruris, femorotibialis, gastrocnemius, extensor digitorum longus,
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fibularis longus) ye n aquellos m usculos con participacion p reponderante en la

estabilizacion (iliotrochantericus caudalis, obturatorius medialis). E 1 crecimiento mas
rapido en aquellos musculos ubicados en el muslo (iliotibialis cranialis, flexor cruris,
iliotrochantericus  caudalis, obturatorius medialis) pued e estar relac ionado
principalmente con el sostén y estabilizacion que requiere la cadera durante la carrera. El
rapido crecimiento de 1 os musculos asociados con la e xtension de la a rticulacion TBT-
TMT (gastrocnemius, fibularis longus) puede ser atribuido a las demandas asociadas
con el alargamiento de la zancada y la rapida extension del miembro: la mayor extension
del tarsometatarso alarga el paso, y ademas genera la fuerza necesaria para que una vez
apoyado los dedos en el suelo, empuje el cuerpo hacia delante lejos del punto de apoyo.
Laalo metria positivade I m. iliofibularis — flexord e laa rticulacion F -TBT-
probablemente no sea un rasgo asociado a la cursorialidad sino al bipedalismo, y esto
también podria ser ci erto para los musculos qu e extienden est a arti culacion (mm.

femorotibialis).

4.2) En los hu esos del miembro posterior, alometrias positivas y negativas
caracterizaron 1 a ontogenia po stnatal. El rapido crecimientod e lalong itudd el
tarsometatarso puede estar asociado con la locomocion cursorial. La alometria positiva de
la longitud de este hueso contribuye a generar un miembro mas largo concordante con la
habilidad locomotora d e g enerar pasos m as larg os, un ra sgo esperable en u n an imal
corredor. El crec imiento alométrico positivo de las regiones proximal y distal del fémur
parece estar asociado al gran tamafio corporal que presentan estas aves. El crec imiento
alométrico positivo en la region proximal del tibiotarso (dimension craneo-caudal) estaria
relacionado al desarrollo de las crestas cnemiales. Hasta el momento no puede afirmarse
que est a part icularidad sea ¢ xclusivad ¢ Rhea americana. E nla s ave s, las crestas
cnemiales b rindan u n m ayor br azo de momento a los musculos que extienden la
articulacion F-TBT cuyos movimientos, junto con los de la articulacion TBT-TMT, son
los que llevan adelante e | movimiento general del miembro posterior. L as alometrias
negativas q ue experimentan |l os e xtremos distales del tibi otarso y proximales del
tarsometatarso ( las unicas al ometrias n egativas e n todo el m iembro) pa recen e star

asociadas a la cursorialidad: el menor crecimiento de estas regiones contribuye a generar
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una region articu lar delgada y estilizada que podria optimizar la ligereza del mi embro

(por su menorinercia) y consecuentemente el logro de velocidad.

5)

6)

7)

El patrén d e maduracion postnatal de 1os huesos del miembro p osterior de Rhea
americana constituye una informacion muy util para ser considerada en estudios
paleontologicos y zooarquelogicos, especialmente en este ultimo campo debido a la
abundancia de R eidos en el registro posiblemente relacionada c on su importante

valor como recurso para los pobladores pre-hispanicos.

El grado de desarrollo y extension de la musculatura de los miembros posteriores de
Rhea americana no presenta un correlato con las superficies 0seas en las cuales la
musculatura t iene su origen e in sercion. En el mar co d el EPB, e ste aspecto es
importante a tener en cuenta, ya que lautilizacion de la an atomia av iana ¢ omo
modelo para rec onstruir los te jidos b landos e n grupos extinguidos r elacionados

puede generar datos y conclusiones erroneos.

Hasta el presente no se conocen estudios de desarrollo muscular u éseo como este
en distintos estadios de desarrollo postnatal en otras paleognatas o neognatas. Esta
carencia no permite realizar comparaciones directas con la informacion obtenida en
este trabajo sobre Rhea americana. En este sentido, las discusiones sobre el origen
de las variaciones del desarrollo postnatal en el sistema musculo-esqueletario en el
marco de la filogenia de este grupo se ven dificultadas (e.g. Bourdon et al., 2009) y
consecuentemente tam bién, las hipodtesis adaptativas o de restriccion filogenética.
En efecto, p oder contrastar el cre cimiento, m as rapido o mas le nto, del sistema
musculo-esqueletario de  R. americana con el de otras Pal aecognathae pe rmitiria
poder detectar posibles h eterocronias como un m ecanismo de cambio con un a Ito
valor adaptativo d entro del linaje de Rhea. También podria ocurrir que los rasgos
musculares y 6seos aqui an alizados con respecto ala masa co rporal co nstituyan
simplemente un caracter mas antiguo en el linaje de las Palacognathae y refutarse su

caracter adaptativo, al menos en Rhea americana. Estas especulaciones constituyen
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sin lu gar a dudas objetivos que s uperan e I marco d e este trabajoy c onforman

objetivos e hipotesis a investigar en el futuro.
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VIl. PERSPECTIVAS

Diferentes estudios en el futuro complementaran y ampliaran los resultados de este trabajo:

1)

2)

3)

4)

5)

6)

Estudios de crecimiento de los huesos y la musculatura del miembro posterior de otras
Palaeognatas y su relacién con la masa corporal que permitan contrastar hipotesis en
relacion al valor adaptativo o la presencia de restricciones filogenéticas del desarrollo
de la musculatura y elementos 6seos.

Analisis de la forma (morfometria geométrica y analisis eliptico de Fourier) de los
huesos, en especial de la s e pifisis, ya que la p resencia d e alometrias e n ci ertas
dimensiones podrian estar indicando modificaciones en la forma durante el desarrollo
postnatal.

Estudios de  arquitectura muscular qu e perm itirdn conocer lasp ropiedades
estructurales de los musculos.

Estudios bioquimicos que revelen el tipo de fibra muscular que poseen los musculos,
ya que esto ofrece informacion sobre su fisiologia.

Investigaciones de los parametros cinematicos durante la ontogenia de la locomocion
de Rhea americana que provean informacion sobre como se van desarrollando las
habilidades locomotoras.

Estudios en el patron de las fuerzas que se ejercen sobre los huesos del mi embro
posterior de Rhea americana a través delaon togenia teniendoe n cuenta el

incremento de la masa corporal y los posibles cambios en el patron de locomocion.
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10.

11.

12.

13.
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15.

16.
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Apéndice 1: Listado de los misculos del miembro posterior presentes en la aves y los
sindnimos utilizados por otros autores (1) Sudilovskaya (1931); (2) Haughton (1867),
aquellos sindonimos sin notacion fueron tomados de Vanden Berge y Zweers (1993).

Vanden Berge y Zweers (1993) Sinénimos

m. iliotibialis cranialis
m. iliotibialis lateralis

m. iliofibularis

m. iliofemoralis externus

m. iliofemoralis internus

m. iliotrocantericus caudalis
m. iliotrocantericus cranialis
m. iliotrocantericus medius
m. ambiens

m. flexor cruris lateralis
pars pelvica
pars accesoria

m. flexor cruris medialis

m. ischiofemoralis

m. pubo-ischio-femoralis

m. obturatorius lateralis

m. obturatorius medialis
m. caudofemoralis

pars caudalis

pars pelvica

m. femorotibialis lateralis

m. femorotibialis intermedius

m. femorotibialis medialis

sartorius, iliotibialis internus (1)
iliotibialis externus (1)

biceps femoris

iliotrocanterico externus
gluteus medius et minimus,
glutacus maximus (2)

iliaco, psoas, psoas magnus (2)

gluteus medius

gluteus minimus, gluteus quartus (2) iliocapsularis (2)

gluteus minimus (2)
gracilis (2)

semitendinosus, caudoilioflexorius (1)

accesoriuos
semimembranosus, isquioflexoruis (1)
isquiofemoralis
obturator externus (2)
adductor sup et profundus
adductor longus et brevis
adductor femoris
obturator externus
gemellus
gemelus anterioris
obturator internus
caudoiliofemoralis
pars caudofemoralis
pars iliofemoralis, adductor magnus (2)
externus, vastus externus, vastus lateralis

medius, vastus internus 1(2)

internus, vastus internus 2(2)
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Apéndice 1 (Continuacion)

Vanden Berge y Zweers (1993) Sindnimos
m. fibularis longus o
peronaeus longus, peronaeus superficialis, soleus (2)
m. fibularis brevis peronaeus brevis

peronaeus profundus

m. tibialis cranialis tibialis anticus
m. extensor digitorum longus extensor digitorum communis
m. popliteus e
m. gastrocnemius
pars lateralis externa
pars intermedia media
pars medialis interna
m. plantaris soleus
m. flexor perforans et perforatus digiti ii fl. perf. indicis secundus pedis,
fl perf. digitii externi (2)
m. flexor perforans et perforatus digiti iii fl. perf. medius secundus pedis,
fl. perf. scundus digiti medii (2)
m. flexor perforatus digiti ii fl. perf. indicis primus pedis,

fl. hallucis longus (2)

o fl. perf. medius rimus pedis,
m. flexor perforatus digiti iii
fl. perf. primus digitii medii (2)

m. flexor perforatus digiti iv fl. perf. annularis primus pedis, fl. perf. digitii externii
2
m. flexor hallucis longus fl. communis perforans

o fl. perforans digitorum profundus
m. flexor digitorum longus
fl. prof. perforans

m. extensor hallucis longus extension del dedo i

m. flexor hallucis brevis flexion del dedo i

Los siguientes musculos no poseen sinénimos: m. abductor digitii ii,m. adductor digitii ii,
m. extensor proprius digitii iii,m. extensor brevis digitii iii,m. extensor brevis digitii iv,m.

abductor digiti iv,m. adductor digitii iv, m. lumbricalis.
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Apéndice 2. Sinopsis de las principales publicaciones descriptivas sobre la miologia del
miembro posterior en Neognathae. (Se citan aquellos trabajos que tratan por completo la
miologia apendicular o la musculatura del miembro posterior.)

