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Resumen

Los Anhingidae estan integrados por aves acudticas conocidas vulgarmente
como anhingas o bigua-viboras (darters o snakebirds en inglés), incluidas en el orden
Suliformes. Estas aves llegan a pesar de 1,05-1,81 kg y no tienen dimorfismo sexual en
tamafo. Son buenas voladoras y se caracterizan por alternar planeos prolongados y
utilizar corrientes termales de aire ascendentes para elevarse. En tierra caminan
torpemente, mientras que en el agua pueden nadar y bucear habilmente propulsadas por
sus patas, ademas que pueden movilizarse entre arboles y arbustos saltando y escalando.
Capturan sus presas (peces, anfibios, serpientes y pequefios caimanes e invertebrados)
utilizando sus largos cuellos como latigos. Instalan sus nidos en margenes forestados o
isletas con densa vegetacion y nidifican en colonias asociadas con otras aves.
Frecuentan principalmente ambientes dulceacuicolas continentales como rios de
corrientes lentas, lagos y pantanos, aunque se han encontrado en ambientes salobres
tales como estuarios, zonas costeras con manglares y marismas. Las anhingas tienen
amplias distribuciones y se hallan en todos los continentes, excepto Europa y Antartida.
Se reconocen cuatro especies vivientes de Anhingidae: Anhinga anhinga, An.
melanogaster, An. rufa y An. novaehollandiae; estas dos ultimas, eran consideradas
subespecies de An. melanogaster. Sin embargo, al nivel osteoldgico diversos autores
hallaron diferencias significativas Unicamente entre Anhinga anhinga y An.
melanogaster.

En el mundo se dieron a conocer diversas especies de anhingas extintas,
registradas desde una antigliedad Paleoceno tardio. Entre las especies exclusivas de
América del Sur hay registros del género Anhinga representado por Anhinga minuta
hallada en la Formacién Madre de Dios (Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano) en el rio
Acre (Acre, Brasil) y An. fraileyi presente también en la Formacion Madre de Dios
sobre margenes del rio Acre (Madre de Dios, PerQ; Acre, Brasil). Ademas, el registro
méas antiguo de la familia en América del Sur corresponde a Liptornis hesternus
registrada en la Formacion Santa Cruz (Mioceno temprano tardio) en la Patagonia
(Santa Cruz, Argentina). Pertenecientes al género Macranhinga, se cuentan a Ma.
paranensis hallada en el “Mesopotamiense”, Formacion Ituzaingé (Piso/Edad
Tortoniano) en las margenes del rio Parana (Entre Rios, Argentina) y en la Formacion
Parana (Piso/Edad Tortoniano) en el arroyo La Ensenada (Entre Rios, Argentina);
también se conoce a Ma. ranzii registrada en la Formacion Madre de Dios sobre
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Parana (Entre Rios, Argentina). Por ultimo, se conocen dos especies monotipicas,
Meganhinga chilensis presente en la Formacion Cura Mallin (Pisos/Edades
Serravalliano-Burdigaliano) ubicada proxima al cerro Rucafianco (Malleco, Chile) y
Giganhinga kiyuensis hallada en la Formacion Raigén (Pisos/Edades Piacenziano-
Gelasiano) sobre el Rio de la Plata (San José, Uruguay).

Se planted como objetivo general de esta tesis dilucidar la historia evolutiva y el
rol de los Anhingidae en los ecosistemas nedgenos de Argentina, Brasil, Uruguay y
Chile.

Se estudiaron 74 materiales fosiles de las especies de América del Sur,
depositados en instituciones de Chile, Brasil, Uruguay, EEUU y Argentina. Ademas se
describieron y compararon con ejemplares actuales de Anhingidae y de Phalacrocorax
brasilianus; este Gltimo utilizado para hallar los caracteres que la diferencien de la
familia hermana filogenéticamente, Phalacrocoracidae. Para los Pisos/Edades se utilizo
el esquema cronoestratigrafico internacional de Gradstein et al.(2012), la terminologia
osteoldgica propuesta por Baumel y Witmer (1993), la artrologica de Baumel y Raikow
(1993) la mioldgica de Vanden Berge y Zweers (1993) y se siguié la propuesta
sistematica de Gill y Donsker (2014), correspondiente a la World Bird List (version 4.4)
para las categorias de las especies citadas en el texto, excepto en el caso de las anhingas,
en las cuales se siguieron la propuestas elaboradas a partir de comparaciones
osteologicas. Se tomaron medidas de vertebras, coracoides, humeros, ulnas,
carpometacarpos, cinturas pélvicas+sinsacros, fémures, tibiotarsos y tarsometatarsos
utilizando un Calibre Vernier de 0.01 mm de precision minima; ademas, se estimaron
medidas de porciones de hueso no conservadas. Previo a la revision sistematica se
emplearon diferentes criterios de manera alternativa para poner a prueba la asignacion
sistematica de restos no homdlogos y se establecieron los estadios ontogenéticos
presentes en la muestra para evitar una erronea evaluacion de la riqueza de especies.
Posteriormente se analizaron las variaciones cuali- y cuantitativas en las especies
actuales y se procedi6 a redefinir y delimitar las especies fésiles. El analisis filogenético
se efectué con 13 taxones, cinco anhingidos extintos (Macranhinga paranensis, Ma.
ranzii, Meganhinga chilensis, Giganhinga kiyuensis y Anhinga grandis) y dos actuales
(Anhinga anhinga y An. melanogaster), cuatro Phalacrocoracidae (Phalacrocorax
brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y Leucocarbo bougainvillii), un Sulidae
(Morus bassanus) y también a Fregata magnificens (Fregatidae) para enraizar el arbol y

polarizar los estados de los caracteres. Se relevaron 27 caracteres cualitativos



postcraneanos (cintura pélvicatsinsacro, fémur, tibiotarso y tarsometatarso),
codificados en binarios (19) o multiestado (8). Se confeccion6é una matriz de taxones
por caracteres, sin ordenar los estados y con pesos iguales, la cual fue analizada en el
programa TNT (Tree analysis using New Technology) version 1.1 y los cladogramas se
construyeron mediante el principio de parsimonia; ademas se realizé una busqueda
exacta bajo pesos iguales, se utilizo la regla de colapsamiento de minimun length, se
hizo un consenso estricto para resumir la informacion no ambigua y se calcularon los
indices de retencion y consistencia particular para el arbol consenso.

Entre los estudios paleobioldgicos, se realizaron tomografias axiales de
determinados elementos 6seos a fin de evaluar la robustez de su corteza.

Se calcularon las masas corporales de anhingas actuales a fin de compararlas con
las de las formas fosiles. En estas ultimas se emplearon distintos métodos segun el tipo
de elemento. EI método 1 corresponde a la ecuacion de Campbell y Marcus (1992) para
aquellas especies en las cuales se conocia el fémur o el tibiotarso; el método 2, usa esta
altima formula, aunque comienza con una estimacion de una variable faltante
(circunferencia del fémur); el método 3 consiste en una comparacién directa con
especies actuales de tamafio similar (solo aplicable a la decimoprimera vértebra
cervical).

Se infirié la musculatura de las anhingas fdsiles mediante la comparacion entre
correlatos 6seos de los origenes e inserciones musculares en estas respecto de Anhinga
anhinga, An. melanogaster y Phalacrocorax brasilianus; para corroborar los sitios de
origenes e insercién, conocer los origenes e inserciones y el desarrollo muscular en
Anhinga anhinga se sigui6 a Owre (1967) y se diseccionaron ejemplares de
Phalacrocorax brasilianus, Ph. gaimardi y Ph. atriceps para este proposito.

Para estimar morfotipos locomotores en las anhingas fosiles se calcularon la
envergadura alar, el area del ala y la carga alar.

Se hicieron analisis de componentes principales a partir de medidas de
coracoides, humeros, carpometacarpos, fémures y tibiotarsos, utilizando ejemplares
fosiles y actuales de Anhingidae; ademas se incluyeron ejemplares actuales de otras
familias de aves con distintos habitos locomotores. Este analisis se realizé6 mediante el
programa estadistico PAST (Hammer et al., 2001). Ademas se hizo un estudio de
morfometria geométrica mediante cinco landmarks de la cintura pélvica+sinsacro y
once del tarsometarso. Mediante el programa TPSRelw (Rohlf, 2010), estas

configuraciones fueron superpuestas mediante traslacion, rotacion y reescalado, y luego



se realizo un andlisis de componentes principales o relative warps, efectuado a partir de
la matriz de covarianza de los partial warps scores (W).

Como conclusiones de la revision sistematica se propuso que Macranhinga es un
género valido. Liptornis es un sin6bnimo mas reciente de Anhinga, en tanto que
Meganhinga y Giganhinga son de Macranhinga. Anhinga minuta, Macranhinga
paranensis y Ma. ranzii son especies validas. Las especies con nueva combinacion,
Anhinga hesterna, Macranhinga chilensis y Ma. kiyuensis son validas. Por su parte,
Anhinga fraileyi es sindbnimo mas reciente de Macranhinga paranensis. Ciertos
materiales de Ma. paranensis (vértebras cervicales y coracoides), Ma. chilensis (cintura
pélvicatsinsacro, ulna, vértebras cervicales, toracicas y caudal) y de Ma. ranzii
(vértebras cervicales) fueron considerados como Anhingidae indeterminado; por su
parte otros materiales Ma. paranensis (humeros y carpometacarpos) y de Ma. chilensis
(hdmero) fueron reasignados a Macranhinga sp.; por Gltimo un material de Ma. ranzii
fue referido con dudas a la familia Anhingidae.

Como conclusiones del andlisis filogenético se obtuvo a los Anhingidae fésiles y
actuales como grupo monofilético. Las “macranhingas” (Macranhinga paranensis, Ma.
ranzii, Ma. chilensis y Ma. kiyuensis) no son monofiléticas, puesto que éstas
conformaron una politomia con una anhinga actual. Anhinga grandis es mas préxima a
Anhinga anhinga que al resto de anhingas incluidas en el analisis.

Macranhinga paranensis con una masa corporal de alrededor de 5,8 kg, bucearia
a mayores profundidades y durante mas tiempo que las anhingas actuales, en busca de
peces de mediano tamafio. Macranhinga ranzii pesaria cerca de 8,8 kg. y Ma. kiyuensis
unos 18,4 kg; ambas podrian prolongar el tiempo de buceo, alcanzar mayores
profundidades y capturar presas de mayores portes que las actuales, compitiendo por el
recurso con delfines, gaviales o focas; ademas, estas especies posiblemente anidaron
sobre el suelo en pequeiias islas o islotes, al resguardo de los depredadores. Anhinga
minuta con una masa corporal de 0,9 kg, seria un ave planeadora que se alimentaria
mayormente de peces pequefios, vértebrados pequefios e invertebrados y coincidiria en
el lugar de nidificacion con las anhingas actuales. Por su parte, Anhinga hesterna
tendria una masa corporal de 1,6 kg. EI material SGO-PV 4001-B perteneceria a una
anhinga con una masa corporal de 3,5 kg y la de SGO-PV 4002 seria de 4,9 kg. y
podrian bucear a mayores profundidades y durante mas tiempo que las anhingas
actuales. Los humeros SGO-PV 22212b y MLP-PV 88-1X-20-1 pertenecieron a
anhingas que planearian y que habrian hecho sus nidos sobre la vegetacion arborea. El



humero MLP-PV-88-1X-20-1 y el carpometacarpo MLP-PV-88-1X-20-4 serian de
anhingas que buceaban. Macranhinga paranensis, Ma. chilensis y Ma. ranzii habitarian
la mayor parte de las cuencas de los grandes rios, mientras que Ma. kiyuensis preferiria
ambientes dulceacuicolas de la porcion inferior de las cuencas o incluso ambientes
estuariales salobres. Por Gltimo, mediante el estudio de morfometria lineal y geométrica

no se pudo realizar inferencias locomotoras en los fosiles incluidos.

Abstract

Anhingidae comprise waterbirds commonly known as darters or snakebirds
which are included in the Order Suliformes. These birds reach 1.05-1.81 kg in weight
and do not exhibit sexual dimorfism in size. They are good fliers, being characterized by
alternating long soaring flights with the use of ascending thermals of warm air to rise
up. They are clumpsy walkers in land, but skillfull while swimming and diving by their
foot- propelled mode. Darters can also move on trees and bushes easily, jumping and
climbing on them. They catch preys (fishes, frogs, snakes, small crocodiles, and
invertebrates) by the use of their long necks as a whip. They nest in forested margins of
water courses or in small dense vegetated islands where they form mixed colonies with
other birds. Anhingids are mainly frequent in fresh-water habitats like slow current
rivers, lakes and ponds; however, they are also found in brackish environments like
estuaries, coastal areas with manglars and mudflats. They are widely distributed all over
the continents, excepting Europe and Antarctica. Four living species of Anhingidae are
known: Anhinga anhinga, An. melanogaster, An. rufa and An. novaehollandiae; being
the last two considered as subespecies of An. melanogaster. However, significant
osteological differences were only reported by authors between Anhinga anhinga and
An. melanogaster.

Different extinct species of anhingids are known since the late Paleocene.
Among the strictly South American paleospecies of Anhinga, Anhinga minuta coming
from the Madre de Dios Fn. (Stage/Age Tortonian-Piacencian) at the Acre river margins
(Acre, Brazil) and An. fraileyi from the same horizon and place in Brazil but also at
Madre de Dios in Peru. The oldest South American family record is that of Liptornis
hesternus from the Santa Cruz Formation (late Early Miocene) of Patagonia (Santa
Cruz, Argentina). Among the genus Macranhinga, Ma. paranensis is reported from the

“Mesopotamian” (ltuzaingd Formation of Tortonian Stage/Age) at the Parana river



cliffs (Entre Rios, Argentina) and from the Parana Formation (Tortonian Stage/Age) at
the La Ensenada stream (Entre Rios, Argentina); and Ma. ranzii from the Madre de
Dios Fn. along the Acre riversides (Acre, Brazil) and the “Mesopotamian” along the
Parana river cliffs (Entre Rios, Argentina). Finally, two monotypic species, Meganhinga
chilensis coming from the Cura Mallin Fn. (Serravallian-Burdigalian Stage/Age) near
the Rucafianco hill (Malleco, Chile) and Giganhinga kiyuensis from the Raigon Fn.
(Piacencian-Gelasian Stage/Age) at the Rio de la Plata river cliffs (San José, Uruguay),
are reported.

The main goal of this thesis was to elucidate the evolutionary history and the
palecological role of the Anhingidae taxa within Neogene ecosystems of Argentina,
Brazil, Uruguay and Chile.

Seventy four (74) fossil specimens belonging to South American species,
deposited at institutions of Chile, Brazil, Uruguay, EEUU y Argentina, were studied.
Extant specimens of Anhingidae and Phalacrocorax brasilianus were used for
descriptions and comparisons, being the latter employed to differentiate anhingids from
the sister family Phalacrocoracidae.

The international chronostratigraphical scheme of Gradstein et al. (2012) was
used for naming the Stages/Ages. Osteological nomenclature of Baumel and Witmer
(1993), the arthrological names of Baumel and Raikow (1993), the myological one of
Vanden Berge and Zweers (1993), and the systematic arrangement of Gill and Donsker
(2014), corresponding to the World Bird List (version 4.4) for the species categories
cited in the text (excepting the case of anhingids where proposals were based on
osteological comparisons), were followed. Measures of vertebrae, coracoids, humeri,
ulnae, carpometacarpi, pelvic girdles+synsacri, femora, tibiotarsi, and tarsometatarsi
were taken with a Vernier Caliper (0.01 mm of minimum precision); and several
measures of not preserved portions of bones were predicted. Prior to the systematic
revision, some criteria were elaborated for checking the non-homologous specimen
assignments and their different ontogenetic stages were established to avoid the
overestimation of the species richness. Posteriorly, qualitative and quantitative
variations were analyzed among extant species, whereas fossil taxa were redefined and
delimited. The phlylogenetic analysis was performed using 13 taxa: five extinct
anhingids (Macranhinga paranensis, Ma. ranzii, Meganhinga chilensis, Giganhinga
kiyuensis y Anhinga grandis) and two living species (Anhinga anhinga y An.
melanogaster), four belonging to Phalacrocoracidae (Phalacrocorax brasilianus, Ph.



gaimardi, Ph. magellanicus and Leucocarbo bougainvillii), one to Sulidae (Morus
bassanus) and also Fregatidae (Fregata magnificens) in order to root the tree and
polarize the character states. Twenty seven (27) qualitative postcraneal characters
(pelvic girdle+synsacri, femur, tibiotarsus, and tarsometatarsus) were codified as
binaries (19) or multistates (8). The matrix of taxa per characters was analyzed, as
unordered states and equal weighting characters, with TNT (Tree analysis using New
Technology) version 1.1. The cladograms were built by parsimony principle; an exact
search under equal weightings was done, using the minimun length collapsing rule. A
strict consensus was applied to resume the unambiguous information, and retention and
consistency indexes were calculated for the consensus tree.

Among the paleobiological studies, axial tomographies of selected postcraneal
bones were made in order to analyze the robustness of the cortex.

Body masses of living anhingas were calculated in order to compare them with
those estimations made in fossil taxa. The latter were predicted by different methods
depending of each kind of element. The method 1 corresponds to the Campbell and
Marcus’s equation (1992) which is used when the femur or tibiotarsus is known; the
method 2, is based on the same latter ratio, but it begins with the previous estimation of
a lacking variable (circumference of femur); the method 3 is a direct comparison with
living species of similar size (only applied for the 11" cervical vertebra).

Muscles of fossil anhingas were inferred by correlations of the origins and the
insertions detected upon their bones with those of Anhinga anhinga, An. melanogaster y
Phalacrocorax brasilianus. In order to check the origins and insertions places of
muscles and to know the muscle development in Anhinga anhinga, Owre (1967) was
followed. Specimens of Phalacrocorax brasilianus, Ph. gaimardi and Ph. atriceps
were also dissected for this purpose.

Wing-span, wing-area, and wing-loading were calculated in order to infer
locomotive morphotypes in fossil anhingas.

Principal Components Analyses were done using measures taken from
coracoids, humeri, carpometacarpi, femora, and tibiotarsi of fossil and living anhingas,
as well as extant taxa of other families with different locomotive habits. This analysis
was performed with the PAST statistics program (Hammer et al., 2001). A geometric
morphometry study was developed using five landmarks pointed on the pelvic
girdle+synsacrum and eleven on the tarsometarsus. Using the TPSRelw program (Rohlf,
2010), these configurations were superimposed by translation, rotation, and scaling.



Later, a Principal Components Analysis or relative warps was done based on the
covariance matrix of the partial warps scores (W).

The conclusions of the systematic revision are: Macranhinga is a valid genus.
Liptornis is a junior synonym of Anhinga, whereas Meganhinga and Giganhinga are
synonyms of Macranhinga. Anhinga minuta, Macranhinga paranensis and Ma. ranzii
are valid species. The species resulted of a new combination of names, Anhinga
hesterna, Macranhinga chilensis and Ma. kiyuensis are valid. Anhinga fraileyi is the
most recent synonym of Macranhinga paranensis. Several materials previously
assigned to Ma. paranensis (cervical vertebrae and coracoids), Ma. chilensis (pelvic
girdle+synsacrum, ulna, cervical, toracic and caudal vertebrae) and to Ma. ranzii
(cervical vertebrae) were considered as Anhingidae indet. Other materials of Ma.
paranensis (humeri and carpometacarpi) and of Ma. chilensis (humeri) were reassigned
to Macranhinga sp.; a specimen of Ma. ranzii was tentatively referred to Anhingidae.

The conclusions of the phylogenetic analysis indicated that fossil and living
Anhingidae comprise a monophyletic group. The “macranhingas” (Macranhinga
paranensis, Ma. ranzii, Ma. chilensis y Ma. kiyuensis) are not monophyletic, forming a
politomy together with a living species. Anhinga grandis is phylogenetically more close
to Anhinga anhinga than to any of the remaining analyzed forms.

Macranhinga paranensis, with a body mass of around 5.8 kg, would have
probably dived deeper and during more time than living anhingas, pursuing median
sized fishes. Macranhinga ranzii would have weighted around 8,8 kg. and Ma.
kiyuensis, 18.4 kg; both species would have been able to reach deeper waters during
long periods of time, catching preys larger than those possible for living forms, and
competing for food source with dolphins, gavials and seals; they would nest directly on
the ground of islands or small islands far from terrestrial predators. Anhinga minuta,
with a body mass of 0.9 kg, would be a soaring bird, feeding mainly on small fishes,
other vertebrates and invertebrates, and having similar nesting places and habits than
extant forms. Anhinga hesterna would have had a mass of 1.6 kg. SGO-PV 4001-B
specimen would belong to a taxon of about 3.5 kg and SGO-PV 4002 about 4.9 kg.,
being able to dive deeper and longer times than extant anhingas. The SGO-PV 22212b
and MLP-PV 88-1X-20-1 humeri belonged to anhingids with soaring capabilities and
could nest on arboreal vegetation. The MLP-PV-88-1X-20-1 humerus and the MLP-PV-
88-1X-20-4 carpometacarpus belonged to diving anhingas. Macranhinga paranensis,
Ma. chilensis and Ma. ranzii would have inhabited wide areas along the great river



basins, whereas Ma. kiyuensis would have preferred freshwater environments at distal
portions of the basins or brackish estuarial habitats. Finally, the linear and geometric

studies do not allow to make locomotive inferences about fossils forms.
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Capitulo L. Introduccion

Los Anhingidae estdn integrados por aves acudticas conocidas vulgarmente
como anhingas (darters o snakebirds en inglés). Poseen un rango de tamafio de mediano
a grande (81-97 cm de longitud) y llegan a pesar de 1,05-1,81 kg (Orta, 1992). La
cabeza es pequefia y elongada, y cuentan con un pico recto, puntiagudo y con narinas
reducidas. El cuello casi es indistinguible de la cabeza y se caracteriza por ser largo y
delgado. Las alas son largas y anchas, al igual que la cola. Poseen patas cortas y pies
fuertes con dedos palmeados. Entre sexos, los tamafios son similares, aunque los picos
de los machos pueden ser més largos (Orta, 1992); en plumaje, los sexos son dimdrficos
en Anhinga anhinga y An. novaehollandiae, pero son similares en An. rufa y An.
melanogaster (ver Vaurie, 1965).

Las anhingas son buenas voladoras, suelen alternar vuelo batido con planeos
prolongados, e incluso, llegan a usar las corrientes termales de aire ascendentes para
elevarse. Sus colas les sirven para ganar altura, direccionar su vuelo o para frenar y en
conjunto con sus alas, les permiten maniobrar en ambientes mas cerrados, como los
bosques riberefos (Orta, 1992).

En tierra caminan torpemente y se balancean con la ayuda de sus alas
semiabiertas. Por su parte, en el agua pueden nadar sobre la superficie alternando
patadas y mantienen por sobre la superficie tinicamente partes del cuello y la cabeza.
También bucean por cortos intervalos (30-60 s) y alcanzan profundidades de hasta 5 m,
con ambas patas usadas en simultineo como remos (Orta, 1992); bajo el agua, las alas
pueden estar ligeramente abiertas, aunque no intervienen en la propulsion y su plumaje
no retiene aire. Consiguen su alimento bajo el agua, acechando a sus presas ocultas
entre la vegetacion sumergida y las capturan mediante un rapida arponeada de sus picos;
necesitan luego salir a la superficie para tragar sus capturas. Al finalizar sus actividades
en el agua, se posan sobre ramas de arboles para secarse. Las anhingas poseen la
habilidad de trepar por pequefios arboles y arbustos saltando, trepando y escalando
(Owre, 1967).

Utilizan sus largos cuellos como latigos para impulsar velozmente su cabeza y
cuyo pico puntiagudo termina por atravesar a sus presas y luego con hdbiles
movimientos la llevan adentro de la boca; este tipo de accion también la realizan como

defensa. Cuando cazan buscan principalmente peces (Owre, 1967; Dostine y Morton,



1989) y complementan su alimentacion con anfibios, reptiles (e.g., serpientes y
pequefios caimanes) e incluso invertebrados como crusticeos e insectos (Orta, 1992). El
rango aproximado del tamafio de los peces que consume An. anhinga es de 37-132 mm
de longitud (Owre, 1967), en tanto que en An. novaehollandiae ronda los 27-198 mm
(Dostine y Morton, 1989 y bibliografia alli citada).

Las anhingas son bdsicamente aves sedentarias, aunque se registraron
migraciones de hasta varios cientos de kilémetros en respuesta a la llegada de
condiciones frias o sequias (Orta, 1992). Nidifican en colonias, a menudo asociadas con
otras aves tales como falacrocoridcidos (Suliformes), ardeidos (Pelecaniformes) o
ciconidos (Ciconiiformes). Sus nidos consisten en plataformas hechas con palos y
ramas, situadas aproximadamente entre 1-4 m del agua. Ponen de 1-5 huevos, los cuales
son incubados por alrededor de 25-30 dias (Vestjens, 1975); luego de ese periodo los
pichones nacen desnudos (altriciales) y se terminan de emplumar a las 6 semanas. Su
madurez sexual ocurre aproximadamente a los 2 afos y pueden llegar a vivir hasta 9
afios en estado salvaje (Orta, 1992).

Frecuentan ambientes dulceacuicolas del interior de los continentes como rios de
corrientes lentas, lagos y pantanos; también habitan en ambientes salobres tales como
estuarios, zonas costeras con manglares y marismas. Requieren arboledas asociadas,
margenes forestados o isletas con densa vegetacion, que les permitan instalar sus nidos
(Orta, 1992).

Las anhingas tienen amplias distribuciones y se hallan en todos los continentes,
excepto Europa y Antartida. Anhinga anhinga (Linnaeus, 1766) es propia América y
habita desde la zona sureste de EEUU, zonas costeras de América Central, islas del
Caribe, hasta las costas del centro de Argentina. Anhinga melanogaster Pennant, 1769
estd distribuida en Asia desde la India hasta las islas Filipinas y la isla de Sulawesi en
Indonesia. Anhinga rufa (Daudin, 1802) se encuentra en Africa desde el sur del Desierto
del Sahara hasta Sudéfrica y la isla de Madagascar. Anhinga novaehollandiae (Gould,

1847), es propia de Oceania y se halla en Nueva Guinea y Australia.

Sistematica y filogenia
La propuesta sistemética actual de la World Bird List (Gill y Donsker, 2014;
version 4.4) elaborada por la International Ornithological Committee (10C), reconoce

para Anhingidae cuatro especies vivientes: Anhinga anhinga, An. melanogaster, An.



rufa y An. novaehollandiae; estas dos tultimas, eran consideradas subespecies de An.
melanogaster (Orta, 1992). Sin embargo, al nivel osteoldgico diversos autores hallaron
diferencias significativas inicamente entre la anhinga de América y las del resto del
mundo (e.g., Beddard, 1892; Harrison, 1978; Brodkorb y Mourer-Chauviré, 1982;
Olson, 1985; Becker, 1986, 1987; Louchart et al., 2004; Worthy, 2012). Cabe aclarar
que hasta mediados del siglo XX, las anhingas figuraron en la literatura cientifica como
pertenecientes al género Plotus Linnaeus, 1766. Este género se reemplazo por el nombre
actual (Anhinga), ya que se descubri6 que Plotus ya habia sido preocupado en otro ente
taxondmico.

Los Anhingidae se incluyeron tradicionalmente en Pelecaniformes junto a
Phalacrocoracidae (cormoranes), Phaethontidae (rabijuncos), Pelecanidae (pelicanos),
Sulidae (alcatraces y piqueros) y Fregatidae (rabihorcados) (e.g., Linnaeus, 1758;
Lanham, 1947; Cracraft, 1985; Orta, 1992; Livezey y Zusi, 2007; Remsen et al., 2008).
Una serie de filogenias elaboradas a partir de caracteres morfolégicos y etoldgicos
sostuvieron esta agrupacion (e.g., van Tets, 1965; Cracraft, 1981, 1985; Kennedy et al.,
1996; Livezey y Zusi, 2001, 2007).

No obstante, numerosos trabajos filogenéticos con representantes actuales,
basados en evidencias genéticas y morfoldgicas, no reconocieron el arreglo sistematico
de Pelecaniformes (e.g., van Tuinen et al., 2001; Ericsson et al., 2006; Hackett et al.,
2008). Debido a estos resultados, la propuesta sistemdatica actual de la World Bird List
(Gill y Donsker, 2014; version 4.4) rompi6 con la agrupacion cldsica de este orden. La
nueva mantuvo a los Pelecaniformes, pero conservd solo a Pelecanidae y los asocié con
Ardeidae y Threskiornithidae (estas dos tltimas familias, tradicionalmente consideradas
Ciconiiformes; e.g., Martinez-Vilalta y Motis, 1992; Matheu y del Hoyo, 1992); a su
vez, propuso un nuevo orden denominado Suliformes (=Phalacrocoraciformes, sensu
Christidis y Boles, 2008), el cual agrupé a las familias Sulidae, Fregatidae, Anhingidae
y Phalacrocoracidae; en tanto que Phaethontidae quedé excluido de tales 6rdenes y se
colocé en un nuevo orden llamado Phaethontiformes.

Diversos autores presentaron cladogramas en los cuales los Anhingidae,
Phalacrocoracidae y Sulidae se hallaron cercanamente relacionados (e.g., Ericson et al.,
2006; Hackett et al., 2008). Esta agrupacion recibié varias denominaciones, tales como
superfamilia Sulides (sensu Wetmore, 1930; Lanham, 1947) o Suloidea (sensu Cracraft,
1981, 1985), suborden Sulae (sensu Olson y Hasegawa, 1996), parvorder Sulida (Sibley

et al., 1988; Livezey y Zusi, 2007) o Pelecaniformes “nidcleo” (sensu Hughes et al.,
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2007); en la World Bird List (Gill y Donsker, 2014; versién 4.4), no se nomina esta
agrupacion. Ademds, como parte de esta agrupacion, se incluyeron las familias extintas
Plotopteridae (ver Olson, 1985), Pelagornithidae (ver Wetmore, 1930) y probablemente
a Protoplotidae (ver van Tets et al., 1989).

Numerosos trabajos vinculan a Phalacrocoracidae y Anhingidae como grupos
hermanos, a través de estudios moleculares (e.g., Siegel-Causey, 1988; Ericson et al.,
2006; Hackett et al., 2008), morfoldgicos (e.g., Bourdon et al., 2005; Mayr, 2005;
Livezey y Zusi, 2007; Smith, 2010; Worthy, 2011) y etoldgicos (Kennedy et al., 1996).
Estas familias son semejantes en aspectos de morfologia externa e interna (Siegel-
Causey, 1988). En muchos trabajos de los siglos IXX y XX, Anhingidae y
Phalacrocoracidae se consideraron en familias separadas (e.g., Bonaparte, 1854;
Wetmore, 1930, 1951; Peters, 1931), excepto algunos en los cuales las anhingas se
reducian como subfamilia de Phalacrocoracidae (e.g., Mayr y Cottrell, 1979; Cracraft,
1981, 1985). No obstante, autores posteriores sostuvieron la separacion en dos familias
(e.g., Orta, 1992; Remsen et al., 2013). Recientemente se propuso volver a agruparlas
(Livezey y Zusi, 2007), pero bajo el nivel de superfamilia Phalacrocoracoidea (sensu
Bonaparte, 1854), pero esta propuesta no conté con amplia aceptacion.

Por dltimo, cabe sefalar que existen trabajos en los que Sulidae se considerd
como grupo hermano de Anhingidae (e.g., Sibley y Ahlquist, 1990; Fain y Houde,
2004; Kennedy y Spencer, 2004; Kennedy et al., 2005; Hughes et al., 2007). No
obstante, se consider6 que estos estudios fueron realizados con una baja
representatividad de Pelecaniformes (sensu Linnaeus, 1758), a partir de caracteres
moleculares o etoldgicos, analizados mediante métodos de andlisis no convencionales

(Livezey y Zusi, 2007).

Registro fosil de Anhingidae

Las aves dulceacuicolas que merodean mayormente ambientes I6ticos como los
Anhingidae, no suelen preservarse como fésiles o lo hacen en menor medida debido a
que estan expuestos a la dinamica de estos ambientes que los dispersan, fragmentan y
destruyen entre los sedimentos que transportan, como asi también a los agentes bidticos.
Asimismo, a través del tiempo geoldgico, las dreas ocupadas por estos ambientes fueron
menos extensas y los periodos en los que se deposita el sedimento son mds cortos
(Carroll, 1988). Los potenciales hallazgos dependen también de los escenarios naturales
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o antrépicos actuales que puedan exponer dichos sitios. Ademds, como ocurre con los
representantes actuales, las anhingas fosiles no habrian formado grandes bandadas
durante gran parte del afio, pero si generan grandes congregaciones de parejas en las
zonas de nidificaciéon. La primera condicién harfa que fueran menores las
probabilidades de hallazgos, pero la segunda puede garantizar el descubrimiento de
muchos ejemplares adultos, juveniles y hasta pichones de preservarse algin area de
nidificacion en el registro f6sil. Comparados con otras aves, sus restos seos poseen una
mayor robustez, lo cual si favoreceria su preservacion. Estas limitaciones del registro

enaltecen el valor de los restos que se conocen.

Origen de los Anhingidae

Un ancestro comun a los Anhingidae y Phalacrocoracidae podria ser Protoplotus
beauforti Lambrecht, 1931 (Protoplotidae) y restringiria el origen de estas familia al
lapso Eoceno-Oligoceno (Olson, 1985; Smith, 2010; Worthy, 2012). No obstante, esta
especie también se considerd6 como un primer representante del clado
Fregatidae+Suloidea (Anhingidae, Phalacrocoracidae y Sulidae) (Mayr, 2009). Otra
especie propuesta como eslabon intermedio entre ambas familias es ?Borvocarbo
stoeffelensis Mayr, 2007 (Phalacrocoracidae) (Mayr, 2007); a partir de la edad de este
registro, la divergencia entre ambas familias habria sido en el Oligoceno tardio (aprox.
24,7 Ma; Mayr, 2007; Mertz et al., 2007). Las sugerencias anteriores concordarian con
la aparicion de los primeros anhingidos y falacrocordcidos hallados hasta el momento en
el Oligoceno tardio (Worthy, 2012 y Worthy, 2011, respectivamente). Este Anhingidae
antiguo proviene de Australia, el cual indicaria que su origen probable fue en el

hemisferio sur (Worthy, 2012).

Anhingidae fésiles en el Mundo

Entre los registros del mundo de Anhingidae, la especie mds antigua era
Protoplotus beauforti Lambrecht, 1931, dado a conocer por Lambrecht (1931)
procedente de sedimentos eocenos (o quizds paleocenos; Stidham et al., 2005) hallada
en Indonesia. Sin embargo esta especie no es incluida actualmente dentro de esta familia

(van Tets et al., 1989). Por tanto, el registro més antiguo confirmado de la familia



corresponde a la especie de Australia, Anhinga walterbolesi Worthy, 2012 del
Oligoceno tardio (Worthy, 2012).

Para el Mioceno temprano se conocen las especies Liptornis hesternus
Ameghino, 1895, de Argentina (Ameghino, 1895), Anhinga subvolans (Brodkorb,
1956) de Estados Unidos (Brodkorb, 1956; ver dataciones del sitio en Hulbert, 2001;
MacFadden, 2001) y Meganhinga chilensis Alvarenga, 1995, de Chile (Alvarenga,
1995). Ademds en sedimentos coetdneos estarian el registro mds antiguo con dudas de
An. pannonica (Lambrecht, 1916) en Tailandia (Cheneval er al., 1991) y de
Macranhinga Noriega, 1992 en Argentina (Cenizo y Agnolin, 2010).

Para el Mioceno medio hay registros con dudas de An. pannonica en Alemania
(Dalsitt et al., 2006) y Kenia (Dyke y Walker, 2008) y de An. grandis en Colombia
(Rasmussen y Kay, 1992).

Para el Mioceno tardio se conoce el registro concreto de Anhinga grandis Martin
y Mengel, 1975 en Estados Unidos (Martin y Mengel, 1975; ver discusidn sobre la edad
en Tedford et al., 1987) y también de An. pannonica procedente de Rumania, y otros
dudosos en Austria (Mlikovsky, 1991), Tunez (Rich, 1972, 1974), Chad (Louchart et
al., 2008) y Pakistan (Harrison y Walker, 1982). En América del Sur aparecen en esta
edad Anhinga fraileyi Campbell, 1996 en Perd (Campbell, 1996), Anhinga minuta
Alvarenga y Guilherme, 2003 y Macranhinga ranzii Alvarenga y Guilherme, 2003 estas
dos tltimas en Brasil (Alvarenga y Guilherme, 2003); en este ultimo pais, también hay
materiales provisoriamente asignados a An. grandis y An. fraileyi (ver Alvarenga y
Guilherme, 2003). Macranhinga paranensis Noriega, 1992 se registra también en
Argentina (Noriega, 1992), al igual que Ma. ranzii (ver Noriega y Agnolin, 2008), el
resto mas antiguo asignado a Giganhinga (ver Areta et al., 2007) y también hay
registros con dudas de An. minuta (Noriega y Agnolin, 2008). La especie actual An.
melanogaster esta registrada con dudas desde el Mioceno tardio en Etiopia y Chad
(Louchart et al., 2004, 2008). Un registro de Anhinga indeterminada se dio a conocer
para esta edad en Emiratos Arabes Unidos (Stewart y Beech, 2006).

Para el lapso Mio-Plioceno en Libia se dieron a conocer materiales de Anhinga
(ver Ballmann, 1987) que posteriormente fueron asignados provisoriamente a An.
pannonica (ver Alvarenga, 1995; Louchart et al., 2008).

Para sedimentos atribuidos al Plioceno temprano se cuenta con el registro tinico

de Anhinga malagurala Mackness, 1995 en Australia (Mackness, 1995).
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Para el Plioceno tardio se conoce la especie Anhinga hadarensis Brodkorb y
Mourer-Chauviré, 1982, que se hallé6 en Etiopia y Tanzania (Brodkorb y Mourer-
Chauviré, 1982); ademas, se hall6 en Uruguay a Giganhinga kiyuensis Rinderknecht y
Noriega, 2002 y cuya unidad portadora podria alcanzar una edad Pleistoceno medio (ver
Capitulo III, Procedencia estratigrafica y geogréfica).

En sedimentos del Cuaternario, existen registros para el Pleistoceno temprano de
Anhinga beckeri Emslie, 1998 y de Anhinga anhinga en Estados Unidos (Woolfenden,
1959; McCoy, 1963; Alvarez, 1977; Ritchie 1980). Ademas se conoce el registro mas
antiguo de An. novaehollandiae en Australia (Miller, 1966). Anhinga parva De Vis
1888 se dio a conocer en Australia, pero posteriormente se establecié su sinonimia con
un falacrocoracido (ver Miller, 1966). Para este momento ademas se dio a conocer a
Anhinga nana (Newton y Gadow, 1893) hallada en Mauricio y Madagascar (Andrews,
1897); posteriormente esta especie se consideré6 como una forma de Phalacrocoracidae
(ver Olson, 1975).

En sedimentos atribuidos al Pleistoceno medio se hallé a An. melanogaster en
Etiopia (Louchart, 2008) y An. anhinga en Estados Unidos (Ritchie, 1980).

Para el Pleistoceno tardio se habia dado a conocer a Anhinga laticeps De Vis,
1905 en Australia, pero esta especie posteriormente se pasd a sinonimia de An.
novaehollandiae (ver Mackness y Van Tets, 1995); ademds en este pais se dieron a
conocer restos de An. novaehollandiae (e.g., Miller, 1966; McNamara, 1990). La
especie actual Anhinga anhinga se registr6 para esta edad en Estados Unidos
(Woolfenden, 1959; McCoy, 1963). Ademds hay registros de Anhinga anhinga
pertenecientes a esta edad o quizas al Holoceno, en México (Alvarez, 1977).

Finalmente, restos holocenos asignados a An. anhinga son conocidos para

EEUU (Neil et al., 1956).

Problemaéticas detectadas

Esta diversidad de formas que habitaron América del Sur no se condice con la
actual; ademads, las revisiones sistemadticas que se realizaron con estos taxones no han
incluido a todas las formas. En este escenario, se propuso realizar una revision de la
familia acotada a las especies de América del Sur, a fin de evaluar integralmente su

paleodiversidad en este subcontinente.
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Por otra parte, las relaciones filogenéticas entre los taxones reconocidos no estan
completamente esclarecidas, debido a que en el primer intento de establecerlas no se
contaba con los taxones fundados mds recientemente. Asi, en el marco de esta tesis,
también se propone elaborar un nuevo estudio filogenético con toda la diversidad de
anhingas fo6siles de América del Sur, para definir las relaciones entre estas especies.

Por dltimo, el hecho que muchos de estos taxones encontrados en América del
Sur hayan coexistido, implica que cada uno habria poseido adaptaciones que le
posibilitaron la ocupaciéon de diferentes nichos; en este sentido, existen intentos
parciales de inferir la paleobiologia de alguna de estas especies (Noriega, 2001), pero
los mismos no resultan suficientes para comprender el escenario general. Por ello, se
pretende abordar en esta tesis esta tematica mediante estimaciones de masas corporales
y pardmetros locomotores, inferencias mioldgicas y comparaciones de formas entre
estas especies, para asi proponer respuestas a este escenario.

En este contexto, los objetivos e hip6tesis que se ha planteado para el desarrollo
de esta tesis doctoral, los cuales seran abordados en cada uno de los capitulos, se

enumeran a continuacion.

Objetivos e hipotesis

Objetivo general. Dilucidar la historia evolutiva y el rol de los Anhingidae en

los ecosistemas nedgenos de Argentina, Brasil, Uruguay y Chile.

Objetivos especificos e hipotesis
Las hipétesis de trabajo han sido agrupadas de acuerdo a los cuatro objetivos
especificos y la metodologia a ser empleada para testar cada una de ellas se explica en el

apartado siguiente.

Objetivo 1. Revisar la sistematica de las anhingas fésiles de América del
Sur.

H1 Anhinga fraileyi es una especie vélida del género Macranhinga.

H2 Anhinga minuta es una especie invdlida basada en ejemplares juveniles

(holotipo y material referido).
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Objetivo 2. Establecer las relaciones filogenéticas entre las anhingas fosiles
de América del Sur.

H1 Meganhinga chilensis, Macranhinga paranensis, Ma.ranzii y Giganhinga
kiyuensis son miembros de un linaje, producto de una radiacién de anhingas gigantes
del Mioceno de América del Sur.

H2 Anhinga grandis es mas proximo filogenéticamente a las formas actuales
(An. anhinga y An. melanogaster) que al clado de Meganhinga + Macranhinga +

Giganhinga.

Objetivo 3. Determinar la masa corporal y habitos locomotores de las
anhingas de América del Sur.

H1 Meganhinga y Macranhinga desarrollaban un vuelo batido similar al de los
actuales Phalacrocoracidae, con menor capacidad de planeo que las anhingas vivientes.

H2 Giganhinga kiyuensis era una forma altamente especializada para el buceo y

carecia de la capacidad de vuelo.

Objetivo 4. Establecer el rol de los Anhingidae en los ecosistemas cenozoicos
sudamericanos y sus relaciones con los demas taxones presentes en la fauna
acompaifnante.

H1 Los anhingidos del Nedgeno sudamericano ocupaban una posicion en las
cadenas tréficas similar a la de los representantes actuales de la familia.

H2 Las interrelaciones con otros grupos de depredadores especializados en la
piscivoria en los paleoecosistemas de Amazonia y Mesopotamia, como los reptiles
crocodrilianos y cetidceos odontocetos, fueron similares a las actuales, aunque
evidenciaron una mayor particiéon de nichos concomitante con la existencia de una
mayor diversidad taxondémica y morfolégica en unos y otros.

H3 La diversidad y heterogeneidad de ambientes explica la variedad de nichos

ecoldgicos entre los anhingidos del Nedgeno sudamericano.
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Capitulo I1. Materiales y métodos

Se brinda a continuacién un listado de los materiales fosiles estudiados y de
aquellos que no fueron contemplados para esta tesis (con la justificacién de su exclusion
en cada caso) y otro correspondiente a los ejemplares actuales utilizados.
Posteriormente se aclaran las abreviaturas utilizadas, el esquema cronoestratigrafico y
nomenclatura anatémica seguida (osteoldgica, artrolégica y mioldgica). Se detallan las
medidas tomadas y la forma de estimar medidas de porciones de hueso no conservadas
en los fosiles. Luego se definen los criterios sistemdticos utilizados y la forma de
determinar la edad que poseeria un material f6sil. Se detalla el método filogenético
seguido, programa utilizado y los caracteres relevados. Ademads se describe como se
realiz6 el estudio osteohistolégico y cdmo se calcularon las masas corporales a partir de
los materiales fosiles. Se detalla la forma de reconstruir la musculatura a partir de los
fosiles. Por dltimo, se describen las formas de inferir los hdbitos locomotores, ya sea

mediante el cilculo de pardmetros alares, morfométria lineal y geométrica.

Materiales de aves actuales utilizados

A continuacién se detallan los especimenes fosiles y actuales estudiados en la
presente tesis.

Materiales fosiles estudiados, con su asignacion original

Anhinga minuta: UFAC-4720, 4719.

Liptornis hesternus: BMNH-A599

Macranhinga paranensis: CICYTTP-PV-A-2-242, 243, FCP-V-A-006, MACN-
PV 12281, 12292, 12293, 12736, 12741, 12747, 12748, 12750, 13299, 13507, 14363,
14364, 14365, 14366, 14370, 14380, MLP-PV 41-XII-13-929, MLP-PV 88-1X-20-1, 2,
3.4,5,10,11, 12, 15, 18.

Macranhinga ranzii: MACN-PV 14371, UFAC 2212, 2235, 3522, 3523, 3640,
4034, 4108, 4860.

Anhinga fraileyi: LACM 135356, 135362

Meganhinga chilensis: SGO-PV 4001-A, B, C,D,E,F,G,H,,J, K, LM, N, O,
P, Q, 4002, 22212 a, b.

Anhinga cf. An. grandis: UFAC 4721

Anhinga cf. An. fraileyi: UFAC 4562
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Giganhinga kiyuensis: MNHN 1632

Cf. Giganhinga: MACN-PV 12179

Anhingidae indeterminado: MACN-PV 13508, MACN-PV 14379, MACN-PV
13510, MACN-PV 14373, MLP-PV 88-1X-20-7, MLP-PV 88-IX-20-8.

Materiales fésiles no incluidos en este estudio

Macranhinga sp., dados a conocer por Cenizo y Agnolin (2010): GHUNLPam
14932-3, 14933-3. Aclaracién: se decidié no revisar estos materiales ya que se hallan
rodados y muy mal preservados, imposibilitando una certera determinacion sistematica
de los mismos.

Anhinga cf. An. grandis, dados a conocer por Rasmussen y Kay (1992): IGM
183485, 183549. Aclaracion: estos materiales no fueron estudiados ya que no se planted
revisar materiales de Colombia (ver objetivo general, Capitulo I, Introduccion).

Anhinga fraileyi, dados a conocer por Campbell (1996): LACM 135357,
135358, 135359, 135360, 135361, 135363. Aclaraciéon: desafortunadamente no se pudo

acceder a los materiales ni a fotografias de estos.

Ejemplares actuales estudiados

Suliformes

Anhingidae

-Anhinga anhinga (Linnaeus, 1766): MACN 54828, 54807, MNHNP s/n° 1, ,
MHNT 2856, 882, 924, 25, 1039.

-An. melanogaster (Gould, 1847): MNHT 1195, 1210.

Phalacrocoracidae

-Phalacrocorax brasilianus (Gmelin, 1789): CPRV s/n° 1, MACN 54413,
MUSM 26485, SGO-4626,5027.

-Ph. gaimardi (Lesson y Garnot, 1828): SGO-5054

-Ph. auritus (Lesson, 1831): MACN 54466

-Ph. magellanicus (Gmelin, 1789): SGO-5069

-Leucocarbo bougainvillii (Lesson, 1837): MUSM 11000, 22557, SGO-5106,
UCH-ZV 029Sulidae

-Morus bassanus (Linnaeus, 1758): MACN 54724, MHNT 24

-Sula leucogaster (Boddaert, 1783): MHNT 10156

-Sula variegata (Tschudi, 1843): UCHZV 157
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Fregatidae
-Fregata magnificens Mathews, 1914: MHNT780

Pelecaniformes
Pelecanidae

-Pelecanus onocrotalus Linnaeus, 1758: MHNT 1979

Podicipediformes

Podicipedidae

-Podiceps major (Boddaert,1783): CICYTTP-ZV-APOD-, MACN 68750
-Rollandia rolland (Gaimard, 1823): CICYTTP-ZV-APOD-110
-Podiceps cristatus (Linnaeus, 1758): MACN 54708

-Aechmophorus occipitalis (Lawrence, 1858): MACN 54460

Gruiformes
Heliornithidae

-Heliornis fulica (Boddaert, 1783): MHNT 353

Gaviiformes
Gaviidae

-Gavia stellata(Pontoppidan, 1763): MHNT 228

Ardeiformes

Ardeidae

-Nycticorax nycticorax (Linnaeus, 1758): CICYTTP-ZV-AAR-66
-Bubuculus ibis (Linnaeus, 1758): CICYTTP-ZV-AAR-69

Procelariiformes

Procelariidae

-Macronectes giganteus (Gmelin JF, 1789): CICYTTP-ZV-PRO-98

Anseriformes

Anatidae
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-Amazonetta brasiliensis (Gmelin JF, 1789): CICYTTP-ZV-AN-62
-Branta canadiensis (Linnaeus, 1758): MHNT 10069

-Cygnus olor (Gmelin JF, 1789): MACN 68033

-Oxyura jamaicensis (Gmelin JF, 1789): MACN 54478

-Tachyeres leucocephalus Humphrey y Thompson, 1981: MACN 52863
-Chloephaga picta (Gmelin JF, 1789): MACN 68581

Columbiformes
Columbidae

-Patagioenas picazuro (Temmink, 1813): CICYTTP-ZV-ACO-56

Strigiformes
Strigidae
-Athene cunicularia (Molina, 1782): CICYTTP-ZV-AST-86

Charadriiformes

Stercorariidae

- Stercorarius skua (Briinnich, 1764): MACN 54420

Laridae

-Larus dominicanus Lichtenstein, MHK, 1823: MACN 54838
- Sterna hirundinacea Lesson, 1831: MACN 54661
Scolopacidae

-Tringa flavipes (Gmelin, JF, 1789): MACN 67218

Gruiformes

Aramidae

-Aramus guarauna (Linnaeus, 1766): CICYTTP-ZV-AGR-77
Rallidae

-Fulica rufifrons Philippi y Landbeck, 1861: CICYTTP-ZV-AGR-8

Sphenisciformes

Spheniscidae
-Pygoscelis adeliae (Hombron y Jacquinot, 1841): CICYTTP-ZV-ASPHE-106
-Pygoscelis papua (Forster JR, 1781): CICYTTP-ZV-ASPHE-105
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Falconiformes
Falconidae

-Caracara plancus (Miller, JF, 1777): CICYTTP-ZV-AFAL-104

Piciformes
Ramphastidae
-Ramphastos toco Statius Miiller, 1776: CICYTTP-ZV-API-92

Galliformes

Cracidae

-Penelope purpurascens Wagler, 1830: MACN 54506
-Crax fasciolata von Spix, 1825: MACN 16839

Tinamiformes

Tinamidae

-Rhynchotus rufescens (Temminck, 1815): MACN 68095
-Nothoprocta cinerascens (Burmeister, 1860): MACN 68062

Abreviaturas institucionales

BMNH: Natural History Museum (=British Museum of Natural History;
Londres, Gran Londres, Gran Bretana).

CICyTTP: Centro de Investigaciones Cientificas y Transferencia de Tecnologia
a la Produccién (Diamante, Entre Rios, Argentina).

CPRYV: Coleccidon Privada de Raul Vezzosi (Santa Fe, Santa Fe, Argentina).

FCP: Fundacion Casa del Pueblo (Firmat, Santa Fe, Argentina).

GHUNLPam: Citedra de Geologia Histérica, Universidad Nacional de La
Pampa (Santa Rosa, La Pampa, Argentina).

IGM: Instituto de Investigaciones en Geociencias, Mineria y Quimica, Museo
Geoldgico (Bogotd, Capital, Colombia).

LACM: Natural History Museum Los Angeles (Los Angeles, California,

Estados Unidos de Norteamérica).
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MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
(Ciudad Auténoma de Buenos Aires, Buenos Aires, Argentina).

MHNT: Museo de Historia Natural de Taubaté (Taubaté, Sao Paulo, Brasil.

MLP-PV: Museo de La Plata, coleccion Division Paleontologia de Vertebrados
(La Plata, Buenos Aires, Argentina).

MNHN: Museo Nacional de Historia Natural de Montevideo (Montevideo,
Montevideo, Uruguay).

MNHNP: Museo Nacional de Historia Natural de Paraguay (Asuncidn, Distrito
Capital, Paraguay).

MUSM: Museo de Historia Natural de San Marcos (Lima, Lima, Pert).

SGO: Museo Nacional de Historia Natural de Santiago de Chile (Santiago de
Chile, Regién Metropolitana de Santiago, Chile).

UCH-ZV: Universidad de Chile, coleccién zoologia de vertebrados (Santiago de
Chile, Regién Metropolitana de Santiago, Chile).

UFAC: Universidad Federal de Acre (Rio Branco, Acre, Brasil).

USNM: National Museum of Natural History, Smithsonian Institution,
(Washington, Distrito de Columbia, Estados Unidos).

Abreviaturas

cm: centimetro

Fm: Formacion

ka: miles de afios

kg: kilogramo

km: kilémetro

lig.: ligamentum (ligamento)

m: metro

m.: musculus (muasculo)

Ma: millones de afios

mm: milimetro

mm.: musculi (musculos)

s: segundo
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Esquema cronoestratigrafico

El esquema cronoestratigrafico de Pisos/Edades de referencia que se siguié en

esta tesis fue el internacional, propuesto por Gradstein et al. (2012; Figura 1).

Figura 1. Cuadro estratigrafico internacional (modificado de Gradstein et al., 2012).

Epoca

Piso/Edad
Internacional

Holoceno

Pleistoceno

CUATERNARIO

|

Plioceno

Mioceno
tardio

NEOGENO

Mioceno
medio

Mioceno
temprano

1

(), |0 My —
Ma

1 0,011 Ma
tardio

medio
0,78 Ma »

Calabriano

{ 1.0 Ma »
Gelasiano
. !

| 258 Ma }

Piacenziano

pr— 3.60 Ma

Zancleano

(533 Ma )

Messiniano

724 Ma

Tortoniano

11,63 Ma

Serravalliano

{ 13,82 Ma }

Langhiano

Oligoceno

PALEOGENO

15,97 Ma

Burdigaliano

p— 2().44 Ma

Aquitaniano

rrrrrvyan’

{ 23,03 Ma }
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Nomenclatura anatémica utilizada

Para las descripciones se siguié la terminologia osteolégica propuesta por
Baumel y Witmer (1993), la artrolégica de Baumel y Raikow (1993) y la mioldgica de
Vanden Berge y Zweers (1993). En las descripciones comparativas se incluyé a
Phalacrocorax brasilianus dado que permite establecer los caracteres que serian propios
de los anhingidos y que no se encuentran presentes en otras familias relacionadas. Al
momento de realizar comparaciones entre las vértebras cervicales de anhingidos y
falacrocordcidos se tuvo en cuenta la diferencia en el nimero de cervicales, puesto que
la primer familia posee 20 (Garrod, 1876) y la segunda 18 (Gadow, 1902; Ono, 1980),
lo cual impide establecer una clara homologia entre cada vértebra. Para resolver este
inconveniente, primero se ubicd el sector de pertenencia en la columna, siguiendo la
propuesta de Zusi y Storer (1969). Estos autores establecieron tres secciones
considerando el tipo de flexion que se ejerce sobre las vértebras: la seccion I es capaz de
moverse mds en direccién ventral; la seccién II posee una flexion mds dorsal; y la
seccion III posee tanto flexion ventral como dorsal. Una vez establecida la seccidn, se
compararon las vértebras de las anhingas y cormoranes desde un punto de vista
funcional. Esto solo debi6 resolverse para el caso de las vértebras cervicales, ya que en
las restantes series de vértebras existe el mismo nimero de vértebras entre estas dos

familias (Owre, 1967).

Medidas tomadas

La mayoria de las medidas se tomaron siguiendo la propuesta de autores previos
para el caso de las vértebras (Rasmussen y Kay, 1992; Campbell, 1996; Alvarenga y
Guilherme, 2003; Diederle et al., 2012), coracoides (Ono, 1980; Brodkorb y Mourer-
Chauviré, 1982), himeros (Owre, 1967; Becker, 1986, 1987; Emslie, 1998;Campbell,
1996; Louchart et al., 2008), ulna (Emslie, 1998), carpometacarpo (Brodkorb y Mourer-
Chauviré, 1982; Becker, 1987; Mackness, 1995; Noriega, 2002), cintura
pélvica+sinsacro (Noriega, 2002; Rinderknecht y Noriega, 2002), fémur (Owre, 1967;
Mackness, 1995; Noriega, 2002), tibiotarso (Owre, 1967; Brodkorb y Mourer-Chauviré,
1982; Noriega, 2002), y tarsometatarso (Owre, 1967). Las medidas se tomaron con un

Calibre Vernier de 0.01 mm de incremento y se expresaron en milimetros.

Vértebras (Figura 2)
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VL: largo del corpus vertebrae medido a través de la linea media ventral,
tomado entre las facies articularis.

VAZA: ancho entre las facies articularis de las zygapophysis cranialis, tomado
entre sus extremos anteriores.

VAA: ancho médximo anterior sobre la facies articularis cranialis, tomado entre
sus laterales.

VAP: ancho méximo posterior sobre la facies articularis caudalis, tomado entre
sus laterales.

VAZP: ancho entre las facies articularis de las zygapophysis caudalis, tomado

entre sus extremos pOStCI‘iOI‘CS.

VAA VAZA

VAP VAZP
Figura 2. Medidas de vértebras.

Coracoides (Figura 3)

COL: longitud médxima del coracoides medida entre el extremo proximal del
processus acrocoracoideus y el extremo distal, entre la facies articularis sternalis y el
processus lateralis.

COLM: longitud medial del coracoides medida entre angulus medialis y el
extremo dorsal del processus acrocoracoideus.

COAV: ancho distal del coracoides medido desde el processus lateralis hasta el
angulus medialis.

COLS: longitud méxima de la facies articularis sternalis.
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COLM

COAV
COLS

Figura 3. Medidas de coracoides.

Huamero (Figura 4)

HL: largo del himero tomado desde el caput humeri hasta la parte distal del
condylus dorsalis.

HAP: ancho proximal del himero medido desde la parte mas ventral (zona de
transiciéon entre la crista bicipitalis y el tuberculum ventrale) trazando una linea
perpendicular al eje préximo-distal hasta la crista deltopectoralis.

HAC: ancho minimo del corpus humeri, tomado latero-medialmente.

HPC: profundidad minima del corpus humeri, tomada antero-posteriormente.

HCC: circunferencia minima del corpus humeri.

HAD: ancho distal del himero medido desde el epicondylus ventralis trazando

una linea perpendicular al eje préximo-distal hasta el epicondylus dorsalis.
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HCC

HAC HPC

HAD

Figura 4. Medidas de hiimero

Ulna (Figura 5)

UL: longitud maxima de la ulna, tomada desde el olecranon hasta el condylus
dorso-ulnaris.

UAP: ancho proximal de la ulna tomado desde el lado dorsal de la cotyla
dorsalis y el borde ventral de la cotyla ventralis.

UAC: ancho méaximo del corpus ulnae proximal medido entre la base del
tuberculum ligamentum collateralis ventralis trazando una linea perpendicular al eje
préoximo-distal hasta la base de la cotyla dorsalis.

UPC: profundidad maxima perpendicular al UAC.

UAD: ancho distal medido antero-posteriormente entre el condylus dorso-

ulnaris y el tuberculum carpale (perpendicular al ancho proximal).
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UAP UPC
UAC

Figura 5. Medidas de ulna

Carpometacarpo (Figura 6)

CL: longitud del carpometacarpo, tomado entre la superficie articular mas
proximal de la trochlea carpalis hasta la facies articularis del os metacarpale major.

CAP: ancho proximal del carpometacarpo, medido desde el borde posterior de la
trochlea carpalis hasta el extremo del processus extensorius.

CAT: ancho de la trochlea carpalis medido ventro-dorsalmente

CAC: ancho minimo del corpus os metacarpale majus antero-posteriormente.

CPC: profundidad minima del corpus os metacarpale majus ventro-dorsalmente.

CAD: ancho distal del carpometacarpo, trazando una linea perpendicular al eje
préoximo-distal desde el borde posterior de la facies articularis del os metacarpale

minus hasta el borde anterior del os metacarpale majus.
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CAC

Figura 6. Medidas de carpometacarpo

Cintura pélvica+sinsacro (Figura 7)

PSAV: ancho maximo del corpus vertebrae de la primera vértebra sinsacral,
tomado entre los bordes mas laterales de la facies articularis cranialis.

PSLP: longitud de la parte preacetabular, tomada entre el corpus vertebrae de la
primera vértebra sinsacral y la parte anterior del pubis.

PSAP: ancho minimo de la pelvis preacetabular.

PSAA: ancho entre los extremos de los processus antitrochanterica de la cintura
pélvica.

PSLA: maxima longitud de la articulacidon del antitrochanter tomada media-
lateralmente.

PSAF: ancho entre las foramina acetabuli tomada ventralmente entre los bordes
mediales de estas.

PSDF: didmetro interno del foramen acetabuli, tomado medialmente sobre el eje

antero-posterior de este.
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PSLA

PSLP

Figura 7. Medidas de cintura pélvica+sinsacro

Fémur (Figura 8)

FL: longitud del fémur tomado desde la crista trochanteris hasta el condylus
lateralis.

FAP: ancho proximal del fémur, medidolatero-medialmente entre el caput

femoris y el borde lateral al trochanter femoris.
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FPT: prominencia de la crista trochanteris del fémur

FDC: didmetro del caput femoris, siguiendo el eje proximo-distal.

FAC: ancho minimo del corpus femoris latero-medialmente, al nivel del FPC.
FPC: profundidad minima del corpus femoris, tomada antero-posteriormente.
FCC: circunferencia minima del corpus femoris.

FAD: ancho distal del fémur, tomado entre los laterales de los condyli.

FDC

FPC

FAD

Figura 8. Medidas de fémur

Tibiotarso (Figura 9)

TBL: longitud del tibiotarso, obtenido desde el area interarticularis y hasta el
condylus medialis.

TBAP: ancho proximal del tibiotarso, tomado entre los bordes de las facies
articularis.

TBPC: profundidad minima del corpus tibiotarsi, medida antero-posteriormente.

TBAC: ancho minimo del corpus tibiotarsi, tomado latero-medialmente.

TBCC: circunferencia minima del corpus tibiotarsi.

TBAD: ancho distal del tibiotarso, medido latero-medialmente entre los

epicondyli.
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TBAP

TBL
TBCC

TBAC TBPC

TBAD

Figura 9. Medidas de tibiotarso

Tarsometatarso (Figura 10)

TTL: longitud del tarsometatarso, tomado desde la eminentia intercotylaris hasta
la trochlea metatarsi 111

TTAP: ancho proximal del tarsometatarso tomado entre las cotylae.

TTLH: longitud del hypotarsus, medido entre el borde anterior de la cotyla
medialis y el extremo posterior del hypotarsus.

TTAT: ancho de la trochlea metatarsi 11l tomado en su extremo distal.

TTLT: longitud de la trochlea metatarsi 111 tomado préximo-distalmente en la

cara posterior.
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TTAP

TTL

TTLH

TTLT

He——71rar

Figura 10. Medidas de tarsometatarso

Estimacion de medidas faltantes en fésiles

Debido a que ciertos elementos se hallaron incompletos, se recurrié a estimar la
medida faltante mediante la extrapolacién directa a partir de restos homologos de la
misma especie. En los casos en lo que esto ultimo no se pudo hacer, la estimacion se

realizé mediante regresiones lineales.

Criterios sistematicos

Las categorias sistemdticas de los grupos y especies de aves actuales citados en
esta tesis se ajustaron a la propuesta sistemdtica de Gill y Donsker (2014),
correspondiente a la World Bird List (version 4.4) elaborada por la World
Ornithologists” Union. Sin embargo, no se siguié en el caso de las anhingas actuales,
puesto que teniendo en cuenta que a nivel dseo solo se hallaron diferencias entre An.
anhinga y An. melanogaster (e.g., Beddard, 1892; Harrison, 1978; Brodkorb y Mourer-
Chauviré, 1982; Olson, 1985; Becker, 1986, 1987; Louchart et al., 2004; Worthy,
2012), se optd por seguir otras propuestas sistemadticas (Orta, 1992; Johnsgard, 1993;
Dickinson, 2003).

Debido a que los materiales aqui estudiados en su mayoria se trataron de restos
aislados no asociados y fragmentarios, se puso a prueba las asignaciones de los
materiales de cada especie. Ante esta situacidén, se emplearon diferentes criterios de
manera alternativa para la asignacién sistemadtica de restos no homélogos, verificando
que se cumplan algunas de las siguientes situaciones: 1. Que se compruebe una
manifiesta correspondencia morfoldgica entre las articulaciones del elementos a asignar

(solo usado para asignar tibiotarsos que articularan con tarsometatarsos-holotipos-,
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Figura 50); 2. Cuando un caricter tnico para el género ha sido establecido en el
holotipo y se identifica en el resto a asignar (e.g., similitud en la proporcién de hueso
cortical, Figura 79). 3. Cuando las proporciones de las longitudes de los elementos
comparados fueran las esperadas de acuerdo a lo observado en las especies actuales
(Figura 49). Posteriormente se analizaron las variaciones cuali- y cuantitativas en las
especies actuales (ver Ono, 1980; Warheit, 1992) a fines de determinar las variaciones
intra- e interespecificas para cada uno de los caracteres estudiados (Simpson, 1941,
1943; Wiley, 1981). Estos anélisis generaron el marco de referencia necesario para
establecer el grado de variacion esperable en los fosiles. Por ultimo, se procedié a
redefinir y delimitar las especies. Las diagnosis que se elaboraron para los géneros
incluyeron caracteres exclusivos, mientras que para aquellas de las especies, se

utilizaron caracteres exclusivos y no exclusivos.

Determinaciones ontogenéticas

El registro f6sil de Anhingidae en América del Sur estd integrado por restos
disociados que corresponden a individuos en distintos estadios ontogenéticos. Para
evitar una erronea evaluacion de la riqueza de especies, se establecieron previamente los
estadios ontogenéticos presentes en la muestra. Como indicadores ontogenéticos se
consideraron: los grados de osificacién de las articulaciones o suturas entre huesos, la
fusion de las epifisis y la textura del hueso periostial. Debido a que la mayoria de los
restos fosiles suelen presentar claros signos de deterioro y fragmentacion postmortem,
se hizo mas hincapié en la textura de la diéfisis, ya que no sufre considerables
alteraciones, no requieren destruir el material y las texturas cambian progresivamente a
través del tiempo de manera ininterrumpida (Bennett, 1993; Tumarkin-Deratzian et al.,
2006, 2007); ademads es independiente del tamafio corporal, y por ende, elude aquellas
variaciones individuales de crecimiento en adultos menores en tamafio que los vuelvan
casi indistinguible de juveniles o subadultos (Horner y Padian, 2004; Sander y Klein,
2005; Bybee et al., 2006; Tumarkin-Deratzian et al., 2006).

Se utilizé6 como guia de identificacion de texturas la contribucién de Tumarkin-
Deratzian et al. (2006) y se complementd con el estudio de Watanabe y Matsuoka
(2013). En estos trabajos se presenta una detallada descripcion de las texturas Oseas de
la diafisis y tamafios alcanzados en tres etapas ontogenéticas, vinculado con el grado de

porosidad, estriacién y rugosidad. Siguiendo a Tumarkin-Deratzian et al. (2006), el
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estado juvenil le corresponde a aquellos individuos que luego del afio de la eclosién no
han alcanzado el tamafio del adulto; el estado subadulto le corresponde a aquellos
individuos que alcanzan el tamafio adulto, pero que atin no poseen la total maduracion
del esqueleto; por ultimo, al estado adulto lo representan aquellos individuos que han
logrado el maximo tamafio particular de la especie y la total madurez del esqueleto. Los
autores de estos trabajos encontraron que hay cierta superposiciéon de texturas,
especialmente entre subadultos y adultos; esto sumado a que los restos de anhingas aqui
estudiados estin en gran medida rodados, impide una certera diferenciacién entre
subadultos y adultos; debido a este hecho, en esta tesis se consideré a ambos estadios

como adultos.

Métodos filogenéticos

El andlisis filogenético se efectud con 13 taxones, pertenecientes a Anhingidae,
Phalacroracidae y Sulidae. Se relevaron 27 caracteres cualitativos postcraneanos,
codificados en binarios (19) o multiestado (8). Se confeccioné una matriz de taxones
por caracteres, sin ordenar los estados y con pesos iguales. Se codificaron cinco
anhingidos extintos (Macranhinga paranensis, Ma. ranzii, Meganhinga chilensis,
Giganhinga kiyuensis y Anhinga grandis) y dos actuales (Anhinga anhinga y An.
melanogaster); ademds, se incluyeron cuatro Phalacrocoracidae (Phalacrocorax
brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y Leucocarbo bougainvillii) usualmente
considerados como grupo hermano (ver Capitulo I, Introduccién) y también un Sulidae
(Morus bassanus). Se us6 a Fregata magnificens (Fregatidae) para enraizar el arbol y
polarizar los estados de los caracteres. La matriz de datos se analiz en el programa
TNT (Tree analysis using New Technology) versién 1.1 (Goloboff et al., 2003). Los
cladogramas se construyeron mediante el principio de parsimonia (Edwards y Cavalli-
Sforza, 1963), el cual busca la filogenia mas probable del grupo y con menor nimero de
cambios evolutivos (Camin y Sokal, 1965; Kluge y Farris, 1969). Se realiz6 una
biisqueda exacta bajo pesos iguales y se utiliz6 la regla de colapsamiento de minimun
length. Se hizo un consenso estricto para resumir la informacién no ambigua contenida
en los drboles mds parsimoniosos obtenidos luego de la bisqueda (Bremer, 1990).

Ademés se calcularon los indices de retencion y consistencia particular para el

arbol consenso.
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Caracteres discretos utilizados en el presente analisis

Cintura pélvica+sinsacro (Figura 11)

Caracter 1. Primera vértebra preacetabular, arcus vertebrae en vista
anterior

0: expandidos (Ma. paranensis, Ma. kiyuensis, Mo. bassanus y Fr. magnificens).

1: delgados (An. anhinga, An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. magellanicus,

Ph. gaimardi y Le. bougainvillii).

0 expandido

1 delgado {

Figura 11. Carécter 1, primera vértebra preacetabular, arcus vertebrae, estados.

/ X
2

Caracter 2. Primera vértebra preacetabular, foramen vertebrale (Figura 12)
0: surco dorsal expandido (Ma. paranensis, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, An.
melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le. bougainvillii,

Mo.bassanus 'y Fr. magnificens).

1: surco dorsal reducido (An. anhinga).

0 surco dorsal
expandido

; 6 |
1 surco dorsal U3 )
reducido N
N
Figura 12. Carécter 2, primera vértebra preacetabular, foramen vertebrale, estados.

Caracter 3. Vértebras preacetabulares, corpus vertebrae (Figura 13)

0: tubulares (Ma. kiyuensis y Fr. magnificens).

1: medianamente comprimidas lateralmente (Ma. paranensis, Ma. chilensis, An.

anhinga, An. melanogaster y Mo.bassanus).
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2: muy comprimidas lateralmente (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph.

magellanicus y Le. bougainvillii).

ALR

0 tubulares 1 medianamente 2 muy comprimidas
comprimidas lateralmente lateralmente

Figura 13. Caricter 3, Vértebras preacetabulares, corpus vertebrae, estados.

Caracter 4. Segunda vértebra preacetabular, processus ventralis corporis
(modificado de Noriega y Alvarenga, 2002: caracter 18) (Figura 14)

0: ausente (Ma. paranensis, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, Mo. bassanus y Fr.

magnificens).
1: presente (An. anhinga, An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph.

magellanicus y Le. bougainvillii).

0 ausente 1 presente

Figura 14. Caricter 4, segunda vértebra preacetabular, processus ventralis corporis, estados.

Caracter 5. Zona postacetabular de la pelvis, en vista dorsal (Figura 15)

0: angosta (Ma. paranensis, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, Ph. brasilianus, Ph.

gaimardi, Ph. magellanicus y Le. bougainvillii).

1: ancha (An. anhinga, An. melanogaster y Mo. bassanus).

2: muy ancha (Fr. magnificens).
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0 angosta I ancha 2 muy ancha

Figura 15. Cardcter 5, zona postacetabular de la pelvis, estados.

Caracter 6. Vértebras postacetabulares, posicion respecto al foramen
acetabuli (Figura 16)

0: al nivel o ligeramente ventral al borde ventral del foramen acetabuli (Ma.
paranensis, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, An. anhinga, An. melanogaster y Mo.
bassanus).

1: dorsal al borde ventral del foramen acetabuli (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi,

Ph. magellanicus, Le. bougainvillii y Fr. magnificens).

0 al nivel o ligeramente ventral 1 dorsal al borde ventral
al borde ventral del foramen acetabuli del foramen acetabuli

Figura 16. Caricter 6, vértebras postacetabulares, estados.

