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“La primera cosa que hace el casoar es mirarlo a uno con
altaneria desconfiada. Se limita a mirar sin moverse, a mirar de una
manera tan dura y continua que es casi como si nos estuviera
inventando, como si gracias a un terrible esfuerzo nos sacara de la
nada que es el mundo de los casoares y nos pusiera delante de él, en
el acto inexplicable de estarlo contemplando.

De esta doble contemplacion, que acaso sélo es una y quiza
en el fondo ninguna, nacemos el casoar y yo, nos situamos,
aprendemos a desconocernos. No sé€ si el casoar me recorta y me
inscribe en su simple mundo; por mi parte sélo puedo describirlo,
aplicar a su presencia un capitulo de gustos y disgustos...”

Retrato del Casoar - Historias de Cronopios y de Famas

Julio Cortazar
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RESUMEN

La presente tesis doctoral tiene como objetivo realizar un estudio anatdémico, comparativo y
filogenético de las aves Ratitae. Se describe y compara la anatomia dsea de los diversos
grupos de ratites vivientes y fosiles con el fin de reconocer caracteres morfoldgicos que
resultaron en una nueva matriz filogenética. A partir de esta matriz se realizd un analisis
basado unicamente en rasgos morfologicos y otro de evidencia total, incluyendo datos
moleculares. El andlisis filogenético basado en datos morfologicos recupera Ratitae como
un grupo monofilético que incluye dos clados: por un lado, Apteryx y Dinornithiformes
dentro del clado Apteryges, restringidos en su distribucion a Nueva Zelanda, un gran clado
que incluye a los Struthiones (Remiornis + (Aepyornithiformes + Struthionoidea)) y a
Palaeotididae + Eogruidae, extintos y distribuidos exclusivamente en el Hemisferio Norte.
Esto resulta en un nuevo esquema con respecto a los cambios anatomicos ocurridos en el
paladar de las ratites, un tdpico extensamente discutido por autores previos. La
recuperacion de Ratitae monofilético, formado por aves no voladoras, implica que la
pérdida del vuelo pudo haber ocurrido solo una vez en el ancestro comin de todas estas
aves. La nueva propuesta filogenética soporta modelos previos que sostienen que los

principales eventos de cladogénesis en ratites han ocurrido por vicarianza.

Palabras clave: Aves, Palacognathae, Ratitae, Apteryges, Palaeotididae, Eogruidae,

Struthiones



Thesis title: Phylogeny of the Ratite birds: study on the origin and diversification

through the analysis of fossil and extant species

ABSTRACT

The aim of the present Ph dissertation is to carry out an anatomical, comparative and
phylogenetic study of Ratitae birds. The bone anatomy of the various groups of living and
fossil ratites is described and compared in order to recognize morphological characters that
resulted in a new phylogenetic matrix. From this matrix, a phylogenetic analysis was
carried out based solely on morphological traits and a total evidence analysis, including
molecular evidence. The phylogenetic analysis based on morphological data recover a
monophyletic Ratitae that includes two clades: on the one hand Apteryx and
Dinornithiformes within the Apteryges clade, restricted in their distribution to New
Zealand, a large clade that includes, the Struthiones (Remiornis + (Aepyornithiformes +
Struthionoidea)) and the Palaeotididaec + Eogruidae, extinct and distributed exclusively in
the Northern Hemisphere. This results in a new scheme regarding the anatomical changes
occurred in the palate of ratites, a topic extensively discussed by previous authors. The
recovery of monophyletic Ratitae, composed by flightless birds, implies that the loss of
flight may have occurred only once in the common ancestor of all these birds. The new
phylogenetic proposal supports previous models that propose that the main cladogenesis

events in ratites have occurred by vicariance.

Keywords: Aves, Palacognathae, Ratitae, Apteryges, Palaeotididae, Eogruidae, Struthiones



CAPITULO 1

INTRODUCCION

Las aves actuales son separadas en dos grandes grupos, fundamentalmente segun la
morfologia del paladar: Neognathae y Palacognathae. Pycraft (1900) fue el primero en
acufar estas definiciones sefalando que las paleognatas poseen un paladar semejante al de
un reptil y, por ende “primitivo” (segiin Pycraft, 1900) en relacion con las aves neognatas.
Pycraft distinguio el paladar de las paleognatas del de las neognatas por la presencia de los
siguientes caracteres: vomer fusionado en un Unico elemento robusto que envuelve
ventralmente el rostro paraesfenoidal, palatinos y pterigoides con una articulacion rigida,
amplia y fija, y procesos basipterigoideos en el paraesfeneoides que contactan con el
pterigoides (Huxley, 1867; Pycraft, 1900; McDowell, 1948; Bock, 1963; Cracraft, 1974;
Houde, 1986; 1988; Witmer y Martin, 1987; Lee et al., 1997; Livezey y Zusi, 2006; 2007;
Bourdon et al., 2009; Hu et al., 2019). Las aves neognatas, por el contrario, poseen un
paladar derivado, caracterizado por movilidad entre sus elementos, en especial entre el

pterigoides y el palatino.

Palaeognathae (Pycraft, 1900) incluye a dos grupos: Tinamiformes y Ratitae. Los
Tinamiformes (Huxley, 1872) (Fig. 1.1A) son un grupo de distribucion actual neotropical
conformado por aproximadamente 65 especies vivientes (Bertelli et al., 2014); son aves
voladoras conocidas como inambues o perdices del nuevo mundo. Por otro lado, Ratitae
(Merrem, 1813), comprende a las aves no voladoras actualmente distribuidas en varios
continentes del hemisferio sur. Se reconocen los siguientes grupos de ratites: el orden
Struthioniformes, con la familia Struthionidae, que incluye al avestruz (Struthio Linnaeus,
1758) con dos especies actuales en Africa (S. camelus y S. molybdophanes) (Fig. 1.1B);
Rheiformes, con la familia Rheidae, que incluye fiandtes y choiques (Rhea Brisson, 1760)
(Fig. 1.1C ) con dos especies en América del Sur (R. americana y R. pennata);,

Casuariiformes, que incluye Dromaiidae, el emu (Dromaius novaehollandiae Vieillot,



1816) en Australia (Fig. 1.1D), y Casuariidae, el casuario (Casuarius Brisson, 1760) (Fig.
1.1E) con tres especies actuales en Australia y Nueva Guinea (C. casuarius, C.
unappendiculatus y C. bennetti); Apterygiformes, con Apterygidae, los kiwis (Apteryx,
Shaw, 1813) (Fig. 1.1F) siendo 5 especies actuales en Nueva Zelanda (4. australis, A,
oweni, A. haasti, A. rowi y A. mantelli). También se conocen ratites extintas en tiempos
histéricos que se incluyen entre las mas grandes aves conocidas: las moas
(Dinornithiformes Bonaparte, 1853) de Nueva Zelanda y las aves-elefante

(Aepyornithiformes, Geoffroy Saint-Hilaire 1851) de Madagascar.

Las paleognatas cuentan con un amplio registro fosil a lo largo del Cenozoico, con
sus representantes mas antiguos en el Paleoceno y una distribuciéon que excede a los
continentes gondwanicos. En el Paleoceno y Eoceno de Europa y Norteamérica vivieron
diferentes tipos de aves paleognatas. En particular los Lithornithidae (Fig. 1.2A, B) (Houde
y Olson, 1981; Houde, 1986; 1988, Mayr, 2009; Stidham et al., 2014; Nesbitt y Clarke,
2016) estan representados por 5 géneros (Lithornis, Paracathartes, Pseudocrypturus,
Fissuravis, Calciavis; Harrison, 1979; Houde, 1988; Mayr, 2007; Nesbitt y Clarke, 2016)
incluyendo especies de diversos tamaios y diferentes capacidades de vuelo. Las afinidades
de los Lithornithidae son controversiales, y algunos andlisis filogenéticos recuperan a estas
aves como el grupo hermano del resto de las aves paleognatas (es decir, el grupo formado
por Tinamiformes y Ratitae), mientras que otros andlisis las recuperan como mas
cercanamente emparentadas con las aves Neognathae (Houde, 1988; Livezey y Zusi, 2007,

Worthy y Scofield, 2012).

Por otra parte, en Europa se documentaron restos de las aves paleognatas no
voladoras Palaeotis weigelti y Remiornis heberti (Lambrecht, 1928; Houde y Haubold,
1987; Peters, 1988; Martin, 1992; Mayr, 2009a; Buffetaut y Angst, 2014; Mayr, 2015). El
mejor conocido es Palaeotis weigelti, del Eoceno medio de Alemania, del que se
encontraron varios esqueletos parciales en los yacimientos de Geiseltal y Messel (Mayr,
2019) (Fig. 1.2C). Mayr (2019) fue el primero en considerar a Galligeranoides boriensis

(Bourdon et al., 2016) (Fig. 1.2E) del Eoceno inferior de Francia, como una ratite
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relacionada a Palaeotis, con la que comparte, entre otras cosas, una anatomia muy gracil en
comparacion con las ratites actuales. Mds recientemente, Mayr y Zelenkov (2021)
reconsideraron a las aves Eogruidae como aves ratites, relacionadas a Palaeotididae y

Struthioniformes.

En América del Sur, los hallazgos de las Ratitae mas antiguas corresponden a restos
del Paleoceno medio de Patagonia (Agnolin, 2016), que son formas proporcionalmente mas
robustas y de menor tamafio que Rheidae (Fig. 1.3D-E). Diogenornis fragilis (Alvarenga,
1983) (Fig. 1.3A, B), del Eoceno inferior de Brasil representa un ave no voladora de menor

tamafo y proporciones mas robustas que Rhea (Tambussi, 1995; Alvarenga, 2010).

Los restos de ratites provenientes de afloramientos del Mioceno-Pleistoceno de
América del Sur son asignables a Rheidae, incluyendo taxones extintos como Heterorhea
dabbenei, Hinasuri nehuensis (Fig. 1.3C), Opisthodactylus spp. (O. patagonicus, O.
horacioperezi, O. kirchneri) (Fig. 1.3F-1), Rhea mesopotamica y fosiles de las especies
actuales R. americana y R. pennata (e.g. Ameghino, 1895; Rovereto, 1914; Patterson y
Kraglievich, 1960; Tambussi, 1995; Tambussi y Degrange, 2013; Agnolin y Noriega, 2012;
Noriega et al., 2017; Tambussi et al., 2020; Picasso et al., 2022). Las especies extintas
presentan formas y tamafio disimiles entre si y con las especies actuales de Rheidae, lo que
indica que las ratites fueron muy diversas tanto durante el Pale6geno como en el Nedgeno

temprano de Sudamérica, incluyendo varios morfotipos.

Respecto al registro fosil de ratites de Africa se debe mencionar a Eremopezus
eocaenus (Andrews, 1904) (Fig. 1.4A) de la Formacion Jubel Qatrani, del Eoceno Superior,
hallada en Egipto. Su registro consiste en algunos huesos aislados del miembro posterior
(Lambrecht, 1929; Sauer, 1969; Rasmussen et al., 2001) que representan un ave no
voladora de tamafio similar al de un casuario. Del Mioceno de Africa se conocen registros
de diferentes especies extintas de Struthio (i.e. S. coppensi, S. asiaticus) (Mourer-Chauviré
et al.,, 1996; Mourer-Chauvir¢, 2008). S. asiaticus era un ave de complexion robusta, que

rivalizaba en tamafio con los Dinornithiformes y Aepyornithiformes (Mourer-Chauviré y
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Geraads 2008; Manegold et al. 2013; Buffetaut, 2022). En Asia y Europa se encontraron
numerosos restos fosiles de Struthio (S. karatheodoris, S. linxiaensis, S. wimani, S.
asiaticus, S. andersoni) (Mlikovsky, 1996; Hou et al., 2005; Wang, 2008; Boev y Spassov,
2009; Wang et al., 2011; Buffetaut, 2022), y del enorme Pachystruthio (P. dmanisensis, P.
pannonicus, P transcaucasicus) (Kretzoi, 1954; Burchak-Abramovich y Vekua, 1971;
1990; Vekua, 2013; Zelenkov et al., 2019). P. dmanisensis del Pleistoceno temprano de
Europa y Asia, habria alcanzado un tamafio comparable al de algunos aepyornitidos de

Madagascar.

