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Abstract: The systematic position of Hermosiornis (Aves, Phororhacoidea) and its phylogenetic im-
plicances. In the present contribution, the phylogenetic relationships of Hermosiornis within the Phororhacoidea
are re-evaluated. This taxon is here considered as the sister-group of the clade Phorusrhacidae, on the basis of
unambiguous synapomorphies including very short forearm, III metatrsal trochlea subrectangular in contour,
and several features of the carpometacarpus. The new clade Hermosiornis + Phorusrhacidae is here termed as
Neorhaci nov. The increment in body size, the extreme reduction of the forelimbs and its consequent flightless ca-
pabilities, as well as the deep elongation of hindlimbs may be features acquired at the base of Neorhaci. Moreover,
a detailed analysis of the synapomorphies previously employed in order to ally Hermosiornis with Psilopteridae,
are here considered as plesiomorphic for Phororhacoidea. Moreover, several aspects regarding phororhacoid no-
menclature, previous phylegenetic analysis, and some detailes of the anatomy of Hermosiornis are analyzed.
Finally, several putative post-Pliocene records of Phororhacoidea are criticized, and are considered dubious, at
least. In this way, the biochron of Phororhacoidea is considered as Lower Eocene-Pliocene.
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Resumen: En el presente trabajo se revisan las relaciones filogenéticas del género Hermosiornis dentro de las
aves Phororhacoidea. Este taxén es aqui considerado como el grupo hermano del clado de los Phorusrhacidae,
sobre la base de sinapomorfias no ambiguas que incluyen un antebrazo extremadamente corto, troclea metatar-
sal IIT de contorno subrectangular, y caracteres especificos del carpometacarpo. La agrupacién Hermosiornis +
Phorusrhacidae es aqui denominada como Neorhaci nov. El incremento de la masa corporal, la notable reduc-
cién de los miembros anteriores y la concomitante pérdida de vuelo, asi como la pronunciada elongacién de las
extremidades posteriores, adaptadas en gran medida para la carrera, habrian sido caracteres adquiridos en el
ancestro comun de los Neorhaci. M4s atin, un anélisis en detalle de los caracteres previos utilizados como exclusi-
vamente compartidos por Hermosiornis y los Phororhacoidea plesiomoérficos de la familia Psilopteridae, son aqui
considerados como plesiomorfias para Phororhacoidea. Asimismo se analizan brevemente aspectos acerca de la
nomenclatura taxonémica de los Phororhacoidea, analisis filogenéticos previos, y algunos detalles de la anatomia
de Hermosiornis. Finalmente, se revisan los registros post-Pliocénicos de Phororhacoidea, los cuales son aqui
considerados dudosos. De este modo el biocrén de los fororracoidea es aqui considerado como Eoceno Inferior-
Plioceno.

Palabras clave: Phororhacoidea, Hermosiornis, Plioceno, Argentina.

INTRODUCCION

Las aves Phororhacoidea forman parte de
un gran clado de aves Gruiformes de distribu-
cién eminentemente austral, denominado como
Notogrues (Agnolin, 2009). Desde su reconoci-
miento original, los fororracoideos han sido con-
siderados como aves carnivoras de gran porte,
habitos cursoriales y capacidad de vuelo reducida

o nula (Ameghino, 1895; Alvarenga & Hofling,
2003). Los Phororhacoidea presentan una distri-
buciéon geografica principalmente restringida a
Sudamérica, con registros aislados en el Plioceno
de América del Norte (Alvarenga & Hofling,
2003; Agnolin, 2009) y el Eoceno de Algeria,
Africa (Mourer Chauviré et al., 2011). Estas aves
exhiben un biocrén que abarca desde el Eoceno
temprano al Plioceno Inferior-Medio, con posi-
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bles registros para el Pleistoceno Superior (véase
Agnolin, 2009 contra Alvarenga et al., 2011; este
trabajo), contandose aproximadamente una vein-
tena de taxones validos (Alvarenga & Hofling,
2003; Agnolin, 2009).

Dentro de los Phororhacoidea, el género
Hermosiornis ha sido considerado usualmente
como un miembro relativamente plesiomérfico
en el grupo, estando cercanamente emparentado
a especies relativamente pequenas y que retie-
nen una moderada capacidad de vuelo (Patterson
& Kraglievich, 1960; Tonni & Tambussi, 1988).
Hermosiornis incluye unas dos especies de aves
de gran tamano (1,7 metros a la altura de la ca-
beza; Alvarenga & Hofling, 2003), con una extre-
ma adaptaciéon hacia la carrera, con miembros
posteriores extremadamente elongados y extre-
midades anteriores notablemente reducidas, con
los elementos de la cintura pectoral fusionados
entre si (Alvarenga & Hofling, 2003).

El género Hermosiornis ha sido general-
mente considerado como emparentado a los
Psilopteridae por la gran mayoria de los auto-
res (Patterson & Kraglievich, 1960; Brodkorb,
1967; Tonni, 1980; Noriega & Tambussi, 1996;
Agnolin, 2009); sin embargo, Kraglievich (1932)
sugiere una mayor cercania entre Hermosiornis
y los fororracoideos Phorusrhacidae, un criterio
que no ha sido seguido por autores posteriores.
Mas recientemente, Alvarenga & Hofling (2003)
consideran a Hermosiornis dentro de su propia
subfamilia (Mesembriornithinae) y no lo rela-
cionan cercanamente a ninguna otra agrupa-
ciéon dentro de los Phorusrhacidae. Finalmente,
Alvarenga et al. (2011) en un andlisis filogené-
tico han propuesto a Hermosiornis como el ave
Phororhacoidea mas basal.

El objetivo de la presente contribucién es el de
reevaluar la posicion taxonémica de Hermosiornis
y discutir los caracteres empleados por diferentes
autores para sustentar las relaciones filogenéti-
cas propuestas previamente para este taxén.

MATERIALES Y METODOS

Se confeccioné una matriz basica de da-
tos, compuesta por 26 taxones y 110 caracteres
(Apéndice I). El analisis filogenético se llevo a
cabo bajo TNT (Goloboff et al., 2008) mediante
un analisis heuristico, con un maximo de arboles
a obtener de 10000 y un ntimero de replicaciones
de 100. La estrategia de busqueda utilizada ha
sido TBR + TBR (mult*max*). Se obtuvieron 13
arboles mas parsimoniosos de una longitud de
126 pasos. El consenso estricto de dicho resul-

tado brind6 un tnico arbol de una longitud de
128 pasos, un Indice de Consistencia de 85 y un
Indice de Retencién de 95 (Fig. 1).

Los caracteres 1 a 100 siguen las definiciones
efectuadas por Agnolin (2009), los caracteres 101
a 110 han sido agregados de trabajos reciente-
mente publicados e informacién inédita. El ca-
racter 61 ha sido modificado de Agnolin (2009).
Asimismo, se han modificado diversas codifica-
ciones en distintos taxones, las cuales son deta-
lladas en el Apéndice II.

El arbol de consenso resultante es muy se-
mejante a aquel propuesto por Agnolin (2009),
con algunas excepciones. En el nuevo anélisis,
el grupo de los Cariamoidea carece de resolucion
interna, existiendo una politomia basal que in-
cluye a Idiornis, Paracrax, Cariama y Chunga.
En contraposiciéon con el presente andlisis,
Agnolin (2009) obtuvo un Cariamidae mono-
filético, compuesto por los géneros Cariama y
Chunga. Asimismo, en el presente analisis los
Gruoidea son obtenidos como politémicos en la
base de Grues, conjuntamente con los Rallidae.
Finalmente, las especies de Hermostornis confor-
man un grupo monofilético bien separado de los
Psilopteridae, constituyendo el grupo hermano
de los Phorusrhacidae. Este tltimo resultado es
discutido en detalle a continuacion, y consecuen-
temente, este novedoso resultado filogenético
constituye la base del presente trabajo.

Nomenclatura utilizada en el presente tra-
bajo

Patterson & Kraglievich (1960) propusieron
una nomenclatura revisada acerca de la taxo-
nomia de las aves fororracoideas. Dicho esque-
ma nomenclatorial ha sido seguido por la mayor
parte de los autores posteriores, con diferentes
variantes (Brodkorb, 1963, 1967; Alvarenga,
1982, 1985; Tonni, 1980; Tonni & Tambussi,
1986; Mourer Chauviré, 1983; Tambussi, 1995;
Tambussi & Noriega, 1996; Acosta Hospitaleche,
2002; Acosta Hospitaleche & Tambussi, 2005;
Agnolin, 2006, 2007, 2009). Sin embargo, recien-
temente, Alvarenga & Hofling (2003) propusie-
ron un nuevo sistema nomenclatorial, el cual
fue seguido por autores recientes (Noriega &
Agnolin, 2008; Mayr, 2009; Degrange et al., 2010;
Alvarengaet al., 2010, 2011; Tambussi, 2011). En
el presente trabajo se discuten en detalle algunos
de los diferentes criterios nomenclatoriales en
los cuales no existe un consenso claro entre los
distintos autores.
Cariamae. Recientemente, Agnolin (2009) defi-
nié6 a los Cariamae como un clado “basado en las
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Fig. 1. Cladograma de consenso estricto indicando las relaciones filogenéticas de las aves Phororhacoidea.
Abreviaturas: Am., Ameghinornithidae; Hermosiornis i., Hermosiornis incertus; Hermosiornis m., Hermosiornis

milneedwardsii; Psilopt., Psilopteridae.

ramas”, bajo los siguientes términos “todas las
aves mas cercanamente emparentadas a Cariama
que a Psophia”. Posteriormente, Alvarenga et
al.., (2011) han re-definido a los Cariamae como
un clado “basado en el nodo” proponiéndolo
como “todos los clados descendientes del ances-
tro comun entre Cariama y Phorusrhacidae”.
En el presente trabajo, se utiliza la definicién
efectuada por Agnolin (2009) debido a que esta
tiene prioridad temporal, y permite incluir una
serie de taxones escalonados que no podrian ser
incluidos en la definicién de Cariamae efectuada
por Alvarenga et al. (2011) (e.g. Elaphrocnemus,
Ameghinornithidae).

Stereornithes. El grupo de los Stereornithes
fue creado por Moreno & Mercerat (1891) con
la finalidad de incluir a las aves fororracoideas.
Estos autores propusieron una serie de caracte-
res con el propésito de definir los Stereornithes
sobre la base de una serie de apomorfias (e.g.,
neumatizaciéon del rostro, aspecto general del
fémur, crestas cnemiales tibiales muy bien de-
sarrolladas), las cuales también se encuentran
presentes en Bathornis, actualmente considera-
do como el grupo hermano de los Phororhacoidea
(Agnolin, 2009). Es asi que aqui se utiliza el nom-
bre Stereornithes para la agrupacién Bathornis
+ Phororhacoidea, bajo la siguiente definicién

filogenética: agrupaciéon que abarca Bathornis,
Phorusrhacos, su ancestro comin mas cercano y
todos sus descendientes.