Caracter 7. Cristae iliaca dorsalis, altura posterior a la divergencia (Figura
17)

0: bien desarrolladas (Ma. paranensis, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, An. anhinga
y An. melanogaster).

1: poco definidas (Ph. brasilianus, Ph. magellanicus, Ph. gaimardi, Le.

bougainvillii, Mo. bassanus y Fr. magnificens).
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0 bien desarrolladas 1 poco desarrolladas

Figura 17. Caracter 7, cristae iliaca dorsalis, estados.

Caracter 8. Cristae iliaca dorsalis, divergencia (Figura 18)

0: posterior a la parte medial del foramen acetabuli (Ma. paranensis).

1: anterior al foramen acetabuli (Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, An. anhinga, An.
melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. magellanicus, Ph. gaimardi, Le. bougainvillii y Mo.
bassanus).

2: muy anterior (Fr. magnificens).

0 posterior al 1 anterior al 2 muy anterior al
foramen acetabuli foramen acetabuli Sforamen acetabuli

Figura 18. Caricter 8. cristae iliaca dorsalis, estados.

Caracter 9. Vertex craniolateralis ilii (sensu Livezey y Zusi, 2006), posicion
en vista dorsal (modificado de Noriega y Alvarenga, 2002: caracter 20) (Figura 19)

0: desplazados medialmente de los antitrochanter (Ma. paranensis, Ma.
chilensis, Ma. kiyuensis, Ph. brasilianus, Ph. magellanicus, Ph. gaimardi y Le.
bougainvillii).

1: préximos a los antitrochanter (An. anhinga, An. melanogaster, Mo. bassanus

y Fr. magnificens).
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0 desplazados medialmente 1 proximos a los antitrochanter
de los antitrochanter

Figura 19 Caracter 9, vertex craniolateralis ilii, estados.

Fémur

Caracter 10. Neumaticidad del fémur, diafisis (Figura 20)

0: hueso cortical presente en menor del 20% del radio de la diéfisis (An.
anhinga, An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le.
bougainvillii, Mo. bassanus y Fr. magnificens).

1: hueso cortical presente en mds del 70% del radio de la didfisis (Ma.

paranensis, Ma. ranzii y Ma. kiyuensis).

9
4

0 hueso cortical en menos 1 hueso cortical en mas
del 20% del radio de la diafisis del 70% del radio de la diafisis

Figura 20. Caréacter 10, neumaticidad del fémur, diafisis, estados.

Caracter 11. Tuberculum m. gastrocnemialis lateralis (Figura 21)
0: prominente (Ma. ranzii y Ma. kiyuensis).
1: bajo (Ma. paranensis, An. anhinga, An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph.

gaimardi, Ph. magellanicus, Le. bougainvillii, Mo. bassanus 'y Fr. magnificens).

~9

L’el

0 prominente 1 bajo

Figura 21. Carécter 11, tuberculum m. gastrocnemialis lateralis, estados.
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Caracter 12. Fossa poplitea (Figura 22)
0: profunda (Ma. paranensis, Ma. ranzii y Ma. kiyuensis).
1: somera (An. anhinga, An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph.

magellanicus, Le. bougainvillii, Mo.bassanus y Fr. magnificens).

0 profunda 1 somera

Figura 22. Caracter 12, fossa poplitea, estados.

Tibiotarso

Caracter 13.Fossa retropatellaris (Figura 23)

0: somera (Ma. paranensis, An.minuta, An. anhinga, An. melanogaster, Mo.
bassanus 'y Fr. magnificens).

1: profunda (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y Le.

bougainvillii).

p—— 1 profunda

Figura 23. Caracter 13, fossa retropatellaris, estados.

Caracter 14. Sulcus intercnemialis (Figura 24)
0: somero (An. minuta, An. anhinga, An. melanogaster, Mo. bassanus y Fr.
magnificens).

1: profundo (Ma. paranensis, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y

Le. bougainvillii).
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0 somero 1 profundo

Figura 24. Caracter 14, sulcus intercnemialis, estados.

Caracter 15. Condylus medialis, posicion (Figura 25)

0: ligeramente dirigido distalmente (Ma. paranensis, An. grandis, An. minuta,
An. anhinga y An. melanogaster).

1: dirigido distalmente (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y Le.
bougainvillii).

2: al mismo nivel (Mo. bassanus y Fr. magnificens).

0 ligeramente e
g5 : 1 dirigido
dirigido distalmente dictalmetits 2 al mismo nivel

Figura 25. Cardcter 15, condylus medialis, estados.

Caracter 16. Sulcus tendinosus, forma (Figura 26)
0: ovalado (An. minuta, An. anhinga, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph.
magellanicus, Le. bougainvillii, Mo. bassanus y Fr. magnificens).

1: alargado (Ma. paranensis y An. melanogaster).

0 ovalado | alargado

Figura 26. Caracter 16, sulcus tendinosus, estados.
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Tarsometatarso

Caracter 17. Sulcus hypotarsi posterior (Figura 27)

0: abierto (An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus,
Le. bougainvillii, Mo. bassanus y Fr. magnificens).

1: cerrado (Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. grandis y An. anhinga).

0 abierto 1 cerrado

Figura 27. Caracter 17, sulcus hypotarsi posterior, estados.

Caracter 18. Tuberculum m. fibularis brevis (Figura 28)

0: reducido (Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. grandis, An. melanogaster, Mo.
bassanus y Fr. magnificens).

1: prominente (An. anhinga, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y

Le. bougainvillii).

'“ 3
- Al
i R 4
sy ’ ‘
% y b '
0 reducido 1 prominente

Figura 28. Carécter 18, tuberculum m. fibularis brevis, estados.

Caracter 19. Crista medialis hypotarsi (modificado de Noriega y Alvarenga,
2002: caracter 2) (Figura 29)

0: corta (Ma. paranensis, An. grandis, An. anhinga, An. melanogaster, Ph.
brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le. bougainvillii, Mo.bassanus y Fr.
magnificens).

1: larga (Ma. chilensis).
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Figura 29. Caricter 19, crista medialis hypotarsi, estados.

Caracter 20. Contextura de la diafisis (modificado de Noriega y Alvarenga,
2002: caracter 9) (Figura 30)

0: robusta y alargada (Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. grandis, An. anhinga y
An. melanogaster).

1: grécil y alargada (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le.
bougainvillii y Mo. bassanus).

2: robusta y corta (Fr. magnificens).

2 robusta
y corta

0 robusta 1 gracil
y alargada b y alargada‘

Figura 30. Carécter 20, contextura de la diafisis, estados.

Caracter 21. Insercion del m. flexor hallucis brevis, posicion respecto al eje
de la diafisis (Figura 31)

0: inclinada anteriormente (Ma. chilensis).

1: ligeramente inclinada anteriormente (Ma. paranensis, An. grandis, An.
anhinga, An. melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Le. bougainvillii, Mo.

bassanus y Fr. magnificens).
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0 ln_ChIlada 1 ligeramente inclinada
anteriormente anteriormente

Figura 31. Carécter 21, insercién del m. flexor hallucis brevis, posicion respecto al eje de la

diafisis, estados.

Caracter 22. Origen del m. extensor hallucis longus (modificado de Noriega
y Alvarenga, 2002: caracter 17) (Figura 32)

0: reducido y anterior (An. anhinga y An. melanogaster).

1: amplio y medial (Ma. paranensis, Ma. chilensis, Ph. brasilianus, Ph.

gaimardi, Ph. magellanicus, Le. bougainvillii, Mo. bassanus y Fr. magnificens).

TR

0 reducido 1 amplio
y anterior y medial

Figura 32. Caricter 22, origen del m. extensor hallucis longus, estados.

Caracter 23. Tendon m. extensor hallucis longus, posicion de la marca
medial sobre la diafisis (modificado de Noriega y Alvarenga, 2002: caracter 7)
(Figura 33)

0: cercano a la epifisis proximal (An. anhinga y An. grandis).

1: préximo a la mitad de la didfisis (Ma. paranensis, Ma. chilensis, An.
melanogaster, Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le. bougainvillii y Mo.

bassanus).
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0 cercano a
la epifisis proximal

: 1 proximo a
la mitad de la diafisis

Figura 33. Cardcter 23, tendén m. extensor hallucis longus, posicién de la marca medial sobre la

diafisis, estados.

Caracter 24. Tendon m. extensor hallucis longus, tamano de la marca
medial sobre la diafisis (Figura 34)

0: ancho (Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. grandis, An. anhinga y An.
melanogaster).

1: moderadamente delgado (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus,
Le. bougainvillii y Mo.bassanus).

2: delgado (Fr. magnificens).

0 ancho

Figura 34. Caracter 24. Tendén m. extensor hallucis longus, estados.

Caracter 25. Trochlea metatarsi 11 (Figura 35)

0: desplazada mas medial respecto de la trochlea metatarsi 11l (Ma. paranensis,
An. grandis, An. anhinga, An. melanogaster y Fr. magnificens).

1: situada mas lateral (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le.

bougainvillii y Mo.bassanus).

0 desplazada mas medial 1 desplazada maés lateral
respecto de la respecto de la
trochlea metatarsi 111 trochlea metatarsi 111

Figura 35. Caracter 25. Trochlea metatarsi 11, estados.
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Caracter 26. Trochlea metatarsi 11, reborde medial en vista posterior
(Figura 36)
0: conspicuo y surco asociado profundo (Ma. paranensis).

1: conspicuo y surco asociado somero (An. grandis, An. anhinga y An.
melanogaster).

2: poco conspicuo y surco asociado somero (Ph. brasilianus, Ph. gaimardi, Ph.
magellanicus, Le. bougainvillii y Mo. bassanus).

3: muy reducidos (Fr. magnificens).

pyy

0 conspicuo y surco 1 conspicuo y surco 2 poco conspicuo y surco
asociado profundo asociado somero asociado somero

3 muy reducidos

Figura 36. Caracter 26, trochlea metatarsi 11, reborde medial, estados.

Caracter 27. Foramen vascularia distale, en vista anterior (Figura 37)
0: externamente con un foramen (An. melanogaster, Mo. bassanusy Fr.

magnificens)

1: externamente con dos foramina con similares tamafios (Ma. paranensis, Ma.

chilensis, Ma. ranzii, An. grandis yAn. anhinga)

2: externamente con dos foramina con distintos tamafos (Ph. brasilianus, Ph.

gaimardi, Ph. magellanicus y Le. bougainvillii).

1 externamente
con dos foramina
de similares tamanos

2 externamente
con dos foramina
de distintos tamarnios

0 externamente
con un foramen

Figura 37. Caricter 27, foramen vascularia distalis, estados
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Estudios osteohistologicos

Como la proporcién de hueso cortical de ciertos elementos dseos tiene una fuerte
relacién con el tipo de hébito locomotor que desempefian las aves, se realizaron
tomografias axiales. Como porciones a comparar se eligié a la menor circunferencia en
el humero, carpometacarpo (tomada sobre el os metacarpale majus), fémur y
tarsometatarso (Figura 38), en tanto que en el sinsacro se tomd sobre el corpus
vertebrae al nivel mas medial del foramen acetabuli. En aquellos casos en que el hueso
fracturado dejaba expuesta la seccion transversal se realizd una apreciacion directa. Se
incluyeron en la comparacién los siguientes ejemplares:

Actuales: Phalacrocorax brasilianus CPRV 1, Anhinga anhinga MNHNP s/n° 1

Fosiles: tarsometatarso MACN-PV 12281, fémures MACN-PV 14363, MACN-
PV 12179 y MACN-PV 14371, cintura pélvica+sinsacro MLP-PV 88-1X-20-5, himero
MLP-PV 88-1X-20-1 y carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4.

Se utilizé el equipo de tomografia computarizada marca Philips, modelo
Brilliance de canales 64 cortes, perteneciente al Sanatorio Adventista del Plata
(Libertador San Martin, Diamante, Entre Rios, Argentina). Las tomografias se

realizaron mediante el protocolo para estructuras dseas.

Figura 38. Sitios establecidos para comparacién de proporciones de hueso cortical. 1, sector de
menor circunferencia del himero; 2, sector de menor circunferencia del carpometacarpo; 3, sector del
corpus vertebrae al nivel mas medial del foramen acetabuli; 4, sector de menor circunferencia del fémur;

5, sector de menor circunferencia del os metacarpale major.

Masa corporal (MC)

Los cdlculos de masas corporales se realizaron mediante distintos métodos segin
la disponibilidad de materiales de cada especie. Se calcularon también las masas
corporales de un ejemplar de Anhinga anhinga (MNHNP s/n°® 1) y uno de An.

melanogaster (MHNT 1195), que sirvieron de comparacion.
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Meétodo 1: ecuacion de Campbell y Marcus (1992) para aquellas especies en las
cuales se conocia el fémur o el tibiotarso.

La férmula propuesta por Campbell y Marcus (1992) es la siguiente:

Log 10(MCsw)/log 19o(Chsw) = log;o(MCf)/log;o(Chf)

En ésta, “MCsw” y “Chsw” son la masa y la circunferencia de la diéfisis del
hueso (tibiotarso o fémur) de las aves nadadoras (swimmers) actuales y “MCf” y “Chf”
son la masa y la circunferencia de la didfisis del hueso (fémur o tibiotarso) de la
anhinga, respectivamente.

Las medias de las masas corporales utilizadas de An. anhinga y An.
melanogaster fueron tomadas de Dunning (2007).

Meétodo 2: se parte de una correlacién entre las medidas de las cinturas pélvicas
(PSAV, PSLP, PSAP, PSAA, PSLA, PSAF, PSDF) y la circunferencia minima de la
diafisis del fémur (FCC) utilizando ejemplares de Anhinga anhinga (MNHNP S/N° 1,
MACN 54807, MHNT 924, 25, 882), An. melanogaster (MHNT 1210, 1195) y uno
fosil (Ma. paranensis; asumiendo que la cintura pélvica+sinsacro MACN 88-1X-20-5
pertenece a un individuo de talla y robustez comparable al fémur MACN-PV 13299; ver
Capitulo IV, Sistemética de anhingas de América del Sur). Una vez determinada la
variable con mayor correlaciéon con el FCC se efectué una regresion lineal simple.
Obtenidos los valores de la pendiente y la ordenada al origen, se establecid una
ecuacion alométrica para estimar el valor de la FCC para Macranhinga chilensis y Ma.
kiyuensis. La férmula alométrica se resume de la siguiente forma:

MC=aX"

Donde “X” es la medida del esqueleto del anhinga fésil, “a” es la ordenada al
origen y “b” es la pendiente. Por dltimo, mediante una ecuacién del tipo de aquella
utilizada por Campbell y Marcus (1992) se calcula la masa corporal.

Meétodo 3: comparacion directa con especies actuales de tamafio similar (solo
para la decimoprimer vértebra cervical). Se us6 como medida de base el largo de la
vértebra y como referencia se us6 al ejemplar de Anhinga melanogaster MHNT 1195 y

el mayor valor de masa corporal dado para esta especie por Dunning (2007).

Estudios miolégicos
Para estudiar las inserciones y desarrollos musculares de Anhinga anhinga se

consulté la detallada obra de Owre (1967). Ademds se realizaron disecciones
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comparativas con ejemplares de Phalacrocorax gaimardi, Ph. atriceps y Ph.
brasilianus, pertenecientes a las colecciones de aves actuales del CICyTTP
(especimenes en preparacion, sin nimero de coleccién, depositados en la coleccion de
comparacion del Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados) y MLP (especimenes en
preparacion, sin nimero de coleccion, depositados en las colecciones de la Seccién
Ornitologia). Asi se obtuvo informacién precisa sobre el origen e inserciéon de los
principales musculos y ligamentos implicados en la locomocién y la variabilidad entre
Anhinga y Phalacrocorax.

Las interpretaciones de la musculatura de los fésiles se basaron principalmente
en las comparaciones con Anhinga anhinga, y tomando en cuenta las observaciones
efectuadas en las disecciones de los cormoranes estudiados (representantes del grupo
hermano). En los casos que resultan pertinentes se efectuaron comparaciones con
taxones de habitos locomotores o alimentarios comparables, ya sea por datos obtenidos

a partir de la bibliografia o de la observacion directa de especimenes.

Determinacion de morfotipos locomotores

Parametros alares

Envergadura del ala (EA; wing-span): se calculé bajo el supuesto de que las
proporciones son similares entre la longitud del himero y la envergadura del ala para las
anhingas actuales y las fésiles (ver Noriega, 2001).

Area del ala (S; wing-area): el célculo de este parametro sigue la férmula de
Greenewalt (1975) propuesta de la siguiente manera:

S=![EAJa

a es un valor ajustado de Greenewalt (1975) o 2,221 el cual tuvo ligeras
variaciones entre sus diferentes modelos (Campbell y Tonni, 1983), S es el area del ala
(en cm?) y B es otro valor ajustado de Greenewalt, alterado por Noriega (2001), dado
como 0,5329. El EA es la envergadura del ala y se obtiene en centimetros.

Carga alar (CA; wing-loading): se calculd a través de la siguiente férmula de
Greenewalt (1975):

CA=MC/S

47



Estudios de morfometria lineal

Se incluyeron especies proximas y grupos de aves lejanos que representan
distintos hébitos locomotores de propulsién empleando las patas y las alas. Se utilizaron
los siguientes ejemplares:

Fésiles: FCP-V-A-006 (coracoides), MLP-PV-88-1X-20-1 (himero), Anhinga
minuta (UFAC-4719, himero), MLP-PV-88-1X-20-4 (carpometacarpo), Macranhinga
paranensis (MACN-PV 13299, fémur), Macranhinga ranzii (UFAC 3640),
Macranhinga paranensis (MACN-PV 12741, tibiotarso), Anhinga minuta (UFAC 4720,

tibiotarso).

Actuales: Anhinga anhinga (MNHNP s/n° 1), An. melanogaster (MHNT 1195),
Phalacrocorax brasilianus (CPRV 1), Pelecanus onocrotalus (IMHNT 1979), Heliornis
fulica (MHNT 353), Fregata magnificens (MNHT 780), Gavia stellata (MHNT 228),
Morus bassanus (MNHT 24), Sula leucogaster (MHNT 10059), Branta canadiensis
(MHNT 10069), Ramphastos toco (CICYTTP-ZV-API-92), Pygoscelis adeliae
(CICYTTP-ZV-ASPHE-106; no incluido para coracoides), Columba picazuro
(CICYTTP-ZV-ACO-56), Athene cunicularia (CICYTTP-ZV-AST-86), Rollandia
rolland (CICYTTP-ZV-APOD-110), Sterna hirundinacea (MACN 54661), Larus
dominicanus (MACN 54838), Tringa flavipes (MACN 67218), Stercorarius skua
(MACN 54420), Penelope purpurascens (MACN 54506), Rhynchotus rufescens
(MACN 68095), Nothoprocta cenerascens (MACN 68062), Oxyura jamaicensis
(MACN 54478), Tachyeres leucocephalus (MACN 52863), Cygnus olor (MACN
68033; no incluido para coracoides), Chloephaga picta (MACN 68581; no incluido para
coracoides), Phalacrocorax auritus (MACN 54466; no incluido para coracoides),
Podiceps major (MACN 68750), Podiceps cristatus (MACN 54708), Aechmophorus
occipitalis (MACN 54460).

Se utilizaron medidas (Apéndice 1) del coracoides (COL, COLM, COAYV,
COLS), himero (HL, HAC, HPC, HAD), carpometacarpo (CL, CAP, CAT, CAC, CPC,
CAD), fémur (FL, FAP, FPC, FAC) y tibiotarso (TBL, TBAP, TBPC, TBAC, TBAD),
con las cuales se realizaron andlisis de componentes principales (ACP). Andlisis de
componentes principales es un método descriptivo de sintesis de la informacién o
reduccion de variables, con la menor pérdida de informacién posible. A partir del ACP
es posible identificar asociaciones entre observaciones, entre variables, y entre variables

y observaciones, al mismo tiempo que permite visualizar la variabilidad de los datos
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mediante la obtencién de graficos (McCune y Grace, 2002). Este andlisis se realizé

mediante el programa estadistico PAST (Hammer et al., 2001).

Estudios de morfometria geométrica

Debido a que la morfometria lineal no permite recuperar la forma del objeto de
estudio, la transformacion morfoldgica se estudié a partir de morfometria geométrica.
Este método se aplic6 para los tarsometatarsos y cinturas pélvicas+sinsacros. Se
utilizaron los siguientes materiales:

Fosiles: Macranhinga paranensis (tarsometatarso MACN-PV 13507, cintura
pélvica+sinsacro MLP-PV 88-1X-20-5), Meganhinga chilensis (tarsometatarso SGO-PV
4001-A) y cintura pélvica+sinsacro SGO-PV 4001-B.

Actuales: Anhinga melanogaster (MHNT 1195), Anhinga anhinga (MNHNP
S/N° 1), Phalacrocorax brasilianus (CPRV 1), Stercorarius skua (MACN 54420 ),
Crax fasciolata (MACN 16839), Larus dominicanus (MACN 54838 ), Nothoprocta
cinerascens (MACN 68062), Penelope purpurascens (MACN 54506 ), Rhynchotus
rufescens (MACN 68095), Sterna hirundinacea (MACN 54661), Tringa flavipes
(MACN 67218 ), Amazonetta brasiliensis (CICYTTP-ZV-AN-62), Aramus guarauna
(CICYTTP-ZV-AGR-77), Bubuculus ibis (CICYTTP-ZV-AAR-69), Fulica rufifrons
(CICYTTP-ZV-AGR-8), Macronectes giganteus (CICTTP-ZV-PRO-98), Ph.
magellanicus (SGO-5069), Nycticorax nycticorax (CICYTTP-ZV-AAR-66 ), Caracara
plancus (CICYTTP-ZV-AFAL-104 ), Pygoscelis papua (CICYTTP-ZV-ASPHE-105),
Pygoscelis adeliae (CICYTTP-ZV-ASPHE-106 ), Ramphastos toco (CICYTTP-ZV-
API-92), Sula variegata (UCHZV 157), Branta canadiensis (MHNT 10069 ), Fregata
magnificens (MHNT 780), Gavia stellata (MHNT 228), Heliornis fulica (MHNT
353),Morus bassanus (MHNT 24), Pelecanus onocrotalus (MHNT 1979), Athene
cunicularia (CICYTTP-ZV-AST-86), Aechmophorus occipitalis (MACN 54460),
Chloephaga picta (MACN 68581), Cygnus olor (MACN 68033), Oxyura jamaicensis
(MACN 54478), Phalacrocorax auritus (MACN 54466), Podiceps major (MACN
68750), Podiceps cristatus (MACN 54708), Tachyeres leucocephalus (IMACN 52863).

Como paso inicial se establecieron los marcos de referencia o landmarks
ubicados en fotos (dos dimensiones) y digitalizadas a partir del programa TPSDig

(Rohlf, 2010). Los landmarks utilizados fueron los siguientes:
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Cintura pélvica+sinsacro, vista dorsal (Figura 39): 1) punto sobre el extremo
anterior del processus spinosus; 2) punto sobre la zona mds angosta del ileon; 3) punto
sobre el extremo anterior del foramen acetabuli; 4) punto sobre el extremo del

antitrochanter; 5) punto sobre el vertex dorsolateralis ilii (sensu Livezey y Zusi, 2007).

Figura 39. Landmarks utilizados sobre cintura pélvica+sinsacro.

Tarsometatarso, vista anterior (Figura 40): 1) punto sobre el extremo proximal
de la eminentia intercotylaris; 2) punto sobre el extremo lateral de la epifisis proximal;
3) punto lateral donde la diafisis es mas estrecha; 4) punto distal al reborde lateral de la
trochlea metatarsi 111; 5) punto sobre el surco entre el reborde medial y lateral de la
trochlea metatarsi 111; 6) punto distal al reborde medial de la trochlea metatarsi 111; 7)
punto sobre el foramen vascularia distale; 8) punto medial donde la didfisis es mas
estrecha; 9) punto sobre el foramen vascularia proximale mas medial; 10) punto sobre
el foramen vascularia proximale més lateral; 11) punto sobre el extremo medial de la

epifisis proximal.
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5

Figura 40. Landmarks utilizados sobre el tarsometatarso.

Mediante el programa TPSRelw (Rohlf, 2010), estas configuraciones fueron
superpuestas mediante traslacion, rotacién y reescalado. Este procedimiento se conoce
como Método de Procrustes, el cual elimina la variacion no relacionada con la forma,
como lo es el tamafio, de acuerdo al criterio de optimizacién Generalized Procrustes
Analysis (GPA). Este proceso permite calcular la forma media o de referencia, que es
inestimable antes de la superposicion. Asimismo, este programa permitié obtener el
algoritmo thin-plate spline que se utilizé para calcular los componentes uniformes y no
uniformes de forma para cada espécimen. L.os componentes uniformes son aquellos que
no requieren energia de deformacion, es decir que ocurre el mismo cambio en todo el
organismo; mientras que los componentes no uniformes requieren energia de
deformacion y representan cambios regionalizados con efectos diferenciados. La
transformacion biolégica mas real incluye ambos componentes (Zelditch et al., 2004).

La descomposicién de las deformaciones no uniformes produce componentes llamados
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partial warps. Cada espécimen tendrd un score para cada componente (partial warp
scores), que definen un vector de deformacién para ese componente; dichos scores
expresan la contribucién que hace cada partial warps en la deformacion total. Luego se
realiz6 un andlisis de componentes principales o relative warps, efectuado a partir de la
matriz de covarianza de los partial warps scores (W), con el fin de agrupar toda la

variacion de forma en el menor niimero de dimensiones posible.

Capitulo III. Procedencia estratigrafica y geografica
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En este capitulo se resumen las principales caracteristicas de las unidades
nedgenas sudamericanas portadoras de Anhingidae {f6siles, realizando ciertas
consideraciones sobre las condiciones paleoambientales con énfasis en la fauna de

ambientes acuaticos.

El Nedégeno en América del Sur

A partir del Mioceno temprano, cambios a gran escala desencadenaron una serie
de modificaciones en los ecosistemas. A lo largo de este periodo se dio una declinacién
en las temperaturas globales (Berner, 1991; McElwain, 1998), acompafiada por cambios
en la circulacidn ocednica y en la configuracion de los continentes (Hay et al., 2005).

En el Mioceno temprano (aprox. 19 Ma; Piso/Edad Burdigaliano) comenzaron a
producirse modificaciones que afectaron la diversidad faunistica en América. En ese
momento surgié una peninsula que conectaba Panama con América del Norte (Kirby et
al., 2008) y permiti6 el pasaje de ciertos tipos de fauna. Esto coincidié con el inicio de
la Fase Quechua de la formacién de la Cordillera de los Andes (Pascual et al., 1996,
2002).

Hasta fines del Mioceno temprano, en América del Sur los niveles del mar eran
bajos y las temperaturas eran constantes (Markgraf et al., 1996). En ese momento, en
particular la Patagonia comenz6 a adquirir un clima estacional (Tauber, 1997b).

Durante el Mioceno medio una pequefa transgresion del Océano Pacifico cubri6
parte del centro de Chile (Martinez-Pardo, 1990). Asimismo, en ese periodo se dio un
"Optimo climdtico" y un ligero aumento en las temperaturas ocednicas, para luego
comenzar un progresivo enfriamiento (Zachos et al., 2001a). Este descenso en las
temperaturas desencadené intervalos de baja estacionalidad (Miller et al., 1991),
expansion de las masas de hielo en ambos polos (Zachos et al., 2001b) y disminucién de
la humedad ambiental (Barreda et al., 2007).

Durante la transicion Mioceno medio-tardio tres sucesivas transgresiones
marinas del Atldntico se registraron en América del Sur, conocidas informalmente como
“Mar Paranense”. Para algunos autores, estas transgresiones habrian conectado el norte
y el sur de América del Sur (e.g., Résédnen et al., 1995; Gingras et al., 2002; Donato et
al., 2003; Albert et al., 2006; Lovejoy et al., 2006; Rebata et al., 2006). Sin embargo,
diversos autores sostienen que no existié dicha conexién maritima (e.g., Herndndez et

al., 2005; Cozzuol, 2006; Latrubesse et al., 2007, 2010).
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A partir del Mioceno tardio el desarrollo de islas en América Central (Coates et
al., 2004) incrementd el intercambio entre las faunas de América del Norte y del Sur
(Cione et al., 2007).

En el Mioceno tardio comenzé la fase Diaguita de la formacion de los Andes
(Pascual et al., 1996, 2002), lo que causé un incremento en la aridez y la formacién de
desiertos (Barreda et al., 2007). Asimismo, ocurrieron episodios ciclicos mds calidos y
mds frios y se iniciaron extensas glaciaciones en los Andes (Clapperton, 1993; Rabassa
et al., 2005).

Durante el Plioceno temprano comenz6 el Gran Intercambio Bidtico Americano
(Marshall et al., 1984; Webb, 1985; Woodburne, 2010), se establecié totalmente el
Istmo de Panama (Bartoli et al., 2005), lo cual aumentd los pulsos de movimientos
faunisticos. Hacia el Plioceno tardio se dio un nuevo "Optimo climatico”. A
continuacién ocurrié una disminucién de la humedad ambiental y una abrupta caida del

nivel del mar, acelerada por una glaciacién final (Mudelsee y Raymo, 2005).

Formaciones de América del Sur portadoras de anhingidos

Formacion Santa Cruz

La Formacién Santa Cruz tiene su perfil tipo cerca del Lago Argentino (Dpto.
Lago Argentino, Santa Cruz, Argentina). Se registra en afloramientos y perforaciones en
el sur de la Patagonia argentina desde la Cordillera Patagénica Austral, hacia el sur
entre el Lago Argentino y el drea del rio Turbio, y en la costa del Océano Atlantico
aflora desde el Golfo de San Jorge hasta el norte de Tierra del Fuego (Matheos y
Raigemborn, 2012 y bibliografia alli citada). El sector suroeste donde se encuentra el
perfil tipo de esta Formacion (ver descripciones de Furque y Camacho, 1972; Furque,
1973; Cuitifo y Scasso, 2010) se caracteriza por tobas, areniscas, limolitas y
conglomerados dispersos, depositados en ambientes fluviales con intercalaciones
marinas (Figura 41; Furque, 1973; Casadio et al., 2000); se encuentra por encima de la
Formacion Centinela (=Formacién Estancia 25 de Mayo, sensu Cuitifio y Scasso, 2010)
y por debajo de los basaltos del Plioceno-Pleistoceno. El sector noroeste (ver
descripciones de Bown y Larriestra, 1990; Bown y Fleagle, 1993; Fleagle et al., 1995;
Kramarz y Bellosi, 2005) se encuentra apoyada sobre la Formacion Pinturas. Al este

(ver descripciones del sector de Tauber, 1997a; Matheos y Raigemborn, 2012) se
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compone de una superposicién de lutitas vulcanoclésticas con paleosuelos inmaduros
establecidos en una llanura costera interrumpida por canales de arena con algunos
guijarros y tobas inalteradas (Bown y Fleagle, 1993); se halla sobre la Formacién Monte
Ledn y esté cubierta por la Formacion Fairweather o Rodados Patagénicos.

En la zona del perfil tipo se reconocen tres miembros (Furque y Camacho, 1972;
Furque, 1973): en la base se encuentra el Miembro Los Dos Mellizos, compuesto
béasicamente por arcillas; en la seccién media se halla el Miembro Bon Acord,
conformado por areniscas conglomeradicas y tobas; y el superior representado por el
Miembro Los Huelguistas, integrado por areniscas y conglomerados. Por su parte, al
este, la Formacion fue dividida en dos miembros (Tauber, 1997a): uno inferior muy
fosilifero, el Miembro Estancia La Costa (correlacionable con el Miembro Bon Acord;
Matheos y Raigemborn, 2012), con predominio de depdsitos piroclasticos, clastos y
lutitas, y otro superior pobre en fésiles, el Miembro Estancia Angelina (correlacionable
en parte con el Miembro Los Huelguistas; Matheos y Raigemborn, 2012), compuesto

principalmente por clastos, lutitas y areniscas.
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Figura 41. Perfil estratigrafico de la Formacion Santa Cruz, cerca de Calafate (Santa Cruz,

Argentina (modificado de Casadio et al., 2000).

Recientes estudios cronoestratigraficos sobre esta Formacién soportan una
antigiiedad de alrededor de 19-14 Ma para la zona andina y de alrededor de 18-16 Ma
para la costa (Perkins et al., 2012), las cuales la restringen al lapso entre los

Pisos/Edades Langhiano-Burdigaliano.
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Las condiciones climdtico-ambientales que se basaron en el contenido fosilifero
y en las caracteristicas sedimentoldgica de esta Formacion, no fueron muy coincidentes
(Tauber, 1997b). Por un lado, los registros de primates y ciertos roedores son
indicadores de condiciones cédlidas y himedas en un ambiente boscoso (Vucetich, 1986;
Pascual y Ortiz-Jaureguizar, 1990). En contraposicién, ciertas caracteristicas
sedimentoldgicas sugieren la existencia de ambientes abiertos y condiciones aridas
(Tauber, 1997b). No obstante, estudios paleobotdnicos confirman la presencia de
ambientes mixtos (Barreda y Palazzesi, 2007). Los ambientes cerrados se restringirian a
selvas en galeria dispuestas sobre los cursos de rios, y los abiertos estarian
representados por la prevalescencia de elementos herbaceos y arbustivos, vinculados
con vegetacion mas xerofitica (Barreda y Palazzesi, 2007).

Las aves acudticas se encuentran representadas en el registro paleontolégico por
Threskiornithidae, Anhingidae, Anatidae (Tambussi y Degrange, 2013 y bibliografia
alli citada) y posiblemente una especie de Anhimidae y Anseranatidae (Cenizo y
Agnolin, 2010).

Los Anhingidae hallados corresponden a “Liptornis” hesternus Ameghino, 1895
y Macranhinga sp. Noriega, 1992, ambas procedentes de afloramientos de esta
Formacion sobre la zona cordillerana. El primer registro proviene de la localidad
fosilifera La Cueva (Santa Cruz, Argentina) y no se conocen mds detalles del miembro
del cual fue extraido (Ameghino, 1895). El segundo registro fue hallado en una barranca
sobre el rio Bandurrias, proxima a la localidad de El Calafate (Dpto. Lago Argentino,
Santa Cruz, Argentina) y afloré de la parte inferior de la seccién (Cenizo y Agnolin,

2010).

Formaciéon Cura-Mallin

La Formacién Cura-Mallin, formalizada por Gonzilez y Vergara (1962) se
distribuye aproximadamente entre los paralelos 36°-39°S, en la zona central de Chile y
adyacente a la provincia argentina de Neuquén.

La Formacién Cura-Mallin fue redefinida en la Regién de Bio-Bio (Chile;
Niemeyer y Muifioz, 1983) dispuesta debajo de la Formacién Trapa-Trapa. Se
establecieron dos miembros para esta Formacién en dicha regiéon (Miembro Rio Queuco
y Miembro Malla-Malla; Niemeyer y Mufioz, 1983) los cuales fueron correlacionados

con sedimentos contempordneos de Chile y Argentina (e.g., Niemeyer y Mufioz, 1983;
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Radic et al., 2002; Utgé et al., 2009). El Miembro Rio Queuco, correlacionable con el
Miembro Guapitrio del drea de Lonquimay (Chile; Sudrez y Emparan, 1995, 1997) y el
Miembro Lumabia del noroeste de Neuquén (Argentina; Utgé er al, 2009),
representarian la porcion inferior netamente volcanocldstica. En tanto que el Miembro
Malla-Malla es correlacionable con el Miembro Rio Pedregoso del drea de Lonquimay
(Chile; Sudrez y Empardn, 1995, 1997) y el Miembro Arroyo Pincheira de Neuquén
(Argentina; Utgé et al., 2009), de origen sedimentario y portadores de restos fosiles.
Esta Formacién estd constituida principalmente por facies de arenas fluviales-
aluviales, arenas conglomeradicas, calizas y carbones con intercalaciones de ceniza
volcéanica (Figura 42; Sudrez y Emparan, 1995, 1997). En estos depdsitos se pueden
diferenciar tres asociaciones de facies, de base a techo: fluvial, lacustre y deltaica

(Sudrez y Emparan 1995, 1997; Croft et al., 2003).
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Figura 42. Perfil estratigrafico Formacién Cura Mallin en el sitio Cerro Rucafianco (modificado

de Sudrez y Emparan, 1995).

Estudios isotépicos de K-Ar en el sector medio-superior de la Formacién Cura-
Mallin, dieron una edad entre 17,5-13,0 Ma (Sudrez y Emparan, 1995), lo que
corresponde aproximadamente a los Pisos/Edades Serravalliano-Burdigaliano.

El polen f6sil reportado en la Formacién Cura-Mallin indica la presencia de un
bosque ribereflo parcialmente pantanoso bajo un clima frio y con abundantes
precipitaciones (Palma-Heldt, 1983). Dentro de la fauna hallada en dichos sedimentos,
se encontraron invertebrados tales como pelecipodos, gaster6podos y crustdceos.

Diversos trabajos dan cuenta de la presencia de vertebrados (e.g., Sudrez et al., 1990;
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Wall et al., 1991; Rubilar, 1994; Azpelicueta y Rubilar, 1998; Croft et al., 2003),
principalmente representados por peces dseos (Siluriformes y Perciformes) y numerosos
mamiferos terrestres.

La dnica ave conocida hasta el momento en la Formacion Cura-Mallin es el
Anhingidae “Meganhinga” chilensis Alvarenga, 1995, colectado en el Miembro Malla-
Malla (Wall et al., 1991; Alvarenga, 1995), en el cerro Rucafianco, cercano a la ciudad

de Lonquimay (Malleco, Chile).

Formacion Villa Vieja

Perteneciente al Grupo Honda (junto con la Formacién La Victoria), esta
Formacion fue definida formalmente por Wellman (1970) a partir de un perfil situado
en el drea de La Venta (Dpto. Huila, Colombia). Se subdivide en dos Miembros
(Guerrero, 1997), uno inferior llamado Miembro Baraya y otro superior, conocido como
Miembro Cerro Colorado. Por debajo de esta Formacion se encuentra la Formacion La
Victoria y por encima la Formacién Neiva (Flynn ef al., 1997).

Esta Formacion estd compuesta mayormente por lutitas alternadas por arenas
finas a medias portadoras de fosiles, en especial en el Miembro Baraya (Figura 43). Esta
secuencia habria sido formada por rios meandriformes en un principio que luego se
habrian vuelto anastomosados, con formacién de suelos en el tope de la Formacion, bajo
condiciones tropicales subhumedas a himedas, marcada estacionalidad y gran actividad

tectonica en el area (Guerrero, 1997).
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Figura 43. Perfil estratigrafico de la Formacién Villa Vieja en el drea de La Venta (modificado

de Guerrero, 1997).

Las edades asignadas para la Formacién Villa Vieja indican aproximadamente
12,9-11,5 Ma de acuerdo a dataciones magnetoestratigraficas efectuadas en esta (Flynn
et al., 1997), lo que la ubica en el Mioceno medio, dentro del Piso/Edad Serravalliano.

Entre los invertebrados, sélo se registr6 una especie de cangrejo
(Trichodactylidae; Rodriguez, 1997). Entre los vertebrados terrestres se cuentan
diversos marsupiales (Goin, 1997; Dumont y Bown, 1997) y mamiferos placentarios
cursoriales (e.g., Madden, 1997; McDonald, 1997; Walton, 1997; Cifelli y Guerrero,
1997; Edmund y Theodor, 1997; Johnson y Madden, 1997; Carlini et al., 1997), algunos
voladores (Czaplewski, 1997) y arboricolas (Kay y Meldrum, 1997; Fleagle et al.,
1997); ademas se registraron anuros (Hoffstetter, 1971), tortugas terrestres (Wood,

1997), y aves arboricolas (Rasmussen, 1997). Entre los que habitaron el ambiente
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acudtico, se conocen diversos peces de agua dulce (e.g., Anostomidae, Characidae,
Pimelodidae, Callichthyidae, Ariidae, Doradidae, Loricariidae, Cichlidae,
Potamotrygonidae; Lundberg, 1997), tortugas (Chelidae y Podocnemidae; Wood, 1997),
serpientes (Boidae y Aniliidae; Hecht y LaDuke, 1997), cocodrilos (Sebecidae,
Crocodylidae, Nettosuchidae, Alligatoridae, Gavialidae; Langston y Gasparini, 1997),
mamiferos (Trichechidae; Domning, 1997) y aves (Anhingidae, Ciconiidae y Aramidae;
Rasmussen, 1997). La fauna hallada indica ambientes acudticos, asociados a selvas
tropicales y zonas intercaladas entre bosques y pastizales abiertos (Kay y Madden,
1997).

La familia Anhingidae esta representada en esta Formacién por dos fragmentos
aislados determinados como Anhinga cf. An. grandis Martin y Mengel, 1975,
recolectado en el Miembro Baraya sobre el Valle del rio Magdalena, drea de La Venta

(Dpto. Huila, Colombia; Rasmussen y Kay, 1992).

Formacion Parana

La Formacién Parand (Bravard, 1858) tiene su localidad tipo en las cercanias de
la ciudad de Parand (Dpto. Parand, Entre Rios, Argentina). Esta unidad de origen
marino, aflora en las barrancas de Entre Rios desde la localidad de Hernandarias (Dpto.
Parand) hasta las cercanias del departamento Victoria, tanto en el rio Parand, como en
afluentes de la zona. En subsuelo se encuentra en la mayor parte del centro-norte de
Argentina y partes de Bolivia y Paraguay. En los lugares que aflora tiene como
infrayacente a la Formacioén Fray Bentos y por encima a la Formacion Alvear (en la
zona de los dptos. Diamante y Victoria, Entre Rios, Argentina) o a la Formacion
Ituzaingé (dptos. Parand y La Paz, Entre Rios, Argentina) (e.g., Fili, 2001).

La conforman principalmente sedimentos silicoclasticos con predominio de
arcillas grises y verdes oscuras, arcillas arenosas y limos arenosos, con delgadas
intercalaciones de arenas finas, intermitentes bancos de arenas sin estratificacion y
sedimentos biocldsticos ricos en organismos marinos en sus niveles cuspidales (Figura
44; Pérez, 2013). Sus afloramientos superficiales son de escaso espesor, saltuarios en
distribucién y caracterizados por una importante cementacion carbondtica. Estos dltimos
son los portadores de la mayor diversidad paleontolégica de la unidad (Pérez et al.,

2013).
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Figura 44. Perfil estratigrafico de la Formacién Parand, en la localidad fosilifera Punta Gorda

Sur, Diamante, Entre Rios, Argentina (modificado de Pérez, 2013).

Esta Formacién habria sido depositada en ambientes aéreos o subaéreos a
submareales representados por barreras de arrecifes carbondticos (Acefiolaza y
Acefiolaza, 2000), con sectores con influencias deltaicas (Iriondo, 1973), bajo
condiciones climaticas subtropicales a tropicales himedas (Herbst y Zabert, 1987).

Recientes andlisis isotdpicos en 87Sr/86Sr (Pérez, 2013) arrojan un valor de
alrededor de 9,47 Ma (Mioceno tardio; Piso/Edad Tortoniano), al menos para el sector
de la Fm. Parana expuesto en la localidad fosilifera Punta Gorda Sur (Dpto. Diamante,
Entre Rios).

Los registros paleobotanicos de la Formacion Parand, resumidos recientemente
(Brea y Zucol, 2011; Brea et al., 2013 y bibliografia alli citada), provinieron de las
provincias de Santa Fe y Entre Rios (perforaciones y afloramientos, respectivamente).
Evidencian la presencia de una selva higréfila, situada al borde de las planicies
inundables del mar (Acefiolaza y Acefiolaza, 1996; Anzétegui y Aceiolaza, 2006),
asociadas con zonas de vegetacién dulceacuicola propias de cursos de aguas torrentosos
y en menor medida formas relacionadas a cuerpos de aguas 1énticos (Anzétegui, 1990;

Zucol y Brea, 2000); en los terrenos altos no inundables, se desarrollaron
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paleocomunidades de sabanas dominadas por palmeras y gramineas, y bosques
tropicales estacionalmente secos (Anzétegui, 1990; Zucol y Brea, 2000; Brea et al.,
2001; Franco y Brea, 2008).

La fauna de esta Formacion es mayormente de origen marino, representada por
microinvertebrados (ver Marengo, 2000), macroinvertebrados (ver Muravchik et al.,
2004; Martinez y del Rio, 2005; Pérez et al., 2010, 2011, 2013) y vertebrados (ver
Cione, 1978, 1988; Cozzuol, 1993, 1996, 2001; Arratia y Cione, 1996; Cione et al.,
2000, 2005, 2008, 2013; Lucifora et al., 2003; Candela et al., 2012; Soibelzon y Bond,
2013). En menor medida, existen reportes de vertebrados continentales, presentes en los
niveles mas cuspidales de esta Formacion, en el departamento Diamante. De alli se
extrajeron mamiferos de ambientes terrestres (cingulados) y acudticos como dugéngidos
e hidrocoéridos, ademds de reportes de aves acudticas como un fenicoptérido
(Phoenicopteriformes) y recientemente un anhingido (e.g., Cione et al., 2008; Candela
et al., 2012; Diederle et al., 2012; Vélez-Juarbe et al., 2012). Este nivel fosilifero es
portador de una mezcla de vertebrados marinos y continentales interpretado como un
depdsito de tormenta desarrollado en un ambiente de playa de aguas someras del “Mar
Paranense” (Candela et al., 2012; Diederle et al., 2012).

El anhingido presente en esta unidad es Macranhinga paranensis, reportado a
partir de un resto aislado de los niveles cuspidales aflorantes sobre el arroyo La

Ensenada en el Departamento Diamante, Entre Rios (Diederle et al., 2012).

Formacién Ituzaingo

La localidad tipo de esta Formacién se establecié en las cercanias de la ciudad
de Ituzaing6 (Corrientes, Argentina; De Alba, 1953). Esta unidad aflora en las barrancas
del rio Parand y en muchos de sus tributarios del margen izquierdo, desde la ciudad
homoénima hasta los alrededores de la ciudad de Parana (Herbst, 2000); en la costa del
rio Uruguay, se expone en forma discontinua en Corrientes (Argentina) desde la ciudad
de Alvear hasta el rio Mocoretd. En subsuelo estd presente desde Paraguay hasta el sur
Entre Rios (Herbst, 2000).Esta unidad est4 constituida por arenas y areniscas, medianas
a gruesas, de variada consolidacidn, con estratificacién plana, tangencial simple y
entrecruzada, en algunas zonas intercaladas por lentes o capas de arcillas de coloracién

verdosa a gris-oscura y con conglomerados generalmente poco cementados en su base
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(Figura 45; De Alba, 1953; Herbst, 1971; Herbst et al., 1976; Herbst y Santa Cruz,
1985; Jalfin, 1988; Anis et al., 2005).

Su composicion sedimentoldgica indica que la Formacién Ituzaingé se habria
originado en un paleorio entrelazado arenoso de baja sinuosidad, con una gran planicie
aluvial, con pendiente y control estructural sobre el margen izquierdo, como ocurre en
el actual rio Parand (Jalfin, 1988). El tipo y volumen de los depdsitos estaba influido por
los cambios en el clima, dentro de una cuenca de escasa subsidencia, con un drea de
aporte lejana y afectada por movimientos epirogénicos poco notables (Chebli et al.,
1989). Muchos autores coinciden en restringir estos sedimentos al lapso Mioceno-
Pleistoceno (e.g., Bidegain, 1993; Cione et al., 2000).

La base de la Formacion Ituzaingé aflora tnicamente en Entre Rios, llamada
también “Miembro Inferior” por Brunetto et al, (2013), “Piso Mesopotamiense” o
“Mesopotamiense” por Doering (1882; ver también Ameghino, 1883) y posteriormente
restringida al “Conglomerado Osifero” (sensu Frenguelli, 1920). Este nivel se vincula
con el desarrollo de una costra ferruginosa y magnesifera que implic6 exposicion
subaérea en un determinado lapso del Mioceno tardio, posterior a la fase regresiva del
“Mar Paranense”, bajo condiciones cdlidas y fue la base de los sistemas fluviales
actuales (Carlini et al., 2000). Este relleno fluvial aparece de manera intermitente entre
las localidades de Hernandarias y Parand (Entre Rios). Se apoya en discordancia erosiva
sobre la Formacion Parand, y por sobre ella contindan arenas y limos tipicos de las
facies superiores de la Formacion Ituzaing6 y se continua con la Formacién Alvear). El
“Mesopotamiense” presenta un espesor variable, con niveles de gravillas cuarzosas,
clastos de arcilla y calcedonia, asi como numerosos restos de vertebrados continentales

y marinos.
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Si bien no existen dataciones en esta Formacién, su suprayacente si lo posee
(Formacién Parand), lo que indica que su base se comenz6 a depositar en el Piso/Edad
Tortoniano (Brandoni, 2013).

Los registros paleobotdnicos de la Formacién Ituzaingd dan cuenta de la
existencia de elementos representativos de bosques mixtos xerdfilos, bosques
dominados por palmeras, bosques mixtos higréfilos y de una asociacién dulceacuicola,
estas dos ultimas muy vinculadas con humedales (Anzétegui y Lutz, 1987; Franco,
2009, 2010; Franco y Brea, 2009, 2010; Brea y Zucol, 2011; Franco et al., 2013). Por
otra parte, las condiciones de depositacién del “Mesopotamiense”, impidieron la
preservacion de materiales floristicos en estos estratos.

En lo que respecta a la fauna, en la Formacion Ituzaingé se registraron
invertebrados dulceacuicolas, procedentes de afloramientos en Corrientes y Paraguay,
los cuales son indicadores de ambientes de laguna, borde de cuenca y aguas someras
(Morton, 2004).

Los vertebrados del “Mesopotamiense” (ver Cione et al., 2000), integran una
asociacion faunistica que indica condiciones climaticas mds cdlidas que las actuales. Las
aves y mamiferos sugieren la presencia de vegetacion arbdrea en los margenes del
antiguo rio Parand y dreas abiertas sobre terrenos mas secos (Cione et al., 2000; Noriega
y Agnolin, 2008; Noriega, 2010; Diederle y Noriega, 2013).

Entre los peces de dicha unidad (Cione et al., 2005 y bibliografia alli citada),
estdn representadas familias de osteictios propias de la regidon Brasilica (e.g., Ariidae,
Characidae, Cynodontidae, Loricariidae, Pimelodidae, Serrasalmidae), y un condrictio
(Potamotrygonidae). Entre los reptiles acudticos se reconocieron tortugas (una especie
de Chelidae y un Testudinidae indeterminado; Cione et al., 2000) y cinco especies de
cocodrilos (cuatro Alligatoridae y un Gavialidae; Bona et al., 2013). Esta variedad de
reptiles, especialmente de Alligatoridae, sugiere una importante diversidad de
paleoambientes (Cione et al., 2000). El quélido indica condiciones subtropicales y
hdmedas, dreas bajas, anegables y con abundante vegetacidn (Argafiaraz y Pifia, 2000).

Entre los mamiferos acudticos, se conoce un roedor (Hidrochoeridae; Candela,
2005), una foca (Phocidae; Muizon y Bond, 1982), ceticeos (tres Iniidae y un
Pontoporiidae; Cozzuol, 1993) y un sirenio (Trichechidae; Cozzuol, 1993). Entre las
aves del “Mesopotamiense” (Diederle y Noriega, 2013 y bibliografia alli citada) se
encuentran representantes de ambientes acudticos como los fenicoptéridos y

palaelédidos (Phoenicopteriformes), anhingidos, andtidos (Anseriformes), cicénidos
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(Ciconiiformes) y gruidos (Gruiformes). Esto indica la presencia de cursos de agua con
sus margenes cubiertos por bosques riberefios y rodeado por una llanura de inundacién
con lagunas y pantanos (Noriega y Agnolin, 2008; Noriega, 2010).

Los Anhingidae reconocidos para esta Formacion son Macranhinga paranensis
Noriega, 1992, Ma. ranzii Alvarenga y Guilherme, 2003, “Giganhinga” sp.
Rinderknecht y Noriega, 2002 y cf. Anhinga minuta Alvarenga y Guilherme, 2003 (ver
Noriega y Agnolin, 2008; Diederle y Noriega, 2013), procedentes de las localidades
fosiliferas Toma Vieja, Villa Urquiza, Bajada La Celina, El Chapeton, El Brete,
Curtiembre, Pueblo Brugo (Dpto. Parand, Entre Rios) sobre el margen izquierdo del rio

Parana.

Formacion Madre de Dios

La Formacioén Madre de Dios fue descripta por Oppenheim (1946); incluyendo a
las formaciones Ifiapari de Onern (1977), I¢a de Maia et al., (1977; Brasil), Shiringayoc
de Onern (1977; Perd) y Ucayali de Kummel (1948; Perti). Algunos autores consideran
que algunas de las localidades donde aflora esta unidad corresponden a la Formacién
Solimoes (e.g., Cozzuol, 2006).

La Formacién Madre de Dios suprayace al Grupo Contamana, representado por
la Formacién Ipururo y la Formacién Chambira de Perd (Campbell et al., 2006); por
encima se encuentra un aluvion indiferenciado (Campbell et al., 2006). Esta Formacion
se distribuye desde el norte de Bolivia, sur y sureste de Colombia, norte y este de Perd,
oeste de Ecuador y centro-este de Brasil (Campbell et al., 2006).

Esta Formacién fue subdividida en tres miembros nombrados informalmente de
base a techo como “A”, “B” y “C” a partir de una seccion expuesta en el rio Acre (Dpto.
Madre de Dios, Perd; Campbell y Frailey, 1984, 1985). El Miembro “A” fue
denominado posteriormente Miembro Conglomerado Acre y su sitio tipo es sobre el rio
Acre, 2 km al este de la confluencia del Rio de los Patos (Campbell ef al., 1985). Este
Miembro muestra considerable complejidad estructural y sedimentoldgica y una
variacion de facies lateral y vertical (Campbell y Frailey, 1984). Estd compuesto
principalmente por clastos arcillosos gruesos, con una matriz constituida por limos
arcillosos a arenas gruesas y por restos vegetales y vertebrados, depositados en un
ambiente acudtico de alta energia, estacional y relativamente somero (Figura 46;

Campbell et al., 2006). Dataciones de “Ar/*°Ar sobre cenizas volcanicas tomadas en
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barrancas de los rios Purus y Las Piedras (Pertl) dieron una edad aproximada de 9,01 y
3,01 Ma. para su base y techo respectivamente (Campbell et al., 2001), correspondiente
al Mioceno tardio-Plioceno temprano (Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano). Ademds,
estudios de magnetoestratigrafia en el sitio Cerro Colorado sobre el rio Madre de Dios
(Dpto. Madre de Dios, Pert) indican que este miembro se deposité durante el Mioceno
tardio (Campbell et al., 2010: fig. 7), lo cual se corresponde con las dataciones antes

citadas.
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Figura 46. Perfil estratigrafico generalizado de la Formacién Madre de Dios aflorante en los rios
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del oeste y centro Amazénico (modificado de Campbell et al., 2010).

El polen presente en esta Formacioén sugiere diversos ambientes tales como
pastizales, praderas flotantes, pantanos, lagos poco profundos y bosques de galeria a lo

largo de los rios (Latrubesse et al., 2010). Una reciente revisiéon de los vertebrados
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registrados en ésta unidad (Ribeiro et al., 2013), cita la presencia de representantes de
ambientes terrestres (e.g., notoungulados, perezosos, cingulados), arboricolas (primates)
y algunos voladores (murciélagos piscivoros); ademds se hallaron representantes
acudticos tales como peces Oseos y cartilaginosos, cocodrilos (Alligatoridae,
Nettosuchidae, Crocodylidae, Gavialidae), tortugas (Chelidae, Testudinidae,
Podocnemidae), serpientes (Boidae), lagartos semiacudticos (Teiidae) y dugongos
(Trichechidae).

Entre las aves acudticas, el tnico orden representado es Suliformes con Anhinga
fraileyi Campbell, 1996, Anhinga cf. An. fraileyi, Anhinga minuta, Anhinga cf. grandis
Martin y Mengel, 1975 y Macranhinga ranzii, las cuales proceden del Miembro
Conglomerado Acre. El registro de Anhinga fraileyi corresponde a la parte superior del
rio Acre cerca de la confluencia con el Rio de los Patos (Dpto. Madre de Dios; Pert)
localidad fosilifera que en algunos trabajos es conocida como LACM 4611 (e.g.,
Frailey, 1986; Campbell, 1996; Campbell et al., 2006) o Patos (e.g., Latrubesse et al.,
1997, 2010; Negri et al., 2010); también se hallaron materiales de esta especie en
Bandeira (Campbell, 1996), conocida también como LACM 5158 (ver Negri et al.,
2010) sobre el rio Acre (Acre, Brasil), proximo a la frontera con Bolivia. Macranhinga
ranzii se hall6 en el sitio fosilifero LACM 5954 (=Niter6i; ver Negri et al., 2010),
también ubicado en la porcidn superior del rio Acre, entre las ciudades brasileras de
Brasiléia y Assis (Acre, Brasil) y en el sitio LACM 5158; los restantes registros de
anhingas (Anhinga cf. An. fraileyi, Anhinga minuta, Anhinga cf. An. grandis) fueron

extraidos del sitio fosilifero LACM 5158.

Formacion Raigon

La Formacién Raigén (=en parte Formacién San José; sensu Francis y Mones,
1965) fue formalmente descripta por Goso (1965) en la localidad de San José de Mayo
(Dpto. San José, Uruguay). Cabe mencionar que en esta tesis no se sigue la propuesta de
Negri (2004) en la cual se considera que la Formacién Kiyt (Mioceno tardio; Cozzuol,
2006; Latrubesse et al., 2007) es parte de esta Formacién. La Formacién Raigén queda
expuesta en las barrancas costeras del Rio de la Plata y arroyos tributarios de la zona.
En afloramientos se apoya sobre la Formacién Camacho, pero en perforaciones lo hace

sobre la Formacién Fray Bentos y sobre el basamento cristalino (Spoturno y
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Oyhantgabal, 2004). Como suprayacente se encuentra discordantemente la Formacion
Libertad.

Esta constituida por arcillas verdes, arenas finas verdes algo arcillosas, arenas
finas blancas, arenas medias feldespdticas blancas, arenas feldespdticas gruesas y
niveles de conglomerados (Figura 47; Bossi y Navarro, 1988). Estas sedimentitas de
origen fluvial pueden dividirse en dos secciones predominantemente arenosas separadas
por una discontinuidad de caricter regional, que marca un episodio de reactivacion en la
sedimentacion (To6falo ef al., 2006). Un reciente estudio litologico (Bossi et al., 2009) la
subdivide en dos miembros: el Miembro San José (=Formacion San José; sensu Francis
y Mones, 1965; =Miembro Mauricio; Ortiz, 2002) que se caracteriza por areniscas y
conglomerados en la base y luego cambia a areniscas arcillosas finas con carbonato,
intercaladas con loess en la parte superior, y el Miembro San Bautista que se compone
de loess, con o sin carbonatos, con variadas proporciones de arenas y presencia de
arcillas en la parte edifica. Corresponden principalmente a depdsitos de rios
entrelazados originados tras la retirada del “Mar Paranense” bajo condiciones climdticas
hdmedas, con dos ciclos de depositacién, geometria lenticular, multiepisédicos, grano
decrecientes y controlado estructuralmente por una tecténica joven (Veroslavsky y
Montaio, 2004). El tope de esta Formacidn estd edafizado y se vincularia a un periodo
de no depositacién, probablemente bajo condiciones estacionales, con iluviacién de
arcillas durante los periodos hiimedos y precipitaciéon de carbonato en las estaciones

secas (Téfalo y Morrds, 2009).
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Figura 47. Perfil estratigrafico de la Formacién Raigén aflorante en el acantilado Mauricio,

Departamento San José, Uruguay (modificado de Téfalo et al., 2009).
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Estudios paleomagnéticos en la zona costera sugieren una edad entre 3,32-2,43
Ma (Téfalo et al., 2009), correspondientes al Plioceno tardio-Pleistoceno temprano,
Pisos/Edades Piacenziano-Gelasiano.

En esta Formacién ain no se registraron restos fésiles de vegetales. En lo que
respecta a la fauna, en diversas contribuciones (e.g., Mones, 1988; Tambussi et al.,
1999; Mones y Rinderknecht, 2004; Rinderknecht y Blanco, 2008; Perea et al., 2013) se
presentaron principalmente vertebrados terrestres provenientes del Miembro San José
correspondientes a aves y mamiferos.

Entre la fauna acudtica, se citaron restos de moluscos y peces (Perea et al.,
2011), una tortuga acudtica (Chelidae; Perea et al., 2013) y “Giganhinga” kiyuensis
Rinderknecht y Noriega, 2002. Esta anhinga se hall6 en las playas del balneario Kiyu
sobre el Rio de la Plata (Dpto. San José, Uruguay) y si bien se encontré rodada, se
indicé que provendria de sedimentos atribuibles al Miembro San José (Rinderknecht y

Noriega, 2002).
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Capitulo IV. Sistematica de anhingas de América del Sur

En este capitulo se brindan los antecedentes sistemdticos de los Anhingidae
fosiles, con un particular detalle de los taxones reconocidos para América del Sur. Por
ultimo se revisan los taxones registrados en América del Sur y se plantean discusiones

finales para cada taxon.

Antecedentes

Una enumeracion de los hallazgos de Anhingidae fésiles de todo el mundo
puede consultarse en Olson (1975, 1985), Becker (1986), Rasmussen y Kay (1992),
Noriega (1994), Alvarenga (1995), Mackness (1995) y Worthy (2012). Ademaés de estas
contribuciones, existen revisiones criticas ponderando la validez de ciertas especies
registradas en otros lugares del mundo (e.g., Olson, 1975; Louchart et al., 2008), las
cuales escapan a los objetivos de este trabajo. En lo que respecta exclusivamente a las
anhingas de América del Sur, la mds reciente enumeracion de especies la realizaron
Diederle et al. (2012). Por su parte, Campbell (1996), Alvarenga y Guilherme (2003) y
Cenizo y Agnolin (2010) realizaron aportes criticos sobre la validez de ciertas especies,
revisando ademas los registros en América del Sur.

El primer trabajo sobre una anhinga f6sil en América del Sur fue realizado por
Ameghino (1895), quien diagnosticé a Liptornis hesternus en base a una decimoprimera
vértebra cervical (BMNH-A599), aunque la refiri6 a la familia Pelecanidae con dudas.

Ya en el siglo XX, Lambrecht (1933) relocalizé a Liptornis hesternus en la
superfamilia “Sulides”, sin aclarar a qué familia pertenecia.

En la década del 80, Olson (1985) en su revisidn de registros fosiles de aves del
mundo, argumentd que Liptornis hesternus debia ser considerada Aves incertae sedis,
pero optd por mantener el estatus familiar propuesto por Ameghino (1895).

Rasmussen y Kay (1992) describieron una decimosegunda vértebra cervical
(reinterpretada como decimotercera en esta tesis) y una ulna que probablemente, segiin
indicacion de los autores, proviniera de los mismos depdsitos. El tamafio de los
materiales es consistente como para pertenecer a Anhinga grandis, aunque su asignacion

no fue definitiva (Rasmussen y Kay, 1992). En ese afio, Noriega erigié a Macranhinga
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en base a Ma. paranensis, cuyo holotipo y paratipos (tarsometatarsos) halld distintos de
aquel del género actual.

En el marco de su tesis doctoral, Noriega (1994) describié hiimeros completos y
fragmentos de tamafios similares a An. anhinga, considerdndolos como Anhingidae
indeterminado y resaltd que probablemente pertenecian a una especie distinta de las
anhingas actuales. En esta tesis de Noriega se describieron mds restos de anhingas,
posteriormente publicados por este autor.

Al afio siguiente, Alvarenga (1995) establecid6 Meganhinga a través de su
especie monotipica Me. chilensis, utilizando como holotipo un tarsometatarso casi
completo y refirid a este taxdn dos cinturas pélvicas+sinsacros, una porcion de diéfisis y
un extremo proximal de ulna y un extremo distal de carpometacarpo. También fueron
referidas cuatro vértebras tordcicas articuladas (reinterpretadas como una vértebra
cervical y tres tordcicas en esta tesis), un extremo posterior de cintura pélvica+sinsacro,
una vértebra caudal, fragmento de diifisis de tibiotarso, una segunda falange del digito
derecho III, una mitad proximal de una primera falange del digito IV y otro fragmento
indeterminado de falange.

Campbell (1996) diagnostic6 a An. fraileyi a partir de un tarsometatarso
incompleto y le refirié fragmentos de hiimero, un tibiotarso completo, un extremo distal
de ulna, decimoctava y decimonovena vértebras cervicales. Ademds este autor sostuvo
que Noriega (1992) fund6 a Macranhinga a partir de un cardcter no genérico (tamafio
corporal) y otros que solo servirfan como distincién en el nivel especifico. Asi propuso
que Macranhinga sea considerado sinénimo junior de Anhinga. Campbell también
cuestiond ciertos caracteres diagndsticos propuestos por Alvarenga para Meganhinga
(i.e., crista medialis hypotarsi prominente, metafisis proximal amplia y alas reducidas)
y consideré que no son suficientes para sustentar la designacién de un género nuevo,
proponiendo también su sinonimia con Anhinga.

Al principio del siglo XXI, Noriega (2002) adicioné nuevos materiales a la
especie Ma. paranensis (himeros, carpometacarpo, cintura pélvica+sinsacro, fémur y
tibiotarso), incrementando los caracteres distintivos de Macranhinga. Ademas not6 que
los humeros referidos a Ma. paranensis eran morfolégicamente similares a aquellos de
An. fraileyi. En ese afio, Noriega y Alvarenga (2002) argumentaron a favor de la validez
de Macranhinga y Meganhinga; ademds, sugirieron tentativamente que An. fraileyi
podria pertenecer al género Macranhinga, debido a que tendria caracteres comunes con

éste. Finalmente también en ese afio, Rinderknecht y Noriega (2002) diagnosticaron a
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Giganhinga en base a Gi. kiyuensis, la cual se fundé mediante una cintura
pélvica+sinsacro.

Al afio siguiente, Alvarenga y Guilherme (2003) dieron a conocer a Ma. ranzii
mediante un fémur como holotipo y le asignaron mds fémures como paratipos; ademads
le refirieron vértebras cervicales y un fragmento de tarsometatarso. Asimismo,
diagnosticaron a Anhinga minuta basados en un tibiotarso y le refirieron un himero, al
cual lo consideraron paratipo. Ademds estos autores sostuvieron a Macranhinga y a
Meganhinga, a través del estudio de sus caracteres. Por ltimo estos autores dieron a
conocer un extremo distal con parte de la didfisis de himero, que tiene un tamafio y
morfologia concordantes con el holotipo de An. grandis, aunque no lo refirieron
definitivamente a esta especie.

Noriega y Pifia (2004) asignaron a Ma. paranensis un coracoides, mediante la
comparacion de proporciones con el himero.

Tres afios mads tarde, Areta et al. (2007) refirieron tentativamente al género
Giganhinga un fémur distal y discutieron sobre la validez de la masa corporal como
criterio sistemdtico entre las anhingas fdsiles.

Un afio més tarde, Noriega y Agnolin (2008) adicionaron informacién sobre
elementos 6seos de Ma. paranensis. Sostuvieron que los caracteres que Campbell
(1996) reconocié en los materiales atribuidos a An. fraileyi (i.e., extremo proximal y
distal de himero, tibiotarso), diferentes de An. anhinga y An. grandis, son compartidos
con los de Ma. paranensis. Ademés revisaron parte de los materiales que presentd
Noriega (1995), entre los cuales encontraron himeros con caracteres compatibles con
aquellos de An. minuta, aunque los tamafios no se correspondian, por lo que optaron
referirlos provisoriamente a Anhinga cf. An. minuta.

Posteriormente, Cenizo y Agnolin (2010) reconocieron en la descripcion original
de Liptornis hesternus ciertos caracteres que les indicaron que pertenecia a Anhingidae.
Estos autores consideraron que debido al extravio de su holotipo y la poca informacién
diagnoéstica que este proveia, deberia ser considerado como nomem dubium. Por otra
parte, nombraron a An. fraileyi dentro de Macranhinga, pero sin apreciaciéon ni
justificacion en el texto. También propusieron que los materiales de An. cf. An. grandis
de Colombia sean considerados como Anhingidae indeterminados, ya que argumentaron
que su asignacién basada en el tamafio no fue adecuada y que el presente conocimiento
de la diversidad de anhingidos fésiles impide que se asignen a un nivel taxonémico més

bajo. Por dltimo, dieron a conocer los restos mds antiguos de la familia,
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correspondientes a una parte distal de hiumero y extremo distal de ulna asignados al
género Macranhinga.

Degrange et al. (2012) presentaron por primera vez una ilustracién del holotipo
de Liptornis hesternus. Ademads, estudiaron una réplica del holotipo (PA 22) y junto con
fotografias adicionales del espécimen, pudieron confirmar la asignacion de esta especie
a la familia Anhingidae, sin proveer mayores detalles. En ese afio, Diederle et al. (2012)
asignan vértebras cervicales a Ma. paranensis mediante el empleo de proporciones.

Recientemente Soto-Acufia et al. (2013) dieron a conocer nuevos materiales
referidos a Meganhinga chilensis, correspondientes a un resto mds completo de

coracoides y un extremo distal de himero, elemento hasta entonces que se desconocia.

Un resumen de los taxones registrados en América del Sur, indicando su

asignacidn sistemdtica previa a esta revision, se puede consultar en la Tabla 10.

Revision sistematica

Se revisaron y compararon los restos fésiles mas completos de Anhingidae. Se
brindan diagnosis enmendadas y se asignan materiales no homélogos de los holotipos
siguiendo criterios morfolégicos y cuantitativos. Se usdé como grupo proxy a los

representantes actuales de la familia.

Clase AVES Linnaeus, 1758
Orden SULIFORMES Reichenbach, 1849
Familia ANHINGIDAE Ridgway, 1887

A continuacién se presenta una combinacion de caracteres que permiten atribuir
los restos 6seos a la familia Anhingidae, distinguiéndolos de los Phalacrocoracidae.
Algunos caracteres son propuestos en esta tesis, otros fueron previamente usados
(Miller, 1966; Olson, 1975; Martin y Mengel, 1975; Becker, 1986; Rasmussen y Kay,
1992; Mayr, 2001; Noriega, 2002; Rinderknecht y Noriega, 2002; Noriega y Pifia, 2004;
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Stewart y Beech, 2006; Areta et al., 2007; Boles, 2010; Worthy, 2012; Diederle et al.,
2012).

Caracterizacion osteoldgica. Cuarta vértebra cervical: facies articularis de las

zygapophysis cranialis delgadas y anteriormente laterales a las foramina
transversarium; foramina transversarium reducidas; facies articularis cranialis mas
concavas dorsalmente respecto de la parte ventral; fovea cranioventralis reducida y
somera; corpus vertebrae alargado; sulcus caroticus ancho y profundo en la mitad del

corpus vertebrae. Novena vértebra cervical: processi transversus reducidos; foramina

transversarium reducidas; corpus vertebrae alargado; sulcus caroticus ancho y
profundo en la mitad del corpus vertebrae; incisurae caudalis arcus estrechas y

excavadas; cristae transverso-obliqua bajas. Decimoprimera vértebra cervical:

processus spinosus reducido; zygapophysis cranialis 'y caudalis desplazadas
dorsalmente del corpus vertebrae; processi transversus reducidos; foramina
transversarium reducidas; corpus vertebrae alargado; sulcus caroticus ancho y
profundo; canalis caroticus cervicalis completo y con una cresta ventral fuerte; processi

costalis prominentes antero-ventralmente. Decimocuarta vértebra cervical: facies

articularis de las zygapophysis cranialis alargadas; foramina transversarium reducidas;
corpus vertebrae alargado; sulcus caroticus somero en su porcién posterior; canalis
caroticus cervicalis completo y con una cresta ventral fuerte; processi costalis
prominentes ventralmente; fuberositas ligamenti collateralis someras; facies articularis

caudalis poco excavadas ventralmente. Decimoquinta vértebra cervical: foramina

transversarium reducidas; corpus vertebrae mas largo que ancho y aneumético;
processi costalis prominentes ventralmente y semiparalelos al eje antero-posterior;
processus ventralis corporis proyectado posteriormente; tuberositas ligamenti
collateralis menos concavas; facies articularis caudalis alta; area ligamentum elastici

mads amplia dorso-ventralmente. Decimosexta vértebra cervical: processus spinosus mas

extendido sobre el dorso del arcus vertebrae; foramina transversarium reducidas;
corpus vertebrae mas largo que ancho y aneumatico; processus ventralis corporis
proyectado posteriormente; fuberositas ligamenti collateralis estrechas y someras; area

ligamentum elastici amplio. Decimoctava vértebra cervical: facies articularis cranialis

en vista ventral menos excavada; corpus vertebrae mas largo que ancho y aneumatico;
processus ventralis corporis proyectados posteriormente, cortos y que se asocian con

una cresta a cada lateral; zygapophysis caudalis con tori dorsalis robustos y con facies
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articularis amplias; lacuna interzypophysialis estrecha. Decimonovena vértebra

cervical: facies articularis cranialis en vista ventral somera; laminae arcocostalis
amplias; corpus vertebrae mas largo que ancho y aneumdtico; processus ventralis
corporis proyectado posteriormente y cortos; incisurae arcus caudalis cerradas.