Madagascar fue el hogar de las aves elefante Aepyornithidae (Bonaparte, 1853), las
cuales constituyen las aves que alcanzaron las tallas mdas extremas conocidas, como es el
caso de Aepyornis maximus, con un peso de mas de 650kg. Se reconocen 2 géneros de esta
familia: Aepyornis (Saint-Hillaire, 1851; Andrews, 1894; Hansford y Turvey, 2018), que
incluye a las formas de mayor tamano, y Mullerornis (Milne-Edwards y Grandidier, 1869),

que representa un animal mas esbelto y de tamafio similar al de un emu.

En Oceania los registros de Ratites se restringen al Paledgeno mas tardio y al
Neodgeno, incluyendo los mismos clados que habitan hoy en dia esta region. Emuarius es el
registro mas antiguo para un ave ratite en el continente. Se trata de un género de
Casuariiformes presente en el Oligoceno-Mioceno temprano de Australia con dos especies
(E. gidju y E. guljaruba; Patterson y Rich, 1987; Boles, 2001; Worthy et al., 2014) (Fig.
1.4B-F). En el Mioceno de Nueva Zelanda se recuperaron los restos de Proapteryx
micromeros (Worthy et al., 2013) representado por un fémur y un hueso cuadrado aislados
(Fig. 1.4G-H), un Apterygiformes de menor tamafio y gracilidad que los kiwis actuales, y
Apteryx littoralis (Tennyson y Tomotani, 2022) del Pleistoceno. Las moas son el grupo mas
diverso de ratites, contando con nueve especies agrupadas en tres familias diferentes
(Dinornithidae, Megalapterygidae y Emeidae; Worthy y Scofield, 2012) entre las que se
encuentran las aves de mayor altura que se conocen, como es el caso de Dinornis robustus,
que habria alcanzado unos 3 metros a la altura de la cabeza. Las moas se caracterizan por su

contextura robusta y la total ausencia de alas. Los fosiles de moas abarcan desde el
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Pleistoceno hasta el Holoceno (Worthy y Holdaway, 2002), aunque fragmentos
indeterminados de huesos y cascaras de huevo asignables a este grupo se han encontrado en

capas del Mioceno temprano/medio (Tennyson et al., 2010).

En Antartida, los registros de aves ratites son escasos y de edad Eoceno Superior.
Tambussi et al. (1994) reportaron un fragmento distal de tarsometatarso que representa un
ave robusta no voladora que habria alcanzado unos 60 kg (Fig. 1.4J), y un premaxilar
aislado con un aspecto similar al presente en Casuariiformes (Cenizo, 2012; Picasso et al.,

2022) (Fig. 1.41).

Las afinidades filogenéticas de las ratites fosiles

Las propuestas acerca de las afinidades de las ratites fosiles han ido cambiando a lo
largo de los afios dada su anatomia apomorfica, asi como por la falta de materiales bien
preservados. Remiornis heberti es un ave de relaciones inciertas a la que Martin (1992)
asignd un orden y una familia monotipicos. Palaeotis weigelti fue inicialmente descrita
como un ave Gruiformes tanto como un Otididae (Lambrecht, 1928: Palaeotis weigelti) y
luego como un Gruidae (Lambrecht, 1935: Palaeogrus geiseltalensis). Houde (1986) y
Houde y Haubold (1987) reconocieron que esta ave no voladora era en realidad una ratite, y
la consideraron emparentada con Struthionidae. Més tarde, Peters (1988) le asignd su
propia familia, Palaeotididae y la consideré mas estrechamente relacionada con Rheidae.
Posteriormente, Mayr (2014) incluye por primera vez a Palaeotis en un analisis
filogenético y lo recupera como la ratite no-neozelandesa mas basal. Mas recientemente,
Mayr (2014, 2016; 2019) sefialdo similitudes entre Palaeotis weigelti y Galligeranoides
boriensis (Bourdon et al., 2016) (Fig. 1.2E) del Eoceno inferior de Francia, originalmente
considerado un Gruiformes, y las incluy6 a ambas aves dentro de las ratites Palaeotididae.
A su vez, consider6 a estas familias como estrechamente relacionadas con los Eogruidae
del Eoceno tardio de Mongolia y China (Burchak-Abramovich, 1951; Cracraft, 1973;

Olson, 1985) (Fig. 1.2D). Se ha asumido que los Eogruidae eran formas ancestrales a los
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Struthionidae (Burchak-Abramovich, 1951; Feduccia, 1980; Olson, 1985). Sin embargo, la
mayoria de los autores consideraron que las similitudes entre estos grupos eran resultado de
una convergencia evolutiva y fueron entonces consideradas como miembros de Gruiformes
(Cracraft, 1973; Clarke et al., 2005). Recientemente, Mayr y Zelenkov (2021) describieron
nuevos restos de Eogruidae del Oligoceno temprano de Mongolia que presentan varias
caracteristicas compartidas con Palacognathae. Esto brinda un notorio soporte a la hipotesis
de que Eogruidae pertenece a Palacognathae y que, por ende, este ultimo grupo tuvo una
distribucion mucho mas amplia de lo que se suponia. Sin embargo, las relaciones de
Galligeranoides y Eogruidae con el resto de Palacognathae nunca fueron puestas a prueba

en un analisis filogenético.

En relacion a las Ratitae de América del Sur, Diogenornis fragilis (Fig. 1.3A, B),
fue originalmente asignado a Rheidae (Alvarenga, 1985), pero analisis recientes sugieren
que podria pertenecer a una radiacion independiente de ratites (Peters 1988, Tambussi,
1995; Mayr, 2009). Mas recientemente, las proporciones robustas y el premaxilar angosto
de Diogenornis llevaron a Alvarenga (2010) a proponer que podria estar cercanamente
relacionado con los Casuariiformes de Oceania. Por otro lado, en Africa, Eremopezus fue
originalmente considerado un ave ratite relacionado a las Aepyornithiformes (Lambrecht,
1929) pero posteriormente se considerd6 como miembro de un orden y una familia

monotipicos, parte de una radiacion independiente de aves ratites (Rasmussen et al., 2001).

Las relaciones filogenéticas de las aves ratites

La anatomia y las relaciones filogenéticas dentro de las paleognatas son de gran
importancia para entender la evolucion y surgimiento de determinados rasgos morfologicos
y etoldgicos para las Aves (Pycraft, 1900; Feduccia, 1986; Lo Coco et al., 2022). Durante
los ultimos 150 afos se ha debatido intensamente si estas caracteristicas podrian estar
relacionadas con un aumento secundario del tamafo corporal o con la pérdida de vuelo, y

cudles de estas caracteristicas podrian interpretarse como ancestrales para Aves (Merrem,
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1813; Darwin, 1859; Mivart, 1874; 1877; Gadow, 1898; Pycraft, 1990; Cracraft, 1974;
2001; Bertelli et al., 2014; Baker et al., 2014; Mitchell et al., 2014). Aspectos como la
morfologia y el desarrollo de las paleognatas modernas, asi como su biogeografia y
distribucion en los continentes del sur constituyen tematicas que han recibido la atencion de

autoridades como Charles Darwin y Richard Owen, entre muchos otros.

Debido a sus caracteristicas morfologicas y etologicas tan particulares, las
paleognatas han sido uno de los grupos avianos mas controvertidos en cuanto a sus
relaciones filogenéticas. Pese a que en la actualidad la monofilia de las aves paleognatas es
defendida por numerosos investigadores, algunos autores expresaron dudas sobre dicha
monofilia; también ocurre lo mismo con las relaciones filogenéticas internas dentro del
clado, las cuales permanecen alin intensamente debatidas (e.g. Cooper et al., 1992; Harrison
et al., 2004; Bourdon et al., 2009; Smith et al., 2012; Mitchell et al., 2014; Worthy et al.,
2017) (Fig. 1.5). En lo que a Ratites respecta, las mismas han sido variadamente
interpretadas como un grupo polifilético (e.g. Parker, 1895; Pycraft, 1900), monofilético
(e.g. Cracraft, 1974; Bledsoe, 1988; Lee et al., 1997; Livezey y Zusi, 2001; Bourdon et al.,
2009; Worthy y Scofield, 2012) o parafilético (e.g. Worthy et al., 2017). Estas
interpretaciones opuestas se han fundamentado en las diferentes maneras de interpretar las
variaciones en la conformacion del paladar paleognato, asi como también la reduccion
dispar de los miembros anteriores de estas aves no voladoras (De Beer, 1956). Es
importante resaltar que, en la gran mayoria de los estudios filogenéticos publicados hasta la
fecha, algunos pocos han incluido a las formas fosiles, una falencia que fue notada por
ejemplo por Houde y Olson (1981), quienes al describir e interpretar a los primeros
Lithornithidae, sefialaron que el dilema de las relaciones de estas aves extinguidas con las
restantes paleognatas seria resuelto solo cuando se incluyeran las formas fosiles. Sin
embargo, esto no ha sido realizado de una forma integradora. La presente tesis intenta
resolver parte de estos dilemas con la inclusion de representantes extinguidos y actuales de

Ratitae.
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La mayoria de los analisis filogenéticos basados en rasgos morfologicos consideran
a los Tinamidae como grupo hermano de Ratitae (e.g., Livezey y Zusi 2007; Bourdon et al.
2009; Worthy y Scofield 2012) (Fig. 1.5A-C). Sin embargo, analisis moleculares recientes
han arribado a conclusiones dispares, recuperando a Tinamidae como el grupo hermanos de
Dinornithiformes, formando un clado que posteriormente seria llamado Dinocrypturi
(Sangster et al., 2022). Esto implica que Ratitae tendria un origen polifilético para estas
ultimas (Hackett et al. 2008; Harshman et al., 2008; Phillips et al., 2010; Yuri et al., 2013;
Mitchell et al., 2014; Prum et al., 2015; Yonezawa et al., 2017; Urantowka et al., 2020)
(Fig. 1.5D).

Estas hipoétesis filogenéticas dispares invitan a reevaluar numerosas tematicas
respecto a la biologia de las aves Palaeognathae, como, por ejemplo: ;Cuando y cudntas
veces se perdio el vuelo en estas aves? (Harshman et al., 2008; Phillips et al., 2010; Smith
et al., 2013a; Haddrath y Baker, 2012; Baker et al., 2014; Mitchell et al., 2014; Prum et al.,
2015; Yonezawa et al., 2017; Urantowka et al., 2020). Los datos morfologicos que
recuperan a Ratitae como un grupo monofilético responden a una Unica pérdida del vuelo,
mientras que los estudios moleculares indican al menos tres pérdidas independientes de la

capacidad de vuelo.
Las paleobiogeografia de las aves ratites

Las aves ratites fueron consideradas taxones clave a la hora de realizar
reconstrucciones paleobiogeograficas, en directa relacion con su incapacidad de volar y al
hecho que la distribucion actual de las ratites se restringe a los continentes australes. De
hecho, desde el estudio precursor de Cracraft (1974) las ratites han sido tomadas como uno
de los taxones animales mas informativos a la hora de reconstruir la secuencia de ruptura y
posterior deriva de Gondwana, asumiendo que su especiacion podria explicarse por medio
del modelo de la vicarianza. Esta interpretacion contrasta con aquella de los analisis
moleculares, los cuales recuperan, como ya fue mencionado, hasta tres pérdidas

independientes del vuelo, ubicando un ancestro volador en cada nodo (e.g. Allentoft y
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Rawlence, 2012; Mitchell et al., 2014; Faux y Field, 2017). El ancestro podria haber volado
entre los continentes ya separados por océanos, constituyendo un caso de especiacion por
dispersion. En este marco de interpretacion, los descendientes de estas aves paleognatas
voladoras habrian perdido el vuelo independientemente. Por lo tanto, las diferentes
hipotesis ~ filogenéticas existentes van de la mano de diferentes escenarios

paleobiogeograficos y de tipos diferentes de especiacion posibles.

Teniendo todo esto en cuenta, en la presente tesis se llevara adelante un estudio
integral sobre las relaciones filogenéticas de las aves ratites utilizando informacion
morfologica y molecular, e incluyendo tanto formas actuales, como fosiles. La revision de
formas fosiles y vivientes de paleognatas permitird avanzar en el esclarecimiento de las
relaciones filogenéticas del grupo y realizar hipdtesis de indole evolutiva y biogeografica

para estas aves.
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CAPITULO 2

OBJETIVOS E HIPOTESIS

Objetivo general:

El objetivo general de esta tesis es analizar y dilucidar las relaciones de parentesco
de los diferentes taxones de aves ratites, incluyendo tanto especies vivientes como extintas,
y utilizando una aproximacioén integral mediante evidencia morfologica y genética. Esta
informacion filogenética permitird reevaluar hipdtesis vigentes sobre la historia evolutiva

de estas aves, con énfasis en la diversificacion temprana del grupo.