Phororhacoidea. Wetmore (1930) estableci
para el grupo de las aves fororracoideas el tér-
mino de Phororhaci, el cual fue ulteriormente
modificado por Patterson (1941) bajo la deno-
minaciéon de Phororhacoidea. Posteriormente,
Patterson & Kraglievich (1960) realizaron un
detallado analisis e incluyeron dentro de los
Phororhacoidea a las familias Phorusrhacidae,
Psilopteridae, y Brontornithidae. Este crite-
rio fue utilizado por la mayor parte de los au-
tores posteriores; sin embargo, mas recien-
temente Alvarenga & Hofling (2003); (véase
también Alvarenga et al., 2011) consideraron
a los Phororhacoidea como sinénimo junior de
Phorusrhacidae, sin justificar dicho punto de
vista. Por otro lado, el arreglo nomenclatorial
de Patterson (1941) y Patteron & Kraglievich
(1960) posee prioridad por sobre el de Alvarenga
& Hofling (2003) y se encuentra en armonia con
las restantes agrupaciones familiares e infrafa-
miliares de aves fororracoideas.

Alvarenga & Hofling (2003) han incluido
dentro de los Phorusrhacidae (=Phororhacoidea
aqui) a las subfamilias Brontornithinae,
Phorusrhacinae, Patagornithinae, Psilopterinae
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y Mesembriornithinae, sin indicar relaciones de
parentesco entre ninguna de ellas. El presente
andlisis (véase también Agnolin, 2009) estable-
ce distintas relaciones de parentesco entre los
diversos clados, y consecuentemente se propone
un arreglo filogenético que incluye diferentes je-
rarquias taxonémicas. En consecuencia, sobre la
base de lo indicado mas arriba, se prefiere uti-
lizar en el presente trabajo las definiciones de
Phororhacoidea brindadas por Patterson (1941)
y Patterson & Kraglievich (1960) con las pos-
teriores modificaciones efectuadas por Agnolin
(2009).

Psilopteridae. Esta agrupacién taxondémica
fue empleada por Dolgopol de Sdez (1927) con
la finalidad de incluir en ella al distintivo gé-
nero Psilopterus. Posteriormente, Patterson
& Kraglievich (1960) incluyeron dentro de ella
a los Psilopterinae por un lado (incluyendo a
los géneros Psilopterus y Procariama) y los
Hermosiornithinae (representados tnicamente
por Hermosiornis) por otro. Sin embargo, en el
presente analisis, la exclusién de Hermosiornis de
los Psilopteridae resulta en una redundancia en-
tre los términos Psilopteridae y Psilopterinae. En
consecuencia, se considera aqui a Psilopterinae
Patterson & Kraglievich, 1960 como sinénimo ju-
nior de Psilopteridae Dolgopol de Saez, 1927.
Hermosiornis. Alvarenga & Hofling (2003)
han propuesto revalidar el nombre genérico
Mesembriornis Moreno, 1889 originalmente acu-
nado para la especie M. milneedwardsi Moreno,
1889. Sin embargo, Alvarenga & Hofling (2003)
no presentan argumentos que permitan susten-
tar dicha revalidacién. De hecho, Cabrera (en
Patterson & Kraglievich, 1960) claramente in-
dica que este nombre, cuando fue acunado por
Moreno (1889) debié ser declarado sin lugar a
ninguna duda como un nomen nudum. Méas atn,
la especie tipo de Mesembriornis es M. studert
Moreno & Mercerat, 1891 (Kraglievich, 1931,
Patteron & Kraglievich, 1960), procedente del
Mioceno de Patagonia, y actualmente conside-
rada como sinénimo de Phorusrhacos longissi-
mus (Brodkorb, 1967; Tonni, 1980; Alvarenga
& Hofling, 2003). En consecuencia, el nombre
genérico Mesembriornis Moreno es un numen
nudum,y es actualmente considerado como siné-
nimo junior de Phorusrhacos (Brodkorb, 1967).
De este modo, Rovereto (1914) establece para la
especie “M.” milneedwardsi el nombre genérico
de Hermosiornis. Posteriormente, Patterson &
Kraglievich (1960; Alvarenga & Hofling, 2003;
Alvarenga et al., 2011) incluyen en el mismo gé-
nero a la especie H. incertus. De este modo, si-

guiendo este criterio, en el presente trabajo se
utiliza la denominacién genérica Hermosiornis
Rovereto, 1914, para incluir a las especies H.
milneedwardsi (Moreno & Mercerat, 1891) y
H. incertus (Rovereto, 1914) siguiendo en gran
medida el esquema propuesto por Patterson &
Kraglievich (1960).

Phorusrhacidae. Se sigue aqui el criterio de
Phorusrhacidae sensu stricto establecido por
Patterson & Kraglievich (1960; véase también
Brodkorb, 1967), en el cual se incluyen los gé-
neros distribuidos por Alvarenga & Hofling
(2003) & Alvarenga et al. (2011) en las subfa-
milias Patagornithinae, Phorusrhacinae vy
Brontornithinae.

Tolmodus. Tolmodus inflatus Ameghino, 1891
fue descripto primeramente por este autor como
un mamifero de caracteristicas muy particulares,
quien no se percat6 en esta primera instancia de
su filiacién aviana. Posteriormente, Ameghino
(1895) fundamenta extensamente la filiacién
de Tolmodus a los Phororhacoidea. Moreno &
Mercerat (1891) describen asimismo al género
y especie Patagornis marshi, el cual fue inclui-
do en la sinonimia de Tolmodus por autores
posteriores (véase Brodkorb, 1967). Es asi que
Tolmodus inflatus fue revalidado por Kraglievich
(1932), un criterio posteriormente sustentado
por Patterson & Kraglievich (1960). En contra-
posicién, Alvarenga & Hofling (2003) revalida-
ron los nombres Patagornithinae Mercerat, 1897
y Patagornis marshi Moreno & Mercerat, 1891
para referirse a dicha especie, debido a que el epi-
teto establecido por Moreno & Mercerat gozaba
de prioridad temporal. Sin embargo, debido a que
el nombre Patagornis marshi no fue utilizado
por més de 100 afos, se lo considera aqui como
invalido siguiendo las disposiciones del ICZN
(Agnolin, 2009). En consecuencia, el nombre
disponible para la especie seria Tolmodus infla-
tus, tal como ha sido indicado primeramente por
Kraglievich (1932).

Andalgalornis. El género Andalgalornis
ha sido acunado por Patterson & Kraglievich
(1960) utilizando como especie tipo a A. ferox
Patterson & Kraglievich, 1960, del Mioceno de
Catamarca. Estos autores asignaron al mismo
género, de manera provisoria, las especies A.
steulleti y A. deautieri, ambas basadas en res-
tos muy fragmentarios y poco informativos,
consistentes en una falange pedal y un extremo
distal de fémur incompleto, respectivamente
(Kraglievich, 1931). Ambos taxones proceden
del Mioceno de la Formacion Ituzaingé, de la
provincia de Entre Rios, Argentina. Alvarenga
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& Hofling (2003), han considerado a todas es-
tas especies como sinénimas, y las han trata-
do bajo el epiteto especifico de Andalgalornis
steulleti (Kraglievich, 1931), un criterio segui-
do por Noriega & Agnolin (2008), Degrange et
al. (2010), Tambussi (2011) y Alvarenga et al.,
(2011). Sin embargo, el material holotipico de
todas las especies referidas a Andalgalornis
carece de elementos solapables entre si, lo cual
impide considerar a estas especies como sindni-
mos. En adicién, A. ferox procede de una loca-
lidad distanciada por mas de 800 kilometros de
la localidad que ha brindado a A. steulleti y A.
deautieri, asi como de una unidad estratigra-
fica diferente y dudosamente correlacionable
con aquella de donde proceden estas tltimas
dos especies. Méas atn, la especie A. steulleti se
encuentra basada en una falange pedal I del
dedo IV, carente de caracteres diagnésticos, lo
cual obliga a considerar a dicha especie como un
nomen dubium (Agnolin, 2009). De este modo,
la combinacién Andalgalornis steulleti es consi-
derada como invalida, tal como fuera propuesta
por Alvarenga & Hofling (2003). De este modo,
es apropiado revalidar la especie A. ferox, tal
como fuera propuesto por Agnolin (2009), cuyo
holotipo se compone de un ejemplar diagndsti-
co compuesto por un craneo completo, columna
vertebral y cintura pélvica asociados.
Physornithini. Brontornithidae fue establecido
por Moreno & Mercerat en 1891 para incluir a la
especie Brontornis burmeisteri. Posteriormente,
Ameghino (1895) incluye como cercanamente
relacionado a dicho género al taxén Physornis
fortis. Finalmente, Alvarenga (1993), considera
a Brontornis, Physornis, y Paraphysornis como
cercanamente relacionados entre si, los cuales
seran luego agrupados dentro de la subfamilia
Brontornithinae (Alvarenga & Hofling, 2003).
Sin embargo, la exclusién de Brontornis de los
Phororhacoidea efectuada por Agnolin (2007)
obligé6 a establecer un nuevo nombre para la agru-
pacién que incluye a Physornis y Paraphysornis,
la cual fue denominada como Physornithinae
Agnolin, 2007. Posteriormente, Agnolin (2009)
incluy6 a los Physornithinae dentro de los
Phorusrhacinae, bajo la nueva denominacién de
Physornithini.

Abreviaturas. MACN-Pv, Coleccion de
Paleontologia de Vertebrados, Museo Argentino
de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Buenos Aires, Argentina; MLP, Museo de La
Plata, La Plata, Argentina.

SISTEMATICA

Gruiformes Reichenbach, 1852
Notogrues Agnolin, 2009
Stereornithes Moreno & Mercerat, 1891
Cariamae Wetmore, 1930
Phororhacoidea Patterson 1941

Neorhaci nov.

Diagnosis. Aves Gruiformes diagnosticables so-
bre la base de las siguientes sinapomorfias: 1-
longitud total ulna/radio menor que el 60% de la
longitud total del humero (caracter 61-1), 2- car-
pometacarpo con el proceso metacarpal I amplio,
redondeado y protruyente (caracter 64-1), 3- car-
pometacarpo con el proceso extensor distalmen-
te truncado (caracter 68-1), 4- margen distal del
puente supratendinoso del extremo distal del
tibiotarso oblicuo (caracter 75-1), 5- tréclea me-
tatarsal III con los margenes trocleares subpara-
lelos entre si (caracter 105-1).