Vigésima vértebra cervical: zygapophysis cranialis con facies articularis alargadas;

processus ventralis corporis proyectados posteriormente y reducidos; corpus vertebrae
plano ventralmente y poco estrecho; zygapophysis caudalis con facies articularis

conspicuas. Primera vértebra tordcica: corpus vertebrae con laterales mas excavados;

processus ventralis corporis poco desarrollado. Segunda vértebra toracica: corpus

vertebrae excavado lateralmente; processus ventralis corporis desarrollados en la mitad

del corpus vertebrae. Tercera vértebra tordcica: corpus vertebrae con laterales mas

excavados; processus ventralis corporis desarrollados en la mitad del corpus vertebrae.

Séptima vértebra caudal libre: processi transversus anterior; facies articularis cranialis

convexa; corpus vertebrae alto; processus haemalis, en vista lateral, larga. Coracoides:
processus acrocoracoideus poco desarrollado; facies articularis clavicularis de
contorno subcircular y didmetro ligeramente desplazado del eje antero-posterior;
tuberculum brachiale poco desarrollado; facies articularis humeralis reducida; puente
6seo entre facies articularis humeralis con la impressio ligamentum
acrocoracohumeralis robusto; diafisis en vista ventral ancha y con los bordes
ligeramente curvos; origen del m. biceps brachii corto; origen del m. coracobrachialis
caudalis ocupa menos espacio de la superficie ventro-posterior del coracoides que el m.
supracoracoideus. Humero: sulcus ligamentum transversus corto y profundo
ventralmente y ancho; crista deltopectoralis delgada en su extremo proximal y mitad, y
extendida distalmente; incisura capitis humeri somera 'y amplia; fossa
pneumotricipitalis somera proximalmente; origen del m. humerotriceps deja sobre la
parte distal de la fossa pneumotricipitalis una superficie excavada; inserciones del m.
deltoideus pars major y pars minor amplia y somera; en vista posterior, fuberculum
ventrale al nivel del tuberculum dorsale; insercion del m. scapulohumeralis caudalis
robusta; insercioén del m. latissimus dorsi pars cranialis con su parte proximal mads
cercana al margo caudalis y coincide su extremo distal aproximadamente con la parte
distal de la crista deltopectoralis; impressio coracobrachialis ancha y somera
proximalmente; fossa m. brachialis proximal al tuberculum supracondylare ventrale;
tuberculum supracondylare ventrale prominente y con surco distal; origen del m.

pronator superficialis redondeado; el origen del m. extensor carpi radialis proximal-
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dorsal al epicondylus dorsalis y esta dividido en dos pequefias impresiones; origenes del
m. supinator brevis y del m. extensor digitorum communis cercanos y someras; origen
del m. extensor carpi ulnaris ligeramente anterior a la del m. ectepicondylo ulnaris; en
vista anterior, condylus dorsalis y ventralis con anchos semejantes; incisura
intercondylaris estrecha y poco profunda. Ulna: insercion del m. humerotriceps amplia;
insercién del m. scapulotriceps amplia y dirigida distalmente; cotyla dorsalis estrecha;
cotyla ventralis ovalada y prolongada hacia el olecranon; incisura radialis amplia y
excavada; tuberculum ligamenti collateralis ventralis desarrollado; impressio m.
brachialis amplia y somera; depressio radialis somera, amplia y no supera
proximalmente al condylus dorso-ulnaris; incisura tendinosa amplia. Carpometacarpo:
insercion del m. ulnometacarpalis ventralis amplia; os metacarpale alulare con base
ancha y proyectado proximal; origen del m. abductor alulae somero; fovea carpalis
cranialis somera y amplia; fossa infratrochlearis profunda y amplia; fossa
supratrochlearis amplia; processus pisiformis alargado; fovea carpalis caudalis amplia
y somera; insercion del m. extensor carpi ulnaris amplia; sulcus tendineus corto,
somero y termina distalmente con una prominencia; facies articularis del os

metacarpale minus amplia. Cintura pélvica+sinsacro: zygapophysis cranialis robustas,

con facies articularis amplias; corpus vertebrae de las vértebras preacetabulares anchos;
facies articularis cranialis de la primera vértebra sinsacral ovalada; cristae iliaca
dorsalis y cristae dorsolateralis ilii altas; region sinsacral postacetabular situadas
aproximadamente al nivel de las foramina acetabuli; origen del m. ambiens anterior a
las foramina acetabuli; processi costalis que limita anteriormente con la fossa renalis,
pars ischiadica fossae se relaciona con el processus posterior de forma subparalelo.
Fémur: caput femoris grande y dirigido més proximalmente respecto del trocdnter
femoris; facies articularis antitrochanterica con surco postero-distal definido y
profundo; insercién del m. obturatorius lateralis anterior a la del m. obturatorius
medialis; insercion del m. iliotrochantericus caudalis corta, profunda y anterior;
insercién del m. iliotrochantericus medialis y la del m. iliotrochantericus cranialis
separadas; insercion del m. iliofemoralis externus profunda y amplia; insercion del m.
ischiofemoralis prominente y robusta; diéfisis subcircular gricil y recta distalmente;
origen del m. flexor perforati digiti IV amplia y excavada; sulcus patellaris poco
definido proximalmente; tuberculum m. gastrocnemialis lateralis distal; impressio
ligamentum cruciati cranialis excavado y situado mds posterior; crista supracondylaris

medialis baja; fossa poplitea reducida y somera; impressio ligamenti collateralis
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lateralis profundo; tuberculum m. gastrocnemialis lateralis distal;origen del m. tibialis
cranialis amplio; origen del m flexor perforantes et perforati digiti 11 prominente.
Tibiotarso: fossa retropatellaris somera; origen del m. flexor hallucis longus ancho;
origen del m. popliteus amplio; origen del m. tibialis cranialis extendido distalmente y
alargado; facies gastrocnemialis somera y amplia; origen del m. gastrocnemius, pars
intermedia amplio; insercion del m. femoritibialis medialis; origen del m. plantaris
distal; crista fibularis corta; sulcus extensorius ubicado medialmente y no incide
completamente sobre la base del condylus medialis; borde distal del pons
supratendineus se encuentra mas cercano a la parte proximal del condylus lateralis;
condylus medialis menos desplazado disto-medialmente respecto del condylus lateralis
y en vista anterior, la superficie articular proximal es mas delgada que la distal; incisura
intercondylaris con borde distal, en vista anterior, angosto y desplazado hacia el
condylus lateralis; epicondylus medialis prominente; condylus lateralis en vista
anterior, con concavidad proximal profunda; depressio epycondylus lateralis excavada.
Tarsometatarso: crista medialis hypotarsi y crista intermediae hypotarsi con superficie
amplia y subtriangular posteriormente; origen del m. flexor hallucis brevis excavado;
fossa parahypotarsalis medialis marcada; diafisis robusta; origen del m. abductor digiti
IV amplio en la parte media de la didfisis y con pared plana transversal a esta; cotyla
medialis cuadrangular, somera y horizontal;m. extensor hallucis longus con tendén en
parte medial de la diafisis, amplio; trochlea metatarsi 11 medial y anterior, respecto de la
trochlea metatarsi 111; trochlea metatarsi IV retraida anteriormente y proximal a la

trochlea metatarsi 111.

Géneros incluidos en la familia. Anhinga Brisson, 1760 (incluye a todas las
especies actuales de la familia y posee representantes fésiles); Macranhinga Noriega,

1992 (tnicamente incluye especies fosiles).

Variacién morfologica en anhingas actuales

Se presenta un andlisis de la variaciéon cuantitativa intraespecifica en An.

anhinga teniendo en cuenta el rango de variabilidad de cada medida analizada
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(diferencia entre minimos y maximos, expresados en porcentajes). Ademds, se
compararon An. anhinga con An. melanogaster, calculando la diferencia porcentual
entre ambas especies a partir de los promedios de cada variable, ain cuando algunos
valores se solapan en los valores extremos.

Por dltimo, en lo que respecta a lo cualitativo, se enumeraron caracteres que
permiten distinguir las distintas especies de anhingas actuales en elementos
esqueletarios representados en el registro fosil. La variacidn intraespecifica hallada en
estas anhingas puede consultarse en el Capitulo V, Variaciones morfoldgicas en

Anhingidae.

Variacion cuantitativa

Vértebras: en Anhinga anhinga entre las medidas de las vértebras cervicales,
los porcentajes de variacion fueron amplios (Tabla 1).

Entre las vértebras cervicales de An. anhinga y An. melanogaster, las medidas
tomadas mostraron en general un rango de superposicién (Tabla 1), aunque en algunas
vértebras el VL mostré una considerable diferencia entre estas especies (novena,
decimoprimera, decimocuarta, decimoctava). Asimismo, entre las vértebras tordcicas de
estas especies, concordando con las cervicales, presentaron una gran superposicion de
medidas en general (Tabla 1), siendo también la excepcién el VL (longitud de la
vértebra); en la séptima vértebra caudal, las medidas obtenidas se superpusieron mas
que en las vértebras anteriores. En lo que al promedio respecta, An. melanogaster entre
las vértebras, como valor medio de diferencia, es un 6% mas grande que An. anhinga,
aunque los porcentajes variaron dependiendo de la medida entre un 21% mas chica a un

26% mas grande.

Vert. cerv.4 VL VAZA VAA VAP VAZP
MNHNP s/n° 1 28,1% 8,0 53 5,5 4,9
MACN 54828 25,4 6,8 5,6 4,5 4,2

MHNT 1039 27,3 6,1 45 4,7 3,8

MHNT 2856 26,0 7,5 6,2 5,2 4,0

MHNT 924 26,3 6,3 5,6 3,7 3,5

MHNT 882 28,0 6,8 5,5 5,6 3,7

An. an. (n 6) 25,4-28,1 6,1-8,0 4,5-6,2 4,5-5,6 3,5-4,9
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(26,9; 10% ) | (6,9; 24%) | (5,4;27%) | (5,1;20%) | (4,0; 29%)
MHNT 1210 29,0 72 5,5 4,9 4,0
MHNT 1195 28,1 7,3 52 5.5 4,9
An. me. (0 2) 28,1-29 7,2-7,3 5,2-5,5 4,9-5,5 4-49
(28,6) (7,3) 5.4 5,2) 4.5)
V. interesp. 6% 6% 0% 2% 11%
Vert. cerv.9
MNHNP s/n° 1 20,0 9,0 72 6,6 6,6
MACN 54828 18,9 7,8 6,5 5.5 7,0
MHNT 1039 18,7 7,7 6,2 5.4 7,0
MHNT 924 19,1 8,0 6,0 5,5 6,6
MHNT 882 19,5 7,9 6,5 6,0 6,5
MHNT 2856 20,5 8,5 6,6 5,5 6,9
An. an. (@ 6) 18,7-20,5 7,7-9 6,0-7,2 5,4-6,0 6,5-7,0
(19,5;9%) | (8,2; 14%) | (6,5;17%) | (5,8; 10%) | (6,8; 7%)
MHNT 1210 21,9 9,0 6,8 5.5 7,7
MHNT 1195 20,8 10,0 7,0 6,0 74
An. me. (02) 20,8-21,9 9,0-10,0 6,8-7,0 5,5-6,0 7,4-7,7
(21,4) 9.5) (6,9) (7,8) (7,6)
V. interesp. 9% 14% 6% 26% 11%
Vert. cerv.11
MNHNP s/n° 1 21,7 8,1 7.8 6.8 74
MACN 54828 20,9 7,0 6,5 5,6 6,1
MHNT 1039 20,8 75 6,8 6,0 5,5
MHNT 924 20,5 7,9 6,6 6,0 6,2
MHNT 882 21,6 8,0 7,0 7,0 6,9
MHNT 2856 21,7 7,9 7,0 6,0 6,8
An. an. (@ 6) 20,5-21,5 7,0-8,1 6,5-7,8 5,6-7,0 5,5-7.4
(21,2, 5%) | (7,8; 14%) | (7,0; 17%) | (6,2; 20%) | (6,5; 26%)
MHNT 1210 23,5 8,5 7,7 5.8 6,7
MHNT 1195 24,0 8,0 8,0 6,5 7,5
An. me. (02) 23,5-24,0 8,0-8,5 7,7-8,0 5,8-6,5 6,7-7.,5
(23,8) (8,3) (7,9) (6.2) (7,1)
V. interesp. 11% 6% 11% 0% 9%
Vert. cerv.14
MNHNP s/n° 1 18 9,2 8,9 75 9,0
MHNT 1039 18,1 8,0 75 72 8,5
MHNT 924 17,6 7,9 7.8 72 8,1
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MHNT 882 18,3 9,0 7,2 7,0 8,6
MHNT 2856 18,5 9,1 8,0 7,0 8,1
17,6-18,5 7,9-9,2 7,2-8,9 7,0-7,5 8,1-9,0
An. an. (n5)
(18,1;4%) | (8,7;14%) | (7,9; 19%) | (7,2;7%) | (8,5; 10%)
MHNT 1210 19,1 9,9 7,9 7,1 8.8
MHNT 1195 19,0 9,5 8,5 8,0 9,0
19,0-19,1 9,5-9,9 7,9-8,5 7,1-8,0 8,8-9,0
An. me. (n 2)
(19,1) 9.7) (8,2) (7,6) (8,9)
V. interesp. 5% 10% 4% 5% 5%
Vert. cerv.15
MNHNP s/n° 1 17,0 9,5 9,5 8,0 9,5
MACN 54828 16,3 9,9 9,5 8,1 8,9
MHNT 1039 16,4 9,8 7,9 7,7 8,0
MHNT 924 16,5 9,5 8,0 7,5 7,9
MHNT 882 17,0 10,0 9,1 7,5 8,1
MHNT 2856 17,0 9,9 8,0 7,4 8,1
16,3-17,0 9,5-10,0 7,9-9,5 7,4-8,1 7,9-9,5
An. an. (n 6)
(16,7; 4%) 9,8;5%) | 8,7;17%) | (1,7,9%) | (8,4; 17%)
MHNT 1210 17,0 9,2 9,0 7,8 8,9
MHNT 1195 17,2 8,5 10,5 9,5 10,0
17,0-17,2 8,5-9,2 9,0-10,5 7,8-9,5 8,9-10,0
An. me.(n 2)
(17,1) (8,9 9.8) (8,7) 9.5)
V. interesp. 2% 10% 11% 12% 12%
Vert. cerv.16
MNHNP s/n° 1 14,5 8,0 9,0 9,9 7,1
MACN 54828 14,9 8,5 9,0 9,3 6,5
MHNT 1039 15,2 9,3 8,8 9,0 7,2
MHNT 2856 15,0 8,6 8,7 9,3 7,0
MHNT 924 14,8 8.8 8,9 8,6 7,1
MHNT 882 15,1 9,0 9,5 9,0 7,3
14,5-15,2 8,0-9,3 8,7-9,5 8,6-9,9 6,5-7,3
An. an. (n 6)
(14,9;5%) | (8,7;14%) | (9,0, 8%) | (9,2;13%) | (7,0; 11%)
MHNT 1210 14,6 8,6 9,5 9,5 7,5
MHNT 1195 15,0 10,1 10,3 11,9 7,5
14,6-15,0 8,6-10,1 9,5-10,3 9,5-11,9 7,5-1,5
An. me. (n 2)
(14,8) 9.4) 9,9 (10,7) (7.5)
V. interesp. 1% 8% 9% 14% 7%

Vert. cerv. 20
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MNHNP s/n° 1 13,7 6,1 10,0 8,0 3,5
MACN 54828 13,1 5,8 11,0 8,6 3,1
MHNT 1039 13,5 6,1 9,6 9,9 3,5
MHNT 924 13,6 45 9,9 8,5 3,2
13,1-13,7 4,5-6,1 9,6-11,0 8,0-9,9 3,1-3,5
An. an. (n 4)
(13,5;4%) | (5,6;26%) | (10,1; 13%) | (8,8; 19%) | (3,3; 11%)
MHNT 1210 13,5 6,5 10,8 8,0 3,5
MHNT 1195 14,2 6,3 10,5 9,0 4,5
13,5-14,2 6,3-6,5 10,5-10,8 8,0-9,0 3,5-4,5
An. me. (n 2)
(13,85) (6,4) (10,65) (8.,5) (4,0)
V. interesp. 3% 13% 5% 4% 18%
Vert.tor.1
MNHNP s/n° 1 13,5 5,5 9,8 6,8 3,5
MACN 54828 13,3 5,2 8,0 7,0 3,0
MHNT 1039 14,0 5,0 9,5 6,0 3,0
MHNT 2856 13,1 5,5 10,0 8,1 4,0
13,1-14,0 5,0-5,5 8,0-10,0 6,0-8,1 3,0-4,0
An. an. (n 4)
(13,5; 6%) 5,3;9%) | (9,3;20%) | (7,0; 26%) | (3,8; 25%)
MHNT 1210 14,3 6,9 8,9 6,0 3,5
MHNT 1195 15,1 7,5 8,5 5,5 3,9
14,3-15,1 6,9-7,5 8,5-8,9 5,5-6,0 3,5-3,9
An. me. (n 2)
(14,7) (7,2) (8,7) (5.8 (3,7)
V. interesp. 8% 26% 7% 21% 3%
Vert.tor.2
MNHNP s/n° 1 13,9 5,4 5,8 7,0 3,0
MACN 54828 13,8 5,0 6,0 6,0 2,5
MHNT 1039 13,3 5,0 5,0 5,7 2,5
MHNT 2856 13,7 4,1 8,0 5,5 2,6
13,3-13,9 4,1-54 5,0-8,0 5,5-7,0 2,5-3,0
An. an. (n 4)
(13,7; 4%) | (4,9;24%) | (6,2;38%) | (6,1;21%) | (2,7; 17%)
MHNT 1210 14,2 5,5 5,0 6,0 3,7
MHNT 1195 15,8 5,5 5,1 6,0 4,0
14,2-15,8 5,5-5,5 5,0-5,1 6,0-6,0 3,7-4,0
An. me. (n 2)
(15,0) (5.5) (5,05) (6,0) (3,85)
V. interesp. 7% 11% 23% 2% 29%
Vert.tor.3
MNHNP s/n° 1 13,0 5,5 6,0 7,0 4,0
MACN 54828 13,0 5,2 5,0 6,1 4,0
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MHNT 1039 12,9 5,0 4,7 6,0 2,7
MHNT 2856 13,5 5,1 4.8 6,0 43
MHNT 924 13,0 49 4.8 5,9 3,0
12,9-13,5 49-5,5 4,7-6,0 5,9-7,0 2,7-4,3
An. an. (n 5)
(13,1, 4%) | (5,2, 11%) | (5,1;22%) | (6,2; 16%) | (3,6; 37%)
MHNT 1210 14,1 5,5 5,1 6,5 3,0
MHNT 1195 15,0 6,0 5,0 6,9 4,0
14,1-15,0 5,5-6,0 5,0-5,1 6,5-6,9 3,0-4,0
An. me. (n 2)
(14,6) (5.8) (5,05) 6,7 (3.5)
V. interesp. 10% 10% 1% 8% 3%
Vert.cau.7
MACN 54828 7,1 X 7,5 6,0 X
MHNT 1039 7,0 X 7,0 6,0 X
MHNT 882 8,0 X 8,1 6,5 X
MHNT 924 7,4 X 7,5 6,0 X
MHNT 25 7,0 X 6,9 5,5 X
7,0-8,0 6,9-8,1 5,5-6,5
An. an. (n 5) X X
(7,3; 13%) (7,4, 15%) | (6,0; 15%)
MHNT 1210 8,0 X 7,9 7,0 X
MHNT 1195 7,8 X 7,8 6,0 X
7,8-8,0 7,8-7,9 6,0-7,0
An. me. (n 2) X X
(7.9 (7.85) (6,5
V. interesp. 8% X 6% 8% X

Tabla 1. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en las vértebras cervicales, tordcicas y caudal de An. anhinga y An. melanogaster.
Entre paréntesis figura el promedio de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacién
Unicamente para An. anhinga. Se expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida,
calculados a partir de los promedios de cada una. El asterisco indica que es un valor estimado.
Abreviaturas: VL, largo del corpus vertebrae; VAZA, ancho entre las facies articularis de las
zygapophysis cranialis; VAA, ancho maximo anterior sobre la facies articularis cranialis; VAP, ancho
maximo posterior sobre la facies articularis caudalis; VAZP, ancho entre las facies articularis de las
zygapophysis caudalis; An. an., Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion

interespecifica.

Coracoides: la variacion en An. anhinga entre las medidas de los coracoides fue

entre 5-24% dependiendo de la variable (Tabla 2).
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Entre An. anhinga y An. melanogaster, las medidas obtenidas se superpusieron a
excepcion de COLM. Entre estas especies, como valor medio de diferencia, An.
melanogaster es un 1% mads grande, variando segin la medida entre un 11% maés chica

a 8% mas grande (Tabla 2).

Coracoides COL COLM COAV COLS
MNHNP s/n° 1 65,0 55,5 25,6 19,0
MACN 54828 60,1 53,5 22,0 16,1

MHNT 1039 61,5 54,6 21,6 15,5

MHNT 924 59,5 54,0 21,4 15,5

MHNT 25 60,0 53,2 21,3 14,4

MHNT 882 62,0 56,0 21,0 14,5

59,5-65,0 | 53,2-56,0 21,0-25,6 14,4-19,0

An. an. (n 6)

(61,4; 8%) | (54,5;5%) | (22,2; 18%) | (15,8; 24%)

MHNT 1210 62,7 56,5 22,0 15,0

MHNT 1195 68,0 61,6 23,0 13,4

62,7-68,0 | 56,5-61,6 22,0-23,0 13,4-15,0

An. me. (n 2)

(65.4) (59,1) (22,5) (14,2)

V. interesp. 6% 8% 2% 11%

Tabla 2. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en coracoides de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el
promedio de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacidon Unicamente para An.
anhinga. Se expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los
promedios de cada una. Abreviaturas: COL, longitud maxima del coracoides; COLM, longitud medial del
coracoides; COAV, ancho distal del coracoides; COLS, longitud méaxima de la facies articularis
sternalis; An. an., Anhinga anhinga, An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion

interespecifica.

Huamero: la variacion en An. anhinga es de 3-13% segun la variable (Tabla 3).

Entre An. anhinga y An. melanogaster las medidas solo se solapan ligeramente
en HPC y HAD, ya que el miximo de la primera coincide con el minimo de la segunda
(Tabla 3. Anhinga melanogaster es en promedio un 9% mas grande, aunque segin la

medida varia de 7-11% mads grande (Tabla 3).
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Himero HL HAP HAC HPC HCC HAD

MNHNPS/N® 1 133,8 18,9 7,0 6,7 22,1 14,6
MACN 54828 130,5 19,1 7,0 6,0 21,7 14,9
MHNT 1039
129,8 18,7 6,8 5,9 21,0 13,7
MHNT 924
126,5 18,5 7,0 6,7 22,0 15,3
MHNT 25 127,0 18,1 7,0 6,4 21,0 13,7
MHNT 882
132,5 18,7 7,0 5,8 22,3 15,8
126,5-133,8 18,1-19,1 6,8-7,0 5,8-6,7 21,0-22,3 13,7-15,8
An. an. (n 6)
(130,0; 5%) (18,7;5%) | (7,0;3%) | (6,3; 13%) | (21,7; 6%) (14,7; 13%)
MHNT 1210
140,9 20,2 7,8 6,7 24,0 15,8
MHNT 1195 149,5 20,5 7,7 6,8 25,0 16,0
An. me. 140,9-149,5 20,2-20,5 7,7-7,8 6,7-6,8 24,0-25,0 15,8-16,0
(n2) (145,2) (20,4) (7,75) (6,75) (24,5) (15,9)
V. interesp. 11% 8% 10% 7% 11% 8%

Tabla 3. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en himeros de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el promedio
de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacion Unicamente para An. anhinga. Se
expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los promedios
de cada una. Abreviaturas: HL, largo del hiimero; HAP, ancho proximal del himero; HAC, ancho minimo
del corpus humeri; HPC, profundidad minima del corpus humeri,; HCC, circunferencia minima del
corpus humeri; HAD, ancho distal del himero; An. an., Anhinga anhinga; An. me., Anhinga

melanogaster; V. interesp, variacion interespecifica.

Ulna: la variacién en An. anhinga es de 6-19% dependiendo de la medida (Tabla
4).

Entre An. anhinga y An. melanogaster las medidas se solapan Gnicamente en
UAC, en tanto que en UPC y UAD son contiguas (Tabla 4). Anhinga melanogaster
muestra ser en promedio aproximadamente un 8% mads grande que An. anhinga, aunque

varia de 6 a 12% segtn la variable (Tabla 4).
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Ulna UL UAP UAC UPC UAD
MNHNP s/n°1 120,9 11,2 9,0 7,1 9,5
MACN 54828 118,0 11,0 8,0 7,0 10,0

MHNT 1039 116,3 10,5 8,1 7.4 9,2
MHNT 924 114,0 10,9 8,0 7,0 8,9
MHNT 25 115,7 11,5 8,5 6,0 9,5

MHNT 882 119,8 10,8 8,3 7,1 9,8

114,0-120,9 10,5-11,5 8,0-9,0 6,0-7,4 8,9-10,0
An. an. (n 6)

(117,5; 6%) (11,0; 9%) (8,3; 11%) (6,9; 19%) (9,5; 11%)
MHNT 1210 125,7 12,3 9,0 7,5 10,1
MHNT 1195 132,9 12,0 8,6 8,0 10,1

125,7-132,9 12,0-12,3 8,6-9,0 7,5-8,0 10,1-10,1
An. me. (n 2)

(129,3) (12,2) (8,8) (7,8) (10,1)

V. interesp. 9% 10% 6% 12% 6%

Tabla 4. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y

Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion interespecifica.

maximos por medida en ulnas de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el promedio de
cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacion Gnicamente para An. anhinga. Se expresa
la variacién interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los promedios de cada
una. Abreviaturas: UL, longitud maxima de la ulna; UAP, ancho proximal de la ulna; UAC, ancho

maximo del corpus ulnae; UPC, profundidad méxima de la ulna; UAD, ancho distal de la ulna; An. an.,

Carpometacarpo: las medidas de An. anhinga variaron un 5 a 17% segtn la

medida (Tabla 5).

Anhinga melanogaster es en promedio un 10% mas grande que An. anhinga,

variando de 5 a 14% segtin la medida (Tabla 5).

Carpometacarpo CL CAP CAT CAC CPC CAD
MNHNP s/n° 1 70,2 14,5 7,8 4,2 5,1 7,5
MACN 54807 66,0 13,9 6,8 3,9 4,9 7,5

MHNT 1039 64,1 13,9 6,5 4,3 4,9 7,3
MHNT 924 65,2 14,0 6,7 4,5 4,8 7.8
MHNT 25 65,0 14,4 7,0 4,5 5,0 7,5
MHNT 882 67,8 14,6 7,0 4,5 5,0 7,3
An. an. (06) 65,0-70,2 13,9-14,6 6,5-7,8 3,9-4,5 4,8-5,1 7,3-7.8
66,4;7%) | (14,2;5%) | (7,0, 17%) | (4,3;13%) | (5,0;6%) | (7,5; 6%)
MHNT 1210 71,8 15,7 7,3 5,0 5,5 8,0
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MHNT 1195 76,0 15,9 7,5 5,0 55 8,5
71,8-76,0 15,7-15,9 7,3-7,5 5,0-5,0 5,5-5,5 8,0-8,5
An. me. (n 2)
(73,9) (15.8) (74 (5,0) (5.5 (8,3)
V. interesp. 10% 10% 5% 14% 9% 7%

Tabla 5. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en carpometacarpos de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el
promedio de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variaciéon Unicamente para An.
anhinga. Se expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los
promedios de cada una. Abreviaturas: CL: longitud del carpometacarpo; CAP, ancho proximal del
carpometacarpo; CAT, ancho de la trochlea carpalis; CAC, ancho minimo del corpus os metacarpale
majus; CPC, profundidad minima del corpus os metacarpale majus; CAD, ancho distal del
carpometacarpo; An. an., Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion

interespecifica.

Cintura pélvica+sinsacro: en Anhinga anhinga las medidas variaron de 7 a
33% dependiendo de cada una (Tabla 6).

Anhinga melanogaster es en promedio de 5% mas grande que An. anhinga,
aunque respecto de PSAF es un 4% mas chica, y en las restantes vari6 desde 4% a 14%

mads grande (Tabla 6).
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C. pelv.

. PSAV PSLP PSAP PSAA PSLA PSAF PSDF
+sinsa.
MNI:,INP 6,7 40,9 17,0 32,9 8,5 15,1 7,0
s/m° 1
MACN 54807 5,0 36,0 17,2 32,5 7,5 16,1 5,8
MHNT 1039 5,0 46,7 17,0 31,0 8,0 15,1 5,7
MHNT 5,0 39,0 16,1 33,0 8,5 14,5 4,8
924
MI;\IT 6,0 37,9 16,3 31,5 8,3 13,5 6,0
MHNT 45 35,5 17,0 33,9 8.5 15,5 6,0
882
MHNT 2856 5,1 41,0 16,0 31,8 7,9 14,1 5,5
An an 4,5-6,7 | 35,5-46,7 | 16,0-17,2 | 31,0-33,9 | 7,5-8,5 | 13,5-16,1 | 4,8-7,0
(ﬁ 7)' 5,3; (39,6; (16,7; (32, (8,25 (14,8; (5.8;
33%) 24%) 7%) 4,9%) 12%) 16%) 31%)
MHNT 1210 6,6 44,5 16,3 33,0 9,5 13,5 6,5
MHNT 1195 5,0 41,0 17,1 34,9 9,5 14,9 6,0
An. me. 5,0-6,6 | 41,0-44,5 | 16,3-17,1 | 33,0-34,9 | 9,5-9,5 | 13,5-14,9 | 6,0-6,5
(n2) (5.8) (42,8) (16,7) (34,0) 9.5) (14,2) (6,25)
V.
. 9% 8% 0% 5% 14% 4% 7%
1nteresp.
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Tabla 6. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en cintura pélvica+sinsacro de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis
figura el promedio de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacién Gnicamente para
An. anhinga. Se expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de
los promedios de cada una. Abreviaturas: PSAV: ancho méaximo del corpus vertebrae de la primera
vértebra sinsacral; PSLP, longitud de la parte preacetabular; PSAP: ancho minimo de la pelvis
preacetabular; PSAA, ancho entre los extremos de los processus antitrochanterica; PSLA: maxima
longitud de la articulacién del antitrochanter; PSAF, ancho entre las foramina acetabuli; PSDF, didmetro
interno del foramen acetabuli; An. an., Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp,

variacién interespecifica.

Fémur: en An. anhinga las medidas variaron de 5 a 21% dependiendo de la
medida (Tabla 7).

Entre An. anhinga y An. melanogaster los valores obtenidos se solaparon en la
mayoria, a excepciéon de FPT, FAD y FAP (Tabla 7). Anhinga melanogaster es en
promedio un 6% mas grande que An. anhinga, y varia de 1 a 11% segun la medida

(Tabla 7).
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Fémur FL FAP FDC FCC FPC FAC FAD FPT
MNHP

59,5 12,4 6,8 20 6,2 6,8 13,5 9,7
S/N° 1
MACN

57,0 12,1 6,0 19,5 6,0 6,1 13,9 9,9
54807
MHNT

59,6 12,5 5,6 18,1 52 6,0 12,8 9,6
1039
MHNT

58,0 12,7 59 20 55 6,8 13,0 10
924
MHNT

55.8 12,4 6,0 22 6,4 7,0 13,5 9,7
25
MHNT

58,7 12,8 54 20,5 5,3 6,3 13,3 10,4
882
4 55,8-59,6 | 12,1-12,8 | 54-6,8 | 18,1-22,0 | 5,2-6,2 | 6,0-7,0 | 12,8-13,9 | 9,6-10,4
n. an.
@ 6) (58,15 (12,5 (6,0; (20,0 (5,8; (6,53 (13,3; 9,9;
n

6%) 5%) 21%) 18%) 16%) 14%) 8%) 8%)
MHNT

57,5 13,0 6,1 21 5,8 7,0 14,9 11
1210
MHNT

60,4 13,0 6,0 22 7,1 6,2 15 11
1195

11,0-
An. me. | 57,5-60,4 | 13,0-13,0 | 6,0-6,1 | 21,0-22,0 | 5,8-7,1 | 6,2-7,0 | 4,9-15,0 110
(n2) (59.0) (13,0) (6,05) (21.5) (6,5) (6,6) (14,95) ’
(11,0)

V.
) 2% 4% 1% 1% 11% 2% 11% 10%
interesp.

Tabla 7. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en fémures de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el promedio
de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacion Unicamente para An. anhinga. Se
expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los promedios
de cada una. Abreviaturas: FL, longitud del fémur; FAP, ancho proximal del fémur; FDC, didmetro del
caput femoris; FAC, ancho minimo del corpus femoris; FPC, profundidad minima del corpus femoris;
FCC, circunferencia minima del corpus femoris; FAD, ancho distal del fémur; FPT, prominencia de la
crista trochanteris del fémur; An. an., Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp,

variacion interespecifica.

Tibiotarso: en An. anhinga las medidas obtenidas varian de 4 a 17% segun la
medida (Tabla 8).
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Entre An. anhinga y An. melanogaster los valores obtenidos se superponen
unicamente en TBCC, en tanto que en TBPC es préximo. Anhinga melanogaster es en
promedio un 10% mds grande que An. anhinga, aunque segin la medida varia de 1 a

13% (Tabla 8).

Tibio. TBL TBAP TBCC TBPC TBAC TBAD
MNHNP
90,5 11,1 20,5 5,4 6,2 11,6
S/N° 1
MACN
87,0 11,1 20,0 4,5 6,0 11,1
54807
MHNT
88,6 10,5 20,0 49 5,9 11,1
1039
MHNT
87 10,9 19 5,0 6,0 11,0
924
MHNT
86,8 11,0 17,0 4,5 5,6 11,0
25
MHNT
88,0 10,6 19,0 5,0 5,6 11,0
882
An. an. 86,8-90,5 10,5-11,1 17,0-20,5 4,5-54 5,6-6,2 11,0-11,6
(n 6) (88,0;4%) | (10,9;5%) | (19,3;17%) | (4,9; 17%) | (5,9; 10%) | (11,1;5%)
MHNT
94,3 12,3 18,0 5,5 6,5 12,5
1210
MHNT
98,5 2,5 21,0 5,5 7,1 13
1195
An. me. | 94,3-98.,5 12,3-12,5 18,0-21,0 5,5-5,5 6,5-7,1 12,5-13,0
(n2) 96,4) (12,4) (19,5) (5.5) (6,8) (12,8)
V.
9% 12% 1% 11% 13% 13%
interesp.

Tabla 8. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en tibiotarsos de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el
promedio de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variacién tUnicamente para An.
anhinga. Se expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los
promedios de cada una. Abreviaturas: TBL, longitud del tibiotarso; TBAP, ancho proximal del tibiotarso;
TBPC, profundidad minima del corpus tibiotarsi; TBAC, ancho minimo del corpus tibiotarsi; TBCC,
circunferencia minima del corpus tibiotarsi; TBAD, ancho distal del tibiotarso; tibio, tibiotarso; An. an.,

Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion interespecifica.
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Tarsometatarso: en An. anhinga las medidas obtenidas varian de 4 a 14% segun
la variable (Tabla 9).

Entre An. anhinga y An. melanogaster las medidas no se superponen (Tabla 9).
Anhinga melanogaster es de 6 a 20% mads grande que en An. anhinga, con un promedio

de 13% (Tabla 9).

Tarso. TTL TTAP TTLH TTAT TTLT
MNHNP S/N° 1 449 12,2 5.8 7.8 12,9
MACN 54807 41,1 11,1 5,1 7,5 12,9
MHNT 1039 43,0 12,4 5,6 7,6 12,5
MHNT 924 424 12,0 5,0 7,0 12,8
MHNT 25 41,3 12,1 5,5 7,5 12,4
MHNT 882 43,5 12,0 53 7,1 12,6
41,1-44,9 11,1-12,4 12,4-12,9 5,0-5,8 7,0-7,8
An. an. (n 6)
(42,7, 8%) | (12,0; 11%) 12,7, 4%) | (5.4;14%) | (7.4; 10%)
MHNT 1210 47,3 13,5 6,3 8,3 13,5
MHNT 1195 50,8 13,4 6,1 10 13,6
47,3-50,8 13,4-13,5 13,5-13,6 6,1-6,3 8,3-10,0
An. me. (n 2)
(49,0) (13,45) (13,55) (6.2) 9.2)
V. interesp. 13% 11% 6% 13% 20%

Tabla 9. Medidas obtenidas por ejemplar (en milimetros) y resumen de valores minimos y
maximos por medida en tarsometatarsos de An. anhinga y An. melanogaster. Entre paréntesis figura el
promedio de cada una de las medidas por especie y el porcentaje de variaciéon Unicamente para An.
anhinga. Se expresa la variacion interespecifica en porcentajes de cada medida, calculados a partir de los
promedios de cada una. Abreviaturas: TTL, longitud del tarsometatarso, TTAP, ancho proximal del
tarsometatarso; TTLH: longitud del hypotarsus, del tarsometatarso; TTAT, ancho de la trochlea metatarsi
III del tarsometatarso; TTLT, longitud de la trochlea metatarsi 111 del tarsometatarso; An. an., Anhinga

anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion interespecifica.
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Variacion cualitativa interespecifica

Se hallé que An. anhinga puede ser diferenciada de An. melanogaster mediante
los siguientes caracteres:

Cuarta vértebra cervical: foramen vertebrale con surco dorsal mas reducido;
fovea cranioventralis uniformemente excavada (con dos depresiones a cada lado de la
linea medial en An. melanogaster); laminae arcocostalis y corporocostalis menos
distales.

Novena vértebra cervical: tendon del m. longus colli dorsalis pars. caudalis sin
osificar.

Decimoquinta vértebra cervical: facies articularis caudalis con borde ventral
amplio y somero.

Decimosexta vértebra cervical: foramen vertebrale con surco estrecho;
laminae corporocostalis reducidas; area ligamentum elastici mas horizontal.

Vigésima vértebra cervical: foramen vertebrale con surco dorsal reducido.

Coracoides: processus lateralis reducido

Hamero: fossa  pneumotricipitalis  profunda y  reducida;  sulcus
humerotricipitalis y el sulcus scapulotricipitalis someros proximalmente; fossa olecrani
sin surco dorsal.

Carpometacarpo: fovea carpalis cranialis somera; surco que deja el m.
abductor major digiti majoris somero; fossa supratrochlearis somera; sulcus tendineus
mas somero.

Cintura pélvica+sinsacro: foramen vertebrale con surco dorsal estrecho; origen
del m. obturatorius lateralis mas somero; vertex craniolateralis mas bajos.

Tibiotarso: canalis extensorius ovalado.

Tarsometatarso: surco medial a la crista medialis hypotarsi mas somero; sulcus
hypotarsi posterior cerrado; fuberculum m. fibularis prominente; tendén del m. extensor
hallucis longus proximal; foramen vascularia distale con dos perforaciones (con una en
An. melanogaster); fossa metatarsi | profunda y poco delimitada; trochlea metatarsi 111

en vista posterior mds rectangular.
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Anhinga Brisson, 1760

Plautus Klein, 1760

Plotus Gunnerus, 1761

Plautus Gunnerus, 1761

Plotus Linnaeus, 1766

Plautus Briinnich, 1772

Plottus Scopoli, 1777

Liptornis Ameghino, 1895 nov.syn.
Notoplotus Mathews, 1920

Especie tipo. Plotus anhinga Linnaeus, 1766
Especies fosiles de América del Sur referidas. Anhinga minuta Alvarenga y

Guilherme, 2003; Anhinga hesterna (Ameghino, 1895) nov. comb.

Caracterizacion osteoldgica. Tejido cortical de los huesos largos delgado.
Humero: margo caudalis poco conspicuo; condylus lateralis con surco lateral profundo;
fossa olecrani somera; division posterior del m. flexor carpi ulnaris ovalada y chica; m.
pronator longus chico y separado de la division anterior del m. flexor carpi ulnaris por
un borde bajo; insercién del m. scapulohumeralis cranialis chico y bajo; epicondylus
dorsalis bajo; insercion del m. subscapularis reducida; tuberculum dorsale en vista
proximal, préximo al caput humeri; tuberculum ventrale con extremo SOMero;
inserciones del m. deltoideus pars major y pars minor reducidas y someras; origen del
m. extensor carpi radialis somero; processus flexorius bajo y proximal; sulcus
humerotricipitalis reducido y separado del sulcus scapulotricipitalis por una superficie

plana. Carpometacarpo: fossa infratrochlearis chica y somera; processus pisiformis

alto; os metacarpale major gracil y con surco posterior somero; surco entre el m.
abductor alulae y m. extensor brevis alulae amplio y excavado; fovea carpalis cranialis
amplia y profunda; origen del m. flexoralulae somero y con el margen que limita con el
os metacarpale alulare definido; processus extensorius ovalado; inserciéon del m.
ulnometacarpalis dorsalis somera; fovea carpalis caudalis reducida y somera, y en su
porcion proximal-dorsal, limita con una baja prominencia distal-dorsal a la trochlea

carpalis; symphysis metacarpalis distalis en vista posterior, somera. Cintura
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pélvica+sinsacro: region preacetabular corta; region postacetabular proximal en vista

dorsal ancha; ala preacetabularis ilii baja; vértebras preacetabulares con processus
ventralis corporis; primera vértebra preacetabular con processi transversus estrechos;
fossa renalis al nivel del foramen acetabuli redondeada; cristae iliaca dorsalis
divergentes; antitrochanter al nivel de la cristas spinosa synsacri, primera vértebra
preacetabular con el processus spinosus bajo; zygapophysis cranialis graciles y con
facies articularis alargadas; primera vértebra preacetabular con arcus vertebrae delgado
y sin concavidad asociada; corpus vertebrae graciles; fossa iliaca dorsalis somera y con
borde dorsal, reducido; processus costalis que limita anteriormente con la fossa renalis,
pars ischiadica fossae, poco notorio. Fémur: diafisis gracil; epifisis distal delgada y
sobre el eje proximo-distal; crista trochanteris baja; superficie proximal a la fossa
poplitea, entre la parte distal de la linea intermuscularis caudalis y el tuberculum m.
gastrocnemialis lateralis, reducida y somera; insercion del m. obturatorius medialis
somero; insercion del m. iliotrochantericus caudalis reducida; insercion del m.
ischiofemoralis corta; insercion del m. caudofemoralis amplia; origen del m.
gastrocnemius pars lateralis somero. Tibiotarso: diafisis grécil y estrecha distalmente;
depressio epicondylaris medialis proximalmente somera y reducida; crista cnemialis
cranialis, en vista proximal, alargada; origen del m. tibialis cranialis amplio y
delimitado; crista cnemialis cranialis poco extendida distalmente; sulcus intercnemialis
somero en su porcion distal; crista cnemialis lateralis ancha y poco dirigida
lateralmente. Tarsometatarso: trochlea metatarsi 11 distal a la trochlea metatarsi 111 y
lateral; trochlea metatarsi 111 estrecha anteriormente; borde entre la cotyla medialis y la
fossa parahypotarsalis medialis estrecho; sulcus extensorius con borde medial, bajo;
sulcus flexorius al nivel proximal de la crista plantaris lateralis, estrecho y somero;
origen del m. extensor hallucis longus estrecho y lateral; distancia entre foramen
vascularia distale mayor; fossa metatarsi 1 reducida; trochlea metatarsi 11 con dos

rebordes bajos y un surco paralelo al reborde medial somero.

Distribucion geografica y estratigrafica. Localidad fosilifera La Cueva (Santa
Cruz, Argentina), Formacién Santa Cruz (Mioceno temprano tardio; Pisos/Edades
Langhiano-Burdigaliano), miembro indeterminado; localidad fosilifera LACM 5158, rio

Acre, proxima a la frontera con Bolivia (Acre, Brasil), Miembro Conglomerado Acre,
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Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano; Pisos/Edades Tortoniano-

Piacenziano).

Anhinga minuta Alvarenga y Guilherme, 2003
Lamina 1
Holotipo. UFAC-4720, tibiotarso izquierdo incompleto.
Material referido.UFAC-4719, himero izquierdo incompleto.

Diagnosis enmendada [modificada de Alvarenga y Guilherme (2003)]. Tamaiio
mds pequefio entre las anhingas actuales y fésiles conocidas. Hdmero: impressio
coracobrachialis somera 'y poco delimitada; crista deltopectoralis ancha
proximalmente; fossa m. brachialis amplia y con su borde distal mas profundo; sulcus
humerotricipitalis 'y el sulcus scapulotricipitalis menos marcado proximalmente.
Tibiotarso: crista patellaris poco cubierta medialmente por el drea de insercién del
ligamentum patellae; origen del m. tibialis cranialis definido distalmente; impressio
ligamentum collateralis medialis reducida, baja y posterior; canalis extensorius

ovalado.

Procedencia geografica y estratigrafica. Localidad fosilifera LACM 5158, rio
Acre, proxima a la frontera con Bolivia (Acre, Brasil), Miembro Conglomerado Acre,
Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano; Pisos/Edades Tortoniano-

Piacenziano): UFAC4719, 4720.

Comentarios

En base a las proporciones de las especies actuales, Alvarenga y Guilherme
(2003) asignaron el himero UFAC 4719 a Anhinga minuta por correspondencia entre su
talla esperada respecto a la del tibiotarso.

Tanto el holotipo como el himero UFAC 4719 presentan indicios de estados
ontogenéticos avanzados (i.e., texturas lisas en la diafisis, superficies articulares bien
osificadas) lo que permite comparar la eventual correspondencia entre las proporciones
del primero y el holotipo de An. minuta respecto a aquellas observadas en las especies

actuales y asi evaluar la pertenencia de este hiimero aislado a Anhinga minuta. Ademas
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el tamafio de ambos elementos en todas sus dimensiones son menores (fosiles Tabla 11

y 12, actuales Tabla 3 y 8).

La Figura 48 muestra que las proporciones que ambos presentan son semejantes

a aquella propia de la variabilidad en Anhinga, lo que da indicios lo suficientemente

certeros de coespecificidad entre estos elementos atribuidos a An. minuta.

100% -
90% -
80% -
70% -
60% -
50% -
40% -
30% -
20%
10%

0% -

Figura 48. Proporciones entre el holotipo de An. minuta (tibiotarso) y el himero UFAC 4719,
comparado con seis An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HL, longitud del himero; TBL, longitud del tibiotarso.
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Lamina 1. Materiales de Anhinga minuta. Tibiotarso UFAC-4720, holotipo de Anhinga minuta:
1, vista anterior; 2, vista posterior. Himero UFAC 4719 de Anhinga minuta: 3, vista anterior; 4, vista

posterior. Escala: 30 mm.

TIBIOTARSO TBL | TBAP | TBCC | TBPC | TBAC | TBAD
UFAC-4720 70,0 8,5 14,0 43 5,0 8,4

Tabla 11. Medidas del tibiotarso de Anhinga minuta. Abreviaturas: TBL, longitud del tibiotarso;
TBAP, ancho proximal del tibiotarso; TBPC, profundidad minima del corpus tibiotarsi; TBAC, ancho
minimo del corpus tibiotarsi; TBCC, circunferencia minima del corpus tibiotarsi; TBAD, ancho distal

del tibiotarso;

HUMERO HL HAP | HAC | HPC | HCC | HAD
UFAC 4719 99,4 14,6 6 5,6 19 11,5

Tabla 12. Medidas del humero de Anhinga minuta. Abreviaturas: HL, largo del himero; HAP,
ancho proximal del himero; HAC, ancho minimo del corpus humeri; HPC, profundidad minima del

corpus humeri; HCC, circunferencia minima del corpus humeri; HAD, ancho distal del hiimero.

Anhinga hesterna (Ameghino, 1895) nov. comb.

Lamina 2
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Liptornis hesternus Ameghino, 1985

Holotipo. BMNH-A599, decimoprimera vértebra cervical incompleta.

Diagnosis enmendada [modificada de Ameghino (1895)]. Anhinga de tamafio

intermedio entre An. anhinga y An. melanogaster. Decimoprimera vértebra cervical:

zygapophysis cranialis con facies articularis delgadas; surcos entre la cresta ventral del
canalis caroticus cervicalis y los processi caroticus someros; incisurae arcus caudalis
someras; arcus vertebrae en vista dorsal, triangular en su borde anterior y semirrecto en
su margen posterior; tuberositas ligamenti collateralis excavadas; processi caroticus
menos proyectados anteriormente; canalis caroticus cervicalis con el borde antero-
medial retraido posteriormente; facies articularis caudalis con laterales-ventrales mas
proyectados lateralmente y las concavidades en las que limita con el foramen vertebrale
y el sulcus caroticus con concavidades de dimensiones similares; zygapophysis caudalis

posteriores.

Procedencia geografica y estratigrafica. Localidad fosilifera La Cueva (Santa
Cruz, Argentina), Formaciéon Santa Cruz (Mioceno temprano tardio; Pisos/Edades

Langhiano-Burdigaliano), miembro indeterminado: BMNH-A599.

Lamina 2. Decimoprimer vértebra cervical BMNH-AS599 holotipo de Anhinga hesterna. 1, vista

lateral; 2, vista ventral. Escala: 30 mm.
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Macranhinga Noriega, 1992

Meganhinga Alvarenga, 1995 nov. syn.
Anhinga Campbell, 1996 nec Brisson, 1760
Giganhinga Rinderknecht y Noriega, 2002 nov. syn.

Especie tipo. Macranhinga paranensis Noriega, 1992
Especies fosiles de América del Sur referidas. Macranhinga ranzii Alvarenga

y Guilherme, 2003, Macranhinga chilensis Alvarenga, 1995 nov. comb.

Caracterizacion osteoldgica [modificada de Noriega (1992)]. Tejido cortical de
los huesos largos engrosado. Hamero: margo caudalis definido; condylus lateralis con
surco lateral somero; fossa olecrani profunda; divisién posterior del m. flexor carpi
ulnaris redondeada y grande; m. pronator longus grande y separado de la divisién
anterior del m. flexor carpi ulnaris por un borde alto; insercion del m. scapulohumeralis
cranialis grande y prominente; epicondylus dorsalis prominente; insercion del m.
subscapularis amplia; tuberculum dorsale en vista proximal, distante del caput humeri;
tuberculum ventrale con extremo excavado; inserciones del m. deltoideus pars major y
pars minor amplias y excavadas; origen del m. extensor carpi radialis profundo;
processus flexorius prominente y distal; sulcus humerotricipitalis proporcionalmente
amplio y separado del sulcus scapulotricipitalis por una prominencia alta.

Carpometacarpo: fossa infratrochlearis grande y profunda; processus pisiformis bajo;

os metacarpale major robusto y con surco posterior marcado; surco entre el m. abductor
alulae y m. extensor brevis alulae estrecho y somero; fovea carpalis cranialis reducida
y somera; origen del m. flexor alulae somera y con el margen que limita con el os
metacarpale alulare poco definido; processus extensorius alargado; insercion del m.
ulnometacarpalis dorsalis profunda; fovea carpalis caudalis amplia y profunda, y en su
porcién proximal-dorsal, limita con una notoria prominencia distal-dorsal a la trochlea

carpalis; symphysis metacarpalis distalis en vista posterior, excavada. Cintura

pélvica+sinsacro: region preacetabular alargada; regién postacetabular proximal mas
angosta en vista dorsal; ala preacetabularis ilii vertical; vértebras preacetabulares sin
processus ventralis corporis; primera vértebra sinsacral con processi transversus
anchos; fossa renalis al nivel de las foramen acetabuli ovalada; cristae iliaca dorsalis

104



menos divergentes entre si; antitrochanter mas dorsal; primera vértebra con el
processus spinosus alto; zygapophysis cranialis robustas y con facies articularis anchas;
primera vértebra sinsacral con considerable expansién del arcus vertebrae y una
concavidad asociada; corpus vertebrae robustos; fossa iliaca dorsalis excavada y con
borde dorsal, sobresaliente; processus costalis que limita anteriormente con la fossa
renalis, pars ischiadica fossae, conspicuo. Fémur: diéfisis robusta; epifisis distal mas
ancha y pronunciada posteriormente; crista trochanteris desarrollada; superficie
proximal a la fossa poplitea, entre la parte distal de la linea intermuscularis caudalis y
el tuberculum m. gastrocnemialis lateralis, amplia y profunda; insercién del m.
obturatorius medialis profundo; insercioén del m. iliotrochantericus caudalis amplia;
insercion del m. ischiofemoralis alargada; insercion del m. caudofemoralis reducida;
origen del m. gastrocnemius pars lateralis excavado. Tibiotarso: diafisis robusta y
amplia distalmente; depressio epicondylaris medialis proximalmente profunda y
amplia; crista cnemialis cranialis con porcion proximal triangular; origen del m. tibialis
cranialis somero y poco delimitado; crista cnemialis cranialis extendida distalmente;
sulcus intercnemialis excavado en su porcion distal; crista cnemialis lateralis delgada y
dirigida lateralmente. Tarsometatarso: trochlea metatarsi 11 al nivel de la trochlea
metatarsi Il y medial; trochlea metatarsi 111 amplia anteriormente; borde entre la cotyla
medialis y la fossa parahypotarsalis medialis amplio; sulcus extensorius con borde
medial, alto; sulcus flexorius al nivel proximal de la crista plantaris lateralis, amplio y
profundo; origen del m. extensor hallucis longus amplio y medial; distancia entre
foramen vascularia distale menor; fossa metatarsi 1 amplia; trochlea metatarsi 11 con

dos rebordes conspicuos y un surco paralelo al reborde medial marcado.

Distribucion geogrdfica y estratigrdfica. Rio Parana (Dpto. Parand, Entre Rios,
Argentina), “Mesopotamiense”, Fm. [tuzaingé (Mioceno tardio; Piso/Edad Tortoniano);
localidad fosilifera LACM 4611, rio Acre cerca de la confluencia con el Rio de los
Patos (Dpto. Madre de Dios, Pert), Miembro Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios
(Mioceno tardio-Plioceno temprano; Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano); localidad
fosilifera LACM 5954, rio Acre, entre Brasiléia y Assis (Acre, Brasil), Miembro
Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano;
Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano); localidad fosilifera LACM 5158, rio Acre,
préxima a la frontera con Bolivia (Acre, Brasil), Miembro Conglomerado Acre, Fm.

Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano; Pisos/Edades Tortoniano-
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Piacenziano); cerro Rucafnanco (Malleco, Chile), Miembro Malla-Malla, Fm. Cura-
Mallin (Mioceno temprano tardio; Pisos/Edades Serravalliano-Burdigaliano); balneario
Kiyd, Rio de la Plata (Dpto. San José, Uruguay), Miembro San José, Fm. Raigén

(Plioceno tardio-Pleistoceno temprano, Pisos/Edades Piacenziano-Gelasiano).

Comentarios

El caricter que resulta importante para diferenciar a Macranhinga de Anhinga es
el desarrollo de hueso cortical de los huesos largos. Se corroboré que al menos un hueso
de Ma. paranensis, Ma. ranzii, Ma. kiyuensis y Ma. chilensis (ya sea el fémur, el
tibiotarso, el tarsometatarso, el himero o el carpometacarpo) presentan el hueso cortical

mads engrosado que en las anhingas actuales (Figura 79).

Macranhinga paranensis Noriega, 1992

Lamina 3

Anhinga fraileyi Campbell, 1996 nov.syn.
Macranhinga fraileyi (Campbell, 1996) Cenizo y Agnolin (2010)

Holotipo. MACN-PV 13507, tarsometatarso derecho completo.
Paratipos. MACN-PV 12281, extremo proximal de tarsometatarso; MACN-PV

12293, tarsometatarso incompleto.

Materiales referidos. LACM 135356, tarsometatarso derecho incompleto
(holotipo de Anhinga fraileyi); MACN-PV 12292, cintura pélvica+sinsacro; MACN-PV
12741, extremo proximal de tibiotarso izquierdo; MACN-PV 13299, fémur incompleto
derecho; MACN-PV 14363, fémur incompleto derecho; MACN-PV 14364, extremo
distal de tibiotarso; MACN-PV 14366, extremo distal de fémur izquierdo; MACN-PV
14370, extremo distal de tibiotarso; MLP-PV 41-XII-13-929, cintura pélvica+sinsacro
incompleta; MLP-PV 88-1X-20-3, extremo distal y diéfisis de tibiotarso derecho; MLP-
PV 88-1X-20-5, cintura pélvica+sinsacro incompleta; MLP-PV 88-1X-20-12, extremo

distal de fémur derecho; MLP-PV 88-1X-20-15, cintura pélvica+sinsacro incompleta.

Diagnosis enmendada [modificada de Noriega (1992)]. Tamaifio intermedio

entre Macranhinga chilensis y Ma. ranzii. Cintura pélvica+sinsacro: corpus vertebrae
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de la region preacetabular moderadamente comprimido lateralmente; foramen acetabuli
abierta medialmente; cristae iliacadorsalis divergen posteriores a las foramen acetabuli;
cristae dorsolateralis ilii altas. Fémur: tuberculum m. gastrocnemialis lateralis bajo,
redondeado y sin surco asociado; condylus lateralis forma junto a la crista tibiofibularis
un surco somero proximalmente. Tarsometatarso: crista medialis hypotarsi, en vista
proximal, perpendicular al ancho proximal y se extiende menos posteriormente; crista
intermediae hypotarsi perpendicular al ancho proximal; crista lateralis hypotarsi, en
vista proximal, con forma de tubérculo pediculado; origen del m. flexor hallucis brevis

ligeramente desviado del eje préximo-distal.

Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Localidad tipo rio Parana (Dpto.
Parand, Entre Rios, Argentina), “Mesopotamiense”, Fm. Ituzaingé (Mioceno tardio;
Piso/Edad Tortoniano): MACN-PV 12281, 12292, 12293, 12741, 13299, 13507, 14363,
14364, 14366, 14370, MLP-PV 41-XII-13-929, MLP-PV 88-1X-20-3, 5, 12, 15;
localidad fosilifera LACM 4611, parte superior del rio Acre cerca de la confluencia con
el Rio de los Patos (Dpto. Madre de Dios, Perti), Miembro Conglomerado Acre, Fm.
Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano; Pisos/Edades Tortoniano-

Piacenziano): LACM 135356.

Comentarios

A Macranhinga paranensis, ademds de aquellos representados por los paratipos
(tarsometatarsos), se refirieron fragmentos aislados provenientes del sitio o de
localidades y niveles proximos del holotipo, correspondientes a vértebras cervicales
(cuarta, decimoquinta, decimosextas), cinturas pélvicas+sinsacros, fémures, tibiotarsos,
coracoides, himeros y carpometacarpos (Noriega, 2002; Noriega y Pifia, 2004; Noriega
y Agnolin, 2008; Diederle et al., 2012). A los materiales de esta especie, se suman
también aquellos asignados o proximos a “Anhinga fraileyi” (tarsometatarso,
tibiotarsos, vértebras, himeros y ulna; Campbell, 1996; Alvarenga y Guilherme 2003),
dada la sinonimia con Ma. paranensis planteada en esta tesis (ver discusién mas abajo).
Muchos de los materiales citados anteriormente, fueron reasignados al nivel de género o
incluso familiar (ver més abajo).

El tibiotarso MLP-PV 88-1X-20-3 y el fémur MACN-PV 14363 referidos por
Noriega (2002) a Macranhinga paranensis coinciden con uno de los paratipos de esta

especie (extremo proximal de tarsometatarso MACN-PV 12281) en presentar
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desarrollos mayores de hueso cortical en las partes de menor circunferencia de la
diafisis que las anhingas actuales (Ldmina 3), lo cual permite referirlos a Macranhinga;
ademds, cabe sefialar que todas las medidas tomadas en el holotipo MACN-PV 13507
(holotipo de Ma. paranensis), MLP-PV 88-1X-20-3 y MACN-PV 14363 son mayores al
de las anhingas actuales (fésiles Tablas 13, 14 y 15, actuales Tablas 7, 8 y 9).

El extremo distal de tibiotarso MLP-PV 88-IX-20-3 articula adecuadamente con
el holotipo (tarsometatarso, MACN-PV 13507; Figura 49); por su parte, el extremo
proximal de tibiotarso MACN-PV 12741, dado a conocer por Noriega y Agnolin (2008)
presenta la didfisis de morfologia y dimensiones coincidentes con aquella del extremo
distal de tibiotarso. Asimismo, el fémur MACN-PV 13299 articula con el extremo
proximal de tibiotarso. Tratdndose de materiales con caracteres propios de estados
ontogenéticos adultos (e.g., didfisis con superficies lisas, con textura longitudinal
extremadamente débil; epifisis soldadas a las diafisis y con superficies articulares
marcadas), se puede con seguridad realizar comparaciones de dimensiones con
ejemplares adultos de anhingas actuales. La longitud del tarsometatarso MACN-PV
13507 (holotipo de Ma. paranensis), junto a la del tibiotarso MACN-PV 12741 y del
fémur MACN-PV 13299 mantienen entre si las mismas proporciones que en las
anhingas actuales (Figura 50). Esta serie de evidencias proveen sustento para asignar
estos elementos a Macranhinga paranensis; ademds coinciden en la procedencia

estratigrafica y geografica.

Figura 49. Correspondencia entre elementos del miembro posterior. Tarsometatarso MACN-PV
13507 (holotipo de Macranhinga paranensis): 1, vista anterior. Extremo distal de tibiotarso MLP-PV §88-

I1X-20-3: 2, vista anterior. Escala: 30 mm.
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Figura 50. Proporciones entre el holotipo de Macranhinga paranensis (tarsometatarso),
tibiotarso MACN-PV 12741 y el fémur MACN-PV 13299, comparado con seis An. anhinga (MNHNP
s/m® 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195).
Abreviaturas: FL, longitud del fémur; TBL, longitud del tibiotarso; TTL, longitud del tarsometatarso.

Por su parte, la cintura pélvica+sinsacro MLP-PV 88-1X-20-5, asignada a
Macranhinga paranensis por Noriega (2002), corresponde a un individuo adulto
(evidenciado por la presencia de un sinsacro fusionado a la cintura pélvica), lo que
posibilita hacer comparaciones de proporciones con las anhingas actuales estudiadas;
cabe sefialar que todas las medidas de esta cintura pélvica+sinsacro son mayores
respecto de aquellas de las anhingas actuales (f6sil Tabla 16, actuales Tabla 6). Ademads,
sus dimensiones permiten descartar su asignacion a Ma. ranzii, debido a que el fémur
holotipo de esta especie es mds grande que el esperable para esta pelvis; respecto de la
cintura pélvica+sinsacro holotipica de Ma. kiyuensis, ademas del menor tamafio, posee
caracteres que la distinguen (e.g., corpus vertebrae de las vértebras preacetabulares
moderadamente comprimidos, no tubulares como en Ma. kiyuensis; foramen acetabuli
abierto medialmente). La proporcion entre el largo del tarsometatarso de los holotipos
de Ma. chilensis y el de Ma. paranensis respecto del largo preacetabular de esta cintura
pélvica, muestran ser la esperable para ambas especies, ya que se corresponden con la
variabilidad de las anhingas actuales (Figura 51 y 52). De manera consitente, y
otorgando una mayor certeza a la asignacion, se observa que esta pelvis y el fémur
(MACN-PV 13299) previamente asignado a Ma. paranensis articulan de manera

armonica, por lo cual se mantiene su coespecificidad.
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Figura 51. Proporciones entre el holotipo de Ma. chilensis (tarsometatarso) y la cintura
pélvica+sinsacro MLP-PV 88-IX-20-5, comparado con seis An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MACN 54807,
MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: PSLP, longitud

de la parte preacetabular de la cintura pélvica+sinsacro; TTL, longitud del tarsometatarso.
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Figura 52. Proporciones entre el holotipo de Ma. paranensis (tarsometatarso) y la cintura
pélvica+sinsacro MLP-PV 88-1X-20-5, comparado con seis An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MACN 54807,
MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: PSLP, longitud

de la parte preacetabular de la cintura pélvica+sinsacro; TTL, longitud del tarsometatarso.
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Lamina 3. Materiales de Macranhinga paranensis y tomagrafias o vistas del hueso cortical.

Cintura pélvica+sinsacro MLP-PV 88-1X-20-5: 1, vista dorsal; 2, vista ventral; 3, tomografia del corpus
vertebrae ubicado al nivel del foramen acetabuli. Fémur MACN-PV 13299: 4, vista anterior; 5, vista
posterior; 6, tomografia de la parte de la didfisis con minima circunsferencia. Extremo proximal de
tibiotarso MACN-PV 12741: 7, vista anterior; 8, vista posterior. Extremo distal de tibiotarso MLP-PV 88-
IX-20-3: 9, vista anterior; 10, vista posterior; 11, vista de la superficie de hueso cortical expuesta.
Tarsometatarso MACN-PV 13507, holotipo de Macranhinga paranensis: 12, vista anterior; 13, vista
posterior. Extremo proximal de tarsometatarso MACN-PV 12281, paratipo de Macranhinga paranensis:

14, vista de la superficie de hueso cortical expuesta. Escala: 30 mm.
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TARSOMETATARSO TTL TTAP TTAT | TTLT | TTLH
MACN-PV 13507 75,8 21,0 10,0 12,1 20,1
MACN-PV 12293 72,9 21,0* 10,2 11,9 X
MACN-PV 12281 19,1 21,1
LACM 135356 68,9 18,2 8,0 9,7 X

Tabla 13. Medidas de tarsometatarsos de Macranhinga paranensis. El asterisco indica valores
estimados. Abreviaturas: TTL, longitud del tarsometatarso; TTAP, ancho proximal del tarsometatarso;
TTLH: longitud del hypotarsus, del tarsometatarso; TTAT, ancho de la trochlea metatarsi 11 del

tarsometatarso; TTLT, longitud de la trochlea metatarsi 111 del tarsometatarso.

TIBIOTARSO TBL TBAP | TBCC | TBPC | TBAC | TBAD
MLP-PV-IX-20-3 33,0 9.5 12,5 20,5
MACN-PV 12741 149* 18,2 33,1 9.5 12,7 20,4*

Tabla 14. Medidas de tibiotarsos de Macranhinga paranensis. El asterisco indica valores
estimados. TBL, longitud del tibiotarso; TBAP, ancho proximal del tibiotarso; TBPC, profundidad
minima del corpus tibiotarsi; TBAC, ancho minimo del corpus tibiotarsi; TBCC, circunferencia minima

del corpus tibiotarsi; TBAD, ancho distal del tibiotarso.

FEMUR FL FAP FDC FCC FPC FAC FAD FPT
MACN-PV 13299 | 87,9* | 21,1* X 36 11,0 12,0 26,0%* X
MACN-PV 14363 | 87,1* | 21,0* X 35 10,9 11,9 25,7* X
MACN-PV 14366 10,2 11,5 24,9

Tabla 15. Medidas de fémures de Macranhinga paranensis. El asterisco indica valores
estimados. Abreviaturas: FL, longitud del fémur; FAP, ancho proximal del fémur; FDC, didmetro del
caput femoris; FAC, ancho minimo del corpus femoris; FPC, profundidad minima del corpus femoris;
FCC, circunferencia minima del corpus femoris; FAD, ancho distal del fémur; FPT, prominencia de la

crista trochanteris del fémur.
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CINTURA
PELVICA+SINSACRO

PSAV | PSLP | PSAP | PSAA | PSLA | PSAF | PSDF

MLP-PV 88-1X-20-5 8,7+ 61,3% 23,0 44,7+ 13,8 20,0 9,7

Tabla 16. Medidas de cinturas pélvicas+sinsacros de Macranhinga paranensis. El asterisco
indica valores estimados. Abreviaturas: PSAV: ancho méximo del corpus vertebrae de la primera
vértebra sinsacral; PSLP, longitud de la parte preacetabular; PSAP: ancho minimo de la pelvis
preacetabular; PSAA, ancho entre los extremos de los processus antitrochanterica; PSLA: maxima
longitud de la articulacién del antitrochanter; PSAF, ancho entre las foramina acetabuli; PSDF, didmetro

interno del foramen acetabuli.

Macranhinga ranzii Alvarenga y Guilherme, 2003

Lamina 4

Holotipo. UFAC 3640, extremo proximal y diéfisis de fémur izquierdo.

Paratipos. UFAC 4860, extremo proximal de fémur derecho; UFAC 4034,

fémur derecho incompleto.

Materiales referidos. MACN-PV 14371, extremo proximal de fémur izquierdo.

Diagnosis enmendada [modificada de Alvarenga y Guilherme (2003)]. Tamafio
intermedio entre Macranhinga paranensis y Ma. kiyuensis. Fémur: tuberculum m.
gastrocnemialis lateralis prominente, alargado préximo-distalmente y en su borde

lateral se forma un surco que sigue su extension.

Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Localidad fosilifera LACM 5954,
porciéon superior del rio Acre, entre Brasiléia y Assis (Acre, Brasil), Miembro
Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano;
Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano): UFAC 3640, 4034, 4860. Barrancas del rio
Parand (Dpto. Parand, Entre Rios, Argentina), “Mesopotamiense”, Fm Ituzaingd

(Mioceno tardio; Piso/Edad Tortoniano): MACN-PV 14371.
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Comentarios

Alvarenga y Guilherme (2003) asignaron a Macranhinga ranzii un
tarsometatarso y vértebras cervicales (novena, decimocuarta, decimoquinta, vigésima)
sin justificar sus asignaciones. En la presente contribucién las vértebras fueron
reasignadas al nivel familiar (ver mas abajo), mientras que el tarsometatarso se asignd
con dudas a la familia (ver mds abajo). Los fémures son notoriamente mas grandes que

aquellos de las anhingas actuales (f6siles Tabla 17, actuales Tabla 7).

Lamina 4. Materiales de Macranhinga ranzii. Fémur UFAC 3640, holotipo de Macranhinga
ranzii: 1, vista anterior; 2, vista posterior. Extremo proximal de fémur MACN-PV 14371: 3, vista de la
superficie de hueso cortical expuesta (el drea blanca en el interior de la vista distal representa espacio

medular). Escala: 30 mm.
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FEMUR | FL FAP FDC FCC FPC FAC FAD FPT
UFAC 10,5% | 29,5 13,4 45 14,5 13,5 X 15,5
3640
UFAC 30 12,5% X X X X 23,5
4034
UFAC- 95,5 | 25,5% 7,8% 39 11,5 12,1 17,7* 15,7%*
4860

Tabla 17. Medidas de fémures de Macranhinga ranzii. El asterisco indica valores estimados.
Abreviaturas: FL, longitud del fémur; FAP, ancho proximal del fémur; FDC, didmetro del caput femoris;
FAC, ancho minimo del corpus femoris; FPC, profundidad minima del corpus femoris; FCC,
circunferencia minima del corpus femoris; FAD, ancho distal del fémur; FPT, prominencia de la crista

trochanteris del fémur.

Macranhinga chilensis (Alvarenga, 1995) nov. comb.

Lamina 5

Meganhinga chilensis Alvarenga, 1995
Anhinga chilensis Campbell, 1996

Holotipo. SGO-PV 4001-A, tarsometatarso derecho incompleto.

Diagnosis [modificada de Alvarenga (1995)]. Tamafio menor que Ma.
paranensis. Tarsometatarso: crista medialis hypotarsi inclinada hacia el margen lateral
respecto al ancho proximal y proyectada posteriormente; origen del m. flexor hallucis

brevis anterior; crista lateralis hypotarsi ancha y baja.

Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Cerro Rucafianco (Malleco, Chile),
Miembro Malla-Malla, Fm. Cura-Mallin (Mioceno temprano tardio; Pisos/Edades
Serravalliano-Burdigaliano): SGO-PV 4001-A.

Comentarios
Ademads del tarsometatarso (holotipo) se refirio un fragmento de diafisis de
tibiotarso, cinturas pélvicas+sinsacros, una vértebra cervical y tres tordcicas, coracoides,

una escdpula, himero y ulna, y varias falanges (Alvarenga, 1995; Soto-Acufia et al.,
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2013). Todos estos elementos son considerados en esta tesis como Anhingidae

indeterminado (ver mas abajo). Cabe sefialar que los materiales SGO-PV 4001-N
(diafisis de tibiotarso) SGO-PV 4001-O (segunda falange completa del digito IIT) SGO-
PV 4001-P (extremo proximal de la primera falange del digito IV), SGO-PV 4001-Q
(porcién de falange distal indeterminada), SGO-PV 4001-J (coracoides), SGO-PV
4001-I (escéapula), SGO-PV 4001-M (carpometacarpo) y SGO-PV 4001-L (fragmento

de diafisis de ulna) asignados por Alvarenga (1995), al igual que el material SGO-PV

22212a (coracoides) dado a conocer por Soto-Acufia et al. (2013) presentan estados

fragmentarios, por lo tanto se decidi6 no asignarlos sistemdticamente. Cabe destacar que

el tarsometatarso holotipo es mds grande en todas sus dimensiones que las anhingas

actuales (f6sil Tabla 18, actuales Tabla 9).

Lamina 5. Material de Macranhinga chilensis. Tarsometatarso SGO-PV 4001-A, holotipo de

Macranhinga chilensis: 1, vista anterior; 2, vista posterior. Escala: 30 mm.

TARSOMETATARSO

TTL

TTAP

TTAT

TTLT

TTLH

SGO-PV 4001-A

60,5

18,35

9,0

10,0

21,0

Tabla 18. Medidas del tarsometatarso de Macranhinga chilensis. El asterisco indica valores

estimados. Abreviaturas: TTL, longitud del tarsometatarso; TTAP, ancho proximal del tarsometatarso;

TTLH: longitud del hypotarsus, del tarsometatarso; TTAT, ancho de la trochlea metatarsi 11 del

tarsometatarso; TTLT, longitud de la trochlea metatarsi 111 del tarsometatarso.
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Macranhinga kiyuensis Rinderknecht y Noriega, 2002

Lamina 6

Giganhinga kiyuensis Rinderknecht y Noriega, 2002

Holotipo. MNHN 1632, cintura pélvica+sinsacro incompleta.