Objetivos especificos:

Con el fin de alcanzar el objetivo general, se procederd a cumplir con los siguientes

objetivos especificos:

1. Realizar la redescripcion y fundamentalmente la comparacion de la anatomia dsea
de las aves ratites incluyendo taxones vivientes y fosiles, haciendo énfasis en la

anatomia craneana y apendicular.

2. Realizar un muestreo y discusion de los caracteres morfologicos expresados en la
extensa literatura sobre aves ratites, a fin de confeccionar una matriz filogenética

integradora que incluya diversos taxones de aves Ratitae.

3. Incluir en el analisis numérico paleognatas de relaciones inciertas (e.g. Remiornis
heberti, Diogenornis fragilis, Palaeotis weigelti, Galligeranoides boriensis) en pos

de analizar las afiliaciones filogenéticas para ellas.

4. Confeccionar una segunda matriz de datos y realizar un analisis filogenético a partir
de la integracion de los datos morfologicos y moleculares incluyendo los datos

morfoldgicos como también los datos moleculares.
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5. Contrastar los resultados filogenéticos obtenidos con las filogenias disponibles
basadas en morfologia y en informacién molecular, de modo de poder contrastar las

diferentes lineas de evidencia.

6. Hipotetizar las relaciones filogenéticas de los diferentes subclados de
Palacognathae, y poner a prueba las hipotesis de la monofilia, parafilia y polifilia de

Ratitae.

7. Inferir la evolucion e historia paleobiogeografica de Ratitae a partir de la hipdtesis

filogenética mas robusta lograda en la presente tesis.

Hipétesis de trabajo

e Hipdtesis 1: Ratitae es el clado que incluye a todas las paleognatas modernas con

excepcion de Tinamiformes.

e Hipotesis 2: Las ratites neozelandesas (Apterygiformes y Dinornithiformes)

conforman un grupo monofilético.
e Hipétesis 3: Aepyornithiformes es el grupo hermano de Apterygiformes.

e Hipoétesis 4: Las ratites fosiles Palaeotis weigelti y Diogenornis fragilis no

pertenecen a familias de ratites vivientes.
e Hipdtesis S: Galligeranoides y Eogruidae pertenecen a Ratitae.

e Hipotesis 6: Las ratites europeas pertenecen a un linaje que luego se dispersa hacia

continentes gondwanicos.
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CAPITULO 3

MATERIALES Y METODOS

Con la finalidad de analizar las relaciones filogenéticas de las aves ratites, se
construy6 una matriz de datos morfologicos y moleculares que incluyo especies vivientes y
extintas. En el presente capitulo se detallan especialmente algunos aspectos y criterios de la

inclusion en la matriz de caracteres obtenidos a partir de fosiles.

A continuacion, se explicitan y reportan los criterios y metodologias seguidos en la

construccion de la matriz y su analisis.

3.1 Caracteres morfologicos y construccion de la matriz correspondiente
Materiales consultados

Los ejemplares utilizados en la presente tesis que fueron observados personalmente
corresponden a especimenes depositados en las siguientes instituciones de la Argentina:
Division de Ornitologia del Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia" (MACN-Or) y Museo de La Plata (MLP-Or). Asimismo fueron consultados
personalmente materiales y ejemplares de las siguientes instituciones del exterior: Natural
History Museum of Los Angeles County, Ornithology (LACM-Or); American Museum of
Natural History, Ornithology (AMNH-Or). Ademas, se consultaron personalmente los
calcos de aves fosiles de la coleccion de Paleontologia de Vertebrados del Museo Argentino

de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia" (MACN-Pv).

La codificacion de aquellos taxones que no pudieron consultarse personalmente fue
realizada en base a bibliografia (tanto de las descripciones como de las figuras éditas,

escaneos y modelos 3D). Es importante aclarar que estas codificaciones se vieron limitadas
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a la calidad de las figuras y las descripciones de los materiales realizadas por autores

previos.

Abreviaturas institucionales

AMNH, American Museum of Natural History, New York, EEUU; CFA, Fundacion
Félix de Azara, CABA, Argentina; DGM, Colecao da Secao de Paleontologia do
Departamento Nacional da Produeao Mineral, DPC, Duke University Primate Center;
FMNH, Field Museum of Natural History, Illinois, EEUU; GMH, Geiseltalmuseum,
Martin-Luther Universitdt, Halle, Germany; HLMD, Hessisches Landesmuseum
Darmstadt, Germany; LACEY, Laboratorio de Anatomia Comparada y Evolucion de los
Vertebrados, CABA, Argentina; LACM, The Natural History Museum of Los Angeles
County; California, EEUU; MACN, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”, CABA, Argentina; MHNT, Muséum d’Histoire Naturelle, Toulouse, France;
MLP, Museo de La Plata, Buenos Aires, Argentina; MUCPv, Museo de Ciencias
Naturales, Universidad Nacional del Comahue, Neuquén, Argentina; MUFYCA, Museo
Florentino y Carlos Ameghino (Instituto de Fisiografia y Geologia), Rosario, Argentina;
NHMUK, Natural History Museum, Londres; UK ; NMNZ, Museum of New Zealand Te
Papa Tongarewa, Wellington, New Zealand; PIN, Borissiak Paleontological Institute of the
Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia: QM, Queensland Museum, Brisbane,
Queensland, Australia; SGPIMH, Geologisch-Paldontologisches Institut und Museum der
UniversitdtHamburg, Germany; UCR, University of California, Riverside, USA; USNM,
Smithsonian Institution, National Museum of Natural History, Division of Birds;

Washington, EEUU.

Tabla 3.1: Taxones y materiales osteoldgicos que fueron utilizados para la confeccion

de la matriz de caracteres morfoldgicos.
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Numero de Material
coleccién Material consultado en
consultado de consultado Bibliografia o
Taxones primera mano personalmente |escaneos 3D |Cita bibliografica
Aepyornis Monnier, 1913;
maximus MLP-PV 7-67 X X Wiman, 1941
Anas
platyrhynchos MACN-OR-68873 |X
Anser sp MACN-OR-53516 (X
Anseranas
semipalmata USNM 347638 X
Norell y Clarke, 2001;
Apsaravis ukhaana X Clarke y Norell, 2002
LACM-OR 102333;
LACM-OR 102342;
LACM-OR 102346;
Apteryx australis |AMNH-OR 3739 |X X
Apteryx mantelli |MLP-OR 664 X X
MACN-OR-1675;
Aramides ypecaha | MACN-OR-54498 |X
MACN-OR-63320;
MACN-OR-3116a;
MACN-OR-17033;
Aramus guarauna |MACN-OR-1679a |X
MACN-OR-69031;
MACN-OR-18103;
Calidris bairdii CFA Or-1020 X
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Casuarius bennetti

MLP-OR 447;
NHMUK
$/1950.23.1

MACN-OR-53568;

Casuarius LACM-OR 6342;
casuarius AMNH-OR 4141
Casuarius

unappendiculatus [USNM 489302

Charadrius alticola

MACN-OR-69026

Chauna torquata

MACN-OR-2319a3;
MACN-OR-54476;
MACN-OR-2620a;
CFA Or-1154

Dendrocygna
viduata

MACN-OR-290a

FMNH PA 35; Owen, 1875; 1879;
MLP-86-VI-16-13; Parker, 1895; Worthy
Dinornis robustus |MACN-PV S/N y Scofield, 2012
Diogenornis MACN-Pv
fragilis A-52-195 Alvarenga, 1983
MLP-Or 516 ;
MLP-Or 685;
LACM-OR 6094;
Dromaius LACM-OR 7609;
novaehollandiae |USNM 500379

Emeus crassus

MLP-86-VI-16-1b;
MACN-PV S/N

Owen, 1875; 1879;
Parker, 1895; Worthy
y Scofield, 2012
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Emuarius gidju

Patterson y Rich,
1997; Boles, 2001;
Worthy et al., 2014

Zelenkov y Averianoy,

Eogrus sp 2015
Mayr y Zelenkov,
Eogruidae sp 2021
Andrews, 2004;
Eremopezus Rasmussen et al.,
eocaenus 2001
Zelenkov y Averianoy,
Ergilornis sp 2015
. MACN-OR
Eudromia elegans
37863/4 X
. CFA Or-991; CFA
Fulica leucoptera X
Or-1008
. MACN-OR-73401;
Fulica sp
MACN-OR-2306a |X
Galligeranoides Bourdon et al., 2016;
boriensis Mayr, 2019
MACN-OR-3084a;
Gallus gallus
MACN-OR-3085a |X
L MACN-OR-54785;
Gavia immer
MACN-OR-54792 |X

Hesperornis
regalis

Marsh, 1880; Bell y
Chiappe 2021
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Marsh 1880; Clarke,
2004; Field et al.,
2018; Torres et al.,
2021; Benito et al.,

Ichthyornis dispar 2022
Houde, 1988;
Bourdon et al., 2015;
Lithornis plebeius Nesbitt y Clarke, 2016
Lithornis Houde, 1988; Nesbitt
promiscuus y Clarke, 2016

Andrews, 1904;
Lamberton, 1934;

Mullerornis agilis Wiman, 1941
Nothura maculosa | MACN-OR 1035a
Ortalis vetula MACN-OR-54507

Houde y Haubold,

Palaeotis weigelti

1986; Peters, 1988;
Mayr, 2014; 2019;
Mayr y Zelenkov,
2021

Parahesperornis

alexi Bell y Chiappe, 2021
MACN-N-03;

Patagopteryx MACN-N-10/11, o 1os6

deferrarisi MACN-N-14; iappe, B

MUCPv-48;

Chiappe, 2002
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MUCPv- 207

Podiceps major

MACN-OR-54687;
MACN-OR-54693;
MACN-OR-68750;

LACEV-S/Na; b X
Porphyrio CFA Or-1494; CFA
martinica Or-1723
Proapteryx
micromeros Worthy et al., 2013
Rallus elegans MACN-OR-190a
Rallus sp LACEV-S/N
X
Martin, 1992;
Buffetaut y Angst,
Remiornis heberti 2014
MACN-OR-17892;
. MACN-OR-17992;
Rhea americana
MACN-OR-20490;
MACN-OR-74193 |X
MACN-OR-68028:
Rhea pennatta
MACN-OR-54582
X
Rhynchotus CFA-Or-1011;
rufescens LACEV S/N X
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MACN-OR-74196;
MACN-OR-74248;
MLP-Or 1647;

AMNH 1908-160 (X X

Struthio camelus

CFA-Or-296-299;
611 X

Tinamus solitarius

También se ha accedido a escaneos en 3D disponibles libremente en la pagina
https://www.phenomel0k.org/scans con la excepcion del que corresponde a D. robustus, el

cual esta disponible en https://people.ohio.edu/witmerl/3D moa.htm

Listado de grupos taxonémicos supragenéricos considerados en la presente

tesis y taxonomia empleada

En la presente tesis se adoptan las siguientes definiciones taxondémicas de los

principales taxones discutidos.

Apteryges, Cracraft (1974) nomina asi al grupo que incluye a Apterygiformes y
Dinornithiformes pero no le da una definicién cladistica, sino que las reune por una serie de
caracteres anatomicos: tibiotarso con condilo medial muy proyectado rostralmente;
tarsometatarso con troclea distal II muy desarrollada, hipotarso con dos crestas bien
desarrolladas. En esta tesis se redefine cladisticamente como el clado que incluye Apteryx,

Dinornis, su ancestro comun mas cercano y todos sus descendientes.

Aves (Linneo, 1758), se sigue a Gauthier y Queiroz (2001) quienes aplican este
término al grupo corona, o sea al clado que incluye al ancestro comun Struthio camelus
(Ratitae), Tinamus major (Tinamidae) y Vultur gryphus (Neognathae) y a todos sus

descendientes.
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Dinocrypturi Sangster et al. (2022), clado menos inclusivo que incluye a Tetrao

(Tinamus) major Gmelin, 1789 y a Dinornis novaezalandiae Owen, 1843.