Etimologia. Neo, del griego nuevo; rhacos, del
griego, andrajo.

Taxones incluidos. Phorusrhacidae, Hermosior
nis.

Definicion. Agrupacién de aves fororracoideas
que incluye a los taxones més cercanamente re-
lacionados a Kelenken que a Psilopterus.

DISCUSION

La posicion sistematica de Hermosiornis
Tal como fuera indicado en la introduccion, el
género Hermosiornis ha sido considerado desde
la revisiéon taxonémica efectuada por Patterson
& Kraglievich (1960) como un género fuerte-
mente anclado dentro de la familia Psilopteridae.
Sin embargo, un anadlisis detallado acerca de
las sinapomorfias que sustentan la agrupacién
Hermosiornis + Psilopterinae indica que dichos
caracteres en su gran mayoria presentan una
distribucion més amplia que la propuesta, o no
se encuentran efectivamente presentes en las es-
pecies del género Hermosiornis. A continuaciéon
se efectiia una revisién acerca de cada uno de los
caracteres propuesto previamente como sinapo-
morfias de dicha agrupacion taxonémica:

1. Fosas temporales anteroposteriormente
comprimidas (Patterson & Kraglievich, 1960;
caracter 14-1). Patterson & Kraglievich (1960)
consideraron la presencia de fosas temporales
de tamafo moderado como una caracteristica
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diagnoéstica de Psilopteridae. Mas adn, dichos
autores indicaron que fosas temporales muy
pequenas y profundas caracterizarian a los
Hermosiornithinae (=Hermosiornis). Agnolin
(2009) discute el mismo caracter y considera la
presencia de fosas temporales anteroposteri-
ormente comprimidas como una sinapomorfia
exhibida por los Psilopterinae y Hermosiornis.
Dentro de Hermosiornis, el craneo solo es cono-
cido para la especie H. milneedwardsi (Moreon &
Mercerat, 1891). En esta especie la fosa temporal
se encuentra pobremente extendida y en vista
dorsal su extensién anteroposterior es indistin-
guible de aquella exhibida por los Psilopteridae
Procariama y Psilopterus (Sinclair & Farr, 1932;
Patterson & Kraglievich, 1960). Por otro lado,
una extensién de las fosas comparable a la obser-
vada en estos psiloptéridos es también exhibida
por los Cariamae basales Cariama, Chunga, y
Bathornis (Wetmore, 1944). De este modo, aqui
se considera que la morfologia de las fosas tem-
porales se encuentra mas ampliamente distribu-
ida que lo supuesto con anterioridad, y no seria
una caracteristica inica derivada compartida por
Psilopterinae y Hermosiornis.

2. Narinas rodeadas anteriormente por una fosa
premaxilar (caracter 6-1). Este caracter fue con-
siderado por Agnolin (2009) como diagnéstico de
los Psilopteridae. A este respecto es importante
aclarar que en contraposicién con lo indicado
por dicho autor, la fosa ubicada en la porcién
anterior de las narinas se encuentra constituida
mayormente por el hueso maxilar (=parte del
rostro maxilar en Baumel & Witmer, 1993); en
consecuencia esta estructura sera aqui re-de-
nominada como “fosa maxilar”. Dicha fosa, sin
embargo, presenta una distribucién mas amplia
entre las aves fororracoideas que la propuesta
por Agnolin (2009). En efecto, esta estructura
se encuentra desarrollada como una region lisa
ubicada en la regién anteroventral de las nari-
nas externas y delimitada anteriormente por
una débil rugosidad ésea en diversos géneros
de aves Phorusrhacidae, como ser Tolmodus,
Andalgalornis y Andrewsornis (Andrews, 1899;
Patterson, 1941). Dicha fosa existe también en
el Phorusrhacidae Kelenken, aunque en este l-
timo taxén se encuentra pobremente desarrol-
lada debido a la notable reduccién en tamafio
que han sufrido las narinas externas (Bertelli et
al., 2007). En consecuencia, la presencia de dicha
fosa es aqui considerada como una sinapomorfia
de los Phororhacoidea.

3. Mandibula con la fenestra mandibular di-
vidida o subdividida por un tabique transver-
sal (caracter 31-1). Este caracter ha sido utili-
zado por Patterson & Kraglievich (1960) como
una sinapomorfia no ambigua exhibida por
Psilopteridae y Hermosiornis. En H. milneed-
wardsi dicha fenestra se encuentra parcialmente
subdividida debido a una saliencia 6sea ventral a
modo de ldmina ((tratada como de origen dorsal
(sic) por Agnolin, (2009). Este caracter atn po-
dria permanecer como una posible sinapomorfia
véalida de Psilopteridae + Hermosiornis; sin em-
bargo, en el presente andlisis esta caracteristica
es considerado como una plesiomorfia para los
Phororhacoidea.

4. Tarsometatarso con procesos posteriores de
las trécleas IT y IV bien desarrollados (caracter
93-1). Tal como fuera indicado primeramente
por Tonni & Tambussi (1988) los Psilopteridae
presentan una gran cantidad de modificaciones
en el extremo distal del tarsometatarso, en es-
pecial en lo que a los procesos posteriores de las
trécleas II y IV respecta (véase Agnolin, 2009).
Estos caracteres se encuentran ausentes en
Hermosiornis milneedwardsi y H. incertus, en
los cuales dichos procesos se encuentran muy dé-
bilmente desarrollados, de manera semejante a
lo observado en los Phorusrhacidae Devincenzia,
Kelenken, Paraphysornis y Tolmodus (Andrews,
1899; Alvarenga, 1982; Kraglievich, 1931, 1932;
Bertelli et al., 2007) (Fig. 2).

Asi, del presente analisis, se desprende que los
caracteres propuestos por autores previos como
sinapomorfias que relacionarian a Hermosiornis
con los Psilopteridae carecen de validez o se en-
cuentran ampliamente distribuidos dentro de
Phororhacoidea.

Por otro lado, las especies que compo-
nen el género Hermosiornis son aqui con-
sideradas como el grupo hermano de los
Phorusrhacidae, y claramente excluidas de
los Psilopteridae. Esta propuesta se encuen-
tra sustentada sobre la base de cinco sinapo-
morfias no ambiguas, las cuales son discuti-
das a continuacién:

1. Longitud total ulna/radio menor que el 60%
de la longitud total del hamero (caracter 61-1).
Tal como fuera reconocido desde la descripcion
de Ameghino (1895), las aves fororracoideas se
han caracterizado por una tendencia hacia la
reducciéon de sus miembros anteriores (véase
Alvarenga & Hofling, 2003; Agnolin, 2009). En
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Fig. 2. Extremos distales de tarsometatarso izquierdo en vista distal. A, Procariama simplex (MACN Pv-8225); B,
Hermosiornis incertus (MACN Pv-6834, holotipo). Escala: 2 cm.

los Psilopteridae Psilopterus y Procariama la
ulna y el radio son més cortos que el himero,
en contraposicion con Notogrues mas basales
como ser Cariama y Psophia, en los cuales el
htmero es de menor longitud que la ulna y el
radio (Burmeister, 1854; Beddard, 1890). En
Psilopteridae la ulna y el radio rondan una lon-
gitud que se acerca a un 80% de la longitud to-
tal humeral (véase Alvarenga & Hofling, 2003).
Por otro lado, en Hermosiornis milneedwardsi
la longitud del radio es menor que el 50% de la
longitud humeral; una condicién semejante a
la existente en los Phorusrhacidae Tolmodus y
Paraphysornis, en los cuales la longitud ulnar
nunca supera el 60% de la longitud humeral
(Ameghino, 1895; Andrews, 1899; Alvarenga,
1982) (Fig. 3).

En consecuencia, la reducciéon en la longi-
tud ulna/radio es aqui considerada como una
caracteristica derivada sinapomérfica de los
Neorhaci.

2. Carpometacarpo con el metacarpal I grande,
redondeado y protruyente (caracter 64-1).
Chandler (1994) ha considerado un metacar-
pal I muy grande y fuertemente convexo, con
una superficie articular lisa y amplia, como una
caracteristica particular de las aves fororracoi-
deas, habiéndola registrado especialmente en el
género Titanis (Chandler, 1994). Esta particular

conformacion se encuentra presente también en
Tolmodus (Andrews, 1899) y ha sido propuesta
por Chandler (1994) como relacionada a una su-
perficie en forma de polea capaz de sostener una
garra recurvaday movil (véase critica en Agnolin,
2009). Agnolin (2009; caracter 75-0) consideré a
dicha estructura como ausente en Hermosiornis;
sin embargo, una revisiéon del material original
de H. milneedwardsi (MACN Pv-5944) indica
que dicha superficie en forma de polea se en-
cuentra también presente en este taxon (Fig. 4).
En contraposicién, en Notogrues plesiomérficos,
como ser Psophia, Cariama, Chunga y Psiloperus
(Sinclair & Farr, 1932) la superficie articular del
metacarpal I se presenta pobremente desarrol-
lada, es débilmente concava y de tamano relati-
vamente reducido.

3. Carpometacarpo con el proceso extensor dis-
talmente truncado (caracter 68-1). Al igual que
el caracter anterior, Chandler (1994; Agnolin,
2009: caracter 68-0) correlacioné la mor-
fologia del proceso extensor al gran desarrollo
y movilidad que habrian poseido las manos
de los Phorusrhacidae, especialmente el gén-
ero Titanis. En contraposicion, el proceso ex-
tensor en Notogrues basales, como ser Psophia,
Salmila, Psilopterus y Procariama es de con-
torno subtriangular y presenta su extremo dis-
tal relativamente agudo (Sinclair & Farr, 1932;
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A

hamero

Fig. 3. A, extremidad anterior izquierda de
Paraphysornis brasiliensis en vista lateral, indicando la
notable reduccion en el miembro anterior, en especial
a lo que atane a la longitud del segmento ulna/radio;
B, Hermosiornis incertus (MACN Pv-6834, holotipo)
ulna derecha en vista lateral. Escala: A, 10 cm; B, 5 cm.
Abreviaturas: cpmcp, carpometacarpo. A, modificado
de Agnolin (2009).

Mayr, 2002; Alvarenga y Hofling, 2003). Agnolin
(2009) consideré que Hermosiornis milneed-
wardsi poseia la condicién plesiomoérfica de un
proceso extensor subtriangular y relativamente
agudo (caracter 68-0). Sin embargo, una revisién
del material original (MACN Pv-5944) indica que
Hermosiornis poseia la condiciéon derivada com-
partida con los Phorusrhacidae, exhibiendo un
proceso extensor robusto y distalmente truncado
(Fig. 4).