Material referido. MACN-PV 12179, extremo distal de fémur izquierdo.

Diagnosis [modificada de Rinderknecht y Noriega (2002)]. Tamafio mayor a

cualquier otra anhinga actual o f6sil. Cintura pélvica+sinsacro: corpus vertebrae de la

region preacetabular tubulares; foramen acetabuli cerrado medialmente; cristae iliaca
dorsalis divergen posteriormente a la altura del foramen acetabuli. Fémur: tuberculum
m. gastrocnemialis lateralis prominente, alargado préximo-distalmente y en su borde
lateral se forma un surco que sigue su extension; condylus lateralis forma junto a la

crista tibiofibularis un surco marcado proximalmente.

Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Balneario Kiyt, Rio de la Plata (Dpto.
San José, Uruguay), Miembro San José, Fm. Raigén (Plioceno tardio-Pleistoceno
temprano, Pisos/Edades Piacenziano-Gelasiano): MNHN 1632; rio Parand (Dpto.
Parand, Entre Rios), “Mesopotamiense”, Fm. Ituzaingé (Mioceno tardio; Piso/Edad

Tortoniano): MACN-PV 12179.

Comentarios

Areta et al. (2007) argumentaron que la diferencia de aproximadamente 30 % en
los valores de masa corporal calculados entre Macranhinga kiyuensis y el obtenido a
partir del fémur MACN-PV 12179, eran similares a aquella variacién que se encuentra
entre las especies de Macranhinga (i.e., Ma. paranensis y Ma. ranzii); a su vez, el
hecho de que el dnico material conocido de Ma. kiyuensis no sea homodlogo con este
fémur, les impidi6 también establecer una aproximacion especifica.

Areta et al. (2007) al comparar masas corporales obtenidas a partir del holotipo
de Ma. kiyuensis (cintura pélvica+sinsacro) y del fémur que estos presentaron, no
tuvieron en cuenta el error que se genera al comparar masas corporales calculadas a

partir de elementos no homdlogos. Por ejemplo, si se quiere calcular la masa corporal de
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Ma. paranensis a través de la ecuacion usada en cintura pélvica+sinsacro por Areta et
al. (2007) se obtiene un valor de peso subestimado (i.e., 3,7 kg) respecto de aquel
calculado a partir del fémur (i.e., 5,4 kg; Noriega, 2002), por ende no es posible evaluar
su coespecificidad de esta manera.

Se atribuye con certeza a Macranhinga por poseer un desarrollo de hueso
cortical proporcionalmente mayor al de las anhingas actuales (Ldmina 6). Todas las
medidas obtenidas de este fémur superan aquellas de las anhingas actuales (fésil Tabla
19, actuales Tabla 7).

Teniendo presente que este fémur corresponde a un ave adulta (e.g., texturas
lisas, epifisis soldadas), en lo que a medidas lineales respecta, mantiene una relacién
con el holotipo de Ma. kiyuensis (cintura pélvica+sinsacro) cercana a aquella presente
en la variabilidad de las anhingas actuales (Figura 53), mientras que no corresponde con
Ma. paranensis, Ma. chilensis y Ma. ranzii (Figuras 54, 55 y 56) por lo que es factible
proponer la asignacion de este fémur a Ma. kiyuensis. Al igual que el fémur asignado, la
cintura pélvica+sinsacro holotipo es también tiene mayores dimensiones que las

anhingas actuales (f6sil Tabla 20, actuales Tabla 6).
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Figura 53. Proporciones entre el holotipo de Ma. kiyuensis (cintura pélvica+sinsacro) y el fémur
MACN-PV 12179, comparado con seis An. anhinga (MNHNP S/N° 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924,
25, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: FAD, ancho distal del fémur; PSLP,

longitud de la parte preacetabular de la cintura pélvica+sinsacro.
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Figura 54. Proporciones entre el holotipo de Ma. paranensis (tarsometatarso) y el fémur
MACN-PV 12179, comparado con seis An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924,
25, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: FAD, ancho distal del fémur; TTL,

longitud del tarsometatarso.
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Figura 55. Proporciones entre el holotipo de Ma. chilensis (tarsometatarso) y el fémur MACN-
PV 12179, comparado con seis An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924, 25, 882)
y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: FAD, ancho distal del fémur; TTL, longitud

del tarsometatarso.
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Figura 56. Proporciones entre el holotipo de Ma. ranzii (fémur) y el fémur MACN-PV 12179,
comparado con seis An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: FAD, ancho distal del fémur; FL, longitud del fémur.
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Lamina 6. Materiales de Macranhinga kiyuensis. Cintura pélvica+sinsacro MNHN 1632,
holotipo de Macranhinga kiyuensis: 1, vista dorsal; 2, vista ventral. Extremo distal de fémur MACN-PV
12179: 3, vista anterior; 4, vista posterior; 5, vista de la superficie de hueso cortical expuesta. Escala: 30

mm.

FEMUR FCC FPC FAC FAD
MACN-PV 12179 57 17,0 18 40,1

Tabla 19. Medidas del fémur de Macranhinga kiyuensis. Abreviaturas: FAC, ancho minimo del
corpus femoris; FPC, profundidad minima del corpus femoris; FCC, circunferencia minima del corpus

femoris; FAD, ancho distal del fémur.
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CINTURA
PELVICA+SINSACRO

PSAV | PSLP | PSAA | PSLA | PSDF

MNHN 1632 15,4 101,0 85,0 25,2% 16,0

Tabla 20. Medidas de la cintura pélvica+sinsacro. El asterisco indica valores estimados.
Abreviaturas: PSAV: ancho maximo del corpus vertebrae de la primera vértebra sinsacral; PSLP,
longitud de la parte preacetabular; PSAA, ancho entre los extremos de los processus antitrochanterica;
PSLA: maxima longitud de la articulacién del antitrochanter; PSDF, didmetro interno del foramen

acetabuli.

Anhingidae indet

Lamina 7

Materiales referidos. CICYTTP-PV-A-2-242, decimoquinta vértebra cervical
incompleta; CICYTTP-PV-A-2-243, cuarta vértebra cervical, parte anterior; FCP-V-A-
006, coracoides izquierdo, MACN-PV 12750, decimosexta vértebra cervical
incompleta; MLP-PV 88-1X-20-18, decimosexta vértebra cervical, SGO-PV 4001-B,
cintura pélvica+sinsacro incompleta; SGO-PV 4001-C, extremo posterior de cintura
pélvica+sinsacro; SGO-PV 4001-D, E, F y G, vigésima vértebra cervical y primera,
segunda y tercera tordcicas articuladas incompletas respectivamente; SGO-PV 4001-H,
séptima vértebra caudal libre completa; SGO-PV 4001-K, extremo proximal y diafisis
de ulna derecha; SGO-PV 4002, cintura pélvica+sinsacro incompleta; UFAC 2212,
decimocuarta vértebra cervical incompleta; UFAC 2235, vigésima vértebra cervical
incompleta; UFAC 3522, decimoquinta vértebra cervical incompleta; UFAC 4108,

novena vértebra cervical incompleta.

Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Arroyo La Ensenada (Dpto. Diamante,
Entre Rios, Argentina), Formacién Parand (Mioceno tardio; Edad Tortoniano):
CICYTTP-PV-A-2-243; rio Parand (Dpto. Parand, Entre Rios, Argentina),
“Mesopotamiense”, Fm. [tuzaingé (Mioceno tardio; Piso/Edad Tortoniano): CICYTTP-
PV-A-2-242, FCP-V-A-006, MACN-PV 12750, MLP-PV 88-IX-20-18; localidad

fosilifera LACM 5954, porcién superior del rio Acre, entre Brasiléia y Assis (Acre,
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Brasil), Miembro Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno
temprano; Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano): UFAC 2212, 2235, 3522, 4108; cerro
Rucananco (Malleco, Chile), Miembro Malla-Malla, Fm. Cura-Mallin (Mioceno
temprano tardio; Pisos/Edades Serravalliano-Burdigaliano): SGO-PV 4001- B, C, D, E,
F, G, H, K, L, M, 4002.

Comentarios

Noriega y Pifia (2004) asignaron el coracoides FCP-V-A-006 por
correspondencias entre proporciones de este elemento respecto del himero MLP-PV 88-
IX-20-1 y el carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4 asignados previamente a
Macranhinga paranensis. Si bien este coracoides presenta un tamafio mayor a las
anhingas actuales (fosil Tabla 21, actuales Tabla 2), esta observacién no resulta
contundente como para asignar con seguridad al género Macranhinga, por ende se
consider6 como Anhingidae indeterminado. Este coracoides presenta una serie de
diferencias con las anhingas actuales: facies articularis sternalis cortas; impressio m.
sternocoracoidei profunda y amplia; cotyla scapularis amplia; superficie postero-lateral
a la facies articularis humeralis excavada; origen del m. coracobrachialis caudalis
excavado; origen del m. supracoracoideus con margen lateral con huella excavada;
angulus medialis en vista ventral, situado posterior a la parte anterior del processus
lateralis.

La cuarta vértebra cervical CICYTTP-PV-A-2-243, decimoquinta vértebra
cervical CICYTTP-PV-A-2-242, decimosextas vértebras cervicales MLP-PV 88-1X-20-
18 y MACN-PV 12750, fueron asignadas a Macranhinga paranensis por Diederle et al.
(2012) por coincidencias entre proporciones de estas vértebras con el tarsometatarso
holotipo MACN-PV 13507 y con la cintura pélvica+sinsacro MLP-PV 88-1X-20-5
asignada previamente a esta especie. Cabe sefialar que Diederle et al. (2012) presentan
un orden de posicion de ciertas vértebras distinto al de la presente tesis, puesto que a la
cuarta consideran CICYTTP-PV-A-2-243 como séptima, la decimosexta MLP-PV 88-
IX-20-18 como decimoséptima y a la decimosexta MACN-PV 12750 como
decimoctava. Estas vértebras no presentan evidencias que justifiquen una asignacion
genérica.

En relacion a las anhingas actuales todas estas vértebras presentan un largo de la

vértebra mayor (f6sil Tabla 22, actuales Tabla 1) y la mayoria cuenta con caracteres que
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la distinguen. La cuarta vértebra cervical, a diferencia de las anhingas actuales tiene los
processi transversus 'y tuberculum ansae del ansae costotransversaria mas ventrales
respecto de las foramina transversarium. Por su parte, la decimoquinta vértebra
cervical, al igual que UFAC 3522 se distinguen de las actuales por poseer las
zygapophysis cranialis con facies articularis amplias y posteriores al borde anterior del
arcus vertebrae; corpus vertebrae robusto; tori dorsalis de las zygapophysis caudalis
altos; laminae arcocostalis continuada posteriormente por un puente prominente;
tuberositas ligamenti collateralis profundas y amplias; processi transversus orientados
dorsalmente y prominentes; area lig. elastici profunda y vertical. A su vez, la
decimosexta vértebra cervical se diferencia de las especies actuales por tener fori
dorsalis prominentes posteriormente; origen del m. intercristalis profundo; facies
articularis de las zygapophysis cranialis posteriores respecto del borde antero-medial
del arcus vertebrae; processus caroticus, en la base del processus costalis, poco
desarrollado y mas lateral; facies articularis caudalis con parte medial-ventral ocupada
por una fosa excavada; zygapophysis caudalis con facies articularis anchas y con una
pendiente aproximada de 45° con respecto al corpus vertebrae. Por ultimo, la
decimonovena vértebra cervical tiene la facies articularis cranialis, en vista ventral,
excavada; lacuna interzypophysialis estrecha.

Por ultimo cabe sefialar que la decimoquinta vértebra cervical, se diferencia de
UFAC 3522, aparte del menor tamafio (fésiles Tabla 22 y actuales Tabla 1): arcus
vertebrae en la parte anterior con dos someras depresiones a cada lado del borde medial.

Por otra parte, las vértebras cervicales (novena UFAC 4108, decimocuarta
UFAC 2212, decimoquinta UFAC 3522 y vigésima UFAC 2235), referidas a
Macranhinga ranzii por Alvarenga y Guilherme (2003), presentan un largo de las
vértebras de mayor tamafio que las anhingas actuales (fésiles Tabla 22, actuales Tabla
1). El estudio detallado de estos materiales, no arrojé evidencias que permitan asignar
estas vértebras a algin género de Anhingidae en particular.

La novena vértebra cervical UFAC 4108 se distingue de aquellas de las anhingas
actuales por poseer un processus spinosus alto y robusto; corpus vertebrae con parte
anterior ligeramente inclinada dorsalmente; incisurae caudalis arcus abiertas;
zygapophysis caudalis con facies articularis amplias.

La decimocuarta vértebra cervical UFAC 2212 se distingue de Anhinga anhinga
y An. melanogaster por tener un corpus vertebrae robusto; fori dorsalis de las

zygapophysis caudalis robustos y altos; processi transversus y tuberculum ansae
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prominentes lateralmente y con inserciones musculares posteriores profundas;
tuberositas ligamenti collateralis excavadas; facies articularis caudalis, en vista
ventral, amplia.

La decimoquinta vértebra cervical UFAC 3522 comparte con CICYTTP-PV-A-
2-242, diferencias respecto de las anhingas actuales: zygapophysis cranialis con facies
articularis amplias y posteriores al borde anterior del arcus vertebrae; corpus vertebrae
robusto; tori dorsalis de las zygapophysis caudalis altos; laminae arcocostalis
continuada posteriormente por un puente prominente; tuberositas ligamenti collateralis
profundas y amplias; processi transversus orientados dorsalmente y prominentes; area
lig. elastici profunda y vertical. Asimismo se diferencia de CICYTTP-PV-A-2-242 por
ser mds robusta y poseer un arcus vertebrae en la parte anterior con dos notorias
depresiones a cada lado del borde medial.

Ademas, la vigésima vértebra cervical UFAC 2235 se distingue de SGO-PV
4001-D por presentar una facies articularis cranialis alta y con borde dorsal somero.

El material SGO-PV 4002 corresponde a una cintura pélvica+sinsacro asignado
por Alvarenga (1995) a Meganhinga chilensis, presenta un ancho entre antitrochanter
mayor al de las anhingas actuales (Tabla 23, actuales Tabla 6). El estudio de este
material no genero evidencias para justificar la asignacion génerica de este material, por
ende se asigna como Anhingidae indeterminado. Este material se diferencia de la
cintura pélvica holotipo de Macranhinga kiyuensis MNHN 1632 por poseer corpus
vertebrae en la regidén preacetabular moderadamente comprimidos lateralmente y
cristae dorsolateralis ilii moderadamente altas. Asimismo se distingue del material
asignado a Ma. paranensis MLP-PV 88-1X-20-5 por tener cristae iliacadorsalis que
divergen posteriormente por anterior al foramen acetabuli y cristae dorsolateralis ilii
moderadamente altas.

Alvarenga (1995) dio a conocer una serie articulada de vértebras, determinads
como Meganhinga chilensis; este autor las asign6 al sector toracico las vértebras (SGO-
PV 4001-D, E, F y G), aunque aqui se interpreta que SGO-PV 4001-D seria una
vigésima vértebra cervical y las restantes serian la primera, segunda y tercera vértebras
toracicas (SGO-PV 4001-E, F y G respectivamente). La vigésima vértebra cervical,
primera, segunda y tercera vértebra tordcica (SGO-PV 4001-D, E, F y G
respectivamente), tienen largos vertebrales de tamafio que las anhingas actuales (fosiles
Tabla 23, actuales Tabla 1). Estas vértebras no presentan caracteres que permitan

asignarlas al nivel género, por lo cual se las refiere como Anhingidae indeterminado.
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Cabe sefialar que SGO-PV 4001-D, al igual que UFAC 2235 cuenta con una serie de
diferencias con las anhingas actuales: zygapophysis cranialis con facies articularis més
largas que anchas y contactan posteriormente un cuarto de arcus vertebrae; facies
articularis cranialis con muesca ventral; inserciéon de los mm. inclusii mas profundas;
caras laterales del corpus vertebrae excavadas en las porciones medio-posterior.
Ademads presenta una diferencia respecto de UFAC 2235: facies articularis cranialis
baja y con borde dorsal profundo.

Asimismo, Alvarenga (1995) dio a conocer el extremo proximal de ulna SGO-
PV 4001-K determinado como Meganhinga chilensis. Su valor de ancho proximal (11
mm), tiene un tamafio intermedio entras las anhingas actuales (f6sil Tabla 24, actuales
Tabla 4). Este material no cuenta con caracteres que posibiliten asignarlo a nivel
genérico, por ende se lo determina Anhingidae indeterminado.

Por ultimo, la séptima vértebra caudal SGO-PV 4001-H, también asignada como
Meganhinga chilensis por Alvarenga (1995) no tiene caracteres que permitan una
asignacion genérica, por lo tanto se las considera como Anhingidae indeterminado.
Segtin el largo de esta vértebra tiene el tamafio coincidente con la variacién de las

anhingas actuales (f6sil Tabla 22, actuales Tabla 1).

126



o i

Lamina 7. Materiales de Anhingidae indeterminados. Cuarta vértebra cervical CICYTTP-PV-A-
2-243: 1, vista ventral; 2, vista lateral. Novena vértebra cervical UFAC 4108: 3, vista ventral; 4, vista
lateral. Decimocuarta vértebra cervical UFAC 2212: 5, vista ventral; 6, vista lateral. Primer vértebra
tordcica SGO-PV 4001-E: 7, vista ventral; 8, vista lateral. Decimoquinta vértebra cervical CICYTTP-PV-
A-2-242: 9, vista ventral; 10, vista lateral. Decimoquinta vértebra cervical UFAC 3522: 11, vista ventral;
12, vista lateral. Segunda y tercera vértebras toracicas SGO-PV 4001-F y G: 13, vista ventral; 14, vista
lateral. Séptima vértebra caudal libre SGO-PV 4001-H: 15, vista ventral; 16, vista lateral. Decimosexta
vértebra cervical MACN-PV 12750: 17, vista ventral; 18, vista lateral. Vigésima vértebra cervical SGO-
PV 4001-D: 19, vista ventral; 20, vista lateral. Vigésima vértebra cervical UFAC 2235: 21, vista ventral;
22, vista lateral. Extremo proximal y didfisis de ulna SGO-PV 4001-K: 23, vista anterior; 24, vista
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posterior. Cintura pélvica+sinsacro SGO-PV 4001-B: 25, vista dorsal; 26, vista ventral. Coracoides FCP-
V-A-006: 27, vista dorsal; 28, vista ventral. Escala: 30 mm.

CORACOIDES COL COLM | COAV | COLS
FCP-V-A-006 73 68,5 30,5 19,0

Tabla 21. Medidas de coracoides de Anhingidae indeterminados. Abreviaturas: COL, longitud
maxima del coracoides; COLM, longitud medial del coracoides; COAV, ancho distal del coracoides;

COLS, longitud médxima de la facies articularis sternalis.
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4" VERTEBRA CERVICAL VL VAZA | VAA VAP | VAZP
CICYTTP-PV-A-2-243 40,1%* 10,0 75
9" VERTEBRA CERVICAL
UFAC-4108 40 X X 12,8 15,9
14 VERTEBRA CERVICAL
UFAC 2212 32,5 19% 18%* 16%* 17
15* VERTEBRA CERVICAL
CICYTTP-PV-A-2-242 22,0 14,4%* 13,3* | 10,6* X
UFAC 3622 30,5 19,5 19,5 16 20
16° VERTEBRA CERVICAL
MLP-PV 88-1X-20-18 20,5 14,5% 18,0* 16,2 10,2
MACN 12750 21,1 13,0% 15,4 14,9 15,0
20 VERTEBRA CERVICAL
SGO-PV 4001 G 14,3 9,0* 13,8 13,0 5,0%
UFAC-2235 22,1 11 21,9 17 10%*
1° VERTEBRA TORACICA
SGO-PV 4001 F 18,1 7,25 5,8% 7,35 4.4%
2* VERTEBRA TORACICA
SGO-PV 4001 E 19,0* 5,1% 5,8 X 4,0*
3* VERTEBRA TORACICA
SGO-PV 4001 D 15,0% X X 8,1 3,6
7" VERTEBRA CAUDAL
LIBRE
SGO-PV 4001 D 7.5 X 8,8 6,8 X

Tabla 22. Medidas de la cuarta, novena, decimocuarta, decimoquintas, decimosextas y
vigésimas vértebras cervicales, primera, segunda y tercera vértebra tordcica y séptima vértebra caudal
libre de Anhinigidae indeterminado. El asterisco indica que es un valor estimado. Abreviaturas: VL, largo
del corpus vertebrae; VAZA, ancho entre las facies articularis de las zygapophysis cranialis; VAA,
ancho maximo anterior sobre la facies articularis cranialis; VAP, ancho méximo posterior sobre la facies
articularis caudalis; VAZP, ancho entre las facies articularis de las zygapophysis caudalis; An. an.,

Anhinga anhinga; An. me., Anhinga melanogaster; V. interesp, variacion interespecifica.
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CINTURA PELVICA+SINSACRO PSAA PSLA
SGO-PV 4002 43,0 11,5%
SGO-PV 4001-B 39,7 11,0*

Tabla 23. Medidas de cinturas pélvicas+sinsacros de Anhingidae indeterminados. El asterisco
indica valores estimados. Abreviaturas: PSAA, ancho entre los extremos de los processus

antitrochanterica; PSLA: maxima longitud de la articulacién del antitrochanter.

ULNA UAP
SGO-PV 4001-K 11,0

Tabla 24. Medidas de tibiotarsos de Anhingidae indeterminados. Abreviaturas: UAP, ancho

proximal de la ulna.

?Anhingidae
Léamina 8
Material referido. UFAC 3523, extremo distal de tarsometatarso derecho.
Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Localidad fosilifera LACM 5954,
porcion superior del rio Acre, entre Brasiléia y Assis (Acre, Brasil), Miembro
Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano;

Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano): UFAC 3523.

Comentarios

Este material fue previamente asignado a Macranhinga ranzii por Alvarenga y
Guilherme (2003) sin justificar su asignacién. Se trata de un extremo distal de
tarsometatarso que solo conserva la trochlea metatarsi 111 y IV, y no se visualiza el
foramen vascularia distale. El caricter que permite distinguir este material de
Phalacrocoracidae es que la trochlea metatarsi IV estd retraida anteriormente y
proximal a la trochlea metatarsi 111. Este tnico cardcter no permite atribuir con certeza
este material a Anhingidae, por lo tanto se propone reasignarlo con dudas a la familia.
Este material tiene un ancho de la trochlea metatarsi 1II mayor al de las anhingas

actuales (fésil Tabla 25, actuales Tabla 9).
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Lamina 8. Material asignado como ?Anhingidae. Extremo distal de tarsometatarso UFAC 3523.

1, vista posterior; 2, vista anterior. Escala: 30 mm.

TARSOMETATARSO TTAT | TTLT
UFAC-3523 13,8 18

Tabla 25. Medida del extremo distal de tarsometarso de ?Anhingidae. Abreviaturas: TTAT,

ancho de la trochlea metatarsi I1I; TTLT, longitud de la trochlea metatarsi 111.

Macranhinga sp.

Lamina 9

Materiales referidos. LACM 135362, extremo proximal y diifisis de humero
izquierdo; MACN-PV 12736, extremo proximal y diéfisis de hiimero derecho; MACN-
PV 12747, extremo proximal y diifisis de hdmero izquierdo; MACN-PV 12748,
extremo distal de hiimero izquierdo; MACN-PV 14365, extremo distal y diéfisis de
himero derecho; MACN-PV 14380, extremo proximal de carpometacarpo izquierdo;
MLP-PV 88-IX-20-1, extremo distal y diafisis de himero derecho; MLP-PV 88-1X-20-
2, extremo distal de hiimero izquierdo; MLP-PV 88-1X-20-4, carpometacarpo derecho;
MLP-PV 88-1X-20-10, extremo distal de himero izquierdo; MLP-PV 88-1X-20-11,
extremo distal de humero izquierdo; SGO-PV 22212b, extremo distal de humero
derecho; UFAC 4562, extremo proximal de hiimero izquierdo; UFAC 4721, extremo

distal de humero izquierdo.
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Procedencia geogrdfica y estratigrdfica. Rio Parana (Dpto. Parand, Entre Rios,
Argentina), “Mesopotamiense”, Fm. Ituzaingé (Mioceno tardio; Piso/Edad Tortoniano):
MACN-PV 12736, 12747, 12748, 14365, 14380, MLP-PV 88-1X-20-1, 2, 4, 5, 10, 11,
15; localidad fosilifera LACM 5158, rio Acre (Acre, Brasil), pr6ximo a la frontera con
Bolivia, Miembro Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno
temprano; Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano): LACM 135362; localidad fosilifera
LACM 5954, porcién superior del rio Acre, entre Brasiléia y Assis (Acre, Brasil),
Miembro Conglomerado Acre, Fm. Madre de Dios (Mioceno tardio-Plioceno temprano;
Pisos/Edades Tortoniano-Piacenziano): UFAC 4562. Cerro Rucafanco (Malleco,
Chile), Miembro Malla-Malla, Fm. Cura-Mallin (Mioceno temprano tardio;
Pisos/Edades Serravalliano-Burdigaliano): SGO-PV 22212b.

Comentarios

Noriega (2002) asigné el hdmero MLP-PV 88-IX-20-1 por poseer las
dimensiones esperables para aquel de Macranhinga paranensis. Esta diéfisis y extremo
distal de himero MLP-PV 88-IX-20-1 cuentan con proporciones de hueso cortical
mayores que aquellas de las anhingas actuales (Figura 79), cardcter que permite asignar
este resto a Macranhinga. Este himero tiene todas las medidas mayores a aquellas de
las anhingas actuales (fésil Tabla 26, actuales Tabla 3). El largo de este hiimero
coincide por proporciones con el holotipo de Macranhinga paranensis y Ma. chilensis,
descartando su pertenencia a Ma. ranzii y Ma. kiyuensis (Figuras 57, 58, 59 y 60). Esta
incertidumbre anterior impide determinar este elemento al nivel especifico.

Cabe sefialar que el extremo distal de himero UFAC 4721 asignado
originalmente por Alvarenga y Guilherme (2003) como Anhinga cf. An. grandis tiene el
hueso cortical como Macranhinga (Lamina 9), ademads de tener una serie de caracteres
comunes con MLP-PV 88-IX-20-1 y que los distinguen de las anhingas actuales (e.g.,
condylus lateralis con surco lateral somero, fossa olecrani profunda, processus flexorius
prominente y distal, sulcus humerotricipitalis proporcionalmente amplio y separado del
sulcus scapulotricipitalis por una prominencia alta), por lo tanto es posible asignarlo

también a este género.
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Figura 57. Proporciones entre el holotipo de Ma. paranensis (tarsometatarso) y el himero MLP-
PV 88-IX-20-1, comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; TTL, longitud del

tarsometatarso.
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Figura 58. Proporciones entre el holotipo de Ma. chilensis (tarsometatarso) y el himero MLP-
PV 88-1X-20-1, comparado con cuatro An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039, 924, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; TTL, longitud del

tarsometatarso.
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Figura 59. Proporciones entre el holotipo de Ma. ranzii (fémur) y el himero MLP-PV 88-1X-20-
1, comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n® 1, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; FL, longitud del fémur.
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Figura 60. Proporciones entre el holotipo de Ma. kiyuensis (cintura pélvica+sinsacro) y el
hdmero, MLP-PV 88-IX-20-1 comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039, 924, 25,
882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; PSLP,

longitud de la parte preacetabular de la cintura pélvica+sinsacro.

El himero SGO-PV 22212b tiene el hueso cortical mas engrosado que las

anhingas actuales (Lamina 9), lo cual permite referirlo a Macranhinga. Por su parte, su
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ancho distal no es compatible por proporciones con los holotipos de Macranhinga

paranensis, Ma. chilensis, Ma. ranzii y Ma. kiyuensis (Figuras 61, 62, 63 y 64) por

ende, no es posible asignarlo a ninguna de estas especies. Su tamafio estd dentro de la

variacion de las anhingas actuales (f6sil Tabla 26, actuales Tabla 3).
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Figura 61. Proporciones entre el holotipo de Ma. paranensis (tarsometatarso) y el himero SGO-
PV 22212b, comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; TTL, longitud del

tarsometatarso.
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Figura 62. Proporciones entre el holotipo de Ma. chilensis (tarsometatarso) y el himero SGO-
PV 22212b, comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An.
melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; TTL, longitud del

tarsometatarso.
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Figura 63. Proporciones entre el holotipo de Ma. ranzii (fémur) y el himero SGO-PV 22212b,
comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n® 1, MHNT 1039, 924, 25, 882) y dos An. melanogaster

(MHNT 1210, 1195).

Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; FL, longitud del fémur.
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Figura 64. Proporciones entre el holotipo de Ma. kiyuensis (cintura pélvica+sinsacro) y el
hdmero SGO-PV 22212b, comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039, 924, 25,
882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: HAD, ancho distal del himero; PSLP,

longitud de la parte preacetabular de la cintura pélvica+sinsacro.

Respecto del carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4 tiene la proporcion de hueso
cortical mds engrosada que en Anhinga (Ldmina 9), lo que permite asignarlo a
Macranhinga con seguridad. La presencia de texturas superficiales de un individuo
adulto (superficies lisas, articulaciones sin porosidades) posibilita la comparacién de
tamafios con los ejemplares adultos de las anhingas actuales; de esta manera, por
ejemplo la longitud de MLP-PV 88-1X-20-4 es mayor a la de cualquier ejemplar actual
de Anhinga (fésil Tabla 27, actuales Tabla 5). Dentro de Macranhinga, no concuerda
con la proporcidn esperable para ninguna especie, teniendo de referencia las anhingas

actuales (Figuras 65, 66, 67 y 68).
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Figura 65. Proporciones entre el holotipo de Ma. paranensis (tarsometatarso) y el
carpometacarpo MLP-PV 88-IX-20-4, comparado con cuatro An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039,
924, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: CL, longitud del carpometacarpo;

TTL, longitud del tarsometatarso.
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Figura 66. Proporciones entre el holotipo de Ma. chilensis (tarsometatarso) y el carpometacarpo
MLP-PV 88-1X-20-4, comparado con cuatro An. anhinga (MNHNP S/N° 1, MHNT 1039, 924, 882) y dos
An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: CL, longitud del carpometacarpo; TTL, longitud

del tarsometatarso.
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Figura 67. Proporciones entre el holotipo de Ma. ranzii (fémur) y el carpometacarpo MLP-PV
88-1X-20-4, comparado con seis An. anhinga (MNHNP S/N° 1, MACN 54807, MHNT 1039, 924, 25,
882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: CL, longitud del carpometacarpo; FL,

longitud del fémur.
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Figura 68. Proporciones entre el holotipo de Ma. kiyuensis (cintura pélvica+sinsacro) y el
carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4, comparado con cinco An. anhinga (MNHNP s/n° 1, MHNT 1039,
924, 25, 882) y dos An. melanogaster (MHNT 1210, 1195). Abreviaturas: CL, longitud del

carpometacarpo; PSLP, longitud de la parte preacetabular de la cintura pélvica+sinsacro.
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TREZD

Lamina 9. Materiales asignados como Macranhinga sp. Extremo distal y diéfisis de himero
MLP-PV 88-IX-20-1: 1, vista anterior; 2, vista posterior; 3, tomografia de la parte de minima de
circunsferencia de la didfisis (remarcada; original en Figura 79). Extremo proximal y diéfisis de himero
MACN-PV 12747: 4, vista anterior; 5, vista posterior. Extremo distal de himero SGO-PV 22212b: 6,
vista anterior; 7, vista posterior; 8, vista de hueso cortical expuesta. Extremo distal de himero UFAC
4721: 9, vista anterior; 10, vista posterior; 11, vista de hueso cortical expuesta. Extremo proximal y
diafisis de himero LACM 135362: 12, vista anterior; 13, vista posterior. Extremo proximal de himero
UFAC 4562: 14, vista anterior; 15, vista posterior. Carpometacarpo MLP-PV 88-IX-20-4: 16, vista
anterior; 17, vista posterior; 18, tomografia de la parte de minima de circunsferencia de la diafisis

(remarcada; sin remarcar en Figura 79). Escala: 30 mm.
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HUMERO HL HAP | HAC | HPC | HCC | HAD
177,8
MLP-PV 88-IX-20-1 . X 10,6 10,2 39,0 21,5
MLP-PV 88-1X-20-2 X X 11,0 9,5 34,0 22,0
MLP 88-1X-20-10 X X X X X 21,7*
MACN-PV 12748 9,5 8,9 28,0 20,9
MACN-PV 12747 X 26,6 9,4 9,0 29,0 X
MACN-PV 12736 X 29,0 10,9 10,1 32,0 X
SGO-PV 22212b X X 6,4 5,7 23,7 14,0
UFAC 4731 X 10,3 8 X 18,7
UFAC 4562 X 23 8 7,2 25 15,6

Tabla 26. Medidas de himeros de Macranhinga sp. El asterisco indica valor estimado.
Abreviaturas: HL, largo del himero; HAP, ancho proximal del himero; HAC, ancho minimo del corpus
humeri; HPC, profundidad minima del corpus humeri,; HCC, circunferencia minima del corpus humeri;

HAD, ancho distal del himero.

CARPOMETACARPO CL CAP CAT CAC CpPC CAD
MLP-PV 88-1X-20-4 81,5 17,9 8,6 5.9 7,0 9,8

Tabla 27. Medidas del carpometacarpo de Macranhinga sp. Abreviaturas: CL: longitud del
carpometacarpo; CAP, ancho proximal del carpometacarpo; CAT, ancho de la trochlea carpalis; CAC,
ancho minimo del corpus os metacarpale majus; CPC, profundidad minima del corpus os metacarpale

majus; CAD, ancho distal del carpometacarpo.

Discusion

Liptornis como sinénimo de Anhinga

Los caracteres concretos que definen la inclusion de BMNH-599 en Anhingidae
y que la distinguen de Phalacrocoracidae (e.g., foramina transversarium reducidas;
canalis caroticus cervicalis completo y con una cresta ventral fuerte) se enumeran en la
diagnosis familiar hecha para esta vértebra mds arriba. Aquellos caracteres que permiten
reasignar este material a Anhinga, concuerdan con aquellos usados para la familia ya

que no se conoce esta vértebra en Macranhinga. Ademads, el rango de variabilidad
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morfoldgica hallado en el género Anhinga permite asignar el ejemplar BMNH-599 a
este género (ver Capitulo V, Variaciones morfoldgicas en Anhingidae). Descartdndose
que BMNH-599 sea un individuo juvenil de otra forma grande, dado que presenta las
superficies articulares sin porosidades y sin estrias marcadas sobre los extremos
anteriores o posteriores del corpus vertebrae es comparado con ejemplares adultos de
anhingas actuales; de esta comparacion, resulté que las dimensiones de este resto se
encuentran entre el rango de variaciéon morfoldgica de Anhinga (f6sil Tabla 28, actuales
Tabla 1). En este sentido, se propone considerar a Lipfornis sindnimo mads reciente de

Anhinga.

11 VERTEBRA CERVICAL VL | VAZA | VAA VAP | VAZP

Anhinga hesterna

BMNH-A599 23,5 9,0 7,0 6,0 7,5

Tabla 28. Medidas de la decimoprimer vértebra cervical de Anhinga hesterna. Abreviaturas: VL,
largo del corpus vertebrae; VAZA, ancho entre las facies articularis de las zygapophysis cranialis; VAA,
ancho maximo anterior sobre la facies articularis cranialis; VAP, ancho maximo posterior sobre la facies

articularis caudalis; VAZP, ancho entre las facies articularis de las zygapophysis caudalis

Macranhinga, género valido

Noriega, en la diagnosis original de Macranhinga publicada en 1992 entre los
caracteres utilizd para fundar este género, tres fueron encontrados en la presente
revisiéon como variables en An. anhinga (sulcus flexorius, foramen vasculare distale,
trochlea metatarsi I11) y cuatro se hallan también en An. melanogaster (cotyla medialis,
sulcus extensorius, eminentia intercotylaris, crista lateroplantaris).

Ya en el siglo XXI, Noriega (2002) entre los elementos que refirié a Ma.
paranensis, encontré una serie de caracteres que distinguian a Macranhinga de
Anhinga, con los cuales reafirm¢ la validez del género extinto. Entre estos, se descartan
como diagnosticos del género ciertos caracteres del himero puesto que son compartidos
con An. minuta (fossa m. brachialis dividida en dos partes y excavada distalmente) o
con An. melanogaster (fossa pneumotricipitalis somera y amplia), o no resultan ser
distintos de la variabilidad de Anhinga (margo caudalis definido y confluente con el m.
scapulohumeralis cranialis; m. latissimus dorsi prominente proximalmente; fuberculum

supracondylare ventrale bulboso y prominente). Ademads, se descartan caracteres del
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fémur (impressiones obturatorius desarrollados; m. iliofemoralis externus mas distal; m.
gastrocnemius, pars lateralis proximal y con tuberculum m. gastrocnemius lateralis
prominente) y del tibiotarso (sulcus m. fibularis profundo y amplio), puesto que resultan
ser semejantes a la variacién en Anhinga; por su parte el caput femoris no se puede
caracterizar ya que estd roto. Ademads en el carpometacarpo se asemeja en dos caracteres
a An. melanogaster (surco que deja el m. abductor digiti majoris mejor definido, fossa
supratrochlearis més grandes y profundas).

Al afio siguiente, Alvarenga y Guilherme (2003) diagnosticando a Macranhinga
ranzii, aportan mas caracteres propios del género.

Posteriormente, también Noriega y Pifia (2004) reconocen en el coracoides que
describen para Ma. paranensis, caracteres que lo distinguen de las anhingas actuales.
Este elemento no pudo ser sostenido dentro de este género, por ende no se usaron sus
caracteres diferentes de Anhinga como diagnosticos.

Cuatro afos mds tarde, Noriega y Agnolin (2008) asignan mads restos a Ma.
paranensis, que completan, el conocimiento del hiimero y del tibiotarso. Entre los
caracteres que estos autores citan como diagndsticos de la especie, se rechaza en la
presente revision tres del himero (tuberculum dorsale menos prominente, insercion del
m. pectoralis indivisa en porciones proximal y distal y sulcus ligamentosus transversus
proporcionalmente mds excavado ventralmente) y uno del tibiotarso (crista patellaris
mads baja que la crista cnemialis lateralis), puesto que estos caracteres se encuentran
como variables en Anhinga.

Recientemente, Diederle et al. (2012) dan a conocer para Ma. paranensis
vértebras cervicales y una serie de caracteres que las distinguen de An. anhinga. Como
ocurrié con el coracoides, debido a que no se pudo comprobar su asignacién a
Macranhinga, no se utilizé ningin caricter de estos elementos.

Aparte de los caracteres que se mantienen de los descriptos por autores previos
luego de la presente revision, se suman mas caracteres diagndsticos para este género. Se
proponen més caracteres del miembro anterior: himero (insercion del m. subscapularis
amplia; tuberculum dorsale en vista proximal, distante del caput humeri; tuberculum
ventrale con extremo excavado; inserciones del m. deltoideus pars major y pars minor
amplias y excavadas; origen del m. extensor carpi radialis profundo; processus
flexorius prominente y distal; sulcus humerotricipitalis amplio y separado del sulcus
scapulotricipitalis por una prominencia alta); carpometacarpo (fovea carpalis cranialis

reducida y somera; origen del m. flexor alulae somero y con el margen que limita con el
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os metacarpale alulare poco definido; processus extensorius alargado; insercion del m.
ulnometacarpalis dorsalis profunda; fovea carpalis caudalis amplia y profunda, y en su
porcién proximal-dorsal, limita con una notoria prominencia distal-dorsal a la trochlea
carpalis; symphysis metacarpalis distalis en vista posterior, excavada).

Por ultimo, también se hallé nuevos caracteres diagndsticos de Macranhinga en
la cintura pélvica+sinsacro y miembro posterior: cintura pélvica+sinsacro (primera
vértebra con processus spinosus alto; zygapophysis cranialis robustas y con facies
articularis anchas; primera vértebra preacetabular con arcus vertebrae expandido y una
concavidad asociada; corpus vertebrae robustos; fossa iliaca dorsalis excavada y con
borde dorsal, sobresaliente; processus costalis que limita anteriormente con la fossa
renalis, pars ischiadica fossae, conspicuo; sulcus antitrochantericus ancho); fémur
(insercion del m. obturatorius medialis profundo; insercion del m. iliotrochantericus
caudalis amplia; inserciéon del m. ischiofemoralis alargada; insercion del m.
caudofemoralis reducida; origen del m. gastrocnemiuspars lateralis excavado);
tibiotarso (origen del m. tibialis cranialis somero y poco delimitado; crista cnemialis
cranialis extendida distalmente; sulcus intercnemialis excavado en su porcion distal;
crista cnemialis lateralis delgada y dirigida lateralmente); tarsometatarso (sulcus
extensorius con borde medial alto; sulcus flexorius al nivel proximal de la crista
plantaris lateralis, amplio y profundo; origen del m. extensor hallucis longus amplio y
medial; distancia entre foramen vascularia distale menor; fossa metatarsil amplia;
trochlea metatarsi 11 con dos rebordes conspicuos y un surco paralelo al reborde medial
marcado).

Esta serie de caracteres antes citados, ameritan mantener la validez de
Macranhinga. A diferencia de la diagnosis original de Noriega (1992), en la aqui
propuesta se agregan caracteres de vértebras cervicales, miembro anterior y de otros

elementos del miembro posterior.

Meganhinga, sinonimo de Macranhinga

En la diagnosis original de este género, Alvarenga (1995) cita caracteres tanto
del holotipo como de materiales asignados (cintura pélvica+sinsacro, ulna,
carpometacarpo). Los caracteres que cita este autor correspondientes a los elementos del
ala y de la cintura pélvica no sirven de diagnosticos puesto que estos no pudieron ser

asignados a “Me.” chilensis, en la presente revision.
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El tarsometatarso SGO-PV 4001A presenta caracteres semejantes a
Macranhinga: origen del m. extensor hallucis longus ancho; sulcus extensorius con
borde medial alto; distancia entre foramina vascularia distale menor.

Distinto de Macranhinga el tarsometatarso presenta una crista medialis
hypotarsi, en vista proximal, inclinada hacia el margen lateral respecto al ancho
proximal y se extiende mds posteriormente; origen del m. flexor hallucis brevis con
superficie anterior inclinada anteriormente; crista intermediae hypotarsi en vista
proximal se inclina por encima de la crista lateralis hypotarsi.

En suma, estos caracteres no permiten mantener un género distinto al de
Macranhinga. De esta manera, se propone que Meganhinga sea sinénimo mas reciente

de Macranhinga.

Giganhinga, sinonimo de Macranhinga

Ciertos caracteres, descriptos por Rinderknecht y Noriega (2002) como propios
de “Giganhinga” en su diagnosis original, son compartidos con Macranhinga: cintura
pélvica+sinsacro (superficie articular del antitrochanter dispuesta casi perpendicular al
plano sagital de la; crista spinosa alta en la regién preacetabular; 1* vértebra
preacetabular con zygapophysis cranialis proximas entre si); el cardcter vértebras
postacetabulares ventrales al foramen acetabuli no resulta distinto de aquel presente en
la familia Anhingidae. Ademds, como en Macranhinga, presentan zygapophysis
cranialis robustas y con facies articularis anchas; primera vértebra preacetabular con
arcus vertebrae expandido y una concavidad asociada; corpus vertebrae robustos; fossa
iliaca dorsalis excavada y su borde dorsal, sobresaliente; sulcus antitrochantericus
ancho.

El fémur asignado comparte con Macranhinga ranzii una superficie proximal de
la fossa poplitea profunda y el tuberculum m. gastrocnemialis lateralis prominente.

Teniendo en cuenta esta considerable proximidad morfolégica de Giganhinga
con Macranhinga, se opta por considerarlo sinénimo mads reciente de este ultimo

género.

Anhinga minuta, especie valida
En la presente revision ciertos caracteres utilizados por Alvarenga y Guilherme

(2003) no se consideran diagndsticos, puesto que las zonas en las cuales se encuentran
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estan claramente deterioradas, lo que dificulta su reconocimiento preciso (i.e., margo
caudalis dirigido hacia caput humeri) o no son distintos de la variacién de las anhingas
actuales (i.e., sulcus intercnemialis mdas angosto, mds dirigido distal y definido
lateralmente; fossa olecrani somera). Sin embargo, se distingue de las anhingas actuales
comparadas por caracteres del tibiotarso (i.e., crista patellaris esti menos cubierta
medialmente por el drea de insercidn del lig. patellae; impressio ligamenti collateralis
medialis reducida, baja y se ubica posterior; origen del m. tibialis cranialis definido
distalmente) y del himero (i.e., impressio coracobrachialis somera y menos delimitada;
crista deltopectoralis ancha proximalmente; fossa m. brachialis amplia y con su borde
distal mds profundo); en lo que ha dimensiones respecta, tiene las dimensiones del
tibiotarso y del himero menores que todos los ejemplares de ambas especies actuales
(fosiles Tabla 11 y 12, actuales Tabla 3 y 8). Asimismo comparte caracteres con
Anhinga anhinga, que la distinguen de An. melanogaster (i.e., canalis extensorius
ovalado; sulcus humerotricipitalis y el sulcus scapulotricipitalis poco excavado
proximalmente).

En el marco de esta tesis, se concluye que los caracteres propios o
combinaciones detallados para Anhinga minuta, resultan suficientes para sostener a esta

como especie vélida.

Anhinga hesterna, especie valida

Anhinga hesterna comparte caracteres con An. anhinga (i.e., zygapophysis
cranialis tienen facies articularis delgadas; surcos que se forman entre la cresta ventral
del canalis caroticus cervicalis y los processi caroticus someros; incisurae arcus
caudalis someras) y con An. melanogaster (arcus vertebrae con el borde anterior
triangular y el borde posterior semiplano; tuberositas ligamenti collateralis excavadas)
y ademads, presenta caracteres propios (i.e., processi caroticus menos proyectados
anteriormente y canalis caroticus cervicalis con su borde anterior-medial mds retraido
posteriormente; facies articularis caudalis con laterales-ventrales ligeramente maés
proyectados lateralmente y las concavidades que forma con el foramen vertebrale y el
sulcus caroticus son semejantes en profundidad; zygapophysis caudalis posteriores).
Esta combinacidn tnica de caracteres, justifica sostener la validez de Anhinga hesterna.
No obstante, esta especie es cercana temporalmente a la anhinga norteamericana An.
subvolans y sus tamafios serfan cercanos también. Este ultimo supuesto surge de

extrapolar el rango de tamafio que presenta la especie actual An. melanogaster a An.
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subvolans, las cuales son semejantes en tamafio. Si se considera que las anhingas
vivientes y tal vez las especies fosiles (al menos en el caso de An. pannonica) tendrian
distribuciones geograficas amplias, la posibilidad de que pudieran ser de la misma
especie no debe ser totalmente descartada. Sin embargo, la falta de materiales
homoélogos entre An. hesterna 'y An. subvolans imposibilita establecer su
coespecificidad. Por lo tanto, nuevos hallazgos de restos asociados serdn necesarios para
comprobar esta hipétesis y por el momento, adoptando un criterio parsimonioso se

decide mantener a la especie como vélida.

Macranhinga paranensis, especie valida

Bajo el nuevo panorama de la diversidad de Macranhinga presente en esta tesis,
se necesitdé modificar sustancialmente la diagnosis de Macranhinga paranensis. A
diferencia de la propuesta por Noriega (1992) en la cual todos los caracteres
diagnosticos pertenecian al tarsometatarso, en la aqui presentada solo hay un carécter de
este elemento y los restantes corresponden a la cintura pélvica+sinsacro y el fémur.

Se distingue de Macranhinga chilensis por poseer un mayor tamafio y mediante
caracteres del tarsometatarso: crista medialis hypotarsi, en vista proximal,
perpendicular al ancho proximal y se extiende menos posteriormente; origen del m.
flexor hallucis brevis con superficie anterior menos inclinada anteriormente; crista
intermediae hypotarsi perpendicular al ancho proximal.

Se distingue de Ma. ranzii por diversos caracteres del fémur (tuberculum m.
gastrocnemialis lateralis bajo, tiene una forma mdés redondeada y sin surco asociado.
Ademads, al comparar el largo del fémur MACN-PV 13299 de Ma. paranensis (87,9
mm) respecto de la misma medida del holotipo de Ma. ranzii (101,5 mm) se encuentra
un 20% de diferencia, superando la variacion intraespecifica detectada en Anhinga
anhinga (Tabla 7).

Por ultimo, se diferencia de Ma. kiyuensis por su menor tamafio y mediante
caracteres morfoldgicos: cintura pélvica+sinsacro (corpus vertebrae de la region
preacetabular moderadamente comprimido lateralmente; foramen acetabuli abierto
medialmente); fémur (tuberculum m. gastrocnemialis lateralis bajo, tiene una forma
mds redondeada y sin surco asociado; condylus lateralis forma junto a la crista

tibiofibularis un surco somero proximalmente).
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Las diferencias respecto de Ma. chilensis (tarsometatarso), Ma. ranzii (fémur) y
Ma. kiyuensis (fémur y cintura pélvica+sinsacro) son lo suficientemente conspicuas para

justificar su identidad especifica.

Anhinga fraileyi, sinonimo de Macranhinga paranensis

Las caracteristicas que Campbell (1996) cita en la diagnosis de Anhinga fraileyi
para diferenciar el tarsometatarso de aquel de Macranhinga chilensis (e.g., condiciones
de las inserciones musculares en la diéfisis, eminentia intercotylaris, aspecto de las
cotylae), también estdn presentes en Ma. paranensis, ya sea en el holotipo o en su
paratipo (MACN-PV 12293). Asimismo, los caracteres de An. fraileyi que este autor
encuentra distintos de Ma. paranensis son en esta revision desestimados por las
siguientes razones: poco comparables con el holotipo de Ma. paranensis, debido al
deterioro que presenta (e.g., condicion del reborde medial de la trochlea metatarsi 11 y
de la trochlea metatarsi IV); o bien son compartidos con el paratipo de esta dltima (e.g.,
aspecto de las cotylae, altura eminentia intercotylaris).

El holotipo de Amnhinga fraileyi comparte las siguientes caracteristicas con
Macranhinga, que la diferencian de Anhinga: trochlea metatarsi 11 al nivel de la
trochlea metatarsi 111 y medial; trochlea metatarsi 111 amplia anteriormente; borde entre
la cotyla medialis y la fossa parahypotarsalis medialis amplio; sulcus extensorius con
borde medial, alto; sulcus flexorius al nivel proximal de la crista plantaris lateralis,
amplio y profundo; origen del m. extensor hallucis longus amplio y medial; distancia
entre foramina vascularia distale menor; fossa metatarsil amplia; trochlea metatarsi 11
con dos rebordes conspicuos y un surco paralelo al reborde medial marcado. En
particular comparte con Ma. paranensis el origen del m. flexor hallucis brevis
ligeramente desviado del eje proximo-distal y lo distingue de Ma. chilensis. Asimismo,
considerando que el holotipo de An. fraileyi es mas chico que aquel de Ma. paranensis,
y que esta dltima especie tiene también un menor tamafio general que Ma. ranzii y Ma.
kiyuensis (Tabla 17 y 19), se descarta la asignacién a estas grandes especies.

El holotipo de An. fraileyi perteneceria a un individuo que no alcanzé el tamaiio
de adulto, evidenciado por las texturas expuestas en la diafisis (surcos longitudinales
someros y algunos surcos profundos cortos dispersos); en adicidn, la presencia de
amplios espacios entre las trocleas y un reborde posterior externo de la trochlea
metatarsi 11 menos definido (Worthy, com. pers. al Dr. Jorge Noriega), reafirman el

argumento anterior.
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Desde el punto de vista morfométrico, An. fraileyi es respecto del largo del
tarsometatarso (holotipo; 68,9 mm) es un 9% mads chico que aquel de Ma. paranensis
(75,8 mm), lo cual es muy cercano a aquel hallado en la variacidn intraespecifica de An.
anhinga (Tabla 9); desafortunadamente no se conté6 con medidas del tibiotarso para
realizar comparaciones con esta especie.

En conclusidn, a raiz de las actuales evidencias provistas por el tarsometatarso y
tibiotarso, se considera a Anhinga fraileyi como sindbnimo mds reciente de Macranhinga

paranensis.

Macranhinga ranzii, especie valida

Se puede distinguir de Ma. paranensis mediante caracteres del fémur y por el
menor tamafio, reflejado por ejemplo por el ancho de la diéfisis del fémur (Tabla 17 y
15).

Si bien no se conocen materiales homdlogos a Macranhinga chilensis, es
esperable que el tamafio los distinga, puesto que Ma. chilensis por ejemplo tiene un
largo del tarsometatarso menor que Ma. paranensis (Tabla 13 y 18) y esta tltima a su
vez tiene un menor ancho de la diifisis del fémur que Ma. ranzii (Tabla 15 y 17).
Comparando las dimensiones del fémur de Ma. ranzii con aquel de Ma. kiyuensis, se
encuentra que en todas las dimensiones es mds chico (Tabla 17 y 19); ademads, entre el
ancho de la diéfisis del fémur de Ma. kiyuensis (18 mm) y aquel del holotipo de Ma.
ranzii (13,5mm), existe un 25% de diferencia, cuyo valor supera la variacion
intraespecifica detectada en An. anhinga (Tabla 7).

Las evidencias anteriores son consistentes con el reconocimiento como una

especie distinta, por lo que su validez se mantiene en el marco de esta tesis.

Macranhinga chilensis, especie valida

Se distingue de Macranhinga paranensis mediante caracteres del tarsometatarso
(ver mas arriba). Si bien no hay materiales comparables con Ma. ranzii, es esperable
que el tamafo los distinga, puesto que si el largo del tarsometatarso de Ma. chilensis es
menor que Ma. paranensis (Tabla 13 y 18) y esta dltima a su vez tiene un menor ancho
de la didfisis del fémur que Ma. ranzii (Tabla 15 y 17). Ademds el porcentaje de
diferencia entre el largo del tarsometatarso holotipo de esta especie (60,Smm), respecto

de aquel de Ma. paranensis (75,8mm) es un 20%, el cual excede la variacion
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intraespecifica detectada para esta medida en Anhinga anhinga (Tabla 9). Por ultimo, se
puede distinguir de Ma. kiyuensis mediante el considerable menor tamafo, si se tiene
presente las diferencias que mantiene esta especie con el resto de especies (Tabla 15, 17,

20).

Macranhinga kiyuensis, especie valida

A diferencia de la diagnosis original de Rinderknecht y Noriega (2002) de esta
especie, la cual se basd solo en caracteres del holotipo, en la presente contribucién se
enmienda y anexan caracteres del fémur asignado. Esta especie puede distinguirse a
través de caracteres morfologicos de Macranhinga paranensis (ver mas arriba en la
discusidén) y en el caso de Ma. ranzii solo diferencia por tener un tamafio mayor (Tabla
17 y 19); respecto de Ma. chilensis también tendria un mayor tamafio si se tiene en
cuenta las dimensiones de sus elementos frente al resto de anhingas fésiles (Tabla 15,
17 y 19). Esto resulta suficiente para continuar soportando la validez de Macranhinga

kiyuensis.

Conclusiones

Cabe recordar que segiin el Cdédigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica
esta tesis no constituye una publicacion (ICZN, 1999: art. 8.2), y por tanto todos los
cambios nomenclatoriales que se proponen, resumidos a continuacion (Tabla 10), no

son actos nomenclatoriales en el sentido de este codigo (ICZN, 1999: art. 8.3).
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Determinacion original

Referencia de la asignacion

original

Determinacion en la

presente revision

Anhinga minuta

Alvarenga y Guilherme,2003

Alvarenga y Guilherme (2003)

Anhinga minuta

Liptornis hesternus

) Ameghino (1895) Anhinga hesterna
Ameghino, 1895
Anhinga fraileyi
Campbell (1996) Macranhinga paranensis
Campbell, 1996
Macranhinga paranensis
Noriega (1992) Macranhinga paranensis

Noriega, 1992

Macranhinga paranensis

(himeros, carpometacarpos)

Noriega (2002), Noriega y Pifia
(2004), Noriega y Agnolin (2008)

Macranhinga sp.

Macranhinga paranensis

(vértebras cervicales)

Diederle et al. (2012)

Anhingidae indet.

Macranhinga ranzii
Alvarenga y Guilherme

(2003)

Alvarenga y Guilherme (2003)

Macranhinga ranzii

Macranhinga ranzii

(vértebras cervicales)

Alvarenga y Guilherme (2003)

Anhingidae indet.

Macranhinga ranzii

(tarsometatarso)

Alvarenga y Guilherme (2003)

?Anhingidae

Meganhinga chilensis

Alvarenga (1995) Macranhinga chilensis
Alvarenga, 1995
Meganhinga chilensis
(cinturas pélvicas+sinsacros,
Alvarenga (1995) Anhingidae indet.

vértebra cervical, tordcicas y

caudal, ulna)

Meganhinga chilensis

(himero)

Soto-Acuna et al., 2013

Macranhinga sp.

Giganhinga kiyuensis
Rinderknecht y Noriega,
2002

Rinderknecht y Noriega (2002)

Macranhinga kiyuensis

Cf. Giganhinga sp.
Rinderknecht y Noriega
(2002)

Areta et al. (2007)

Macranhinga kiyuensis

Tabla 10. Resumen de especies fésiles estudiadas y elementos asignados a estas, referencias de

asignaciones originales y determinaciones sistemadticas en la presente revision.
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Capitulo V. Variaciones morfologicas en Anhingidae

En este capitulo se presenta en primera instancia una breve aclaracién sobre
como se establecieron las homologias entre las vértebras de anhingas y cormoranes. En
segundo lugar se realiza una descripcion detallada de los elementos pertenecientes a
formas foésiles que fueron comparados con materiales de anhingas actuales y un
falacrocordcido (Phalacrocorax brasilianus); se realizan acotaciones en aquellos
caracteres que presentaron variacion o qué autores previos comentaron.

Las descripciones, en su mayoria, se realizaron a partir de la observacién directa
de los materiales, aunque en algunos casos se trabajé con calcos (LACM 135356,
holotipo de “Anhinga fraileyi”) o ciertas imagenes inéditas (LACM 135362; SGO-
PV.22212 b; BMNH-A599 de An. hesterna).

Correspondencia entre las vértebras de Anhingidae y Phalacrocoracidae

La cuarta vértebra cervical de Anhingidae corresponde a la seccién I definida
por Zusi y Storer (1969). En Phalacrocoracidae comparte més caracteristicas con la
cuarta. Respecto de la vértebra situada anteriormente, ambas poseen sulcus caroticus
marcado y no interrumpido por una cresta medial, zygapophysis caudalis mas dirigidas
posteriormente. Respecto de la vértebra posterior, cuentan con processus spinosus
menos desarrollado, fovea cranioventralis mas somera, sulcus caroticus estrecho en la
mitad del corpus vertebrae y facies articularis caudalis mas pequeia.

La novena vértebra cervical de Anhingidae es parte de la seccion [ y se
corresponde mds con la octava de Phalacrocoracidae. Se diferencian de las anteriores
vértebras por tener las zygapophysis cranialis posteriores a la facies articularis
cranialis, foramina transversus de mayor tamafio, fovea cranioventralis reducidas,
mayor desarrollo de los processi caroticus, processus costalis paralelos al eje antero-
posterior. Se distinguen de las posteriores por presentar facies articularis de la
zygapophysis caudalis estrechas y entre las vértebras de las formas actuales, ambas
familias tienen los processus costalis paralelos y las facies articularis de la
zygapophysis cranialis estan mas verticales.

La decimoprimera vértebra cervical de Anhingidae se corresponde con la novena
de Phalacrocoracidae. Se diferencian de las anteriores por tener cristae transverso-
obliqua més préximas a la mitad de la vértebra, laminae arcocostalis més extendida

posteriormente y facies articularis de la zygapophysis cranialis mas desplazada
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anteriormente, respecto al borde anterior del arcus vertebrae. Se distinguen de las
posteriores por poseer el corpus vertebrae mas alargado y gracil, facies articularis de la
zygapophysis cranialis mas amplias, facies articularis de la zygapophysis caudalis mas
corta y tuberositas ligamentum collateralis mds amplia y somera.

La decimocuarta vértebra cervical de las anhingas se correlaciona con la
decimosegunda de los cormoranes. Se distinguen de las anteriores por poseer corpus
vertebrae mas robusto, facies articularis de la zygapophysis cranialis mas amplias y
mads proyectadas posteriormente, sulcus caroticus profundo solo en las porciones mas
anteriores y posteriores, facies articularis de la zygapophysis caudalis menos
desarrollada lateralmente y mds corta y area ligamenti elastici con ambas margenes
anteriores menos verticales Se diferencia de la vértebra posterior en tener corpus
vertebrae mas robusto y alargado, fovea cranioventralis menos excavada, processi
caroticus mas desarrollado, processus ventralis corporis ausente, zygapophysis caudalis
menos dirigidas posteriormente y las facies articularis estdin mds proyectadas
lateralmente y area ligamenti elastici ligeramente bifurcada anteriormente y menos
profunda.

La decimoquinta vértebra cervical de las anhingas es equiparada con la
decimotercera de los cormoranes. Se diferencia de la vértebra anterior por tener un
corpus vertebrae mas gracil y corto, fovea cranioventralis mas excavada, processi
caroticus reducidos, processus ventralis corporis presente, zygapophysis caudalis mas
dirigidas posteriormente y las facies articularis estin menos proyectadas lateralmente y
area ligamenti elastici no bifurcada anteriormente, mas profunda y con bosquejo de
processus spinosus en su margen antero-medial Se distingue de la posterior por poseer
corpus vertebrae mas estrecho en su mitad, processus spinosus reducido, laminae
arcocostalis 'y corporocostalis menos dirigidas posteriormente, fovea cranioventralis
mads excavada y processus ventralis corporis mas vertical y ancho.

La decimosexta vértebra cervical de las anhingas se correlaciona con la
decimocuarta de los cormoranes. Se distinguen de la vértebra anterior por poseer corpus
vertebrae mas ancho en su mitad, processus spinosus desarrollado, laminae arcocostalis
y corporocostalis mas dirigidas posteriormente, fovea cranioventralis menos excavada
y processus ventralis corporis menos vertical y mas delgado. Se diferencian de las
posteriores por tener corpus vertebrae menos ancho en su mitad, processus spinosus

menos desarrollado, laminae arcocostalis 'y corporocostalis menos dirigidas
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posteriormente, fovea cranioventralis mas excavada y processus ventralis corporis mas
vertical y mds ancho.

La vigésima vértebra cervical de las anhingas se asocia con la decimoctava de
los cormoranes. Se distinguen de la vértebra anterior por tener la zygapophysis cranialis
mas cortas, processus ventralis corporis proyectado tanto en el margen anterior como
en el posterior y zygapophysis caudalis menos robustas, mds anteriores y mas cerradas

entre si.

Descripcion osteolégica

Cuarta vértebra cervical

Las facies articularis de las zygapophysis cranialis en CICYTTP-PV-A-2-243,
Anhinga anhinga y An. melanogaster son alargadas, se ubican anteriores al borde
medial anterior del arcus vertebrae y ligeramente anteriores respecto de la facies
articularis cranialis y en vista anterior, los extremos anteriores quedan laterales a las
Jforamina transversarium; a diferencia de estas anhingas, en Phalacrocorax brasilianus
son mds expandidas lateralmente y, en vista anterior, terminan en medio de las foramina
transversarium.

Los processi transversus y los tuberculum ansae del ansae costotransversaria
en CICYTTP-PV-A-2-243, An. anhinga y An. melanogaster estan fusionados y
reducidos; en la especie fésil se ubican mds ventrales respecto de las foramina
transversarium. A diferencia de estas anhingas, en Ph. brasilianus estan separados, son
robustos y se proyectan mds posteriores.

El foramen vertebrale en vista anterior, en CICYTTP-PV-A-2-243 y An.
anhinga presenta en el margen dorsal un surco longitudinal que le confiere una forma de
“8”, en tanto que en An. melanogaster este surco es mas amplio y en Ph. brasilianus es
aun mas amplio.

Las foramina transversarium son notoriamente reducidas en CICYTTP-PV-A-2-
243, An. anhinga y An. melanogaster, comparadas con las de Ph. brasilianus.

La facies articularis cranialis en CICYTTP-PV-A-2-243, An. anhinga y An.
melanogaster es proporcionalmente mas céncava en su parte dorsal que en la ventral.
En cambio en Ph. brasilianus esta estructura posee las concavidades dorsales y

ventrales con profundidades semejantes.
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La fovea cranioventralis de las anhingas estudiadas es mds somera que en Ph.
brasilianus; en CICYTTP-PV-A-2-243 y An. anhinga esta fovea es uniformemente
excavada, mientras que en An. melanogaster presenta dos depresiones a cada lado de la
linea medial.

El corpus vertebrae en CICYTTP-PV-A-2-243, An. anhinga y An. melanogaster
es mds alargado que aquel de Ph. brasilianus.

Las laminae arcocostalis y corporocostalis en CICYTTP-PV-A-2-243, An.
anhinga 'y Ph. brasilianus estan menos dirigidas distalmente que en An. melanogaster.

Los processi caroticus en los anhingidos comparados y en Ph. brasilianus son
poco desarrollados.

El sulcus caroticus en CICYTTP-PV-A-2-243, An. anhinga y An. melanogaster
mantiene un ancho y profundidad constante hasta la mitad del corpus vertebrae y es
profundo, en tanto que Ph. brasilianus se diferencia por tener mas ventral la parte media

del corpus y es somero.

Novena vértebra cervical

El processus spinosus en UFAC 4108 es alto, robusto y limitado a la parte
posterior, en tanto que en Anhinga anhinga y An. melanogaster coinciden en la
ubicacidn pero es mds bajo y grécil; en Phalacrocorax brasilianus se asemeja a la
condicién del resto f6sil, pero difiere en que es mds gracil. Entre las anhingas, la zona
donde se inserta el tenddn del m. longus colli dorsalis pars caudalis en UFAC 4108 y
An. anhinga no presenta osificado dicho tend6n, como ocurre en An. melanogaster.

El arcus vertebrae, en vista dorsal, en UFAC 4108 tiene el borde anterior con
forma de “U”. En An. anhinga este borde varia entre una forma de “U” (e.g., en el
ejemplar MHNT 1039) o de “V” (e.g., en el ejemplar MHNT 2856), en tanto que en los
dos ejemplares de An. melanogaster estudiados (MHNT 1195, 1210) tienen forma como
en el primer caso.

Las foramina transversarium son reducidas en los anhingidos comparados,
mientras que en Ph. brasilianus son de mayores dimensiones.

El corpus vertebrae en los anhingidos comparados es mas alargado que aquel de
Ph. brasilianus. En UFAC 4108, en vista lateral, tiene la parte anterior del corpus

ligeramente mds inclinada dorsalmente respecto de las anhingas actuales comparadas.
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La fovea cranioventralis de los anhingidos es mas reducida y menos profunda
que en Ph. brasilianus.

El sulcus caroticus en UFAC 4108, An. anhinga y An. melanogaster es profundo
en la porcién media del corpus vertebrae, en tanto que en Ph. brasilianus es estrecho y
Somero.

Las incisurae caudalis arcus son estrechas y reducidas en las anhingas, mientras
que en Ph. brasilianus son més amplias. Asimismo, en UFAC 4108 estdn m4s abiertas
que en las anhingas actuales comparadas. En un ejemplar de An. anhinga (MHNT 2856)
ésta se encuentra mds cerrada que en el resto de especimenes estudiados.

La facies articularis caudalis en UFAC 4108, An. anhinga y An. melanogaster
en vista posterior presenta su borde ventral ligeramente més concavo que el dorsal pero
su forma es rectangular en las dos primeras especies, en cambio en la ultima los
laterales de la parte dorsal se proyectan mas hacia los lados. En vista lateral, estas tienen
el borde ventral que se dirige posteriormente hasta el nivel posterior de las zygapophysis
caudalis. En Ph. brasilianus es rectangular, con la concavidad dorsal y ventral de
profundidades semejantes y posteriormente el borde ventral no alcanza el nivel del
extremo de las zygapophysis.

La lacuna interzygapophysialis, en vista posterior, en UFAC 4108, An. anhinga,
An. melanogaster y Ph. brasilianus tienen el margen posterior plano.

Las zygapophysis caudalis presentan sus facies articularis en UFAC 4108, An.
anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus alargadas y dispuestas subparalelas
respecto del plano sagital; en UFAC 4108 son mas anchas respecto de las especies
actuales. Las anhingas poseen esta facies mas cercana al corpus vertebrae, a diferencia
de Ph. brasilianus.

Las cristae transverso-obliqua en UFAC 4108, An. anhinga y An. melanogaster
son mds alargadas y con tori dorsalis mas bajos, comparadas con aquellas de Ph.
brasilianus. Los tori en el resto f6sil y en An. melanogaster son més altos que en An.
anhinga; no obstante, estas cristae en un ejemplar de An. anhinga (MHNT 2856) son

mads altas que en las restantes de su especie.
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Decimoprimera vértebra cervical

El processus spinosus en Anhinga hesterna, anhingidos actuales comparados y
Phalacrocorax brasilianus es muy bajo y se extiende totalmente sobre el arcus
vertebrae.

El arcus vertebrae en vista dorsal, en An. hesterna y ejemplares de Anhinga
melanogaster estudiados (MHNT 1195, 1210), tiene el borde anterior mds triangular
que en aquellos de An. anhinga; en tanto que en su parte posterior conforma una
superficie plana en estas especies, pero la lacuna interzygapophysialis es levemente
concava en An. hesterna 'y An. melanogaster, en tanto que en An. anhinga es algo mas
excavada. Por su parte, el arcus en Ph. brasilianus presenta el borde anterior con forma
triangular mas abierta y su porcion posterior, posee un aspecto de “U” profunda.

Las zygapophysis cranialis en An. hesterna, An. anhinga, An. melanogaster y
Ph. brasilianus, cuentan con sus facies articularis mas alargadas que anchas y en vista
anterior, terminan anteriormente en las mitades de las foramina transversarium. Entre
estas anhingas, las facies articularis de An. hesterna y An. anhinga son méas delgadas
que aquellas de An. melanogaster.

Los processi transversus de An. hesterna son reducidos, mientras que en An.
anhinga estos processus pueden ser prominentes en algunos ejemplares (e.g., MHNT
1039) o reducidos (e.g., MNHNP s/n° 1); estas diferencias descriptas para An. anhinga
también se presentan en An. melanogaster (reducidas en MHNT 1012, prominentes en
MHNT 1195); por su parte, en Ph. brasilianus, son mds prominentes que en estas
anhingas.

Las foramina transversarium son tan reducidas en An. hesterna como en las
anhingas actuales, a diferencia de Ph. brasilianus que estan bien desarrolladas. Entre los
ejemplares de An. melanogaster, en MHNT 1012 se encuentran mds grandes que en
MHNT 1195.

La facies articularis cranialis en An. hesterna, An. anhinga y An. melanogaster,
posee el borde dorsal hacia el foramen vertebrale més estrecho que el ventral que
comparte con el sulcus caroticus; sin embargo en An. anhinga, el borde dorsal también
puede estar en algunos ejemplares (e.g., MNHNP s/n° 1) menos excavado. Ambas
margenes de esta facies en Phalacrocorax brasilianus se presentan con concavidades de
aspecto similar.

Los processi caroticus en An. hesterna estdn menos proyectados anteriormente y

el canalis caroticus cervicalis cuenta con su borde anterior-medial mas retraido
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posteriormente que en An. anhinga y An. melanogaster. El canalis caroticus cervicalis
en An. hesterna, An. anhinga y An. melanogaster es redondeado, algo mds reducido en
tamafio respecto del foramen vertebrale y ventralmente desarrolla una cresta. Por su
parte, en Ph. brasilianus no alcanza a formar dicho canal.

Entre la cresta ventral del canalis caroticus cervicalis y los processi caroticus se
forman surcos mds someros en An. hesterna y An. anhinga, respecto de aquellos de An.
melanogaster.

El sulcus caroticus en An. hesterna, An. anhinga y An. melanogaster es
profundo y posee un ancho homogéneo en su porciéon media y se ensancha
moderadamente hacia la parte posterior. En Ph. brasilianus es somero, estrecho y se
ensancha considerablemente hacia su extremo posterior.

El corpus vertebrae en An. hesterna, An. anhinga y An. melanogaster posee los
laterales con suaves marcas asociadas con la musculatura.

Las tuberositas ligamentum collateralis en An. hesterna son excavadas como en
An. melanogaster, mientras que en An. anhinga son mas someras.

Las incisurae arcus caudalis en An. hesterna, An. anhinga y Ph. brasilianus
estdn menos excavadas que en An. melanogaster.

La facies articularis caudalis en An. hesterna posee sus laterales ventrales
ligeramente mds proyectados hacia sus lados y las concavidades que forma con el
foramen vertebrale y el sulcus caroticus son similares, comparado con An. anhinga, en
la cual el margen que contacta con el sulcus es mds excavado y estrecho; en An.
melanogaster este margen ventral es atin mas profundo y son los laterales dorsales los
que se dirigen mas lateralmente. En cambio en Ph. brasilianus los laterales ventrales de
esta facies mantienen el ancho de su parte dorsal y la concavidad dorsal es mads
excavada que la ventral.

El borde que conforma el techo del foramen vertebrale en vista posterior es
plano en las anhingas y Ph. brasilianus.

La lacuna interzygapophysialis en An. hesterna, An. anhinga y An.
melanogaster estd menos abierta, en relacion a aquella mayor apertura que posee en Ph.
brasilianus.