Hesperornithiformes (sensu Fiirbringer, 1888), incluye a todas las aves mas

cercanas a Hesperornis regalis que a las aves modernas (ver Bell y Chiappe, 2022).

Lithornithiformes Houde (1988), es el clado mas inclusivo que incluye a Lithornis
promiscuus Houde, 1988, pero no a Apteryx australis Shaw and Nodder, 1813, Dromaius
novaehollandiae Latham, 1790, Dinornis novaezealandiae Owen, 1843, Rhea americana
Linnaeus, 1758, Struthio camelus Linnaeus, 1758, Aepyornis maximus Geoffroy
Saint-Hilaire, 1851; Tetrao (Tinamus) major Gmelin, 1789, o Passer domesticus Linnaeus,

1758 (Nesbitt y Clarke, 2016).

Neognathae Pycraft, (1900), es el clado que retne a todos los taxones mas cercanos
a Charadrius pluvialis (Pluvialis apricaria) Linnaeus, 1758 que a Struthio camelus
Linnaeus, 1758 y Tetrao (Tinamus) major Gmelin, 1789 (modificado por Gauthier y de
Queiroz, 2001).

Novaeratitae Yuri et al. (2013), clado que incluye al ancestro comin mas cercano

entre Apterygiformes y Casuariiformes, y a todos sus descendientes.

Palaeognathae (Pycraft, 1900), clado que reune al ancestro comiin mas cercano de
TStruthio camelus Linnaeus, 1758 y Tetrao (Tinamus) major Gmelin, 1789 y a todos sus

descendientes (modificado por Gauthier y de Queiroz, 2001).

Ratitae (Merrem, 1813), clado que incluye a todas las aves mas cercanas a Struthio
camelus que a Tinamus major (Tinamidae) y Vultur gryphus (Neognathae) (modificado por

Gauthier y de Queiroz, 2001).

Struthiones, Cracraft (1974) denomina asi al grupo que incluye las ratites no
neozelandesas, pero no le da una definicion cladistica, sino que las retine por una serie de

caracteres anatomicos: fémur con condilo lateral mayor y mas distal que el medial;
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tibiotarso con cresta cnemial craneal proyectada rostroproximalmente, sin puente
supratendinoso osificado, sin fosa intercondilar rostral y una fosa colateral profunda en el
condilo medial; tarsometatarso con eminencia intercotilar poco desarrollada y fosa
extensora bien desarrollada; pérdida del digito I. Aqui se redefine cladisticamente como el
clado que incluye a todas las aves mas cercanas a Struthio que a Apteryx y Palaeotis, las

cuales presentan las caracteristicas mencionadas por Cracraft (1974).

Struthionoidea, Cracraft (1974) denomina asi al grupo que incluye las Struthiones
no Aepyornithoidea (aqui Aepyornithiformes). pero no le da una definicion cladistica, sino
que las retine por una serie de caracteres anatomicos: tibiotarso con cresta cnemial craneal
muy proyectada rostralmente, epicondilo medial expandido proximalmente como una
placa; tarsometatarso con surco extensor largo y profundo, cresta hipotarsal lateral mas
desarrollada y centrada en la diéfisis; pelvis con su region postacetabular comprimida
transversalmente y espinas neurales del sinsacro muy altas. Aqui se redefine
cladisticamente como el clado que incluye a todas las aves mas cercanas a Struthio que a

Aepyornis, las que presentan las caracteristicas mencionadas por Cracraft (1974).

Tinamiformes Huxley (1872), clado que incluye a todas las aves mas cercanas a
Tinamus major que a Struthio camelus (Ratitae) y Vultur gryphus (Neognathae)
(modificado por Gauthier y de Queiroz, 2001).

Descripcion y nomenclatura osteologica

En la presente tesis doctoral se realizan descripciones y comparaciones en detalle del
craneo y el esqueleto apendicular de diferentes aves ratites. A lo largo de las descripciones
y comparaciones osteoldgicas solo se comentaran las caracteristicas que pudieron ser
corroboradas ya sea por estudio de primera mano de los materiales, o mediante
antecedentes bibliograficos. Esto implica que las comparaciones no seran homogéneas

entre cada hueso, dado que estos pueden no estar preservados en algunos taxones extintos,
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0 no se pudo corroborar personalmente aspectos detallados de su anatomia. Esto implica
que, si no se describe o no se menciona algin taxén en los estudios comparativos de algin
hueso en particular, es porque no lo preserva o no fue figurado apropiadamente en la

bibliografia.

El esqueleto de axial de las aves ratites ha sido descrito en detalle por Mivart (1874;
1877). En dichas contribuciones este autor lleva adelante comparaciones entre Struthio,
Rhea, Casuariiformes, Apteryx, Dinornithiformes (Owen, 1875; Mivart, 1877) y
Aepyornithiformes (Monnier, 1913; Lamberton, 1934). Con la finalidad de evitar
repeticiones, no seran descritos los elementos vertebrales y costales y se restringe el analisis
al esternon, el cual ha brindado valiosa informacion filogenética. Vale la pena remarcar que,
si bien la columna vertebral incluye elementos informativos, un andlisis pormenorizado de

estos elementos se encuentra por fuera del foco del presente trabajo.

La nomenclatura anatoémica utilizada en las descripciones y comparaciones de esta
tesis sigue a Baumel y Witmer (1993) y Livezey y Zusi (2007). Sin embargo, teniendo en
cuenta la particular morfologia que las aves ratites presentan en su cintura escapular, se
sigue la propuesta de Lo Coco (2022) acerca de la orientacion de los huesos: en el caso del
coracoides, lo que Baumel y Witmer (1993) indican para la cara ventral del corpus
coracoidei en aves neognatas, en Ratitae se observa que la posicioén natural se presenta en
sentido craneodorsal y lateral. En cuanto a la escapula, lo que Baumel y Witmer (1993)
indican para la cara lateral del corpus scapularis en aves neognatas, en Ratitae, la posicion

natural se presenta en sentido dorsolateral.

Nomenclatura muscular

Para el caso de la terminologia de musculatura se sigue a Vanden-Berge y Zweers

(1993) y a Jasinoski et al. (2006). La abreviacién “m.” indica un musculo singular (ej. m.
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biceps brachii) mientras que “mm.” indica musculos en plural (ej. mm. biceps brachii y

scapulocoracoides).

Construccion de la matriz filogenética

Se construy6 una matriz de datos de 613 caracteres morfologicos y 55 taxones entre

los que se incluyeron taxones cenozoicos, Ornithurae basales (Ichthyornis, Hesperornis,

Parahesperornis); Apsaravis, considerado previamente como un Ornithurae o incluso

relacionado a aves paleognatas (Norell y Clarke, 2002), y Patagopteryx deferrarisi,

considerada originalmente como un ave relacionada a las ratites (Alvarenga y Bonaparte,

1992) (ver Tomo II). Para realizar esta matriz se realiz6 un muestreo de caracteres de 4

matrices previamente publicadas por diversos autores:

1.

O’Connor et al. (2021): Se trata de la matriz de datos mas abarcativa de taxones
mesozoicos. De esta matriz se seleccionaron los caracteres de importancia para los
taxones mesozoicos incluidos en el analisis de esta tesis. La inclusion de Ornithurae
basales se justifica porque recientemente, se propuso que algunas de éstas
(Ichthyornis, Hesperornithiformes; Bell y Chiappe, 2021; Torres et al., 2021; Benito
et al., 2022) presentan un paladar movil como Neognathae, implicando que el
paladar de las paleognatas es en verdad derivado, mientras que el paladar neognato
es el tipo plesiomorfico para Ornithurae. De esta matriz se tomaron 47 caracteres

(1-47) que son pertinentes a la problematica de la presente tesis doctoral.

Worthy et al. (2017): Esta matriz filogenética esta centrada en aves cenozoicas no
voladoras, como las ratites y las neognatas Galloanserae. De esta matriz se tomaron
254 caracteres (48-301) que son pertinentes a la problematica de la presente tesis

doctoral.

Musser y Cracraft (2019): Esta matriz comprende numerosas aves vivientes e

incluye taxones dentro de Neoaves, los cuales estdn menos representados en la
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matriz de Worthy et al. (2017), De Musser y Cracraft (2019) Se tomaron 184
caracteres (302-485) que son pertinentes a la problematica de la presente tesis

doctoral.

4. Bourdon et al. (2009): Esta matriz representa un analisis moderno y especializado
en aves ratites, basado puramente en caracteres morfoldgicos. De aqui se incluyeron
62 caracteres (486-547) de este andlisis, los cuales son necesarios para

cumplimentar con los objetivos de la presente tesis doctoral.

Adicionalmente, y como resultado del anélisis detallado de la anatomia dsea de las
aves ratites llevado adelante en esta tesis doctoral, se enunciaron e incluyeron 66 caracteres

morfologicos novedosos (548-613) en la matriz resultante.

El muestreo de UTO (Unidades Taxondmicas Operativas) incluye a Apsaravis
ukhaama,  Patagopteryx  deferrarisi, Ichthyornis  dispar, Hesperornis regalis,
Parahesperornis alexi, Crypturellus tataupa, Tinamus solitarius, Eudromia elegans,
Nothura maculosa, Lithornis plebeius, Lithornis promiscuus, Struthio camelus, Rhea
americana, Rhea pennata, Opisthodactylus kirchneri, Dromaius novaehollandae,
Casuarius casuarius, Emuarius gidju, Aepyornis sp., Mullerornis agilis, Eremopezus
eocaenus, Apteryx australis, Apteryx mantelli, Apteryx oweni, Proapteryx micromeros,
Dinornis robustus, Dinornis giganteus, Emeus crassus, Diogenornis fragilis, Remiornis
heberti, Palaeotis weigelti, Galligeranoides boriensis, Eogruidac Mongolia, Eogrus sp.,
Ergilotnis sp., Urmiornis sp., Lophura bulweri, Leipoa ocellata, Crax rubra, Ortalis vetula,
Gallus gallus, Chauna torquata, Anseranas semipalmata, Dendrocygna viduata, Anas
platyrhynchos, Anser albifrons, Gavia sp., Podiceps major, Calidris alba, Charadrius sp.,
Psophia crepitans, Aramus guarauna, Aramides sp., Rallus sp., Fulica sp., Porphyrio

hochstetteri.
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Los siguientes caracteres se consideran ordenados, siguiendo las propuestas de
Worthy et al. (2017) y O'Connor et al. (2021): 10 11 12 31 43 44 48 49 53 54 55 56 59 60
62 69 70 73 101 105 110 125 128 137 142 146 151 160 161 168 182 186 187 196 200 201
204 206 220 221 235 245 246 247 248 249 255 258 260 266 274 277 278 279 280 286 289
295296 297 299 ;

e

Los caracteres no aplicables o ausentes se codifican como “?” o

Inclusion de ratites fosiles en la matriz filogenética

Como se menciona mas arriba, los andlisis filogenéticos sobre las ratites se han
centrado principalmente en las formas actuales, considerandose en algunos casos a aquellas
formas extintas en tiempos histéricos (Dinornithiformes y Aepyornithiformes). Entre
algunas excepciones podemos citar a Mayr (2014) quien incluyé dentro de su analisis
filogenético a Palaeotis (del Eoceno), a Worthy et al. (2014), quienes consideraron a
Emuarius gidju (Oligoceno-Mioceno), y Noriega et al. (2017) quienes analizan las
relaciones filogenéticas de Opisthodactylus (Mioceno) en una matriz que, si bien incluia

otras paleognatas, estd focalizada en Rheidae.

Sin embargo, atn faltan incluir a ratites fosiles que nunca fueron incluidas en un
analisis numérico, y cuyas relaciones filogenéticas fueron sugeridas exclusivamente
mediante comparaciones anatomicas. Tal es el caso de Remiornis heberti (del Paleoceno
medio de Francia), Diogenornis fragilis (del Eoceno inferior de Brasil), Eremopezus
eocaenus (el Eoceno de Egipto) y Proapteryx micromeros (del Mioceno medio de Nueva
Zelanda). Para el desarrollo de la presente tesis se han codificado en nuestra matriz de

caracteres a estas aves, con el fin de analizar sus relaciones de parentesco.

Adicionalmente, se incluyen por primera vez en una matriz integradora de
caracteres a los siguientes taxones de aves fosiles del grupo de las Eogruidae el objetivo de

poner a prueba las hipotesis que las asignan como aves ratites (Burchak-Abramovich, 1951;
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Olson, 1985; Mayr, 2019; Mayr y Zelenkov, 2021): Galligeranoides boriensis (Bourdon et

al., 2016) y a las aves Eogruidae Eogrus, Ergilornis y Urmiornis.