NEOGNATHAE

Autores

Taxa

Shufeld (1890)
Hudson (1937)

Corvus corax

Gaviidae, Colymbidae, Sulidae,
Fregatidae, Ardeidae, Anatidae,
Cathartidae, Accipitridae, Falconidae,
Tetraonidae, Gruidae, Rallidae,
Scolopacidae, Laridae, Alcidae
Columbidae, Cuculidae, Strigidae,
Caprimulgidae, Micropodidae, Picidae,
Tyrannidae, Corvidae

Fisher (1946) Cathartidae

Hudson (1948) Falconiformes

Wilcox (1952) Gavia immer

Berger (1952) Cuculidae

Berger (1953) Coua caerulea

Fisher y Goodman (1955) Grus americana

Berger (1956a) Polihierax semitorquatus

Berger (1956b) Grus canadensis tabida

Hudson et al. (1959) Galliformes

George y Berger (1966) Compendio de toda la miologia
conocida hasta el momento

Gaunt (1969) Hirundinidae

Hudson et al. (1969) Lari y Alcae

Klemm (1969) Procellariiformes

Vanden Berge (1970) Ciconiiformes

Raikow (1978) New World Oscines

Rosser et al. (1982) Fulica americana

Schreiweis (1982) Sphenisciformes

Berman y Raikow (1982) Coliiformes

Zusi y Bentz (1984) Trochilidae

Berman (1984) Amazona albifrons

McKitrick (1985) Tyrannidae

Raikow (1987) Suboscines passerines
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Apéndice 3. Masa (g) corporal y muscular tomada en cada musculo y en cada individuo. Abreviaturas: iltroc.caud.: iliotrochantericus
caudalis; iltroc.cran.: iliotrochantericus cranialis; iltroc.med.: iliotrochantericus medialis; ilfem.int.: iliofemoralis internus ; il fem.ext.:
iliofemoralis externus; o bt.lat.: obturatorius | ateralis ; obt.med.: o bturatorius m edialis; caudfem.: cau dofemoralis; is qufem.:
ischiofemoralis; iltib.cran.: iliotibialis cranialis, iltib.lat  .: iliotibialis lateralis, i Ifib.: ili ofibularis; fe mtib.: grup o fem orotibialis;
flex.cr.: grupo flexor cruris; pubisqufem.: puboischiofemoralis; am.: ambiens; fibul.long.: fibularis longus; tib.cran.: tibialis cranialis;
ext.dig.long.: extensor digitorum longus; gastroc.: gastrocnemius; flex.dig.: flexores de los digitos.

ejemplar edad Sexo masa corporal iltroc.caud. iltroc.cran. iltroc.med. ilfem.int. ilfem.ext. obt.lat. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran
MLP 876 adulto macho 22000 163,92 13,95 10,64 6,45 11,55 1,69 164,53 162,8 19,06 217,23
MLP 877 adulto macho 20000 141,4 15,25 10,64 6,14 15,42 3,21 190,84 152,3 20,87 174,91
MLP 897 adulto macho 18000 109,2 11,7 7,13 3,9 8,88 1,84 103,8 103,48 14,11 141,9
MLP 878 adulto macho 19000 115,85 9,42 7,5 5,31 9,96 2,89 122,03 104,48 18,66 118,03
MLP 879 adulto hembra 10500 48,08 5,15 5,05 2,68 7,6 33 30,62 32,63 9,12 50,43
MLP 880 adulto hembra 15500 105,26 8,24 5,01 4,12 10,28 2,06 109,68 110,82 18,36 133,74
MLP 881 adulto hembra 19300 139 15 9 5 2 192 151 23 200
MLP 882 8 meses hembra 4900 26,03 2,7 2,46 1,26 2,46 0,71 25,84 25,11 5,76 28,96
MLP 883 8-10 meses* macho 9600 59,19 5,05 3,03 2,51 5,87 1,11 58,76 84,9 9,16 85,2
MLP 884 5 meses hembra 5000 23,18 3,16 1,52 1,1 2,1 0,49 27,11 29,53 4,41 33,46
MLP 885 5 meses macho 4000 15,82 1,61 1,41 1,03 1,96 0,51 16,69 15,66 3,31 20,67
MLP 886 5 meses macho 5000 25,09 3,62 1,29 1,17 2,53 0,83 24,23 27,05 4,54 35,48
MLP 887 5 meses macho 5000 21,77 2,96 1,42 1,48 2,79 0,56 25,79 26,07 3,17 34,06
MLP 888 3 meses hembra 3000 13,14 1,63 0,92 0,61 1,23 0,39 10,11 12,99 2,48 15,04
MLP 889 3 meses hembra 4000 17,53 2,61 1,25 0,74 1,29 0,42 15,11 18,03 2,81 21,94
MLP 890 3 meses hembra 3000 15,03 1,84 1,13 0,53 0,94 0,18 12,86 16,8 2,97 22,69
MLP 891 3 meses hembra 3000 12,39 1,61 1,01 0,55 1,2 0,33 9,18 14,42 2,12 14,16
MLP 892 30 dias 491,1 1,85 0,26 0,18 0,11 0,16 0,08 0,9 2,02 0,32 2,43
MLP 893 30 dias 466,9 1,83 0,2 0,14 0,16 0,19 0,09 0,91 2,26 0,28 3,2
MLP 894 30 dias 544,98 1,98 0,23 0,15 0,11 0,19 0,03 0,99 2,63 0,43 3,03
MLP 895 30 dias 618,85 2,27 0,33 0,24 0,1 0,22 0,1 1,32 2,77 0,51 3,63
MLP 896 30 dias 484,72 1,69 0,24 0,16 0,1 0,25 0,06 0,97 2,11 0,42 2,6
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Apéndice 3 (continuacion)

MLP 876
MLP 877
MLP 897
MLP 878
MLP 879
MLP 880
MLP 881
MLP 882
MLP 883
MLP 884
MLP 885
MLP 886
MLP 887
MLP 888
MLP 889
MLP 890
MLP 891
MLP 892
MLP 893
MLP 894
MLP 895
MLP 896

edad
adulto
adulto
adulto
adulto
adulto
adulto
adulto
8 meses
8-10 meses*
5 meses
5 meses
5 meses
5 meses
3 meses
3 meses
3 meses
3 meses
30 dias
30 dias
30 dias
30 dias
30 dias

*edad aproximada

Sexo
macho
macho
macho
macho
hembra
hembra
hembra
hembra
macho
hembra
macho
macho
macho
hembra
hembra
hembra

hembra

masa corporal
22000
20000
18000
19000
10500
15500
19300
4900
9600
5000
4000
5000
5000
3000
4000
3000
3000
491,1
466,9
544,98
618,85
484,72

iltib.lat
588,56
488,06
409,74
417,71
118,89
344,82
446
104,7
246,18
99,57
69,76
99,17
92,8
32,91
45,49
41,81
34,36
4,17
0,56
5,11
5,62
4,27

iIfib.
374
311,03
242,03
235,3
164,49
195,54
298
37,07
134,7
63,85
4725
71,65
64,73
25,3
34,78
32,25
23,18
3,05
3,96
3,86
4,91
3,43

femtib.
393,62
418,09
319,07
276,38
151,93
254,32
359
96,42
182,4
90,1
69,01
98,98
82,59
43,21
48,29
44,62
38,63
4,93
5,29

6

7,12
5,25

flex.cr. pubisqufem.

329,97
304,58
228,64
210,71
56,62
238,10
255,00
45,44
144,60
56,91
36,37
51,80
52,57
19,56
30,47
27,75
2,19
3,03
2,74
3,65
4,06
3,05

48,09
39,66
30,22
24,73
27,56
32,93
39
12,76
15,69
9,13
8,26
8,4
9,94
5,68
6,35
5,63
5,39
1,02
1,01
1,1
1,42
1,06

am. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.

8,34
8,05
5,54
6,63
1,85
4,47
8
1,67
5,25
2
1,46
2,29
2,47
0,97
0,84
0,72
0,76
0,1
0,07
0,1
0,13
0,13

299,1
273,45
251,33
247.4
86,89
178,81
180
26,51
126,11
54,26
38,47
59,53
53,2
16,75
23,72
18,29
16,93
1,97
1,98
2,35
3,09
2,13

102,38
91,63
70,52
96,79
41,54
66,38

76
20,71
41,89

23,6
19,46
28,95
20,73
10,87
15,1
10,79
10,97
1,85
1,94
2,09
2,41
1,91

32,72
29,07
22,47
27,63
13,69
254
28
5,73
14,77
7,76
4,6
7,08
6,99
3,01
3,97
3,18
2,74
0,41
0,42
0,54
0,61
0,45

636,32
583,02
476,01
580,84
205,25
417,05
576
88,13
313,44
120,83
94,1
145,03
115,15
53,71
67,29
55,17
51,04
7,54
7,59
7,83
9,51
7,73

240,2
189,8
146,23
219,97
91,15
158,88
40,53
92,36
46,34
35,51
44,92
46,44
22,51
26,6
21,65
21,24
3,59
3,45
3,84
4,02
3,49
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Apéndice 4. Principales acciones de los mtisculos

Accion Mus

Extension
Cadera

Flexion
Cadera

Extension
F-TBT

Flexion
F-TBT
Extension
TBT-TMT
Flexion
TBT-TMT
Extension
TMT-D

Flexion
TMT-D

culo

flexor cruris medialis y lateralis, iliotibialis lateralis, ischiofemoralis,
puboischiofemoralis, caudofemoralis, iliofibularis

iliotrocantericus caudalis, iliotrocantericus cranialis, iliotibialis cranialis,
iliofemoralis externus

femorotibialis lateralis, femorotibialis medialis, femorotibialis internus
iliofibularis
gastrocnemius

fibularis longus, tibialis cranialis

extensor digitorum longus

flexor perforans et perforatus digiti 11, flexor perforans et perforatus digiti
I11, flexor perforatus digiti 11, flexor perforatus digiti 111, flexor perforatus
digiti 1V, flexor hallucis longus, flexor digitorum longus
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Apéndice 5. Movimientos del miembro durante la locomocion lenta (caminar)
Fase de apoyo

El periodo durante el cual el miembro contacta con el suelo y los miembros deben
soportar la masa corporal y evitar que las artic ulaciones se h iper-flexionen (Jacobson y
Hollyday, 1982; Gatesy, 1999 a,b). Ademas de soportar el cuerpo, en esta fase el miembro
debe generar la propulsion necesaria para avanzar, el miembro se mueve caudalmente con
respecto al ¢ uerpo, esto ocurre primariamente por el movimiento d el tibiotarso y la
flexion de la rodilla. En té rminos generales los movimientos que predominan son los de
extension de las articulaciones

Apenas el pie apoya en el su elo la cadera sufre una leve flexion (Gatesy, 1999a)
para luego extenderse du rante todala fase de apoy o, actian enla extension los mm.
iliotibialis lateralis, puboisquiofemoralis, flexor cruris (medialisy lateralis). Los mm .
iliotrochantericus caudalis y medialis e iliofemoralis externus también son activos y s u
accion probablemente es la cintura pélvica controlando la aduccion del miembro (Jacobson
y Ho lyday, 1982; Gatesy, 19 99b). Tam bién actia el m. ischiofemoralis qu e a demas de
extender 1a cadera podria estar involucrado en la estabilizacion de ést a junto conel m.
puboischiofemoralis. El m. iliofibularis también contribuye en menor grado a la extension
de la cadera (Jacobson y Hollyday, 1982; Gatesy, 1999b). Al promediar la fase de apoyo se
activa el musculo caudofemoralis (Gatesy, 1999b).