Las zygapophysis caudalis en An. hesterna son mas posteriores y mas dorsales
con respecto al corpus vertebrae que en An. anhinga y respecto de An. melanogaster,
coincide en la altura, pero son mds posteriores también; Ph. brasilianus se diferencia

unicamente de la anhinga fésil en que se sitia atin mds dorsal respecto del corpus. Por
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su parte, las facies articularis de esta zygapophysis en las anhingas son subovales y
estdn mas posteriores, a diferencia de Ph. brasilianus en la cual esta estructura es mas
alargada y es mds anterior.

Las cristae transverso-obliqua en An. hesterna, An. anhinga y An. melanogaster

son alargadas, en tanto que en Ph. brasilianus son ligeramente mds cortas.

Decimocuarta vértebra cervical

El processus spinosus en UFAC 2212, Anhinga anhinga, An. melanogaster y
Phalacrocorax brasilianus es poco notorio y se extiende totalmente sobre el arcus
vertebrae.

El origen del m. intercristalis sobre la parte antero-dorsal del arcus vertebrae, en
UFAC 2212 y An. anhinga, deja dos concavidades someras a cada lado de la linea
media; en cambio en An. melanogaster es uniformemente profundo. En Ph. brasilianus
este origen es mds somero que en estas anhingas y se dirige mds lateralmente cubriendo
una mayor area.

Las facies articularis de las zygapophysis cranialis en las anhingas son anchas y
proporcionalmente mas alargadas, en cambio en Ph. brasilianus son mas cortas; estas
especies comparten que la parte posterior de esta facies se apoya en una pequeiia
superficie sobre el arcus vertebrae.

Los processi transversus y los tuberculum ansae en UFAC 2212 son maés
prominentes lateralmente y tienen inserciones musculares posteriores mds profundas,
respecto de las anhingas actuales; ademads, en el material f6sil, el processi transversus
tiene una pequefia depresiéon adyacente, ausente en las anhingas actuales. En Ph.
brasilianus también son prominentes, pero cortos y con someras inserciones laterales.

Las foramina transversarium en los anhingidos comparados estin reducidas,
caracteristica que claramente los distingue de Ph. brasilianus.

La facies articularis cranialis en las anhingas comparadas es semiplana
dorsalmente y algo mds excavada ventralmente, en cambio en Ph. brasilianus es
ligeramente mas excavada dorsalmente y atin mas excavada ventralmente.

La fovea cranioventralis de UFAC 2212, An. anhinga y An. melanogaster es

mds somera comparada con aquella de Ph. brasilianus.
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El corpus vertebrae en las anhingas estudiadas es mds alargado, respecto de
aquel de Ph. brasilianus; en UFAC 2212 es més robusto que en el resto de anhingas
comparadas.

El sulcus caroticus, en UFAC 2212 y en un ejemplar de An. anhinga (MHNT
1039), es profundo en su porcién anterior y media, mientras que en ciertos ejemplares
de An. anhinga (e.g., MNHNP s/n° 1) y en los dos de An. melanogaster (MHNT 1195,
1012) esta porcidn es estrecha y en algunos desarrolla una cresta (e.g., MHNT 1195); en
estas anhingas su extremo posterior se ensancha considerablemente, y se mantiene
somero. En cambio en Ph. brasilianus es estrecho en la parte anterior y media y es
céncavo posteriormente.

Los processi caroticus en UFAC 2212, An. anhinga y An. melanogaster son
prominentes antero-ventralmente, mientras que en Ph. brasilianus estin poco
desarrollados. Entre estos processus y los processus costalis existe una zona mads
excavada en UFAC 2212 que en las anhingas actuales.

El canalis caroticus cervicalis en UFAC 2212 aunque estd roto, lo conservado
indica que se forma completamente, como en las anhingas comparadas; en tanto que Ph.
brasilianus tiene processi caroticus conspicuos, pero no alcanzan a contactarse
totalmente.

Las tuberositas ligamenti collateralis son mds excavadas en UFAC 2212 y Ph.
brasilianus respecto de las anhingas actuales.

La facies articularis caudalis en UFAC 2212, An. anhinga y An. melanogaster
es poco excavada dorsalmente y mds concava ventralmente, en tanto que Ph.
brasilianus es ain mas céncava ventralmente. En UFAC 2212 esta facies en vista
ventral es mas amplia que aquellas de las anhingas actuales.

La lacuna interzygapophysialis en UFAC 2212 y An. anhinga estd menos
excavada, en tanto que en An. melanogaster toma una forma mds de “U”, como en Ph.
brasilianus.

El area lig. elastici es amplia y bifurcada en UFAC 2212, An. anhinga y An.
melanogaster, pero es mas excavada en el material f6sil que en las especies actuales;
entre las actuales, en An. anhinga son mds excavadas que las de An. melanogaster. Por
su parte en Ph. brasilianus es estrecha y moderadamente excavada en toda su superficie.

Las zygapophysis caudalis con facies articularis en UFAC 2212 y An. anhinga
anchas y cortas; por su parte, en An. melanogaster son mds largas que anchas y en Ph.

brasilianus son estrechas y alargadas.
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Las cristae transverso-obliqua en las anhingas comparadas son mas extendidas y
medialmente a éstas existe una zona profunda diferente de Ph. brasilianus.

Los tori dorsalis de las zygapophysis caudalis en UFAC 2212 son mas robustos
y altos que aquellos de An. anhinga y An. melanogaster; entre estas especies actuales,
en esta ultima es mds alta que en la primera. En Phalacrocorax brasilianus concuerda

en la altura que desarrolla esta estructura en el espécimen f6sil, pero es mds grécil.

Decimoquinta vértebra cervical

El processus spinosus en Anhingidae y en Phalacrocorax brasilianus es poco
notorio y se restringe al extremo posterior del arcus vertebrae.

El arcus vertebrae en vista dorsal en CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC 3522
cuenta con el borde anterior somero, como aquel de un ejemplar de Anhinga
melanogaster (MHNT 1210), en tanto que en otro ejemplar estudiado de esta misma
especie es de forma mads triangular (MHNT 1195); en An. anhinga los ejemplares que se
revisaron poseen una forma de “U” excavada. La superficie dorsal-anterior del arcus
vertebrae en la parte anterior posee dos notorias depresiones (origen del m.
intercristalis) a cada lado del borde medial en UFAC 3522, algo mds someras en
CICYTTP-PV-A-2-242 y poco conspicuas en An. anhinga y An. melanogaster. Por su
parte, Ph. brasilianus posee este borde menos excavado, con una forma mds triangular y
dorsalmente es menos excavado.

Las zygapophysis cranialis en CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC 3522 presentan
sus facies articularis proporcionalmente mas amplias y dirigidas mds posteriores que en
An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Los processi transversus en UFAC 3522 se dirigen dorsalmente y son mads
prominentes que los tuberculum ansae; en dicho material f6sil ambas estructuras, junto
a las inserciones musculares que se asocian antero-posteriormente a ellas, estin mas
desarrolladas respecto de aquellas de An. anhinga y An. melanogaster; en Ph.
brasilianus también son poco notorias, y a diferencia de las anhingas, las pequefias
laminas entre las que se insertan los musculos no se extienden tanto posteriormente.

La facies articularis cranialis, en vista anterior, tiene el margen dorsal menos
excavado que el ventral en CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC 3522, semejante a un
ejemplar de An. anhinga (MHNT 1039); sin embargo, otro material de esta especie

actual (MNHNP s/n° 1), ejemplares de An. melanogaster (MHNT 1210, 1195) y Ph.
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brasilianus tienen menos excavado la parte dorsal; en vista ventral, esta facies es mas
excavada en los materiales de anhingidos fosiles, ya que el extremo de los processus
costalis son ligeramente mds anteriores.

Los processi caroticus de las anhingas comparadas son prominentes
ventralmente y se disponen junto a los processus costalis semiparalelos respecto del
plano sagital; por su parte, en Ph. brasilianus, son menos prominentes y divergen
posteriormente en dicho plano.

La fovea cranioventralis en CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC 3522 es profunda
como en ejemplares de An. anhinga (e.g., MHNT 1039) y de An. melanogaster (e.g.,
MHNT 1195); existen ejemplares de ambas especies actuales en la que es mas somera y
reducida (e.g., MNHNP s/n° 1 de An. anhinga o MHNT 1210 de An. melanogaster). Por
su parte, en Ph. brasilianus la fovea cranioventralis es mas profunda ain que en estas
anhingas descriptas.

Las laminae arcocostalis, en vista lateral, se continian posteriormente con un
fuerte puente 6seo dirigido progresivamente hacia el drea ventral hasta desembocar en la
parte ventral de la incisura arcus caudalis; este puente, en CICYTTP-PV-A-2-242 y
UFAC 3522 es mas notorio respecto de An. anhinga y An. melanogaster; ventralmente a
la parte medio-posterior de dicho puente existe una profunda fossa con forma ovalada
en CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC 3522. Por su parte, en Ph. brasilianus, estas
laminae no se contintian posteriormente con dicho puente.

El corpus vertebrae con laterales en CICYTTP-PV-A-2-242, UFAC 3522, An.
anhinga y An. melanogaster sin foramina neumatica en la parte anterior; en ambos
materiales fosiles se encuentran impresiones musculares mas fuertes, y en vista ventral,
la porcion media es mas estrecha que en las actuales. Por su parte, Phalacrocorax
brasilianus presenta foramina neumatica en la parte anterior y no se denotan
considerablemente estas impresiones musculares. En CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC
3522, el corpus vertebrae es proporcionalmente mas robusto que en el resto de especies
comparadas.

El processus ventralis corporis en CICYTTP-PV-A-2-242, UFAC 3522, An.
anhinga y An. melanogaster, se desarrolla desde la fovea cranioventralis hasta la facies
articularis caudalis, y se inclina posteriormente. En Ph. brasilianus la inclinacién de
este processus es anterior, cubriendo ventralmente parte de la fovea cranioventralis y no

alcanza a contactar la facies articularis caudalis.
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Las tuberositas ligamentum collateralis en CICYTTP-PV-A-2-242 y UFAC
3522 son més profundas y amplias que en An. anhinga y An. melanogaster; en cambio
en Ph. brasilianus son atin més concavas que en estos restos fosiles.

La facies articularis caudalis en los anhingidos es mds alta en relacién a Ph.
brasilianus, pero comparten que ventralmente es mas ancho que la parte dorsal. Entre
las anhingas, CICYTTP-PV-A-2-242, UFAC 3522 y An. anhinga tienen el margen
dorsal mds concavo que el ventral, en cambio en An. melanogaster el margen ventral es
mads estrecho y excavado. El grado de excavacion de los laterales de esta facies varia en
An. anhinga, puesto que por ejemplo en MNHNP s/n° 1 estos bordes no estdn tan
excavados como en MHNT 1039.

El arcus vertebrae en UFAC 3522, An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus, en vista posterior, tiene el borde posterior-ventral plano.

El area lig. elastici de UFAC 3522 es mas profunda y vertical que aquella de An.
anhinga y An. melanogaster, en estas anhingas presentan esta superficie amplia,
diferente de lo que ocurre en Ph. brasilianus, en la cual es mas estrecha.

Las zygapophysis caudalis en UFAC 3522, An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus presentan sus facies articularis ovaladas.

Las cristae transverso-obliqua son mas altas en UFAC 3522 respecto de An.
anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus. Las anhingas y el cormordn coinciden en

que los fori dorsalis estan proyectados posteriormente.

Decimosexta vértebra cervical

El processus spinosus se inclina ligeramente posterior en las especies
comparadas, pero en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, Anhinga anhinga y An.
melanogaster se extiende por todo el arcus vertebrae, mientras que en Phalacrocorax
brasilianus se restringe a la porciéon medio-posterior. Sobre los laterales de la parte
anterior de este processus, el origen del m. intercristalis en MLP-PV 88-1X-20-18,
MACN-PV 12750 es mds profundo en relacion a aquel de An. anhinga, An.
melanogaster y Ph. brasilianus.

Las facies articularis de las zygapophysis cranialis se originan mds posteriores
respecto del borde antero-medial del arcus vertebrae en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-
PV 12750, mientras que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus estan al

nivel de dicho borde.
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El foramen vertebrale en vista anterior en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV
12750, An. melanogaster y Ph. brasilianus tiene una forma que recuerda a un “8”,
aunque sus porciones dorsales son mas amplias comparadas con An. anhinga.

Las foramina transversarium en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, An.
anhinga y An. melanogaster no cuentan con foramina neumatica en la pared del corpus
vertebrae, como si tiene Ph. brasilianus. Todos los anhingidos comparados presentan
estas foramina proporcionalmente mds reducidas y redondeadas, caracteristicas que los
distinguen de Ph. brasilianus.

La facies articularis cranialis en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, An.
anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus posee su borde dorsal ligeramente
concavo, el ventral posee una concavidad mas somera y un ancho que alcanza la mitad
de las foramina transversarium. En algunos ejemplares de An. anhinga esta facies
puede ser menos ancha (e.g., MNHNP s/n° 1).

La fovea cranioventralis, en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, An.
anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus, es ligeramente méas ancha medialmente y
somera; en un ejemplar de An. anhinga es mas excavada (MHNT 1039).

El processus caroticus, en la base del processus costalis, en MLP-PV 88-1X-20-
18 y MACN-PV 12750, estd poco desarrollado y es mds lateral en relacion al de An.
anhinga y An. melanogaster; por su parte en Ph. brasilianus es reducido y mas lateral
aun.

Las laminae arcocostalis en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, An.
anhinga y An. melanogaster, se extienden hasta cerca de la facies articularis caudalis,
mientras que en Ph. brasilianus termina posteriormente aproximadamente en la mitad
del corpus vertebrae.

Las laminae corporocostalis en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, An.
anhinga y An. melanogaster se dirigen en forma progresiva dorsalmente sobre los
laterales del corpus vertebrae hasta casi la mitad de éste; desde alli esta estructura
desciende hasta contactar con el borde ventral de la facies articularis caudalis; en An.
melanogaster estas laminae son mas desarrolladas, lo que vuelve al corpus vertebrae en
vista ventral més ancho; en desarrollo de estas laminae le siguen MLP-PV 88-1X-20-18,
MACN-PV 12750 y luego An. anhinga, pero en estas anhingas en la mitad del corpus es
mads estrecho. En Ph. brasilianus estas crestas se mantienen semiparalelas al eje antero-

posterior y algo mds prominentes.
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El processus ventralis corporis contacta con ambas facies articularis y se inclina
posteriormente en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, Anhinga anhinga y An.
melanogaster; en An. anhinga y An. melanogaster el ancho de esta estructura puede
resultar (e.g., An. anhinga MHNT 1039, An. melanogaster MHNT 1195) mds angosto
(e.g., An. anhinga MNHNP s/n°1, An. melanogaster MHNT 1210). En Phalacrocorax
brasilianus este processus se proyecta anteriormente y es mds vertical.

Las tuberositas ligamentum collateralis en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV
12750, An. anhinga y An. melanogaster son mds estrechas y someras comparadas con
aquellas de Ph. brasilianus.

La facies articularis caudalis en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, An.
anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus posee su borde ventral mds lateralizado
que el dorsal. Sobre su parte medial-ventral existe una fosa excavada en Ma.
paranensis, moderadamente excavada en An. anhinga y An. melanogaster a somero en
Ph. brasilianus. Entre ejemplares de An. anhinga se presenta una variacion en la
profundidad de esta fosa, de mas excavada en MHNT 1039, a intermedia en MHNT
2856 y mds somera en MHNT 924,

Las zygapophysis caudalis de MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-PV 12750, en
vista lateral, cuentan con las facies articularis con una pendiente aproximada de 45° con
respecto al corpus vertebrae y son mds anchas; en cambio en An. anhinga y An.
melanogaster, la pendiente es menor y son mas alargadas. Los tori dorsalis de los
materiales fésiles son altos y estdn mds dirigidos posteriormente, comparados con An.
anhinga y An. melanogaster. Por su parte, Ph. brasilianus posee las zygapophysis
caudalis menos inclinada en relacién al corpus vertebrae y la forma de las facies
articularis es mas alargada, tiene los tori dorsalis mas graciles, pero proyectados como
en Ma. paranensis. Ademds, en la parte anterior-lateral de las zygapophysis en las
anhingas comparadas se encuentran inserciones musculares mas marcadas que en Ph.
brasilianus.

La lacuna interzygapophysialis en MLP-PV 88-IX-20-18 y en las anhingas
actuales comparadas estd reducida, mientras que es muy amplia en MACN-PV 12750.

El area ligamentum elastici es mas vertical en MLP-PV 88-1X-20-18, MACN-
PV 12750 y An. melanogaster que en An. anhinga. En Ph. brasilianus también es

vertical, aunque es mds reducida que en las citadas anhingas.
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Vigésima vértebra cervical

El processus spinosus en SGO-PV 4001-D, UFAC 2235, Anhinga anhinga, An.
melanogaster y Phalacrocorax brasilianus se extiende hasta ambos margenes del arcus
vertebrae.

Las zygapophysis cranialis tienen facies articularis en UFAC 2235, que son
algo mds largas que anchas y contactan posteriormente ligeramentesobre el arcus
vertebrae, mientras que en An. anhinga y An. melanogaster son mdas alargadas y
anteriores; en Ph. brasilianus son ovaladas, reducidas y ubicadas mds anteriormente.

El foramen vertebrale en vista anterior en UFAC 2235 y An. anhinga tiene su
margen dorsal mas estrecho que el ventral, en relacién a An. melanogaster y Ph.
brasilianus.

La facies articularis cranialis en vista anterior de SGO-PV 4001-D es més baja
y su borde dorsal es mas excavado que en UFAC 2235; en An. anhinga, presenta una
altura intermedia, aunque varia el grado de excavacién de la parte dorsal (excavado en
MHNT 1039, somero en MNHNP s/n® 1); por su parte entre ejemplares de An.
melanogaster, en MHNT 1195 es similar a SGO-PV 4001-D, mientras que en el
ejemplar MHNT 1210 es més semejante a UFAC 2235. En vista ventral, en SGO-PV
4001-D, es méds concava medialmente y presenta en su borde medio-ventral una muesca
notoria a diferencia de An. anhinga y An. melanogaster; UFAC 2235 comparte con el
material SGO-PV 4001-D la presencia de la muesca ventral, aunque la facies es atin
mds excavada.

Las laminae arcocostalis en UFAC 2235, An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus se extienden ligeramente mads atrds de la mitad de la vértebra. En el extremo
lateral de éstas, en UFAC 2235, existe una inserciéon muscular (mm. inclusii) mas
profunda que en las especies actuales comparadas.

La superficie ventral del corpus vertebrae en SGO-PV 4001-D, UFAC 2235, An.
anhinga y An. melanogaster es plana, con un processus ventralis corporis reducido y
desarrollado mds posteriormente; por su parte en Ph. brasilianus, la superficie ventral
estd muy reducida debido a la importante compresion lateral que tiene, el processus es
mads desarrollado y ubicado mds anteriormente.

En SGO-PV 4001-D, UFAC 2235 y Ph. brasilianus, las caras laterales del
corpus vertebrae estin fuertemente excavadas en las porciones medio-posterior, a

diferencia de An. anhinga y An. melanogaster.
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La facies articularis caudalis, en UFAC 2235 en vista posterior, tiene sus
margenes ventrales ligeramente proyectados lateralmente como en ciertos ejemplares de
An. anhinga (e.g., MNHNP s/n° 1), mientras que en otros de la misma especie actual
estd mds proyectado lateralmente; existe variacion también entre ejemplares de An.
melanogaster (poco lateral en MHNT 1210, muy lateral en MHNT 1195). En UFAC
2235, el margen dorsal es algo céncavo y el ventral es plano, como ocurre en ambas
especies actuales comparadas. En Ph. brasilianus el margen ventral estd muy poco
proyectado lateralmente y el borde dorsal es mas céncavo que en las anhingas
comparadas.

Las zygapophysis caudalis con sus facies articularis en UFAC 2235 con forma
semicircular y més anchas, mientras que en An. anhinga y An. melanogaster tienen

forma similar, pero son mas delgadas; en Ph. brasilianus son mas reducidas.

Primer vértebra toracica

Las laminae arcocostalis en SGO-PV 4001-E, Anhinga anhinga, An.
melanogaster y Phalacrocorax brasilianus se extienden apenas mds atrds de la mitad
del corpus vertebrae.

Las zygapophysis cranialis de SGO-PV 4001-E poseen facies articularis
amplias y se inician mds posteriormente respecto del borde anterior del arcus vertebrae,
en relacion a An. anhinga, An. melanogaster'y Ph. brasilianus.

Los laterales del corpus vertebrae en SGO-PV 4001-E, An. anhinga y An.
melanogaster estan excavados, mientras que en Ph. brasilianus son mas someros.

El processus ventralis corporis en SGO-PV 4001-E, An. anhinga y An.
melanogaster, se mantiene longitudinalmente muy bajo; en cambio en Ph. brasilianus
estd bien desarrollado y tiene su mayor proyeccién ventral mas anteriormente.

La forma de la facies articularis caudalis en SGO-PV 4001-E es mas
rectangular, estd lateralmente excavada y cuenta con dos proyecciones laterales en el
borde dorsal; en tanto que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus es méas
ovalada, con bordes laterales mds redondeados y no son tan notorias dichas

proyecciones.

167



Segunda vértebra toracica

Las zygapophysis cranialis con facies articularis mas amplias en SGO-PV 4001-
F respecto de Anhinga anhinga y An. melanogaster, y ain mas que en Phalacrocorax
brasilianus.

Las facies articularis cranialis con forma oval y convexa en SGO-PV 4001-F,
An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

El corpus vertebrae en SGO-PV 4001-F, An. anhinga y An. melanogaster es
mads excavado lateralmente que en Ph. brasilianus.

El processus ventralis corporis en SGO-PV 4001-F, An. anhinga y An.
melanogaster se desarrolla mas en la mitad del corpus vertebrae, mientras que en Ph.
brasilianus se desarrolla mds anteriormente.

Las zygapophysis caudalis son mas robustas en SGO-PV 4001-F, respecto de las

anhingas actuales y Ph. brasilianus.

Tercera vértebra toracica

Las zygapophysis caudalis en SGO-PV 4001-G son mds reducidas con respecto
a las de la segunda vértebra toricica, tal como ocurre en Anhinga anhinga, An.
melanogaster y Phalacrocorax brasilianus.

El corpus vertebrae en SGO-PV 4001-G, An. anhinga y An. melanogaster es
mads excavado lateralmente que en Ph. brasilianus.

El processus ventralis corporis en SGO-PV 4001-G, An. anhinga y An.
melanogaster se desarrolla mas en la mitad del corpus vertebrae, mientras que en Ph.
brasilianus se desarrolla mds anteriormente.

La facies articularis caudalis en SGO-PV 4001-G, An. anhinga y An.
melanogaster es mas ancha que en Ph. brasilianus.

Las zygapophysis caudalis son mas robustas en SGO-PV 4001-G respecto de las

anhingas actuales y Ph. brasilianus.

Séptima vértebra caudal libre
El processi transversus en SGO-PV 4001-H, Anhinga anhinga y An.
melanogaster se restringe mas anteriormente, mientras que en Phalacrocorax

brasilianus se extiende por todo el lateral del corpus vertebrae.
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La facies articularis caudalis en las anhingas comparadas, respecto a Ph.
Brasilianus, es mas convexa.

El corpus vertebrae en vista anterior en SGO-PV 4001-H, An. anhinga y An.
melanogaster es alto respecto de Ph. brasilianus.

El processus haemalis en vista lateral, en SGO-PV 4001-H, An. anhinga y An.

melanogaster es largo comparado con aquel presente en Ph. brasilianus.

Coracoides

El processus acrocoracoideus esta poco desarrollado en FCP-V-A-006, Anhinga
anhinga y An. melanogaster comparado con Phalacrocorax brasilianus.

La facies articularis clavicularis en FCP-V-A-006, An. anhinga y An.
melanogaster es plana y de contorno subcircular, con su didmetro mayor dispuesto
ligeramente desplazado del eje antero-posterior, en tanto que en Ph. brasilianus posee
su borde distal mas triangular y su eje mayor se orienta antero-posteriormente.

En vista ventral, An. melanogaster y Ph. brasilianus presentan el borde que se
dirige desde la parte posterior hacia la facies articularis clavicularis delgado, a
diferencia de FCP-V-A-006 y An. anhinga en los que es mas ancho.

El origen del m. biceps es mas corto en FCP-V-A-006, An. anhinga y An.
melanogaster en relacion a Ph. brasilianus.

El tuberculum brachiale en las anhingas comparadas es menos desarrollado que
en Ph. brasilianus.

El puente 6seo que une la facies articularis humeralis con la impressio
ligamentum acrocoracohumeralis es mdas robusto en las anhingas comparadas en
relacién a Ph. brasilianus.

La facies articularis humeralis en FCP-V-A-006, An. anhinga y An.
melanogaster es proporcionalmente mas reducida que en Ph. brasilianus.

La cotyla scapularis en FCP-V-A-006 es ligeramente mas amplia que en An.
anhinga y An. melanogaster, mas atn que en Ph. brasilianus.

El sulcus m. supracoracoidei en Ph. brasilianus es mas amplio y estd mas
excavado sobre el processus procoracoideus que en FCP-V-A-006, An. anhinga y An.
melanogaster.

El processus procoracoideus en FCP-V-A-006, An. anhinga, An. melanogaster'y

Ph. brasilianus es prominente medialmente.
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La superficie postero-lateral a la facies articularis humeralis (origen del m.
subcoracoideus) en FCP-V-A-006 es mds excavada que en An. anhinga y An.
melanogaster; a su vez, en estas anhingas actuales es ligeramente mds excavada que en
Ph. brasilianus.

La didfisis en vista ventral en FCP-V-A-006, An. anhinga y An. melanogaster es
ancha y con los bordes ligeramente curvos, mientras que en Ph. brasilianus es mas
elongada y con bordes mads rectilineos. En An. anhinga, la diéfisis es robusta en ciertos
ejemplares (MHNT 25) o mas delgada (e.g., MHNT 882, 924).

La impressio m. sternocoracoidei en FCP-V-A-006 es mds profunda y amplia
que en An. anhinga y An. melanogaster; a su vez, es mas profunda en el fosil que en Ph.
brasilianus, pero mas reducida.

En vista ventral, el origen del m. coracobrachialis caudalis en las anhingas
ocupa menos espacio de la superficie ventro-posterior del coracoides que el m.
supracoracoideus, en tanto que en Ph. brasilianus se invierte la condicién. El origen del
m. coracobrachialis caudalis en FCP-V-A-006 deja especialmente en su parte latero-
anterior (margen de la didfisis que contacta con el processus lateralis) una zona mas
excavada que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

El origen del m. supracoracoideus en FCP-V-A-006 deja sobre su margen lateral
una huella mds excavada que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus; en
las anhingas es mds extenso que en el cormoran.

El angulus medialis en vista ventral, se encuentra situado posterior a la parte
anterior del processus lateralis en FCP-V-A-006 y Ph. brasilianus, en tanto que en An.
anhinga y An. melanogaster se invierte dicha condicion.

El processus lateralis en FCP-V-A-006 y An. anhinga es poco prominente,
comparado con aquel de An. melanogaster; por su parte en Ph. brasilianus, es
prominente hacia la parte anterior.

La facies articularis sternalis tiene su reborde anterior en FCP-V-A-006 con una
morfologia intermedia entre la de los anhingidos actuales comparados y Ph. brasilianus,
ni muy larga ni muy corta, respectivamente. Sin embargo, este reborde en An. anhinga
varia desde largo (e.g., MHNT 1039, MHNT 25) a maés corto (e.g., MHNT 882); esto
ocurre también entre ejemplares de An. melanogaster (largo en MHNT 1195, corto en

MHNT 1210).
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Himero

El sulcus transversus en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, Anhinga minuta,
An. anhinga y An. melanogaster, es corto y con su porcidén ventral més excavado y
ancho, en tanto que en Phalacrocorax brasilianus su profundidad y ancho son
constantes y ademds, a diferencia de las anhingas, se dirige mds ventralmente. En An.
anhinga hay materiales en los que este sulcus es mas corto y estrecho (e.g., MHNT 25)
respecto de otros en los cuales es mds largo y amplio (e.g., MHNT 882, 1039).

La impressio coracobrachialis en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747 y An.
minuta es mdas somera y menos delimitada comparada con An. anhinga y An.
melanogaster en las cuales es moderadamente excavada y con su sector distal mejor
definido; Phalacrocorax brasilianus a diferencia de las anhingas posee una mayor
profundidad en la porcién mas proximal y es mas angosta. Ademds entre especies de
Phalacrocorax, se hallé variantes respecto de la profundidad y extensién de esta
impresion (Ono, 1980).

La crista deltopectoralis, en vista anterior, en MACN-PV 12736, MACN-PV
12747, An. anhinga y An. melanogaster se mantiene paralela al eje principal del hiimero
con un ancho constante en su extremo proximal y desde la mitad se engrosa hacia la
parte distal, ademds se extiende mds distal respecto a la parte distal de la crista
bicipitalis; en vista lateral es ligeramente curva, y se prolonga anteriormente con una
altura constante; Anhinga minuta comparte las caracteristicas de las demds anhingas,
aunque la parte mds ancha se encuentra mds proximal proporcionalmente.
Phalacrocorax brasilianus se diferencia de las anhingas por ser mas engrosada y por
extenderse distalmente hasta un nivel mas cercano a la crista bicipitalis. Entre
especimenes de An. anhinga, puede variar la extensién de esta cresta de corta (e.g.,
MHNT 25) a més larga (e.g., MHNT 882, 924).

La crista bicipitalis en su borde ventral se expande moderadamente desde la
epifisis proximal hacia la diifisis en MACN-PV 12747, MACN-PV 12736 y LACM
135362). Ademads, en An. anhinga dicha cresta varia, puesto que es mds curva en
MHNT 25 y maés recta en MHNT 882 y 1039.

La incisura capitis humeri en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747 y las
anhingas actuales comparadas es mds somera y amplia en relaciéon a la de Ph.
brasilianus, en la cual ademads tiene una concavidad mas profunda en la mitad de su

extension.
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La insercion del m. subscapularis, situada proximal al fuberculum ventrale, en
Ma. paranensis es mas amplia respecto de las anhingas actuales comparadas y Ph.
brasilianus.

El tuberculum dorsale en vista proximal, en MACN-PV 12736, MACN-PV
12747 y LACM 135362 estd mds distante del caput humeri que en An. anhinga, An.
melanogaster y Ph. brasilianus. En An. anhinga este tuberculum puede variar de més
definido (MHNT 882) a menos (MHNT 924).

En vista posterior, el tuberculum ventrale se sitia al nivel del tuberculum
dorsale en los anhingidos; sin embargo, MACN-PV 12736 y MACN-PV 12747
comparte con Ph. brasilianus que dicho tuberculum presenta una concavidad en su
extremo de mayor dimensién, comparado con An. anhinga y An. melanogaster. El
puente dseo que une a este fuberculum con el caput humeri es mas delgado en MACN-
PV 12747 que en MACN-PV 12736.

La fossa pneumotricipitalis en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, LACM
135362 y An. melanogaster es mas somera y amplia, comparada con An. anhinga; en
Ph. brasilianus en cambio es mds excavada y mds amplia. Entre ejemplares de An.
anhinga, en MHNT 25 esta fossa es méas estrecha y somera, mientras que en MHNT
1039, 924 es intermedia en ambas caracteristicas y en MHNT 882 es mds amplia y
profunda; la profundidad de esta estructura en falacrocoracidos es variable también
(Urbina y Stucchi, 2005).

El origen del m. humerotriceps deja sobre la parte distal de la fossa
pneumotricipitalis una marca mas excavada en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747,
LACM 135362, An. anhinga y An. melanogaster respecto de Ph. brasilianus.

La insercion del m. scapulohumeralis caudalis, situada sobre la parte distal del
tuberculum ventrale, es robusta y profunda en MACN-PV 12736 y los anhingidos
actuales comparados respecto de aquella de Ph. brasilianus; los materiales LACM
135362 y MACN-PV 12747 tienen esta insercién mas gracil que en MACN-PV 12736,
especialmente en su porcién proximal. Entre ejemplares de An. anhinga varia (e.g.,
angosta en MHNT 25 y mds amplia en MHNT 1039).

La insercion del m. scapulohumeralis cranialis se encuentra situada sobre una
notable protuberancia en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747 y MLP-PV 88-1X-20-2,
en tanto que en Anhinga anhinga, An. melanogaster y Phalacrocorax brasilianus es

reducida. En los materiales LACM 135362, la insercién del m. scapulohumeralis
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cranialis constituye una prominencia ligeramente menos notoria que en MACN-PV
12747, MACN-PV 12736 y MLP-PV 88-1X-20-2.

El margo caudalis en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, MLP-PV 88-IX-
20-2, An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus se dirige hacia la insercion del
m. scapulohumeralis cranialis. Esta estructura en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747
y MLP-PV 88-IX-20-2 se encuentra mejor definida que en las restantes especies
comparadas.

Las inserciones del m. deltoideus pars major y pars minor se dan sobre la parte
posterior del extremo proximal del himero y son mds amplias y excavadas en MACN-
PV 12736, MACN-PV 12747 y MLP-PV 88-1X-20-2, respecto de An. anhinga y An.
melanogaster; por su parte en Ph. brasilianus es estrecha y profunda.

La insercion del m. latissimus dorsi en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747,
MLP-PV 88-1X-20-2, UFAC 4562, An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster, se
ubica ligeramente perpendicular al margo caudalis, con su parte proximal mds cercana a
éste y su extremo distal coincide aproximadamente con el nivel en que lo hace la crista
deltopectoralis a diferencia de Ph. brasilianus.

Respecto de la diéfisis, entre ejemplares de An. anhinga pueden variar desde
anchas (e.g., MHNT 25) a delgadas (e.g., MHNT 882, 1039, 924).

La fossa m. brachialis en MLP-PV 88-1X-20-2, SGO-PV 22212b, UFAC 4562,
An. minuta y Ph. brasilianus, es ancha, somera proximalmente y con el extremo distal
mds excavado, en tanto que en An. anhinga y An. melanogaster es elongada,
uniformemente excavada y mas de la mitad de su extension se recuesta sobre la margen
lateral. En MLP-PV 88-1X-20-2, SGO-PV 22212b, UFAC 4562, An. minuta, An.
anhinga y An. melanogaster, la porcion distal de esta fossa no supera distalmente al
tuberculum supracondylare ventrale, contrario a la situacién presente en Ph.
brasilianus. Entre ejemplares de An. anhinga, el extremo proximal de esta fossa puede
ser mas excavada (e.g., MHNT 25, MNHNP s/n° 1) o menos excavada (e.g., MHNT
924, 1039).

El tuberculum supracondylare ventrale, en MLP-PV 88-1X-20-2, SGO-PV
22212b, UFAC 4562, An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster, es prominente y,
distal a éste, existe un surco que lo separa del condylus ventralis. En cambio en Ph.
brasilianus este tuberculum es menos conspicuo y no tiene un surco distal. En An.
anhinga existen materiales que presentan este tuberculum mejor definido (e.g., MHNT

882) respecto de otros (e.g., MHNT 25).
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El origen del m. pronator superficialis en MLP-PV 88-1X-20-2, UFAC 4562,
An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster es redondeado, en cambio en Ph.
brasilianus es alargado préximo-distalmente.

Los origenes de la divisién anterior del m. flexor carpi ulnaris y del m. pronator
profundus en MLP-PV 88-1X-20-2, SGO-PV 22212b y UFAC 4562 son de mayor
tamafio, profundidad y se encuentran separados por un prominente puente, a diferencia
de An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster; en tanto que en Ph. brasilianus los
origenes de estos musculos se asemejan en profundidad con las anhingas fdsiles, aunque
son alargados antero-posteriormente.

El origen de la division posterior del m. flexor carpi ulnaris en MLP-PV 88-1X-
20-2 y UFAC 4562 presenta un mayor tamafio y es mas redondeado que en An. minuta,
An. anhinga y An. melanogaster.

El origen del m. extensor carpi radialis se encuentra proximal-dorsal al
epicondylus dorsalis y estd dividido en dos pequeiias impresiones en las anhingas; en
MLP-PV 88-1X-20-2 y UFAC 4562 es ligeramente mas profundo que en An. anhinga y
An. melanogaster. Por su parte en Ph. brasilianus se ubica sobre el borde proximal del
epicondylus dorsalis y es mas excavado que en las anhingas.

Los origenes del m. supinator brevis y del m. extensor digitorum communis
dejan dos impresiones muy cercanas y someras en las anhingas comparadas, mientras
que en Ph. brasilianus forman una sola impresiéon mas amplia y profunda que en las
anteriores especies.

El origen del m. extensor carpi ulnaris en MLP-PV 88-1X-20-2, UFAC 4562,
An. anhinga y An. melanogaster se encuentra ligeramente anterior al del m.
ectepicondyloulnaris y los origenes de ambos musculos son redondeados e igualmente
profundos; en Ph. brasilianus, el m. extensor carpi ulnaris se ubica bien anterior al m.
ectepicondyloulnaris y es mas alargado y somero que este tltimo musculo.

El condylus dorsalis y el condylus ventralis en vista anterior poseen anchos
comparables en las anhingas observadas, en cambio en Ph. brasilianus el condylus
dorsalis es mas delgado.

En An. anhinga, el surco inmediatamente proximal al condylus dorsalis puede
variar desde excavado (e.g., MHNT 882, MNHNP s/n° 1) a somero (e.g., MHNT 25).

El processus flexorius es prominente y se dirige mas distalmente en MLP-PV

88-1X-20-2 y UFAC 4562 comparado con An. minuta, An. anhinga 'y An. melanogaster.
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El sulcus humerotricipitalis en MLP-PV 88-1X-20-2, SGO-PV 22212b y UFAC
4562 es proporcionalmente mas amplio y estd separado del sulcus scapulotricipitalis
por una prominencia alta; por su parte en An. minuta, An. anhinga, An. melanogaster 'y
Ph. brasilianus es estrecho y estd separado del sulcus scapulotricipitalis por una
superficie plana y amplia. El sulcus humerotricipitalis en MLP-PV 88-1X-20-2 es mas
amplio que en MLP-PV 88-1X-20-1 y MLP-PV 88-1X-20-10.

El sulcus scapulotricipitalis en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b y UFAC
4562 es proporcionalmente mds amplio que en An. minuta, An. anhinga, An.
melanogaster 'y Ph. brasilianus.

El sulcus humerotricipitalis y el sulcus scapulotricipitalis en MLP-PV 88-IX-
20-1, UFAC 4562, An. minuta, An. anhinga y Ph. brasilianus estin menos marcados en
el extremo proximal respecto de An. melanogaster.

La fossa olecrani en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b y UFAC 4562 es
mds redondeada y profunda en comparacion con Anhinga minuta, An. anhinga, An
melanogaster y Ph. brasilianus. En Ma. paranensis, los materiales MLP-PV 88-1X-20-
10 y MLP-PV 88-IX-20-11 poseen esta fossa menos profunda que en MLP-PV 88-IX-
20-1 y MLP-PV 88-IX-20-2; este tipo de variacion se presenta también entre ejemplares
de An. anhinga (e.g., MHNT 882, 924, mas profundos; MHNT 25, mds somero).
Ademds, en An. melanogaster a diferencia de las restantes anhingas y del cormoran,
posee en esta fossa un surco que se extiende en direccién dorsal.

La incisura intercondylaris en MLP-PV 88-1X-20-1, UFAC 4562, Anhinga
minuta, An. anhinga y An melanogaster es estrecha y somera comparada con aquella de

Ph. brasilianus.

Ulna

La insercidn del m. humerotriceps sobre el olecranon es proporcionalmente mas
amplia en SGO-PV 4001-K, Anhinga anhinga y An melanogaster, respecto de
Phalacrocorax brasilianus.

La insercioén del m. scapulotriceps, ubicada entre el olecranon y el processus
cotylaris dorsalis, en SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An. melanogaster es mas amplia

y mds dirigida distalmente que en Ph. brasilianus.
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En SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An melanogaster, la cotyla ventralis es mas
ovalada y posee una prolongacién hacia el olecranon, en tanto que en Ph. brasilianus es
mds circular y no posee dicha prolongacidn.

El tuberculum ligamentum collateralis ventralis, en SGO-PV 4001-K, An.
anhinga y An melanogaster se encuentra notoriamente mds desarrollado que en Ph.
brasilianus.

La incisura radialis es mas amplia y excavada en SGO-PV 4001-K, An. anhinga
y An melanogaster, en relacién a lo que ocurre en Ph. brasilianus; entre las anhingas
actuales, en los ejemplares estudiados de An. anhinga esta incisura es mas profunda
comparada con aquellos de An. melanogaster.

La insercién del m. biceps brachii, ubicada en el extremo proximal sobre la cara
anterior inmediatamente proximal a la impressio m. brachialis, es ligeramente mas
conspicua en SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An melanogaster que aquella de Ph.
brasilianus.

La impressio m. brachialis en SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An melanogaster
es amplia, aunque en el material fosil es mds profunda; por su parte en Ph. brasilianus
es mds delgada y excavada.

Las papillae remigialis caudalis de SGO-PV 4001-K cuentan con un espaciado
menor entre si, comparado con An. anhinga, An melanogaster y Ph. brasilianus.

La corteza de la diafisis en SGO-PV 4001-K es proporcionalmente mds ancha

que aquella de An. anhinga y Ph. brasilianus.

Carpometacarpo

Sobre el borde préximo-dorsal de la frochlea carpalis se inserta el m.
ulnometacarpalis ventralis, el cual en MLP-PV 88-1X-20-4, Anhinga anhinga y An.
melanogaster deja una superficie ligeramente mas amplia respecto de aquella de
Phalacrocorax brasilianus.

El os metacarpale alulare presenta su base ancha y estd ligeramente mads
proyectado proximalmente en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An melanogaster; en
cambio en Ph. brasilianus es més gricil y se dirige mds hacia la parte proximal. Sobre
la superficie dorsal se origina el m. abductor alulae, cuya impresion en MLP-PV 88-1X-
20-4, An. anhinga y An melanogaster es mas somera respecto de Ph. brasilianus; en

esta ultima especie, es mds profunda especialmente en su margen posterior.
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La fovea carpalis cranialis en MLP-PV 88-1X-20-4 es reducida y somera,
mientras que en An. anhinga es mas amplia y excavada; en An. melanogaster coincide
en la extension con la de An. anhinga, aunque es més profunda ain; por su parte en Ph.
brasilianus es algo menos extensa que en las anhingas actuales, aunque es mads
profunda. En MLP-PV 88-IX-20-4 esta fovea no excava sobre la trochlea carpalis, en
tanto que en las anhingas actuales es algo excavada sobre ésta y en Ph. brasilianus es
mds excavada adn sobre el borde medio de dicha trochlea. Cabe aclarar que segin
Siegel-Causey (1988), esta estructura en Anhinga varia de ser somera a profunda.

La depresion de origen del m. flexor alulae, ubicada préximo-anterior al
processus pisiformis, en MLP-PV 88-1X-20-4 es somera y con el margen que limita con
el os metacarpale alulare poco definido, comparada con An. anhinga, An. melanogaster
y Ph. brasilianus. En MLP-PV 88-1X-20-4, An. melanogaster y Ph. brasilianus existe
en dicha depresion una prolongacién profunda hacia su extremo proximal mas marcada
que en An. anhinga; en esta dltima especie, dicha prolongacion varia en su profundidad,
de mas profunda (e.g., MHNT 882) a mas somera (e.g., MNHNP s/n° 1).

La fossa infratrochlearis en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An.
melanogaster es mas profunda y de mayor tamafio que en Ph. brasilianus. En An.
anhinga hay ejemplares que poseen esta fossa mds profunda (e.g., MHNT 882,
MNHNP s/nl) que en otros (e.g., MHNT 25).

La fossa supratrochlearis en MLP-PV 88-1X-20-4 y An melanogaster es maés
profunda que en An. anhinga; en las anhingas es de mayor dimensiéon que en Ph.
brasilianus; entre ejemplares de An. anhinga esta fossa puede variar de profunda (e.g.,
MHNT 1039) a somera (e.g., MHNT 882). En MLP-PV 88-1X-20-4 y An melanogaster
tiene sobre el margen posterior un borde alto orientado préximo-distalmente, distinto de
An. anhinga y Ph. brasilianus.

El processus extensorius en MLP-PV 88-1X-20-4 es mas alargado respecto de
aquel de An. anhinga y An. melanogaster, y mas ancho que aquel de Ph. brasilianus.

El processus pisiformis en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An.
melanogaster es mas alargado que en Ph. brasilianus. Este processus en MLP-PV 88-
IX-20-4 es mas bajo, respecto de An. anhinga, An. melanogaster'y Ph. brasilianus.

Sobre el margen proximal-posterior del os metacarpale minus se halla la
insercidon del m. ulnometacarpalis dorsalis, la cual en MLP-PV 88-1X-20-4 es mas

profunda que en las anhingas actuales y Ph. brasilianus.
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La fovea carpalis caudalis en MLP-PV 88-1X-20-4 es mds amplia y profunda y,
en su porcion proximal-dorsal, limita con una notoria prominencia distal-dorsal a la
trochlea carpalis a diferencia de An. anhinga y An. melanogaster; entre ejemplares de
An. anhinga esta fovea puede ser excavada (e.g., MHNT 882, 924) o més somera (e.g.,
MHNT 25). Por su parte, en Ph. brasilianus es mas reducida que en las anhingas, pero
considerablemente mas profunda.

La insercién del m. extensor carpi ulnaris ubicada en una pequefia superficie
postero-proximal del os metacarpale major en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An.
melanogaster es mas amplia, en tanto que en Ph. brasilianus es mas reducida pero mas
prominente.

La diéfisis del os metacarpale major en An. anhinga puede variar desde delgada
(e.g., MHNT 1039) a mas robusta (e.g., MHNT 25).

El sulcus tendineus en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An. melanogaster es
corto, somero y termina distalmente con una prominencia, mientras que en Ph.
brasilianus es mas largo, marcado y termina distalmente mas amplia; entre las anhingas,
en MLP-PV 88-1X-20-4 y An. anhinga estd menos marcado que en An. melanogaster.

El os metacarpale majus en MLP-PV 88-1X-20-4 es robusto y, al igual que el os
metacarpale minus, posee un surco bien definido sobre sus superficies posteriores
respecto de An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

La parte mds anterior de la facies articularis digitalis major en MLP-PV 88-1X-
20-4 y Ph. brasilianus estd menos proyectada que en An. anhinga y An. melanogaster;
sin embargo, en un ejemplar de An. anhinga (i.e., MHNT 25) es poco proyectado como
en la anhingas fosiles. Segin Siegel-Causey (1980), esta estructura es variable en
Anhinga, puesto que puede estar reducida o ausente, o también muy proyectada.

En vista distal, MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An. melanogaster presentan
un sulcus interosseous amplio en la parte posterior.

En vista posterior, la symphysis metacarpalis distalis en MLP-PV 88-1X-20-4
estd mds excavada que en An. anhinga, An. melanogaster'y Ph. brasilianus.

La facies articularis del os metacarpale minus posee longitudes similares con
respecto a aquella del os metacarpale major en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An.
melanogaster; por su parte, en Ph. brasilianus la facies articularis del os metacarpale

minus es ligeramente mas reducida.
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Cintura pélvica+sinsacro

El sinsacro posee la primera vértebra con el processus spinosus en Macranhinga
paranensis y Ma. kiyuensis proporcionalmente més alto, aproximadamente la mitad de
la altura total de la vértebra, comparado con Anhinga anhinga, An. melanogaster y
Phalacrocorax brasilianus, en los que es cercano a un tercio de dicha longitud.

Las zygapophysis cranialis en Ma. paranensis y Ma. kiyuensis son robustas y
con facies articularis mas anchas en relacion a An. anhinga y An. melanogaster;
mientras que en Ph. brasilianus son mas graciles y estrechas.

El foramen vertebrale en Ma. paranensis, Ma. kiyuensis, An. melanogaster'y Ph.
brasilianus con una configuracién que recuerda a un “8”, debido a que posee un surco
superior mas amplio, el cual es mas estrecho en An. anhinga. Asimismo dicho surco
tiende a aproximarse en tamafio a la parte inferior en Ma. paranensis, Ma. kiyuensis y
An. melanogaster, en tanto que en Ph. brasilianus la porcion dorsal es ligeramente
reducida.

La primera vértebra sinsacral en vista anterior en Ma. paranensis (MLP-PV 88-
IX-20-5) tiene una considerable expansion del arcus vertebrae y una concavidad
asociada, solo superada proporcionalmente por aquella de Ma. kiyuensis. Por otra parte,
en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus es mds delgado y no presenta la
concavidad. Entre materiales de Ma. paranensis, los arcus en MACN-PV 12292 son
mas estrechos ventralmente que en MLP-PV 88-1X-20-5.

Los processi transversus, en la primera vértebra preacetabular de Ma.
paranensis, son ligeramente mas anchos que los de An. anhinga y An. melanogaster y
mads aun respecto de Ph. brasilianus.

Los corpus vertebrae de las vértebras preacetabulares son mas altos que anchos
debido a una compresion lateral que se hace mas pronunciada hacia la regién anterior en
todas las especies comparadas; en Ma. kiyuensis, son claramente mas robustos que las
restantes especies y, como condicién intermedia, estd el material de Ma. paranensis
MACN-PV 12292 y SGO-PV 4001b y luego estin las anhingas actuales. En Ph.
brasilianus la compresion es ain mayor que en las anhingas. Entre ejemplares de An.
anhinga, los corpus vertebrae pueden ser variables lateralmente, puesto que en algunos
entre corpus y corpus las superficies son mds excavadas (e.g., MNHNP s/n° 1, MHNT

25) que en otros (e.g., MHNT 882).
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La facies articularis cranialis de la primera vértebra sinsacral en Ma.
paranensis, Ma. kiyuensis, An. anhinga y An. melanogaster con forma ovalada, mas
ancha dorsalmente, en cambio en Ph. brasilianus su forma es mds alargada.

Los processus ventralis corporis en la segunda vértebra preacetabular en Ma.
paranensis, SGO-PV 4001b y Ma. kiyuensis estian totalmente reducidos, en contraste
con An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus, en las cuales son mads
desarrollados; entre ejemplares de An. anhinga, éstos pueden variar en el desarrollo,
puesto que en algunos este processus puede conectarse mds con el posterior (e.g.,
MHNT 882,1039) respecto de otros ejemplares (e.g., MHNT 2856, 25).

La fossa iliaca dorsalis en Ma. paranensis, SGO-PV 4001b, Ma. kiyuensis 'y Ph.
brasilianus es proporcionalmente mas excavada y su borde dorsal, linea de contacto de
la crista spinosa synsacri con la crista iliaca dorsalis, es mas sobresaliente que en An.
anhinga y An. melanogaster.

En la parte del ala preacetabularis ilii en la cual es mds estrecha, margen de
origen del m. iliotrochantericus cranialis, es poco excavada en las anhingas y en Ph.
brasilianus.

El origen del m. obturatorius lateralis en Ma. paranensis, An. anhinga y Ph.
brasilianus es ligeramente excavado, en cambio en An. melanogaster es mas profundo.

Los antitrochanter en Ma. paranensis y Ma. kiyuensis presentan facies
articularis que se inician anchos en su base y disminuyen su amplitud hacia sus
extremos; en contraste, las que cuentan SGO-PV 4001b, An. anhinga y An.
melanogaster poseen una forma mads rectangular; estas facies en An. anhinga pueden
variar en su forma, desde cuadrangulares (e.g., MHNT 25) a rectangulares (e.g., MHNT
882, 924).

Las cristae iliaca dorsalis en Ma. paranensis y Ma. kiyuensis divergen
posteriormente a la altura del foramen acetabuli, en cambio en SGO-PV 4001b, SGO-
PV 4002, An. anhinga An. melanogaster y Ph. brasilianus lo hacen algo mads
anteriormente. La altura de estas cristae es similar en Ma. paranensis, SGO-PV 4001b,
Ma. kiyuensis, An. anhinga y An. melanogaster, en cambio en Ph. brasilianus estin
poco definidas.

Los vertex craniolateralis ilii (sensu Livezey y Zusi, 2006) en Ma. paranensis,
SGO-PV 4001b, Ma. kiyuensis y Ph. brasilianus estan mas desplazados medialmente
con respecto a los antitrochanter, conformando asi un sulcus antitrochantericus ancho,

comparado con An. anhinga y An. melanogaster; a su vez, en An. anhinga éste estd
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ligeramente mdas préoximo al antitrochanter y es menos prominente que en An.
melanogaster. Ademads, las anhingas se diferencian de Ph. brasilianus por tener estas
estructuras mds altas y se disponen mds anteriores respecto del eje antero-posterior.
Sobre la parte anterior de este vertex, ocurre el origen del m. iliofemoralis externus el
cual ocupa una mayor superficie en Ma. paranensis, SGO-PV 4001b y Ma. kiyuensis
respecto de las anhingas actuales, en tanto que en Ph. brasilianus es intermedio en la
superficie ocupada.

Las cristae dorsolateralis ilii se dirigen hacia la parte posterior mas proximas
entre si y semiparalelas en Ma. paranensis y SGO-PV 4001b, en cambio en An. anhinga
y An. melanogaster en los que se presentan mas separadas entre si y ligeramente mas
divergentes. Al igual de lo que ocurre con las cristae iliaca dorsalis, en las anhingas
estudiadas son proporcionalmente mads altas que en Ph. brasilianus ; en SGO-PV 4001b
estas crestas se presentan ligeramente mds bajas que en Ma. paranensis.

La crista spinosa synsacri posee los margenes laterales menos excavados en
SGO-PV 4001b y Ma. kiyuensis, respecto de las restantes anhingas.

La parte antero-ventral de la region sinsacral postacetabular en vista lateral, en
Ma. paranensis, SGO-PV 4001b, Ma. kiyuensis, An. anhinga y An. melanogaster se
encuentra situada aproximadamente al nivel del borde inferior del foramen acetabuli, en
tanto que en Ph. brasilianus se dispone méas ventral.

El origen del m. ambiens en Macranhinga paranensis, SGO-PV 4001b, Anhinga
anhinga y An. melanogaster es anterior al foramen acetabuli, en tanto que es ventral en
Phalacrocorax brasilianus.

Las foramina acetabuli en Ma. kiyuensis cuenta con el margen lateral de
mayores dimensiones y con el margen medial mds cerrado en relacion a Ma.
paranensis, An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus. Este foramen en vista
ventral, en MLP-PV 88-1X-20-5 y MLP-PV 41-XII-13-929, en su porcién mas medial-
anterior se encuentra cerca de contactarse con el corpus vertebrae adyacente, lo cual a
su vez vuelve estrecha la fossa renalis, pars ischiadica fossae, a diferencia del material
MACN-PV 12292. Ademas, MACN-PV 12292 posee el borde anterior del foramen
acetabuli mas delgado como en An. anhinga, comparado con aquel mas ancho en MLP-
PV 88-1X-20-5 y MLP-PV 41-XII-13-929.

El sulcus ventralis synsacri tiene una fossa lateral en el margen anterior
izquierdo en Ma. paranensis (MLP-PV 88-1X-20-5 y MLP-PV 41-XII-13-929), SGO-
PV 4001b y Ma. kiyuensis, méas importante que aquella de MACN-PV 12292 y An.
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anhinga. Ademas, en el material MACN-PV 12292, dicho surco estd menos marcado,
comparado con MLP-PV 88-IX-20-5 y MLP-PV 41-X1I1-13-929. En An. anhinga este
sulcus puede variar desde excavado (e.g., MHNT 882), excavado pero prominente en la
mitad (MHNT 25) ,a mds somero (e.g., MHNT 924, 1039).

En vista ventral, Ma. paranensis, SGO-PV 4001b, SGO-PV 4002 y Ma.
kiyuensis presentan en la region postacetabular un conspicuo processus costalis ubicado
al nivel del antitrochanter que anteriormente limita con la fossa renalis, pars ischiadica
fossae, mas desarrollado que el presente en An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus. Dicho processus se relaciona con el que le continda posteriormente de
forma casi paralela en Ma. paranensis, SGO-PV 4001b, SGO-PV 4002, Ma. kiyuensis,
An. anhinga y An. melanogaster, a diferencia de Ph. brasilianus, en el que ambos
confluyen en un punto, mds proéximo a la parte caudal del foramen acetabuli. El
ejemplar MLP-PV 88-1X-20-15 de Ma. paranensis tiene, inmediatamente proximal a la
fossa renalis, pars ischiadica fosase, un processus costalis de menor tamafio que
contacta con el borde proximal del foramen acetabuli; en tanto que MLP-PV 88-1X-20-
5 y MLP-PV 41-XII-13-929 no poseen dicho processus. Entre ejemplares de An.
anhinga, el grado de unién de este processus posterior a la fossa renalis puede variar,
puesto que en algunos estd bien fusionado (e.g., MHNT 882, MNHNP s/n° 1) y en otro
no bien conectado (e.g., MHNT 25).

Las foramina intertransversarias de la zona postacetabular en el material de Ma.
paranensis, MLP-PV 88-1X-20-15 son reducidas, a diferencia de MLP-PV 88-1X-20-5
y MLP-PV 41-XII-13-929.

El foramen vertebrale de la ultima caudal fusionada de SGO-PV 4001-C esta
mads excavado sobre la facies articularis caudalis de la extremitas caudalis synsacri;
comparado con An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Las extremitas caudalis synsacri de SGO-PV 4001-C presenta los processus
haemalis ligeramente mas prominentes que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus.

Los processus marginis caudalis en SGO-PV 4001-C presentan una apertura
respecto de las extremitas caudalis synsacri similares a las de An. anhinga, An.

melanogaster 'y Ph. brasilianus.
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Fémur

El caput femoris de Macranhinga ranzii, Anhinga anhinga y An. melanogaster
es proporcionalmente similar en tamafio, e inclinado proximalmente, mientras que en
Phalacrocorax brasilianus se diferencia por estar menos inclinado.

Las facies articularis antitrochanterica en Ma. ranzii, An. anhinga y An.
melanogaster posee sobre su margen posterior y distal un surco profundo, interrumpido
por una ligera prominencia antes de llegar a la parte lateral y luego reaparece al
contactar la parte lateral; en Ph. brasilianus este surco es poco definido y somero.

El trochanter femoris en Ma. paranensis, Ma. ranzii, An. anhinga, An.
melanogaster y Ph. brasilianus, es bajo y limita con una fossa trochanteris poco
notoria, lo que conforma una superficie articular continua hasta la base de la facies
articularis antitrochanterica.

La crista trochanteris en Ma. paranensis y Ma. ranzii es mds prominente
respecto de aquellas de An. anhinga, An. melanogaster'y Ph. brasilianus.

Proximal a la insercién del m. femorotibialis lateralis et intermedius existe, en
vista anterior, una profunda fossa en Ma. paranensis (MACN-PV 13299), Ma. ranzii,
An. anhinga y An. melanogaster; distal a ésta fossa, en Ma. paranensis presenta una
prominencia mds notoria que en el resto de especies. Sin embargo, el material MACN-
PV 14363 asignado a Ma. paranensis presenta ambas estructuras ligeramente menos
conspicuas. Por su parte en Ph. brasilianus dicha fossa y prominencia son poco
conspicuas.

La insercién del m. iliofemoralis internus en vista medial, en Ma. paranensis,
Ma. ranzii, An. anhinga y An. melanogaster es mds alargada y profunda que en Ph.
brasilianus.

Entre los materiales asignados a Ma. paranensis, en vista medial, MACN-PV
13299 presenta la superficie distal a la facies articularis acetabularis y proximal a la
insercidon del m. iliofemoralis internus elevada medialmente, como en Ma. ranzii, en
tanto que en MACN-PV 14363 es una superficie mds amplia y plana, similar a aquella
de An. anhinga, An. melanogaster'y Ph. brasilianus.

Las impresiones obturatoriae son proporcionalmente similares en tamafio en
Ma. paranensis, An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus, pero el sitio de
insercion del m. obturatorius medialis es mas profundo en Ma. paranensis que en las

restantes especies. La insercion del m. obturatorius lateralis en Ma. paranensis, An.
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anhinga y An. melanogaster se es anterior a la del m. obturatorius medialis, en cambio
en Ph. brasilianus es distal.

La insercion del m. iliotrochantericus caudalis en las anhingas es mds corta,
profunda y situada apenas mds anteriormente en relaciéon a Ph. brasilianus; en Ma.
paranensis 'y Ma. ranzii se presenta mds amplia respecto de An. anhinga y An.
melanogaster. En estas anhingas, distalmente a la inserciéon de este musculo se
encuentran algo distanciadas entre si la insercion del m. iliotrochantericus medialis y la
del m. iliotrochantericus cranialis, esta dltima de mayor tamafio que la primera; en Ph.
brasilianus, la inserciones de ambos musculos coinciden en un mismo punto.

La insercion del m. iliofemoralis externus en las anhingas estd proxima a las
impresiones obturatoriae, es profunda y de mayor tamafio, comparado con Ph.
brasilianus.

La insercion del m. ischiofemoralis en las anhingas es prominente, robusta y
algo desviada del eje proximo-distal; entre las anhingas, es mds alargada en Ma.
paranensis y Ma. ranzii que en An. anhinga y An. melanogaster. Por su parte, en Ph.
brasilianus a diferencia de las anhingas, ésta contacta proximalmente con la insercion
del m. iliofemoralis externus y desde alli forma una cresta delgada que se extiende mds
distalmente sobre la cara posterior hasta la insercion del m. caudofemoralis.

La insercién del m. caudofemoralis es una pequeiia prominencia circular que se
encuentra sobre la linea internus caudalis. En Ma. paranensis, Ma. ranzii y Ph.
brasilianus estd menos desarrollada que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus.

La diafisis en Ma. paranensis, Ma. ranzii, Ma. kiyuensis, An. anhinga y An.
melanogaster es mas redondeada y gracil que la de Ph. brasilianus; en esta tltima
especie se encuentra ligeramente mas aplanada medio-lateralmente.

El origen del m. femorotibialis medialis en su extremo distal forma sobre la cara
medial de la diafisis una superficie profunda y amplia, con un conspicuo reborde hacia
su cara posterior en Ma. paranensis (MACN-PV 14363 y MLP-PV 88-1X-20-12) y Ma.
kiyuensis, comparada con An. anhinga y An. melanogaster. En contraparte a los
restantes materiales asignados a Ma. paranensis, el material MACN-PV 13299 presenta
dicha superficie de insercion mds somera.

El origen del m. flexor perforati digiti IV en las anhingas es mas amplio y

ligeramente mds excavado que en Ph. brasilianus.
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El sulcus patellaris en Macranhinga paranensis, Ma. kiyuensis, Anhinga
anhinga y An. melanogaster estdi menos marcado proximalmente, comparado con
Phalacrocorax brasilianus. Entre los materiales asignados a Ma. paranensis, MLP-PV
88-1X-20-12 presenta este surco mds profundo que en MACN-PV 14363 y MACN-PV
13299.

La crista supracondylaris medialis, origen del m. flexor perforati digiti 111, en
las anhingas comparadas es ligeramente menos prominente que en Ph. brasilianus.
Entre los materiales asignados a Ma. paranensis, MACN-PV 13299 cuenta con esta
prominencia més notoria que en MACN-PV 14363 y MLP-PV 88-1X-20-12.

La superficie proximal a la fossa poplitea, limitada por la parte distal de la linea
intermuscularis caudalis y el tuberculum m. gastrocnemialis lateralis, es méas amplia y
profunda en Ma. paranensis, Ma. ranzii y Ma. kiyuensis, en relacion a An. anhinga y
An. melanogaster; en Ma. kiyuensis es proporcionalmente mas profunda que en el resto
de especies. En tanto que en aquella de Ph. brasilianus es reducida y profunda
distalmente.

El origen del m. flexor hallucis longus forma una fossa circular ubicada proximal
al condylus lateralis que en Ma. paranensis y Ma. kiyuensis es mas amplia y profunda
respecto de aquella de An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

La impressio ligamentum cruciati cranialis estd excavada y situada mas
posteriormente entre los anhingidos comparados que en Ph. brasilianus.

El tuberculum m. gastrocnemialis lateralis en Ma. kiyuensis y Ma. ranzii es
prominente, alargado proximo-distalmente y en su borde lateral se forma un surco que
sigue su extension; en cambio en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster, es
mads bajo, tiene una forma mads redondeada y no cuenta con un surco asociado; la
posicién de dicho tubérculo es coincidente entre estos anhingidos, en cambio en Ph.
brasilianus es mas proximal. El material de Ma. paranensis MACN-PV 13299 presenta,
proximalmente a este fuberculum, un surco longitudinal algo excavado; en cambio en
MLP-PV 88-1X-20-12 es menos notorio.

El origen del m. gastrocnemius pars lateralis en Ma. paranensis, Ma. ranzii y
Ma. kiyuensis es mas excavado que en An. anhinga y An. melanogaster; por su parte en
Ph. brasilianus es menos excavado atin y se ubica més proximal que en estas anhingas.

En vista lateral, la diafisis tiene la parte distal en las anhingas comparadas menos

curvada posteriormente que en Ph. brasilianus.

185



El origen del m. tibialis cranialis ocupa la superficie disto-anterior del condylus
lateralis del fémur y en Ma. paranensis, Ma. kiyuensis, An. anhinga y An. melanogaster
es de mayor dimension que aquella de Ph. brasilianus.

El condylus lateralis en Ma. kiyuensis y Ph. brasilianus forma junto a la crista
tibiofibularis un surco mds marcado proximalmente, comparado con aquel de Ma.
paranensis, An. anhinga y An. melanogaster.

La impressio ligamentum collateralis lateralis en las anhingas es mds profunda
que en Ph. brasilianus.

El origen del m flexor perforantes et perforati digiti 11 forma una considerable
prominencia sobre el lateral del condylus lateralis, mas importante en las anhingas

respecto de aquella de Ph. brasilianus.

Tibiotarso

En Anhinga minuta, la crista patellaris estdi menos cubierta medialmente por el
drea de insercion del lig. patellae respecto de An. anhinga, An. melanogaster y
Phalacrocorax brasilianus.

La fossa retropatellaris en Macranhinga paranensis, An. minuta, An. anhinga y
An. melanogaster es poco profunda comparada con aquella de Ph. brasilianus.

El margen distal-lateral a la facies articularis lateralis, origen del m. flexor
hallucis longus en An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster es ancho respecto de
Ph. brasilianus, en el cual es mas delgado.

El origen del m. popliteus es ligeramente mas amplio en An. minuta, An. anhinga
y An. melanogaster respecto de Ph. brasilianus; en el ejemplar de An. melanogaster
MHNT 1195 se encuentra la mayor profundidad de todos los materiales estudiados.
Entre ejemplares de An. anhinga puede variar esta superficie de profunda (e.g., MHNT
882) a mas somera (e.g., MHNT 25).

El origen del m. tibialis cranialis, distal a la incisura tibialis, en las anhingas
comparadas es més extendido distalmente y alargado que en Ph. brasilianus. Entre las
anhingas, en Ma. paranensis es somero y poco delimitado, mientras que en An. minuta
mds profundo y definido distalmente, en tanto que en An. anhinga y An. melanogaster
es profundo, pero menos delimitado distalmente.

La facies gastrocnemialis origen del m. gastrocnemius, pars medialis en Ma.

paranensis, An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster es mdas amplia y
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proporcionalmente mds somera, mientras que en Ph. brasilianus es mas restringida y
profunda; un ejemplar de An. melanogaster (MHNT 1195) presenta esta facies més
profunda que en el cormordn. En An. anhinga esta facies varia desde profunda (e.g.,
MHNT 882, 924) a somera (e.g., MHNT 25).

El borde medial de la facies articularis medialis, origen del m. gastrocnemius,
pars intermedia, es mas amplio en An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster que en
Ph. brasilianus.

Sobre el margen medial de la fossa retropatellaris, se ubica la insercion del m.
Jfemoritibialis medialis, en las anhingas comparadas es mds alargada que en Ph.
brasilianus.

El origen del m. plantaris en Ma. paranensis, An. minuta, An. anhinga y An.
melanogaster esta mas extendido distalmente que en Ph. brasilianus.

La crista cnemialis cranialis en Ma. paranensis estd mas extendida distalmente
en relacion a la impressio ligamentum collaterallis medialis, en tanto que en An. minuta,
An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus presentan un abrupto desarrollo
proximal a dicha impresién. Ademéas en Ma. paranensis, la parte proximal conservada
de esta crista presenta un aspecto mas triangular que en el resto de especies.

La crista fibularis es corta en las anhingas, mientras que en Ph. brasilianus es
mds extensa.

El sulcus intercnemialis, origen del m. extensor digitorum longus, en Ma.
paranensis estd mds excavado en su porcion distal, especialmente sobre el margen de la
crista cnemialis cranialis, comparado con An. minuta, An. anhinga, An. melanogaster 'y
Ph. brasilianus.

La crista cnemialis lateralis en Ma. paranensis es delgada y estd mas dirigida
lateralmente, comparada con An. anhinga, An. melanogaster 'y Ph. brasilianus.

La impressio ligamentum collaterallis medialis en Ma. paranensis, An. minuta y
Ph. brasilianus es reducida, poco prominente y se ubica mds posteriormente que en An.
anhinga y An. melanogaster. Aledanas a esta impresion, se observan las inserciones del
m. flexor cruris lateralis y m. flexor cruris medialis, las cuales en Ma. paranensis, An.
minuta y Ph. brasilianus son poco conspicuas, en relacién aquellas que se encuentran en
las anhingas actuales.

El condylus medialis en Ma. paranensis, An. minuta, An. anhinga y An.
melanogaster estd menos desplazado disto-medialmente y en vista anterior la superficie

articular proximal es mds delgada que la distal, comparada con Ph. brasilianus.
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La depressio epicondylaris medialis en Ma. paranensis es mas proximal, amplia
y profunda proximalmente respecto de An. minuta, An. anhinga An. melanogaster'y Ph.
brasilianus.

El sulcus extensorius en Ma. paranensis, An. minuta, An. anhinga y An.
melanogaster se ubica en posicion medial y no incide completamente sobre la base del
condylus medialis; en cambio en Ph. brasilianus se encuentra desplazado hacia la zona
lateral, incidiendo directamente sobre el condylus.

El canalis extensorius en Ma. paranensis y An. melanogaster estd alargado
antero-posteriormente, mientras que en An. minuta, An. anhinga y Ph. brasilianus es
ovalado.

El borde distal del pons supratendineus en Ma. paranensis, An. minuta, An.
anhinga y An. melanogaster se encuentra mas cercano a la parte proximal del condylus
lateralis, en cambio en Ph. brasilianus este borde estda mdas distante a dicho condylus.

En vista anterior, la incisura intercondylaris tiene el borde distal en Ma.
paranensis, An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster mas angosto y se desplaza
hacia el condylus lateralis, a diferencia de Ph. brasilianus.

El origen del m. fibularis brevis en Ma. paranensis, An. anhinga y An.
melanogaster deja sobre la parte proximal al condylus lateralis (sulcus m. fibularis), en
vista anterior, un surco profundo y amplio, en tanto que en Ph. brasilianus es solo algo
marcado distalmente.

El epicondylus medialis en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster es
alto, en tanto que en Ph. brasilianus es bajo.

El condylus lateralis en vista anterior tiene una concavidad proximal en las
anhingas mads notoria que en Ph. brasilianus.

La depressio epycondylus lateralis en las anhingas es mds excavada que en Ph.
brasilianus. Entre ejemplares de Ma. paranensis, es mas profunda posteriormente en

MLP-PV 88-1X-20-3, con respecto a MACN-PV 14378.

Tarsometatarso
La crista medialis hypotarsi, con un surco sobre el margen medial en
Macranhinga paranensis, Ma. chilensis y Anhinga anhinga menos marcado que en An.

melanogaster, mientras que en Ph. brasilianus es menos notorio.
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La crista medialis hypotarsi, en vista proximal, en Ma. paranensis, An. anhinga
y An. melanogaster posee la base ancha, con el margen medial perpendicular al ancho
proximal, mientras que en Ma. chilensis estd inclinada hacia el margen lateral respecto
al ancho proximal y se extiende mds posteriormente. Sin embargo, esta extension
posterior de dicha cresta que cuenta el material de Ma. chilensis se encuentra también
en un espécimen de An. anhinga (USNM 500869; Fig. 1P) figurado por Becker (1987).
En Ph. brasilianus esta crista es delgada, estd inclinada hacia el margen lateral respecto
al ancho proximal como en Ma. chilensis y se extiende como en Ma. paranensis y las
anhingas actuales.

La crista medialis hypotarsi, junto a la crista intermediae hypotarsi en Ma.
paranensis, Ma. chilensis y An. anhinga, conforma dos sulcus hypotarsi totalmente
cerrados, en tanto que en An. melanogaster y Ph. brasilianus, solo queda delimitado el
sulcus que se ubica mas posteriormente (sulcus para el tendon del m. flexor digitorum
longus); en vista posterior ambas crestas rematan en una superficie amplia y con forma
subtriangular en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster, mientras que en Ph.
brasilianus es mdas alargada; entre ejemplares de An. anhinga, puede variar el
alargamiento distal de esta estructura, puesto que puede estar dirigida (e.g., MHNT 882)
o menos dirigida (e.g., MHNT 25).

El origen del m. flexor hallucis brevis, ubicado en el margen medial de la crista
medianoplantaris, se encuentra ligeramente mds excavado en las anhingas que en Ph.
brasilianus. Por otra parte, la superficie anterior de este musculo estd inclinada maés
anteriormente en Ma. chilensis respecto de Ma. paranensis, An. anhinga, An.
melanogaster y Ph. brasilianus. En el ejemplar de Ma. paranensis LACM 135356, el
origen del m. flexor hallucis brevis estd mas definido en su parte dorsal y distal que en
el resto de materiales de esta especie.