4. Puente supratendinoso del extremo distal del
tibiotarso con el margen distal oblicuo (Caracter
75-1). Este caracter fue originalmente definido
por Patterson & Kraglievich (1960) como “tibio-
tarso con el puente extensor presente, de borde
bien oblicuo en relacién con el eje longitudinal
del hueso”. Plesiomoérficamente los Psilopteridae
presentan el puente supratendinoso del tibiotar-
so dispuesto de manera perpendicular al eje may-

Fig. 4. Carpometacarpo izquierdo en vista anterior,
indcando la condicién de los caracteres 64 y 68 en
diferentes Phororhacoidea. A, Tolmodus inflatus; B,
Hermosiornis milneedwardsii; C, Psilopterus australis.
No a escala. A, modificado de Andrews (1899); B,
modificado de Rovereto (1914); C, modificado de
Sinclair & Farr (1932).

or de la diafisis 6sea, una condicién exhibida por
Cariamidae, Psophia, y otros Notogrues basales
(Noriega et al., 2009). En contraposicién, en los
Phorusrhacidae (i.e. Tolmodus, Phorusrhacos,
Paraphysornis; Ameghino, 1895; Andrews, 1899;
Alvarenga, 1982) el puente supratendinoso se
encuentra inclinado oblicuamente a unos 45°
dirigido dorsomedial a ventrolateralmente. Esta
misma condiciéon es claramente observable en
los ejemplares referibles a H. incertus (Rovereto,
1914), lo cual ha sido previamente propuesto
como un caracter autapomorfico para la especie
(Agnolin, 2009; caracter 75-1). Esta morfologia
ha sido considerada como una adquisicién con-
vergente entre esta especie y los Phorusrhacidae.
Sin embargo, una revisiéon de los materiales
disponibles de H. milneedwardsi (Kraglievich,
1946) permite observar que la condicién del
puente supratendinoso en esta especie es indis-
tinguible de aquella observada en H. incertus y
en los Phorusrhacidae. En consecuencia, se con-
sidera aqui que la existencia de un puente supra-
tendinoso oblicuo con respecto al eje mayor del
hueso constituye una sinapomorfia no ambigua
del clado Neorhaci.

5.Margenes delatréclea metatarsal ITI subparale-
los entre si (Caracter 105-1). En los Psilopteridae
la morfologia de la tréclea III es relativamente
variable a través de los diferentes géneros. En
primer lugar, en las especies de Psilopterus dicha
troclea presenta, al igual que en los Cariamidae,
la excavacion longitudinal profunda y se encuen-
tra bien delimitada por agudas crestas 6seas lat-
erales, las cuales son subparalelas entre si a lo
largo de casi toda su longitud. Sin embargo, di-
chos rebordes convergen hacia el extremo proxi-
mal, para culminar en un débil reborde 6seo cuyo
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c. 105-1

Fig. 5. Tarsometatarso derecho en vista anterior, indicando la condicién del caracter 105 en diferentes Phororhacoidea.
A, Hermosiornis incertus (MACN Pv-6834, holotipo); B, Procariama simplex (MACN Pv-6939). Escala: 2 cm.

contorno es semejante al de una “V” invertida
(Sinclair & Farr, 1932). Dicha condicién es atin
mas pronunciada en Procariama, género en el
cual los margenes laterales de la tréclea IIT son
fuertemente convergentes hacia el extremo prox-
imal, lo cual le conforma a la tréclea un contorno
general en forma de “V” invertida, una condicién
también adquirida de manera convergente por el
género Titanis (Brodkorb, 1963; Alvarenga &
Hofling, 2003; Agnolin, 2009; Vezzosi, 2012). Por
otro lado, en H. milneedwardsi y H. incertus, la
troclea 111 del tarsometatarso se encuentra bien
ensanchada transversalmente, su excavacion
longitudinal media es poco profunda y los rebor-
des trocleares son redondeados y se encuentran
menos definidos que en los Psilopteridae. Mas
aan, los margenes trocleares en Hermosiornis
son subparalelos entre si y culminan en un re-
borde éseo transversal al eje mayor de la diafi-
sis metatarsiana, lo que le confiere a la tréclea
III un contorno subrectangular cuando el tar-
sometatarso es observado en vista anterior (Fig.
5). Esta condicién es indistinguible de aquella
observada en numerosos Phorusrhacidae (i.e.
Tolmodus, Devincenzia, Kelenken, Physornis,
Paraphysornis; Ameghino, 1895; Andrews, 1899;
Alvarenga, 1993; Alvarenga & Hofling, 2003;
Bertelli et al., 2007), con la tGnica excepcién de
Titanis. Es asi, que en presente trabajo se consid-
era la existencia de los rebordes trocleares de la
tréclea IIT subparalelos entre si como una cara-
cteristica sinapomérfica de los Neorhaci.

En consecuencia, sobre la base de lo indi-
cado mas arriba, la cercania filogenética entre
Hermosiornis y Phorusrhacidae encuentra un
mayor sustento que la inclusién de este género
dentro de los Psilopteridae. De este modo, diver-
sos patrones evolutivos previamente propuestos
dentro de los Phororhacoidea deben ser reana-
lizados sobre la base de la presente interpreta-
cion.

Alvarenga & Hofling (2003) han indicado que
los Phororhacoidea de mayor tamano poseen alas
mas pequenas que aquellos de talla mediana. En
efecto, estos autores sugieren que Hermosiornis
poseia un tamano y construccién semejantes a
los de los Phorusrhacidae basales Andalgalornis
y Tolmodus, lo cual se correlacionaria con la no-
table reduccién de los miembros anteriores ex-
hibida por todos estos géneros. Debido a que en
andlisis previos Hermosiornis era considerado
como un miembro derivado de Psilopteridae, su
aumento de tamano y masa, sumado a la reduc-
cién de los miembros anteriores, y la concomi-
tante pérdida en su capacidad de vuelo habrian
sido adquiridos de manera convergente con los
Phorusrhacidae derivados (Agnolin, 2009).

En el presente andlisis, en contraposicion
con hipétesis previas, Hermosiornis es pro-
puesto como el grupo hermano de los restantes
Phorusrhacidae, y en consecuencia, el aumento
notable en la talla de estos taxones, sumado a
la disminucién del tamano de los miembros an-
teriores (y la pérdida de la capacidad de vuelo)
son considerados como caracteres adquiridos una
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Unica vez dentro de los Phororhacoidea, posible-
mente en la base de los Neorhaci. Mas atin, vale
la pena remarcar que tanto Hermosiornis, como
algunos Phorusrhacidae basales (e.g. Tolmodus,
Kelenken; Ameghino, 1895; Bertelli et al., 2007),
presentan los metatarsales notablemente elonga-
dos (mas del 70% de la longitud total del tibio-
tarso; Alvarenga et al., 2011), lo cual indica una
notable adaptacién hacia un incremento en sus
habitos cursoriales (Alvarenga & Hofling, 2003),
una condicién que se encontraria asimismo co-
rrelacionada al aumento en la masa corporal y
pérdida del vuelo observada en los Neorhaci.

Revision del analisis filogenético de
Phororhacoidea propuesto por Alvarenga
et al. (2011)

Recientemente, Alvarenga et al. (2011) reali-
zaron un analisis con la finalidad de resolver las
relaciones filogenéticas de las aves fororracoideas.
Lamentablemente dichos autores no presentaron
discusiones de los caracteres utilizados por auto-
res previos o criticas a la filogenia previamente
publicada por Agnolin (2009). Alvarenga et al.
(2011) presentan un anélisis cladistico basado
en 61 caracteres codificados para 16 taxones.
Este analisis presenta numerosas conclusiones
que se encuentran en conflicto con algunos de
los resultados obtenidos en el presente trabajo y
en articulos previos. Estos tépicos son tratados a
continuacion.

Alvarenga et al. (2011) incluyen en su anali-
sis a Brontornis burmeisteri Moreno & Mercerat,
1891, al cual consideran como un Phororhacoidea,
en contraposicion a una propuesta previa
que proponia su inclusién en el clado de los
Galloanseres Anseriformes (Agnolin, 2007; véase
también Mayr, 2009; Tambussi, 2011). Alvarenga
et al. (2011) han indicado que Brontornis se en-
cuentra incluido entre los Phororhacoidea, bien
alejado filogenéticamente de los Anseriformes.
Sin embargo, en dicho analisis los autores inclu-
yeron Unicamente al Anseriformes Anseranas
semipalmata, el cual es utilizado por Alvarenga
et al. (2011) como outgroup, lo cual impide tes-
tear las relaciones filogenéticas a gran escala de
Brontornis. En consecuencia, en contraposicion
con lo expresado por Alvarenga et al. (2011), no
es posible excluir a Brontornis de los Aseriformes
o Galloanseres sobre la base de los datos presen-
tados en dicho anélisis. Sin embargo, Alvarenga
et al. (2011) discuten algunos de los caracteres
utilizados por Agnolin (2007) para sustentar la
posicién taxonémica de Brontornis. Este tltimo
autor cita 7 caracteres sinapomérficos exhibidos

por los Anseriformes y Brontonis que se encon-
trarian ausentes en los Phororhacoidea (e.g. con-
dilo medial del tibiotarso de gran extension ante-
roposterior y medialmente desplazado, cuadrado
con dos condilos distales, falanges ungueales ven-
tralmente planas y proximalmente expandidas),
de los cuales Alvarenga et al. (2011) discuten tni-
camente dos. Alvarenga et al. (2011) indican que
un céndilo medial del tibiotarso bien desarrolla-
do y medialmente desplazado es una caracteristi-
ca tipica de aves de gran tamano, que influiria en
la postura del animal durante la caminata. Mas
aan, sugieren que una condicién semejante a la
indicada para Brontornis se registra en Cariama
y en materiales referidos a Andalgalornis por
Noriega & Agnolin (2008). Sin embargo, la mor-
fologia del extremo distal del tibiotarso en estos
altimos dos taxones es bien distinta de aquella
exhibida por Brontonis. El material referido a
Andalgalornis, y especialmente los ejemplares
actuales de Cariama carecen de la profunda des-
viacién observada en el condilo distal presente
en Brontornis y los Anseriformes tal como ha
sido indicado previamente (Agnolin, 2007; véa-
se Andors, 1992; Dzerzhinsky, 1995; Bourdon,
2006).

Por otro lado, Alvarenga et al. (2011) indican
que los caracteres que respectan a la morfologia
del hueso cuadrado no pueden ser corroborados
debido a la condicién fragmentaria del mismo.
Sin embargo, tal como fuera figurado y discutido
previamente (Moreno & Mercerat, 1891) el ex-
tremo distal del cuadrado se encuentra perfecta-
mente preservado y exhibe dos amplios condilos
distales para la articulacién mandibular (Fig. 6).

