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RESUMEN: El registro fésil de pingiiinos (Sphenisciformes), albatros y petreles (Procellariiformes), cormoranes
y piqueros (Suliformes), patos buceadores (Anseriformes) y aves pseudo-dentadas (Pelagornithidae) es particu-
larmente abundante en las costas atldntica y pacifica del extremo sur de América del Sur. A esto se suman otros
taxones, que, aunque se encuentran menos representados, contribuyen a analizar la dindmica de las comuni-
dades marinas y a reconstruir los ecosistemas del pasado. En este trabajo se brinda una puesta al dia del regis-
tro fosil de cada uno de estos grupos de aves marinas, incluyendo formas principalmente cenozoicas, aunque
también algunos registros cretdcicos. De su andlisis, en un contexto geotectonico regional diferente al actual, se
desprenden una serie de hipotesis que explican los principales procesos de especiacién, diversificacion, colo-
nizacion y extincion que cada uno de los grupos habria atravesado hasta alcanzar sus configuraciones actuales.

PALABRAS CLAVE: Cenozoico, Cretdcico, paleoambientes, paleontologia de aves

ABSTRACT: The fossil record of penguins (Sphenisciformes), albatrosses and petrels (Procellariiformes), cor-
morants and boobies (Suliformes), diving ducks (Anseriformes), and pseudo-toothed birds (Pelagornithidae) is
particularly abundant on the Atlantic and Pacific coasts of South America. In addition to these are other taxa,
which, although less represented, contribute to analyzing the dynamics of marine communities and recons-
tructing past ecosystems. This work provides an update of the fossil record of each of these groups of seabirds,
including mainly Cenozoic forms but also some Cretaceous records. From this analysis, in a regional geotectonic
context different from the current one, a series of hypotheses emerges that explains the main speciation and
diversification processes, and the colonization and extinction events that each of these groups would have expe-
rienced before reaching their current configurations.
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El registro fosil nos brinda la posibilidad de ac-
ceder al pasado, aunque sea a través de pequenos
recortes que en la mayoria de los casos se encuentran
incompletos. Sin embargo, pese a los sesgos que im-
pone este registro, la informaciéon que nos brinda es
Unica e irremplazable (Warheit 2001). Los fosiles son

la unica fuente disponible para recabar informacién
de las especies que se encuentran totalmente extin-
tas. Ademas, los estudios paleontoldégicos permiten
acceder no solo a la informacién anatéomica que
puede observarse a primera vista, sino que también
habilitan otros estudios paleobiolégicos mas detalla-
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dos. Ejemplos de ello son los estudios paleoecoldgicos
(Tanaka et al. 2020), paleohistoldgicos (Chinsamy et
al. 1995) y paleoneuroldégicos (Acosta Hospitaleche
et al. 2021), que han brindado novedosas fuentes de
informacién y evidencia para los estudios paleoeco-
légicos y sistematicos. Estos datos resultan mdas que
relevantes para las grandes filogenias (Bourdon 2005,
Livezey & Zusi 2006, Ksepka et al. 2006, Smith 2010),
brindando un contexto mds amplio e integrador para
analizar la evolucion de cada uno de los linajes.

El registro fosil de las aves en general suele ser
escaso y fragmentario si se compara con el de otros
vertebrados (Livingston 1989, Mitchell 2015). Esto se
debe a que la neumatizacion que presenta el esqueleto
de la mayoria de las aves, genera una menor resisten-
cia a los procesos destructivos por los que atraviesan
durante su fosilizacion (Nicholson 1996).

Sin embargo, las aves buceadoras constituyen una
excepcion, en particular aquellas con adaptaciones
esqueléticas para el buceo, dado que suman otro fac-
tor que les confiere una mayor resistencia a los proce-
sos destructivos, que es la pérdida total o parcial de la
neumaticidad éseay el desarrollo de huesos paquios-
tosicos (De Ricqlés & De Buffrénil 2001, Habib & Ruff
2008). La maxima expresion de estas condiciones se
encuentra en los pingiiinos, que poseen un esqueleto
altamente modificado, lo cual sumado a sus habitos
coloniales, favorecen la preservacion en cantidad y
calidad de elementos (Emslie 1995).