La crista intermediae hypotarsi en vista proximal se inclina por encima de la
crista lateralis hypotarsi en Ma. chilensis, y sigue la inclinacién que posee la crista
medialis hypotarsi; en tanto que en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster, al
igual que la otra cresta, se orienta perpendicularmente al ancho proximal.

El sulcus para el tendon del m. flexor hallucis longus, ubicado entre las crista
intermediae hypotarsi y la crista lateralis hypotarsi, puede estar abierto como en Ma.
paranensis, Ma. chilensis 'y Ph. brasilianus o cerrado como en An. melanogaster; en An.
anhinga éste puede estar abierto (e.g., MNHNP s/n° 1, MHNT 1039) o cerrado (e.g.,

MHNT 882). Este sulcus entre los materiales asignados a Ma. paranensis puede caer
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abruptamente hacia la zona de las foramina vascularia proximalia (MACN-PV 12291)
o en cambio puede desembocar mds suavemente (MACN-PV 13507); esta variacién
también existe entre ejemplares de An. anhinga, ya que en MHNT 882 cae
abruptamente, mientras que en MHNT 1039 es menos marcado distalmente.

La cotyla medialis, en las anhingas es cuadrangular, mas somera y horizontal, en
tanto que en Ph. brasilianus es oval, alargada, mds profunda e inclinada. En vista
anterior, Macranhinga paranensis y Ph. brasilianus no tienen una pequefia prominencia
inmediatamente distal, como se observa en An. anhinga y An. melanogaster.
Asimismo, el borde entre esta cotyla y la fossa parahypotarsalis medialis es amplio en
Ma. paranensis y Ma. chilensis respecto de An. anhinga, An. melanogaster y Ph.
brasilianus.

La fossa parahypotarsalis medialis en las anhingas es marcada, mientras que en
Ph. brasilianus es somera.

La crista lateralis hypotarsi, en vista proximal, en Ma. paranensis, An. anhinga
y An. melanogaster tiene una forma de tubérculo pediculado debido a que el surco
medial es mds profundo, en tanto que en Ma. chilensis es de base ancha y baja. Esta
estructura en An. anhinga, puede variar desde estrecha (e.g., MHNT 882) a amplia (e.g.,
MHNT 25); esto fue notado también por Worthy (2012).

Entre la crista lateralis hypotarsi y el tuberculum m. fibularis brevis, esta el
surco para el tendon del m. fibularis longus, el cual presenta en An. anhinga una
concavidad que las demds especies comparadas no poseen.

El tuberculum m. fibularis brevis es mas reducido en Ma. paranensis, Ma.
chilensis y An. melanogaster, comparado con aquel mds prominente en An. anhinga y
Ph. brasilianus; entre ejemplares de An. anhinga ésta puede ser mas prominente (e.g.,
MHNT 25) o menos prominente (e.g., MHNT 924).

La eminentia intercotylaris en Ma. paranensis (MACN-PV 13507) es amplia en
la base y posee una proyecciéon proximal ligeramente mayor respecto de An. anhinga y
Ma. chilensis; sin embargo, en los ejemplares de Ma. paranensis LACM 135356
MACN-PV 12291 dicha eminentia tiene una proyeccion proximal mayor a aquella del
holotipo. En vista anterior, esta estructura presenta una pequefia fossa sobre su base en
el margen dorsal-lateral, de similares dimensiones en Ma. paranensis (MACN-PV
13507) y Ma. chilensis, en tanto que en LACM 135356 estd reducida. Dicha fossa, en el

material MACN-PV 12291, es mds notoria que en el holotipo de Ma. paranensis; esta
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variacidon se encuentra entre ejemplares de An. anhinga, puesto que en algunos es
notoria (e.g., MHNT 882) y en otros es poco notoria (e.g., MHNT 25).

El sulcus extensorius en las anhingas es amplio respecto de Ph. brasilianus.
Entre las anhingas, el borde medial es mds alto en Ma. paranensis y Ma. chilensis,
respecto de An. anhinga y An. melanogaster. En este surco, cerca de las foramina
vascularia proximalia, se inserta m. tibialis cranialis el cual deja una prominencia
alargada mads conspicua en Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. anhinga y An.
melanogaster, respecto de aquella de Ph. brasilianus. Ademas, también en este surco se
da el origen del m. extensor brevis digiti IV el cual deja sobre su parte distal un surco
mads somero en Ma. paranensis y Ma. chilensis, comparado con aquel de An. anhinga,
An. melanogaster 'y Ph. brasilianus.

La contextura de la diafisis en vista anterior en Ma. paranensis, Ma. chilensis,
An. anhinga y An. melanogaster es robusta, en cambio en Ph. brasilianus es mas gracil.
Entre ejemplares de An. anhinga, varia desde ligeramente robusta (e.g., MHNT 25) a
menos robusta (e.g., MHNT 882).

En vista lateral, el borde lateral de la diifisis en su porcién medio-distal en el
material de Ma. paranensis MACN-PV 12291 es recto y solo se asemeja a LACM
135356 en la parte distal; en tanto que en el holotipo de Ma. paranensis, Ma. chilensis,
An. anhinga y An. melanogaster este borde posee una suave curvatura continua hacia a
la cara posterior. En An. anhinga, este borde en su porcion proximal es variable, puesto
que es ancho en MHNT 25, mientras que en MHNT 882 es mds delgado.

El origen del m. abductor digiti IV en Ma. paranensis, Ma. chilensis, An.
anhinga y An. melanogaster, es amplio en la parte media de la diafisis y conforma una
pared plana transversalmente a la misma, en tanto que en Ph. brasilianus es mas
reducido y estd inclinado respecto al plano transversal. Sin embargo, entre materiales de
Ma. paranensis esta insercion varia, ya que en el holotipo y LACM 135356 esta
insercién es mas somera y la porcion distal es menos amplia, comparada con MACN-
PV 12291.

El sulcus flexorius se forma por la insercién del m. adductor digiti 11. En Ma.
paranensis y Ma. chilensis, al nivel proximal de la crista plantaris lateralis, se hace
amplia y mds profunda respecto de An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

En el material de Ma. paranensis MACN-PV 12291 las inserciones del m.
abductor digiti IV 'y m. adductor digiti 11 dejan sobre la parte proximal del

tarsometatarso un borde mds excavado que en MACN-PV 13507. Esta variacion
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también se encuentra en An. anhinga, puesto que en MHNT 25 estd mas profundo que
en MNHNP s/n° 1 y MHNT 924.

La cotyla medialis tiene el borde anterior, en vista proximal, en Ma. paranensis,
An. anhinga y An. melanogaster estd menos proyectado que en Ph. brasilianus.

El origen del m. extensor hallucis longus en Ma. paranensis, Ma. chilensis y Ph.
brasilianus es amplio y medial con respecto a An. anhinga y An. melanogaster. En
MACN-PV 12291 la insercién de este musculo deja en su porcién proximal una
depresion mas considerable que en MACN-PV 13507 y LACM 135356. El tendén que
forma este musculo deja sobre el margen medial de la didfisis una marca més amplia en
Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. anhinga y An. melanogaster que en Ph. brasilianus;
no obstante, este tendon en Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. melanogaster y Ph.
brasilianus cruza sobre el borde medial de la didfisis mds distalmente respecto de las
tuberositas m. tibialis cranialis, mientras que en An. anhinga lo hace al nivel de estas
tuberositas.

La fossa supratrochlearis plantaris en Ma. chilensis y Ma. paranensis (LACM
135356 y MACN-PV 12291) estd mds restringida al extremo distal; en cambio en el
holotipo de Ma. paranensis es més plana y amplia.

Las foramina vascularia distalia, en vista anterior en Ma. paranensis, Ma.
ranzii, Ma. chilensis y An. anhinga, muestran externamente dos perforaciones, mientras
que en An. melanogaster y Ph. brasilianus solo exhibe una; en Ma. paranensis, Ma.
ranzii y Ma. chilensis la distancia entre estas foramina es menor que en An. anhinga; en
An. anhinga puede variar, puesto que por ejemplo en el ejemplar MHNT 924 estdn mas
préoximas que en MHNT 882. Por su parte, sobre el lado posterior, en Ma. paranensis,
Ma. ranzii, Ma. chilensis, An. anhinga y Ph. brasilianus tiene un foramen mientras que
en An. melanogaster esta cerrado.

La fossa metatarsi 1 es proporcionalmente mas amplia en Ma. paranensis y Ma.
chilensis que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus; asimismo, en Ma.
paranensis, Ma. chilensis, An. anhinga y Ph. brasilianus es ligeramente mds profunda y
menos delimitada respecto de aquella de An. melanogaster.

La trochlea metatarsi 11, en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster es
robusta, estd mds desplazada medialmente y en vista distal, estd situada algo menos
posteriormente que la trochlea metatarsi 111, comparada con Ph. brasilianus. Entre las
anhingas, la trochlea metatarsi Il en Ma. paranensis estd menos dirigida distalmente y

posee su superficie articular dorsal mas ancha que en An. anhinga y An. melanogaster;
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asimismo, en vista posterior, Ma. paranensis cuenta con sus dos rebordes conspicuos y
un surco paralelo al reborde medial, mds marcado respecto a lo que ocurre en los
restantes anhingidos comparados, mientras que en Ph. brasilianus este reborde es poco
conspicuo y con el surco asociado somero.

La trochlea metatarsi Il en MACN-PV 12291 y LACM 135356 a diferencia del
holotipo de Ma. paranensis, se encuentra separada de la trochlea metatarsi 11l a una
distancia mayor; ademads, en vista distal, la trochlea metatarsi 11 estd mas desplazada
posteriormente que en el holotipo.

El origen del m. abductor digiti 11, proximal a la trochlea metatarsi 11, posee una
superficie mayor en las anhingas que en Ph. brasilianus.

La trochlea metatarsi 111 tiene un surco medial en Ma. paranensis (MACN-PV
13507) mas amplio que en An. anhinga y An. melanogaster. En Ma. paranensis, Ma.
chilensis, Ma. ranzii y An. melanogaster, en vista posterior, la superficie de articulacién
de dicha trochlea posee una forma mds triangular comparada con An. anhinga. En vista
anterior, aledafia a la parte proximal, se encuentra una concavidad de mayor tamafio en
Ma. paranensis (MACN-PV 13507 y LACM 135356), An. melanogaster y Ph.
brasilianus que en Ma. chilensis y An. anhinga, en tanto que en Ma. ranzii no estd
presente; en el material de Ma. paranensis MACN-PV 12291, esta concavidad es menos
profunda. En An. anhinga esta concavidad puede ser conspicua (e.g., MHNT 25) o
menos notoria (e.g., MHNT 882).

La trochlea metatarsi IV en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster
estd ubicada mas anterior y retraida proximalmente con respecto a la trochlea metatarsi
III, comparada con Ph. brasilianus. El ancho de la trochlea metatarsi IV en An. anhinga
en vista anterior puede variar de amplia (e.g., MHNT 1039) a menos amplia (e.g.,

MHNT 882).
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Capitulo VI. Filogenia

Este capitulo contiene una resefia de los antecedentes filogenéticos en
Anhingidae fésiles de América del Sur. Por tltimo se describen los resultados, seguido

por una discusidn de estos y las conclusiones finales.

Antecedentes filogenéticos en anhingas fosiles de América del Sur

Para la anhingas de América del Sur, el Unico antecedente sobre las relaciones
filogenéticas entre estas es aquel de Noriega y Alvarenga (2002): estos autores
incluyeron a Meganhinga chilensis, Macranhinga paranensis, Anhinga fraileyi, un
representante actual de la familia (An. anhinga) y como grupo externo, dos
falacrocoracidos, Phalacrocorax brasilianus y Ph. auritus (Lesson, 1831). Estos autores
analizaron una matriz de 21 caracteres: 17 del tarsometatarso, tres de la cintura
pélvica+sinsacro y uno relacionado con la capacidad de vuelo. Obtuvieron un arbol de
31 pasos, con un arbol consenso que presenté un indice de consistencia de 77 y un
indice de retencién de 68. Dicho arbol mostré al clado Ma. paranensis+An. fraileyi,

como hermano de An. anhinga y Me. chilensis situada mas basal.

Resultados

La matriz construida con los taxones y sus codificaciones se encuentra en la
Tabla 11. Tras el analisis filogenético se obtuvieron 15 arboles mas parsimoniosos de
47 pasos (42 pasos considerando los siete caracteres no informativos). El arbol de
consenso estricto (Figura 69) presenta un indice de consistencia de 0,632 y un indice de

retencion de 0,691.

194



Mo. bassanus 0010101110 1100200001 1111120

Ph. brasilianus 1021011100 1111100101 1111122
Ph. magellanicus 1021011100 1111100101 1111122
Ph. gaimardi 1021011100 1111100101 1111122
Le. bougainvillii 1021011100 1111100101 1111122
An. anhinga 1111100110 1100001100 1000011
An. melanogaster 1011100110 1100010000 1010010
Fr. magnificens 0000211210 1100200002 1112030
An. grandis 777N 2272071000 1200011
Ma. chilensis 777N 72777271010 0110771
Ma. paranensis 0010000001 1101011000 1110001
Ma. ranzii 727777 0072227777 72177

Ma. kiyuensis 0000000101 00722277272 MMM

Tabla 11. Matriz elaborada a partir de la codificacién de caracteres de la cintura

pélvica+sinsacro, fémur, tibiotarso y tarsometatarso.

El clado A estd conformado por el Sulidae (Morus bassanus), los
Phalacrocoracidae (Phalacrocorax brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus y
Leucocarbo bougainvillii) y los Anhingidae (Macranhinga paranensis, Ma. ranzii, Ma.
chilensis, Ma. kiyuensis, Anhinga grandis, An. anhinga y An. melanogaster).

El clado B queda integrado por los representantes de Phalacrocoracidae (Ph.
brasilianus, Ph. gaimardi, Ph. magellanicus, Le. bougainvillii) y estd soportado por
cuatro sinapomorfias: 1) tibiotarso con fossa retropatellaris profunda; 2) tibiotarso con
sulcus intercnemialis profundo; 3) tarsometatarso con tuberculum m. fibularis brevis
prominente; 4) tarsometatarso con foramen vascularia distale externamente con dos
foramina con distintos tamafios.

El clado C agrupa a los integrantes de Anhingidae y se sostiene por una
sinapomorfia: 1) cintura pélvica+sinsacro con cristae iliaca dorsalis desarrolladas.
Dentro de este clado, los Anhingidae fésiles de América del Sur (Ma. paranensis, Ma.
ranzii, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis) y An. melanogaster integran una politomia.
Macranhinga paranensis cuenta con una autopomorfia: 1) cintura pélvica+sinsacro con
cristae dorsolateralis ilii divergiendo posteriores al foramen acetabuli.

El clado D estd constituido por Anhinga grandis y An. anhinga, y se soporta por
una sinapomorfia: 1) tarsometatarso con el tendén del m. extensor hallucis longus

cruzando proximal sobre el lado medial de la diafisis. Por ultimo, se hall6 una
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autopomorfia para An. anhinga: 1) tarsometatarso con tuberculum m. fibularis brevis

prominente.

Fregata magnificens

Morus bassanus

Leucocarbo bougainvillii
Phalacrocorax gaimardi
Phalacrocorax magellanicus
Phalacrocorax brasilianus

Macranhinga kiyuensis
Macranhinga ranzii
Macranhinga paranensis
Macranhinga chilensis
Anhinga melanogaster
Anhinga grandis

Anhinga anhinga

Figura 69. Arbol de consenso estricto obtenido del andlisis filogenético.

Discusion

Los anhingidos incluidos conforman un grupo monofilético, concordando con
hipdtesis previas (ver Capitulo I, Introduccién); en este andlisis, la relacién de
hermandad con Phalacrocoracidae no pudo ser reafirmada.

En la propuesta de Noriega y Alvarenga (2002), Macranhinga chilensis resulta
basal en el clado de los Anhingidae, en tanto que en el presente trabajo queda indefinida
dentro de una politomia integrada por anhingas extintas de América del Sur y una actual
(Anhinga melanogaster).

Como Becker (1987) sugirid, se hallé una relacién entre An. grandis y An.

anhinga, aunque soportada por una tnica sinapomorfia.
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Conclusiones

Los Anhingidae f6siles y actuales incluidos constituyen un grupo monofilético.

En el presente andlisis, no se pudo definir un grupo entre Macranhinga
paranensis, Ma. ranzii, Ma. chilensis y Ma. kiyuensis, puesto que estas conformaron
una politomia con una anhinga actual, lo cual contrasta con la hipétesis que se plante6 al
respecto (ver Capitulo I, Introduccion).

Anhinga grandis es mas proxima a Anhinga anhinga que a las anhingas extintas
de América del Sur y An. melanogaster; esta dltima especie, constituye una politomia
con Macranhinga, lo que rechaza la hipotesis que se plante6 al respecto la monofilia de

Anhinga.
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Capitulo VII. Paleobiologia de Anhingidae de América del Sur

Luego de realizar la revision sistemaética del grupo y de analizar las variaciones
osteoldgicas en las distintas especies fosiles y actuales, resulta posible abordar estudios
de tipo paleobioldgico. En este capitulo se presentan cdlculos de masas corporales y
pardmetros locomotores, estudios histolégicos 6seos y estudios morfométricos

comparativos.

Introduccion

Proporcion de hueso cortical en aves

Para disminuir el peso, muchas aves voladoras presentan huesos invadidos por
cavidades de aire. Esto ocurre principalmente en ave planeadoras o grandes aves
voladoras (Owre, 1967). Este proceso no estd asociado con la disminucién de hueso
trabecular, sino que tiende a reflejarse en la porcién cortical (Fajardo et al., 2007) y en
los miembros afectan principalmente al himero y fémur (Cubo y Casinos, 2000). No
obstante, se encontré que a medida que aumenta la neumatizacién en un grupo de aves,
también lo hace la masa corporal (Winkler, 1985; O' Connor, 2004). Ademds, el grado
de neumaticidad que presentan estd ligado al tipo vuelo que desarrollan (Gutzwiller,
2013). Por otra parte, las aves acudticas que bucean tienden a reducir su neumaticidad,
para buscar contrarrestar la flotabilidad y asi conseguir un ahorro energético (Winkler,
1985). Entre estas, las anhingas tienen vértebras cervicales no neumatizadas
superficialmente, y el himero tanto superficial como internamente poco neumaéticos,
comparados con los cormoranes (Owre, 1967).

Los estudios de la proporcién interna de los huesos se realizan mediante cortes
de los huesos en la diafisis o utilizan formas no destructivas como aquellas que ofrece la
tomografia computada. Ademds la forma de la seccién transversal de los huesos
determina la capacidad de un hueso dado para resistir tensiones, ayuda a reducir el
estrés y la tension en virtud de las condiciones de carga (Simons ef al 2011). Asimismo,
el uso de los miembros puede generar patrones divergentes en las escalas de sus huesos
(Gatesy, 1991). Combinaciones de estas caracteristicas por ejemplo presentan las aves
planeadoras como los anhingidos, proceldridos, las cuales cuentan con cortos

carpometacarpos y elementos de las alas de secciones transversales semicirculares que
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sugieren una optimizacién para ofrecer una mayor resistencia a las cargas de torsién

dorso-ventrales (Simons et al 2011).

Masas corporales en aves

La masa corporal es probablemente el atributo morfolégico mas importante de la
ecologia de las especies (LaBarbera, 1986) y estd evolutivamente relacionada a factores
bidticos como el tamafio del alimento consumido y su distribucién (Clark, 1979). Por
ejemplo, a las aves que bucean tener mayor densidad (peso/volumen) les contrarresta la
flotacién (Simpson, 1976), y les disminuye la friccion, por lo tanto se reduce la energia
consumida, ademds que aumenta la proporcion de pulmones respecto de su peso, lo que
a su vez les incrementa el tiempo de buceo y les amplia el alcance en profundidad
(Stonehouse, 1967). Debido en parte a estas caracteristicas asociadas a la masa corporal,
existe una considerable diversificacion de esta variable entre especies, familias y

ordenes de aves (Clark, 1973, tomado de Clark, 1979).

Estimacion de masas corporales en fosiles

Existen formas de predecir masas corporales en aves extintas mediante
reconstrucciones de estos organismos en vida o a través de medidas 6éseas (anchos,
largos, circunferencias) correspondientes a elementos de ambas extremidades.

En el caso de las reconstrucciones, muchos autores elaboraron modelos a escala
que buscan reproducir el aspecto en vida de animales extintos (e.g., Alexander, 1985,
1989). Estos al sumergirse en agua (Bargo et al., 2000), desplazan un volumen de agua
que es equivalente a la masa corporal del f6sil, lo cual sigue el Principio de
Arquimedes. Sin embargo, este método necesita de una meticulosa reconstruccién de la
anatomia del organismo y de la proporcién de plumas respecto a la masa total. En esta
tesis no se puede aplicar este método, puesto que ninguna de las especies presenta
especimenes suficientemente completos como para ser reconstruido en su totalidad, por
lo que en general se termina por optar por las medidas lineares para estimaciones de
masa corporal.

Asi distintas medidas del esqueleto de las aves se utilizaron como base para
estimar masas corporales en aves extintas, ya que este sistema soporta el peso, participa
en la locomocidn y alimentacion (Campbell y Marcus, 1992). No obstante, la separacion

de las funciones de soporte del esqueleto de las aves en roles locomotores y
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alimenticios, resulta ser un problema al momento de desarrollar un método para calcular
la masa corporal mediante elementos del esqueleto (Campbell y Marcus, 1992). En
particular, aquellas pertenecientes al miembro posterior resultan mds eficientes para
estos cdlculos, ya que este debe proveer el soporte sobre la tierra en bipedos como las
aves. De estos elementos, el fémur resulta ser el optimo ya que es una estructura
conservadora y su principal funcién es el soporte corporal, mientras que el tibiotarso, si
bien también cumple este rol, es mas propenso a cambios morfo-funcionales (Campbell
y Marcus, 1992). Del fémur, la circunferencia minima de la diéfisis es la dimension que
mds se ajusta a la masa corporal en aves (Campbell y Marcus, 1992).

Una simple estimacion de la masa corporal de un ave extinta se puede lograr por
extrapolacidn con especies actuales emparentadas de dimensiones similares, tal como
hizo Becker (1987). Las especies fosiles sometidas a estudios paleobiolégicos en esta
tesis poseen tamafios mayores o menores que las especies actuales, por ende este
procedimiento no puede ser aplicado en la mayor parte de los casos, a excepcion de An.
hesterna.

Otra opcidn es realizar estimaciones de masa a partir de ecuaciones en las que se
asume que las proporciones entre los organismos cercanos son similares. Prange et al.,
(1979) aplic6 un método exclusivo para aves voladoras, deducido a partir de una
regresion. Estos autores encontraron que el largo en milimetros del himero al cuadrado
es casi proporcional a su peso (en gramos). Sin embargo, Nudds (2007) considerd
prematuros los resultados de este trabajo, ya que habria sido realizado a partir de una
reducida muestra de tamafios y especies. Por otra parte, similares ecuaciones utilizaron
la circunferencia del fémur (Amadon, 1947), el ancho distal del himero (Martin y
Mengel, 1975), combinaciones de medidas (Alexander, 1983), pero en todos estos casos
se elevo a la potencia de 1/3. Esto se sustenta en que fisicamente la superficie aumenta
al cuadrado y el volumen al cubo, independientemente de sus tamafios (Rinderknecht y
Noriega, 2002). Estas formulas se aplicaron tanto en especies voladoras (e.g. Martin y
Mengel, 1975; Noriega, 2001) como no voladoras (e.g. Amadon, 1947; Alexander,
1983; Vezzosi, 2012). La forma de estimar la masa corporal de un organismo f6sil es:

Mf = (Lf/La)’ x Ma

En esta “Mf” es la masa del f6sil, “Ma” la masa del espécimen actual, “Lf” la
medida en el fésil y “La” la medida en el espécimen actual. Este método fue

cuestionado, debido que obtiene valores sobreestimados (Becker, 1987; Dickison, 2007)
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y que la condicién de isometria entre elementos de los miembros es rara en aves (Prange
et al., 1979). Debido a estos argumentos, este método no serd aplicado en esta tesis.

Numerosos autores utilizaron ecuaciones alométricas para estimar masas
corporales (e.g. Maloiy et al., 1979; Anderson et al., 1985; Livezey, 1989; Olmos et al.,
1996), con valores obtenidos de regresiones entre medidas dseas vs masas corporales.
Se aplicaron a partir de dimensiones del miembro anterior (Olmos et al., 1996) como
del posterior (e.g. Maloiy et al., 1979; Hertel y Campbell, 2007) e incluso del esqueleto
axial (Senar y Pascual, 1997). Se debe tener presente que el tipo de regresion a elegir,
puede tener un efecto importante sobre el modelo alométrico resultante (Rayner, 1985;
Harvey y Pagel, 1991). En esta tesis, se aplico el modelo 1 (LS, least square), para
calcular las variables antes mencionadas. Este modelo es el mds apropiado para
predicciones ya que Dickison (2007: pag. 30) argumenta que “the value for the
independent variable might be hypothetical, in which case only variation in the y axis
(the mass estimate) is of interest”. Ademds es apropiada cuando tanto la variable
independiente y dependiente estén sujetas a errores (Sokal y Rohlf, 1995).

Campbell y Marcus (1992) basados en resultados de Anderson et al. (1985),
propusieron una férmula alternativa de estimacion de masas corporales en aves. Estos
autores establecieron una ecuacién derivada de una relacién logaritmica (logaritmo de
base 10) entre la menor circunferencia de la diafisis del fémur o tibiotarso y masas
corporales en el conjunto de datos analizados por ellos (incluye a 89 familias de aves) y
discriminados en subgrupos taxondmica-morfolégicamente determinados. Para estimar
anhingidos, se debe seleccionar aquellos datos del subgrupo “nadadores” (swimmers), el
cual incluye también a Gaviidae, Podicipedidae, Spheniscidae, Phalacrocoracidae y
Scolopacidae. Este método fue muy aceptado en el campo de la paleontologia (e.g.
Noriega, 2001; Alvarenga y Hofling, 2003), por lo cual fue también aplicado en el

marco de esta tesis.

Antecedentes en anhingas fosiles

Martin y Mengel (1975) aproximé la masa corporal de Anhinga grandis, bajo el
supuesto que la relacion que presenta An. anhinga entre este pardmetro y una medida
del humero se darfa en esta especie fésil; de ésta férmula obtienen un valor de 2,5 kg.

Becker (1987) considerd que este valor estaba sobrestimado y lo calcul6 a partir

de la férmula de Prange et al. (1979) y por comparacién directa con An.
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novaehollandiae por sus similitudes en tamafios, y obtuvo valores de 2,2 kg y 1,8 kg,
respectivamente.

Noriega (2001) predijo la masa corporal de Ma. paranensis en 5,4 kg mediante
el uso de distintas férmulas, que requerian medidas del himero y del fémur.

Rinderknecht y Noriega (2002) estimaron la masa corporal de Gi. kiyuensis en
25 kg, a partir de una relacién indirecta entre medidas de la cintura pélvica y otras
obtenidas de Ma. paranensis; este cdlculo fue cuestionado posteriormente por Areta et
al. (2007).

Areta et al. (2007) estimaron la masa corporal de un gran resto de anhinga,
asignado provisoriamente como Giganhinga. Estos autores obtuvieron un valor de masa
de 17,7 kg, bastante superior al que estos autores recalcularon para Gi. kiyuensis (12,8
kg). Asimismo, debido a que estas estimaciones estdn sujetas a una comparacion con las

anhingas actuales, sugirieron que estas podrian haber sobrestimado los valores reales.

Estudios miolégicos en fésiles

Los tejidos blandos y matrices funcionales modifican sus dreas de influencia
sobre los huesos (Witmer, 1995). De esta manera, indirectamente se puede asociar el
desarrollo muscular con los modos de locomocidon que desempefian en los ambientes en
los cuales habitan. Este tipo de apreciaciones son comunes en el dmbito de la
paleontologia y necesitan tener como referencia parientes actuales o en los casos en los

que no se conozcan estos ultimos, se los contrasta con andlogos morfoldgicos.

Antecedentes en anhingas fosiles

Becker (1987) encontré que el tarsometatarso y el hiimero de An. grandis
poseian inserciones musculares menos marcadas que en An. anhinga, indicadoras de
menor adaptacion para perchar y escalar sobre vegetacién, y de un vuelo planeado.
Alvarenga (1995) consideré que ciertas caracteristicas del tarsometatarso y la menor
neumatizacion de la ulna de Ma. chilensis, reflejan buenas adaptaciones al buceo, una
fuerte patada para propulsarse, como asi también tenia la capacidad de posarse y trepar
en la vegetacidn, semejante a los cormoranes. Noriega (2001) desarrollé un estudio
paleobiolégico de Ma. paranensis mediante inferencias mioldgicas del miembro

posterior. Segin este autor, esta especie desarrollaba un vuelo batido como el de los
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falacrocoracidos, un buceo propulsado por una poderosa patada y buenas aptitudes para
escalar y posarse sobre la vegetacion.

Rinderknecht y Noriega (2002) en Ma. kiyuensis se basaron en el cintura
pélvica+sinsacro para estimar que esta ave podia bucear a mayores profundidades,

propulsada por una fuerte patada.

Habitos locomotores

Dentro de los vertebrados, las aves fueron exitosas en gran parte por la
diversidad de fisiologias, anatomias, comportamientos y ecologias que desplegaron
(Jenkins, 1993). Las aves son los tnicos tetrdpodos vivientes con funciones locomotoras
independientes en el miembro anterior y posterior (Butler, 1991; Jenkins, 1993),
elevados niveles de integracion osteo-muscular (Gatesy y Dial, 1996) y con una cola
funcional en la locomocién (Gatesy y Dial, 1993). La adaptacion a un estilo de forrajeo
puede reflejar las presiones ambientales y limitaciones evolutivas que actian sobre el
organismo (Gatesy y Dial, 1996). La manera en que sobreviven en su medio depende de
la relacién entre su masa, propiedades de su aparato locomotor y densidad de los medios
en los que se desenvuelven (Dial, 2003). Aquellas que se movilizan en el aire y agua,
como las anhingas y cormoranes, pueden presentar un estado de adaptacién intermedio,
que implicaria una pérdida de eficiencia como precio por adecuarse en el otro (Raikow
et al., 1988).

El vuelo a las aves les permite explotar nichos ecoldgicos no disponibles para
animales terrestres, lo cual entre otras cosas les amplia sus {tems alimenticios y les
facilita el alcance a sitios fuera del alcance de depredadores. Entre las aves actuales el
limite de peso hasta el cual pueden volar es de 12-14 kg (Pennycuick, 1989). Las aves
voladoras requieren gastar energia para generar fuerzas hacia abajo que soporten y
eleven su cuerpo y hacia atrds que les permitan avanzar (Alexander, 1983) con un alto
costo energético asociado (Norberg, 1996). La manera principal en que vuelan se
evidencia en distintas adaptaciones morfolégicas de sus alas e incluso sus colas, que a
veces son en respuesta a los costos energéticos del vuelo. Por ejemplo, algunas aves
alargan sus alas para ahorrar mediante el planeo o aprovechar mejor las corrientes
ascendentes para alzar vuelo (Norberg, 1985; Rayner 1988; Rayner et al., 2001).

Durante el planeo, un ave no bate sus alas y progresivamente tiende a perder altitud o
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velocidad. En cambio, aquellas aves que planean alrededor de corrientes ascendentes de
aires pueden mantenerse o incluso aumentar la altitud, a través de ligeros ajustes en sus
alas.

El medio acudtico también les ha brindado a las aves numerosos recursos
alimenticios, lo cual se ve reflejado en la diversidad de adaptaciones que presentan
principalmente sus picos. Allf explotan todos los espacios que estos sitios posean ya sea
las orillas, la superficie del agua e incluso hasta considerables profundidades. Para
movilizarse en estos nichos adquieren distintas configuraciones anatomicas, para
optimizar sus desempefos en estos. Por ejemplo, aquellas aves que buscan sus
alimentos bajo la superficie del agua se propulsan generalmente mediante sus patas
cortas y planas, o también lo hacen a través de sus alas modificadas como remos.

Para estudiar tanto los habitos locomotores aéreos como acudticos en aves
fosiles se ha recurrido en esta tesis a hacer un estudio osteohistoldgico, inferencias de la
musculatura asociada a la locomocién mediante correlatos dseos, usos de sus medidas
lineares (morfometria linear) en métodos matematicos (ecuaciones, proporciones e
indices) o estadisticos (e.g., regresiones lineares, ACP, correlaciones) o andlisis de sus
formas generales mediante morfometria geométrica, que también utilizan métodos

estadisticos.

Parametros alares

Las proporciones de los elementos de un miembro se vinculan con los tipos
generales de locomocion: terrestre, aérea o acudtica que desarrollan. Por ejemplo, los
cambios en el poder de vuelo se manifiestan en incrementos o reducciones en las
dimensiones del zeugopodio, luego en el autopodio y por ultimo en el estilopodio
(Gadow, 1902).

También pare reflejar estas variaciones en las dimensiones se han propuesto
indice y formulas. Entre estas la envergadura del ala (EA; wing-span) refleja el
desempefio en el vuelo de las aves (Pennycuick, 2008). Esta, representa la distancia
entre los extremos de las alas, completamente desplegadas. Este valor en aves fésiles se
ha obtenido asumiendo que existen similares proporciones entre el himero de la especie
actual y la fésil emparentada, y que a su vez este elemento mantiene relacioén con el
largo entre los extremos de las alas (Noriega, 2001).

El area del ala (S; wing-area) soporta la masa corporal de las aves, cuando

planean (Pennycuick, 2008). Es el drea proyectada (sobre la superficie plana) entre las
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alas, incluyendo la porcién del cuerpo presente entre ambas. Su importancia radica
principalmente en el desempefio de las aves que planean, ya que esta se relaciona con la
velocidad a la que se desplazan y el radio de giro minimo al circular en las corrientes
ascendentes de aires (Pennycuick, 2008). A partir de medidas dseas, la propuesta de
Greenewalt (1975), fue empleada en paleontologia (Noriega, 2001).

La carga alar (CA; wing-loading) se vincula con el tamafo del ala. Esta variable
fue correlacionada con diferentes comportamientos de vuelo en las aves (Savile, 1957;
Warham, 1977; Rayner, 1988). Cargas alares bajas (es decir, relativamente grandes
alas) se asocian con velocidades de vuelo menores y disminucién en la agilidad, pero
genera una mejor maniobrabilidad y un mejorado desempefio de vuelo (Benton, 2005).
A partir de restos 0seos, este parimetro se calcula a través de la formula de Greenewalt
(1975), la cual fue ampliamente utilizada en trabajos previos (e.g., Noriega, 2001;

Chatterjee et al., 2007).

Antecedentes en anhingas fosiles

Mackness (1995) basado en la hipétesis de Alvarenga (1995), que sostenia que
un carpometacarpo reducido es indicador de incapacidad de vuelo, argumentd que es
probable que An. malagurala haya podido volar, puesto que esta especie poseia dicho
hueso proporcionalmente semejante a aquel de An. anhinga.

Alvarenga (1995) basado en la comparaciéon de medidas de la ulna y el
carpometacarpo asignados a Meganhinga chilensis con las de Anhinga anhinga, sugirié
que la especie f6sil tuvo alas reducidas, propias de un ave incapaz de volar.

Campbell (1996) afirmé que las anhingas fésiles americanas poseian miembros
con proporciones distintas a las de las actuales.

Noriega (2001) para estimar pardmetros alares en Macranhinga paranensis
(wing-area, wing-span y wing-loading), utiliz6 métodos de Greenewalt (1975).

Noriega (2002) determiné que Ma. paranensis tenia el miembro anterior mas
pequeifio en relacién al posterior, comparado con las proporciones de An. anhinga.

Noriega y Pifia (2004) comentaron que las proporciones entre los elementos
conocidos del ala de Ma. paranensis coincidian con las proporciones de An. anhinga.
Sin embargo, el himero por ellos estudiado presentaba una leve desproporcion con
respecto a los demads elementos, lo que les sugiri6 que podia pertenecer a un individuo
de mayor tamafio o podria vincularse con la modalidad de vuelo batido inferida para la

paleoespecie.
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Soto-Acuiia et al. (2013) notaron que el himero de Me. chilensis mantenia las
proporciones respecto del carpometacarpo asignado previamente, aunque la presencia
de neumaticidad y de marcadas inserciones musculares les sugerian buenas aptitudes

para volar, contradiciendo en parte el supuesto previo de Alvarenga (1995).

Determinaciones de morfotipos locomotores

Estudios de morfometria linear

Para estudiar las variaciones generales que han sufrido los elementos d6seos
segtin el hdbito locomotor de las aves, se realizaron andlisis de componentes principales
a partir de medidas lineales de coracoides, humeros, carpometacarpos, fémures y

tibiotarsos.

Estudios de morfometria geométrica

Esta técnica permite analizar y reconocer diferencias en formas complejas,
independientemente de aquellos componentes que no definen la geometria intrinseca del
objeto. Diferencias en la forma podrian reflejar diferentes roles funcionales
desempefiados por la misma estructura, la variedad de respuestas a las mismas presiones

selectivas, como asi también distintos procesos de crecimiento y morfogénesis.

Resultados

Masas corporales

En la tabla 12 se resumen los valores de masas corporales segin los distintos
métodos aplicados. Mediante el método 1 se calcul6 la masa corporal (Tabla 12) para
Macranhinga paranensis a partir de dos fémures (MACN-PV 14363, MACN-PV
13299) y dos tibiotarsos (MLP-PV 88-1X-20-3, MACN-PV 12741), para Ma. ranzii
mediante dos fémures (UFAC 3640, UFAC-4860), Ma. kiyuensis a través de un fémur
(MACN-PV 12179) y Anhinga minuta desde el tibiotarso (UFAC-4720). Mediante el
método 2 se calcularon las masas corporales mediante cinturas pélvicas+sinsacros, las
cuales fueron una de Ma. paranensis (MLP-PV 88-1X-20-5), dos materiales
indeterminados de Anhingidae (SGO-PV 4002, SGO-PV 4001-B) y una de Ma.

kiyuensis (MNHN 1632). Por ultimo, usando el método 3 solo se calculé para An.
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hesterna mediante una vértebra (BMNH-A599). Ademds segin cada uno de estos
métodos también se calculd para Anhinga anhinga MNHNP s/n® 1 y An. melanogaster
MHNT 1195, cuyos valores luego sirvieron de referencia y comparacion; cabe sefialar
que en el caso del método 3, An. anhinga se contrastd con An. melanogaster para
obtener el valor correspondiente y viceversa para el valor de An. melanogaster.

Para el método 2, se estimd la circunferencia del fémur (FCC) desde el ancho
entre antitrochanters de la cintura pélvica+sinsacro (PSAA), puesto que esta medida
obtuvo los valores mds altos de correlacion con el FCC (Tabla 13). Por su parte, los
valores incluidos en la ecuacidon alométrica para estimar desde la medida de la cintura
pélvica f6sil el FCC que le corresponderia, se encuentran incluidos en la regresion lineal

cita en la figura 70.

Especies/materiales Método 1 Método 2 | Método 3
FCC TBCC PSAA VL
Ma. paranensis 566,00 | 8.2%82° 5,7
Ma. ranzii 10,3%7,3
Ma. kiyuensis 18,4° 49,8°
An. hesterna --- --- --- 1,6"
An. minuta -—- 0,9" -—- -—-
SGO-PV 4001-B 3,57
SGO-PV 4002 4,97
An. anhinga (1,2kg) 1,47 2,47 1,5 1,5
An. melanogaster (1,7kg) 1,8 2,57 2,07 1,37

Tabla 12. Masas corporales en kilogramos calculadas para las anhingas fésiles y actuales como
base de comparacion (se incluyen entre paréntesis los valores mdximos de masas corporales de las
anhingas actuales tomados de Dunning, 2007), mediante distintos métodos. 1, MACN-PV 14363 (35
mm); 2, MACN-PV 13299 (36 mm); 3, MLP-PV 88-1X-20-3 (33 mm); 4, MACN-PV 12741 (33,1 mm);
5, MLP-PV 88-1X-20-5 (13,8 mm); 6, UFAC 3640 (45 mm); 7, UFAC-4860 (39 mm); 8, MACN-PV
12179 (57 mm); 9, MNHN 1632 (85,0mm); 10, BMNH-A599 (23,5 mm); 11, UFAC-4720 (14 mm); 12,
11 mm; 13, 11,5 mm; 14-17, MNHNP S/N° 1 (FCC 20,0 mm, TBCC 20,5 mm, PSAA 32,9 mm, VL 21,7
mm); 18-21, MHNT 1195 (FCC 22,0 mm, TBCC 21,0 mm, PSAA 34,9 mm, VL 24,0 mm). Abreviaturas:
FCC, circunferencia minima del corpus femoris; TBCC, circunferencia minima del corpus tibiotarsi;
PSAA, méixima longitud de la articulacion del antitrochanter tomada media-lateralmente; VL, largo del

corpus vertebrae medido a través de la linea media ventral, tomado entre las facies articularis.
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PSAV PSLP PSAP PSAA PSLA PSAF PSDF FCC

PSAV 0 0,0076 0,0187 0,0221 0,0064 0,1056 0,0007 0,0067
PSLP | 08132 0 0,0028 0,0079 0,0014 0,0272 0,0049 0,0056
PSAP | 0,7549 0,8613 0 6,89E-05 0,0008 8,09E-05 0,0005 0,0001
PSAA | 0,7417 0,8113 0,9533 0 3,25E-05 0,0015 0,0018 2,01E-05
PSLA | 0,8229 0,8873 0,9033 0,9624 0 0,0171 0,0013 2,85E-05
PSAF | 05745 0,7246 0,9511 0,8845 0,7612 0 0,0106 0,0067
PSDF | 0,9069 0,8359 0,9127 0,8784 0,8893 0,794 0 0,0009
FCC 0,8202 0,8296 0,9418 0,9673 0,9638 0,82 0,8997 0

Tabla 13. Tabla de correlacién entre medidas de la cintura pélvica+sinsacro y la circunferencia

del fémur. Cintura pélvica+sinsacro: PSAV, ancho médximo del corpus vertebrae de la primera vértebra

sinsacral; PSLP, longitud de la parte preacetabular; PSAP, ancho minimo de la pelvis preacetabular;

PSAA, ancho entre los extremos de los processus antitrochanterica; PSLA, maxima longitud de la

articulacién del antitrochanter; PSAF, ancho entre las foramina acetabuli; PSDF, didmetro interno del

foramen acetabuli. Fémur: FCC, circunferencia minima de la diéfisis del fémur.
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Figura 70. Regresion entre circunferencias de fémures y anchos entre antitrochanters de

cinturas pélvicas+sinsacros de Ma. paranensis y anhingas actuales.

Discusion

Los valores obtenidos para Macranhinga paranensis (Tabla 12) mediante los

fémures (MACN-PV 14363, MACN-PV 13299) y tibiotarsos (MLP-PV 88-IX-20-3,

MACN-PV 12741) dan en promedio un valor de 7 kg, el cual es mayor a aquel

208




promedio de 5,4 kg obtenido de la misma manera por Noriega (2001); considerando que
la circunferencia del fémur da valores de masas corporales mds precisos (Campbell y
Marcus, 1992), se opta por tomar como valor de base para Ma. paranensis al promedio
entre los obtenidos por los fémures, es decir, 5,8 kg. Por su parte, el valor obtenido para
la cintura pélvica+sinsacro de Macranhinga paranensis (MLP-PV 88-1X-20-5) a partir
del método 2, es semejante a aquel de obtenido mediante fémures, posiblemente porque
este material se incluy6 en la regresion que sirvié de base de este método.

A partir de los fémures de Ma. ranzii (UFAC 3640, UFAC-4860) se estim6 una
masa corporal en promedio de 8,8 kg, la cual a su vez es un 34% mayor a la de Ma.
paranensis.

Por su parte, el valor mds alto de masa corporal para las anhingas estudiadas fue
obtenido a partir de la cintura pélvica+sinsacro de Macranhinga kiyuensis (MNHN
1632), aunque teniendo como referencia lo que ocurre entre las anhingas actuales al
calcular sus masas corporales mediante el mismo método, es factible suponer que este
valor este sobreestimado; cabe sefialar que Areta er al. (2007) a partir de este material
calcularon un valor de masa corporal inferior (12, 8 kg). El valor obtenido a partir de la
circunferencia del fémur de Ma. kiyuensis (MACN-PV 12741; 18,4 kg) seria mads
certero que aquel de la cintura pélvica; este valor obtenido para el fémur es mayor a
aquel que Areta et al. (2007) obtuvieron mediante este mismo material (17,7 kg). De
esta manera, Ma. kiyuensis respecto de Ma. ranzii, tendria una masa corporal un 52%
mayor.

Entre las especies fésiles del género Amhinga, Anhinga hesterna seria una
especie de talla proxima a Anhinga melanogaster, mientras que An. minuta tendria la
menor masa corporal entre los Anhingidae conocidos (Tabla 12).

Por dltimo, a partir de los materiales SGO-PV 4001-B y SGO-PV 4002, se
obtuvieron masas corporales intermedias entre las mayores de las anhingas actuales y
Ma. paranensis (Tabla 12). Debido a la semejanza morfoldgica entre ambas cinturas
(ver Capitulo V, Variaciones morfélogicas en Anhingidae), se puede considerar que
pertenecerian a una especie que en promedio seria un 28% madas chica que Ma.

paranensis.
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Hébitos locomotores

Parametros alares

Los resultados de las ecuaciones e indices que predijeron pardmetros del ala de
Anhinga minuta, y de los materiales MLP-PV 88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b se
encuentran resumidos en la Tabla 14, al igual que el correspondiente a An. anhinga.
Ademis en dicha tabla se encuentra detallado el largo de himero que sirvi6 de base para

extrapolar las respectivas envergaduras alares (EA).

Materiales/especies | HL (cm) | EA (cm) S (em?) CA (g/cmz)

MLP-PV 88-1X-20-1 18,0* 166 1637 -
SGO-PV 22212b 12,0* 110 1514 -
Anhinga minuta 9,9 91,3 1067 0,84
Anhinga anhinga 13,0 120,0' 1515 0,79°

Tabla 14. Parametros alares calculados para el material MLP 88-IX-20-1, SGO-PV 22212b,
Anhinga minuta y valores promedios de An. anhinga. El asterisco indica valores del largo del himero
estimados. 1, valores promedios a partir de datos de Owre (1967); 2, tomado de Orta (1992).

Abreviaturas: HL, largo del himero; EA, envergadura del ala; S, drea del ala; CA, carga del ala.

El largo del himero MLP-PV 88-1X-20-1 (180 mm) fue calculado mediante
extrapolacion directa a partir del extremo proximal de himero MACN-PV 12747. Por
su parte la longitud del himero SGO-PV 22212b (120 mm) se calculé6 mediante una
ecuacion alométrica obtenida mediante una regresion simple entre longitudes y anchos
distales de humeros (Figura 71) usando ejemplares actuales de An. anhinga (MNHNP
S/N° 1, MACN 54828, MHNT 1039, 924, 25, 882) y An. melanogaster (MHNT 1210,
1195); de esta manera mediante el ancho distal del himero de SGO-PV 22212b (14

mm) se obtuvo un valor de longitud para este elemento de 120 mm.
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Figura 71. Regresion lineal simple entre el ancho distal del himero y el largo del himero (eje x

e y respectivamente) y ecuacion alométrica resultante.

Discusion

En la tabla 15 se muestra que SGO-PV 22212b tiene un area del ala coincidente

con la de Anhinga anhinga, mientras que MLP-PV 88-1X-20-1 tiene un valor mayor,

pero menor que aves planeadoras como Sula sula y Morus bassanus. Por su parte,

Anhinga minuta posee un drea menor que el resto de anhingas y a su vez es mayor que

Pterodroma lessonii (Tabla 15).

Por su parte la carga alar calculada para Anhinga minuta es mayor a aquella de

Anhinga anhinga, siendo mas proxima a cigiienas como Leptoptilus crumenifer (Tabla

15).

Especies S (em?) CA (g/cmz)

Anhinga minuta 1067 0,84
MLP-PV 88-IX-20-1 1637 -
SGO-PV 22212b 1514 -

Anhinga anhinga 1515 0,79

Morus bassanus 2900° L,1°

Sula sula (Linnaeus, 1766 1992° 0,5’

Columba livia Gmelin, JF, 1789 698’ 0,63°

Larus atricilla (Linnaeus, 1758) 1207° 0,26°

Oceanites oceanus (Kuhl, 1820) 192° 2,2°

Sturnus vulgaris Linnaeus, 1758 192° 3,8°
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Fringilla coelebs Linnaeus, 1758 102° 2,183
Thalassarche bulleri (Rothschild, 1893) 2538 1,22°
Macronectes giganteus 2846° 1,50°
Fulmarus gracilis (Linnaeus, 1761) 1056° 0,72%
Puffinus puffinus (Brunnich, 1764) 559" 0,76
Pterodroma lessonii (Garnot, 1826) 815" 0,72°
Otis tarda Linnaeus, 1758 5728 1,56’
Branta canadiensis 2820° 2,01°

Agquila chrysaetos (Linnaeus, 1758) 6520° 0,72°
Leptoptilus crumenifer (Lesson, 1831) 8225° 0,86°
Tetrao urogallus Linnaeus, 1758 1412° 2,38°

Tabla 15. Comparacién entre 4reas del ala y cargas alares calculadas desde los fésiles y valores
obtenidos de especies selectas. 1, tomado de Owre (1967); 2, tomado de Orta (1992); 3, tomado de
Videler (2005; carga alar calculada mediante el cociente entre las masas corporales y el drea del ala que

brinda este autor); 4, Warham (1977); 5, Campbell y Tonni (1983).

Morfometria geométrica

Cintura pélvica+sinsacro. El grifico de deformaciones o relative warps
generado a partir de landmarks ubicados sobre cinturas pélvicas+sinsacros posee a las
especies ocupando todo el morfoespacio (Figura 72). Como grupo destacable, existe una
agrupacion formada por Cygnus olor, Anhinga melanogaster, Anhinga anhinga,
Phalacrocorax auritus, Phalacrocorax magellanicus, Sula variegata y Macranhinga
paranensis; ademas se forma un grupo entre Pelecanus onocrotalus y Bubuculus ibis,
mientras que las restantes especies incluidas en este andlisis no forman grupos tan
definidos como estos citados.

En el extremo positivo del componente principal 1 se halla Fulica rufifrons
aislada del resto de especies; ademads, sobre la parte de valores positivos de este
componente se hallan grupos reducidos, tales como aquel formado entre Ramphastos
toco, Phalacrocorax brasilianus y Caracara plancus, o el integrado por Athene
cunicularia, Pelecanus onocrotalus y Bubuculus ibis. Proximos al cero del componente
1 se integran Chloephaga picta, Stercorarius skua 'y Aramus guarauna. A partir de los

valores inferiores negativos del componente principal 1 se agrupan Cygnus olor,
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Anhinga melanogaster, Anhinga anhinga, Phalacrocorax auritus, Phalacrocorax
magellanicus, Sula variegata, Macranhinga paranensis, Macronectes giganteus, SGO-
PV-4001-B, Sterna hirundinacea, Morus bassanus, Tachyeres leucocephalus, Branta
canadienses, Podiceps major y Aechmophorus occipitalis. Por tltimo en el extremo de
los valores negativos del componente principal 1, se agrupan las especies de Pygoscelis
(Py. adeliae y Py. papua).

El componente principal 2, en el extremo positivo de valores se agrupan
Stercorarius skua, Penelope purpurascens y Tringa flavipes. En la porcion intermedia
de valores positivos de este componente, se halla un gran grupo conformado por Gavia
stellata, Stercorarius skua, Macronectes giganteus, Aramus guarauna, Pelecanus
onocrotalus, Bubuculus ibis, Nyctucorax nycticorax, Rhynchotus rufescens y Larus
dominicanus, Por su parte, alrededor de los valores inferiores positivos se encuentra
otro gran grupo integrado por Fregata magnificens, Cygnus olor, las anhingas actuales
(Anhinga melanogaster y An. anhinga), Sula variegata, los tres Phalacrocorax (Ph.
brasilianus, Ph. auritus y Ph. magellanicus), Macranhinga paranensis, Ramphastos
toco y Fulica rififrons. En la parte negativa de valores, préximos a 0, se hallan dos
grupos, uno formado por Morus bassanus y Chloephaga picta y otro grupo mas grande
por Pygoscelis papua, Branta canadienses, Tachyeres leucocephalus, Crax fasciolata 'y
Amazonetta brasiliensis. Por dltimo, entre los valores intermedios negativos se halla el
par Podiceps major y Oxyura jamaicensis y el resto de especies ubicadas en la parte

negativa no forman grupos claros.
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Figura 72. Andlisis de deformaciones o relative warps realizado a partir de landmarks de la
cintura pélvica+sinsacro entre anhingas fésiles y actuales y un grupo selecto de especies actuales.
Abreviaturas. Pyad, Pygoscelis adeliae; Pypa, Pygoscelis papua; Pocr, Podiceps cristatus; Poma,
Moba, Tale,

leucocephalus; Brca, Branta canadiensis; Mapa, Macranhinga paranensis; Frma, Fregata magnificens;

Morus bassanus; Aeoc, Aechmophorus occipitalis; Tachyeres

Podiceps major,;
Gast, Gavia stellata; Cyol, Cygnus olor; Sthi, Sterna hirundinacea; SGOB, SGO-PV-4001-B; Suva, Sula
variegata; Anan, Anhinga anhinga; Anme, Anhinga melanogaster; Magi, Macronectes giganteus; Phbr,
Phalacrocorax brasilianus; Phau, Phalacrocorax auritus; Phma, Phalacrocorax magellanicus; Stsk,
Stercorarius skua; Argu, Aramus guarauna; Rato, Ramphastos toco; Pepu, Penelope purpurascens; Peon,
Pelecanus onocrotalus; Buib, Bubuculus ibis; Nyny, Nycticorax nycticorax; Trfl, Tringa flavipes; Rhru,
Rhynchotus rufescens; Lado, Larus dominicanus; Furu, Fulica rufifrons; Chpi, Chloephaga picta; Capl,

Caracara plancus; Atcu, Athene cunicularia; Oxja, Oxyura jamaicensis; Ambr, Amazonetta brasiliensis;

Hefu, Heliornis fulica; Noci, Nothoprocta cinerescens; Crfa, Crax fasciolata.

Tarsometatarso. El andlisis de deformaciones o relative warps elaborado
mediante landmarks situados sobre tarsometatarsos muestra que las especies se hallan
distribuidas principalmente a lo largo del componente principal 1 (Figura 73). La mds

destacada agrupacion estd integrada por Nycticorax nycticorax, Larus dominicanus,
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Gavia stellata, Chloephaga picta, Branta canadiensis y Stercorarius skua, con Aramus
guarauna y Penelope purpurascens situados en las proximidades. Otros grupos lo
forman Amazonetta brasiliensis, Tachyeres leucocephalus y Phalacrocorax brasilianus,
al igual que aquel integrado por Pelecanus onocrotalus, Macronectes giganteus y
Cygnus olor; ademaés tres parejas de especies, una formada entre Rhynchotus rufescens
y Aechmophorus occipitalis, otra integrada por Sula variegata y Morus bassanus y por
ultimo aquella conformada por Anhinga anhinga y Macranhinga paranensis. Distantes
del resto de las especies se encuentran Athene cunicularia, Caracara plancus y Fregata
magnificens.

Sobre el componente principal 1, entre los valores positivos intermedios se halla
el grupo formado por Anhinga anhinga, Macranhinga paranensis y Phalacrocorax
auritus, y en las cercanias de este grupo se hallan Macranhinga chilensis con valores
superiores y Caracara plancus con valores inferiores. Mds sobre los valores inferiores
del componente principal 1, se halla un gran grupo formado entre Athene cunicularia,
Cygnus olor, Phalacrocorax brasilianus, Tachyeres leucocephalus, Macronectes
giganteus, Heliornis fulica, Amazonetta brasiliensis, Pelecanus onocrotalus,
Stercorarius skua, Podiceps major, Morus bassanus, Anhinga melanogaster y Sula
variegata. Por su parte, en la parte de valores negativos se hallan tres grupos; el grupo
cercano a los valores superiores se forma entre Sterna hirundinacea, Aechmophorus
occipitalis, Rhynchotus rufescens y Aramus guarauna; con valores intermedios hay dos
grupos, uno estd integrado por Chloephaga picta, Branta canadienses y Podiceps
cristatus y el otro por Bubuculus ibis, Nothoprocta cinerescens y Gavia stellata; y por
ultimo cercanos al extremo negativo de valores se forma el grupo entre Nycticorax
nycticorax, Penelope purpurascens, Larus dominicanus y Crax fasciolata. En el
extremo negativo de valores del componente principal 1 se halla aislada Tringa flavipes.

En lo que al componente principal 2 respecta, cercano al extremo de valores
positivos se hallan agrupados Caracara plancus y Fregata magnificens; entre los
alrededores de los valores inferior, se halla un gran grupo integrado por Tringa flavipes,
Nycticorax nycticorax, Crax fasciolata, Larus dominicanus, Gavia stellata,
Nothoprocta cinerescens, Sterna hirundinacea, Chloephaga picta, Branta canadiensis,
Aramus guarauna, Sula variegata, Morus bassanus, Heliornis fulica, Anhinga anhinga,
Macranhinga paranensis y Macranhinga chilensis. Por su parte, sobre los valores
negativos del componente principal 2 se ubica otro gran grupo formado por Bubuculus

ibis, Podiceps cristatus, Rhynchotus rufescens, Aechmophorus occipitalis, Podiceps
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major, Stercorarius skua, Amazonetta brasiliensis, Pelecanus onocrotalus, Tachyeres
leucocephalus, Phalacrocorax brasilianus, Cygnus olor, Macronectes giganteus,
Cygnus olor y Phalacrocorax auritus. Por dltimo, en el extremo de valores negativos se

halla separada del resto de especies Athene cunicularia.
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Figura 73. Andlisis de deformaciones o relative warps realizado a partir de landmarks de
tarsometatarsos de anhingas fésiles y actuales y un grupo selecto de especies actuales. Abreviaturas.
Pocr, Podiceps cristatus; Poma, Podiceps major; Moba, Morus bassanus; Aeoc, Aechmophorus
occipitalis; Tale, Tachyeres leucocephalus; Brca, Branta canadiensis; Mapa, Macranhinga paranensis;
Frma, Fregata magnificens; Gast, Gavia stellata; Cyol, Cygnus olor; Sthi, Sterna hirundinacea; Mach,
Macranhinga chilensis; Suva, Sula variegata; Anan, Anhinga anhinga; Anme, Anhinga melanogaster,
Magi, Macronectes giganteus; Phbr, Phalacrocorax brasilianus; Phau, Phalacrocorax auritus; Phma,
Phalacrocorax magellanicus; Stsk, Stercorarius skua; Argu, Aramus guarauna; Rato, Ramphastos toco;
Pepu, Penelope purpurascens; Peon, Pelecanus onocrotalus; Buib, Bubuculus ibis; Nyny, Nycticorax
nycticorax; Trfl, Tringa flavipes; Rhru, Rhynchotus rufescens; Lado, Larus dominicanus; Furu, Fulica
rufifrons; Chpi, Chloephaga picta; Capl, Caracara plancus; Atcu, Athene cunicularia; Oxja, Oxyura
Jjamaicensis; Ambr, Amazonetta brasiliensis; Hefu, Heliornis fulica; Noci, Nothoprocta cinerescens; Crfa,

Crax fasciolata.
Discusién

Tanto en el andlisis de deformaciones o relative warps utilizando landmarks de

la cintura pélvica+sinsacro como del tarsometatarso no se pudieron definir grupos que
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reflejen habitos locomotores particulares, por lo tanto no se pueden realizar inferencias

paleobioldgicas en los fésiles incluidos.

Morfometria lineal

Coracoides. A partir del andlisis de componentes principales realizado con
medidas de coracoides se retienen los dos primeros componentes principales, puesto
que explican el 98% de la variacién (Tabla 16). Se observa que las especies se
encuentran ocupando la mayor parte del morfoespacio (Figura 74); los grupos formados
estdn integrados por pocas especies, como por ejemplo Rollandia rolland, Sterna
hirundinacea y Tringa flavipes, o aquel formado entre Phalacrocorax brasilianus,
Anhinga anhinga y Morus bassanus, con el material f6sil FCPV, Sula leucogaster y
Larus dominicanus como especies proximas a este; llamativamente, Anhinga
melanogaster quedé agrupado junto a Penelope purpurascens.

El primer componente principal, que explica el 93,93 %, permite distinguir
varios grupos. Con valores proximos a 0,4 se encuentran Fregata magnificens, Branta
canadiensis y Tachyeres leucocephalus; entre valores cercanos a 0 y 0,32 se encuentra
la mayor agrupacién reflejada en este componente conformada por Morus bassanus,
FCP-V-A-006, Gavia stellata, Anhinga anhinga, Phalacrocorax brasilianus,
Stercorarius skua, Anhinga melanogaster, Penelope purpurascens, Larus dominicanus,
Sula leucogaster; entre -0,5 y -0,14 se agrupan Aechmophorus occipitalis, Oxyura
Jjamaicensis, Ramphastos toco, Podiceps cristatus; por dltimo, con valores menores a -
0,48 y mayores a -0,6 se integran Rollandia rolland, Sterna hirundinacea Tringa
flavipes 'y Athene cunicularia. Rhynchotus rufescens, Nothoprocta cinerescens y
Columba picazuro quedaron aisladas entre si y de otros grupos mientras que ubicados
también aislados se encuentra Pelecanus onocrotalus en el extremo positivo y a
Heliornis fulica en el extremo negativo. Si bien todas las variables presentan una
importante contribucién a este componente, la variable COLS (longitud maxima de la
facies articularis sternalis) es la que obtuvo mayor valor en este componente (Tabla
17).

De acuerdo al segundo componente principal, que explica el 4,56% de la
variacion (Tabla 16), también se discriminan varios grupos. Con valores que rondan los
0,16 se agruparon Penelope purpurascens, Ramphastos toco y Anhinga melanogaster.
Entre 0,06 y 0 se agrupan Sula leucogaster, FCP-V-A-006, Nothoprocta cinerescens,

Athene cunicularia, Columba picazuro, Aechmophorus occipitalis, Phalacrocorax
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brasilianus, Larus dominicanus, Morus bassanus, Pelecanus onocrotalus y Anhinga
anhinga; con valores entre 0 y -0,05 se aproximan Heliornis fulica, Fregata
magnificens, Podiceps cristatus y Stercorarius skua. Otro grupo, situado entre los -0,06
y -0,10 queda conformado por Rollandia rolland, Sterna hirundinacea, Tringa flavipes,
Oxyura jamaicensis, Podiceps major y Branta canadiensis, y proOXimo a estos se
encuentra Tachyeres leucocephalus; con un valor que ronda los -0,15 se encuentra
aislado Gavia stellata. Al igual que ocurri6 en el componente principal 1, la variable
COLS fue la que mas aport6 (longitud maxima de la facies articularis sternalis) con

0,62, seguido por la longitud medial del coracoides con 0,55 (Tabla 17).
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Figura 74. Andlisis de componentes principales a partir de medidas de los coracoides.
Abreviaturas: FCPV, FCP-V-A-006; Anan, Anhinga anhinga; Anme, Anhinga melanogaster; Phbr,
Phalacrocorax brasilianus; Peon, Pelecanus onocrotalus; Hefu, Heliornis fulica; Frma, Fregata
magnificens; Gast, Gavia stellata; Moba, Morus bassanus; Sule, Sula leucogaster; Brca, Branta
canadiensis; Rato, Ramphastos toco; Copi, Columba picazuro; Atcu, Athene cunicularia; Roro, Rollandia
rolland; Sthi, Sterna hirundinacea; Lado, Larus dominicanus; Trfl, Tringa flavipes; Stsk, Stercorarius
skua; Pepu, Penelope purpurascens; Rhru, Rhynchotus rufescens; Noci, Nothoprocta cinerescens; Oxja,
Oxyura jamaicensis; Tale, Tachyeres leucocephalus; Poma, Podiceps major; Pocr, Podiceps cristatus;

Aeoc, Aechmophorus occipitalis.
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% varianza

PC Eigenvalor | % varianza
acumulada
1 0,139936 93,93 93,93
2 0,00679356 4,56 98,49
3 0,00212559 1,42 99,91
4 0,00011507 0,07 100

Tabla 16. Eigenvalor, porcentajes de variaciéon de cada componente principal y porcentajes

acumulados del andlisis de componente principal para los coracoides.

Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4
COL 0,4898 04714 -0,09626 0,727
COLM 0,4502 0,5565 0,144 0,6833
COLV 0,5146 -0,2792 0,8086 0,05869
COLS 0,5408 -0,6246 -0,5623 0,03385

Tabla 17. Autovectores y autovalores resultantes del andlisis de componentes principales para

los coracoides.

Discusion

Sobre el coracoides se inserta musculatura involucrada principalmente en
reposicionar el ala tras el batido y su morfologia responderia principalmente al hibito
aéreo, aunque también su rol es preponderante en las aves que se propulsan en el agua
con las alas como los pingiiinos. En lo que a habitos locomotores aéreos respecta (e.g.,
vuelo batido, planeo), mediante las medidas incluidas en el andlisis de componentes
principales no es posible discriminar un grupo que represente a un habito en particular,

puesto que las especies que los representan estan superpuestas en todo el grafico.

Huamero. A partir del andlisis de componentes principales realizado con medidas
de humeros se retienen los dos primeros componentes principales, puesto que explican
el 97,84% de la variacién (Tabla 18). En el grafico del andlisis de componentes
principales (Figura 75) se observa que las especies se encuentran discriminadas
principalmente sobre el componente principal 1 y existe mayor superposicion sobre el
componente principal 2. La agrupacién mds destacable producida por este andlisis estd

integrada por Anhinga anhinga, Phalacrocorax brasilianus, Gavia stellata, Anhinga
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melanogaster y Larus dominicanus; llamativamente, Fregata magnificens queda aislada
del resto de especies.

Mediante el primer componente principal, que explica el 80,57%, es posible
distinguir varios grupos. Con valores entre 0,25 y 0 se encuentra la mayor agrupacion,
conformada por Sula leucogaster, Stercorarius skua, Tachyeres leucocephalus,
Penelope purpurascens, Larus dominicanus, Anhinga melanogaster, Gavia stellata,
Anhinga anhinga, Phalacrocorax auritus, Pygoscelis adeliae y Fregata magnificens.
Por su parte, Podiceps major queda cercano al grupo que se situa entre valores de -0,1 y
-0,2, el cual esta formado por Anhinga minuta, Rhynchotus rufecens, Ramphastos toco,
Aechmophorus occipitalis y Podiceps cristatus. Por dltimo se destaca el grupo que
integran Nothoprocta cinerescens, Athene cunicularia, Oxyura jamaicensis, Sterna
hirundinacea y Tringa flavipes, y el grupo ubicado entre -0,7 y -0,8, representado por
Heliornis fulica y Rollandia rolland. Cabe sefialar que todas las variables aportan a la
variacion, entre estas la mds destacable es la longitud del himero (HL; Tabla 19).

A través del segundo componente principal que explica el 17,27% de la
variacion, se distinguen cuatro grupos de especies. Entre los 0,12 y 0,15 se agrupan
Columba picazuro, Ramphastos toco y Penelope purpurascens. En el rango
comprendido entre 0 y 0,8 se forma un grupo entre Heliornis fiilica, Tringa flavipes,
Athene cunicularia, Nothoprocta cinerescens, Rhynchotus rufescens, Tachyeres
leucocephalus, Chloephaga picta, Branta canadienses y Pelecanus onocrotalus. Con
valores inferiores a 0 y hasta un valor de —0,13 aparece un gran grupo conformado por
Sterna hirundinacea, Oxyura jamaicensis, Anhinga minuta, Podiceps major,
Phalacrocorax brasilianus, Anhinga anhinga, Phalacrocorax auritus, Gavia stellata,
Larus dominicanus, Anhinga melanogaster, Stercorarius skua, Sula leucogaster, MLP-
PV-88-1X-20-1, Morus bassanus y Cygnus olor. Por dltimo, con un valor inferior a -
0,17 se encuentran agrupados Podiceps cristatus, Rollandia rolland y Aechmophorus

occipitalis.
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Figura 75. Andlisis de componentes principales a partir de medidas de los himeros.
Abreviaturas: MLP1, MLP-PV-88-1X-20-1; Anmi, Anhinga minuta; Anan, Anhinga anhinga; Anme,
Anhinga melanogaster; Phbr, Phalacrocorax brasilianus; Peon, Pelecanus onocrotalus; Hefu, Heliornis
fulica; Frma, Fregata magnificens; Gast, Gavia stellata; Moba, Morus bassanus; Sule, Sula leucogaster;
Brca, Branta canadiensis; Rato, Ramphastos toco; Pyad, Pygoscelis adeliae; Copi, Columba picazuro;
Atcu, Athene cunicularia; Roro, Rollandia rolland; Sthi, Sterna hirundinacea; Lado, Larus dominicanus;
Trfl, Tringa flavipes; Stsk, Stercorarius skua; Pepu, Penelope purpurascens; Rhru, Rhynchotus rufescens;
Noci, Nothoprocta cinerescens; Oxja, Oxyura jamaicensis; Tale, Tachyeres leucocephalus; Cyol, Cygnus
olor; Chpi, Chloephaga picta; Phau, Phalacrocorax auritus; Poma, Podiceps major; Pocr, Podiceps

cristatus; Aeoc, Aechmophorus occipitalis.

% varianza
PC Eigenvalor | % varianza
acumulada
1 0,151092 80,57 80,57
2 0,0323903 17,27 97,84
3 0,00293375 1,56 99,4
4 0,00110334 0,58 99,98

Tabla 18 Eigenvalor, porcentajes de variacién de cada componente principal y porcentajes

acumulados del andlisis de componente principal para los himeros.

221



Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4
HL 0,5405 -0,8329 -0,02564 -0,1159
HAC 0,4877 0,3486 -0,7986 -0,05358
HAP 0,4781 0,1898 0,3215 0,795
HAD 0,4913 0,3857 0,5082 -0,593

Tabla 19. Autovectores y autovalores resultantes del andlisis de componentes principales para

los hiimeros.

Discusién

El himero contribuye en el largo del ala y le brinda a los mayores musculos del
ala superficie de insercién. Como ocurrié con el ACP de coracoides, en este grafico no
es posible distinguir grupos de especies que representan a un hédbito locomotor de vuelo
mayoritario en particular, por ende no se pueden hacer inferencias paleobioldgicas sobre

locomocidn en las anhingas fésiles.

Carpometacarpo. En el andlisis de componentes principales generado desde
medidas del carpometacarpo (Figura 76), es posible solo tomar los primeros, puesto que
ambos explican el 96,61% de la variacion (Tabla 20). En el grafico de los dos primeros
componentes principales, se observa cuatro destacables agrupaciones de especies; uno
integrado por MLP-PV-88-1X-20-4 y Chloephaga picta; uno conformado por Sula
leucogaster, Anhinga melanogaster, Stercorarius skua y Gavia stellata; otro por
Columba picazuro, Ramphastos toco y Rhynchotus rufescens; y por ultimo, el restante
se forma con Rollandia rolland y Heliornis fulica. Cabe sefialar que Pygoscelis adeliae
se encuentra considerablemente distanciada del resto.

En lo que respecta al componente principal 1, que explica el 92,78% de la
variacidn, se diferencian numerosas agrupaciones. La mds importante de estas
agrupaciones, situada entre 0,25 y 0,1, estd conformada por Penelope purpurascens,
Tachyeres leucocephalus, Gavia stellata, Stercorarius skua, Anhinga melanogaster,
Sula leucogaster, Anhinga anhinga y Larus dominicanus. Aledafia a esta agrupacion,
con valores entre 0,3 y 0,4 se halla un grupo integrado solo por MLP-PV-88-1X-20-4 y
Chloephaga picta. Sobre la parte negativa de valores, las agrupaciones mas conspicuas
se encuentran proximas entre si; la situada entre valores de -0,2 y -0,3 se forma con
Ramphastos toco, Columba picazuro, Rhynchotus rufescens y Podiceps major, mientras

que entre -0,3 y -0,4 se halla el grupo formado por Nothoprocta cinerescens, Sterna
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hirundinacea, Podiceps cristatus 'y Aechmophorus occipitalis. Del componente
principal 1, todas las variables tienen considerables aportes (Tabla 21), siendo la
longitud del carpometacarpo (CL) la que posee valores mds altos.