Estos géneros son multiespecificos y estan representados principalmente por huesos
del miembro posterior. Con el objetivo de emplear unidades taxondmicas lo mas
representativas que sea posible, se han tenido en cuenta todas las especies de cada género
para codificarles en la matriz, por lo que no se distinguen especies en Eogrus, Ergilornis 'y

Urmiornis.

Mayr y Zelenkov (2021) describen y figuran numerosos restos provenientes de
Khoer Dzan, Mongolia (Oligoceno) asignables a Eogruidae. Entre estos hay restos
craneanos, vértebras cervicales y fémures, elementos previamente desconocidos en
Eogruidae. A sabiendas de que estos autores advierten que estos restos pueden representar
mas de una entidad taxondmica, en el presente andlisis se analizan todos estos elementos
como una Unica unidad (Sokal y Sneath, 1957) con el fin de volcar los caracteres craneales

y postcraneales ausentes en otros Eogruidae.

3.2 Caracteres moleculares y su incorporacion a la matriz

Con el objeto de poder estudiar en mayor profundidad la historia evolutiva de las
ratites y sus relaciones filogenéticas, utilizando para ello multiples fuentes de informacion,
se incorpord informacion molecular para realizar un analisis de evidencia total. Se
utilizaron para ello secuencias mitocondriales completas (con la excepcion de taxones para
los cuales se contaba unicamente con genes mitocondriales especificos) y loci nucleares,
que fueron incorporados a la matriz de datos y analizados conjuntamente con los datos

morfologicos.

Los datos moleculares fueron obtenidos de GenBank®. Las secuencias
mitocondriales fueron principalmente aquellas generadas por Yonezawa et al. (2017),

quienes incluyeron secuencias mitocondriales completas en su andlisis filogenético de aves
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paleognatas. Dicho andlisis se bas6 principalmente en la incorporacion de ADN de aves
elefante (Aepyornithiformes), pero en el mismo se generaron secuencias mitocondriales
completas de muchos representantes de Palacognathae. Los loci nucleares, en cambio, no se
obtuvieron a partir de un trabajo especifico, sino que se mind GenBank® de modo de

utilizar las secuencias de mayor calidad disponibles de cada marcador de cada especie.

La busqueda en GenBank® se realizO de manera automatizada, utilizando la
siguiente sentencia (utilizando como ejemplo el locus IRF2 de la especie Dromaius

novaehollandiae):

> esearch -db protein -query 'Dromaius novaehollandiae IRF2' | efetch -format fasta >

Dromaius_novaehollandiae IRF2.fasta

Luego se revisaron las secuencias que se recuperaron con este comando, de modo
tal de verificar que no hubiese errores (dado que este tipo de métodos automatizados tiene
la ventaja de ahorrar tiempo y evitar obviar por error secuencias disponibles, pero a la vez
es tendiente a recuperar secuencias de manera erronea y esto debe "curarse" manualmente)
y a la vez elegir las de mayor calidad en cada caso, teniendo en cuenta el largo de la
secuencia y la cantidad de nucledtidos sin determinar (Ns). Se seleccionaron hasta 3

secuencias por taxon.

Luego se incorporaron todas las secuencias en un archivo unico y se aline6 con
mafft (mafft --version v7.490 (2021/Oct/30)). Se recortaron los extremos cuando tenian
baja calidad o secuencias extrafias que pudiesen, por ejemplo, indicar la presencia de la

secuencia de los primers utilizados para la secuenciacion.
En este punto resulta relevante realizar dos aclaraciones respecto de las secuencias:

Por un lado, en algunos casos, las secuencias genéticas de los taxones analizados
mediante sus caracteres morfologicos no se encontraban disponibles (por ejemplo, en las
especies utilizadas de los géneros Aepyornis, Tinamus, Rallus, Fulica, Podiceps y Calidris).

En dichos casos se utiliz6 la informacion genética de otra especie del mismo género,
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asumiendo que las dos especies del mismo género forman un grupo monofilético con
respecto al resto de las especies incluidas en el andlisis. Esta metodologia es usual en
trabajos de evidencia total (e.g. Acevedo et al., 2022; Ramirez et al., 2022). En estos casos,
en el andlisis de evidencia total no se mencioné la especie puntual presente en el analisis
morfolédgico, sino que se hizo referencia al género. Por ejemplo, si bien Podiceps major
figura como OTU en el andlisis de datos morfologicos, el mismo fue reemplazado por

Podiceps sp. en el analisis de evidencia total.

Por otro lado, ocurrié en algunos casos que para un dado taxén habia en GenBank®
una secuencia parcial de un autor y otra secuencia parcial de otro, posibilitando obtener una
secuencia completa de buena calidad si se las combinaba. Dado que cada taxon en el
analisis no representa un individuo especifico (porque ademas en el andalisis morfoldgico en
muchos casos se obtienen diferentes caracteres de fosiles de distintos individuos), se
decidi6 proceder de dicha manera y realizar estos consensos manuales (e.g. Acevedo et al.,

2022; Ramirez et al., 2022).

Teniendo todos estos aspectos en cuenta, la Tabla 3.2-3 muestra los marcadores
mitocondriales y nucleares disponibles de cada especie de la matriz. Para cada taxon, todas
las secuencias fueron luego concatenadas, pero de modo tal de permitir que a cada locus se
le pueda asignar un modelo de evolucion molecular diferente. La Tabla 3.4 muestra el
modelo utilizado para cada locus, que fue definido utilizando ModelFinder implementado
en IQ-TREE v1.6.2 (Nguyen et al., 2015)(que fue el programa utilizado para el analisis

filogenético de méxima verosimilitud; ver siguiente seccion).
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Tabla 3.2: Genes mitocondriales de cada OTU utilizados en los analisis de evidencia total

de esta tesis doctoral con su nimero de acceso en GenBank®.

Anas_platyrhynchos
Anser_albifrons
Chauna_torquata
Anseranas_semipalmata
Charadrius_sp
Calidris_alba
Dinomis_giganteus
Dinomis_robustus
Crax_rubra
Ortalis_vetula
Alectura_lathami
Leipoa_ocellata
Gallus_gallus
Lophura_bulweni
Lophura_nycthemera
Gavia_sp
Aramus_guarauna
Psophia_crepitans
Aramides_sp
Fulica_sp
Porphynio_hochstetteri
Rallus_aquaticus
Rallus_sp
Podiceps:_cristatus
Aepyomis_sp
Apteryx_australis
Apteryx_mantelli
Apteryx_owenii
Casuarius_casuarius
Dromaius_novaehollandiae
Rhea_americana
Rhea_pennata
Struthio_camelus
Crypturellus_tataupa
Tinamus_major

Anas_platyrhynchos
Anser_albifrons
Chauna_torquata
Anseranas_semipaimata
Charadrius_sp
Calidris_alba
Dinornis_giganteus
Dinomis_robustus
Crax_rubra
Ortalis_vetula
Alectura_lathami
Leipoa_ocellata
Gallus_gallus
Lophura_bulwen
Lophura_nycthemera
Gavia_sp
Aramus_guarauna
Psophia_crepitans
Aramides_sp
Fulica_.
Porphyrio_hochstettert
Ralius_aquaticus
Ralius_sp
Podiceps_cristatus
Aepyomis_sp
Apteryx_australis
Apteryx_mantelli
Apteryx_owenii
Casuarius_casuarius
Dromaius_novaehollandiae
Rhea_americana
Rhea_pennata
Struthio_camelus
Crypturellus_tataupa
Tinamus_major




37

Anas_platyrhynchos
Anser_albifrons
Chauna_torquata
Anseranas_semipalmata
Charadrius_sp
Calidris_alba
Dinomis_giganteus
Dinomis_robustus
Crax_rubra
Ortalis_vetula
Alectura_lathami
Leipoa_ocellata
Gallus_gallus
Lophura_bulwer
Lophura_nycthemera
Gavia_sp
Aramus_guarauna
Psophia_crepitans
Aramides_
Fulica_sp
Porphyrio_hochstetteri
Rallus_aquaticus
Rallus_;
Podiceps_cristafus
Aepyomis_sp
Apteryx_australis
Apteryx_mantelli
Apteryx_owenii
Casuarnius_casuarius
Dromaius_novaehollandiae
Rhea_americana
Rhea_pennata
Struthio_camelus
Crypturellus_tataupa
Tinamus maior

Anas_platyrhynchos
Anser_albifrons
Chauna_torquata
Anseranas_semipalmata
Charadrius_sp
Calidris_alba
Dinomis_giganteus
Dinomis_robustus
Crax_rubra
Ortalis_vetula
Alectura_lathami
Leipoa_ocellata
Gallus_gallus
Lophura_bulweni
Lophura_nycthemera
Gavia_sp
Aramus_guarauna
Psophia_crepitans
Aramides_sp

Fulica_sp
Porphyrio_hochstetteri
Rallus_aquaticus
Rallus_sp
Podiceps_
Aepyomis_sp
Apteryx_australis
Apteryx_mantelli
Apteryx_owenii
Casuarius_casuanus
Dromaius_novaehollandiae
Rhea_americana
Rhea_pennata
Struthio_camelus
Crypturellus_tataupa
Tinamus_major
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Tabla 3.3: Genes nucleares de cada OTU en los anélisis de evidencia total de esta tesis

doctoral con su niumero de acceso en GenBank®..

GENES NUCLEARES
Anas:_platyrhynchos ALDOB BACH1 BONF BFIS BUP2 cuos CRYAA DNAH3 EEF2 EGR1 FB GAPDH HMGN2 RBP
Anser_albifrons
Chauna_torquata
Anseranas_semipalmata hawwssiers | |
Charadrius_sp
Calidns_alba [—]
Dinomis_g
Dinomis_robustus
Crax_rubra
Ortalis_vetula
Alectura_lathami
Leipoa_ocellata
Gallus_gallus
Lophura_bulwer
Lophura_ny
Gavia_sp
Aramus_guarauna
Psophia_crepitans
Aramides_sp
Fulica_sp
Porphyrio_|
Rallus_
Rallus_sp
Podiceps_cnistatus
Aepyomis_sp
Apteryx_australis
Apteryx_mantelli
Apteryx_owenii
Casvarius_casuarnus
Dromaius_novaehollandiae
Rhea_americana
Rhea_pennata
Struthio_camelus
Crypturellus_tataupa
Tinamus_major

Anas_platyrhynchos
Anser_albifrons
Chauna_torquata
Anseranas_semipalmata
Charadrius_sp
Calidnis_alba
Dinomis_g
Dinomis_robustus
Crax_rubra
Ortalis_vetula
Alectura_lathami
Leipoa_ocellata
Gallus_gallus
Lophura_bulweri
Lophura_ny
Gavia_sp
Aramus.
Psophia_ 1t
Aramides_sp
Fulica_sp
oo

phy
Rallus_
Rallus_sp
Podiceps_cnstatus
Aepyomis_sp
Apteryx_australis
Apteryx_mantelii
Apteryx_owenii
Casvarius_casuarius
Dromaius_novaehollandiae
Rhea 7t
Rhea_pennata
Struthio_camelus
Crypturellus_tataupa
Tinamus_major
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Tabla 3.4: Modelos de evolucion molecular utilizados para cada uno de los genes
utilizados en el andlisis filogenético. Dichos modelos fueron seleccionados con
ModelFinder a través de su implementacion en IQ-TREE. El detalle y citas originales en las
cuales cada modelo ha sido originalmente planteado pueden encontrarse en la

documentacién online de IQ-TREE (http://www.iqtree.org/doc/Substitution-Models).

Gen Modelo utilizado
ATPs6 mtVer+R5
ATPs8 mtVer+F+R5
cytb mtVer+R5
COlI mtMAM+R2
coll mtVer+R4
cotr mtMAM-+R4
NADHs1 mtVer+R5
NADH2 mtVer+F+R5
NADHs3 mtVer+R5
NADH4 mtVer+F+R5
NADHA4L mtVer+F+R5
NADHSs5 mtVer+F+R5
NaDHs6 mtVer+F+R4

128 TIM2+F+R7
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16S TIM2+F+R7
tRNAs (todos) GTR+F+R4
genes nucleares (todos) JTT+I+G4

3.3 Analisis filogenéticos
Analisis filogenéticos basado en datos morfologicos

Para efectuar el analisis filogenético se utiliz6 el programa TNT v. 1.6 (Goloboff'y
Morales, 2023). Se realizé una busqueda heuristica empleando los algoritmos de bisqueda
de nuevas tecnologias hasta alcanzar un total de 100 resultados 6ptimos. Luego, sobre los
arboles encontrados se corrié una segunda ronda del algoritmo TBR de permutacion de

ramas.