Ademas, las aves con conductas gregarias, que ni-
difican ano tras ano en las mismas costas y otras areas
de depositacion, a veces conformando roquerias, con-
tribuyen a la formacion de vastas acumulaciones dseas
con un gran potencial fosilifero. Esto ha permitido
contar con un registro fosil privilegiado para muchos
grupos, como por ejemplo los pingiiinos, para cuyos
fésiles se cuenta con estudios sumamente detallados.
A partir de los resultados obtenidos para este grupo, y
aquellos provenientes de los estudios sedimentologi-
cos y tectonicos, se han propuesto algunas hipdtesis
paleoecoldgicas y biogeograficas (Ksepka & Thomas
2012, Pelegrin & Acosta Hospitaleche 2022). Estas
propuestas pueden tomarse como punto de partida
para analizar el escenario en el cual habrian vivido los
demds grupos mencionados anteriormente y presen-
tes en las mismas asociaciones. Desafortunadamente,
los demas grupos de aves marinas se encuentran en
franca desventaja, y sus estudios sistematicos, paleo-
biologicos y paleoecoldgicos son atn incipientes.

En esta contribucién se han compilado y actuali-
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zado sistematica y estratigraficamente los registros de
aves marinas conocidos para América del Sur desde el
Cretdcico a la actualidad. Se comentan ademas algu-
nos aspectos evolutivos y paleobiogeograficos deriva-
dos del estudio de estas asociaciones.

MATERIALES Y METODOS

Delimitacion de los grupos de aves incluidos

La denominacion de aves marinas (seabirds en
inglés) constituye un concepto dindmico, ya que varia
de acuerdo con los autores y a los contextos en que ha
sido utilizado. Sin embargo, existe cierto consenso en
considerar como aves marinas a aquellas especies que
obtienen su alimento exclusivamente en los océanos,
como por ejemplo los pingiiinos, albatros y petreles,
cuya comida proviene por completo del mar y poseen
un estilo de vida totalmente adaptado a la dindmica de
los ambientes marinos (Ainley 1980). Pueden recono-
cerse dos subcategorias de acuerdo con el ambiente
donde pasan la mayor parte de su tiempo: marino—pe-
lagico en el caso de las aves marinas ocednicas (Ainley
1980), o litoral con posibles incursiones en aguas con-
tinentales para el caso de las aves costeras (Schlatter
& Simeone 1999).

Desde una perspectiva paleontologica resulta, en
ocasiones, un poco mas complicado determinar con
exactitud el ambiente en el cual habrian vivido cier-
tos grupos, ya que no se cuenta con representantes
actuales de referencia. Este seria el caso de los miem-
bros del linaje Pelagornithidae, cuyas afinidades filo-
genéticas son aun inciertas, y todo lo que se conoce
proviene de informacion obtenida a través de estudios
anatémico-funcionales y del analisis de los ambientes
de depositacion.

Por tal motivo, se delimitara el registro fosil de las
aves marinas a aquellas especies que viven asociadas
alos océanos, pasan la mayor parte del tiempo en am-
bientes pelagicos o costeros y obtienen su alimento di-
rectamente del mar. Como consecuencia, sus plumas,
heces, egagropilas y finalmente sus cadaveres, son de-
positados y eventualmente preservados en unidades
geoldgicas depositadas en contextos marinos o estua-
rinos. Asimismo, cabe aclarar que, en estos mismos
niveles marinos, muchas veces también se preservan
restos de aves continentales que han sido arrastrados
por las corrientes y han quedado depositados en las
cuencas marinas. Estos ultimos, logicamente, no se-
ran incluidos como aves marinas.
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Delimitacion del area geografica incluida

La presente revisién incluye los restos fésiles
hallados en distintas unidades marinas de América
del Sur (ver Contexto geologico de los hallazgos). El
registro fésil del continente antartico no serd incluido
en la presente, pero una sintesis actualizada puede
consultarse en Acosta Hospitaleche et al. (2019).