Los m ovimientos d e 1 a ar ticulacion F- TBT son mas co mplejos (Gatesy, 1999b).
Apenas comienza la fase de apoyo la articulacion F-TBT su fre una leve flexion en la que
actuarian los mm. flexor cruris e iliofibularis, y también podria contribuir el gastrocnemius
(Gatesy, 1999b). Luego al promediar la fase de apoyo esta articulacion se extiende siendo
el g rupo femorotibialis los qu e pro ducen esta accion . La a rticulacion TBT-TMT es
extendida durante este periodo por la activida d del m. gastrocnemius principalmente. Esta
region distal del miembro es la que genera la fuerza necesaria para empujar el cuerpo lejos
del punto de contacto con el suelo (Jacobson y Hollyday, 1982). La extension del TBT-
TMT es aco mpaiado por la movilizaciéon en direcion caud al del tarso metatarso lo que

contribuiria a que se produzca la propulsion hacia adelante (Jacobson y Hollyday, 1982).
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Fase de balanceo

El periodo durante el cual el miembro no contacta con el suelo. Durante este periodo el
miembro es levantado del suelo, para lo cual se flexionan las arti culaciones (Jacobson y
Hollyday, 1982; Piazza etal.,2006) y es llevado hacia delante y comienza a extenderse
para ser alargado y acercarlo nuevamente al suelo e iniciar una nueva fase de apoyo.

Al comienzo de la fase se produce una simultdnea flexion de la ca dera, F-TBT y TB T-
TMT, los musculos que actiian son los mm. iliotibialis cranialis, iliofibularisy tibialis
cranialis, produciendol afl exion enlac adera, arti culacion F-TBT y TBT-TMT
respectivamente.

La flexion de la articulacion F-TBT en las aves es siemp re imp ortante ya que la rap ida
flexion de esta articulacion permite que el miembro sea levantado del suelo y ademas es el
principal movimiento a partir del cual el m iembro es lle vado hacia delante (Jacobson y
Hollyday, 1982; Cracraft, 1971; Gatesy y Biewener, 1991).

Al avanzar la fase de balanceo se produce la rapida extension de la articulacion F-TBT se
extiende rapidamente produciendo el balanceo hacia adelante del miembro y son los mm.
femorotibilais 10s que producen principalmente este m ovimiento (Jac obson y Hollyday,
1982). M ientras esto s ucede la ca dera se m antiene fle xionada a yudando a m antener
elevado el miembro, la articulacion TBT-TMT también esta flexionada.

El siguiente movimiento es la extension de la cadera 'y del TBT-TMT para llegar finalmente
al ¢ ontacto con el s uelo. E n e ste momento se ac tivan los m m. puboisquofemoralis,
ilotibialis lateralis, flexor cruris, iliofibularis. Enla extension del TBT-TM T actia

principalmente el m. gastrocnemiusy contribuyen también el m. fibularis longusy 1 os
flexores de los digitos (Jacobson y Hollyday, 1982). La activacion de estos musculos ocurre
previamente a que el miembro contacte con el suelo y e sto es o bservado en numerosos
vertebrados (Jacobson y Hollyday, 1982). Esto se interpreta como un manera de preparar y
fortalecer el miembro para el inm ediato contacto con el suelo que c onlleva a s ostener el

cuerpo del animal sobre un pie (Jacobson y Hollyday, 1982 y bibliografia alli citada).
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Apéndice 6. Medidas (mm) tomadas en el Fémur de cada individuo

Fémur

FLT FLM FL FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL

MLP 876 215,46 196,46 191,33 258 2493 5123 5898 5585 4487
MLP 877 221,63 218,01 197,61 22,13 2537 52,92 63,44 49,73 5839
MLP 897 19929 180,6819 6,5 21,12 2249 4532 55,8241 86 51,98
MLP 878 224,15 217,18 194,87 279 2821 6138 682 5057 62,79
MLP 879 199,75 19532 179,39 24,65 22,7 4339 56,09 42,5 4945
MLP 880 202,41 200,17 182,82 17,39 21,14 4391 5448 3981 4847
MLP 881 202,69 198,1918 3,3 2029 24,14 4741 56,0244 87 5093
MLP 882 166,15 161,82 149,85 19,94 16,06 3636 43,98 3426 40,02
MLP 884 143,87 139,9 130,09 11,38 12,62 30,77 34,73 30,02 31,58
MLP 885 13937 135,8 126,53 12,67 1341 30,02 34,99 2787 3237
MLP 886 146,78 142,35 133,88 12,23 13,68 27,9 3437 2826 33,17
MLP 887 113,71 112,25 101,62 13,84 11,65 30,02 356 28,67 32,89
MLP 888 115,78 1053711 3,8 9,73 10,73 23,07 31,1623 42 26,66
MLP 889 12422 1146812 1,8 122 11,74 269 31,5924 23 29
MLP 890 116,23 106,11 113,89 96 1044 2602 30,1 23,78 28,05
MLP 891 122,12 111,57 11847 11,84 10,5 2555 30,14 2437 2846
MLP892 62,7 57,1961 ,64 559 584 13,04 16,7912 ,66 1431
MLP 893 63,07 57,5862 ,16 6,03 574 13,66 16512 ,18 14,1
MLP 894 67,28 61,9466 ,04 653 6,06 12,76 17,9712 25 15,62
MLP 895 69,74 6367 ,69 699 771 1469 17,3913 45 16
MLP 896 64,78 585662 86 597 632 1488 163712 ,68 14,66

Abreviaturas: FLT: longitud total d el f émur, t omada entre los pu ntos e xtremos de la re gion
proximal y distal, FLM: longitud medial del fé mur, tomada entre el caput femorisy el condylus
femoralis medialis, FL: longitud medial tomada desde el caput femoris al punto distal mas extremo,
FDLM: d iametro latero-medial del corpus femoralis, t omado en la mitad de la lon gitud total,
FDAP: dia metro ¢ raneo-caudal del corpus femoralis, t omado en lamitad de1 a longitud total
FPCC: ancho créneo -caudal de e xtremo p roximal, tomado entre el pu nto mas so bresaliente de |
trochanter y el caput femoris, FPLM: ancho latero-medial del ex tremo distal, t omado entre los
puntos sob resalientes laterales d e a mbos cén dilos, FCCM: ancho cran eo-caudal d el condylus
femoralis medialis, tomado entre los puntos sobresalientes del condilo en vista distal,

FCCL: anc ho ¢ raneo-caudal d el condylus femoralis lateralis, tomado entre los pu ntos

sobresalientes del condilo en vista distal.
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Apéndice 6 (continuacioén). Medidas tomadas en el Tibiotarso de cada individuo

Tibiotarso

TLT TDLM  TDAP TPCC TPLM TDCC TDDLM
MLP 876 3229 28,32 20,65 86,49 45,7 38,85 38,51
MLP 877 334 27,85 19,63 83,82 50,77 35,7 39,99
MLP 897 315,3 24,09 17,9 5,79 43,26 34,76 33,82
MLP 878 360 31,63 22,84 95,52 52,33 42,45 39,44
MLP 879 297,5 25,12 18,41 75,72 42,77 34,05 36,32
MLP 880  308,7 23,37 16,45 76,94 41,84 34,13 34,44
MLP 881 312,6 20,74 20,34 74,24 42,98 36,25 35,85
MLP 882 25823 16,73 15,03 55,45 31,06 30,14 31,38
MLP 884 219,62 15,81 13,31 45,67 24,59 25,01 29,38
MLP 885 216,3 14,91 11,97 47,62 25,78 23,91 29,31
MLP 886 222,13 16,31 16,67 49,57 26,71 24,95 31,87
MLP 887 218,68 16,11 11,8 50,57 27,14 25,45 28,71
MLP 888 180,69 11,88 9,83 37,8 23,87 20,78 25,17
MLP 889 19398 12,43 12,33 39,73 25,4 21,9 26,46
MLP 890 175,65 12,3 9,65 38,74 23,4 21,26 24,91
MLP 891 189,08 12,94 10,95 38,53 24.8 22,22 25,46
MLP 892 96,27 6,63 5,88 20,15 13,81 11,68 15,46
MLP 893 95,52 6,26 5,09 19,52 13,48 11,17 14,93
MLP 894 101,65 6,98 5,7 19,77 14,34 11,25 16,25
MLP 895 104,14 7,1 6,32 22,04 14,43 13,29 16,97
MLP 896 98,5 6,44 5,39 20,67 13,18 11,73 15

Abreviaturas: TLA: longitud total axial, tomado desde la region articular proximal hasta el extremo
mas sobresaliente de la region distal, TDLM: didmetro latero-medial del corpus tibialis, tomado
hacia la mitad de la longitud axial, TDAP: diametro craneo-caudal del corpus tibialis, tomado hacia
la mitad de lalon gitud axial (no esquematizada), TPCC: ancho craneo-c audal de lare gion
proximal, tomado desde el punto mas extremo de la crista cnemialis cranialis hasta el punto mas
extremo d el borde caudal, TPLM: ancho | atero-medial de la re gion proximal, tomado entre 10s
puntos extremos, TDCC: ancho craneo-caudal de la regién distal tomado entre puntos extremos,

TDLM: ancho latero-medial del extremo distal tomado entre puntos extremos.
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Apéndice 6 (continuacion). Medidas tomadas en el Tarsometatarso de cada individuo.