Alvarenga et al. (2011) no realizan una dis-
cusién de los restantes caracteres utilizados
en el analisis cladistico de Agnolin (2007) para
sustentar la inclusién de Brontornis dentro de
Galloanseres y Anseriformes. Méas atn, de los 16
caracteres indicados por Alvarenga et al. (2011)
como sinapomorfias de Phororhacoidea tnica-
mente dos se encuentran preservados en los ele-
mentos conocidos para Brontornis: 1- trocanter
mayor del fémur pobremente desarrollado o au-
sente (caracter 49-1), y 2- tréclea metatarsal II
subparalela a la troclea metatarsal III (caracter
59-1). Sin embargo, en Brontornis las trécleas la-
teral y medial del tarsometatarso son muy diver-
gentes con respecto a la tréclea III (Tonni, 1977)
y el trocanter mayor del fémur se encuentra muy
bien desarrollado, a modo de una cresta sobre-
saliente, lo cual lo diferencia claramente de los
Phorusrhacidae conocidos.

Por otro lado, Alvarenga et al. (2011) propo-
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Fig. 6. Extremo distal de cuadrado izquierdo en vista
distal de Brontornis burmeisteri (MLP 20-111). Escala:
2 cm. Abreviaturas: cl, condilo lateral; cm, céndilo
medial.

nen la definitiva inclusién de Brontornis dentro
de los Phororhacoidea por presentar un amplio
receso neumatico en la cara lateral de los cen-
tros vertebrales toraxicos (Alvarenga et al.,
2011; caracter 22-1). Sin embargo, la presencia
de dichos recesos es considerada una condicién
plesiomoérfica para Neornithes, la cual se en-
cuentra ampliamente distribuida en diferentes
grupos de aves mesozoicas (Clarke, 2004). Mas
aun, dentro de los Neornithes, la retencién de
un receso neumatico toréxico se presenta en di-
versos Galloanseres, encontrandose presente en
la mayor parte de los Galliformes (Dyke et al.,
2003), asi como en numerosos Anseriformes
(e.g., Chauna, Anseranas, Anser, Diatryma;
Matthew & Granger, 1917; Ghetie et al., 1981).
En consecuencia, la existencia de un receso neu-
maético en la cara lateral de los centros verte-
brales toraxicos no se considera aqui como una
sinapomorfia vélida para emparentar Brontornis
y los Phororhacoidea. De este modo, en el presen-
te trabajo se sigue el criterio de Agnolin (2007,
2009) en el cual se incluye, mediante un anélisis
cladistico abarcativo a Brontornis burmeisteri
entre los Anseriformes, bien alejado filogenética-
mente de los Phororhacoidea.

Alvarenga et al. (2011) excluyen de su ana-
lisis numérico a la especie Paleopsilopterus ita-
boraiensis debido a lo fragmentario de los espe-
cimenes disponibles, que consisten en extremos
distales de tibiotarsos y un proximal de tarso-
metatarso (Alvarenga, 1985). Sin embargo, di-
chos autores consideran a esta especie como el
Phororhacoidea més antiguo registrado, pues-

Fig. 7. Extremo distal de carpometacarpo izquierdo de
Hermosiornis incertus (MACN Pv-6834, holotipo) en
vistas A, lateral; B, distal. Escala: 2 cm. Abreviaturas:
fac, faceta distal del metacarpal II; mc II, metacarpal
IT; mc III, metacarpal III.

to que los materiales disponibles provienen del
Paleoceno Superior de Brasil (Alvarenga, 1985;
Alvarenga & Hofling, 2003). Alvarenga et al.
(2011) sustentan su atribucién a Phororhacoidea
Unicamente sobre la base de las similitudes gene-
rales que el material exhibe con los representan-
tes de la subfamilia Psilopterinae. Sin embargo,
los ejemplares disponibles de Paleopsilopterus
no han preservado ninguna de las sinapomor-
fias utilizadas por Alvarenga et al. (2011) para
diagnosticar Phororhacoidea. Recientemente,
Agnolin (2009) excluyé a Paleopsilopterus de los
Phororhacoidea, debido a que el material disponi-
ble carece de las sinapomorfias que diagnostican
al grupo, y contrariamente, exhibe diversas ple-
siomorfias que sugieren una diferente posicién
filogenética (e.g., tubérculo intercotilar proximal
del tarsometatarso muy bajo y transversalmen-
te expandido, surco metatarsal anterior amplio
y poco profundo, céndilos distales del tibiotarso
dorsoventralmente bajos y transversalmente ex-
pandidos). Mas atn, diversas similitudes compar-
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tidas entre Paleopsilopterus y los Cariamoidea
Idiornithidae sugieren la cercania filogenética de
ambos taxones (Agnolin, 2009). En consecuencia,
en el presente articulo se considera como el regis-
tro mas antiguo asignable a los Phororhacoidea,
a los materiales aislados procedentes de la pro-
vincia de Chubut (Patagonia) extraidos en capas
referibles al Eoceno Inferior y que exhiben ca-
racteres tipicos de los Psilopteridae (Tambussi &
Tonni, 1986).

El 4arbol filogenético presentado por
Alvarenga et al. (2011) indica claramente un
clado Phororhacoidea monofilético. Dicha mono-
filia se sustenta sobre la base de las siguientes
sinapomorfias:1) pico fuertemente curvado, 2) pa-
ladar desmognatho, 3) amplias fosas temporales
que se acercan hacia la linea media, 4) foramen
magno dirigido caudalmente, 5) procesos basipte-
rigoideos presentes, 6) pterigoides con superficie
articular para los procesos basipterigoideos, 7)
proceso zigomatico presente, 8) proceso acrocora-
coideo ausente, 9) tubérculo ventral del hiimero
proyectado proximalmente, 10) diafisis humeral
recta y curvada medialmente, 11) proceso flexor
del htimero fuertemente proyectado ventralmen-
te, 12) trocanter mayor del fémur ausente o po-
bremente desarrollado, y 13) tréclea metatarsal
IT no dirigida medialmente; (Alvarenga et al.
2011). El presente anélisis presenta una mayor
cantidad de taxones no-fororracoideos que el ané-
lisis efectuado por Alvarenga et al., (2011), lo que
permite evaluar en mayor detalle la distribucion
de estos caracteres. Es asi, que muchas de las su-
puestas sinapomorfias de Phororhacoidea posee-
rian una distribucién mayor que la propuesta por
dichos autores y serian utiles a la hora de definir
clados mas inclusivos. Asi, los caracteres 1,7,8,
son aqui considerados como diagnésticos de los
Notogrues (véase también Cracraft, 1982), los
caracteres 5,6 son propuestos como diagnésticos
Stereornithes (véase mas arriba), y finalmente,
los caracteres 2,3,4,9,10,11 son retenidos como
sinapomorfias vélidas de Phororhacoidea (véase
también un anélisis detallado de estos caracteres
en Agnolin, 2009). Alvarenga & Hofling (2003),
adicionalmente, consideraron entre los carac-
teres sinapomérficos de Phororhacoidea la pre-
sencia de un pubis atrofiado posteriormente, tal
como fuera sugerido primeramente por Sinclair
& Farr (1932). Alvarenga et al. (2011) redefinen a
dicha condicién como “pubis discontinuo”, en el
cual existiria una porcién anterior libre, por de-
bajo de la cavidad glenoidea, y otra ubicada en la
region posterior de la cadera, adherida al isquion.
Sin embargo, Agnolin (2009) considera, sobre la

base de la comparacién con Notogrues basales
como Psophia, Cariama y Chunga (Beddard,
1889, 1890) que el pubis de los Phororhacoidea
en realidad seria completo, pero se encontraria
firmemente fusionado al isquion. En efecto, en
Psophia y Cariamidae el isquion y el pubis po-
seen sus diafisis fuertemente dirigidas posterior-
mente y subparalelas entre si, estando el pubis
fuertemente unido al isquion, lo cual reduce
notablemente el tamano de la fenestra isquio-
pabica (Beddard, 1889, 1890). Esta condicién se
presenta de manera atin més pronunciada en las
aves fororracoideas, las cuales exhibirian pubis
completos, fuertemente fusionados a los isquio-
nes a lo largo de toda su longitud, tal como puede
observarse en Psilopterus (Sinclair & Farr, 1932)
(Agnolin, 2009, caracter 52-1).

Finalmente, Alvarenga et al. (2011) han pro-
puesto una topologia muy particular para el ar-
bol filogenético de Phororhacoidea. En el analisis
efectuado por estos autores, Hermosiornis apa-
rece como el Phororhacoidea més basal, grupo
hermano de Psilopteridae + Phorusrhacidae.
Estas dos tltimas agrupaciones taxonémicas pre-
sentan en el andlisis de Alvarenga et al. (2011)
una resolucién escasa, en la cual ambos clados
se representan por sendas politomias. Dentro
de Phorusrhacidae, sin embargo, se encuentra
un pequeno clado monofilético compuesto por
Kelenken y Devincenzia. Lamentablemente, la
posicion basal de Hermosiornis, asi como la ma-
yor parte de la topologia recuperada en el analisis
no es discutida por los autores, quienes no citan
caracteres que avalen dicho analisis filogenético.
Por el contrario, y en contradiccién al cladogra-
ma propuesto en su propio andlisis, Alvarenga
et al. (2011) atn reconocen cinco agrupacio-
nes supragenéricas dentro de Phororhacoidea:
Mesembriornithinae (=Hermosiornis en este
trabajo), Psilopterinae, Patagornithinae (inclu-
yendo la asociacion Tolmodus + Andrewsornis
+ Andalgalornis; aqui recuperada como para-
filética), Phorusrhacinae, y Brontornithinae
(=Physornithini en el presente trabajo), un arre-
glo taxonémico que sigue la disposicién propues-
ta previamente por Alvarenga & Hofling (2003).
Sin embargo, dichas agrupaciones en anélisis
previos (Agnolin, 2009), asi como en el presente
trabajo y en el mismo anaélisis de Alvarenga et al.
(2011), han sido mayormente reconocidas como
asociaciones parafiléticas, con la Ginica excepcién
de los Psilopterinae (Psilopteridae en el presente
trabajo), cuyos miembros parecen exhibir nume-
rosos caracteres derivados compartidos (véase
Apéndice III).



Agnolin: La posicién filogenética de Hermosiornis 51

La cintura escapular de Hermosiornis in-
certus

Desde la descripcion original de Rovereto
(1914), la morfologia de la cintura escapular de
Hermosiornis ha sido considerada como diagnés-
tica para dicho género. Este autor indica como
caracteristica especial la fusién entre coracoides,
escapula y farcula, conformando una estructura
sélida de caracteristicas tinicas. Autores poste-
riores han propuesto que esta condicién podria
constituir una sinapomorfia para el género, exhi-
bida por las especies H. milneedwardsi y H. in-
certus (Patterson & Kraglievich, 1960; Alvarenga
& Hofling, 2003; Agnolin, 2009; Alvarenga et al.,
2011).