Abreviaturas institucionales

CADIC P, Centro Austral de Investigaciones Cien-
tificas, Ushuaia, Tierra del Fuego, Argentina; GPMK,
Geologisch-Palaontologisches Institut und Museum,
Kiel, Alemania; MLP-PV, Museo de La Plata, Ciudad de
La Plata, Argentina; MPEF-PV, Museo Paleontolégico
Egidio Feruglio, Trelew, Argentina; MUSM Museo de
la Universidad de San Marcos, Lima, Pert; SGO.PV,
Museo Nacional de Historia Natural, Santiago, Chile.

CONTEXTO GEOLOGICO DE HALLAZGOS FOSILES

Las aves fosiles que serdn mencionadas a conti-
nuacion fueron colectadas en unidades litoestratigra-
ficas de distintas antigliedades, depositadas en cuen-
cas sedimentarias (Fig. 1) formadas en un contexto

Figura 1. Cuencas sedimentarias donde se depositaron las unidades
litoestratigraficas mas importantes para el registro fosil de las aves
marinas de América del Sur. Abreviaturas: Ar Arauco, Au Austral, Ca
Caldera, Pi Pisco, SJo San Jorge, Va Valdés; An Anseriformes, Ga Gavi-
iformes, Pe Pelagornithidae, Ph Phalacrocoracidae, Pr Procellariifor-
mes, Sp Sphenisciformes, Su Sulidae.
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geotectdnico diferente al actual. La mayor parte de los
yacimientos paleontoldgicos que seran mencionados
corresponden a areas cercanas a la costa, que en el
pasado se encontraban cubiertos por el mar (Figs.
1-4, 6-7). A continuacion, se brinda un breve resumen
de cada una de estas cuencas y de las unidades litoes-
tratigraficas alli depositadas. Con el objeto de brindar
una mejor contextualizacién de estos registros, se
detallan los paleoambientes de depositacion de las
unidades de interés a los fines de este trabajo.

Cuenca Arauco

Se desarrolla en el centro-sur de Chile (Fig. 1)
con aproximadamente 8000 km? de extensién, y un
relleno sedimentario muy potente, que alcanza los
200 metros bajo el nivel del mar en sus zonas mas
profundas. Los depdsitos mdas antiguos corresponden
a la Formacion Quiriquina, por encima de la cual se
deposita un gran numero de unidades cuyas edades
van del Paleoceno al Plioceno (Mordojovich 1981).

La Formacion Quiriquina (Fig. 2b) comprende de-
poésitos marinos depositados durante el Cretacico
tardio (Biro-Bagoczky 1982, Stinnesbeck 1986, 1996,
Salazar et al. 2010). El contenido faunistico (Otero et
al. 2012) y floristico (Stinnesbeck 1986) de esta unidad
sugiere que se trataria de un ambiente de aguas ma-
rinas poco profundas, lo cual explica la presencia de
aves buceadoras como Neogaeornis wetzeli (Fig. 2d-e),
que fue hallado en los acantilados ubicados al oeste de
Bahia San Vicente, en Peninsula Tumbes (Olson 1992).

Cuenca Pisco

Estos depdsitos localizados en el Peru (Fig. 1)
constituyen uno de los mas importantes debido a su
contenido fosilifero excepcionalmente preservado a lo
largo de una secuencia estratigrafica casi ininterrum-
pida. Sucesivas transgresiones marinas (Fig. 3a) han
generado un relleno sedimentario de mas de 2 km de
espesor conformado por las formaciones Caballas, Pa-
racas, Otuma, Chilcatay y Pisco (Fig. 3b), mencionadas
de mayor a menor antigiiedad (Dunbar et al. 1990, De-
Vries 1998, DeVries et al. 2021, Malinverno et al. 2021).