Ta rsometatarso
TTLT TTDLM TTDCC TTPL M TTPCC TTAL M
MLP 876 308,65 16,64 1 8,98 38,35 38, 353 9,74
MLP 877 312 17,77 1 8,60 37,97 37, 973 8,74
MLP 897 30491 446 1 5,25 43,05 34, 73 36,1
MLP 878 319,55 17,65 2 1,26 43,84 43, 84 414
MLP 879 281,35 16,23 1 5,64 32,86 32, 863 5,98
MLP 880 295,45 19,7 17 ,28 38 2 38,253 ,54
MLP 881 300,35 16,21 16,12 37,36 37 ,6 35 ,82
MLP 882 252,65 13,72 13,93 36,31 28 ,6 31 ,46
MLP 884 207,88 16 13,57 34,67 27,5 28,6
MLP 885 211,23 12,84 10,99 32,07 28 ,6 28 81
MLP 886 220,06 13,93 1 2,67 34,92 26, 172 6,91
MLP 887 217,96 14,34 1 1,81 32,78 26, 69 2 8,86
MLP 888 168,89 9, 72 8,38 27,52 22, 49 2 2,16
MLP 889 188,67 11,34 1 0,72 29,79 24, 96 5,25
MLP 890 164,05 9,7 8,87 28,95 23, 272 3,87
MLP 891 179,33 11,15 10,32 30 4 24,52 24 ,0
MLP 892 81,02 5,7 4,14 16,92 12, 531 4,39
MLP 893 84,515, 54 4,78 1 5,74 13,92 13,99
MLP 894 84,3 6, 46 4,71 6,96 12,02 14,68
MLP 895 89,37 6, 13 5,161 8,24 13,87 14,51
MLP 896 83,74 6, 17 4,811 7,04 12,95 14,23

Abreviaturas: TTLT: longitud total, tomada entre los extremos mas salientes de las regiones
proximal y distal, TTDLM: diametro latero-medial del corpus tarsometatarsi, tomado en
la mitad de l1a longitud total, TTDCC: diametro craneo-caudal del corpus tarsometatarsi,
tomado e n lam itad delal ongitud total, TTPLM: ancho latero-medial de la region
proximal, tom ado e ntre los e xtremos mas so bresalienes y e n v ista proximal, TTPCC:
ancho c raneo-caudal d e la regién proximal, to mado des de el p unto mas sa liente d el
hypotarsus y del b orde cran eal, en vista pr oximal, TTALM: ancho la tero-medial d el

extremo distal, tomado entre los puntos mas salientes.
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Apéndice 7. Estadistica descriptiva de cada musculo en las aves de un mes de edad.

mc  iltroc.caud. iltroc.cran. iltroc.med. ilfem.int. ilfem.ext. obt.lat. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran

Media 52 1,40 1,92 0,25 0,17 0,12 0,20 0,0 7 1,02 2,36 0,39 2,98
Error tipico 27,65 0,10 0,02 0,02 0,01 0,02 0,0 1 0,08 0,15 0,04 0,21
Mediana 49 1,00 1,85 0,24 0,16 0,11 0,19 0,0 8 0,97 2,26 0,42 3,03
Desviacion
estandar 61,830 ,22 0,05 0,04 0,03 0,03 0,0 3 0,17 0,33 0,09 0,48
Varianza
de la muestra 3822,80 0,05 0,002 0,002 0,001 0,001 0,001 0,030 0,107 0,008 0,230
Rango 15 2,00 0,58 0,13 0,10 0,06 0,09 0,0 7 0,42 0,75 0,23 1,20
Minimo 4 67,00 1,69 0,20 0,14 0,10 0,16 0,0 3 0,90 2,02 0,28 2,43
Maximo 61 9,00 2,27 0,33 0,24 0,16 0,25 0,1 0 1,32 2,77 0,51 3,63
Suma 2 607,00 9,62 1,26 0,87 0,58 1,01 0,36 5,09 11,79 1,96 14,89
ns 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5
iltib.lat ilf ib. femtib. f lex.cr.  pubisqufem. am. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.
Media 3 ,95 3,84 5,72 3,31 1,12 0,112,3 0 2,04 0,49 8,04 3,68
Error tipico 0,89 0,31 0,39 0,24 0,08 0,01 0,2 1 0,10 0,04 0,37 0,11
Mediana 4 27 3,86 5,29 3,05 1,06 0,102,1 3 1,94 0,45 7,73 3,59
Desviacion
estandar 1,990 ,70 0,88 0,54 0,17 0,03 0,4 7 0,22 0,09 0,83 0,24
Varianza
de la muestra 3,944 0,488 0,767 0,287 0,029 0,001 0,217 0,051 0,007 0,688 0,060
Rango 5 ,06 1,86 2,19 1,32 0,41 0,06 1,1 2 0,56 0,20 1,97 0,57
Minimo 0,5 6 3,05 4,93 2,74 1,01 0,07 1,9 7 1,85 0,41 7,54 3,45
Maximo 5 ,62 491 7,12 4,06 1,42 0,133,0 9 2,41 0,61 9,51 4,02
Suma 19,7 3 19,21 28,59 16,53 5,61 0,53 11,52 10,20 2,43 40,20 18,39
ns 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5
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Apéndice 7 (continuacion). Estadistica descriptiva de cada musculo en las aves de tres meses de edad.

m c iltroc.caud. iltroc.cran. iltroc.med. ilfem.int. ilfem.ext. obtlat. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran
Media 32 50,00 14,52 1,92 1,08 0,61 1,17 0,33 11,82 15,56 2,60 18,46
Error tipico 250,00 1,15 0,23 0,07 0,05 0,08 0,05 1,35 1,14 0,19 2,24
Mediana 30 00,00 14,09 1,74 1,07 0,58 1,22 0,36 11,49 15,61 2,65 18,49
Desviacion
estandar 500,00 2,29 0,47 0,14 0,09 0,15 0,11 2,70 2,28 0,38 4,48
Varianza
de la muestra 250000,00 5,25 0,22 0,02 0,01 0,02 0,01 7,27 5,18 0,14 20,06
Rango 10 00,00 5,14 1,00 0,33 0,21 0,35 0,24 5,93 5,04 0,85 8,53
Minimo 30 00,00 12,39 1,61 0,92 0,53 0,94 0,18 9,18 12,99 2,12 14,16
Maximo 40 00,00 17,53 2,61 1,25 0,74 1,29 0,42 15,11 18,03 2,97 22,69
Suma 130 00,00 58,09 7,69 4,31 2,43 4,66 1,32 47,26 62,24 10,38 73,83
n4 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4

iltib.lat ilfib. femtib. flex.cr.  pubisqufem. am. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.
Media 38,6 4 28,88 43,69 19,99 5,76 0,82 18,92 11,93 3,23 56,80 23,00
Error tipico 3,00 2,76 2,00 6,37 0,21 0,06 1,64 1,06 0,26 3,60 1,23
Mediana 38,0 9 28,78 43,92 23,66 5,66 0,80 17,61 10,92 3,10 54,44 22,08
Desviacion estandar 6,00 5,52 3,99 12,74 0,41 0,11 3,27 2,11 0,53 7,20 2,46
Varianza de la muestra 36,04 30,49 15,95 162,36 0,17 0,01 10,70 4,46 0,28 51,81 6,04
Rango 12,5 8 11,60 9,66 28,28 0,96 0,25 6,97 4,31 1,23 16,25 5,36
Minimo 32,9 1 23,18 38,63 2,19 5,39 0,72 16,75 10,79 2,74 51,04 21,24
Maximo 45,4 9 34,78 48,29 30,47 6,35 0,97 23,72 15,10 3,97 67,29 26,60

Suma 1 54,57 115,51 174,75 79,97 23,05 3,29 75,69 47,73 12,90 227,21 92,00
n4 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4
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Apéndice 7 (continuacion). Estadistica descriptiva de cada masculo en las aves de cinco meses de edad.

m c iltroc.caud. iltroc.cran. iltroc.med. ilfem.int. ilfem.ext. obt.lat. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran
Media 4 750,00 21,47 2,84 1,41 1,20 2,35 0,60 23,46 24,58 3,86 30,92
Error tipico 250,00 2,00 0,43 0,05 0,10 0,19 0,08 2,33 3,06 0,36 3,44
Mediana 5 000,00 22,48 3,06 1,42 1,14 2,32 0,54 25,01 26,56 3,86 33,76
Desviacion
estandar 500,00 4,0 0 0,86 0,09 0,20 0,38 0,16 4,66 6,12 0,72 6,88
Varianza de la muestra 250000,00 16,01 0,75 0,01 0,04 0,15 0,02 21,73 37,46 0,51 47,39
Rango 1 000,00 9,27 2,01 0,23 0,45 0,83 0,34 10,42 13,87 1,37 14,81
Minimo 4 000,00 15,82 1,61 1,29 1,03 1,96 0,49 16,69 15,66 3,17 20,67
Maximo 5 000,00 25,09 3,62 1,52 1,48 2,79 0,83 27,11 29,53 4,54 35,48
Suma 19 000,00 85,86 11,35 5,64 4,78 9,38 2,39 93,82 98,31 15,43 123,67
n4 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4

ilt ib.lat ilfib. femtib. flex.cr.  pubisqufem. am. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.
Media 90,33 61,87 85,17 49,41 8,93 2,06 51,37 23,19 6,61 118,78 43,30
Error tipico 7,03 5,18 6,34 4,49 0,39 0,22 4,52 2,11 0,69 10,47 2,62
Mediana 95,99 64,29 86,35 52,19 8,77 2,15 53,73 22,17 7,04 117,99 45,63
Desviacion

estandar 14,06 10,35 12,69 8,98 0,77 0,44 9,03 4,22 1,38 20,94 5,24
Varianza de la muestra 197,58 107,16 160,94 80,66 0,60 0,19 81,57 17,77 1,91 438,51 27,47
Rango 29,81 24,40 29,97 20,54 1,68 1,01 21,06 9,49 3,16 50,93 10,93
Minimo 69,76 47,25 69,01 36,37 8,26 1,46 38,47 19,46 4,60 94,10 35,51
Maximo 99,57 71,65 98,98 56,91 9,94 2,47 59,53 28,95 7,76 145,03 46,44
Suma 361 ,30 247,48 340,68 197,65 35,73 8,22 205,46 92,74 26,43 475,11 173,21
n4 4 4 4 4 4 4 4 4 4 4
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Apéndice 7 (continuacion). Estadistica descriptiva de cada mutisculo en las aves de ocho meses de edad.

mc iltroc.caud. iltroc.cran. iltroc.med. ilfem.int. ilfem.ext.  obt.lat. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran
Media 7 250,00 42,61 3,88 2,75 1,89 4,17 0,91 42,30 55,01 7,46 57,08
Error tipico 2350,00 16,58 1,18 0,28 0,63 1,71 0,20 16,46 29,90 1,70 28,12
Mediana 7 250,00 42,61 3,88 2,75 1,89 4,17 0,91 42,30 55,01 7,46 57,08
Desviacion
standar 3323,40 23,45 1,66 0,40 0,88 2,41 0,28 23,28 42,28 2,40 39,77
Varianza
de la muestra 11045000,00 549,79 2,76 0,16 0,78 5,81 0,08 541,86 1787,42 5,78  1581,47
Rango 4 700,00 33,16 2,35 0,57 1,25 3,41 0,40 32,92 59,79 3,40 56,24
Minimo 4 900,00 26,03 2,70 2,46 1,26 2,46 0,71 25,84 25,11 5,76 28,96
Maximo 9 600,00 59,19 5,05 3,03 2,51 5,87 1,11 58,76 84,90 9,16 85,20
Suma 14 500,00 85,22 7,75 5,49 3,77 8,33 1,82 84,60 110,01 14,92 114,16
n 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
iltib.lat ilfib. femtib. flex.cr.  pubisqufem. am. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.
Media 175 ,44 85,89 139,41 95,02 14,23 3,46 76,31 31,30 10,25 200,79 66,45
Error tipico 70,74 48,82 42,99 49,58 1,47 1,79 49,80 10,59 4,52 112,66 25,92
Mediana 175 ,44 85,89 139,41 95,02 14,23 3,46 76,31 31,30 10,25 200,79 66,45
Desviacion
estandar 100 ,04 69,03 60,80 70,12 2,07 2,53 70,43 14,98 6,39 159,32 36,65
Varianza
de la muestra 10008,30 4765,81 3696,28  4916,35 4,29 6,41  4960,08 224,30 40,86 25382,30  1343,17
Rango 141 ,48 97,63 85,98 99,16 2,93 3,58 99,60 21,18 9,04 225,31 51,83
Minimo 104 ,70 37,07 96,42 45,44 12,76 1,67 26,51 20,71 5,73 88,13 40,53
Maximo 246 ,18 134,70 182,40 144,60 15,69 5,25 126,11 41,89 14,77 313,44 92,36
Suma 350 ,88 171,77 278,82 190,04 28,45 6,92 152,62 62,60 20,50 401,57 132,89
n 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2
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Apéndice 7 (continuacion). Estadistica descriptiva de cada musculo en las aves adultas.