El componente principal 2 explica solo un 3,83% de la variacién (Tabla 20).
Siguiendo este componente principal, se encuentra con un valor superior a 0,40 a
Pygoscelis adeliae, quedando distanciado del resto de especies. Alrededor de 0,08 se
halla el grupo formado por Nothoprocta cinerescens, Penelope purpurascens 'y Sterna
hirundinacea. Entre valores de 0,06 y -0,02, se halla un grupo formado por Ramphastos
toco, Columba picazuro, Rhynchotus rufescens, Athene cunicularia, Heliornis fulica,
Rollandia rolland, Oxyura jamaicensis, Podiceps major, Tachyeres leucocephalus,
Fregata magnificens y Pelecanus onocrotalus. Préximo a la anterior agrupacién, se
encuentran agrupados Podiceps cristatus, Phalacrocorax brasilianus, Phalacrocorax
auritus, Gavia stellata, Stercorarius skua, Anhinga melanogaster, Sula leucogaster,
Chloephaga picta, MLP-PV-88-1X-20-4, Branta canadienses y Cygnus olor. Desde -

0,08 hacia valores inferiores, se hallan especies mas distanciadas entre si.
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Figura 76. Andlisis de componentes principales a partir de medidas de los carpometacarpos.
Abreviaturas: MLP4, MLP-PV-88-1X-20-4; Anan, Anhinga anhinga; Anme, Anhinga melanogaster;
Phbr, Phalacrocorax brasilianus; Peon, Pelecanus onocrotalus; Hefu, Heliornis fulica; Frma, Fregata
magnificens; Gast, Gavia stellata; Moba, Morus bassanus; Sule, Sula leucogaster; Brca, Branta
canadiensis; Rato, Ramphastos toco; Pyad, Pygoscelis adeliae; Copi, Columba picazuro; Atcu, Athene
cunicularia; Roro, Rollandia rolland; Sthi, Sterna hirundinacea; Lado, Larus dominicanus; Trfl, Tringa
flavipes; Stsk, Stercorarius skua; Pepu, Penelope purpurascens; Rhru, Rhynchotus rufescens; Noci,
Nothoprocta cinerescens; Oxja, Oxyura jamaicensis; Tale, Tachyeres leucocephalus; Cyol, Cygnus olor;
Chpi, Chloephaga picta; Phau, Phalacrocorax auritus; Poma, Podiceps major; Pocr, Podiceps cristatus;

Aeoc, Aechmophorus occipitalis.
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PC Eigenvalor | % varianza % varianza
acumulada
1 0,200505 92,78 92,78
2 0,00828788 3,83 96,61
3 0,00464935 2,15 98,76
4 0,0013582 0,62 99,38
5 0,00074573 0,34 99,72
6 0,00054073 0,25 100

Tabla 20. Eigenvalor, porcentajes de variaciéon de cada componente principal y porcentajes

acumulados del andlisis de componente principal para los carpometacarpos.

Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4 Eje 5 Eje 6
CL 0,4482 -0,6012 -0,5989 -0,02209 0,28 0,009552
CAP 0,4391 -0,02709 0,1289 -0,4911 -0,5057 -0,5412
CAT 0,3843 -0,1147 0,2309 -0,04984 -0,3986 0,7902
CAC 0,3819 0,7165 -0,5003 0,2743 -0,1221 0,02012
CPC 0,3979 -0,1593 04518 0,7304 0,05436 -0,2752
CAD 0,3929 0,2932 0,3421 -0,3835 0,6993 0,08013

Tabla 21. Autovectores y autovalores resultantes del andlisis de componentes principales para

los carpometacarpos.

Discusién

El carpometacarpo, sitio de insercion de plumas remeras primarias, se relaciona
principalmente con ajustes delicados del borde de ataque del ala. En el presente andlisis,
las especies que poseen hébitos locomotores semejantes no se encuentran agrupados,
por ende no es posible hacer certeras inferencias paleobioldgicas sobre los fésiles; si
existe un notorio distanciamiento de Pygoscelis adeliae, debido a su morfologia

adaptada a propulsarse en el medio acuético con sus alas.

Fémur. El andlisis de componentes principales resulté que los dos primeros
componentes explican el 98,38% (Tabla 22), por ende solo fueron utilizados estos. El
grafico producto de este andlisis (Figura 77) muestra que las especies se distribuyen
mayormente a través del componente principal 1 (Figura 77); cabe sefialar que Gavia
stellata se encuentra separada del resto.

Siguiendo el componente principal 1, que explica el 93,89% de la variacion

(Tabla 22) se encuentran una serie de agrupaciones reducidas sobre la parte positiva de
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este; ubicados en valores superiores a 0,64 se hallan Peleacanus onocrotalus junto a
Macranhinga ranzii, mientras que alrededor de 0,48 se agrupan Cygnus olor con
Macranhinga paranensis; en la parte media del componente se encuentran agrupados
Penelope purpurascens, Pygoscelis adeliae y Branta canadiensis; mas préximos a 0,16
presenta un grupo conformado por Tachyeres leucocephalus, Chloephaga picta, Morus
bassanus y Fregata magnificens, mientras que entre 0,05 y -0,16 existe un gran grupo
integrado por Anhinga anhinga, Anhinga melanogaster, Podiceps major, Sula
leucogaster, Phalacrocorax auritus, Phalacrocorax brasilianus, Aechmophorus
occipitalis, Stercorarius skua, Larus dominicanus, Podiceps cristatus, Nothoprocta
cinerescens, Ramphastos toco y Rhynchotus rufescens. Con valores intermedios en la
parte negativa del componente principal 1 se hallan agrupados Columba picazuro,
Athene cunicularia y Oxyura jamaicensis. Por ultimo, cerca del extremo de valores
negativos se hallan dos grupos reducidos, uno formado por Tringa flavipes y Rollandia
rolland y al otro grupo lo conforman Sterna hirundinacea con Heliornis fulica. Todas
las variables tienen importantes aportes sobre el componente principal 1, siendo la de
mayor valor la profundidad de la diafisis (Tabla 23).

A través del componente principal 2, que explica un 4,49% de la variacion
(Tabla 22) se puede distinguir un grupo con valores entre 0,06 y 0,09 integrado por
Columba picazuro, Ramphastos toco, Stercorarius skua, Nothoprocta cinerescens y
Larus dominicanus; préximo al anterior grupo, entre valores de 0,045 y -0,015 aparece
un gran grupo conformado por Tringa flavipes, Sterna hirundinacea, Athene
cunicularia, Anhinga anhinga, Tachyeres leucocephalus, Chloephaga picta, Branta
canadiensis, Cygnus olor, Pygoscelis adeliae, Pelecanus onocrotalus, Anhinga
melanogaster, Morus bassanus; adyacente a este grupo y con valores que rondan entre
0,04 y 0,05 se hallan relacionados Heliornis fulica, Rollandia rolland, Sula leucogaster,
Oxyura jamaicensis, Fregata magnificens y ambas macranhingas (Macranhinga
paranensis y Ma. ranzii). Con valores entre -0,06 y -0,08 se agrupan Podiceps cristatus,
Phalacrocorax brasilianus y Phalacrocorax auritus, mientras que con valores entre -
0,10 y -0,12 aparecen relacionados Podiceps major con Aechomophorus occipitalis. Por
ultimo, cabe sefialar que Rhynchotus rufescens se encuentra mas cercano del valor mas
positivo, en tanto que Gavia stellata se ubica mds cerca del extremo de valores
negativos. Entre las variables utilizadas, la que mds aporta sobre el componente

principal 1 es el largo (Tabla 23).
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Figura 77. Anilisis de componentes principales a partir de medidas de los fémures.
Abreviaturas: Mapa, Macranhinga paranensis; Mara, Macranhinga ranzii; Anan, Anhinga anhinga;
Anme, Anhinga melanogaster; Phbr, Phalacrocorax brasilianus; Peon, Pelecanus onocrotalus; Hefu,
Heliornis fulica; Frma, Fregata magnificens; Gast, Gavia stellata; Moba, Morus bassanus; Sule, Sula
leucogaster; Brca, Branta canadiensis; Rato, Ramphastos toco; Pyad, Pygoscelis adeliae; Copi, Columba
picazuro; Atcu, Athene cunicularia; Roro, Rollandia rolland; Sthi, Sterna hirundinacea; Lado, Larus
dominicanus; Trfl, Tringa flavipes; Stsk, Stercorarius skua; Pepu, Penelope purpurascens; Rhru,
Rhynchotus rufescens; Noci, Nothoprocta cinerescens; Oxja, Oxyura jamaicensis; Tale, Tachyeres
leucocephalus; Cyol, Cygnus olor; Chpi, Chloephaga picta; Phau, Phalacrocorax auritus; Poma,

Podiceps major; Pocr, Podiceps cristatus; Aeoc, Aechmophorus occipitalis.

% varianza
PC Eigenvalor | % varianza
acumulada
1 0,117686 93,89 93,89
2 0,00562823 4,49 98,38
3 0,00108922 0,86 99,24
4 0,00093463 0,74 100

Tabla 22. Eigenvalor, porcentajes de variacién de cada componente principal y porcentajes

acumulados del andlisis de componente principal para los fémures.
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Eje 1 Eje 2 Eje 3 Eje 4
FL 0,4629 0,8681 -0,1754 0,03693
FAP 0,4598 -0,2749 0,03081 0,8438
FPC 0,5440 -0,3980 -0,6187 -0,4035
FAC 0,5275 -0,1117 0,7652 -0,3518

Tabla 23. Autovectores y autovalores resultantes del andlisis de componentes principales para

los fémures.

Discusién

El fémur en las aves desempeifia principalmente el rol de proveer el soporte
cuando las aves se encuentran sobre la tierra. El anélisis de componentes principales
hecho a partir de medidas del fémur no permite distinguir grupos vinculados con ciertos
héabitos locomotores, por ende no es posible hacer inferencias paleobioldgicas en las

especies fosiles.

Tibiotarso. En el andlisis de componentes principales mediante medidas del
tibiotarso las especies se encuentran separadas mayormente por el componente principal
1 (Figura 78). Se estudiaron los dos primeros componentes, puesto que explican
aproximadamente un 98% de la variacién (Tabla 24).

Mediante el componente principal 1, que explica el 85,86% de la variacion, se
pueden distinguir varios grupos. Con valores que rondan entre los valores de 0,10 y 0,18
se halla un grupo formado entre Anhinga melanogaster, Morus bassanus, Podiceps
major y Gavia stellata; proximo al anterior grupo se encuentras relacionados Anhinga
anhinga y Phalacrocorax auritus. Entre 0,05 y -0,08 se agrupan Aechmophorus
occipitalis, Larus dominicanus, Phalacrocorax brasilianus, Sula leucogaster, Fregata
magnificens, Pygoscelis adeliae, Rhynchotus rufescens, Stercorarius skua y Podiceps
cristatus. Por tltimo, también cabe destacar el grupo ubicado alrededor de los 0,50 que
forman Tringa flavipes y Rollandia rolland. Respecto de las variables utilizadas, todas
aportan valores altos, siendo la profundidad de la diéfisis la que mayor aporta (Tabla
25).

Por su parte el componente principal 2, explica el 12,19% de la variacién y

permite distinguir varios grupos de especies. Con valores entre 0,10 y 0,15 se encuentra

228



el grupo formado por Larus dominicanus, Podiceps cristatus, Aechmophorus occipitalis
y Podiceps major. Con valores menores a 0,08 y mayores que -0,05 aparece un gran
grupo integrado por Sterna hirundinacea, Rollandia rolland, Columba picazuro, Athene
cunicularia, Nothoprocta cinerescens, Oxyura jamaicensis, Anhinga minuta,
Phalacrocorax brasilianus, Stercorarius skua, Rynchotus rufescens, Anhinga anhinga,
Phalacrocorax auritus, Anhinga melanogaster, Morus bassanus, Macranhinga
paranensis, Pelecanus onocrotalus, Cygnus olor, Gavia stellata, Chloephaga picta,
Tachyeres leucocephalus, Penelope purpurascens y Branta canadiensis. Proximo a este
anterior grupo, se encuentra otro integrado por Heliornis fulica, Fregata magnificens y
Sula leucogaster. Por ultimo, notoriamente separado del resto de especies se encuentra
Pygoscelis adeliae, ubicado en alrededor 0,73. La variable que explica la mayor parte de

la variacion sobre el componente principal 2 es la longitud (Tabla 25).
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Figura 78. Andlisis de componentes principales a partir de medidas de los tibiotarsos.
Abreviaturas: Mara, Macranhinga paranensis; Anan, Anhinga anhinga; Anme, Anhinga melanogaster,
Phbr, Phalacrocorax brasilianus; Peon, Pelecanus onocrotalus; Hefu, Heliornis fulica; Frma, Fregata
magnificens; Gast, Gavia stellata, Moba, Morus bassanus, Sule, Sula leucogaster; Brca, Branta
canadiensis; Rato, Ramphastos toco; Pyad, Pygoscelis adeliae; Copi, Columba picazuro; Atcu, Athene
cunicularia; Roro, Rollandia rolland; Sthi, Sterna hirundinacea; Lado, Larus dominicanus; Trfl, Tringa
flavipes; Stsk, Stercorarius skua; Pepu, Penelope purpurascens; Rhru, Rhynchotus rufescens; Noci,

Nothoprocta cinerescens; Oxja, Oxyura jamaicensis; Tale, Tachyeres leucocephalus; Cyol, Cygnus olor;
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Chpi, Chloephaga picta; Phau, Phalacrocorax auritus; Poma, Podiceps major; Pocr, Podiceps cristatus;

Aeoc, Aechmophorus occipitalis.

% varianza
PC Eigenvalor | % varianza
acumulado
1 0,149879 85,86 85,86
2 0,0212839 12,19 98,05
3 0,0016168 0,92 98,97
4 0,00118327 0,67 99,64
5 0,00059943 0,34 100

Tabla 24. Eigenvalor, porcentajes de variaciéon de cada componente principal y porcentajes

acumulados del andlisis de componente principal para los tibiotarsos.

Eje 1 Eje 2 Eje3 Eje 4 Eje 5
TBL 0,4085 0,9088 -0,05914 -0,04862 -0,03619
TBAP 0,417 -0,1336 -0,05001 0,526 0,7274
TBPC 0,487 -0,2897 -0,682 -0,46 -0,04661
TBAC 0,4796 -0,19 0,7241 -0,4528 0,06738
TBAD 0,4383 -0,1901 0,06811 0,5516 -0,6803

Tabla 25. Autovectores y autovalores resultantes del andlisis de componentes principales para

los tibiotarsos.

Discusion

Al igual que ocurre con todos los demds elementos estudiados mediante medidas
lineales, el andlisis de componentes principales de tibiotarso no posibilité discriminar
las especies seglin sus hdbitos locomotores, por ende, no permitié hacer inferencias

paleobioldgicas en las anhingas fosiles.

Estudios osteohistologicos

Los estudios osteohistologicos realizados en Macranhinga paranensis en cintura
pélvica y miembro posterior, y en elementos del ala de anhingidos indeterminados
(Figura 79) permitieron extraer diferentes resultados particulares.

En Ma. paranensis al nivel de las foramina acetabuli de la cintura
pélvica+sinsacro (MLP-PV 88-1X-20-5) y las diéfisis del fémur (MACN-PV 14363) y

tarsometatarso (MACN-PV 12281) se observa que el hueso cortical es mas engrosado
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que en Anhinga anhinga y Phalacrocorax brasilianus; en estas especies actuales estos
engrosamientos son comparables entre si. En el fémur de Ma. ranzii (MACN-PV
14371) y de Ma. kiyuensis (MACN-PV 12179) se ven engrosamientos del hueso cortical
semejante a aquel presente en el fémur de Ma. paranensis.

En el himero MLP-PV-88-1X-20-1 y An. anhinga los engrosamientos corticales
son proporcionalmente més anchos respecto de Ph. brasilianus. En el carpometacarpo
MLP-PV-88-1X-20-4 el engrosamiento de la parte proximal de la diafisis es ligeramente

mayor respecto de An. anhinga y ain mas que en Ph. brasilianus.

30 mm

Figura 79. Osteohistologia de las didfisis de hudmeros, carpometacarpos, cinturas
pélvicas+sinsacros, fémures y tarsometatarsos de anhingas fésiles, Anhinga anhinga y Phalacrocorax
brasilianus (el drea blanca en el interior de la vista distal del f6sil representa espacio medular). 1, MLP-
PV-88-1X-20-1; 2, MLP-PV-88-1X-20-4; 3, MLP-PV 88-IX-20-5; 4, MACN-PV 12179; 5, MACN-PV
14371; 6, MACN-PV 14363; 7, MACN-PV 12281; 8-12, Anhinga anhinga; 13-17, Phalacrocorax

brasilianus.
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Discusion

El mayor engrosamiento del hueso cortical visto en el corpus vertebrae de la
cintura pélvica+sinsacro y en las diéfisis de los elementos del miembro posterior de
Macranhinga paranensis 'y del fémur de Macranhinga ranzii y de Macranhinga
kiyuensis, al igual que se ve en el himero MLP-PV-88-1X-20-1 y el carpometacarpo
MLP-PV-88-1X-20-4 serian adaptaciones para disminuir la flotabilidad y asi reducir el
gasto energético durante el buceo; sin embargo, también estaria involucrado a las

mayores masas corporales que tuvieron estas especies (Tabla 12).

Inferencias paleoecolégicas

Mediante las estimaciones de masas corporales y de hdbitos locomotores en las
anhingidos fo6siles, revision de las caracteristicas ecoldgicas de los representantes
actuales de la familia y el estudio del marco abidtico y bidtico de los ambientes que
habitaron (ver Capitulo III, Procedencia estratigrifica y geogréfica), es posible proponer
inferencias paleoecoldgicas para las especies extintas.

Las anhingas extintas vivieron bajo un clima calido-himedo o incluso templado-
hdmedo, que permiti6 el desarrollo de humedales extensos, con una compleja variedad
de ambientes tales como deltas, estuarios, cauces de rios, riachos, arroyos, acompafiados
por llanuras inundables dominadas por lagunas, pantanos y pajonales; asimismo
estuvieron rodeados por albardones con vegetacién riberefia en la zona de islas y selvas
en galerias sobre las zonas mds altas. En este udltimo escenario, la presencia de
vegetacion arborea dominante, habria servido de refugio y sitio de anidamiento para las
anhingas extintas.

Estos ambientes abrieron las posibilidades para que los organismos puedan
explotar diversos nichos tréficos. Los ambientes acudticos estuvieron poblados por una
extensa variedad de invertebrados y peces, que poseian una amplia gama de tamafios
corporales y formas de explotacion de los recursos; entre estas formas existian grandes
peces piscivoros como dorados (Characidae) y surubies (Pimelodidae), al igual que
peces mas oportunistas como grandes pirafias (Serrasalmidae). Si bien los anfibios no
quedaron considerablemente registrados como f6siles, teniendo en cuenta la diversidad
actual, habrian sido comunes y diversos y cumplian importantes roles en el equilibrio de
estos ambientes y servirfan de fuente de alimentacidén para organismos de mayores

tamanos.
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Albergaron una importante diversidad de cocodrilos (Crocodylidae), caimanes
(Alligatoridae) y gaviales (Gavialidae), los cuales mostraron una amplia variedad de
rangos de tamafios y morfotipos, especialmente en bajas latitudes; alcanzaron a existir
representantes de cocodrilos gigantes, capaces de comerse mamiferos del tamafio de
caballos, los cuales coexistieron con gaviales, con un morfotipo craneano apto para
capturar una extensa variedad de formas de peces; ademds, se contaron registros de los
actuales cocodrilos y caimanes, los cuales habrian explotado desde invertebrados en sus
estadios juveniles, pasando por peces y anfibios hasta incluso se habrian alimentado de
aves y mamiferos de mediana talla, ademds de incluso aprovechar individuos muertos.
Entre los reptiles también existia una considerable diversidad de tortugas y serpientes
semiacudticas como las grandes anacondas, e incluso habia lagartos semiacudticos.

Los rios y riachos de bajas y medias latitudes, estuvieron habitados por
mamiferos acudticos de gran porte como los dugongos, los cuales explotaron la
vegetacion sumergida, y coexistian con delfines piscivoros, que se alimentaron de peces
de mediana talla; también existio una gran diversidad de roedores semiacudticos, que se
habrian alimentado de la vegetacién de los bordes de estos humedales, como asi
también focas (Phocidae), las cuales representaria al nicho de los carnivoros
generalistas.

Las aves si bien en la mayoria de los sitios estdn subrepresentadas en el registro
fosil, teniendo como referencia la diversidad actual, es factible esperar que
anteriormente esos humedales posefan una gran diversidad de morfotipos. En este
sentido los margenes de las lagunas y pantanos estarian habitados por aves piscivoras
vadeadoras de mediana talla tales como cigiiefias (Ciconiidae), garzas y hocées (ambos
Ardeidae), o madas especificos que se alimentaron de caracoles como los carau
(Aramidae); dezplazandose por sobre el agua habrian otras aves piscivoras como
cormoranes (Phalacrocoracidae), macdes (Podicipedidae) de gran porte y mas pequefios
que aprovecharon presas de menores dimensiones. Por dltimo, sobrevolando aquellos
cuerpos de agua en busca de peces de pequeiia talla, habria martin pescadores (Picidae),
ralladores (Rynchopidae), gaviotines de rio (Laridae), entre otros.

En este escenario bidtico, las anhingas tuvieron que aumentar su rango de
tamafios, lo que les facilité alcanzar mayores profundidades, aumentar el tiempo de
buceo y ampliar la gama de presas; ademdas de alguna manera, la estratificacion en

tamafios que se originé les permitié disminuir la competencia intrafamiliar.
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La especie de pequena talla Anhinga minuta (aproximadamente 0,9 kg) se
alimentaria mayormente de peces pequefios, y complementarian con invertebrados,
anfibios y pequefios reptiles; esta anhinga compartiria los mismos competidores por el
alimento que los actuales. Por otra parte, aquellas anhingas de mediano porte como
Macranhinga paranensis (aproximadamente 5,8 kg), el material SGO-PV 4002 y SGO-
PV 4001-B (4,9 y 3,5 kg respectivamente) posefan mayores aptitudes para incursionar a
mayores profundidades y el mayor volumen corporal les habria facilitado estar debajo
del agua durante mas tiempo que las anhingas actuales, en busca de peces de mediano
tamafio. Por dltimo, las anhingas de mayores masas corporales, tal como Ma. ranzii (8,8
kg) y Ma. kiyuensis (18,4 kg), tendrian atin mds incrementadas las aptitudes para
prolongar el tiempo de buceo, lo que les facilitaria alcanzar los lechos de los cursos de
aguas; estas podrian haber sido capaces de capturar presas de mayores portes; ademas
competirian directamente con otros piscivoros de tallas mayores, tales como delfines,
gaviales o focas.

En lo que respecta a la nidificacion, teniendo en cuenta que las formas actuales
de anhingas nidifican sobre arboles, es esperable que Anhinga minuta también haya
podido nidificar alli, puesto que su tamafio es menor que las actuales. Por su parte los
materiales de anhingas fésiles voladoras de mayor porte que las anhingas actuales
(MLP-PV-88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b), teniendo presente otras aves asociadas a
ambientes acudticas, es posible proponer una hipétesis al respecto sobre como habrian
nidificado. La cigiiefia Jabiru mycteria (Lichtenstein, MHK, 1819), con una masa
corporal que llega a alcanzar los 6,8 kg (Dunning, 2007) es un ave voladora que hace
sus grandes nidos sobre arboles (Martinez-Vilalta y Motis, 1992), por lo tanto, también
es esperable que las especies que representan MLP-PV-88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b
lograran hacer sus nidos sobre la vegetacion arborea. Por tltimo, al respecto de las
anhingas mds pesadas (Ma. ranzii y Ma. kiyuensis), serfa mds factible que anidaran
sobre el suelo en pequedas islas o islotes, al resguardo de los depredadores.

Por dltimo, teniendo en cuenta las reconstrucciones paleoambientales y la
ubicacion geografica de los sitios en los cuales se hallaron las anhingas fosiles, es
posible inferir que Ma. paranensis, Ma. chilensis y Ma. ranzii habrian habitado tanto las
porciones inferiores como superiores de las cuencas de los grandes rios. Por su parte,
Ma. kiyuensis con su mayor masa corporal y por ende, con elevadas necesidades de

recursos, posiblemente habria habitado ambientes dulceacuicolas mas extensos como
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deltas y estuarios, propios de la porcién inferior de las cuencas o incluso ambientes con

aguas salobres.

Conclusiones

La masa corporal de Macranhinga paranensis es de alrededor de 5,8 kg,
mientras que la de Ma. ranzii seria en promedio de 8,8 kg, siendo esta masa corporal un
34% mayor a la de Ma. paranensis. Por su parte, Ma. kiyuensis tendria una masa
corporal aproximada de 18,4 kg, superior a todas las anhingas conocidas, la cual
respecto de Ma. ranzii seria un 52% mayor. Entre las especies fésiles del género
Anhinga, Anhinga hesterna tendria una masa corporal de 1,6 kg, cuyo valor seria
préxima a aquel de la anhinga actual Anhinga melanogaster. Anhinga minuta con valor
de masa corporal de 0,9 kg, se corresponderia a la menor masa corporal entre los
Anhingidae conocidos. Por dltimo, el material SGO-PV 4001-B perteneceria a una
anhinga con una masa corporal de 3,5 kg y la de SGO-PV 4002 seria de 4,9 kg;
considerando que estos materiales pertenecerian a una misma especie (por semejanzas
morfoldgicas) en promedio serian un 28% mads chica que Ma. paranensis.

Los pardmetros alares permiten inferir que SGO-PV 22212b y MLP-PV 88-IX-
20-1 pertenecerian a anhingas que se habrian utilizado el planeo como medio de ahorro
energético. Asimismo, Anhinga minuta también tendria las aptitudes morfoldgicas del
ala para ser un ave planeadora.

Los landmarks de la cintura pélvica+sinsacro y del tarsometatarso utilizados en
el andlisis de deformaciones o relative warps no permitieron definir grupos que reflejen
habitos locomotores particulares, por lo tanto no pudo realizar inferencias locomotoras
en los fésiles incluidos.

Mediante las medidas del coracoides, hdmero, carpometacarpo, fémur y
tibiotarso incluidas en los andlisis de componentes principales no es posible discriminar
grupos que representen a un hédbito locomotor en particular, puesto que las especies que
los representan estdn superpuestas en todo el grafico. Esto impidié hacer inferencias
locomotoras en los fésiles incluidos.

El mayor engrosamiento del hueso cortical visto en el corpus vertebrae de la
cintura pélvica+sinsacro y en las diéfisis de los elementos del miembro posterior de

Macranhinga paranensis 'y del fémur de Macranhinga ranzii y de Macranhinga
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kiyuensis, permite inferir que estas anhingas desempefiarian un eficiente buceo, ya que
habrian contrarrestado mejor la flotabilidad y asi disminuirian el gasto enérgetico en la
locomocidn; esto inferido anteriormente, también seria aplicable para la especie a la
cual perteneceria el himero MLP-PV-88-1X-20-1 y el carpometacarpo MLP-PV-88-IX-
20-4.

Desde el punto de vista paleoecoldgico, Anhinga minuta se alimentaria
mayormente de peces pequeilos, y complementarian con vértebrados pequefios e
invertebrados, por lo cual compartiria los mismos competidores por el alimento que los
actuales. Esta anhinga nidificaria sobre arboles, como las anhingas actuales. Por otra
parte, Macranhinga paranensis, y las especies a las cuales pertenecerian el material
SGO-PV 4002 y SGO-PV 4001-B bucearian a mayores profundidades y durante mas
tiempo que las anhingas actuales, en busca de peces de mediano tamafio. Por otra parte
MLP-PV-88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b pertenecerian a anhingas que podrian hacer
sus nidos sobre la vegetacion drborea. Por dltimo, Macranhinga ranzii y Ma. kiyuensis
tendrian alin mas incrementadas las aptitudes para prolongar el tiempo de buceo, lo que
les facilitaria alcanzar los lechos de los cursos de aguas; estas podrian haber sido
capaces de capturar presas de mayores portes y habrian sufrido la competencia directa
con otros piscivoros de tallas mayores como delfines, gaviales o focas. Ademads, ambas
especies posiblemente anidaron sobre el suelo en pequeifias islas o islotes, al resguardo
de los depredadores. Por ultimo, Macranhinga paranensis, Ma. chilensis y Ma. ranzii
habrian habitado las porciones inferiores como superiores de las cuencas de los grandes
rios. Por su parte, Ma. kiyuensis posiblemente habria habitado ambientes dulceacuicolas
mds extensos como deltas y estuarios, propios de la porcién inferior de las cuencas o

incluso ambientes con aguas salobres.

236



Capitulo VIII. Reconstrucciéon muscular

A continuacién se presenta una descripcion de la musculatura reconstruida para
Macranhinga paranensis, Ma. ranzii, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, Anhinga minuta, An.
hesterna y de materiales asignados como Anhingidae indeterminado y Macranhinga sp.
a partir de sus correlatos 6seos. Se reconstruyen musculos de la columna vertebral
(vértebras cervicales, tordcicas y caudales, sinsacro), cintura pectoral (coracoides),
miembro anterior (himero, ulna y carpometacarpo), cintura pélvica y miembro posterior
(fémur, tibiotarso y tarsometatarso). Los miisculos se agruparon de acuerdo a su
localizacién y funcién principal. Ademds se citan entre paréntesis las equivalencias

correspondientes a la terminologia empleada en Owre (1967).

Miisculos del cuello

A grandes rasgos, el cuello de las aves posee una regién anterior en la cual se
realiza principalmente flexién muscular ventral, una intermedia que ejecuta mayormente
flexién muscular dorsal y una regién posterior en la cual actdan tanto los muisculos que
flexionan dorsal como ventralmente, pero de manera limitada (Boas, 1929; tomado de
Landolt y Zweers, 1985). En las anhingas f6siles se pudieron reconstruir seis musculos,
tres de los cuales flexionan dorsalmente el cuello, dos lo flexionan ventralmente y uno
desempefia movimientos laterales. Las figuras 80 y 81 muestran los origenes o
inserciones de los musculos reconstruidos. El detalle de cada uno de ellos se presenta a

continuacion.

m. longus colli dorsalis,
pars caudalis . ascendens
AN ; v cervicalis
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Figura 80. Ejemplo de origenes e inserciones de los musculos del cuello, mediante la novena

vértebra cervical en vista lateral.
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Figura 81. Ejemplo de origenes e inserciones de los miisculos del cuello, mediante la vigésima

vértebra cervical en vista lateral.

Miuisculos que flexionan dorsalmente el cuello
Musculus longus colli dorsalis, pars caudalis

Este musculo comprende multiples capas musculares que corren sobre la parte
dorsal del cuello y se apoyan sobre el m. ascendens cervicalis (Figura 82). Su funcién es
flexionar dorsalmente el cuello desde la porcidn postero-intermedia. Se origina en una
aponeurosis ubicada dorsal a las vértebras tordcicas, o tendinosamente desde los
processi spinosus de las vértebras cervicales mas posteriores; desde estos sitios se
extienden hacia la parte anterior del cuello, insertindose sobre los processi spinosus de
las vértebras cervicales correspondientes a la porcion antero-intermedia.

El sitio en el cual se origina este musculo (i.e., processus spinosus) en las
vértebras cervicales (decimoprimera de An. hesterna, decimoquintas CICYTTP-PV-A-
2-242 y UFAC 3522, vigésima UFAC 2235) y toracicas (primera, segunda y tercera
SGO-PV 4001-E, F y G respectivamente) de las anhingas fdsiles no difiere
sustancialmente en altura, inclinacion, ancho o longitud con aquellos en An. anhinga,
An. melanogaster y Phalacrocorax brasilianus. La excepcion es en la decimosexta
MACN-PV 12750, en la cual el processus spinosus es mas extenso en las anhingas,
respecto de aquel del cormorén. En lo que a la insercion respecta, el processus spinosus
en la novena UFAC 4108 es mds alto y robusto que en las anhingas actuales, en tanto
que en Ph. brasilianus es més robusto Unicamente; ademds, en UFAC 4108 y An.

anhinga, el tend6n de este muisculo no esté osificado como en An. melanogaster.
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Figura 83. Musculatura del cuello de Phalacrocorax brasilianus.

Musculus ascendens cervicalis

Este musculo estd dispuesto entre las vértebras, ventral al m. longus colli
dorsalis y constituye en volumen el mds importante del dorso del cuello (Figura 83). Se
encarga de ejecutar flexion dorsal sobre todas las vértebras cervicales. Una unidad
funcional de este musculo consiste de una serie ordenada de capas carnosas que se
originan ventrales a las zygapophysis cranialis y desde los tuberculum ansae de las
ansae costotransversaria; ademas las primeras capas también surgen desde la
aponeurosis transversa, la cual estd sujeta a los processi transversus. Se insertan
mediante una aponeurosis sobre las partes mas altas de las cristae transverso-obliqua
y/o tori dorsalis, entre el origen e insercion de los mm. intercristalis (Vanden Berge y
Zweers, 1993).

El origen de este musculo en la cuarta vértebra cervical CICYTTP-PV-A-2-243,
ventral a las zygapophysis cranialis, es similar al de An. anhinga y An. melanogaster.
Sin embargo, en el material f6sil, el origen sobre los tuberculum ansae de las ansae
costotransversaria y los processi transversus estd ligeramente mas ventral respecto de
las foramina transversarium que en las restantes anhingas; por su parte ambas
estructuras en Ph. brasilianus son robustas y se proyectan mdas posteriores. La
decimoprimera vértebra cervical de An. hesterna, An. anhinga y An. melanogaster
tienen estas estructuras asociadas al origen mas reducidas que en Phalacrocorax
brasilianus; esta especie tiene los processi transversus conspicuos y proyectados mas

dorsales. La decimocuarta vértebra cervical UFAC 2212 presenta los processi
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transversus 'y los tuberculum ansae mas prominentes lateralmente y mds profundo
posteriormente, respecto de las anhingas actuales comparadas; en Ph. brasilianus
también son prominentes, pero someros lateralmente. La decimoquinta vértebra cervical
UFAC 3522 tiene estas estructuras desarrolladas como en la vértebra decimocuarta
antes citada.

La insercién del m. ascendens cervicalis en las cristae transverso-obliqua de la
novena vértebra cervical UFAC 4108 y decimoprimera vértebra cervical de An.
hesterna, es similar a la de An. anhinga y An. melanogaster, resultando mas extendidas
en ambas vértebras respecto de aquella de Ph. brasilianus; ademads los tori dorsalis de la
novena vértebra de estas anhingas son mas bajos que en este cormoran. En la
decimocuarta UFAC 2212, este musculo se inserta sobre fori dorsalis mas robustos y
altos que aquellos de An. anhinga y An. melanogaster; en Ph. brasilianus estos tori son
altos, pero mds graciles que en el especimen f6sil. En la decimoquinta UFAC 3522,
estos fori dorsalis concuerdan en desarrollo con aquellos de la vértebra decimocuarta, es
decir, son mas altos que aquellos de las anhingas actuales, y mds robustos respecto de
Ph. brasilianus. En las decimosextas vértebras cervicales MACN-PV 12750 y MLP-PV
88-1X-20-18 las zygapophysis caudalis presentan fuertes tori dorsalis que comienzan
cerca de la mitad del arcus vertebrae hasta culminar mas proyectados posteriormente y
divergentes que en An. anhinga y An. melanogaster; en Ph. brasilianus son tan

proyectados como en los materiales fésiles, pero son mas graciles.

Musculi intercristalis

Estos miusculos forman una capa profunda dispuesta intervertebralmente y en la
parte mas anterior se vuelven casi indistinguible del m. longus colli dorsalis, pars
cranialis (Vanden Berge y Zweers, 1993). Al igual que el m. ascendens cervicalis,
también realizan flexién dorsal sobre todas las vértebras (Zusi y Storer, 1969). Se
originan desde la porcién anterior de las cristae transverso-obliqualtori dorsalis de una
vértebra cervical hasta insertarse sobre las cristae/tori de la siguiente anteriormente,
pero sobre las partes posteriores de estas estructuras.

Las cristae transvero-obliqua en la novena vértebra cervical UFAC 4108 y en la
decimoprimera de An. hesterna, al igual que en las anhingas actuales, son mds bajas y
alargadas que aquellas de Ph. brasilianus. Por su parte, en la decimocuarta vértebra
cervical UFAC 2212 y An. anhinga sobre la parte antero-dorsal del arcus vertebrae,

deja dos concavidades someras a cada lado de la linea media, en cambio en An.
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melanogaster es uniformemente profundo; en Ph. brasilianus este origen es mas somero
que en estas anhingas y se dirige mds lateral, cubriendo una mayor drea. La
decimoquinta vértebra cervical UFAC 3522 tiene estas cristae con sus margenes
anteriores y posteriores mds excavados que aquellos de las anhingas actuales; en la
decimoquinta CICYTTP-PV-A-2-242 se encuentra un estado intermedio, mientras que
en las anhingas actuales es somera como en el cormordn. Por ultimo, en las
decimosextas MLP-PV 88-1X-20-18 y MACN-PV 12750, el origen también es mads

profundo que en An. anhinga y An. melanogaster.

Discusion

Estos musculos cubren de forma continua la porcién dorsal del cuello y
representan su mayor masa muscular (Landolt y Zweers, 1985); estan involucrados en la
flexién dorsal y retraccién de esta zona.

Los origenes o inserciones del m. longus colli dorsalis, pars caudalis, m.
ascendens cervicalis 'y los mm. intercristalis presentes en CICYTTP-PV-A-2-242,
UFAC 3522, UFAC 2235, UFAC 3522, SGO-PV 4001-E, F y G, CICYTTP-PV-A-2-
243, MACN-PV 12750, MLP-PV 88-1X-20-18, UFAC 4108 y An. hesterna son
similares a aquellos de las anhingas actuales, por lo cual es esperable que el desempefio
de estos miuisculos en las formas fésiles sea comparable al de las anhingas actuales.

Este desarrollo muscular, sumado al alargamiento del corpus vertebrae, indica
que estas vértebras representan a anhingas fdsiles que podian realizar rdpidas
contracciones dorsales previas a lanzar los arponeos. Asi habrian capturado el alimento
o incluso defenderse. Ademads la musculatura dorsal, en conjunto con la ventral, serian
responsables de que el cuello lograra soportar verticalmente el peso de las presas antes
de que sean tragadas y tolerar la fuerza en contra del agua durante sus progresiones en el

buceo.

Musculos que flexionan ventralmente el cuello
Musculus longus colli ventralis

Este musculo del cuello es el principal musculo ventral y comprende una serie
de coberturas musculares situadas ventrales a los mm. intertransversarii (Figura 82); su
funcién es flexionar ventralmente el cuello. Se origina en el processus ventralis

corporis de la serie posterior de vértebras cervicales y desde los processi caroticus de la
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serie intermedia. Cada cobertura culmina en un tendén que se inserta sobre los processi
costalis de las vértebras inmediatamente anteriores.

El origen sobre los processi caroticus en la cuarta vértebra cervical CICYTTP-
PV-A-2-243, An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus es reducido. Los
origenes en la decimoprimera vértebra cervical de An. hesterna y decimocuarta UFAC
2212, al tener un canalis caroticus ventralis como ocurre en An. anhinga y An.
melanogaster, se producen sobre una cresta medial-ventral prominente; en cambio en
Ph. brasilianus este canal no se forma, lo que dispone el origen menos distante del
corpus vertebrae. Los origenes sobre las decimoquintas vértebras CICYTTP-PV-A-2-
242 y UFAC 3522 y decimosextas MLP-PV 88-1X-20-18 y MACN-PV 12750, al igual
que en An. anhinga y An. melanogaster, se producen sobre processi ventralis corporis
que se proyectan posteriormente y se reducen pronunciadamente hacia la parte
posterior; estos processi en la vigésima UFAC 2235 y SGO-PV 4001-D también son
reducidos e inclinados posteriormente; en cambio en Ph. brasilianus, 1os processi se
inclinan anteriormente y no se reducen tanto en las vértebras de la parte posterior como
en las anhingas. Por su parte en la primer vértebra tordcica, el processus ventralis
corporis en SGO-PV 4001-E, An. anhinga y An. melanogaster, se mantiene bajo; en
cambio en Ph. brasilianus estd bien desarrollado y tiene su mayor proyeccién ventral
mds anterior. Por ultimo, el processus ventralis corporis en la segunda y tercera
vértebra toracica SGO-PV 4001-F y G, An. anhinga y An. melanogaster se desarrolla
préximo a la mitad del corpus vertebrae, mientras que en Ph. brasilianus 1o hace mas

anterior.

Discusion

El hecho que los materiales de las anhingas f6siles compartan las caracteristicas
del origen o inserciéon de este musculo, longitudes proporcionales y brazos de palanca
coincidentes con las anhingas actuales, indicaria que las primeras eran capaces de
desempefiar fuerzas de magnitudes comparables, bien direccionadas y con una reaccion
rapida de todo el cuello para impulsar la cabeza hacia adelante durante los movimientos

de arponeo.

Musculos que flexionan lateralmente el cuello

Musculi intertransversarii
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Estos musculos representan la principal cobertura muscular de los laterales del
cuello (Landolt y Zweers, 1985) y se ubican ventrales al m. ascendens cervicalis y
dorsales al m. longus colli ventralis (Figura 82). Consisten en una serie de musculos
intersegmentados que se originan en una aponeurosis plana situada sobre el fuberculum
ansae y cristae laterales de las ansae costotransversaria de una vértebra cervical y se
extienden hasta insertarse en la inmediata anterior en la serie (Vanden Berge y Zweers,
1993).

Los sitios en los cuales contacta la cuarta vértebra cervical CICYTTP-PV-A-2-
243, novena UFAC 4108 y decimoprimera de An. hesterna, como ocurre en las
anhingas actuales, son mds corto y reducidos que en Ph. brasilianus. Sin embargo en
aquellas vértebras fosiles mas posteriores (decimocuarta UFAC 2212, decimoquinta
UFAC 3522, vigésima UFAC 2235, decimoquinta CICYTTP-PV-A-2-242, decimosexta
MACN-PV 12750 y vigésima SGO-PV 4001-D), como en las anhingas actuales, estos

sitios son mds conspicuos que en Ph. brasilianus.

Musculi inclusii

Estos musculos intersegmentales se consideran derivados de los mm.
intertransversarii (Vanden Berge y Zweers, 1993). Unen de forma carnosa las laminae
arcocostalis 'y laminae corporocostalis de una vértebra cervical con los processus
costalis de las ubicadas anteriormente.

Las laminae arcocostalis y laminae corporocostalis son notorias a partir de la
decimosexta vértebra cervical. En las vértebras de anhingas fésiles que se estudiaron
(decimosexta MACN-PV 12750, vigésima UFAC 2235) estas ldminas son
proporcionalmente similares en longitud a aquellas de An. anhinga y An. melanogaster,
mientras que en Ph. brasilianus son mas cortas. Sin embargo, en la vigésima vértebra
cervical UFAC 2235 estos musculos dejan sobre las laminae arcocostalis una superficie

lateral mas excavada que en las anhingas actuales.

Discusion

Los musculos laterales al distribuirse entre las vértebras del cuello, son capaces
de ejecutar movimientos laterales y de rotacién. Los origenes e inserciones en las
formas fésiles son comparables a aquellos de las anhingas actuales, lo cual permite
inferir que tendrian capacidades similares para dirigir con precision la cabeza y cazar las

presas.
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Miisculos del miembro anterior

La musculatura del miembro anterior en aves muy voladoras es mds voluminosa
que aquella del miembro posterior, y en aquellas mds terrestres esto se invierte.
Asimismo, la musculatura abocada a la elevacién del cuerpo de las aves es siempre mas
importante que aquella antagénica a esta (Owre, 1967; George y Berger, 1966); ademads
los musculos que elevan el borde de ataque del ala son mds voluminosos que aquellos
que lo bajan (Owre, 1967). En las anhingas f6siles se pudo reconstruir un musculo que
actia sobre el coracoides; sobre el himero se infirieron once, de los cuales cuatro se
encargan de moverlo ventralmente y siete dorsalmente; ademds involucrados con la ulna
se infirieron ocho, dos relacionados con la extension y seis con la flexién de esta; por
dltimo, asociados con el carpometacarpo y los digitos se pudieron inferir diez musculos.

Las figuras 83-86 muestran los origenes o inserciones de los musculos reconstruidos.
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Figura 83. Origenes e inserciones de los musculos del coracoides en vistas dorsal (A) y ventral
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Figura 86. Origenes e inserciones de los musculos del carpometacarpo en vistas posterior (A) y

anterior (B).

Muisculos que elevan el coracoides
Musculus sternocoracoideus

Este misculo a parte de elevar el coracoides, lo mueve lateralmente (Owre,
1967). Actda desde momentos previos a cuando el ala alcanza la maxima altura dorsal, e
incluso cuando comienza a descender (Dial et al., 1991; Beaufrere, 2009). Este es un
pequefio musculo (Figura 87) que se origina de manera carnosa en el processus
craniolateralis del esternon y desde las primeras vértebras toracicas. Se inserta también
de forma carnosa en el coracoides en la impressio m. sternocoracoidei.

En FCP-V-A-006 este musculo se inserta sobre una impressio m.
sternocoracoidei mas amplia y profunda sobre su margen medial que aquella en An.
anhinga y An. melanogaster; la condiciéon de este material fésil se asemeja en

profundidad a aquella de Ph. brasilianus, aunque es mas reducida que en esta.

.
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Figura 87. Musculatura de la zona del coracoides de Phalacrocorax atriceps.
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Discusion

Owre (1967) interpreté que la mayor superficie y profundidad que deja sobre los
huesos en Ph. auritus respecto de An. anhinga, podria vincularse al vuelo més batido
que ejecutan, puesto que necesitan sostener el coracoides mas firmemente durante este.
En FCP-V-A-006 es ain mds profundo que en las anhingas actuales, por lo cual esta
forma fésil habria requerido batir sus alas con mds fuerza para alzar vuelo y

contrarrestar mas el impulso posterior sobre el coracoides.

Maisculos que mueven ventralmente el hiimero
Musculus pectoralis (=m. pectoralis superficialis)

Este miisculo es el mas importante y voluminoso del aparato volador de las aves
y estd integrado por los pars sternobrachialis, costobrachialis, propatagialis,
subcutanea, toracica y abdominalis (Vanden Berge y Zweers, 1993), siendo los tres
primeros los principales. A parte de mover ventralmente el hdimero, lo dirigen
anteriormente y descienden el borde de ataque del ala; por su parte el pars propatagialis
contribuye en la flexién de la ulna (Owre, 1967). La accién de este musculo se produce
previa al momento en el que el ala alcanza la posicidon mds dorsal y durante la parte
inicial del impulso ventral del ala (Dial et al., 1991; Beaufrere, 2009). El pars
sternobrachialis se origina en el esternon, en tanto que el pars costobrachialis 1o hace
sobre las costillas tordcicas. Ambas ramas musculares presentan una insercién comun en
el humero sobre la crista deltopectoralis. El pars propatagialis no es tratado, ya que no
deja evidencias sobre los huesos.

La insercion sobre los humeros MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, An.
anhinga y An. melanogaster se extiende distalmente respecto a la parte distal de la
crista bicipitalis y con un ancho constante; Anhinga minuta posee una extension
comparable a la de estas anhingas, pero es algo mas ancha proximalmente; por su parte,
en Ph. brasilianus la insercién es mds ancha proximalmente y se extiende menos

distalmente.

Musculus coracobrachialis cranialis (=m. coracobrachialis anterior)
Cumple la funcién también de dirigir el himero anteriormente y probablemente

rotarlo, asi deprimirfa el borde de ataque del ala (Owre, 1967). Se origina de manera
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carnosa en el coracoides sobre el processus acrocoracoideus y se inserta en el hiimero
sobre la impressio coracobrachialis, situada sobre el lado anterior y proximal de dicho
hueso.

El origen sobre el coracoides (i.e., processus acrocoracoideus) es menos
desarrollado en el material f6sil FCP-V-A-006 y anhingas actuales estudiadas respecto
de Ph. brasilianus. En tanto que la insercidn sobre los himeros MACN-PV 12736,
MACN-PV 12747 y An. minuta (i.e., impressio coracobrachialis) es moderadamente
excavada y con su sector distal mejor definido comparado con An. anhinga y An.
melanogaster; en cambio en Ph. brasilianus posee una mayor profundidad proximal y

es mas angosta que en estas anhingas.

Musculus coracobrachialis caudalis (=m. coracobrachialis posterior)

Aparte de contribuir con una ligera contraccién ventral del hiimero, este musculo
es responsable de elevar el borde de ataque del ala y de ejercer una leve depresion de la
cintura pectoral (Owre, 1967). Realiza su accidn principal cuando el ala se desplaza
ventralmente (Dial ef al., 1991; Beaufrere, 2009). Tiene un origen carnoso en el
coracoides (Figura 87) desde las superficies latero-dorsal y latero-ventral. Se inserta
mediante un fuerte y corto tendén en el himero sobre el tuberculum ventrale, a veces
fusionado con aquel del m. subcoracoideus (Owre, 1967).

El origen en el coracoides de FCP-V-A-006, An. anhinga y An. melanogaster se
extiende menos de la mitad de la superficie ventro-posterior, pero en el material fosil es
mds profundo, especialmente sobre el margen de la diifisis que contacta con el
processus lateralis; por su parte en Ph. brasilianus este musculo es mds amplio que en
las anhingas, aunque es somero como en las anhingas actuales.

La inserciéon en el himero en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747 y Ph.
brasilianus tiene mas grande la concavidad que deja sobre el tuberculum ventrale que

en las anhingas actuales.

Musculus subcoracoideus

Este pequefio musculo, también colaboraria en deprimir el borde de ataque del
ala (Fisher, 1946). Se origina en el coracoides sobre la superficie postero-lateral de la
facies articularis humeralis y se inserta en el humero sobre el tuberculum ventrale junto
al m. coracobrachialis caudalis; antes de insertarse puede fusionarse con otros

musculos (Owre, 1967).
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El origen en FCP-V-A-006 es mas profundo que en An. anhinga y An.
melanogaster, y mas ain que en Ph. brasilianus. Por su parte, el drea de insercién
representa una zona mds excavada que en las anhingas actuales, semejante en

profundidad a Ph. brasilianus.

Discusion

Owre (1967) encontré que el m. pectoralis en An. anhinga tiene mayor volumen
que en Ph. auritus lo cual estaria relacionado a las mayores extensiones de la insercion
en el humero de Anhinga respecto de Phalacrocorax. En este sentido, MACN-PV
12736, MACN-PV 12747, An. anhinga y An. melanogaster presentan superficie de
insercion relativamente similar entre ellas y mayores que en Ph. brasilianus. El m.
coracobrachialis cranialis tiene en MACN-PV 12736 y MACN-PV 12747 una
insercion somera como las anhingas actuales; Fisher (1946) encontr6 que entre
planeadoras como los catértidos poseen una insercion amplia y somera, que recuerda a
aquella de las anhingas. Las condiciones de ambos musculos sugieren que estos
hdmeros fésiles pertenecerian a especies que podrian ejecutar una locomocion aérea
mayormente planeada, y con momentos de vuelo batido acotados al despegue, la
elevacion del ave y el desplazamiento previo al aterrizaje. Por su parte, en An. minuta la
caracteristica de la insercidn del m. pectoralis indicaria que tendria un habito locomotor
ligeramente mds proximo a los cormoranes; esta pequefia especie al concentrar este
musculo sobre la parte proximal, podria ejercer una fuerza mds localizada sobre el ala,
que le permitiria mover el himero mds rdpido anteriormente e incrementaria la
sustentacion en vuelo. Cabe sefialar que este comportamiento en aves que baten sus alas
parece estar vinculada con la relacion entre el area del ala y la superficie del cuerpo,
puesto que las aves con mayor drea del ala respecto de la superficie corporal presentan
esta estructura menos localizada y menos proyectada (e.g., Phalacrocoracidae y
Ardeidae) si se lo compara con pequefias aves (e.g., Icteridae y Columbidae).

Por su parte, el m. coracobrachialis caudalis y el m. subcoracoideus en las
formas fésiles MACN-PV 12736, MACN-PV 12747 y FCP-V-A-006 poseen origenes o
inserciones que se asemejan en posicion y espacio ocupado a aquella en las anhingas
actuales, pero con profundidades mds considerables. Esto indicaria que las especies que
estos restos representan tuvieron una musculatura mas fuerte, capaz de alzar vuelo pese
a la mayor masa corporal, pero al igual que las anhingas actuales, podria hacer delicados

movimientos antero-posteriores del borde de ataque del ala durante el planeo.
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Muisculos que mueven dorsalmente el himero
Musculus supracoracoideus

Este musculo se ubica entre el esternén y el coracoides (Figura 87), y actiia entre
los momento previos y posteriores a cuando el ala se halla mas ventral durante el vuelo
(Dial et al., 1991; Beaufrere, 2009). Se origina de forma carnosa en el esternon desde la
superficie ventral y desde el coracoides en la parte ventro-medial, y se dirige hacia el
hdmero dejando en el coracoides un surco sobre el margen antero-medial (sulcus m.
supracoracoidei). Se inserta en el humero mediante un fuerte tendén y una pequefia
carnosidad sobre el tuberculum dorsale.

El origen en FCP-V-A-006 es mds excavado que en An. anhinga y An.
melanogaster; a su vez, en estas anhingas este musculo es mas extenso que en Ph.
brasilianus. Este musculo en FCP-V-A-006, An. anhinga y An. melanogaster deja en la
parte anterior del coracoides una marca angosta y somera, distinta de Ph. brasilianus, en
la cual es amplia y profunda sobre el processus procoracoideus.

En lo que respecta a la insercion en MACN-PV 12736 y MACN-PV 12747 esta
se ubica mads distal del caput humeri que en An. anhinga, An. melanogaster y Ph.

brasilianus.

Musculus latissimus dorsi

Este musculo amplio, delgado y superficial (Figura 88), e interviene también en
la aduccién y movimiento posterior del himero y en el incremento del borde de ataque
del ala (Owre, 1967). Esta dividido en el pars caudalis y pars cranialis (Vanden Berge
y Zweers, 1993), los cuales se originan en las vértebras tordcicas de manera continua
desde los processus spinosus y en el sinsacro desde la porcion anterior de la crista
spinosa synsacri. El pars cranialis se inserta en el himero de manera carnosa sobre la
superficie posterior, ventral a la del m. deltoideus major, mientras que el pars caudalis
tiene una méas extensa insercion, inmediatamente distal a la otra parte del m. latissimus
dorsi.

La insercién de este misculo en MLP-PV 88-IX-20-1, MACN-PV 12736,
MACN-PV 12747, An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster sobre el hiimero se
ubica ligeramente perpendicular respecto del margo caudalis y posee una mayor

longitud, en relacién a la que presenta el cormoran estudiado.
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m. humerotriceps

Figura 88. Musculatura del himero de Phalacrocorax brasilianus.

Musculus deltoideus pars major (=m. deltoideus major)

Este musculo aparte de mover el himero dorsalmente, también lo flexiona y
mueve posteriormente y contribuye en incrementar el borde de ataque del ala (Owre,
1967). Tiene un origen carnoso en la escapula desde la superficie lateral y se inserta de
manera también carnosa en el humero sobre la cara posterior, desde cerca del
tuberculum dorsale hasta la parte algo mas distal de la crista deltopectoralis; este pars
es mas ancho y extendido que el m. deltoideus pars minor.

La insercion en MACN-PV 12736 y MACN-PV 12747 es mas excavada y
amplia que en las anhingas actuales comparadas; respecto de Ph. brasilianus es solo

semejante en profundidad.

Musculus deltoideus pars minor (=m. deltoideus minor)

Este pequefio musculo levanta, rota y extiende el himero (Owre, 1967). Tiene su
origen carnoso en la clavicula desde la superficie lateral del processus acromialis y en
la escapula desde el acromion. Se inserta de manera carnosa en el himero sobre la
superficie posterior, desde el tuberculum dorsale hasta la crista deltopectoralis.

La insercién de este musculo en MLP-PV 88-1X-20-1, MACN-PV 12736 y
MACN-PV 12747 y Ph. brasilianus es mas profunda que en An. anhinga y An.

melanogaster.
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Musculus subscapularis

Este miusculo también mueve el hiimero posteriormente y baja el borde de
ataque del ala (Owre, 1967). Tiene un origen carnoso en la escapula desde la parte
media-anterior de la superficie medial de esta y se inserta en el himero de manera
tendinosa sobre la parte proximal del tuberculum ventrale.

La insercion de este musculo en MACN-PV 12736 y MACN-PV 12747 es més

amplia que en An. anhinga, An. melanogaster 'y Ph. brasilianus.

Musculus scapulohumeralis caudalis (=m. dorsalis scapulae)

Este musculo ademads de elevar el hiimero, mueve a este hueso posteriormente y
baja el dngulo de ataque del ala (Owre, 1967). Se origina de forma carnosa en la
escapula desde la parte medio-posterior de la superficie lateral. Se inserta en forma
carnosa en el himero sobre la parte distal-ventral de la fossa pneumotricipitalis y puede
extenderse hacia el tuberculum ventrale (Owre, 1967).

La evidencia que deja sobre la insercion en los himeros MLP-PV 88-1X-20-1,
MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, An. anhinga y An. melanogaster es mas

profunda que en Ph. brasilianus.

Musculus scapulohumeralis cranialis (=m. proscapulohumeralis)

Este miusculo también dirige el himero posteriormente y contribuye en la
aduccién de este hueso y baja el dngulo de ataque del ala (Owre, 1967). Se origina de
manera carnosa en la escapula desde el borde medio-posterior de la superficie lateral y
se inserta en el himero de manera carnosa o tendinosa sobre el lado disto-dorsal de la
fossa pneumotricipitalis y puede extenderse hasta el tuberculum ventrale (Owre, 1967).

Este musculo deja en la inserciéon en MLP-PV 88-1X-20-1, MACN-PV 12736 y
MACN-PV 12747 una marca mds prominente que en An. anhinga, An. melanogaster 'y

Ph. brasilianus.

Discusion

El m. subscapularis, m. deltoides pars major et pars minor y m.
scapulohumeralis cranialis en los materiales fésiles MLP-PV 88-1X-20-1, MACN-PV
12736 y MACN-PV 12747 poseen inserciones semejantes en posicion a aquella en An.
anhinga y An. melanogaster, pero mds conspicuos; por su parte, el origen del m.

supracoracoideus en FCP-V-A-006 es mds profundo y la insercion en MACN-PV
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12736 y MACN-PV 12747 se ubica mads distal. El comportamiento de estos musculos,
funcionalmente implicarian que las anhingas fésiles poseian una potencia superior a la
de las anhingas actuales, que le permitia realizar un vuelo ascendente rdpido, como asi
también tendrian buenas destrezas para ajustar la altura a partir de cambios rapidos en
medio del planeo libre o alrededor de corrientes de aires ascendentes; Fisher (1946)
hall6 este tipo de diferencias entre especies grandes y pequefias de catértidos
planeadores.

El m. latissimus dorsi y m. scapulohumeralis caudalis en MLP-PV 88-1X-20-1,
MACN-PV 12736 y MACN-PV 12747 tienen comportamientos de sus inserciones
semejantes a las anhingas actuales, lo que sugiere que su desempefio seria comparable.
El desarrollo particular del primer musculo, tal como infiri6 Owre (1967) para An.
anhinga, ademds se vincularia con que esta aves extintas podian semiflexionar el ala

durante excursiones bajo el agua.

Muisculos que extienden la ulna
Musculus humerotriceps (=m. triceps parte externa)

Este miusculo aparte de ser un poderoso extensor de la ulna, es su depresor
(Owre, 1967). Se origina de forma carnosa en el himero (Figura 88) cerca de la fossa
pneumotricipitalis y se inserta en la ulna a través de un fuerte tendon sobre el
olecranon.

El origen en MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, An. anhinga y An.
melanogaster estd mas excavado sobre la parte distal de la fossa pneumotricipitalis que
en Ph. brasilianus. En MLP-PV 88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b este musculo al pasar
sobre el extremo distal del himero deja un sulcus humerotricipitalis mas amplio que en
An. minuta, An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Por su parte, la insercién sobre la ulna SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An.

melanogaster es proporcionalmente mas amplia que en Ph. brasilianus.

Musculus scapulotriceps (=m. triceps parte escapular)
Este miusculo, aparte de extender la ulna, participa en elevar a este hueso y el
hdmero (Owre, 1967). Se origina en la escapula desde una amplia aponeurosis desde la

superficie lateral; también lo hace en el himero desde la superficie posterior adyacente
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al tuberculum ventrale y desde un tendén situado en la diéfisis de este hueso (Owre,
1967). El musculo deja en el himero sobre la epifisis distal el sulcus scapulotricipitalis
y luego se inserta en la ulna de manera tendinosa sobre el olecranon.

El tendon donde se origina este musculo sobre la didfisis de los hdmeros
MACN-PV 12736, MACN-PV 12747, An. anhinga y An. melanogaster deja una
prominencia mds reducida que aquella en Ph. brasilianus. El sulcus scapulotricipitalis,
por donde pasa este musculo antes de insertarse, en MLP-PV 88-1X-20-1 y SGO-PV
22212b es mas amplio que en An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster; Ph.
brasilianus presenta un estado intermedio entre estas anhingas.

La insercion de este musculo en SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An.

melanogaster es mas amplia y dirigida distalmente que en Ph. brasilianus.

Discusion

El mayor desarrollo general del m. humerotriceps en las formas fosiles (MACN-
PV 12736, MACN-PV 12747, MLP-PV 88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b) indicaria que
las especies a las cuales pertenecerian tendrian mayores fuerzas para batir sus alas para
alzar vuelo, en relaciéon a las anhingas actuales. En cambio, An. minuta poseeria
capacidades locomotoras semejantes a aquellas de las anhingas actuales.

Por su parte, acerca del m. scapulotriceps, Fisher (1946) y Owre (1967)
coinciden en que el rol primordial de este musculo es posicionar el ala semiflexionada
durante el planeo. Owre (1967) ademds interpreté que el mayor desarrollo de este
musculo en An. anhinga, respecto de Ph. auritus podria ser correlacionado con este
habito de vuelo e incluso podria tener un rol considerable en mantener las alas
semiabiertas durante las excursiones bajo el agua de la anhinga. Debido a que a grandes
rasgos las anhingas fosiles son semejantes en los origenes o inserciones a esta anhinga

actual, estas inferencias pueden ser extrapoladas a las primeras.

Muisculos que flexionan la ulna
Musculus biceps brachii (=m. biceps)

Este musculo aparte de flexionar la ulna, la rota para deprimir el borde de ataque
del ala (Owre, 1967). Se origina mediante un tendén largo y delgado en el coracoides, a
lo largo del borde dorsoanteroventral al origen del m. coracobrachialis cranialis. Se

inserta en el radio por medio de un tendén en la parte proximo-posterior y en el extremo
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proximal de la ulna sobre la cara anterior inmediatamente proximal a la impressio m.
brachialis.

El origen del m. biceps brachii en el coracoides FCP-V-A-006, An. anhinga y
An. melanogaster es proporcionalmente mas corto que en Ph. brasilianus.

La insercién de este musculo en la ulna SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An

melanogaster es ligeramente mas conspicua que aquella en Ph. brasilianus.

Musculus pronator profundus (=m. pronator longus)

Este musculo ademads de flexionar la ulna, también participa en deprimir el borde
de ataque del ala (Owre, 1967). Tiene un origen tendinoso en el himero desde la parte
distal de este, inmediatamente distal al epicondylus ventralis y se inserta en el radio de
manera carnosa sobre la cara dorsal de la diafisis (Figura 89).

Este musculo tiene un origen en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b y Ph.

brasilianus mas grande y profundo que en An. anhinga y An. melanogaster.

~ . ¢ " . i V

m. extensor
carpi radialis

m. pronator
profundus

m. flexor
carpi ulnaris
posterior carpi ulnaris
anterior

m. flexor

Figura 89. Musculatura de la ulna de Phalacrocorax brasilianus.

Musculus pronator superficialis (=m. pronator brevis)

Al igual que el m. pronator profundus, ademds de flexionar la ulna, contribuye
en la depresién del borde de ataque del ala (Owre, 1967). Este musculo se origina
mediante un tend6én desde el himero sobre la epifisis distal, anterior y proximal al
epicondylus ventralis y se inserta en el radio sobre la diéfisis.

El origen de este muisculo en MLP-PV 88-1X-20-1 y SGO-PV 22212b, An.
minuta, An. anhinga y An. melanogaster es redondeado, mientras que en Ph. brasilianus

es alargado.
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Musculus ectepicondylo-ulnaris (=m. anconeus)

Este miusculo flexiona la ulna y baja el borde de ataque del ala (Owre, 1967). Se
origina en el himero a partir de un tendén en la zona del epicondylus dorsalis y tiene su
insercion en la ulna de forma carnosa en la superficie proximo-anterior de este hueso.

Los origenes de este musculo en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b, An.
minuta, An. anhinga y An. melanogaster es independiente del m. extensor carpi ulnaris,

mientras que en Ph. brasilianus son comunes.

Musculus supinator brevis

Este musculo participa en flexionar la ulna y en elevar el borde de ataque de este
elemento (Owre, 1967). Se origina en el himero en la epifisis distal dorsal,
inmediatamente distal al origen del m. extensor metacarpi radialis y se inserta de
manera carnosa en el radio sobre su parte dorsal.

El origen de este musculo en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b, An.
minuta, An. anhinga y An. melanogaster se encuentra ligeramente separado de aquel de
m. extensor digitorum communis, en cambio en Ph. brasilianus se produce una fosa

profunda comun.

Musculus brachialis

Este musculo aparte de flexionar la ulna, también eleva el borde de ataque de
esta parte (Owre, 1967). Es corto y con forma de cinta, y se origina en el himero en la
parte distal anterior y se inserta sobre la ulna en la parte antero-proximal.

El origen en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b, An. minuta y Ph.
brasilianus es amplio, somero en su porciéon proximal y algo mds excavado en su
porcion distal, en cambio en An. anhinga y An. melanogaster es mas alargado y estd
homogéneamente excavado en toda su extension.

La insercién sobre la ulna en SGO-PV 4001-K, An. anhinga y An. melanogaster

es amplia y profunda, en cambio en Ph. brasilianus es proporcionalmente mas estrecha.

Discusion
Owre (1967) argument6 que en An. anhinga el m. biceps brachii estaria
involucrado en mantener el peso que se ejerce sobre el ala mientras planean, en tanto

que en Ph. auritus este musculo podria contribuir mas en la flexién del ala. Por otra
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parte, segin Owre (1967), el m. pronator superficialis y el m. pronator profundus son
importantes en aves que desarrollan un vuelo planeado, contribuyendo en ajustar el
borde de ataque del ala. Ademds, este autor respecto del m. ectepicondylo-ulnaris,
infirié que en An. anhinga este desempefiaria una accién mas lenta, pero mds poderosa
que en Ph. auritus. Estas inferencias anteriores, tanto para el m. biceps brachii, m.
pronator profundus, m. pronator superficialis y m. ectepicondyloulnaris, las semejanzas
en el origen o inserciones entre los materiales fésiles (FCP-V-A-006, SGO-PV 4001-K,
MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b) y An. minuta con An. anhinga, pueden
extrapolarse a las anhingas f6siles; el m. supinator brevis puede contribuir en esta
accion, puesto que también extiende y rota el borde de ataque del ala, ademds que el
comportamiento muscular es similar entre las anhingas comparadas. Por tltimo, debido
a que el origen del m. brachialis en las anhingas comparadas y el cormoran varia en
profundidad y forma, se podria inferir que este muisculo no estd directamente vinculado

con sus habitos locomotores.

Muisculos que actian sobre el carpometacarpo y los digitos
Musculus extensor carpi ulnaris (=m. flexor metacarpi radialis)

Este musculo funciona como flexiona el carpometacarpo y probablemente lo
eleva y ademads de flexionar la ulna (Owre, 1967). Se origina en el hiimero mediante un
tenddn en una amplia superficie distal, sobre la cara ventral; proximal a este misculo se
ubica el origen del m. ectepicondylo-ulnaris. Se inserta en el carpometacarpo sobre el os
metacarpale major sobre la superficie postero-proximal.

El origen de este musculo en MLP-PV 88-1X-20-1, An. anhinga y An.
melanogaster esta separado ligeramente del m. ectepicondylo-ulnaris, mientras que en
Ph. brasilianus es comun. En tanto que la insercién sobre el carpometacarpo MLP-PV
88-1X-20-4, An. anhinga y An. melanogaster es mas amplia que en Ph. brasilianus,

aunque en este cormordn es mas prominente.

Musculus ulnometacarpalis dorsalis (=m. flexor metacarpi posterior)
La funcién principal de este musculo es flexionar el carpometacarpo (Owre,
1967). Se origina en la ulna sobre la epifisis distal en el margen dorso-posterior del

condylus dorso-ulnaris mediante el ligamentum m. ulnometacarpalis dorsalis y se
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inserta en el carpometacarpo con un tendén en el os metacarpale minus sobre el margen
postero-proximal.

En la insercién de este musculo sobre el carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4
deja un surco considerablemente mds conspicuo respecto de aquel en las anhingas

actuales comparadas y Ph. brasilianus.

Musculus ulnometacarpalis ventralis (=m. flexor carpi ulnaris brevis)

Este musculo aparte de flexionar el carpometacarpo, lo rota bajando el borde de
ataque del ala (Owre, 1967). Se origina en la ulna de manera carnosa en la epifisis
distal, formando la depressio radialis y se inserta en el carpometacarpo a través de un
fuerte tendon cerca del borde mas proximo-dorsal de la trochlea carpalis.

La insercién en el carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An.
melanogaster deja una superficie ligeramente mas amplia respecto de aquella de Ph.

brasilianus.

Musculus flexor carpi ulnaris

Cumple diversas funciones a parte de flexionar el carpometacarpo, como ser
rotar el hiimero, extender y flexionar la ulna, extender el digito III, deprimir el borde de
ataque del ala, entre otras (Owre, 1967). Este complejo musculo (Figura 89) puede ser
dividido en dos capas que pueden ser a su vez subdivididas en dos partes (Owre, 1967).
Estas divisiones se originan en el himero, en la epifisis distal sobre el epicondylus
ventralis (capa superficial de la divisién anterior) o proxima medialmente a este en el
processus flexorius (division posterior). Se insertan de manera tendinosa en el
carpometacarpo sobre la porcién préximo-dorsal del cuneiforme (capa superficial de la
divisién anterior), sobre la falange II del digito III (capa profunda de la divisién
anterior) o se inserta sobre el cuneiforme (division posterior).

El origen de la divisioén anterior en MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b y Ph.
brasilianus es notoriamente mds profundo que aquel en An. minuta, An. anhinga 'y An.
melanogaster; asimismo, el origen de la division posterior en MLP-PV 88-1X-20-1

también es mas profunda, respecto de las especies de Anhinga.

Musculus extensor longus alulae (=m. extensor longus digiti 11)
Este musculo contribuye en la extensiéon del carpometacarpo (Owre, 1967).

Tiene su origen de manera carnosa en la didfisis del radio desde la parte postero-
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proximal y desde la diéfisis de la ulna en la porcién ventro-anterior de esta. Se inserta
en el carpometacarpo mediante un tendén en el processus extensorius.
La insercion en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An. melanogaster es mas

amplia que en Ph. brasilianus.

Musculus extensor carpi radialis (=m. extensor metacarpi radialis)

Este miusculo de la ulna (Figura 89) genera una poderosa extension del
carpometacarpo y ademas contribuye en la depresion del borde de ataque del ala (Owre,
1967). Presenta el pars anconalis que se origina en el humero en la epifisis distal,
proximalmente al epicondylus dorsalis, y el pars palmaris que se ubica inmediatamente
proximal al pars anconalis (Owre, 1967); ambos se insertan en el carpometacarpo sobre
el processus extensorius.

Los origenes de los pars anconalis y pars palmaris en MLP-PV 88-1X-20-1, An.
anhinga y An. melanogaster se ubican proximo-dorsal al epicondylus dorsalis y estan
mads separados entre si; por su parte, en Ph. brasilianus se disponen mds proximales,
menos distanciados entre si y son mds profundos respecto de las anhingas.

La insercion en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An. melanogaster es mas

amplia que en Ph. brasilianus.

Musculus extensor digitorum communis

Este musculo también flexiona el digito II, extiende el digito III y eleva el
carpometacarpo (Owre, 1967). Se origina en la epifisis distal del hiimero, sobre su cara
dorsal entre el epicondylus dorsalis y el condylus dorsalis y se inserta a través de
tendones en falanges del digito II y III.

El origen de este miisculo en MLP-PV 88-1X-20-1, An. minuta, An. anhinga y
An. melanogaster es somero y esta separado del m. supinator brevis, en tanto que en Ph.

brasilianus es mas profundo y forma una impresién comun con el m. supinator brevis.

Musculus abductor alulae (=m. abductor alae digiti 11)

Este musculo se encarga de abducir el digito II, como asi también contribuye a
su depresiéon (Owre, 1967). Tiene su origen de manera carnosa o tendinosa (Owre,
1967) en el carpometacarpo sobre el os metacarpale alulare desde la mayor parte de su

superficie dorsal y se inserta sobre la falange del digito II.
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El origen en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An melanogaster es mas
somero respecto de Ph. brasilianus; en esta ultima especie, es mds profundo

especialmente en su margen posterior.

Musculus adductor alulae (=m. adductor alae digiti 1)

Este musculo interviene en la aduccién y depresion del digito II (Owre, 1967).
Su origen es carnoso en el carpometacarpo (Figura 90) sobre el os metacarpale major,
desde su superficie antero-ventral y se inserta sobre la falange del digito II.

Este misculo en MLP-PV 88-1X-20-4, An. anhinga y An. melanogaster deja
sobre la parte distal del os metacarpale alulare una pequefia concavidad mas profunda

que aquella en Ph. brasilianus.

m. flexor
alulae

ni@dducto
lulae

Figura 90. Musculatura del carpometacarpo de Phalacrocorax brasilianus.

Musculus flexor alulae (=m. flexor digito II)

Este musculo interviene en la flexion y depresién del digito II (Owre, 1967).
Tiene un origen carnoso en el carpometacarpo (Figura 90) desde una depresién en la
parte antero-proximal del processus pisiformis y se inserta de manera tendinosa sobre la
falange del digito II.