Con la finalidad de chequear la robustez del arbol se calculo el soporte de Bremer
para cada rama del arbol a partir de un submuestreo de arboles subdptimos de 19 pasos

adicionales reteniendo hasta 250.000 arboles en la memoria ram.

Adicionalmente, para evaluar la estabilidad de las ramas se realizd un analisis de
remuestreo de jacknife utilizando P=0.36. A su vez, con la finalidad de detectar los taxones
inestables en cada pseudoréplica y entre pseudoréplicas que disminuyan las frecuencias de

remuestreo se utilizo el script perjak.run (Pol y Goloboff, 2020).

El soporte de ramas fue cuantificado usando los valores del indice de decaimiento
(Soporte de Bremer) y un analisis de remuestreo de Jacknife con 1000 pseudoréplicas y
reportando ambas frecuencias absolutas y GC (‘Grupo presente/Grupo contradictorio’; i.e.
la diferencia entre la frecuencia de recuperacion del clado en cuestion en cada
pseudoréplica y la frecuencia del clado contradictorio mas frecuentemente recuperado)

(Goloboff, 2003). Finalmente, se realizaron analisis forzando topologias alternativas para
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encontrar el nimero minimo de pasos necesarios para forzar posiciones subdptimas de

interés.

Analisis filogenético de evidencia total

Los datos fueron analizados mediante reconstrucciones de parsimonia y maxima
verosimilitud. Para el andlisis de parsimonia se utilizo el programa TNT v. 1.6 (Goloboff'y
Morales, 2023), con la misma aproximacion que para el analisis basado en caracteres
morfologicos descrito en la seccion anterior (cambiando Uinicamente la matriz de datos, que

en este caso incluyd también la informacion molecular).

El andlisis de maxima verosimilitud se realiz6 mediante el programa IQTREE
v1.6.2 (Nguyen et al., 2015). Se realizaron 20 corridas independientes y se tomod la
filogenia de mayor verosimilitud. Se estimo el soporte de ramas mediante 1000 rondas de
bootstrap ultrardpido (Hoang et al., 2018). De las 20 corridas, en 10 se utilizd la opcion
-bnni (que permite que las corridas sean mas resistentes a violaciones de los modelos y la
consecuente sobre-estimacion del soporte de bootstrap) y en las otras 10 esta funcion no se

utilizo.
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CAPITULO 4
RESULTADOS I

OSTEOLOGIA COMPARADA DE LAS AVES RATITES

Introduccion

Las aves ratites presentan una serie de caracteristicas en su anatomia que las
distinguen de otras aves vivientes, como ser: gran tamafio corporal (con la excepcion de
Apterygiformes), extremidades posteriores robustas adaptadas a la marcha y/o a la carrera,
escapula y coracoides fusionados en un escapulocoracoides, ausencia de furcula, esternén
sin quilla desarrollada, cintura pectoral sin foramen tridéseo, reduccion de los elementos del
miembro anterior, foramen ilioisquiatico de la pelvis abierto y reduccidon o ausencia de

pigostilo, por mencionar algunos (e.g. De Beer, 1956; Cracraft, 1973; Bledsoe, 1988).

El craneo de las ratites no estd exento de caracteristicas notables, entre las que se
destaca el paladar paleognato, que también esta presente en Tinamidae (McDowell, 1948;
Bourdon et al., 2009). El paladar paleognato se distingue por las siguientes caracteristicas:
vomer fusionado en un unico elemento robusto que envuelve ventralmente el rostro
paraesfenoidal, palatinos y pterigoides articulando mediante una superficie amplia e
inmovil y presencia de procesos basipterigoideos en el paraesfeneoides que contactan el
pterigoides (Huxley, 1867; Pycraft, 1900; McDowell, 1948; Bock, 1963; Cracraft, 1974;
Houde, 1986, 1988; Witmer y Martin, 1987; Lee et al., 1997; Livezey y Zusi, 2007;
Bourdon et al., 2009; Hu et al., 2019).

Con el objetivo de conocer mejor la anatomia 6sea de las aves ratites y recuperar
caracteres anatomicos que puedan tener importancia filogenética, en las siguientes paginas
se lleva a cabo el estudio osteoldgico y comparativo del esqueleto de las aves ratites, para el

cual se realizan comparaciones osteoldgicas con otras aves paleognatas y neognatas, y
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Avialae mesozoicos, haciendo énfasis en las diferencias y similitudes que existen entre cada

taxon.

1. OSTEOLOGIA CRANEANA
Premaxilar

En las aves ratites, como todas las aves vivientes, el premaxilar presenta un proceso
frontal que contacta caudalmente a los frontales, y dos procesos maxilares, uno a cada lado
de la quijada, que contactan con el maxilar. El proceso frontal articula lateral y
ventralmente con el nasal, caudalmente con el frontal y ventralmente con el septo
internasal. En Struthio (Fig. 4.1.4), Rhea (Fig. 4.1.5) y Aepyornithiformes (Fig. 4.1.3)
(Monnier, 1913; Wiman, 1942), el proceso frontal es ancho y de contorno subrectangular,
con sus margenes laterales subparalelos entre si. Los Casuariiformes en cambio, poseen un
proceso frontal maés gracil (Fig. 4.1.6-7), mientras que las diferentes especies de
Dinornithiformes presentan procesos frontales que varian en longitud y ancho: por ejemplo,
Emeus, presenta un proceso frontal mds corto y ancho que otros géneros de
Dinornithiformes (Worthy y Scofield, 2012) (Fig. 4.1.2). Sin embargo, todos los géneros de
Dinornithiformes tienen el proceso frontal mas angosto en su mitad rostral con un surco
dorsal poco profundo, mientras que su mitad caudal presenta una expansion transversal que
le da un aspecto de placa ovoide en vista dorsal (Worthy y Scofield, 2012) (Fig. 4.1.14). En
vista lateral, el proceso frontal de Struthio, Rheiformes y Apteryx es recto y con una leve
concavidad dorsal cerca de la inflexion nasofrontal (Fig. 4.1.1, 7, 9). El proceso frontal de
Casuariiformes y Aepyornithiformes presenta una leve curvatura dorsal acompanada de un
engrosamiento transversal cerca de su extremo rostral (Fig. 4.1.5, 11-12) (Monnier, 1913;
Wiman, 1942).. Entre los Dinornithiformes, los géneros Anomalopteryx, Pachyornis y
Megalapteryx presentan un proceso frontal relativamente recto, mientras que Dinornis y
Emeus lo tienen fuertemente arqueado dorsalmente (Worthy y Scofield, 2012) (Fig. 4.1.14),

un rasgo presente también en Tinamidae. El extremo caudal del proceso frontal se bifurca
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en dos proyecciones de contorno subtriangular en Struthio, Dromaius y Rheiformes (Fig.
4.1.6, 8, 10) (no puede observarse en Casuarius por el desarrollo de su cresta cefalica: Fig.
4.1.12). Este rasgo también estd presente en Lithornithiformes (Houde 1988; Bourdon y
Lindow 2015). Por otro lado, Apteryx y Dinornithiformes (Worthy y Scofield, 2012)
presentan un extremo caudal redondeado (Fig. 4.1.1, 3), con una pequefia muesca medial,

rasgo semejante al presente en Tinamidae (Eudromia, Rynchotus, Nothura).

El extremo rostral del premaxilar de las ratites es redondeado en vista dorsal y esta
perforado por numerosos foramenes neurovasculares. Es rostrocaudalmente corto, salvo en
los Dinornithiformes (Owen, 1879; Parker, 1895; Worthy y Scofield, 2012), rasgo que estos
ultimos comparten con Tinamidae y Lithornithiformes (Houde 1988; Silveira y Hofling,
2007; Bourdon y Lindow 2015). El extremo rostral del premaxilar se curva levemente en
sentido ventral en Struthio, Dromaius y Rhea (Fig. 4.1.7, 9, 11). En cambio, Casuarius
presenta un extremo rostral muy angosto y una curvatura ventral mas conspicua (Fig.
4.1.12), la cual es mas evidente en Dinornithiformes (Fig. 4.1.4). El extremo rostral varia
entre los diferentes géneros de Dinornithiformes: es subtriangular en Anomalopteryx,
Megalapteryx y Pachyornis, siendo el mas angosto en este ultimo género, con forma de U
en Dinornis y subcuadrangular en Emeus (Worthy y Scofield 2012). Diogenornis preserva
el extremo rostral del premaxilar, el cual es angosto, como en Casuarius, pero sin curvatura
ventral (Alvarenga, 1983; 2010). Tinamidae y Lithornithiformes presentan un extremo

rostral del premaxilar curvado ventralmente.

Apteryx presenta un premaxilar con una serie de rasgos desconocidos en otros
ratites. El proceso frontal es transversalmente ancho y de contorno subrectangular, con sus
margenes laterales curvados ventralmente (Fig. 4.1.2) hasta casi contactar el margen
superior del maxilar y de los procesos maxilares del premaxilar. De esta manera definen un
angosto surco longitudinal lateral a lo largo de la quijada superior. Estas expansiones
laterales canalizan la narina durante la mayor parte de su longitud, de tal forma que esta
abre en su extremo mas rostral del premaxilar. La narina es una abertura ovoide pequena y

con forma de lagrima, con su extremo caudal puntiagudo y el rostral redondeado. El
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extremo rostral del premaxilar se curva ventralmente y presenta una anatomia particular,
portando una estructura globosa que pende rostral al extremo rostral de la mandibula
(Owen, 1879). Esta estructura estd perforada por numerosos foramenes neurovasculares,
vinculados a la presencia de un 6rgano sensorial correlacionado con la dieta helmintofaga
(Cunningham et al., 2007; du Toit et al., 2020). Lithornis presenta un 6rgano similar al de

Apteryx, pero menos desarrollado (du Toit et al., 2020).

Todas las ratites presentan surcos longitudinales pares que se extienden entre las
narinas y el margen ventral del extremo rostral del premaxilar que contintian el contorno
del proceso frontal rostralmente, rasgo compartido con Tinamidae y Lithornithiformes
(Parkes y Clark, 1966; Houde, 1988). Struthio y Dinornithiformes presentan una repisa de
aspecto subrectangular dorsal a estos surcos (Owen, 1879; Worthy y Scofield, 2012) (Fig.
4.1.3,6).

A diferencia de Apteryx, las narinas del resto de las ratites son muy amplias y se
extienden muy rostralmente en la quijada superior, de modo que el extremo rostral del
premaxilar es relativamente corto en comparacion con otras aves, donde las narinas se
ubican mas caudalmente (Fig. 4.1.2-7). La narina de los Dinornithiformes es amplia y esta
alojada dentro de una amplia fosa nasal, que perfora el margen caudal del extremo rostral
del premaxilar. Esta fosa es profunda y sus paredes mediales se tocan entre si en vista
caudal (Fig. 4.1.4). Es amplia y larga en todas las Dinornithiformes a excepcion de Emeus,

donde es mas pequena (Owen, 1879; Worthy y Scofield, 2012).

Los procesos maxilares de las ratites se proyectan caudalmente hasta contactar
dorsalmente con los maxilares. Los procesos maxilares son dorsoventralmente deprimidos

y forman la mitad rostral del borde ventral de las narinas (Fig.4.1.1-13).