mc iltroc.caud. iltroc.cran. iltroc.med. ilfem.int. ilfem.ext. obt.lat. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran
Media 17 757,14 117,53 11,24 7,85 4,80 10,62 2,43 130,50 116,79 17,60 148,03
Error tipico 1420,74 14,00 1,44 0,89 0,50 1,10 0,26 21,70 16,90 1,74 21,20
Mediana 19 000,00 115,85 11,70 7,50 5,00 10,12 2,06 122,03 110,82 18,66 141,90
Desviacion
estandar 3758,93 37,0 3 3,81 2,36 1,33 2,71 0,68 57,41 44,71 4,61 56,09
Varianza
de la muestra 1412952381 1371,47 14,53 5,57 1,76 7,32 0,47 3295,89 1999,24 21,30 3146,60
Rango 11 500,00 115,84 10,10 5,63 3,77 7,82 1,61 161,38 130,17 13,88 166,80
Minimo 10 500,00 48,08 5,15 5,01 2,68 7,60 1,69 30,62 32,63 9,12 50,43
Maximo 22 000,00 163,92 15,25 10,64 6,45 15,42 3,30 192,00 162,80 23,00 217,23
Suma 124 300,00 822,71 78,71 54,97 33,60 63,69 16,99 913,50 817,51 123,18 1036,24
n7 7 7 7 7 6 7 7 7 7 7
iltib.lat ilfib. femtib. flex.cr.  pubisqufem. am. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.
Media 401,97 260,06 310,34 231,95 34,60 6,13 216,71 77,89 25,57 496,36 174,37
Error tipico 55,18 27,28 34,63 33,33 3,07 0,90 27,51 7,95 2,31 56,07 22,07
Mediana 417,71 242,03 319,07 238,10 32,93 6,63 247,40 76,00 27,63 576,00 174,34
Desviacion
estandar 145,99 72,1 7 91,63 88,18 8,12 2,37 72,78 21,05 6,11 148,34 54,05
Varianza
de la muestra 21312,41 5209,05 8395,81 7775,81 65,98 5,62 5297,54 44291 37,38 22004,56 2921,68
Rango 469,67 209,51 266,16 273,35 23,36 6,49 212,21 60,84 19,03 431,07 149,05
Minimo 118,89 164,49 151,93 56,62 24,73 1,85 86,89 41,54 13,69 205,25 91,15
Maximo 588,56 374,00 418,09 329,97 48,09 8,34 299,10 102,38 32,72 636,32 240,20
Suma 2 813,78 1820,39 217241 1623,62 242,19 42,88 1516,98 545,24 178,98 3474,49 1046,23
n7 7 7 7 7 7 7 7 7 7 6
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Apéndice 8. Estadistica descriptiva de las medidas tomadas (mm) en el los huesos del
miembro posterior en cada edad (excepto aves de ocho meses cuyo n=1 impide realizar

estos analisis).

a. Aves de un mes de edad (n=5)

Fémur

FLTF LM FL  FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL
Media 65,5159 ,65 64,08 6,22 6,33 13,81 17,00 12,64 14,94
Error tipico 1,331 ,18 1,18 0,24 0,36 0,43 0,30 0,23 0,37
Mediana 64,7858 ,56 62,86 6,03 6,06 13,66 16,79 12,66 14,66
Desviacion estandar 2982 65 2,65 0,54 0,80 0,95 0,67 0,51 0,83
Varianza de la muestra 8,857 ,00 7,00 0,30 0,64 0,91 0,45 0,26 0,69
Rango 7,045 81 6,05 1,40 1,97 2,12 1,60 1,27 1,90
Minimo 62,7057 ,19 61,64 5,59 5,74 12,76 16,37 12,18 14,10
Maximo 69,7463 ,00 67,69 6,99 7,71 14,88 17,97 13,45 16,00
Suma 327,5729 8,27 320,39 31,11 31,67 69,03 85,02 63,22 74,69

Tibiotarso
TLA TDLM TDAP TPCC TPLM TDCC TDDLM
Media 98,506 ,68 5,68 20,43 13,85 11,82 15,72
Error tipico 1 29 0,16 0,21 0,45 0,24 0,38 0,39
Mediana 9 7,04 6,63 5,70 20,15 13,81 11,68 15,46
Desviacion estandar 2 87 0,35 0,47 1,00 0,54 0,86 0,87
Varianza de la muestra 8 26 0,13 0,22 1,00 0,29 0,73 0,76
Rango 6 ,60 0,84 1,23 2,52 1,25 2,12 2,04
Minimo 9 6,06 6,26 5,09 19,52 13,18 11,17 14,93
Maximo 10 2,66 7,10 6,32 22,04 14,43 13,29 16,97
Suma 49 2,52 3341 2838 102,15 69,24 59,12 78,61
Tarsometatarso
TTLT TTDLM TTDCC TTPLM TTPCC TTALM

Media 84,59 6,00 4,72 16,98 13,06 14,36
Error tipico 1,35 0,17 0,16 0,40 0,37 0,12
Mediana 84,30 6,13 4,78 16,96 12,95 14,39
Desviacion estandar 3,02 0,37 0,37 0,88 0,83 0,26
Varianza de la muestra 9,10 0,14 0,14 0,78 0,69 0,07
Rango 8,35 0,92 1,02 2,50 1,90 0,69
Minimo 81,02 5,54 4,14 15,74 12,02 13,99
Maximo 89,37 6,46 5,16 18,24 13,92 14,68
Suma 422,94 30,00 23,59 8490 6529 71,80
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Apéndice 8 (continuacion).

b. Aves de tres meses de edad (n=4)

Femur
F LT FLM FL FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL
Media 119 ,59 109,43 116,99 10,84 10,85 25,39 30,75 23,95 28,04
Error tipico 2,11 2,23 1,94 0,68 0,3 0 0,82 0,37 0,22 0,50
Mediana 119 ,18 108,84 116,18 10,79 10,62 25,79 30,65 24,01 28,26
Desviacion estandar 4,23 4,46 3,88 1,37 0,60 1,64 0,75 0,43 1,00
Varianza de la muestra 17,88 19,88 15,04 1,87 0,37 2,69 0,56 0,19 1,00
Rango 8,4 4 9,31 8,00 2,60 1,30 3,8 3 1,49 0,95 2,34
Minimo 115 ,78 105,37 113,80 9,60 10,44 23,07 30,10 23,42 26,66
Maximo 124 ,22 114,68 121,80 12,20 11,74 26,90 31,59 24,37 29,00
Suma 478 ,35 437,73 467,96 43,37 43,41 101,54 122,99 9580 112,17
Tibiotarso
TLA TDLM TDAP TPCC TPLM TDCC TDLM
Media 1 83,56 12,39 10,6 9 38,70 24,37 21,54 25,50
Error tipico 4,57 0,22 0,62 0,40 0,45 0,32 0,34
Mediana 1 83,88 12,37 10,3 9 38,64 24,34 21,58 25,32
Desviacion estandar 9,14 0,44 1,24 0,8 0 0,90 0,64 0,68
Varianza de la muestra 83,48 0,19 1,53 0,63 0,81 0,42 0,46
Rango 20,58 1,06 2,68 1,93 2,00 1,44 1,55
Minimo 172,95 11,88 9,65 37,80 23,40 20,78 2491
Maximo 1 93,53 12,94 12,3 3 39,73 25,40 22,22 26,46
Suma 7 34,23 49,55 42,7 6 154,80 97,47 86,16 102,00
Tarsometatarso
TTLT TTDLM TTDCC TTPLM TTPCC TTALM
Media 175,24 10,48 9,57 29,17 23,81 18,97
Error tipico 5,50 0,44 0,56 0,62 0,57 4,60
Mediana 174,11 10,44 9,60 29,37 23,90 23,02
Desviacion estandar 10,99 0,89 1,12 1,25 1,13 9,20
Varianza de la muestra 120,88 0,79 1,26 1,56 1,29 84,71
Rango 24,62 1,64 2,34 2,88 2,47 19,35
Minimo 164,05 9,70 8,38 27,52 22,49 5,25
Maximo 1 88,67 11,34 10,7 2 30,40 24,96 24,60
Suma 7 00,94 41,91 38,2 9 116,66 95,24 75,88
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Apéndice 8 (continuacion).

c. Aves de cinco meses de edad (n=4)

Fémur
FLT FLM FL FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL
Media 1 35,93 132,58 123,03 12,53 12,84 29,68 3492 28,71 32,50
Error tipico 7,56 6,917,229 0,51 0,46 0,62 0,2 6 0,47 0,35
Mediana 1 41,62 137,85 128,31 12,45 13,02 30,02 34,86 28,47 32,63
Desviacion estandar 15,13 13,82 14,59 1,02 0,91 1,24 0,52 0,94 0,70
Varianza de la muestra 228,78 190,90 212,73 1,05 0,83 1,53 0,27 0,88 0,49
Rango 33,0 7 30,10 32,26 2,46 2,03 2,87 1,23 2,15 1,59
Minimo 1 13,71 112,25 101,62 11,38 11,65 27,90 3437 27,87 31,58
Maximo 1 46,78 142,35 133,88 13,84 13,68 30,77 35,60 30,02 33,17
Suma 543,73 530,3049 2,12 50,12 51,36 118,711 39,69 114,82 130,01
T ibiotarso
TLA TDLM TDAP TPCCT PLM TDCC TDLM
Media 224,10 15,79 13,44 4836 26,06 24,83 29,82
Error tipico 1,29 0,31 1,13 1,09 0,56 0,3 3 0,70
Mediana 224,43 15,96 12,64 48,60 26,25 2498 29,35
Desviacion estandar 2,58 0,62 2,26 2,17 1,13 0,6 5 1,40
Varianza de la muestra 6,65 0,38 5,10 4,71 1,28 0,43 1,96
Rango 6,24 1,40 4,87 4,90 2,551,5 4 3,16
Minimo 220,66 14,91 11,80 45,67 24,59 2391 28,71
Maximo 226,90 16,31 16,67 50,57 27,14 25,45 31,87
Suma 896,41 63,14 53,75 193,43 104,22 99,32 119,27
Tarsometatarso
TTLT TTDLM TTDCC TTPLM TTPCC TTALM
Media 214,28 14,28 12,26 33,61 27,24 28,30
Error tipico 2,85 0,66 0,56 0,70 0,53 0,4 7
Mediana 214,60 14,14 12,24 33,773 27,10 28,71
Desviacion estandar 5,69 1,31 1,11 1,40 1,06 0,9 3
Varianza de la muestra 32,40 1,72 1,23 1,97 1,12 0,87
Rango 12,18 3,16 2,58 2,85 2,43 1,9 5
Minimo 207,88 12,84 10,99 32,07 26,17 26,91
Maximo 220,06 16,00 13,57 34,92 28,60 28,86
Suma 857,13 57,11 49,04 13444 108,96 113,18
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Apéndice 8 (continuacion).