Sinembargo, ladetalladarevision delacintura
escapular referida primeramente al Psilopteridae
Procariama simplex por Rovereto (1914) y
luego asignada a H. incertus por Patterson &
Kraglievich (1960) sugiere que dicho ejemplar, en
realidad, podria pertenecer a otro elemento 6seo
(Marcos Cenizo com. pers.). En efecto, este ma-
terial incompleto (MACN Pv-6934), difiere de la
cintura escapular de la especie H. milneedwardsi
en una serie de caracteres que distinguen a am-
bos ejemplares. El material referido a H. incertus
difiere de H. incertus y otros Phororhacoidea por
presentar la “superficie de articulacién humeral”
en posiciéon proximal subterminal y orientada
subhorizontalmente (una condicién desconocida
en las aves Neornithes), la “farcula y el “cora-
coides” de diafisis subparalelas y aspecto colmu-
nar, la “farcula” separada del “coracoides” por
un surco amplio y poco profundo, la “farcula”
careciendo de un puente 6seo doble de unién al
“coracoides” (presente en H. milbeedwardsi), y
finalmente, porcién “proximal” de la “escapula-
farcula”, bien comprimidas en sentido antero-
posterior y expandidas transversalmente (véase
Rovereto, 1914; Figura 7). En contraposicion, la
morfologia general del elemento es totalmente
coincidente con las porciones distales de carpo-
metacarpo conocidas en las restantes aves foro-
rracoideas y Neornithes en general (Baumel &
Witmer, 1993). En efecto, la presencia de dos es-
tructuras éseas columnares (“coracoides” y “far-
cula” de Rovereto, 1914), anteroposteriormente
comprimidas y transversalmente extensas, fu-
sionadas ampliamente y separadas por un surco,
asi como la existencia de una superificie articu-
lar terminal (“superficie humeral” de Rovereto,
1914; aqui determinada como superficie distal
de articulacién del metacarpal III) sugieren, en
conjunto, que se trata del extremo distal de los
metacarpales derechos II y III fusionados de un

ave fororracoidea. Mas adn, la extensa fusién de
ambos metacarpales, conformando una amplia
sinfisis distal, portadora de un amplio surco, es
un rasgo caracteristico de los metacarpales dis-
tales de los Phororhacoidea (véase Alvarenga &
Hofling, 2003). En la totalidad de los caracteres,
este elemento es indistinguible de aquel obser-
vable en otros Phorusrhacidae (e.g. Tolmodus;
Andrews, 1899).

En consecuencia, la existencia de una cintura
pectoral con escapula, clavicula, y coracoides fu-
sionados debe ser considerada como una caracte-
ristica autapomorfica de H. milneedwardsi, des-
conocida atn en H. incertus. Concomitantemente,
los caracteres 39-43 de Agnolin (2009) son aqui
recodificados como atn desconocidos en H. incer-
tus (Apéndice II).

Los ultimos Phororhacoidea

El biocrén de los Phororhacoidea se extiende
de manera no ambigua desde el Eoceno tempra-
no (“Casamayorense”; Tambussi & Tonni, 1986;
Agnolin, 2009; este trabajo) al Plioceno tardio
(“Chapadmalalense”; Alvarenga & Hofling,
2003). Registros previos indican la presencia
de Phororhacoidea para el Paleoceno de Brasil
(Alvarenga & Hofling, 2003) y Eoceno temprano
de Antartida (Tambussi & Acosta Hospitaleche,
2007). Sin embargo, estos tltimos registros han
sido recientemente excluidos de Phororhacoidea
(Agnolin, 2009; Cenizo in Agnolin, 2009; Marcos
Cenizo, 2012) y el supuesto registro paleocénico
de Brasil ha sido referido a la los Cariamoidea
basales Idiornithidae (Agnolin, 2009; presente
trabajo). Asimismo, registros previos sugerian
la posible presencia de Phorusrhacidae en el
Pleistoceno Superior de Norteamérica (Brodkorb,
1963; Baskin, 1995), Uruguay (Alvarenga et al.,
2010) o en el limite Plio-Pleistoceno (Tambussi
et al., 1999). Los registros para el Pleistoceno de
Norteamérica (Brodkorb, 1963, 1964; Baskin,
1995) han sido recientemente datados fehacien-
temente y se consideran como pertenecientes
al Plioceno Superior, excluyéndose asi la su-
puesta supervivencia de Phorusrhacidae en el
Pleistoceno de Estados Unidos (MacFadden et
al., 2005).

En lo que respecta al registro efectuado por
Tambussi et al. (1999), estos autores han des-
cripto un tibiotarso aislado procedente de la
Formacién Raigén, en la localidad de Puerto
Arazati, Uruguay. Sin embargo, méas reciente-
mente, McDonald & Perea (2002) han indicado
que dicha unidad sedimentaria podria pertenecer
al lapso Montehermosense-Ensenadense (esto es
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Plioceno s.l.-Pleistoceno Medio), y muy posible-
mente incluye elementos que conformarian una
asociacién faunistica diacrénica, lo cual sugiere
que los materiales asignables a Phorusrhacidae
podrian provenir de sedimentos pre-Pleistocéni-
cos.

Para el Pleistoceno Superior de Uruguay,
Alvarenga et al. (2010) reportan la existencia de
un Phorusrhacidae indeterminado, el cual consti-
tuiria el sobreviviente més reciente perteneciente
a dicho clado. El material consiste en el extremo
incompleto de un tarsometatarso de pequeno ta-
maino procedente de sedimentitas pertenecientes
a la Formacién Dolores (Alvarenga et al., 2010).
Mas recientemente Montenegro et al. (2010) han
mencionado un tarsometatarso adicional muy
incompleto que segin dichos autores es indis-
tinguible de aquel descripto por Alvarenga et al.
(2010). Posteriormente, sobre la base de propor-
ciones generales, Vezzosi (2012) refiere el ejem-
plar descripto por Alvarenga et al. (2010) como
cf. Procariama. Por otro lado, Tambussi (2011)
indica sobre la base de la naturaleza incompleta
del espécimen en cuestién, que su referencia a los
Phororhacoidea solo podra ser confirmada con
el hallazgo de nuevos materiales que permitan
corroborar dicha aseveracién. Alvarenga et al.
(2010) refirieron el ejemplar a Phororhacoidea
sobre la base de los siguientes caracteres: 1) tré6-
clea metatarsal III de gran tamano y distalmente
expandida, 2) tréclea metatarsal IT muy estrecha
y con la carilla anterior de articulacién sin un
surco longitudinal, 3) tréclea metatarsal II de
pequeno tamano, subparalela a la tréclea III, y
separada de esta por un surco estrecho, y 4) fosas
colaterales de la tréclea metatarsal III amplias
y profundas (Alvarenga et al., 2010). Sin embar-
go, tal como ha sido indicado por Alvarenga et al.
(2010), ninguno de estos caracteres es diagnosti-
co de Phorusrhacidae, reconociéndose por sepa-
rado en numerosos grupos de Neornithes. Més
aun, debido a la particular combinacién de carac-
teres que este material presenta, Alvarenga et al.
(2010) han reconocido que la posicién sistema-
tica del espécimen dentro de Phororhacoidea no
es clara. Estos autores sugieren afinidades a los
Phorusrhacidae, especialmente sobre la base de
la morfologia de la tréclea II. Sin embargo, vale
la pena remarcar que los ejemplares de Uruguay
difieren de los Phorusrhacidae en poseer la tré-
clea metatarsal II posteriormente bien excavada
y con el proceso posteromedial bien desarrolla-
do, una condicién presente en los fororracoideos
Psilopteridae (véase también Vezzosi, 2012).

De este modo, debido a la ausencia de apo-

morfias que permitan incluir dichos ejem-
plares de manera no ambigua dentro de los
Phororhacoideaa, los especimenes arriba men-
cionados son aqui considerados como de posicién
sistematica incierta, de acuerdo a lo sugerido
previamente por Tambussi (2011).

En consecuencia, los registros no ambiguos
de Phororhacoidea se encuentran al dia de la
fecha restringidos a tiempos pre-pleistocénicos,
y los registros mas recientes para el clado co-
rresponderian a las Formaciones Chapadmalal
(Plioceno Inferior-Medio) de Argentina, Raigén
(Plioceno s.1.-Pleistoceno Medio) de Uruguay, y al
“Blanquense” (Plioceno Superior) de los Estados
Unidos (MacFadden et al., 2005).

CONCLUSIONES

Una revisién acerca de la posicion sistemati-
ca del género Hermosiornis permite concluir que
dicho género se encuentra mas cercanamente
relacionado a los Phorusrhacidae de gran tama-
o y no se emparenta cercanamente con los pe-
quenos Psilopteridae. La grupacién que incluye
a Hermosiornis + Phorusrhacidae es aqui deno-
minada como Neorhaci. Los neorhacos presentan
una serie de caracteres en comudn, que incluyen
una notable reduccién del miembro anterior,
acompanada por un aumento notable en la talla
corporal, asi como una importante elongacién de
los miembros posteriores. Todos estos caracteres
muy posiblemente se encontrarian correlaciona-
dos a un incremento notable de las capacidades
cursoriales de estas aves.

Asimismo, son descartados los registros pre-
vios de fororracoideas indicados para el Paleoceno
de Brasil y para el Pleistoceno de Norteameérica,
asimismo, los registros para el Pleistoceno de
Uruguay son considerados como dudosos. De
este modo, se establece un biocrén para el grupo
que abarca desde el Eoceno Inferior al Plioceno
Superior y posiblemente Pleistoceno.
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Apéndice I. Listado de caracteres.

Craneo

1- Premaxilar: 0, recto o levemente dirigido ventral-
mente; 1 recurvado (Mayr, 2002).

2- Rostro: 0, anteroposteriormente acortado; 1, alarga-
do (Patterson & Kraglievich, 1960).

3- Pico: 0, esquizorhinal; 1, holorhinal (Garrod, 1873).

4- Pico: 0, recto o débilmente convexo por sobre las
narinas externas; 1, bien convexo por sobre las
narinas externas.

5- Longitud anteroposterior de las narinas: 0, abar-
cando mas de 4/5 de la longitud anteroposterior
del rostro; 1, abarcando menos de 4/5 de la longi-
tud del rostro (Mayr, 2005).

6- Narinas con una fosa maxilar anterior: 0, ausente;
1, presente.

7- Contorno de la fenestra anteorbitaria: 0, subcua-
drangular o redondeado; 1, subrectangular.