El origen en MLP-PV 88-1X-20-4 es somero y con el margen que limita con el
os metacarpalis alulare poco definido, comparado con An. anhinga, An. melanogaster 'y

Ph. brasilianus.

Discusion
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Owre (1967) interpreté que la fusidon del m. extensor carpi ulnaris con el m.
ectepicondylo-ulnaris en Ph. auritus puede indicar un ligero incremento en la fuerza
para flexionar la ulna, respecto de An. anhinga. Como MLP-PV 88-1X-20-1 comparte
las caracteristicas del origen y MLP-PV 88-1X-20-4 la insercién de este misculo con
esta especie actual, es posible extrapolar sus similares acciones funcionales en las
formas fésiles.

Respecto del m. ulnometacarpalis ventralis y el m. ulnometacarpalis dorsalis en
MLP-PV 88-1X-20-4, se puede inferir que al tener una insercién mds importante en
relacion a An. anhinga y An. melanogaster, indicarfa que la anhinga extinta a la cual
perteneceria este material requeria realizar ajustes constantes de la parte distal del ala,
para prolongar el planeo o controlar el ascenso.

Owre (1967) consider6 que el desarrollo del m. flexor carpi ulnaris en An.
anhinga se vincula con su vuelo planeado utilizan. Pese a que en los materiales de
anhingas fésiles (MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b) tienen desarrollos de este
musculo que difieren con An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster (i.e., mayor
profundidad del origen), coinciden en la ubicacién de su origen e insercién, lo que
igualmente sugiere que comparten el modo en que utilizan este musculo.

Owre (1967) destacd que el m. extensor longus alulae al igual que ocurre con
otros musculos de la ulna, es importante en los cambios de posicion de la parte distal del
ala, cuando el ala estd extendida durante el vuelo. Este autor también consider6é que es
esperable hallar un mayor desarrollo en aves que planean al volar, como las anhingas.
Esto se refleja en la insercion en MLP-PV 88-1X-20-4, por lo que indicaria que esta
anhinga podia planear durante el vuelo.

Los correlatos 6seos del m. extensor carpi radialis, m. extensor digitorum
communis, m. abductor alulae y m. adductor alulae en MLP-PV 88-1X-20-4 y MLP-PV
88-1X-20-1 concuerdan con aquellos de las anhingas actuales estudiadas, lo que
permiten inferir que las anhingas a las cuales representarian podrian desempefiar una
buena extension del extremo del ala y realizar ligeros ajustes desde esta zona durante el
vuelo planeado. Asimismo, el correlato descripto para An. minuta, referente al m.
extensor digitorum communis, también es consistente con este tipo de habilidades. La
marca que deja el m. flexor alulae sobre el carpometacarpo MLP-PV 88-1X-20-4 no se
corresponde con aquellos de las anhingas actuales, lo cual podria estar relacionado con
una disminucién en la utilizacion de este musculo, y por ende de la menor capacidad de

maniobrabilidad del alula.
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Miisculos del miembro posterior

En las aves, pese a que la mayor parte de los movimientos de la extremidad
ocurren por debajo de la rodilla (Fisher, 1946), alrededor del fémur se concentra un
importante porcentaje de la masa muscular de las patas de las aves. Asimismo, los
movimientos hacia delante del fémur, tibiotarso y tarsometatarso son ejecutados por
musculos mucho menos voluminosos y potentes que aquellos que lo hacen
posteriormente. En las anhingas fésiles se pudieron inferir ocho miisculos asociados al
fémur, tres que lo mueven anteriormente, dos lo mueven posteriormente, dos que lo
rotan, dos que lo abducen y uno que lo desplaza medialmente; asociados con el
tibiotarso se reconstruyeron nueve musculos, de los cuales cuatro lo extienden, tres lo
flexionan y dos ejecutan otras acciones sobre este; ademds, involucrados con la
movilidad del tarsometatarso se infirieron cinco, de los cuales tres lo extienden, uno lo
flexiona y uno lo abre; por tultimo, asociados con los digitos se reconstruyeron diez
musculos, de estos tres se encargan de flexionarlos, tres los extienden, dos los abren y
uno los cierra. Las figuras 91-94 muestran los origenes o inserciones de los musculos

reconstruidos.

m. iioribialis m. iliotibialis
m. iliotroe hairfem(m %ilmﬁ’mumfh , m. tftofthulauv

caudalis externis
ﬂJ—?—_—gJ— I
’_5/,’\ ﬁ__ -I \m depressor mua’ae

P P

! \
A
m. ebturatorius - —

lateralis

mi. iliofrochantericus
medialts

m. fiotrochaniericis

eranialis )
. ambiens

Figura 91. Origenes e inserciones de los musculos de la cintura pélvica+sinsacro en vista lateral.
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m. femarotibiali y

f
l
L~

medialis

purs medialis”

m. flexor hallucis longus

Figura 92. Origenes e inserciones de los msculos del fémur en vistas posterior (A), lateral (B),

anterior (C) y medial (D).

medialiy

Iren f]l‘"\l” CFHE

lateralis \ |}

M. extensoi digitorum
longus

AN

m. fibuiaris J
brevis

Figura 93. Origenes e inserciones de los mdusculos del tibiotarso en vistas anterior (A) y

posterior (B).
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Figura 94. Origenes e inserciones de los musculos del tarsometarso en vistas anterior (A) y

posterior (B).

Miisculos que mueven anteriormente el fémur
Musculus iliotrochantericus caudalis (=m. gluteus profundus)

Este miusculo se ubica sobre la cara lateral del fémur y estd cubierto por el m.
iliotibialis cranialis, el m. iliotibialis lateralis y en parte por el m. iliofemoralis
externus; participa en extender, estabilizar y rotar el fémur anteriormente (Owre, 1967)
e incluso lo puede mover medialmente (Hudson, 1937; Fisher, 1946). Su origen en el
ileon es carnoso y se produce sobre la mayor parte de la fossa iliaca dorsalis del ala
preacetabularis ilii, y se localiza mas sobre la parte dorsal de esta al dirigirse
posteriormente, y queda limitada posteriormente por el origen del m. caudofemoralis.
Se inserta en el fémur de manera tendinosa sobre la superficie antero-lateral del
trochanter femoris.

El origen en Ma. paranensis, Ma. kiyuensis, SGO-PV 4001-B y Ph. brasilianus
muestran un origen ligeramente mds profundo que en las anhingas actuales comparadas.

En las anhingas la insercién de este musculo es mds corta, mds profunda y
ligeramente mds anterior comparada con aquella de Ph. brasilianus; a su vez en Ma.

paranensis y Ma. ranzii es levemente mds amplia que en las anhingas actuales.

Musculus iliotrochantericus cranialis (=m. iliacus)
La funcidén de este musculo es similar a la del m. iliotrochantericus caudalis

(Owre, 1967). Este musculo y el m. iliotrochantericus medialis se discriminan mejor en
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An. anhinga que en Ph. brasilianus. En las anhingas se origina en el ileon donde el ala
preacetabularis ilii se vuelve mds estrecha y latero-anteriormente queda rodeado por el
m. iliotrochantericus caudalis, y posteriormente por el m. iliotrochantericus medialis.
En estas especies se inserta en el fémur, lateral al trochanter femoris y distal al m.
iliotrochantericus medialis. Por su parte en Ph. brasilianus tanto el origen como la
insercién es comun con el m. iliotrochantericus medialis; en este cormordn se origina en
el ileon sobre el ala preacetabularis ilii, posterior al m. iliotrochantericus caudalis y
anterior al foramen acetabuli y se inserta en el fémur sobre la epifisis proximal, lateral

al trochanter femoris y distal a la insercion del m. iliotrochantericus caudalis.

Musculus iliotrochantericus medialis (=m. iliotrochantericus medius)

Este musculo cumple también aquellas funciones que tienen el m.
iliotrochantericus caudalis y el m. iliotrochantericus cranialis (Owre, 1967). Su origen
en las anhingas es en el {leon, inmediatamente anterior al foramen acetabuli, mientras
que se inserta en el fémur, proximal a la del m. iliotrochantericus caudalis; como se dijo
antes, en Ph. brasilianus estd fusionado con el m. iliotrochantericus cranialis y
comparten su origen e insercion.

El origen en Ma. paranensis, Ma. kiyuensis y SGO-PV 4001-B es mas profundo
que en las anhingas actuales y su insercidén no solo es mds profunda, sino que también

estd mas distanciada de la del m. iliotrochantericus cranialis.

Discusion

La fusién entre el m. iliotrochantericus medialis y m. iliotrochantericus
cranialis que ocurre en Ph. brasilianus también se describi6 en Ph. auritus (Owre,
1967), en tanto que en los géneros Sula (ver Hudson, 1937) y Morus (ver Gadow, 1891;
tomado de Hudson, 1937) se completa también con la anexion del m. iliotrochantericus
caudalis. En Macranhinga paranensis y Ma. ranzii las inserciones de estos tres
musculos son claramente separadas, lo que indicaria que estos no estarfan fusionados,
como ocurre en anhingas actuales. En SGO-PV 4001-B, debido a que los origenes de
estos musculos no se distinguen claramente sobre la cintura pélvica, no se puede
determinar qué grado de diferenciacion poseen.

Estos tres miisculos, a grandes rasgos, en las anhingas presentan una menor
profundidad del origen y menor extensiéon de la insercion, respecto del cormorin

comparado. Owre (1967) consideré que el menor desarrollo de estos tres musculos en
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An. anhinga le impide posicionar bien sus patas bajo su cuerpo o generar una fuerte
patada durante el nado como en el caso del cormorén, pero funcionaria mds mientras el
ave trepa y se aferra en la vegetacion, lo cual es facilitado por poseer membranas
interdigitales mds cortas. Entre las anhingas, la ligera mayor profundidad del origen en
Ma. paranensis, Ma. kiyuensis y SGO-PV 4001-B, o en la insercién en Ma. paranensis
y Ma. ranzii, estaria relacionado a las mayores masas corporales, aunque compartirian
el habito de las anhingas actuales. Noriega (2001) noté en Ma. paranensis estas
caracteristicas en los correlatos 6seos, desarrollando una conclusion semejante sobre su

locomocion.

Maiisculos que mueven posteriormente el fémur
Musculus ischiofemoralis (=m. flexor ischiofemoralis)

Este miusculo profundo y bien desarrollado, aparte de mover posteriormente el
fémur, interviene en su estabilizacién y rotacién (Owre, 1967). Se origina en el {leon de
forma carnosa sobre una amplia zona del ala postacetabularis ilii y en el isquion sobre
el ala ischii, rodeando la parte lateral, dorsal y posterior del foramen ilioischiadicum;
culmina con un importante tendén en la diafisis proximal del fémur dejando una cresta
desde la mitad lateral hasta la cara posterior de esta.

La insercién de este musculo en las anhingas es prominente, robusta y algo
desviada del eje proximo-distal; entre las anhingas, es mdas alargada en Ma. paranensis
y Ma. ranzii que en An. anhinga y An. melanogaster; por su parte, en Ph. brasilianus a
diferencia de las anhingas, contacta proximalmente con la insercion del m. iliofemoralis
externus y desde alli forma una cresta delgada que se extiende mds distal sobre la cara

posterior hasta la insercion del m. caudofemoralis.

Musculus caudofemoralis
Este musculo largo, estrecho y delgado también podria intervenir en los
movimientos laterales o ventrales de la cola o contribuir en la abduccién de las plumas
rectrices (Owre, 1967 y bibliografia alli citada). Se origina en una aponeurosis ubicada
en la superficie ventral al m. lateralis caudae y no se conecta con el pigostilo. Se inserta
en la didfisis del fémur mediante un largo y angosto tendén sobre la superficie posterior.
El sitio en el cual se inserta este musculo en las anhingas es mds distal en

relacion al m. ischiofemoralis, en tanto que en Ph. brasilianus estin préximos entre si.
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En Ma. paranensis y Ma. ranzii se encuentra menos desarrollado que en las anhingas

actuales y el cormoran.

Discusion

Hudson (1937) coment6 que el m. ischiofemoralis tiene un comportamiento muy
uniforme entre las aves. Fisher (1946) al estudiar catartidos no encontrd una relacién
entre su desarrollo y las masas corporales. Owre (1967) consider6 que funcionalmente
este musculo cumpliria el rol de oponerse a la fuerza que empuja el fémur hacia delante,
como asi también podria encargarse de distribuir la fuerza sobre los pies y de corregir la
posicion de estos durante el buceo. El desarrollo més localizado préximo-lateralmente
de este musculo en las anhingas f6siles y actuales indica que puede generar una fuerza
mads direccionada que en el cormordn comparado. Para Ma. paranensis, Noriega (2001)
consideré que las evidencias que este musculo dejaba en el origen e insercion eran
intermedias entre anhingas y cormoranes.

Miller (1937, en Owre, 1967) respecto del m. caudofemoralis no encontrd
correlaciones entre este misculo y el habito acuatico. Owre (1967) propuso que el
acercamiento que hay entre este musculo y el m. ischiofemoralis en Ph. auritus, podria
estar relacionado con el desplazamiento durante el buceo. George y Berger (1966) entre
las aves acuaticas, citan que en Fregata y Uria (Alcidae) su insercion se encuentra méas
hacia la mitad de la diifisis, tal como se presenta en Ma. paranensis, Ma. ranzii, An.
anhinga y An. melanogaster; estas evidencias permiten sustentar la propuesta de Owre
(1967). Sin embargo, Gatesy y Dial (1993) sostienen que este musculo no cumple un rol
importante en el desplazamiento de las aves.

El hecho de que las anhingas actuales y fésiles mantengan similares inserciones
para ambos musculos, indicaria que las especies fosiles no posefan una patada mucho
mds fuerte que aquella de los cormoranes. Probablemente puede deberse a la
conformacién general de sus esqueletos, cuyos huesos son mds griciles y menos
neumdticos, lo que optimizaria el desempefio bajo el agua y no necesitarian de un
desarrollo compensatorio de la musculatura asociada a la propulsién en el buceo. El
ligero mayor desarrollo de la insercion del m. ischiofemoralis en las anhingas fosiles

estudiadas, estarfa asociado a la mayor masa corporal.
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Mauisculos que rotan el fémur
Musculus obturatorius lateralis (=m. obturator externus)

Este musculo rota al fémur, tras mover a su superficie anterior en direccion
lateral y posterior, asimismo desplaza el caput femoris postero-ventralmente dentro del
foramen acetabuli y tira de este hueso anteriormente (Owre, 1967). Se origina en el
isquion de forma carnosa sobre la porcion anterior y se extiende dorsalmente hacia la
porcioén ventral del antitrochanter. Se inserta mediante un tendén sobre el fémur en la
superficie contigua lateral al trochanter femoris.

El origen del m. obturatorius lateralis en Ma. paranensis, An. anhinga y Ph.
brasilianus es mas somero que en An. melanogaster.

Por su parte, la insercion de este musculo en Ma. paranensis, An. anhinga, An.

melanogaster 'y Ph. brasilianus coinciden en profundidad.

Musculus obturatorius medialis (=m. obturator internus)

La funcién de este musculo es similar a la del m. obturatorius lateralis (Owre,
1967). Su origen es en el isquion sobre la superficie medial de este, posterior al m.
obturatorius lateralis. Se inserta en el fémur a través de un tendén sobre la cara latero-
distal al trochanter femoris, ligeramente separado del m. obturatorius lateralis.

Este musculo en Ma. paranensis tiene una insercion mds profunda comparada
con aquella en An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus; en las anhingas se
ubica posterior respecto del m. obturatorius lateralis, mientras que en el cormordn es

proximal.

Discusion

Fisher (1946) sostuvo que tanto el m. obturatorius lateralis como el m.
obturatorius medialis realizan una débil accién como antagénicos de musculos que
dirigen el fémur anteriormente tales como el m. iliotrochantericus caudalis, m.
iliotrochantericus cranialis y el m. iliotrochantericus medialis. Sin embargo, Hudson
(1937) sostiene que ambos musculos actian principalmente manteniendo el fémur
ubicado dentro de la articulacion con la cintura pélvica. El m. obturatorius lateralis en
Ma. paranensis coincide en desarrollo con An. anhinga y An. melanogaster, pero la
insercion del m. obturatorius medialis en esta especie f6sil es mas profunda, lo que

indica que el requerimiento de este misculo en retener adecuadamente posicionado el
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fémur fue mas considerable; Noriega (2001) consideré que las inserciones de ambos

musculos eran intermedias en forma y posicion entre anhingas y cormoranes.

Mausculos que abducen el fémur
Musculus iliofemoralis externus (=m. piriformis)

Este miusculo cumple la funcién de estabilizar el fémur (Owre, 1967). Es
pequefio, plano y posee el pars caudalis y pars pelvica. Su origen en el ileon es carnoso,
con forma de “V” y se produce dorsal al foramen acetabuli entre la parte posterior del
m. iliotrochantericus caudalis y rodeado dorso-posteriormente por el m. iliotibialis
lateralis. Termina distalmente mediante un tendén en el fémur sobre la cara lateral de
este.

En Ma. paranensis, Ma. kiyuensis y SGO-PV 4001-B la superficie donde se
origina este musculo tiene los vertex craniolateralis ilii (sensu Livezey y Zusi, 2006)
mds desplazados medialmente respecto de An. anhinga y An. melanogaster; en tanto
que en Ph. brasilianus es intermedio en la superficie que ocupa.

El correlato éseo de la insercion de este musculo en el fémur de Ma. paranensis,
Ma. ranzii, An. anhinga y An. melanogaster es profundo y de mayor tamafio que en Ph.

brasilianus.

Musculus ambiens

Ademads de abducir el fémur, colabora en extender este hueso y contribuye a
aumentar la fuerza ejercida por los flexores de los digitos que pasan por el tibiotarso
(Owre, 1967). Se origina en el pubis mediante un tend6én desde el fuberculum
preacetabulare y se inserta en el tibiotarso sin dejar marca Osea, puesto que ocurre
sobre una aponeurosis.

El origen en Ma. paranensis, SGO-PV 4001-B, An. anhinga y An. melanogaster

es anterior al foramen acetabuli, en tanto que en Ph. brasilianus es ventral.

Discusion
Owre (1967) consider6 que el m. iliofemoralis externus en An. anhinga tendria
una mds rapida, pero menos poderosa accion que en Ph. auritus; esto se puede también

extrapolar a Ma. paranensis, Ma. kiyuensis y a la anhinga que representaria SGO-PV
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4001-B, puesto que son semejantes en sus origenes e inserciones; sin embargo, Noriega
(2001) describié que la inserciéon de este musculo era intermedia entre anhingas y
cormoranes, lo cual interpreté que estaria vinculado con una patada intermedia entre
rdpida, pero débil en el primero y la accidn lenta pero potente en el segundo.

Owre (1967) respecto del m. ambiens considerd que la posicién mds anterior de
su origen en An. anhinga, podria indicar que este musculo seria mds eficiente en mover
la rodilla y asi podria actuar mds sobre el tibiotarso que en Ph. auritus; los correlatos
oseos de este en las anhingas fésiles indican que también podrian coincidir en los
desempefios con esta anhinga actual; Noriega (2001) interpret6 que el origen de este en
Ma. paranensis, al igual que en m. iliofemoralis externus, indicaria que en esta especie

tendria una eficiencia locomotora intermedia.

Musculos que aducen el fémur
Musculus iliofemoralis internus (=m. psoas)

Este musculo ejerce una débil aduccion y rotaciéon del fémur (Owre, 1967). Se
origina de forma carnosa en el fleon en la porcion latero-posterior del ala
preacetabularis ilii y del pubis adyacente al foramen acetabuli. Se inserta en el fémur
de forma carnosa sobre la cara medial de la diifisis, contiguo distalmente al caput
femoris.

La insercion de este musculo en vista medial, en Ma. paranensis, Ma. ranzii, An.
anhinga y An. melanogaster es proporcionalmente mds alargada y profunda que en Ph.

brasilianus.

Discusion

El correlato 6seo de este musculo en Ma. paranensis y Ma. ranzii concuerdan en
forma y profundidad en con las anhingas actuales, lo cual permite inferir para las
especies extintas las mismas capacidades para posicionar la pata por debajo del cuerpo

mientras nada en la superficie del agua.

Muisculos que extienden el tibiotarso
Musculus iliotibialis lateralis (=m. extensor iliotibialis lateralis)
Este miusculo situado superficialmente sobre la parte lateral del fémur, aparte de

extender el tibiotarso, contribuye en la extensioén del fémur por acciéon de su porcion
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anterior y realiza una débil abduccién del fémur (Owre, 1967). Este musculo tiene hasta
dos partes normalmente en aves, el pars preacetabularis y el pars postacetabularis
(Vanden Berge y Zweers, 1993). El m. iliotibialis lateralis se origina en el {leon en una
aponeurosis sobre las cristae iliaca dorsalis inmediatamente posterior al m. iliotibialis
cranialis 'y se prolonga hasta una superficie en la parte postero-dorsal del
antitrochanter. Las ramas musculares confluyen distalmente con los mm. femorotibiales
en el lig. patellae (Figura 95), y se insertan en el tibiotarso sobre la crista patellaris
(Vanden Berge y Zweers, 1993).

Las anhingas fésiles (i.e., Ma. paranensis, Ma. kiyuensis) o materiales de
anhingas fosiles indeterminados (SGO-PV 4001-B) presentan un origen de este musculo
semejante al de las anhingas actuales en lo que respecta a la porcidon posterior,
concordando en extension y en su condicién somera. No se evidencian marcas sobre la

superficie dorsal al antitrochanter como ocurre en Ph. brasilianus.

e m.iliofibularis
m. iliotibialis_ 3
lateralis.*

m.flexor cruris
=

lateralis

m. flexor perforantes et £ ——_m. gastrocnemius

perforati digiti 11 pars lateralis 3
: D
AN

m. tibiai
cranialis

Figura 95 . Musculatura del fémur de Phalacrocorax brasilianus.

Musculus iliotibialis cranialis (=m. extensor iliotibialis anterior)

Este musculo junto con el m. iliotibialis lateralis son los mas superficiales del
fémur y se presentan como una delgada cubierta sobre la mayor parte de este (Figura
95). Aparte de extender el tibiotarso, flexiona el fémur (Owre, 1967). El m. iliotibialis
cranialis se origina de manera carnosa en el sinsacro en la porcién medio-anterior de la
crista spinosa synsacri de la regién preacetabular y se inserta mayormente también

carnosamente en la patella sobre toda la mitad dorsal de la superficie anterior; este
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musculo tiene conexiones carnosas con el m. tibialis cranialis, m. gastrocnemius, pars
medialis y flexor perforantes et perforati digiti 111 (Owre, 1967).

Los bordes laterales de la crista spinosa synsacri preacetabular en Ma.
paranensis 'y SGO-PV 4001-B estdn mds marcados que en An. anhinga, An.

melanogaster 'y Ph. brasilianus.

Musculus femorotibialis lateralis et intermedius (=m. vastus lateralis et medialis)

La funcidn de estos musculos fusionados es extender el tibiotarso (Owre, 1967).
Ambos se originan en el fémur desde la superficie anterior de la diifisis e incluye parte
lateral y medial de esta. Se insertan en el tibiotarso mediante un tend6n sobre la
superficie lateral de la crista cnemialis lateralis y de forma carnosa y tendinosa en
partes de la patella (Owre, 1967).

El origen del m. femorotibialis lateralis et intermedius, en vista anterior, en Ma.
paranensis, Ma. ranzii, An. anhinga y An. melanogaster estd mas definido que en Ph.
brasilianus, especialmente sobre su margen lateral; asimismo, en Ma. paranensis en el
extremo proximal de este origen, posee una prominencia mds notoria que en las

restantes especies.

Musculus femorotibialis medialis (=m. femoritibialis internus)

Este musculo aparte de extender el tibiotarso, lo rota hacia arriba y hacia la parte
medial (Owre, 1967). Se origina en el fémur de manera carnosa, sobre la superficie
medial-posterior de la diifisis. Se inserta en el tibiotarso mediante un fuerte tendon
sobre el margen medial de la fossa retropatellaris.

El origen del m. femorotibialis medialis en Ma. paranensis, Ma. ranzii y Ma.
kiyuensis, en su extremo distal forma sobre la cara medial de la diafisis una superficie
profunda y amplia, con un reborde conspicuo hacia su cara posterior comparada con An.
anhinga y An. melanogaster. Por su parte, en Ph. brasilianus este extremo distal es
semejante al de las anhingas fésiles en profundidad, pero en extension es menor.

La insercién del m. femorotibialis medialis, en Ma. paranensis, An. minuta, An.

anhinga y An. melanogaster es mas alargada que en Ph. brasilianus.

Discusion
Owre (1967) comenté que el mayor desarrollo del m. iliotrochantericus

medialis, m. iliotrochantericus cranialis, m. iliotibialis cranialis y el m. femorotibialis

272



lateralis et intermedius en An. anhinga respecto de Ph. auritus podria deberse al mejor
desenvolvimiento de la anhinga en el desplazamiento arbéreo, como asi también en los
hébitos terrestres que posee; este tipo de locomocion también seria favorecida por el m.
iliotibialis lateralis. Owre (1967) respecto del m. femorotibialis medialis consider6é que
la fuerza que este musculo realiza es débil en comparacién con los restantes musculos
encargados de la extensién del tibiotarso. Las anhingas fésiles coinciden a grandes
rasgos en los desarrollos de estos misculos, aunque aquellas de mayor masa corporal
(i.e., Ma. paranensis, Ma. ranzii y Ma. kiyuensis) habrian requerido incrementar el

poder de accién de estos musculos.

Miisculos que flexionan el tibiotarso
Musculus iliofibularis (=m. extensor iliofibularis)

Este miusculo flexiona el tibiotarso y contribuye en posicionar y extender el
fémur (Owre, 1967). Este musculo superficial del fémur (Figura 95), se origina de
manera carnosa en el ileon sobre la superficie lateral de las cristae dorsolateralis ilii,
posterior al antitrochanter y dorsal respecto del foramen ilioischiadicum. Se inserta en
la fibula mediante un tendén sobre una prominencia dorsal.

El origen en las anhingas si bien estd asociado a cristae dorsolateralis ilii mas
altas que en Ph. brasilianus, la superficie que ocupa es menor que en este cormoran; en
SGO-PV 4001-B estas crestas se presentan ligeramente mds bajas que en las restantes

anhingas.

Musculus flexor cruris lateralis

Este musculo, ademas de flexionar el tibiotarso, contribuye también en rotarlo
(Owre, 1967). Este musculo superficial del fémur (Figura 95), se origina de manera
carnosa desde la spina dorsolateralis ilii, processus terminalis ischii y desde los
processus transversarium de la segunda vértebra caudal libre e incluso también de estos
processus de la primera vértebra caudal (Owre, 1967). Se inserta en el tibiotarso de
forma tendinosa sobre la superficie medial de la diafisis, cercana a su epifisis proximal,
paralelo a la insercion del m. flexor cruris medialis y aledaio a la impressio ligamentum
collateralis medialis. En Ph. brasilianus, como en Ph. auritus (Owre, 1967) la insercién

es comun con la del m. flexor cruris medialis.
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La insercion de este musculo en Ma. paranensis, An. minuta y Ph. brasilianus es

menos notoria, en relacion aquella que se encuentra en las anhingas actuales.

Musculus flexor cruris medialis

Este miusculo flexiona en menor medida el tibiotarso comparado con el m. flexor
cruris lateralis (Owre, 1967). El origen de este musculo se produce en el isquion de
manera carnosa en su porcion disto-ventral y en el pubis desde la parte adyacente al
primero. Se inserta en el tibiotarso mediante un tendén cerca de la epifisis proximal
sobre la superficie medial de su didfisis, aledafia a la insercion del m. flexor cruris
lateralis.

Al igual que el m. flexor cruris lateralis, la insercién de este musculo en las
anhingas fosiles y Ph. brasilianus es poco conspicua, en relacion a aquella que se

encuentra en las anhingas actuales.

Discusion

Owre (1967) destacé el rol del m. iliofibularis en aves con pies localizados
posteriormente, en las cuales ayuda a mantener el cuerpo erguido mientras estdn paradas
o posadas sobre la vegetacidn; esto es también facilitado por el m. flexor cruris lateralis
y m. flexor cruris medialis (Fisher, 1946; Owre, 1967). Asimismo, Owre (1967) acerca
de estos dos ultimos misculos sefiald que sus inserciones independientes en An.
anhinga, le permitiria realizar controles sobre el tibiotarso mds delicados; ademas
Raikow (1994) comentdé que el m. flexor cruris lateralis posiblemente es mads
importante en especies arboreas, tal como son las anhingas actuales. A grandes rasgos,
los correlatos Gseos en las anhingas fosiles reflejan un menor uso de los misculos antes
citados, lo cual podria indicar la accién de estos estaria compensado por los musculos
restantes involucrados en este habito (e.g., m. iliotrochantericus medialis, m.
iliotrochantericus cranialis, m. iliotibialis cranialis, m. femorotibialis lateralis et
intermedius, m. tibialis cranialis); a diferencia de lo antes expuesto, Noriega (2001)
consider6 que el origen del m. iliofibularis en Ma. paranensis era mas conspicuo que en

los cormoranes.
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Miisculos menores del tibiotarso
Musculus popliteus

Este musculo podria sostener la fibula junto al fémur cuando el tibiotarso gira
hacia adentro y hacia adelante (Fisher, 1946). Este pequefio musculo se origina de
forma carnosa en una reducida porcion lateral del tibiotarso, desde alli hace una corta
distancia insertindose en la cara medial de la fibula, correspondientes a sus respectivas
partes proximales.

El origen del m. popliteus es ligeramente mas amplio en An. minuta, An. anhinga

y An. melanogaster respecto de Ph. brasilianus.

Musculus plantaris

La funcién principal de este musculo es mover el cartilago tibial proximal en la
posicién Optima para la accidn de los tendones de los extensores del tarsometatarso y
flexores de los digitos de la pata (Fisher, 1946). Se origina en el tibiotarso de manera
carnosa sobre la superficie anterior contigua distalmente a la parte medial de la facies
articularis medialis. Se inserta en el cartilago tibial mediante un largo y delgado tend6n
sobre su margen medio-ventral.

El origen del m. plantaris en Ma. paranensis, An. minuta, An. anhinga y An.

melanogaster esta mas extendido distalmente que en Ph. brasilianus.

Discusion

El m. popliteus contribuye a ajustar la articulacién entre el fémur y el tibiotarso
cuando el ave ejecuta la patada al nadar o cuando camina; en este sentido, Owre (1967)
seflalé que el m. plantaris también tiene un rol de sujecién de dicha articulacion,
mediante el posicionamiento del cartilago tibial durante la locomocién, especialmente al
caminar. Como para ambos musculos, los origenes muestran ser semejantes en las
anhingas fosiles (Ma. paranensis y An. minuta) a aquellos de las actuales, es de esperar

que su desempefio sea comparable en todas estas anhingas.

Musculos que extienden el tarsometatarso

Musculus gastrocnemius, pars intermedia (=m. gastrocnemius, pars media)
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Este musculo aparte de extender el tarsometatarso, también ejecutaria una ligera
flexién indirecta del tibiotarso (Owre, 1967). Gran parte de su origen carnoso ocurre en
el fémur desde la cara dorsal del condylus medialis de la epifisis distal; también lo hace
desde la superficie dorsal de la crista cnemialis cranialis conformando parte de la facies
gastrocnemialis del tibiotarso y se extiende por una variable distancia por la cara medial
de la diafisis del tibiotarso (Owre, 1967). Su origen es variable pudiéndose fusionar con
la insercion del m. puboischiofemoralis pars medialis (Owre, 1967). Se inserta en el
tarsometatarso de manera carnosa y tendinosa sobre la cara medial de la diifisis
proximal (Owre, 1967).

El origen de este musculo en An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster en el
tibiotarso sobre el borde medial de la facies articularis medialis es mas amplio que en

Ph. brasilianus.

Musculus gastrocnemius, pars lateralis (=m. gastrocnemius, pars externa)

Al igual que el m. gastrocnemius pars intermedia, contribuye ligeramente a una
indirecta flexion del tibiotarso (Owre, 1967); este miisculo posee una porcién interna y
una externa (Owre, 1967). El origen de este musculo (Figura 95) superficial del fémur,
se origina en este hueso sobre la superficie posterior del extremo distal y termina
distalmente mediante un tendén que se fusiona al del m. gastrocnemius pars medialis,
para luego insertarse sobre el hypotarsus en el tarsometatarso.

El origen en Ma. paranensis, Ma. ranzii y Ma. kiyuensis es mds excavado que en
An. anhinga y An. melanogaster; por su parte en Ph. brasilianus es menos excavado atn

y se ubica mds proximal que en estas anhingas.

Musculus gastrocnemius, pars medialis (=m. gastrocnemius, pars interna)

Este musculo solo interviene en la extension del tarsometatarso (Owre, 1967).
Ubicado superficial en el tibiotarso (Figura 96) se origina de manera carnosa en la
patella sobre su superficie anterior y en el tibiotarso desde la parte medial de la crista
cnemialis cranialis, formando la facies gastrocnemialis. Se inserta de manera conjunta
en el tarsometatarso con los restantes mm. gastrocnemius sobre el hypotarsus.

El origen en Ma. paranensis, An. minuta, An. anhinga y An. melanogaster es
mds amplio y proporcionalmente mas somero, mientras que en Ph. brasilianus es mas

restringido y profundo.
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Figura 96. Musculatura de la tibia de Phalacrocorax brasilianus.

Discusion

Segin Owre (1967), el m. gastrocnemius pars lateralis y el m. gastrocnemius
pars medialis al extender el tarsometatarso, cumplen un rol importante durante el nado;
el autor consideré ademads, que el m. gastrocnemius pars lateralis, con ayuda del m.
gastrocnemius pars intermedia contribuyen en el desplazamiento en tierra a partir de la
flexién del tibiotarso; este tipo de locomocién en las anhingas seria mas agil por poseer
cuerpos mds graciles (Owre, 1967). Las evidencias 6seas de los mm. gastrocnemius
pars lateralis, pars intermedia y pars medialis son semejantes en las anhingas fosiles y
en las actuales, lo que indica que las influencias de estos misculos en la locomocidn,
serian comparables. Sin embargo, Noriega (2001) describi6 al origen e insercion del m.

gastrocnemius pars lateralis como mds importante que aquel de Anhinga.

Muisculos que flexionan el tarsometatarso
Musculus tibialis cranialis (=m. tibialis anterior)

Este es el principal flexor del tarsometatarso y contribuye también en la flexion
del tibiotarso (Owre, 1967). Se origina mediante un tendon sobre la superficie disto-
latero-anterior del condylus lateralis del fémur y puede tener una conexién carnosa con
la crista cnemialis lateralis del lado posterior (Owre, 1967). Se inserta mediante un
tendon sobre el tarsometatarso en el margen latero-proximal del sulcus extensorius,

lateral al tendén del m. extensor digitorium longus.
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El origen del m. tibialis cranialis sobre el fémur en Ma. paranensis, Ma.
kiyuensis, An. anhinga y An. melanogaster es de mayor dimensioén que aquella de Ph.
brasilianus. Su origen en el tibiotarso de las anhingas comparadas es mds extendido
distalmente y alargado que en Ph. brasilianus. Entre las anhingas, el origen sobre el
tibiotarso es somero y poco delimitado en Ma. paranensis, mientras que en An. minuta
es mds profundo y definido distalmente, en tanto que en An. anhinga y An.
melanogaster es profundo, pero menos delimitado distalmente.

Este musculo se inserta en Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. anhinga y An.
melanogaster, dejando en la parte proximal del sulcus extensorius una prominencia

alargada mds conspicua respecto de aquella de Ph. brasilianus.

Discusion

Fisher (1946) coment6 que el m. tibialis cranialis puede cumplir diversos roles
locomotores en las aves, tales como intervenir en las caminatas o carreras, permitir la
sujecion en la progresiones arboreas o soportar el peso cuando estd de pie. Owre (1967)
noté que el desarrollo en An. anhinga se relaciona con una flexién ligeramente maés
rdpida que en Ph. auritus, la cual seria ttil en el buceo recuperando la posicién de la
pata luego de la patada causada por los mm. gastrocnemius y actuando al estar de pie en
contra el peso del cuerpo. A grandes rasgos, la morfologia de los origenes e inserciones
en las anhingas fésiles coinciden con las anhingas actuales, lo que posibilita extrapolar

desempefios semejantes en estas especies.

Maiisculos que abducen el tarsometatarso
Musculus fibularis brevis (=m. peroneus brevis)

Este musculo principalmente, abduce el tarsometatarso y posiblemente también
realiza una ligera extension de este hueso (Owre, 1967). Se origina en el tibiotarso sobre
la mitad disto-lateral de la didfisis, e incluye el borde adyacente de la fibula. Se inserta
en el tarsometatarso inmediatamente distal al margen lateral de la cotyla lateralis,
conformando el tuberculum m. fibularis brevis.

El origen de este musculo en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster
deja sobre la parte proximal al condylus lateralis del tibiotarso, en vista anterior, un

surco profundo y amplio, en tanto que en Ph. brasilianus es solo algo marcado
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distalmente. El sitio en el cual se inserta en Ma. paranensis, Ma. chilensis y An.
melanogaster es mas reducido comparado con aquel mas prominente en An. anhinga y

Ph. brasilianus.

Discusion

Si bien Owre (1967) consideré que el funcionamiento locomotor de este
musculo es poco claro, la capacidad de abducir el tarsometatarso de este musculo se
relacionaria con la apertura de la pata luego de la patada de propulsién en el buceo y
nado. El origen entre Ma. paranensis y las anhingas actuales coincide, aunque la
insercion entre Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. anhinga y An. melanogaster, difiere
unicamente en An. anhinga; como entre ambas anhingas actuales los desempefios
locomotores de las patas son semejantes, y Unicamente poseen masas corporales
diferentes, podria inferirse que el menor desarrollo en las anhingas fosiles se
relacionaria a una disminucidn en el uso de este musculo, no vinculado a una diferencia
locomotora en particular; ademas el rol de abrir la pata lo desempefian més eficazmente
el m. ambiens y m. iliofemoralis externus actuando desde el fémur que el m. fibularis
brevis, por lo cual seria esperable que los dos primeros en cierta medida hayan

compensado la disminucién en el desarrollo de este dltimo.

Muisculos que flexionan los digitos
Musculus flexor hallucis brevis

Este musculo flexiona y mueve lateralmente el hallux y extiende el metatarso I
(Owre, 1967). Este musculo situado sobre el tarsometatarso (Figura 97) tiene su origen
es carnoso sobre el margen medial de la crista medialis hypotarsi y desde la fossa
parahypotarsalis medialis, prolongandose mas distalmente sobre el lado medial de la
crista medialis plantaris y llega a alcanzar la parte media de la diafisis del
tarsometatarso en las anhingas. Termina mediante un tend6n sobre la falange I del digito
II.

El origen en Ma. paranensis, Ma. chilensis y las anhingas actuales es

ligeramente mds ancho que en Ph. brasilianus.
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Figura 97. Musculatura del tarsometatarso de Phalacrocorax brasilianus.

Musculus flexor hallucis longus

Este musculo contribuye en la flexion de los digitos II, Il y IV y del tibiotarso y
en la extension del tarsometatarso (Owre, 1967). Este musculo superficial de la tibia
(Figura 96) posee dos ramas carnosas una que se origina en el fémur sobre la fossa
poplitea y otra que lo hace en la fibula desde el borde proximo-medial y de la superficie
del tibiotarso adyacente (Owre, 1967). Ambas ramas se unen en un tendén que pasa por
un surco en la parte proximal del tarsometatarso y se inserta sobre la falange distal del
digito I y tiene conexiones con tendones de otros musculos que también actian sobre
los digitos (Owre, 1967).

El origen de este musculo en el fémur forma una fossa circular ubicada proximal
al condylus lateralis que en Ma. paranensis y Ma. kiyuensis es mas amplia y profunda

respecto de aquella de An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Musculus flexor perforantes et perforati digiti 11 (=m. flexor perforans et perforatus
digiti 1)

Este es un angosto musculo que se extiende sobre la parte lateral del tibiotarso y
participa en flexionar el digito II, extender el tarsometatarso y flexionar el tibiotarso
(Owre, 1967). Se origina carnosamente (Figura 95) en el fémur latero-anterior al

condylus lateralis y se inserta mediante un tendén en la falange II del digito 11
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El origen en el fémur forma una considerable prominencia sobre el lateral del
condylus lateralis, méas importante en las anhingas respecto de aquella de Ph.

brasilianus.

Discusion

Noriega (2001) sefnal6 que los musculos flexores del pie se oponen a la fuerza
del agua que reciben los dedos durante la natacién; ademas, Owre (1967) destac6 que el
m. flexor hallucis brevis y m. flexor perforantes et perforati digiti 11 y principalmente el
m. flexor hallucis longus, conforman en An. anhinga uno de los principales grupos de
musculos responsables de sujetar a estas aves mientras se mueven o se posan sobre la
vegetacion. En las anhingas fosiles estudiadas (Ma. paranensis, Ma. chilensis y Ma.
kiyuensis) los correlatos dseos descriptos son consistentes con aquellos de las actuales, a
excepcion del m. flexor hallucis longus, en cuyo caso solo desarrollé una marca mas
conspicua; a partir de las evidencias, se puede inferir que las anhingas extintas posefan
capacidades para desplazarse en la vegetacion similares a aquellas de las actuales, con
un posible incremento en el requerimiento de esta habilidad, como indica el m. flexor
hallucis longus; Noriega (2001) interpret6 estas condiciones de los musculos en Ma.
paranensis, como propias de un ave que tendria una posicién mds independiente de los

dedos para poder aferrarse y trepar en la vegetacion.

Musculos que extienden los digitos
Musculus extensor hallucis longus

Este musculo se vincula con la extensiéon y el movimiento hacia adelante del
digito I (Owre, 1967). Tiene un origen carnoso en el tarsometatarso (Figura 97) desde
la parte proximal, en la superficie medial y antero-medial, y llega a alcanzar
aproximadamente la mitad de la diafisis. Se inserta mediante un corto tendén en la parte
dorsal de la falange I del digito 1.

El origen en Ma. paranensis, Ma. chilensis y Ph. brasilianus es amplio y medial
con respecto a An. anhinga y An. melanogaster. Sin embargo, en las anhingas el tendon
de este musculo al pasar por la parte medial, es mas ancho que en el cormordn; entre las

anhingas, en An. anhinga este tendon pasa mas proximal que en las restantes.

Musculus extensor brevis digiti IV
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Este musculo cumple el rol de extender y aducir el digito IV (Owre, 1967). Su
origen combina partes tendinosas con carnosas (Owre, 1967) y se produce
principalmente sobre la cara anterior del tarsometatarso, cubriendo la mayor parte de la
diafisis en el margen lateral del sulcus extensorius. Se inserta proximo-medialmente
sobre la falange I del digito I'V.

El sulcus extensorius en las anhingas es mas amplio respecto de Ph. brasilianus.
Ademds, deja sobre su parte distal un surco mas somero en Ma. paranensis y Ma.

chilensis, comparado con aquel de An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Musculus extensor digitorum longus

Este musculo extiende los digitos II, III y IV, abduce el digito IV y flexiona el
tarsometatarso (Owre, 1967). Posee un extenso origen carnoso en el tibiotarso en el
sulcus intercnemialis entre la crista cnemialis medialis y la crista cnemialis lateralis,
desde ahi se extiende distalmente por la diifisis anterior hasta cerca de la epifisis distal.
Da origen a un fuerte tendon, que a partir del tarsometatarso de divide en diferentes
ramas que terminan en falanges de los digitos II, Il y I'V.

El origen en Ma. paranensis esti mds excavado en su porcion distal,
especialmente sobre el margen de la crista cnemialis cranialis, comparado con An.

minuta, An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Discusion

Owre (1967) considerd que el m. extensor hallucis longus en An. anhinga, por la
posiciéon que posee el origen, tendria una mayor efectividad en mover el digito I
anteriormente; en Ma. paranensis y Ma. chilensis, este origen se asemeja a aquel de Ph.
brasilianus, por lo que podria inferirse que su efectividad seria menor.

Por su parte, Fisher (1946) destac6 que el desarrollo del origen del m. extensor
brevis digiti IV podria ser vinculado con las habilidades para ajustar y mover los digitos
de la pata; de esta manera, las dimensiones del origen en las anhingas estarian
relacionadas con una mejor ejecucion de esta habilidad, respecto de Ph. brasilianus. Los
origenes de este ultimo musculo, junto con el m. extensor digitorum longus, indican que
estos musculos habrian desempefiado en las anhingas fésiles importantes fuerzas en
extender y ubicar los digitos rdpidamente durante el buceo para lograr alcanzar una

posicion adecuada, previa a la patada de propulsion.
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Muisculos que abducen los digitos
Musculus abductor digiti 11

Este musculo tiene como funcién la abduccién del digito II (Owre, 1967). Se
origina en el tarsometatarso de forma carnosa en la porcion distal de la diafisis, en la
cara medial y mds sobre su cara anterior. Se inserta a partir de un amplio tendén
préximo-medialmente sobre la falange I del digito II.

El origen en Ma. paranensis, An. anhinga y An. melanogaster se extiende mas
sobre la diafisis que aquel en Ph. brasilianus, pero menos sobre su cara medial que este

altimo.

Musculus abductor digiti IV

Este musculo cumple la funcién de abducir el digito IV (Owre, 1967). Tiene un
origen carnoso en el tarsometatarso sobre toda la diéfisis en el margen postero-lateral.
Se inserta sobre la superficie antero-lateral de la falange I del digito IV.

El origen de este musculo en Ma. paranensis, Ma. chilensis, An. anhinga y An.
melanogaster, es amplio en la parte media de la didfisis y conforma una pared plana
transversal a esta, en tanto que en Ph. brasilianus es mas reducido e inclinado respecto

al plano transversal.

Discusion

Fisher (1946) y Owre (1967) concuerdan que las aves con musculos que
abducen los digitos de las patas bien desarrolladas, presentan una mejor base para el
equilibrio del cuerpo durante el desplazamiento en tierra firme. En este sentido, los
origenes de ambos musculos en las anhingas fésiles, concordantes con las anhingas

actuales, indican que estas podian realizar caminatas con cierta habilidad y estabilidad.

Mauisculos que aducen los digitos
Musculus adductor digiti 11

Este musculo realiza la aduccion del digito II (Owre, 1967). El origen en el
tarsometatarso es delgado y extendido sobre el sulcus flexorius, que comienza sobre el

margen lateral de la crista medialis hypotarsi y desde alli continua distalmente por la
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mitad de la diéfisis hasta al nivel de la fossa metatarsi 1. Se inserta sobre la superficie
proximo-lateral de la falange I del digito II.
El origen de este musculo en Ma. paranensis y Ma. chilensis es amplio y mds

profundo proximalmente respecto de An. anhinga, An. melanogaster y Ph. brasilianus.

Discusion

Owre (1967) correlacion6 el mayor tamafio de origen en An. anhinga respecto de
aquel en Ph. brasilianus, con que esta ave tiene una mejor destreza en el desplazamiento
arboreo. Entre las anhingas, en Ma. paranensis y Ma. chilensis la superficie en la cual
se origina es mds amplia y profunda respecto de las anhingas actuales, lo que indicaria
que la primeras habrian requerido sujetarse con mds fuerza al moverse entre las ramas,

producto de su mayor masa corporal.

Musculatura de la cola

Los mayores movimientos de la cola son controlados por miisculos que conectan
el sinsacro, cintura pélvica, fémur y vértebras caudales al esqueleto caudal y bulbos
rectrices (Gatesy y Dial, 1993). Comparado con otros vertebrados, la musculatura de las
colas de las aves estd relativamente aislada de la del miembro posterior y resto del
tronco; el unico musculo que se sobrepone es el m. caudofemoralis, que conecta el
pigostilo con el fémur (Gatesy y Dial, 1993). Segtin los habitos locomotores predomina
la musculatura dorsal o ventral, que desempefian roles ya sea para frenar mientras
descienden luego de volar o para ayudar a levantar vuelo, como tercer punto de apoyo
mientras trepa verticalmente sobre objetos (e.g., Picidae), o como balance o direccién
del cuerpo principalmente en el aire o agua. Ademds, ambas porciones de la
musculatura de la cola de alguna manera controlan los movimientos laterales, que entre
otras funciones, direccionan el vuelo y permiten eficaces maniobras entre la vegetacion.
El hdbito locomotor que desempeifien se refleja en el tipo de plumas rectrices que
presenten, ya que por ejemplo, An. anhinga presenta una cola larga que le provee mayor
superficie para maniobrar, alzar vuelo y para frenar al descender (Owre, 1967). Cuando
las aves caminan, el m. levator caudae es el inico misculo de la cola que tiene cierta

actividad en la fase de zancada (al menos en palomas) (Gatesy y Dial, 1993).

284



Respecto del esqueleto asociado a esta musculatura en anhingas, la parte
postacetabular de las primeras es considerablemente menor y mas ancha comparada con
la de los cormoranes; ademds en ambas familias el nimero de vértebras caudales libres
varia de siete a seis, puesto que la primera o ultima pueden fusionarse con el sinsacro o
pigéstilo respectivamente (Owre, 1967).

En las anhingas fésiles, pudieron ser reconstruidos tres musculos que actdan en
la cola, exceptuando al m. caudofemoralis (incluido en miembro posterior). De estos,
uno produce principalmente la contraccion dorsal de la cola y dos producen su
contracciéon ventral. Las figuras 91, 98-99 muestran los origenes o inserciones de los

musculos reconstruidos.

J
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Figura 98. Origenes e inserciones de los musculos de la cintura pélvica+sinsacro, en vista

dorsal.
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Figura 99. Ejemplo de origenes e inserciones de los musculos de la cola, mediante la séptima

vértebra cervical en vista lateral.

Contraccion dorsal de la cola
Musculus levator caudae (=levator caudae+levator coccygis)

Cuando las aves caminan este musculo actda tanto en la fase de balance como de
propulsién de las patas, pero cuando realiza enérgicos aleteos o aterriza, el musculo
actia principalmente en momentos previos a cuando el ala alcanza la mds alta posicion
dorsal, aunque también en menor medida cuando logra la mds baja posicién ventral
mientras asciende al suelo (Gatesy y Dial, 1993). Este misculo de la cola (Figura 100)
estd formado por una serie de fasciculos que se originan en la region postacetabular del
sinsacro en la superficie entre la crista spinosa synsacri y las cristae dorsolateralis ilii,
apoyado sobre los processi transversus y alcanzando distalmente los procesos de las
cuatro vértebras caudales anteriores. Estos fasciculos se insertan sobre los processus
spinosus de las vértebras caudales libres y del pigostilo.

Estas dreas de origen en Ma. paranensis, Ma. kiyuensis y SGO-PV 4001-B son
mads limitadas, puesto que estas crestas son mds proximas entre si y semiparalelas que

en An. anhinga y An. melanogaster, pero mayor que en Ph. brasilianus.

286



. m, latéralis
. caudae

“m. levator
*"caudae

Figura 100. Musculatura de la cola de Phalacrocorax brasilianus.

Discusion

Los origenes del m. levator caudae en Ma. paranensis, SGO-PV 4001-B y Ma.
kiyuensis permiten proponer que poseerian menores capacidades de rotar y mover
lateralmente las colas durante el planeo o al maniobrar entre la vegetacién, comparadas
con An. anhinga y An. melanogaster. A su vez, la especie a la cual perteneceria SGO-
PV 4001-B tendria menor habilidad que Ma. paranensis y Ma. kiyuensis, si se tiene en
cuenta que las cristae dorsolateralis ilii son mds bajas. Estas anhingas fésiles tienen
morfologias mas aptas para ejecutar una elevaciéon més direccionada, requerida para que
su cuerpo pueda ser alzado. Lo propuesto para Ma. paranensis, fue también sugerido

por Noriega (2001).

Contraccion ventral de la cola
Musculus depressor caudae (=depressor coccygis+depressor caudae)

Este musculo no participa cuando el ave camina, mientras que al ascender actiia
aproximadamente en los momentos mas bajos y mads altos del ala, pero mds interviene
mientras vuela cuando desciende el ala y al bajarla para aterrizar (Gatesy y Dial, 1993).
Se origina entre el isquion y pubis sobre sus bordes posteriores y se inserta de forma
carnosa sobre foliculos de plumas rectrices y sobre la superficie ventral del m. lateralis
caudae. En SGO-PV 4001-C solo puede conocerse parte de su origen, el cual no difiere

de aquel de las de An. anhinga, An. melanogaster 'y Ph. brasilianus.
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Musculus lateralis caudae (=musculus lateralis coccygis+musculus lateralis caudae)

Al igual que el m. depressor caudae queda excluido de actuar durante la
caminata y solo interviene cuando el ave vuela (Gatesy y Dial, 1993). Ademas de ser un
poderoso depresor, realiza un ligera contraccidén dorsal de la cola, abduccién de las
rectrices y ligera rotacidon y elevacion de las plumas laterales (Owre, 1967). En las
anhingas y cormoranes este musculo de la cola (Figura 100) posee un origen carnoso
desde los processi transversus de las tultimas vértebras caudales fusionadas, la spina
dorsolateralis ilii hasta los corpus vertebrae, partes ventrales de los processi
transversus y processus haemalis de las mas anteriores vértebras caudales libres. Se
inserta de forma tendinosa en las ultimas vértebras caudales libres sobre los processus
haemalis y sus laterales, en la parte ventral del pigostilo y en los foliculos de las plumas
rectrices.

En lo que a su origen respecta, SGO-PV 4001-C, An. anhinga y An.
melanogaster presentan las vértebras posteriores del sinsacro con processi transversus
amplios y mds desarrollados que en Ph. brasilianus. A su vez su insercién en los
processus haemalis de la séptima vértebra caudal libre en SGO-PV 4001-H, An.
anhinga y An. melanogaster es mayor y mds inclinada anteriormente, respecto de Ph.

brasilianus.

Discusion

Tanto el m. depressor caudae como el m. lateralis caudae cumplen en las aves
planeadoras el importante rol de soporte de la cola frente a la fuerza ascendente ejercida
sobre esta mientras planean; Fisher (1946) encontr6é que entre catartidos, la musculatura
que baja la cola es mas fuerte que la que la eleva; ademads este autor considerd que el
desarrollo de estos musculos estd intimamente relacionado a la masa corporal de las
aves, la longitud de las rectrices y la capacidad de vuelo.

El m. depressor caudae entre SGO-PV 4001-C, An. anhinga, An. melanogaster
y Ph. brasilianus no presenté diferencias significativas en los origenes, por ende los
roles funcionales serfan similares entre estas especies; Fisher (1946) hall6 una situacién
similar entre catértidos.

Los origenes y la insercion del m. lateralis caudae en el material fosil SGO-PV
4001-C se asemejan mds a la condicién de An. anhinga y An. melanogaster, por lo cual

compartirfan su funcionalidad. Asi, la especie f6sil a la cual perteneceria poseeria un
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musculo con capacidades de ejecutar una mayor fuerza lateral sobre las plumas rectrices
de la cola, comparada con Ph. brasilianus. La condicién de esta anhinga fésil para
ambos miusculos, funcionalmente reflejaria que la cola de esta tendria buenas aptitudes
para planear, y un buen desarrollo de las plumas rectrices proporcionales a las de la

anhinga actual.

Conclusiones

La musculatura reconstruida para el cuello de las anhingas fésiles indica que
posefan una mayor fuerza para impulsar la cabeza y capturar presas de mayor tamafio
que las que capturan las anhingas actuales; coincidiendo con esto, la musculatura habria
sido apta para soportar el peso de sus presas, antes de que sean tragadas o para
contrarrestar la fuerza del agua durante progresiones en el buceo. Asimismo, como las
anhingas actuales, podrian dirigir con precisidn sus arponeos.

La musculatura inferida para el miembro anterior mediante materiales de
anhingas fésiles (MLP-PV 88-1X-20-1, SGO-PV 22212b, MACN-PV 12736, MACN-
PV 12747, FCP-V-A-006, SGO-PV 4001-K, MLP-PV 88-1X-20-4), evidencia que las
especies que estos representan utilizarfan el planeo como principal modo de
desplazamiento aéreo. La musculatura era fuerte, capaz de sostener en el planeo una
mayor masa corporal y de batir las alas con mayor fuerza en el despegue y elevacion, y
en momentos en que requeria frenar el impulso previo al aterrizaje. Durante el planeo o
alrededor de corrientes de aires ascendentes, poseerian una buena destreza para realizar
delicados ajustes de la orientacion del ala, y asi prolongar el tiempo de vuelo. Anhinga
minuta, seria un ave planeadora como las anhingas actuales, aunque a diferencia de
estas, habria necesitado batir sus alas mds rapido durante el vuelo, producto de una
menor drea del ala (ver Capitulo VII, Paleobiologia de Anhingidae de América del Sur).
Por otra parte, estas anhingas fésiles posefan al igual que las anhingas actuales,
musculatura capaz de mantener las alas semiabiertas durante las excursiones bajo el
agua o inclusive durante el planeo.

La musculatura posterior inferida para las anhingas fésiles (Ma. paranensis, Ma.
ranzii, Ma. chilensis, Ma. kiyuensis, An. minuta y la anhinga f6sil representada por el
material SGO-PV 4001-B), indica que tendrian hédbitos locomotores semejantes a las
actuales, solo que habria sido proporcionalmente mas fuerte en las anhingas con mayor

masa corporal (e.g., Ma. kiyuensis, Ma. ranzii). Podrian desplazarse en tierra, sobre y

289



bajo el agua, trepar y moverse entre la vegetacion como las anhingas actuales; la patada
al nadar o al bucear habria sido mds rdpida, pero menos fuerte que en los cormoranes;
ademads, en Ma. paranensis y Ma. chilensis ciertos correlatos musculares (e.g., flexor
hallucis brevis, m. flexor perforati digiti IV, m. flexor hallucis longus) indicarian que
sus dedos estuvieron cubiertos por menos membrana interdigital, que les posibilitd
aferrarse mejor entre la vegetacion.

Por ultimo, las evidencias asociadas al desarrollo de la musculatura abocada
mayormente a los movimientos de la cola en Ma. paranensis y las anhingas fosiles
representadas por los materiales SGO-PV 4001-B y SGO-PV 4001-C denotan que
habrian tenido un vuelo planeado, pero con una menor capacidad para maniobrar que las
anhingas actuales. A su vez, Ma. paranensis tendria una leve mayor capacidad de

planeo que la anhinga representada por el material SGO-PV 4001-B.
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Apéndice 1. Medidas utilizadas (en mm) en los analisis de componentes principales

MATERIALES MEDIDAS

CORACOIDES COL | COAV | COLS
COL M

Phalacrocorax brasilianus

CPRV 1 62,5 57,2 24,0 18,1

Pelecanus onocrotalus

MHNT 1979 137,7 | 1222 59,6 43,2

Heliornis fulica

MHNT 353 24,0 22,5 9,0 7,0

Fregata magnificens

MHNT 780 88,0 79,0 33,0 32,9

Gavia stellata

MHNT 228 55,8 47,0 30,0 24,1

Morus bassanus

MHNT 24 67,8 58,0 34,0 17,1

Sula leucogaster

MHNT 10156 54,0 48,7 23,5 12,7

Branta canadiensis

MHNT 10069 87,1 69,4 37,1 33,9

Ramphastos toco

CICYTTP-ZV-API-92 54,3 52,5 14,8 11,2

Pygoscelis adeliae

CICYTTP-ZV-ASPHE-106 81,0 X X X

Columba picazuro

CICYTTP-ZV-ACO-56 41,0 39,5 15,9 11,0

Athene cunicularia

CICYTTP-ZV-AST-86 30 28,9 9,5 8,2

Rollandia rolland

CICYTTP-ZV-APOD-110 24,2 24,0 12,8 8,2

Sterna hirundinacea

MACN 54661 27,0 26,0 12,2 9,0

Larus dominicanus

MACN 54838 53,5 51,0 21,9 15,9

Tringa flavipes

MACN 67218 24,6 23,0 11,5 8,0

Stercorarius skua

MACN 54420 53,1 50,6 25,1 18,4

Penelope purpurascens

MACN 54506 66,2 62,5 18,2 13,8

Rhynchotus rufescens

MACN 68095 39,9 38,6 15,0 9,0

Nothoprocta cinerascens

MACN 68062 34,5 33,1 13,1 8,8

Oxyura jamaicensis

MACN 54478 41,5 39,5 18,9 15,5

Tachyeres leucocephalus

MACN 52863 70,6 62,8 34,6 30,5

Podiceps major

MACN 68750 45,3 40,5 21,9 17,0

Podiceps cristatus

MACN 54708 41,9 39,0 16,0 14,6

Aechmophorus occipitalis

MACN 54460 48,2 46,0 17,6 14,0
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Abreviaturas: COL, longitud mdxima del coracoides medida entre el extremo proximal del
processus acrocoracoideus 'y el extremo distal, entre la facies articularis sternalis y el processus
lateralis; COLM, longitud medial del coracoides medida entre angulus medialis y el extremo dorsal del
processus acrocoracoideus; COAV, ancho ventral del coracoides medido desde el processus lateralis

hasta el angulus medialis; COLS, longitud maxima de la facies articularis sternalis.

MATERIALES MEDIDAS
HUMERO HL HAC HPC HAD
Phalacrocorax brasilianus

CPRV 121,0 7,0 6,4 13,1
Pelecanus onocrotalus

MHNT 1979 297,5 20,0 17,5 | 45,5
Heliornis fulica

MHNT 353 34,5 3,0 2,8 7,2
Fregata magnificens

MHNT 780 20,8 12,8 10,4 30,9
Gavia stellata

MHNT 228 142,0 7,1 7,0 14,5
Morus bassanus

MHNT 24 216,5 9,5 10,8 23,9
Sula leucogaster

MHNT 10156 152,5 8,4 7,5 18,9
Branta canadiensis

MHNT 10069 202,5 13,8 13,3 28,0
Ramphastos toco

CICYTTP-ZV-API-92 64,1 6,1 5,3 16,5
Pygoscelis adeliae

CICYTTP-ZV-ASPHE-106 71,0 14,1 5,8 14,5
Columba picazuro

CICYTTP-ZV-ACO-56 53,5 6,2 5,0 12,0
Athene cunicularia

CICYTTP-ZV-AST-86 59,0 4,3 39 10,0
Rollandia rolland

CICYTTP-ZV-APOD-110 54,2 2,8 3,0 5,2
Sterna hirundinacea

MACN 54661 62,9 3,9 3,6 9,2
Larus dominicanus

MACN 54838 134,9 7,9 6,2 17,3
Tringa flavipes

MACN 67218 53,0 4,0 39 8,5
Stercorarius skua

MACN 54420 131,1 8,1 7,9 18,0
Penelope purpurascens

MACN 54506 96,0 8,9 7,8 22,5
Rhynchotus rufescens

MACN 68095 72,8 6,5 4,9 12,9
Nothoprocta cinerascens

MACN 68062 58,5 5,1 4,0 11,5
Oxyura jamaicensis

MACN 54478 70,0 4,9 39 8,5
Tachyeres leucocephalus

MACN 52863 115,0 9,5 7,7 16,5
Cygnus olor

MACN 68033 298,0 17,8 14,0 35,8
Chloephaga picta

MACN 68581 143,0 10,0 8,2 21,1
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Phalacrocorax auritus

MACN 54466 136,0 7,5 6,5 13,9
Podiceps major

MACN 68750 118,2 6,5 5,5 11,5
Podiceps cristatus

MACN 54708 108,0 5,0 4,5 10,5
Aechmophorus occipitalis

MACN 54460 118,8 5,0 5,1 9,9

Abreviaturas: HL, largo del humero tomado desde el caput humeri hasta la parte mas distal del
condylus lateralis; HAC, ancho minimo del corpus humeri latero-medialmente; HPC, profundidad
minima del corpus humeri, tomada antero-posteriormente; HAD, ancho distal del himero medido desde

el epicondylus ventralis trazando una linea perpendicular al eje préximo-distal hasta el epicondylus

dorsalis.
MATERIALES MEDIDAS
CARPOMETACARPO CL CAP CAT CAC CPC CAD
Phalacrocorax brasilianus
CPRV 1 60,5 12,0 6,0 4,0 4,7 6,9
Pelecanus onocrotalus
MHNT 1979 142,5 34,5 15,5 10,0 11,5 17,5
Heliornis fulica
MHNT 353 229 6,0 3,5 2,2 2,4 3,2
Fregata magnificens
MHNT 780 129 30,0 11,0 8,5 7,0 14,0
Gavia stellata
MHNT 228 80,0 12,5 7,0 5,4 5,5 7,5
Morus bassanus
MHNT 24 89,1 19,3 10,0 7,0 7,5 11,0
Sula leucogaster
MHNT 10156 71,0 16,0 7,9 5,0 6,6 8,5
Branta canadiensis
MHNT 10069 107,0 27,7 11,2 6,9 8,7 12
Ramphastos toco
CICYTTP-ZV-API-92 34,9 11,2 5,9 3,1 4,0 7,5
Pygoscelis adeliae
CICYTTP-ZV-ASPHE-106 40,0 14,3 5,8 10,0 3,9 9,5
Columba picazuro
CICYTTP-ZV-ACO-56 36,7 10,8 5,7 3,3 4,1 6,6
Athene cunicularia
CICYTTP-ZV-AST-86 32,9 7,9 4,0 2,8 3,0 5,1
Rollandia rolland
CICYTTP-ZV-APOD-110 25,2 5,8 2,7 2,2 2,1 3,0
Sterna hirundinacea
MACN 54661 38,1 8,9 4,7 3,9 3,6 5,3
Larus dominicanus
MACN 54838 77,6 15,7 7,0 4,1 5,9 8,2
Tringa flavipes
MACN 67218 34,1 8,5 4,0 2,0 3,0 4,1
Stercorarius skua
MACN 54420 68,3 15,9 7,1 4,6 5,5 8,0
Penelope purpurascens
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MACN 54506 50,0 17,0 8,6 5,0 5,9 9,9
Rhynchotus rufescens

MACN 68095 41,0 11,0 5,1 3,5 4,8 7,0
Nothoprocta cinerascens

MACN 68062 31,9 9,0 4,6 33 3,5 6,6
Oxyura jamaicensis

MACN 54478 35,0 8,0 4,0 2,8 2,9 4,5
Tachyeres leucocephalus

MACN 52863 61,8 18,1 8,5 5,5 6,9 8,5
Cygnus olor

MACN 68033 138,9 30,0 13,1 8,0 10,0 15,0
Chloephaga picta

MACN 68581 82,8 20,1 8,9 5,5 6,5 9,5
Phalacrocorax auritus

MACN 54466 63,1 13,5 6,6 4,0 4,9 7,1
Podiceps major

MACN 68750 53,0 10,0 5,0 4,0 3,1 5,0
Podiceps cristatus

MACN 54708 45,0 9,0 5,0 3,0 3,1 4,9
Aechmophorus occipitalis

MACN 54460 51,2 9,9 5,0 2,9 3,0 5,1

Abreviaturas: CL, longitud del carpometacarpo, tomado entre la superficie articular mds proximal de la

trochlea carpalis hasta la facies articularis del os metacarpale major; CAP, ancho proximal del

carpometacarpo, medido desde el borde posterior de la trochlea carpalis hasta el extremo del processus

extensorius; CAT, ancho de la trochlea carpalis medido ventro-dorsalmente; CAC, ancho minimo del

corpus os metacarpale majus antero-posteriormente; CPC, profundidad minima del corpus os

metacarpale majus ventro-dorsalmente; CAD, ancho distal del carpometacarpo, trazando una linea

perpendicular al eje préximo-distal desde el borde posterior de la facies articularis del os metacarpale

minus hasta el borde anterior del os metacarpale majus.

MATERIALES MEDIDAS

FEMUR FL FAP FPC FAC
Phalacrocorax brasilianus

CPRV 1 49,8 12,1 7,0 5,9
Pelecanus onocrotalus

MHNT 1979 117,9 26,0 15,0 14,0
Heliornis fulica

MHNT 353 26,1 6,1 3,0 2,7
Fregata magnificens

MHNT 780 59,0 14,0 7,5 7,9
Gavia stellata

MHNT 228 38,5 15,0 8,0 6,0
Morus bassanus

MHNT 24 68,1 14,8 8,0 7,3
Sula leucogaster

MHNT 10156 49,0 11,0 6,2 6,2
Branta canadiensis

MHNT 10069 90,2 15,5 10,2 9,0
Ramphastos toco
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CICYTTP-ZV-API-92 53,9 11,5 4,1 53
Pygoscelis adeliae

CICYTTP-ZV-ASPHE-106 84,0 17,9 9,0 8,9
Columba picazuro

CICYTTP-ZV-ACO-56 45,6 8,4 4,0 4,0
Athene cunicularia

CICYTTP-ZV-AST-86 41,0 8,0 3,8 39
Rollandia rolland

CICYTTP-ZV-APOD-1100 30,8 7,9 3,5 3,0
Sterna hirundinacea

MACN 54661 29,9 6,9 2,8 2,9
Larus dominicanus

MACN 54838 61,5 11,0 5,0 5,1
Tringa flavipes

MACN 67218 35,5 6,8 3,1 3,1
Stercorarius skua

MACN 54420 61,5 11,5 5,5 5,2
Penelope purpurascens

MACN 54506 102,0 17,0 8,1 7,5
Rhynchotus rufescens

MACN 68095 74,1 11,5 5,0 5,1
Nothoprocta cinerascens

MACN 68062 57,0 9,9 4,9 4,6
Oxyura jamaicensis

MACN 54478 41,3 9,9 4.8 3,8
Tachyeres leucocephalus

MACN 52863 75,8 15,0 8,5 6,9
Cygnus olor

MACN 68033 107,9 20,8 12,0 10,0
Chloephaga picta

MACN 68581 78,3 15,4 8,5 6,7
Phalacrocorax auritus

MACN 54466 53,0 14,0 7,5 6,5
Podiceps major

MACN 68750 48,1 16,0 6,8 6,5
Podiceps cristatus

MACN 54708 41,5 12,2 5,5 5,0
Aechmophorus occipitalis

MACN 54460 44,2 13,5 6,5 5,1

Abreviaturas: FL, longitud del fémur tomado desde la crista trochanteris hasta el condylus

lateralis; FAP, ancho proximal del fémur, medido latero-medialmente entre el caput femoris y el borde

lateral al trochanter femoris; FPC, profundidad minima del corpus femoris, tomada antero-

posteriormente; FAC, ancho minimo del corpus femoris latero-medialmente, al nivel del FPC.

MATERIALES MEDIDAS

TIBIOTARSO TBL TBAP | TBPC | TBAC | TBAD
Phalacrocorax brasilianus

CPRV 1 83,5 10,0 5,0 6,3 10,9
Pelecanus onocrotalus

MHNT 1979 187,0 26,9 13,7 15,0 24,0
Heliornis fulica

MHNT 353 38,2 6,0 2,0 3,1 5,3
Fregata magnificens
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MHNT 780 74,9 11,0 4,9 5,0 10,9
Gavia stellata

MHNT 228 119,9 11,4 6,1 7,0 12,0
Morus bassanus

MHNT 24 98,5 11,1 5,8 8,0 13,1
Sula leucogaster

MHNT 10156 73,5 10,0 5,0 6,0 10,8
Branta canadiensis

MHNT 10069 159,0 18,0 10,0 8,2 18,3
Ramphastos toco

CICYTTP-ZV-API-92 82,2 9,9 4,1 5,1 9,0
Pygoscelis adeliae

CICYTTP-ZV-ASPHE-106 18,5 13,2 7,8 7,6 14,0
Columba picazuro

CICYTTP-ZV-ACO-56 62,8 7,5 35 3,7 6,9
Athene cunicularia

CICYTTP-ZV-AST-86 70,8 7,5 3,8 3,8 7,9
Rollandia rolland

CICYTTP-ZV-APOD-110 56,2 6,2 2,7 3,5 5,9
Sterna hirundinacea

MACN 54661 45,6 5,0 2,1 2,2 4,9
Larus dominicanus

MACN 54838 116,5 10,6 4.8 5,4 9,9
Tringa flavipes

MACN 67218 80,0 6,1 2,6 3,1 5,6
Stercorarius skua

MACN 54420 98,9 10,9 4.8 4,9 10,5
Penelope purpurascens

MACN 54506 136,0 16,2 7,9 10,0 14,5
Rhynchotus rufescens

MACN 68095 97,1 10,5 4,9 5,5 9,6
Nothoprocta cinerascens

MACN 68062 74,0 9,0 3,8 4,0 7,5
Oxyura jamaicensis

MACN 54478 62,8 7,9 3,1 4,0 8,5
Tachyeres leucocephalus

MACN 52863 117,6 15,2 5,2 7,0 15,5
Cygnus olor

MACN 68033 205,0 22,1 12,1 15,0 24,2
Chloephaga picta

MACN 68581 133,6 16,3 7,1 9,5 13,9
Phalacrocorax auritus

MACN 54466 94,0 11,1 5,5 6,9 11,2
Podiceps major

MACN 68750 123,5 11,5 5,1 6,8 12,1
Podiceps cristatus

MACN 54708 105,5 10,1 4,1 5,5 9,9
Aechmophorus occipitalis

MACN 54460 116,5 11,0 4,0 6,1 10,5

Abreviaturas: TBL, longitud del tibiotarso, obtenido desde el area interarticularis y hasta el
condylus medialis; TBAP, ancho proximal del tibiotarso, tomado entre los bordes de las facies
articularis; TBPC, profundidad minima del corpus tibiotarsi, medida antero-posteriormente; TBAC,
ancho minimo del corpus tibiotarsi, tomado latero-medialmente; TBAD, ancho distal del tibiotarso,

medido latero-medialmente entre los epicondyli.
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