d. Aves de ocho meses (n=1)

Fémur
FLT FLM FL FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL
166,15 161 ,82 149,85 19,94 16,06 36,36 43,98 34,26 40,02
Tibiotarso
T LA TDLM TDAP TPCC TPLM TDCC TDLM
267,85 16,73 15 ,03 55,45 31,06 3 0,14 31,38
Tarsometatarso
TTLT TTDLM TTDCC TTPLM TTPCC TTALM
252 ,65 13,72 13,93 36,31 28,6 31,46
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Apéndice 8 (continuacion).
c. Aves adultas (n=7)

Fémur
FLT FLM FL FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL
Media 20 9,34 200,86 189,40 22,775 24,14 4937 59,00 46,46 5241
Error tipico 4,06 4,94 2,81 1,36 0,88 2,42 1,90 2,18 232
Mediana 20 2,69 198,19 191,33 22,13 24,14 4741 56,09 44,87 50,93
Desviacion estandar 10,75 13,07 7,44 3,59 2,33 6,40 5,04 576 6,15
Varianza de la muestra 115,51 170,89 55,36 12,88 542 41,02 25,37 33,22 37,84
Rango 2 4,86 37,33 18,22 10,51 7,07 17,99 13,72 16,04 17,92
Minimo 19 9,29 180,68 179,39 17,39 21,14 4339 54,48 39,81 44,87
Maximo 22 4,15 218,01 197,61 2790 2821 61,38 68,20 55,85 62,79
Suma 146 5,38 1406,01 1325,82 159,28 168,98 345,56 413,03 325,19 366,88
Tibiotarso
TLA TDLM TDAP TPCCT PLM TDCC TDLM
Media 328,09 25,87 19,46 71,22 45,66 36,60 36,91
Error tipico 6,99 1,37 0,79 11,26 1,59 1,16 0,92
Mediana 324,40 25,12 19,63 76,94 43,26 35,70 36,32
Desviacion estandar 18,49 3,64 2,09 29,79 4,21 3,06 243
Varianza de la muestra 341,85 13,23 437 887,60 17,75 9,37 5,93
Coeficiente de asimetria 0,61 0,27 0,22 -2,29 0,99 1,41 0,06
Rango 50,70 10,89 6,39 89,73 10,49 840 6,17
Minimo 307,60 20,74 16,45 579 41,84 34,05 33,82
Maximo 358,30 31,63 22,84 9552 52733 42,45 39,99
Suma 2296,65 181,12 136,22 498,52 319,65 256,19 258,37
Tarsometatarso
TTLT TTDLM TTDCC TTPLM TTPCC TTALM
Media 303,18 16,95 17,60 38,80 37,65 40,19
Error tipico 4,69 0,62 0,82 1,40 1,30 2,37
Mediana 304,90 16,64 17,28 38,20 37,97 38,74
Desviacion estandar 12,40 1,64 2,16 3,70 3,43 6,27
Varianza de la muestra 153,83 2,68 4,68 13,68 11,78 39,26
Rango 38,20 5,24 6,01 10,98 10,98 17,72
Minimo 281,35 14,46 15,25 32,86 32,86 35,82
Maximo 319,55 19,70 21,26 43,84 43,84 53,54
Suma 212225 118,66 123,19 271,63 263,55 281,32
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Apéndice 9. Masa corporal. (a) Masa corporal medida en cada individuo; (b) Media,
Desvio y varianza de la masa corporal en cada edad.

A. Edad Ej emplar Masa (g)
M LP 876 22000
M LP 877 20000
MLP 897 18000
adultoM  LP 878 19000
M LP 879 10500
M LP 880 15500
M LP 881 19300
8 meses MLP 882 4900
8 meses* MLP 883 9600
M LP 884 5000
5 meses MLP 885 4000
M LP 886 5000
M LP 887 5000
M LP 888 3000
3 meses MLP 889 4000
M LP 890 3000
M LP 891 3000
M LP 892 491
M LP 893 467
30 dias MLP 894 545
M LP 895 619
M LP 896 485
B.
1 mes 3 meses 5 meses 8 meses adultos
Media 52 1,40 3250,00 4750,00 7250,00 17757,14
Error tipico 27,65 250,00 250,00 2350,00 1420,74
Mediana 49 1,00 3000,00 5000,00 7250,00 19000,00
Desviacion estandar 61,83 500,00 500,00 3323.,40 3758,93
Varianza de la muestra 3822,80  250000,00 250000,00  11045000,00 14129523,81
Rango 15 2,00 1000,00 1000,00 4700,00 11500,00
Minimo 46 7,00 3000,00 4000,00 4900,00 10500,00
Maximo 61 9,00 4000,00 5000,00 9600,00 22000,00
Suma 26 07,00 13000,00 19000,00 14500,00 124300,00
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Apéndice 10. Largos totales de cada hueso, longitud total del miembro, promedio y
porcentajes que cada hueso representa con respecto a la longitud total en todas las edades.

edad ejemplar FLT TLT TTLT LM % Fem % Tbt % Tmt
MLP 876 215,46 322,9 308,65 847,01 25% 38% 36%
ML P877 221,63 334 312 867,63 26% 38% 36%
MLP 897 199,29 3153 304,9 819,49 24% 38% 37%
adultos MLP 878 224,15 360 319,55 903,7 25% 40% 35%
MLP 879 199,75 297,5 281,35 778,6 26% 38% 36%
MLP 880 202,41 308,7 295,45 806,56 25% 38% 37%
MLP 881 202,69 312,6 300,35 815,64 25% 38% 37%
Promedio 209,34 321,57 303,18 834,09 25% 39% 36%
ochomeses MLP 882 166,15 258,23 252,65 677,03 25% 38% 37%
MLP 884 143,87 219,62 207,88 571,37 25% 38% 36%
cinco meses MLP 885 139,37 216,3 211,23 566,9 25% 38% 37%
MLP 886 146,78 222,13 220,06 588,97 25% 38% 37%
MLP 887 113,71 218,68 217,96 550,35 21% 40% 40%
Promedio 135,93 219,18 214,28 569,40 24% 39% 38%
MLP 888 115,78 180,69 168,89 465,36 25% 39% 36%
tres meses MLP 889 124,22 193,98 188,67 506,87 25% 38% 37%
MLP 890 116,23 175,65 164,05 455,93 25% 39% 36%
MLP 891 122,12 189,08 179,33 490,53 25% 39% 37%
Promedio 128,67 203,92 196,93 529,52 25% 39% 37%
MLP 892 62,7 96,27 81,02 239,99 26% 40% 34%
MLP 893 63,07 95 52 84,512 43,1 26% 39% 35%
un mes MLP 894 67,28 101,65 84,3 253,23 27% 40% 33%
MLP 895 69,74 104,14 89,37 263,25 26% 40% 34%
ML P 896 64,78 98,5 83,74 247,02 26% 40% 34%
Promedio 107,62 169,02 159,48 436,12 26% 40% 34%
25% 39% 36%

FLT (longitud total del fémur, tomado entre los puntos extremos de la region proximal
y distal); TLT (longitud total, tomado entre la crista cnemialis cranialis y el extremo
distal); TTLT (longitud total, tomada entre los extremos mas salientes de las regiones
proximal y distal); LM (longitud total miembro = FLT+TLT+TTLT); Fem (fémur); Tbt
(tibiotarsus); tmt (tarsometatarsus).
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Apéndice 11. Porcentaje que cada musculo representa con respecto a la masa muscular
total del miembro posterior.

Im 3m Sm 8m ad
gastroc. 18,24% 17,77% 18,17% 17,98% 17,71%
femtib. 12,97% 13,66% 13,03% 12,49% 11,07%
iltib.lat 8,95% 12,09% 13,82% 15,71% 14,34%
ilfib. 8,72% 9,03% 9,47% 7,69% 9,28%
flex.dig. 8,35% 7,19% 6,62% 5,95% 6,22%
flex.cr. 7,50% 6,25% 7,56% 8,51% 8,27%
iltib.cran 6,76% 5,77% 4,73% 5,11% 5,28%
caudfem. 5,35% 4,87% 3,76% 4,93% 4,17%
fibul.long. 5,23% 5,92% 7,86% 6,83% 7,73%
tib.cran. 4,63% 3,73% 3,55% 2,80% 2,78%
iltroc.caud. 4,37% 4,54% 3,28% 3,82% 4,19%
pubischfem. 2,55% 1,80% 1,37% 1,27% 1,23%
obt.med 2,31% 3,70% 3,59% 3,79% 4,66%
ext.dig.long. 1,10% 1,01% 1,01% 0,92% 0,91%
isqgchfem. 0,89% 0,81% 0,59% 0,67% 0,63%
iltroc.cran. 0,57% 0,60% 0,43% 0,35% 0,40%
ilfem.ext. 0,46% 0,36% 0,36% 0,37% 0,38%
iltroc.med. 0,39% 0,34% 0,22% 0,25% 0,28%
ilfem.int. 0,26% 0,19% 0,18% 0,17% 0,17%
am. 0,24% 0,26% 0,31% 0,31% 0,22%
obt.lat. 0,16% 0,10% 0,09% 0,08% 0,09%
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Apéndice 11 (continuacion) Porcentaje que cada mtsculo representa con respecto a la masa