8- Borde anterior de la fenestra antorbitaria: 0, obli-
cuo; 1, recto (Patterson & Kraglievich, 1960).

9- Procesos supraorbitarios: 0, pobremente desarro-

llados o ausentes; 1- muy bien desarrollados y

anteroposteriormente extensos (Mayr & Mourer

Chauviré, 2006).

Procesos supraorbitarios con una gran extension

caudal: 0, ausente; 1, presente (Alvarenga &

Hofling, 2003).

11- Proceso postorbital muy desarrollado ventralmen-
te y tiende a contactarse con el proceso zigomati-
co: 0, ausente; 1, presente.

12- Postorbital: 0, liso o débilmente convexo; 1, subdi-

vidido por una profunda cresta media subvertical.

Fosas temporales: 0, alejadas en vista dorsal;

1, practicamente en contacto en vista dorsal

(Tambussi, 1989).

14- Fosas temporales: 0, anteroposteriormente ex-

tensas; 1, anteroposteriormente comprimidas

(Patterson & Kraglievich, 1960).

Fosa subtemporal: 0, reducida; 1, amplia, profunda

y delimitada posteriormente por la cresta lambdoi-

dea (Bertelli et al. 2007)

16- Frontales: 0, anteroposteriormente elongados y de
ancho subigual; 1, acortados anteroposteriormente
y anteriormente muy estrechados (Patterson &
Kraglievich, 1960).

17- Cresta nucal: 0, pobremente desarrollada; 1, pro-
minente (Andrews, 1899).

18- Cresta media occipital: 0, no contacta al foramen
magno con la cresta nucal; 1, contacta al foramen
magno con la cresta nucal.

19- Céndilo occipital orientado: 0, posteroventralmen-
te o ventralmente; 1, posteriormente (subhorizon-
tal) (Ameghino, 1895).

20- Tabla occipital muy ancha, representando la altu-
ra total menos de un 39% del ancho transversal
maximo: 0, ausente; 1, presente (Cabrera, 1939).

21- Proyecciones alariformes dorsolaterales en la tabla
occipital: 0, ausentes; 1, presentes (Bertelli ez al.,
2007).

22- Tabla frontoparietal: 0, convexa; 1, plana (Chiappe
& Bertelli, 2006).

10

13

15

23- Cuadradoyugal: 0, delgado; 1, robusto y dorsoven-
tralmente alto (Patterson & Kraglievich, 1960).

24- Eje anteroposterior del cuadradoyugal: 0, fuerte-
mente orientado caudoventralmente; 1, subhori-
zontal.

25- Barra yugal muy robusta y fuertemente convexa
en su margen dorsal: 0, ausente; 1, presente.

26- Proceso postorbital del cuadrado: 0, corto y delga-
do; 1, alto y robusto.

27- Paladar: 0, esquizognatho; 1, desmognatho
(Patterson & Kraglievich, 1960).

28- Pterigoides con articulacién basiperigoidea: 0,
ausente o débilmente desarrollada y ubicada en la
porcién posterior del hueso; 1, muy bien desarro-
llada y posicionada en la porcién media del hueso
(Alvarenga & Hofling, 2003).

29- Sinfisis mandibular: 0, recta o levemente orien-
tada ventralmente; 1, orientada dorsalmente
(Ameghino, 1895).

30- Fenestra mandibular anteroposteriormente exten-
sa: 0, ausente; 1, presente.

31- Fenestra mandibular: 0, simple; 1, dividida o sub-
dividida por una o més proyecciénes éseas vertica-
les (Patterson & Kraglievich, 1960).

32- Sinfisis mandibular: 0, corta y gracil; 1, elongada y
sélida (Alvarenga & Hofling, 2003).

Columna vertebral

33- Numero de pares de costillas en vértebras dorsa-
les: 0, entre 7y 10, de los cuales al menos seis arti-
culan en el esterndn; 1, presencia de seis 0 menos
pares de costillas dorsales, de los cuales cinco (o
menos) articulan en el esternoén.

34- Costillas dorsales: 0, con procesos uncinados; 1,
sin procesos uncinados (Patterson & Kraglievich,
1960).

35- Vértebras cervicales anteriores a la séptima: 0,
més largas que anchas; 1, tan o mas anchas que
largas (Patterson & Kraglievich, 1960).

36- Espinas neurales de las vértebras sacras fusiona-
das con la porcién mas anterior del ala preaceta-
bular del ilion, conformando una alta lamina ilio-
neural: 0, ausente; 1, presente (Mayr, 2006).

37- Receso caudal del sacro fuertemente excavado,
conformando una profunda fosa: 0, ausente; 1,
presente (Mayr & Clarke, 2004).

38- Pigostilo: 0, orientado horizontalmente; 1, orienta-
do dorsalmente.

Cintura pectoral

39- Coracoides, escapula y farcula: 0, libres; 1, fusio-
nados (Rovereto, 1914).

40- Coracoides: 0, procesos procoracoides y tuberosi-
dad braquial pobremente desarrollados; 1, proce-
sos procoracoides y tuberosidad braquial muy bien
desarrollados que tienden a contactarse (Mourer
Chauviré, 1983).

41- Coracoides con proceso procoracoides, proceso
acrocoracoides, tuberosidad braquial, y faceta
escapular: 0, presentes y bien desarrollados; 1,
reducidos o ausentes (Alvarenga & Hofling, 2003).

42- Faceta escapular del coracoides: 0, dorsoven-
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tralmente alta y transversalmente comprimida,
de contorno subcircular; 1, dorsoventralmente
comprimida y transversalmente extensa (Mourer
Chauviré, 1983).

43- Foramen para el nervio supracoracoideo en el
coracoides: 0, presente; 1, ausente (Mayr, 2002).

44- Coracoides con cresta medial en la extremidad
esternal: 0, ausente; 1, presente (Livezey, 1998).

45- Escapula con un foramen medial en su extremo
proximal: 0, ausente; 1, presente (Livezey, 1998).

46- Esternon: 0, ancho y corto; 1, elongado y estrecho,
de contorno subrectangular (Mayr, 2005).

47- Margen posterior del esternén: 0, recto; 1, forman-
do una aguda espina que no se extiende posterior-
mente a las trabéculas laterales; 2, formando una
aguda espina que se extiende posteriormente a las
trabéculas laterales (Mayr, 2002).

Cintura pélvica

48- Porcién preacetabular del ilion: 0, aguda y de
contorno redondeado; 1, de contorno subcuadran-
gular.

49- Porcién preacetabular del ilion: 0, tan o méas larga
que la postacetabular; 1, mucho més corta que la
postacetabular (Andrews, 1899).

50- Porcion preacetabular del ilion: 0, expandida late-
ralmente; 1, fuertemente comprimida lateralmen-
te (Patterson & Kraglievich, 1960).

51- Cresta transversal supratrocantérica del ilion: 0,
débilmente desarrollada o ausente; 1- fuertemente
desarrollada (Andrews, 1899).

52- Fenestra isquiopubica: 0, dorsoventralmente am-
plia y de contorno ovoidal; 1, dorsoventralmente
comprimida (Mayr, 2002).

Miembro anterior

53- Longitud humeral: 0, més larga que la longitud
escapular; 1, subigual o més corta que la longitud
escapular.

54- Hamero con una fuerte curvatura medial en
su sector proximal: 0, ausente; 1, presente
(Alvarenga & Hofling, 2003).

55- Neumatizacion proximal del humero: 0, extensa;
1, reducida (Hesse, 1989).

56- Himero con surco bicipital ancho, profundo y muy
bien definido: 0, ausente; 1, presente (Chandler,
1994).

57- Hamero con surco ligamentario: 0, bien definido
y profundo; 1, pobremente definido y superficial
(Agnolin, 2006).

58- Humero con proceso supracondilar distal posi-
cionado muy distalmente: 0, ausente; 1, presente
(Livezey, 1998).

59- Proceso flexor del himero muy extendido distal-
mente: 0, ausente; 1, presente (Livezey, 1998).

60- Extremo distal del humero: 0, recto; 1, oblicuo
(Andrews, 1899).

61- Longitud total ulna/radio: 0, mayor que el 60% de
la longitud total del htimero; 1, menor que el 60%
de la longitud total del himero.

62- Olécranon de la ulna: 0, alto y agudo; 1, bajo y
redondeado (Cracraft, 1968).

63- Anillo externo de la tréclea carpal: 0, redondeado;
1, bruscamente elevado entre el metacarpal III y
el proceso pisiforme.

64- Carpometacarpo con metacarpal I: 0, gracil y sub-
cuadrangular; 1, robusto, redondeado y protruyen-
te (Chandler, 1994).

65- Metacarpal III del carpometacarpo: 0, proximal-
mente subcircular en seccién y practicamente rec-
to a lo largo de toda la diafisis; 1, proximalmente
comprimido en sentido transversal y fuertemente
curvado a lo largo de toda la diafisis (Olson, 1985).

66- Carpometacarpo con una fuerte cresta conectando
el proceso pisiforme con el metacarpal III: 0, au-
sente; 1, presente (Mayr, 2002).

67- Carpometacarpo: 0, extremidad distal del meta-
carpal III practicamente a la misma altura que el
extremo distal del metacarpal II; 1, extremo distal
del metacarpal III mucho més extendido ventral-
mente que el del metacarpal IT (Mayr, 2002).

68- Carpometacarpo con el proceso extensor distal-
mente: 0, agudo; 1, truncado (Chandler, 1994).

Miembro posterior

69- Fémur: 0, longitud subigual al htimero; 1, menor
(Mayr, 2006).

70- Fémur con tréclea fibular fuertemente extendida
lateralmente: 0, ausente; 1, presente.

71- Tendones osificados en la porcién posterior del
tibiotarso y el tarsometatarso: 0, ausentes; 1,
presentes (Mayr, 2005).

72- Tibiotarso con una cresta bien desarrollada entre
la superficie articular proximal y la cresta cnemial
interna: 0, ausente; 1, presente (Cracraft, 1968).

73- Tibiotarso con cresta cnemial cranial hipertrofiada
y fuertemente dirigida proximalmente: 0, ausente;
1, presente.

74- Tibiotarso con puente supratendinoso distal: 0,
presente; 1, ausente (Mayr, 2005).

75- Tibiotarso con el margen distal del puente supra-
tendinoso: 0, subparalelo al eje mayor del hueso;
1, oblicuo, a un angulo de 45° con respecto al eje
mayor del hueso (Patterson & Kraglievich, 1960).

76- Tibiotarso con amplia incisura intercondilar: 0,
ausente; 1, presente (Mayr, 2005).

77- Tibiotarso con condilos distales bien comprimidos
lateromedialmente: 0, ausente; 1, presente (Tonni
& Tambussi, 1986).