Todas las paleognatas, con excepcion de Struthio presentan expansiones palatales
del premaxilar, formando un amplio paladar 6seo. Entre los margenes mediales de estas

expansiones se define parte de la fenestra ventromedial (Fig. 4.1.1, 3, 6, 8, 10, 13).
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La superficie ventral de las expansiones palatales de los Dinornithiformes esta
perforada por foramenes que se organizan en filas subparalelas al margen oral. En Dinornis
hay dos filas, una medial y otra lateral, mientras que el resto de los géneros presentan una
unica hilera (Fig. 4.1.3), equivalente a la lateral de Dinornis (Owen, 1879; Worthy y
Scofield, 2012). Los procesos maxilares de las Dinornithiformes forman una superficie
palatal de orientacion subhorizontal y de contorno subtriangular. Esta superficie presenta
una cresta que corre subparalelamente a cada margen lateral, que es delimitada lateralmente
por una superficie concava por la que corre la hilera lateral de foramenes, mientras que
medialmente la superficie es plana y en Dinornis corre la hilera medial de foramenes (Fig.
4.1.3). Rostralmente, los procesos palatales contactan entre si, pero caudalmente se separan
definiendo una abertura en forma de cufia, como ocurre en Lithornithiformes y en Apteryx,
aunque en este ultimo esta abertura es de menor tamafio. En Emeus, el extremo caudal de
las expansiones palatales se curva medialmente, definiendo una fenestra ventromedial
caudalmente abierta. A través de este espacio se observa el vomer. El extremo caudal del

premaxilar es de ubicacion ventral al maxilar (Worthy y Scofield, 2012).

Maxilar

El maxilar de las ratites es un hueso recto y plano en vista lateral. Su superficie
ventral se expande medialmente formando los procesos maxilopalatinos. El maxilar
contacta con el premaxilar rostralmente, caudalmente con el yugal, medialmente con el
vomer y ventralmente con el palatino, el cual es ventral al proceso maxilopalatino.
Caudomedialmente contacta con el nasal en Struthio (Fig. 4.1.6), Tinamidae y
Lithornithiformes (Houde, 1988; Bourdon y Lindow 2015), pero no existe este contacto en

el resto de las ratites. El maxilar forma el borde ventral de la fenestra anteorbital.

En Struthio su extremo rostral se bifurca en dos procesos digitiformes: el medial se
proyecta rostrodorsalmente, mientras que el lateral es ventral y forma un corto proceso de

contorno subtriangular (Fig. 4.1.6). En Rheiformes y Casuariiformes cada maxilar presenta
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un proceso rostral de contorno subtriangular que se apoya sobre la cara dorsal de los
procesos maxilares del premaxilar (Fig. 4.1.8, 10, 13). En Dinornithiformes, el extremo
rostral del maxilar es de posicion dorsal al proceso maxilar del premaxilar (Owen, 1879;

Worthy y Scofield, 2012).

En todas las ratites con excepcion de Struthio, los procesos maxilopalatinos son
muy amplios y se extienden caudalmente hasta el yugal y medialmente hasta contactar con
el vomer (McDowell, 1948). Entre los procesos maxilopalatinos se desarrolla una larga y
angosta fenestra ventromedial, la cual esta cerrada caudalmente por el vomer. Caudalmente,
los procesos maxilopalatinos son concavos. En Apteryx y Dinornithiformes, los margenes
mediales de los procesos maxilopalatinos convergen rostralmente, y caudalmente limitan
una abertura en forma de cufia entre la cual se observa el vomer en vista ventral (Fig. 4.1.1,
3), como ocurre también en Lithornithidae (Owen, 1879; Houde, 1988; Worthy y Scofield,
2012; Bourdon y Lindow 2015). Su margen caudal es oblicuo rostromedialmente -

caudolateralmente y contacta con el palatino.

Los procesos maxilopalatinos de Struthio son expansiones aliformes que se
extienden medialmente hasta contactar con el vomer (McDowell, 1948) (Fig. 4.1.6). En
vista ventral, cada proceso maxilopalatino es de contorno subtrapezoidal, con su margen
rostral concavo, el medial levemente convexo, y el caudal subtriangular, con un amplio
proceso caudal que se proyecta caudolateralmente. La superficie dorsal del proceso
maxilopalatino es suavemente concava. La superficie ventral tiene su mitad rostral robusta
y mas ventral que la caudal. El proceso rostral del palatino se apoya sobre superficie ventral
de la base del proceso maxilopalatino. Caudal al proceso maxilopalatino, el maxilar se
proyecta caudalmente como un proceso delgado dorsal al extremo rostral del palatino.

Entre este proceso y el yugal, el margen caudal del maxilar es concavo.

En Rheiformes y Casuariiformes los procesos maxilopalatinos son medialmente
convexos y el extremo rostral del maxilar es de contorno subtriangular (McDowell, 1948).

El extremo caudal del margen medial de los procesos maxilopalatinos se proyecta
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caudalmente como un proceso subtriangular. En Casuariiformes, la superficie ventral del
maxilar es concava y la dorsal es convexa, por lo que esta ultima se observa lateralmente a
través de las narinas (Fig. 4.1.11-12). En Rheidae, el extremo caudal presenta un proceso
dorsal que se extiende hacia el nasal, formando una estructura analoga al proceso maxilar
del nasal que define el margen caudal de la narina (Fig. 4.1.9). Este proceso es laminar,
comprimido rostrocaudalmente y de margenes irregulares. En Rheidae el proceso
maxilopalatino se fusiona caudalmente al maxilar. Su extremo dorsal no llega a contactar el
lacrimal. En Apteryx, la superficie dorsal de los maxilares contacta con el margen lateral del

proceso frontal en su mitad rostral y mas caudalmente con el lacrimal (McDowell, 1948).

Barra suborbital

En Struthio la barra suborbital es de seccion cilindrica (Fig. 4.1.4). Su extremo
caudal estd expandido dorsoventralmente y articula con el cétilo cuadradoyugal del
cuadrado. En Apteryx (Fig. 4.1.1), la barra suborbital es delgada y levemente convexa
ventralmente, como ocurre en Lithornithidae (Houde, 1988; Bourdon y Lindow 2015;
Nesbitt y Clarke, 2016), y su extremo caudal estd expandido dorsoventralmente. Rostral al
contacto con el cuadrado, la barra suborbital presenta una pequefia proyeccion dorsal de

aspecto subtriangular, como ocurre en Casuarius (Fig. 4.1.7).

En Dinornithiformes, la barra suborbital es dorsoventralmente alta y comprimida
transversalmente (Fig. 4.1.2, 8). En vista lateral es sigmoidea, curvandose ventralmente en
su mitad rostral, hasta el nivel del proceso postorbital del parietal. Caudalmente es recta.
Ventral al proceso postorbital se desarrolla un proceso ascendente amplio y bajo (Owen,

1879; Worthy y Scofield, 2012). Su extremo caudal se expande dorsoventralmente.

En Rheidae y Casuariiformes el yugal se expande medialmente y se fusiona a los
procesos maxilopalatinos del maxilar, continuando el paladar 6seo, la cual estd mas

desarrollada en Rhea y Dromaius (Fig. 4.1.8, 10). Esta plataforma es ventralmente concava
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y dorsalmente convexa, observandose el contacto entre ambos huesos en vista lateral entre
la fenestra anteorbital y el extremo rostral de la orbita. La expansion medial del yugal se
extiende medialmente hasta el proceso caudal del proceso maxilopalatino. Su margen
caudal es concavo, y su margen medial se proyecta caudalmente, y contacta el proceso
maxilar del palatino. La barra suborbital es transversalmente comprimida, con su margen
dorsal formando una cresta que se extiende dorsalmente hacia el extremo caudal de la

orbita.

En Casuariiformes, el yugal y la barra suborbital son transversalmente angostos, con
una cresta dorsal baja que se extiende a lo largo del margen lateral. Rostralmente, el yugal
contacta con el proceso maxilar del palatino mediante un contacto medial y mas extenso
que en Rheidae. Caudalmente, justo antes del contacto con el cuadrado, hay un pequeiio

proceso dorsal de contorno subtriangular.

Nasal

En las ratites, los nasales son angostos y de contorno subtriangular, presentan una
faceta concava en su superficie dorsal que recibe el proceso frontal del premaxilar. El
margen caudal del nasal es plano y contacta con el lacrimal. Medialmente contacta con el
mesetmoides. Los nasales forman el margen caudal y dorsal de la narina, la cual, salvo en
Apteryx, es de contorno subtriangular. En Struthio, Rhea Apteryx, Dinornithiformes,
Lithornithiformes y Tinamidae, cada nasal contacta dorsocaudalmente a los frontales
(Owen, 1879; Houde, 1988; Worthy y Scofield, 2012; Bourdon y Lindow 2015), pero esto
no ocurre en Dromaius (no puede corroborarse en Casuarius debido al desarrollo de la

cresta cefalica).

En Struthio los nasales tienen forma de T, con su proceso rostral muy desarrollado
formando la repisa nasal, y un proceso maxilar bien desarrollado, delgado y de contorno

subtriangular que se proyecta lateroventralmente, como en Tinamidae y Lithornithiformes
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(Houde, 1988; Silveira y Hoflin, 2007; Bourdon y Lindow 2015), pero que, a diferencia de

éstos, no contacta con el maxilar.

En Dinornithiformes, el proceso maxilar varia en su desarrollo segun el género.
Dinornis, Pachyornis y Anomalopteryx tienen un proceso bien desarrollado y proyectado
ventralmente, el cual es subcilindrico y se expande rostrocaudalmente en su extremo
ventral (Owen, 1879; Worthy y Scofield, 2012). El contacto entre el maxilar y el nasal
mediante el proceso maxilar se comparte con Tinamiformes. Por su parte, Emeus,
Anomalopteryx, Megalapteryx y Euryapteryx poseen un proceso robusto y de contorno
subtriangular que se proyecta levemente en sentido ventral, sin contactar con el maxilar

(Worthy y Scofield 2012).

En Rheiformes, Casuariiformes y Apteryx no hay proceso maxilar (Fig. 4.1.1, 8,
11-12). Los nasales estan muy reducidos en Casuariiformes, y forman una repisa nasal (Fig.

4.1.10-13), mas angosta que en otras ratites.

Los procesos rostrales del nasal son largos y amplios, extendiéndose tan
rostralmente como el extremo rostral del rostro paraesfenoidal o la narina. En vista dorsal
son transversalmente anchos y se angostan gradualmente hacia su extremo rostral. En
Dinornithiformes, los nasales son amplios, con una repisa nasal orientada lateralmente y el
extremo rostral proyectado rostralmente hasta alcanzar la mitad rostral de la narina (Fig.

4.1.4, 15) (Owen, 1879; Worthy y Scofield, 2012).

En Apteryx, los nasales se fusionan al proceso frontal del premaxilar (Fig. 4.1.1).
Son huesos planos que se observan caudalmente y a los lados del proceso frontal del
premaxilar. Sus margenes mediales se tocan entre si y su extremo rostral recibe el proceso
frontal del premaxilar. Cada nasal forma el margen dorsal de la amplia fenestra anteorbital
y su extremo lateral se curva en sentido ventral, un rasgo compartido por Lithornithiformes

(Houde, 1988; Mayr, 2009).
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En Casuarius, el extremo caudal de los nasales hasta el margen rostral de los
parietales forma una gran cresta cefalica que cubre la superficie dorsal de su craneo. Esta
cresta estd compuesta por una delgada pared 6sea y su estructura interna estd conformada
por amplios espacios separados por delgadas laminas de hueso, conformando un entramado
de tipo trabecular (Fig. 4.1.12-13). La cresta cefalica difiere en cada especie de Casuarius,
siendo C. casuarius la especie con la cresta mas alta y comprimida, C. bennetti la tiene
deprimida y ancha, y C. unappendiculatus posee un desarrollo intermedio entre estos

taxones (ver Naish y Perron, 2014).

Ectetmoides

El ectetmoides de las ratites contribuye a la formacion de la pared rostral de la
orbita, separandola de la cavidad nasal. Dorsalmente, el ectetmoides se une a la superficie
ventral del proceso frontal del premaxilar y contacta lateralmente con el nasal y
caudalmente con el frontal. En Struthio presenta una gran proyeccion caudal que cubre el
foramen del nervio olfatorio lateralmente (4.1.7). En el resto de las Struthionoidea, el
ectetmoides estd poco osificado, siendo una ldmina dorsoventral que contacta el

mesetmoides (Fig. 4.1.9, 11-12).

En Apteryx y Dinornithiformes el ectetmoides estd mucho mas osificado y
desarrollado que en otras ratites, formando una amplia concha nasal (concha nasalis)
(Parker, 1895; Philips 1997; Worthy y Scofield, 2012). En vista lateral, el ectetmoides
forma un arco ventralmente convexo con un gran desarrollo rostrocaudal, sobre todo en

Apteryx (Fig. 4.1.1, 4).