corporal

1 m 3m S5m 8m ad
gastroc. 1,5 4% 1,75% 2,50% 2,77% 2,80%
femtib. 1,1 0% 1,34% 1,79% 1,92% 1,75%
iltib.lat 0,7 6% 1,2% 1,90% 2,42% 2,26%
ilfib. 0,7 4% 0,89% 1,30% 1,18% 1,46%
flex.dig. 0,7 1% 0,71% 0,91% 0,92% 0,98%
flex.cr. 0,6 3% 0,62% 1,04% 1,31% 1,31%
iltib.cran 0,5 7% 0,57% 0,65% 0,79% 0,83%
caudfem. 0,4 5% 0,48% 0,52% 0,76% 0,66%
fibul.long. 0,4 4% 0,58% 1,08% 1,05% 1,22%
tib.cran. 0,3 9% 0,37% 0,49% 0,43% 0,44%
iltroc.caud. 0,3 7% 0,45% 0,45% 0,59% 0,66%
pubischfem. 0,2 2% 0,18% 0,19% 0,20% 0,19%
obt.med 0,2 0% 0,36% 0,49% 0,58% 0,73%
ext.dig.long. 0,0 9% 0,10% 0,14% 0,14% 0,14%
ischfem. 0,0 8% 0,08% 0,08% 0,10% 0,10%
iltroc.cran. 0,0 5% 0,06% 0,06% 0,05% 0,06%
ilfem.ext. 0,04% 0,04% 0,05% 0,06% 0,06%
iltroc.med. 0,0 3% 0,03% 0,03% 0,04% 0,04%
ilffem.int. 0,02% 0,02% 0,03% 0,03% 0,03%
am. 0,0 2% 0,03% 0,04% 0,05% 0,03%
obt.lat. 0,0 1% 0,01% 0,01% 0,01% 0,01%
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Apéndice 12. Log; obtenidos para las masas de cada mtsculo y masa corporal

mc iltroc.caud. iltroc .cran. iltroc.med. ilf em.int. ilfem.ext. obt.l at. obt.med caudfem. isqufem. iltib.cran iltib.lat

MLP 876 4,34 2,21 1,14 1,03 0,81 1,06 0,23 2,22 2,211,28
MLP 877 4,30 2,15 1,18 1,03 0,79 1,19 0,51 2,28 2,18 1,32
MLP 897 4,26 2,04 1,07 0,85 0,59 095 0,26 2,02 2,01 1,15
MLP 878 4,28 2,06 0,97 0,88 0,73 1,00 046 2,09 2,02 1,27
MLP 879 4,02 1,68 0,71 0,70 0,43 0,88 0,52 1,49 1,51 0,96
MLP 880 4,19 2,02 0,92 0,70 0,61 1,01 0,31 2,04 2,04 1,26
MLP 881 4,29 2,14 1,18 0,95 0,70 1,03 0,30 2,28 2,18 1,36
MLP 882 3,69 1,42 0,43 0,39 0,10 0,39 -0,15 1,41 1,40 0,76
MLP 883 3,98 1,77 0,70 0,48 0,40 0,77 0,05 1,77 1,93 0,96
MLP 884 3,70 1,37 0,50 0,18 0,04 0,32 -03l1 1,43 1,47 0,64
MLP 885 3,60 1,20 0,21 0,15 0,01 0,29 -0,29 1,22 1,19 0,52
MLP 886 3,70 1,40 0,56 0,11 0,07 0,40 -0,08 1,38 1,43 0,66
MLP 887 3,70 1,34 0,47 0,15 0,17 0,45 -0,25 1,41 1,42 0,50
MLP 888 3,48 1,12 0,21 -0,04 -0,21 0,09 -041 1,00 1,11 0,39
MLP 889 3,60 1,24 0,42 0,10 -0,13 0,11 -0,38 1,18 1,26 0,45
MLP 890 3,48 1,18 0,26 0,05 -0,28 -0,03  -0,74 L11 1,23 0,47
MLP 891 3,48 1,09 0,21 0,00 -0,26 0,08 -048 0,96 1,16 0,33
MLP 892 2,69 0,27 -0,59 -0,74 -0,96 -0,80  -1,10 -0,05 0,31-0,49
MLP 893 2,67 0,26 -0,70 -0,85 -0,80 -0,72  -1,05 -0,04 0,35 -0,55
MLP 894 2,74 0,30 -0,64 -0,82 -0,96 -0,72  -1,52 0,00 0,42 -0,37
MLP 895 2,79 0,36 -0,48 -0,62 -1,00 -0,66  -1,00 0,12 0,44 -0,29
MLP 896 2,69 0,23 -0,62 -0,80 -1,00 500 -1,22 -0,01 0,32 -0,38
Apéndice 12. (continuacidn)
femtib. flex.cr. pubisqufem.a m. fibul.long. tib.cran. ext.dig.long. gastroc. flex.dig.
MLP 876 2,60 2,52 1,68 0,92 2,48 2,01 1,51 2,30 2,38
MLP 877 2,62 2,48 1,60 0,91 2,44 1,96 1,46 2,77 2,28
MLP 897 2,50 2,36 1,48 0,74 2,40 1,85 1,35 2,682,17
MLP 878 2,44 2,32 1,39 0,82 2,39 1,99 1,44 2,76 2,34
MLP 879 2,18 1,75 1,44 0,27 1,94 1,62 1,14 2,31 1,96
MLP 880 2,41 2,38 1,52 0,65 2,25 1,82 1,40 2,62 2,20
MLP 881 2,56 2,41 1,59 0,90 2,26 1,88 1,45 2,76 2,24
MLP 882 1,98 1,66 1,11 022 1,42 1,32 0,76 1,95 1,61
MLP 833 226 2,16 1,20 0,72 2,10 1,62 1,17 2,50 1,97
MLP 884 1,95 1,76 0,96 0,30 1,73 1,37 0,89 2,08 1,67
MLP 885 1,84 1,56 0,92 0,16 1,59 1,29 0,66 1,97 1,55
MLP 886 2,00 1,71 0,92 0,36 1,77 1,46 0,35 2,16 1,65
MLP 887 1,92 1,72 1,00 0,39 1,73 1,32 0,34 2,06 1,67
MLP 888 1,64 1,29 0,75 -0,01 1,22 1,04 0,48 1,73 1,35
MLP 889 1,68 1,48 0,80 -0,08 1,38 1,18 0,60 1,83 1,42
MLP 890 1,65 1,44 0,75 -0,14 1,26 1,03 0,50 1,74 1,34
MLP 891 1,59 0,34 0,73 -0,12 1,23 1,04 0,44 1,71 1,33
MLP 892 0,69 0,48 0,01 -1,00 0,29 0,27 -0,39 0,38 0,56
MLP 893 0,72 0,44 0,00 -1,15 0,30 0,29 -0,38 0,38 0,54
MLP 894 0,78 0,56 0,04 -1,00 0,37 0,32 -0,27 0,39 0,58
MLP 895 0,85 0,61 0,15 -0,89 0,49 0,38 -0,21 0,98 0,60
MLP 896 0,72 0,48 0,03 -0,89 0,33 0,28 -0,35 0,39 0,54

2,34
2,24
2,15
2,07
1,70
2,13
2,30
1,46
1,93
1,52
1,32
1,55
1,53
1,18
1,34
1,36
1L15
0,39
0,51
0,48
0,56
0,41
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2,77
2,69
2,61
2,62
2,08
2,54
2,65
2,02
2,39
2,00
1,84
2,00
1,97
1,52
1,66
1,62
1,54
0,62

0,25
0,71
0,75
0,63



Apéndice 13. Log;, obtenidos para cada medida tomada en el fémur, tibiotarso y

tarsometatarso.
A. Fémur
Fémurr

FLT FLM FL FDLM FDAP FPCC FPLM FCCM FCCL
MLP 876 2,33 2,292 28 1,41 1,40 1,71 1,77 1 75 1,65
MLP 877 2,35 2,342 ,30 1,34 1,40 1,72 1,80 1 ,70 1,77
MLP 897 2,30 2,262 ,29 1,32 1,35 1,66 1,751 ,62 1,72
MLP 878 2,35 2,342 ,29 1,45 1,45 1,79 1,831 ,70 1,80
MLP 879 2,30 2,292 ,25 1,39 1,36 1,64 1,751 ,63 1,69
MLP 880 2,31 2,302 ,26 1,24 1,33 1,64 1,74 1 ,60 1,69
MLP 881 2,31 2,302 ,26 1,31 1,38 1,68 1,751 ,65 1,71
MLP 882 2,22 2212 ,18 1,30 1,21 1,56 1,641 ,53 1,60
MLP 884 2,16 2,152 11 1,06 1,10 1,49 1,54 1 ,48 1,50
MLP 885 2,14 2,132 ,10 1,10 1,13 1,48 1,54 1 45 1,51
MLP 886 2,17 2,152 ,13 1,09 1,14 1,45 1,541 ,45 1,52
MLP 887 2,06 2,052 ,01 1,14 1,07 1,48 1,551 ,46 1,52
MLP 888 2,06 2,022 ,06 0,99 1,03 1,36 1,49 1 37 1,43
MLP 889 2,09 2,062 ,09 1,09 1,07 1,43 1,50 1 ,38 1,46
MLP 890 2,07 2,032 ,06 0,98 1,02 1,42 1,48 1 ,38 1,45
MLP 891 2,09 2,052 ,07 1,07 1,02 1,41 1,48 1 ,39 1,45
MLP 892 1,80 1,76 1 ,79 0,75 0,77 1,12 1,23 1 ,10 1,16
MLP 893 1,80 1,76 1 ,79 0,78 0,76 1,14 1,221 ,09 1,15
MLP 894 1,83 1,791 ,82 0,81 0,78 1,11 1,251 ,09 1,19
MLP 895 1,84 1,80 1 ,83 0,84 0,89 1,17 1,24 1 13 1,20
MLP 896 1,81 1,77 1 ,80 0,78 0,80 1,17 1,211 ,10 1,17
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B. Tibiotarso

Tibiotarso
T LT TLA TDLM TDAP TPCC TPLM TDCC TDDLM
MLP 876 2,512,52 1,45 1,311 94 1,66 1,59 1,59
MLP 877 2,522,54 1,44 1,29 1 92 1,71 1,55 1,60
MLP 897 2,50 2,49 1,38 1,25 0,76 1,64 1,54 1,53
MLP 878 2,56 2,55 1,50 1,36 1 98 1,72 1,63 1,60
MLP 879 2,47 2,49 1,40 1,27 1 ,88 1,63 1,53 1,56
MLP 880 2,49 2,50 1,37 1,221 ,89 1,62 1,53 1,54
MLP 881 2,49 2,51 1,32 1,311 ,87 1,63 1,56 1,55
MLP 882 2,412,43 1,22 1,18 1 ,74 1,49 1,48 1,50
MLP 884 2,34 2,35 1,20 1,121 ,66 1,39 1,40 1,47
MLP 885 2,34 2,34 1,17 1,08 1 ,68 1,41 1,38 1,47
MLP 886 2,352,36 1,21 1,221 ,70 1,43 1,40 1,50
MLP 887 2,34 2,35 1,21 1,07 1 ,70 1,43 1,41 1,46
MLP 888 2,26 2,25 1,07 0,99 1 ,58 1,38 1,32 1,40
MLP 889 2,29 2,29 1,09 1,09 1 ,60 1,40 1,34 1,42
MLP 890 2,24 2,24 1,09 0,98 1 ,59 1,37 1,33 1,40
MLP 891 2,28 2,27 1,11 1,04 1 ,59 1,39 1,35 1,41
MLP 892 1,98 1,98 0,82 0,77 1 ,30 1,14 1,07 1,19
MLP 893 1,98 1,98 0,80 0,711 ,29 1,13 1,05 1,17
MLP 894 2,01 2,00 0,84 0,76 1 ,30 1,16 1,05 1,21
MLP 895 2,02 2,01 0,85 0,80 1 ,34 1,16 1,12 1,23
MLP 896 1,99 1,99 0,81 0,73 1 32 1,12 1,07 1,18
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C. Tarsometatarso