78- Extremo distal del tibiotarso con el condilo medial
anteroposteriormente expandido: 0, ausente; 1,
presente (Tonni & Tambussi, 1986).

79- Tibiotarso con tubérculo epicondilar medial muy
saliente y precedido por una profunda fosa: 0,
ausente; 1, presente (Mayr, 2005).

80- Tibiotarso con el céndilo lateral distal: 0, dorso-
ventralmente bajo en su porcion anterior, siendo
de tamano subigual levemente mayor que el céndi-
lo medial; 1, de contorno subcircular y de tamano
mucho mayor que el condilo medial (Mayr, 2000;
Peters, 2007).

81- Tarsometatarso: 0, relativamente corto (indice
tarsometatarso/tibiotarso menor que 0,8 y mayor
que 0,6); 1, extremadamente elongado (indice
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tarsometatarso/tibiotarso menor que 0,8); 2, ex-

tremadamente corto (indice tarsometatarso/tibio-

tarso menor que 0,55; la longitud total del tarso-
metatarso no supera la longitud total del hiimero)

(Patterson & Kraglievich, 1960; Mayr, 2005).

Tarsometatarso anteroposteriormente comprimi-

do: 0, ausente; 1, presente (Alvarenga & Hofling,

2003).

Cétilo lateral del tarsometatarso: 0, redondeado; 1,

subrectangular (Alvarenga, 1993).

84- Hipotarso del tarsometatarso: 0, con canales y/o
surcos hipotarsales; 1, simple y macizo, sin canales
ni surcos hipotarsales; 2, con dos delgadas crestas
protruyentes de las cuales la medial es muy aguda
y bien desarrollada (Wetmore, 1927; Mayr, 2005).

85- Crestas plantares del tarsometatarso: 0, débilmen-
te desarrolladas; 1, presentes y fuertemente desa-
rrolladas (Bertelli et al., 2007).

86- Trocleas distales del tarsometatarso: 0, subparale-
las; 1, divergentes (Tonni, 1977).

87- Troclea metatarsal I1I casi tan ancha como la dia-
fisis metatarsiana y anteroposteriormente mucho
maés extendida que las trécleas I1 y IV, las cuales
presentan la misma extensién distal entre si: 0,
ausente; 1, presente (Patterson & Kraglievich,
1960; Acosta Hospitaleche, 2002; Alvarenga &
Hofling, 2003).

88- Troclea metatarsal III: 0, fuertemente concava y
de rebordes trocleares agudos en vistas anterior y
posterior; 1, practicamente lisa anteriormente y de
rebordes trocleares agudos solo en vista posterior
(Acosta Hospitaleche, 2002).

89- Trdcleas distales del tarsometatarso: 0, troclea
metatarsal II ubicada a la misma altura y con la
misma orientacién posterior que la trdclea III; 1,
tréclea metatarsal II dirigida posteriormente y
ubicada mucho mas proximalmente que la tréclea
metatarsal III (Mayr, 2006).

90- Tarsometatarso con tréclea II con un fuerte
proceso posteromedial bien diferenciado de la
diafisis troclear: 0, ausente; 1, presente (Tonni &
Tambussi, 1986).

91- Trocleas distales del tarsometatarso: 0, tréclea IV

grande y elongada, més proyectada distalmente

que la tréclea II; 1, trécleas IT 'y IV subiguales en

tamano y morfologia (Noriega, 1994).

Extremo distal del tarsometatarso en vista distal

con las trécleas IT y IV: 0, practicamente a la mis-

ma altura; 1, fuertemente dirigidas posteriormen-
te, por lo que el extremo distal del tarsometatarso
en vista distal tiene forma de “U” invertida (Tonni

& Tambussi, 1985).

93- Tarsometatarso con procesos posteriores de las
trécleas ILy IV: 0, ausentes o reducidos; 1, bien
desarrollados (Tonni & Tambussi, 1985).

94- Borde lateral de la tréclea metatarsal IV: 0, dirigi-
do posteriormente; 1, dirigido posterolateralmente
(Tonni & Tambussi, 1988).

95- Falanges pedales proximales con la carilla articu-
lar proximal: 0, mas ancha que alta; 1, mas alta
que ancha (Patterson & Kraglievich, 1960).

96- Hallux: 0, bien desarrollado; 1, reducido (Miranda

82

83

92

Ribeiro, 1937).

97- Falange pedal ungueal del dedo II de mayor tama-
o y méas curvada que el resto de las falanges: 0,
ausente; 1, presente (Alvarenga & Hofling, 2003).

98- Pie con falanges preungueales de los dedos II y III:
0, elongadas; 1, cortas y robustas.

99- Falange pedal 1-IV con un proceso préximomedial
amplio: 0, ausente; 1, presente (Mayr, 2002).

100- Falanges pedales: 0, falange 4-IV mas corta o su-
bigual a la falange 3-IV; 1, falange 4-IV mas larga
que la falange 3- IV (Hesse, 1989).

Caracteres agregados

101- Margen ventral del rostro en vista palatal: 0, liso;
1, exhibiendo dos fuertes crestas longitudinales
separadas del margen tomial por un débil surco
(Bertelli et al., 2007).

102- Palatinos: 0, débiles; 1, engrosados y en forma de
“U” en corte transversal (Degrange et al., 2010).

103- Hueso lacrimal: 0, libre; 1, fuertemente fusionado
anteriormente a los maxilares y nasales (Patterson
& Kraglievich, 1960).

104- Rama descendente del hueso lacrimal: 0, libre
o débilmente suturada; 1, fuertemente desarro-
llada y ampliamente contactada a la barra yugal
(Degrange et al., 2010).

105- Margenes de la tréclea metatarsal III: 0, conver-
gentes proximalmente; 1, subparalelos entre si.

106- Diafisis femoral: 0, curvada, con la superficie
caudal convexa; 1, recta, con la superficie caudal
plana (Mourer Chauviré et al., 2011).

107- Fémur con fosa poplitea fuertemente desarrolla-
da, lateralmente limitada por una fuerte lamina
6sea y distalmente por una barra dsea tranversal:
0, ausente; 1, presente (Mourer Chauviré et al.,
2011).

108- Proceso ascendente del maxilar: 0, ausente; 1,
presente (Degrange & Tambussi, 2011).

109- Zona flexora palatina: 0, exhibiendo un débil con-
tacto entre maxilla y palatinos; 1, exhibiendo un
amplio y firme contacto entre maxilla y palatinos
(Degrange & Tambussi, 2011).

110- Zonas flexoras palatina y yugal: 0, presentes; 1,
ausentes debido a fusién (Degrange & Tambussi,
2011).

Apéndice II. Caracteres recodificados de la
matriz basica de datos presentada por agnolin

(2009).

Los estados modificados en el presente articulo
se describen con la inicial N, aquellas que re-
presentan la codificacién de Agnolin (2009) se
describen con la inicial A.

Caracter 6: Tolmodus, Andalgalornis,
Andrewsornis, Kelenken A=0, N=1.

Caracter 14: Chunga, Cariama, Bathornis A=0,
N=1.
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Caracteres 39-45: H. incertus N=?

Caracter 64: H. milneedwardsi A=0, N=1.
Caracter 68: H. milneedwardsi A=0, N=1.
Caracter 75: H. milneedwardsi A=0, N=1.
Caracter 93: Hermosiornis milneedwardsi, H.
incertus A=1, N=0.

Apéndice III. Caracteres diagnosticos obtenidos
en el analisis filogenético.

Notogrues: 1-1, 3-1, 29-1, 48-1, 52-1, 60-1, 62-1,
63-1, 65-1, 66-1, 67-1, 72-1, 99-1.

Cariamae: 9-1, 43-1.

Nodo 1: 84-1.

Salmilidae: 74-1, 76-1, 79-1, 80-1, 81-2, 84-2.
Nodo 2: 97-1.

Cariamoidea: 11-1, 40-1, 42-1.

Stereornithes (Bathornis + Phororhacoidea):
24-1, 25-1, 28-1, 41-1.

Phororhacoidea: 2-1, 6-1, 10-1, 13-1, 17-1, 20-1,
27-1, 30-1, 34-1, 85-1, 106-1.

Psilopteridae: 18-1, 77-1, 78-1, 90-1, 92-1, 93-1.
Psilopterus: 4-1, 94-1.

Neorhaci: 61-1, 64-1, 68-1, 75-1, 105-1.
Hermosiornis: 81-1, 87-1, 88-1.
Phorusrhacidae: 5-1, 32-1, 101-1.

Nodo 3: 8-1.

Phorusrhacinae: 26-1, 73-1.

Nodo 4: 15-1, 19-1, 23-1, 95-1.

Nodo 5: 86-1.

Physornithini: 82-1, 83-1.

Apéndice IV. Matriz bésica de datos.

Belonopterus
0000000000000000000000000000000000000000000000000
0000000000000000000000000000000000000000000000000
000000000000

Rallidae
0000000000000000000000000000000000011000000111100
0000010010000000000011000000000000000001011100000
000000000000

Aramus
0000000000000000000000000000000000011000000111000
00000100100[01]00000001110000000000000000010101000
00000000000000

Gruidae
0000000000000000000000000000000000011000000111000
0000010010000000000111000000000000000001010000000
000000000000

Psophia
1010000000000000000000000000100000011000000100010
0010010010101101110010100000000000000000010000000
100000000000

Elaphrocnemus

0000000700
Strigogyps

Salmila
10?200000120?220????00000??0????0100?11000?1?002?10
1200?22101011?1112020?01?1001120020000000000?00010

20100101011?1110?10?0000000000010000000000701010?
2272000727

Paracrax

Cariama
1010000010100100000000000000100010011101011100211
0110010010101101110010100000000000100000000000110
100000000110

Chunga
1010000010100100000000000000100010011101011100211
0110010010101101110010100000000000100000000000110
100000000110

Bathornis
10100000100001?000?0000110011000?00?2?2001012022?12?

0000072210

Hermosiornis milneedwardsi
1110010001?0110010010001?2111110?101?210101202?211
1?21110111?2121111?1110100100000100110110000000010?0
0272111221

Hermosiornis incertus

Procariama
11100100110111001101000010111110?2101110010110?2111

0000011111

Psilopterus australis
11110100110111001101000110111110110111001011002111
1111101111011011101101000011000001100001011100101
00000011111

Psilopterus communis
11110100110111001101000110111110110111001011002111
1111101111011011101101000011000001100001011100101
00000011111

Andrewsornis

7?7171

Tolmodus
I1111101111110011001010110111101211111001011022111
11111121111111111111010010000000011000000000001111
111111111
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Andalgalornis

?ééiii ...........................................
Phorusrhacos

1117?22
Kelenken

177111

Physornis

11111111?001?201110?10?20000001111100000000101111??
22111272
Devincenzia