Mesetmoides
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El mesetmoides de las ratites forma la pared 6sea del tabique interorbital,
conectando, en su porcion rostral, con el ectetmoides. Rheidae y Dromaius presentan una
fenestra interorbitaria de contorno ovoidal a través de la cual se observa el mesetmoides.
Esta fenestra no se observa en Struthio, Apteryx y Dinornithiformes. El mesetmoides
articula dorsalmente con la cara ventral del frontal a través de la lamina dorsal. En Apteryx,
Tinamidae y Lithornithiformes, el extremo dorsal del mesetmoides se sitia caudal al
contacto nasofrontal. El mesetmoides forma el margen rostral del foramen del nervio

olfatorio y contacta ventralmente con el paraesfenoides (Fig.4-1-1).

Lacrimal

En Struthio, Rhea, Dromaius y Emuarius (Worthy et al., 2014), el proceso
supraorbitario es de contorno subtriangular y se proyecta caudolateralmente sobre la 6rbita
(Fig. 4.1.6-11), a diferencia de Tinamidae y Lithornithidae, donde es de contorno ovoide y
rostral a la orbita (Houde, 1988; Bourdon y Lindow 2015). Apteryx, Aepyornithiformes y
Dinornithiformes en cambio, carecen de proceso supraorbital (Owen, 1879; Monnier, 1913;
Wiman, 1942; Worthy y Scofield, 2012) (Fig. 4.1.1-4). El proceso supraorbital de Struthio
es mas corto y robusto que el de Rheiformes, Dromaius y Emuarius (Worthy et al., 2014).
En Casuarius el proceso supraorbital estd fusionado a la cresta cefalica, distinguiéndose
solo su extremo caudal, el cual es de contorno subtriangular. La superficie lateral es
suavemente convexa en Struthio, mientras que Rheiformes y Casuariiformes presentan una
cresta longitudinal baja. En vista rostral, el proceso supraorbital es mas alto en Struthio que
en Rheiformes y Casuariiformes, y forma una placa similar a la presente en tindmidos, pero

mas pequeiia y subtriangular (Fig. 4.1.6-13).

El proceso medial articula con el ectetmoides medialmente y su superficie rostral es
concava, mientras que la caudal es recta. En Dromaius y Emuarius el lacrimal no contacta
con el mesetmoides (Worthy et al., 2014). El margen ventral del lacrimal es céncavo en

Struthio, mientras que es convexo en Rheidae y Casuariiformes. En Dinornithiformes el
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margen dorsomedial del lacrimal se fusiona con los frontales, y su superficie dorsal es

amplia y presenta una suave cresta longitudinal (Owen, 1897; Worthy y Scofield, 2012).

En Struthio, Rheidae, Tinamidae y Lithornithiformes, el proceso orbital contacta al
yugal, mientras que en el resto de las ratites no. En Struthio, Rheidae, Casuariiformes y
Aepyornithiformes (Monnier, 1913; Wiman, 1942) el proceso orbital se proyecta
caudoventralmente en vista ventral mientras que en Dinornithiformes se proyecta
ventralmente (Owen, 1897; Worthy y Scofield, 2012) y en Apteryx lo hace
rostroventralmente. En las ratites, a excepcion de Casuarius, el proceso orbital se separa del

proceso supraorbital por la presencia de una escotadura nasolacrimal.

En Struthio, el margen lateral del lacrimal es una escotadura muy amplia y
lateralmente concava, al igual que en Tinamidae. En Rheidae, esta escotadura presenta una
proyeccion laterodorsal en su extremo ventral, que tiende a cerrarla. En Casuariiformes este
foramen estd completamente cerrado lateralmente, siendo de mayor tamafio en Dromaius
que en Casuarius. En Rheidae, hay una fosa con tres amplios foramenes neumaticos, que

penetran en el proceso supraorbital en su cara rostral.

En Struthio el proceso orbital presenta un proceso medial de contorno subtriangular
en su mitad proximal (Fig. 4.1.7). Dorsal a este proceso, la superficie medial del lacrimal es
concava, mientras que ventralmente es recta. Su extremo ventral se expande
transversalmente. En Rheidae, la superficie caudal del lacrimal es concava y el proceso
orbital se curva medialmente en vista caudal (Fig. 4.1.9). En Casuariiformes, su superficie
lateral esta levemente expandida rostrocaudalmente, lo que resulta en que las superficies

rostral y caudal son concavas. Dromaius posee un proceso orbital mas robusto que

Casuarius (Fig. 4.1.10-13).

Apteryx presenta un lacrimal con una serie de rasgos distintivos, ausentes en otras
ratites. Estd posicionado muy rostralmente a la orbita, sin formar parte de su margen rostral,
a diferencia de otras aves (Fig. 4.1.1). Estd muy reducido en comparacién con otras

paleognatas, y en ejemplares adultos es dificil distinguir su limite dorsal. Su proceso orbital
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se proyecta rostroventralmente, su extremo ventral es subcuadrangular y contacta
lateralmente con el yugal. Segin Pycraft (1900), este proceso estd fusionado al proceso
maxilar del nasal, asemejandose a las Dinornithiformes, donde estos procesos contactan
entre si en su longitud dorsoventral (Owen, 1879; Worthy y Scofield, 2012) por lo que estos
taxones carecen de fenestra anteorbital definida anteriormente. Caudomedialmente, el

proceso orbital se fusiona extensamente al ectetmoides.

Frontal

Los frontales de las ratites articulan rostralmente con los nasales y la lamina dorsal
del mesetmoides. El margen lateral de su extremo rostral contacta con el lacrimal. Su
extremo rostral es transversalmente angosto, con su margen lateral delimitando la orbita. En
Dinornithiformes, cada frontal se fusiona con los nasales y la ldmina dorsal del
mesetmoides y contactan rostralmente con el proceso frontal del premaxilar (Owen, 1879;

Worthy y Scofield, 2012) (Fig. 4.1.3, 15).

En Dromaius, la porcion rostral del frontal es proporcionalmente més ancha que en
Rhea y Struthio, y su margen rostral es de contorno subtriangular (Fig. 4.1.10). La
superficie dorsal del extremo rostral es plana o suavemente concava medialmente en
Struthio (Fig. 4.1.6-7), mientras que en Rhea la mitad rostral es concava y la caudal
convexa, reflejando el contorno del encéfalo (Fig. 4.1.8-9). En Apteryx y Dinornithiformes
la superficie dorsal del frontal es dorsalmente convexa (Owen, 1879; Worthy y Scofield,

2012) (Fig. 4.1.1-4).

En Struthio, el margen orbital es concavo en vista dorsal gracias al desarrollo de una
amplia fosa para la glandula nasal (Fig. 4.1.6). Esta fosa es de contorno ovoide y
caudalmente redondeada. Lateralmente, estd limitada por una proyeccion rostral del margen
caudolateral del frontal. Esta fosa también esta presente en Palaeotis, tinamidos y

Eogruidae (Mayr y Zelenkov 2021), pero en estos casos esta pobremente definida y carece
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del proceso caudolateral presente en Struthio. En Dromaius no hay fosa de la glandula
nasal, pero si una region irregular inervada por fordmenes neurovasculares (Fig. 4.1.10). En
Aepyornithiformes la superficie dorsal del frontal estd profusamente perforada por
foramenes neurovasculares, sobre todo en su extremo rostral y en el dorso de las orbitas

(Fig. 4.1.5).

La mitad caudal del frontal se expande transversalmente, en todas las ratites. Esta
expansion lateral es muy amplia en Struthio, Aepyornithiformes (Monnier, 1913; Wiman,
1942) y Dinornithiformes, donde su margen orbital se expande lateralmente formando una
repisa dorsal sobre la 6rbita (Owen, 1879; Worthy y Scofield, 2012). Esta expansion lateral
es menos pronunciada en Rheidae, Dromaius y Emuarius (Worthy et al., 2014). En Apteryx
el frontal presenta una expansion lateral mas tenue, (Fig. 4.1.1), semejante a la condicion
presente en Tinamiformes y Lithornithidae (Houde, 1988; Bourdon y Lindow 2015). En
Struthio, la superficie dorsal del frontal es relativamente plana, sin presentar la curvatura
presente en otras paleognatas. En vista caudal se observa claramente como se expande

transversalmente en el margen caudodorsal de las orbitas.

En Struthio, los frontales forman el proceso postorbital, el cual es de contorno
subtriangular en vista lateral, con su margen ventral redondeado y levemente curvado
caudalmente (Fig. 4.1.6-7). En Rheidae y Casuariiformes en cambio, los frontales solo
forman la base de este proceso, mientras que su extremo ventral estd formado por el
lateroesfenoides (Fig. 4.1.8-13). En Casuarius, el margen caudodorsal del proceso
postorbital forma una concavidad amplia junto con el proceso supraorbital del lacrimal
(Fig. 4.1.12-13). En Aepyornithiformes, el frontal forma gran parte del proceso postorbital,
mientras que el lateroesfenoides forma su base y su extremo ventral (Fig. 4.1.5). Apteryx
carece de proceso postorbital y el limite caudodorsal de las drbitas estd definido por una
suave cresta, que también delimita el margen dorsal de la fosa temporal a la altura media de

los frontales (Fig. 4.1.1).
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El proceso postorbital de los Dinornithiformes es el mas desarrollado dentro de
Ratitac. Es de contorno subtriangular en vista dorsal, con su extremo rostral
transversalmente mas angosto que el caudal. En vista lateral, los procesos postorbitales
estan formados mayormente por el frontal, con excepcidon de la base, que esta formada por
el lateroesfenoides. Estos estan proyectados ventralmente y limitan caudalmente la 6rbita,

casi contactando con la barra suborbitaria (Parker, 1895) (Fig. 4.1.3-4, 15).

La superficie ventral de los frontales forma el margen dorsal del foramen del nervio
olfatorio. En Struthio el foramen de este nervio no es visible en vista lateral, debido a que
esta cubierto por el ectetmoides. Caudalmente, los frontales articulan con los parietales,
mediante una sutura frontoparietal que persiste en individuos adultos, salvo en Apteryx y

Casuariiformes y Dinornithiformes, donde esta se pierde.

Parietales

Los parietales de las ratites son huesos relativamente planos y de contorno
subrectangular en Struthio, Rhea y Casuariiformes (Fig. 4.1.6-13), mientras que en Apteryx
y Dinornithiformes los parietales son mas convexos dorsalmente (Owen, 1879; Parker,
1895; Worthy y Scofield, 2012) (Fig. Fig. 4.1.1-4). Los parietales articulan entre si
medialmente, mientras que caudoventralmente articulan con el supraoccipital, exoccipital y
lateralmente con el escamoso. Rostralmente contactan con los frontales. Su superficie
externa es concava dentro de la fosa temporal, mientras que es convexa por fuera de esta.
En la parte rostral de los parietales de Rhea, un pequefio proceso se extiende hacia el

proceso postorbital sin alcanzarlo (Fig. 4.1.8-9).

Escamoso
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El escamoso de las aves ratites contacta rostralmente con el lateroesfenoides,
dorsalmente con el parietal y caudalmente con el exoccipital. Ventralmente forma el borde

rostrodorsal del meato acustico externo.

El proceso cigomatico estda muy desarrollado. En Struthio se extiende ventralmente
hasta la mitad del cuerpo del cuadrado (Fig. 4.1.6-7), al igual que ocurre en Lithornithidae
y Tinamidae (Houde, 1988; Silveira y Hofling, 2007; Bourdon y Lindow, 2015). En
Apteryx y Dinornithiformes cubre los dos tercios proximales del cuerpo del cuadrado (Fig.
Fig. 4.1.1-4), mientras que en Rhea y Casuariiformes lo cubre casi por completo (Fig. Fig.
4.1.8-13). En Apteryx y Dinornithiformes, el proceso cigomatico se proyecta ventralmente,

mientras que en las restantes ratites se proyecta lateroventralmente (Parker, 1895).

El proceso cigomatico de Struthio es de contorno subrectangular en vista caudal y
mas robusto que el presente en Rheidae y Casuariiformes, que es digitiforme. El margen
dorsal del proceso cigomatico de estas ratites es convexo y, salvo Struthio, presenta una
cresta dorsal. Esta es mas desarrollada en Dinornithiformes y Casuariiformes que en
Rheidae. En Casuariiformes, la superficie rostral del proceso cigomatico es plana y se

orienta dorsoventralmente en vista lateral, mientras que su superficie caudal es concava.

Caudal al pro