Tarsometatarso
TTL T TTDLM TTDCC TTPLM TTPCC TTALM
MLP 876 2,49 1,22 1,28 1,58 1,58 1,60
MLP 877 2,49 1,25 1,27 1,58 1,58 1,59
MLP 897 2,48 1,16 1,18 1,63 1,54 1,56
MLP 878 2,50 1,25 1,33 1,64 1,64 1,62
MLP 879 2,45 1,21 1,19 1,52 1,52 1,56
MLP 880 2,47 1,29 1,24 1,58 1,58 1,73
MLP 881 2,48 1,21 1,21 1,57 1,58 1,55
MLP 882 2,40 1,14 1,14 1,56 1,46 1,50
MLP 884 2,32 1,20 1,13 1,54 1,44 1,46
MLP 885 2,32 1,11 1,04 1,51 1,46 1,46
MLP 886 2,34 1,14 1,10 1,54 1,42 1,43
MLP 887 2,34 1,16 1,07 1,52 1,43 1,46
MLP 888 2,23 0,99 0,92 1,44 1,35 1,35
MLP 889 2,28 1,05 1,03 1,47 1,40 0,72
MLP 890 2,21 0,99 0,95 1,46 1,37 1,38
MLP 891 2,25 1,05 1,01 1,48 1,39 1,39
MLP 892 1,91 0,76 0,62 1,23 1,10 1,16
MLP 893 1,93 0,74 0,68 1,20 1,14 1,15
MLP 894 1,93 0,81 0,67 1,23 1,08 1,17
MLP 895 1,95 0,79 0,71 1,26 1,14 1,16
MLP 896 1,92 0,79 0,68 1,23 1,11 1,15
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Apéndice 14. Anatomia del fémur, tibiotarso y tarsometatarso en las edades no adultas

si

faa

Figura 1: Fémur izquierdo perteneciente a un ave de un mes de edad. A.Vista frontal, B. Vista
caudal, C. Vista lateral, D. Vista medial, E. Vista detallada de la superficie articular proximal, F.
Vista detallada superficie articular distal, G. Vista detallada de la region lateral del trochanter, H.
Vista detallada lateral de los condilos. La flecha sefiala el espesor del cartilago del articular del
condilo. La linea punteada sefala accidentes poco marcados, c: corpus femoris; cf: caput femoris;
cfm: condylus femoralis medialis; cfl: condylus femoralis lateralis; f aa: facies articularis
antitrochanterica; fot : fovea tendinis m. tibialis cranialis, fp: fossa poplitea; f t: fossa
trochanterica; io: impressiones obturatoria; li: linea intermuscularis; si: sulcus intercondylaris;
sp: sulcus patellaris; tf: trochanter femoris; tfi: trochlea fibularis. A-D, Escala : 2 c¢cm; E-H,
Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 2: Tibiotatarso y fibula izquierdas pertenecientes a un ave de un mes de edad. A. Vista frontal, B.
Vista caudal, C. V ista lateral, D. Vista medial, E. Vista detallada de la su perficie articular proximal, F.
Vista detallada de la superficie articular distal, G. detalle del aspecto medial de la region proximal, H.
detalle del aspecto lateral del condilo. Escala 2 cm. c: corpus tibiale; cfi:caput fibulae; cf: crista fibularis;
cl: condylus lateralis; ¢ m: condylus medialis; ¢ nc: crista cnemialis cranialis; cn 1: crista cnemialis
lateralis; ¢ t: cristae trochlae; d el: depressio epicondylaris lateralis; d em: depressio epicondylaris
medialis; f: caput fibulae; faf: fascie articularis fibularis; fg: fascie gastrocnemialis de la crista cnemialis
cranialis; ii: incisura intercondylaris; ilc: impressio ligamentum collateralis; ips: im presiones del pons
supratendineus; si: sulcus internecmialis; t: tuberculum m.iliofibularis; tmf: tubérculo para la insercion de
musculo femorotibialis medialis; tt: trochlea cartilaginis tibialis. A-D, Escala: 2 cm; E-H, Escala: 1

cm aproximadamente.

206



Figura 3: Tarsometatarso izquierdo perteneciente a un ave de un mes de edad. A. Vista frontal,
B. Vista caudal, C. Vista medial, D. Vista lateral, E. Detalle l1a superficie articular proximal, F.
Detalle del aspecto frontal de la region proximal, G. detalle del aspecto frontal de la region dista.
Lineas punteadas: a ccidentes 6seos que no estan bien definidos. ai: area intercondylaris; bc:
borde trolear; cl: crista lateralis; cm: cristae medialis; ctl: cotyla lateralis; ctm: cotyla medialis;
ei: eminentia intertylaris; fpl : fossa parahypotarsalis lateralis; fpm : fossa parahypotarsalis
medialis; fsl:  fascie subcutanea lateralis; fs m: fascie subcutanea medialis; fs p: fossa
suprathrochlearis plantaris; fvd: foramen vasculare distale; fvp: foramen vasculare distale; hy:
hypotarsus; I 1, III,I V: trochlea metatarsi Il, Il y IV r espectivamente;i il: incisura
interhtrochealis lateralis; i im: incisura interhtrochealis medialis; se : sulcus extensorius; sf :
sulcus flexorius; tmtc: tuberositas m. tibialis cranialis. A-D, Escala: 2 cm; E-G, Escala: 1 cm
aproximadamente.
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Figura 4: Fémur izquierdo perteneciente a un ave de tres meses de edad. A.Vista frontal, B.
Vista caudal, C. Vista lateral, D. Vista m edial, E. Vista detallada de la sup erficie ar ticular
proximal, F. Vista detallada de la superficie articular distal, G. y H. Vista detallada de la region
lateral del trochanter y del condilo lat eral, ndtese en ambos la region ar ticular cartilaginosa
(flechas). Abreviaciones como en la Figura 1. Las flechas indican el cartil ago articular. A-D,
Escala: 2 cm; E-H, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 5: Tibiotatarso y fibula izquierdas perteneciente a un ave de tres m eses de edad. A.
Vista frontal, B. Vista caudal, C. Vista lateral, D. V ista medial, E. Detalle de la su perficie
articular proximal, F. Detalle de la superficie articular distal, G. Detalle del aspecto medial de la
region proximal, H. Detall e del aspecto lateral d el condilo (condylus lateralis). A breviaciones
como en la Figura 2. A-D, Escala: 2 cm; E-H, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 6: Tarsometatarso izquierdo p erteneciente a un ave de tres meses de edad. A. Vista
frontal, B. Vista caudal, C. Vista medial, D. Vi sta lateral, E. Detalle del extremo proximal, F.
Detalle del aspecto frontal de la region proximal, G. Detalle del aspecto frontal de la re gion
distal. Lineas punteadas: accidentes 6seos que no estan bien definidos. Abreviaciones como en la
Figura 3. A-D, Escala: 2 cm; E-G, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 7: Fémur izquierdo perteneciente a un ave de cinco meses de edad. A.Vista frontal, B.
Vista caudal, C. Vista lateral, D. Vista medial, E. Vista detallada de la sup erficie ar ticular
proximal, F. Vista detallada superficie articular distal, G. Vista detallada de la region lateral del
trochanter, H. Vista detallada lateral de los c¢6ndilos. Abreviaciones como en la Fi gura 1. Las
flechas sefalan el cartilago articular. A-D, Escala: 2 cm; E-H, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 8: Tibiotatarso y fibula izquierdas pertenecientes a un ave de cinco meses de edad. A.
Vista frontal, B. Vista c audal, C. Vista lateral, D. V ista medial, E. Detalle de la su perficie
articular proximal, F. Detalle de la superficie articular distal, G. Detalle del aspecto medial de la
region prox imal, H. Detalle del aspecto lateral del coéndilo (condylus medialis). Abre viaciones
como en la Figura 2. A-D, Escala: 2 cm; E-H, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 9: Tarsometatarso izquierdo perteneciente a un ave de cinco meses de edad. A. Vista
frontal, B. Vista caudal, C. Vista medial, D. Vis ta lateral, E. Detalle de la sup erficie ar ticular
proximal, F. Detalle del aspecto frontal de la region proximal, G. Detalle del aspecto frontal de
la region distal. Lineas punteadas: accidentes 0seos que no estdn bien definidos. Abreviaciones
como en la Figura 3. A-D, Escala: 2 cm; E-G, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 10: Fémur izquierdo perteneciente a un ave de ocho meses de edad. A.Vista frontal, B.
Vista caudal, C. Vista lateral, D. Vista medial, E. Vista detallada de la sup erficie ar ticular
proximal, F. Vista detallada de la superficie articular distal, G. Vista detallada de la region lateral
del trochanter, H. Vista detallada lateral de los condilos. Abreviaciones como en la Figura 1. A-
D, Escala: 2 cm; E-H, Escala: 1 cm aproximadamente.
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Figura 11: Tibiotatarso y fibula izquierdas pertenecientes a un ave de ocho meses de edad.
A. Vista frontal, B. Vista caudal, C. Vista lateral, D. Vista medial, E. Vista detallada de la
superficie articular proximal, F. Vista detallada de la superficie articular distal, G. Detalle
del aspecto m edial dela region proximal, H. Detall e d el aspectol ateral del condi lo

(condylus lateralis). Abreviaciones como en la Figura 2. Escala 2 cm en A-D, Escala 1 cm
en E-H.
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Figura 12: Tarsometatarso izquierdo pertenecientes a un ave de ocho meses de edad. A. Vista
frontal, B. Vista caudal, C. Vista medial, D. Vista lateral, E. Vi sta detallada de la sup erficie
articular proximal, F. Detalle del aspecto frontal de la region proximal, G. Detalle del aspecto
frontal de la region distal. Abreviaciones como en la Figura 3. A-D, Escala: 2 cm; E-G, Escala:
1 cm aproximadamente.
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