La Formacion Paracas comprende los sedimentos
mas antiguos depositados en esta area y es portado-
ra de los primeros pingiiinos que habrian arribado a
América del Sur durante el Eoceno medio (Clarke et al.
2007). Por encima se encuentran los sedimentos del
Eoceno tardio de la Formacién Otuma, que se extiende
hasta el Oligoceno temprano (Acosta Hospitaleche &
Stucchi 2005, DeVries et al. 2006, 2017, 2021).
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Figura 2. Las aves marinas mds antiguas de América del Sur: a) Reconstruccion paleogeografica del Cretacico tardio (modificado de Scotese,
2014), b) Formacién Quiriquina y detalle de sus afloramientos en sombreado gris, c) Mapa regional indicando la ubicacion de los hallazgos, d)-e)
tarsometatarso de Neogaeornis wetzelli (GPMK 123). El recuadro en a) y ¢) indica el d4rea ampliada en b). Escala: 10 mm.

Figura 3. Pingliinos fdsiles del Eoceno de Peru. a) region de Ica
(Pert1) que se encontraba cubierta por el océano entre el Eoceno

y Plioceno, donde hoy se encuentran los afloramientos mas im-
portantes para el estudio de las aves marinas b)-c) Mapa regional
indicando la ubicacion de los afloramientos, d)-e) Perudyptes devriesi
(MUSM 889) d) craneo, e) pico, f)-h) Icadyptes salasi MUSM 897),

f) crdneo en vista dorsal, g) craneo en vista lateral, h) mandibula.
Escala: 10 mm.
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Figura 4. Yacimientos con registros Eocenos de la Cuenca Austral. a)
Region de Magallanes en el sur de Chile, (SB Sierra Baguales, SD Sierra
Dorotea, RM Rio de las Minas) donde fueron colectados Palaceudyptes
sp y otros restos de aves, b) Mapa regional indicando la ubicacion de
los yacimientos, c) Afloramientos de Formacion Leticia en Tierra del
Fuego. Los recuadros en b) indican las zonas ampliadas en a) y ¢).
Esqueleto de Palaeeudyptes gunnari (CADIP P 21): d) tibiotarso, e) fémur,
f) pelvis, g) coracoides, h) fibula) procedente de la Formacion Leticia.
Escala: 10 mm.
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Hacia el techo de la Cuenca se deposita la For-
macién Chilcatay, con niveles asignados al Oligoceno
tardio y Mioceno temprano. En esta unidad es donde
se registra Palaeospheniscus, un taxén ampliamente
distribuido en la Patagonia Argentina durante el Mio-
ceno temprano (Acosta Hospitaleche & Stucchi 2005).

Finalmente, la Formacion Pisco, puede ser subdivi-
dida internamente en tres niveles que abarcan desde
el Mioceno medio al Plioceno temprano, cada uno con
una capa basal con nodulos fosfaticos, gran contenido
de fosiles (Gariboldi et al. 2017, Solis Mundaca 2018,
Bosio et al. 2019, 2020a, 2020b) y capas delgadas
ricas en diatomeas, que representan ambientes de
plataforma (Bosio et al. 2019). Se caracteriza por la
presencia de vertebrados fésiles tales como tiburones,
rayas, teledsteos, cocodrilos, quelonios, focas, delfines
y ballenas (Ehret et al. 2012 y citas alli) y aves (Laridae,
Scolopacidae, Vulturidae, Sulidae, Pelecanidae, Cico-
niidae, Phalacrocoracidae, Pelagornithidae y Procella-
riiformes, Chavez-Hoffmeister et al. 2007 y citas alli).

Cuenca Austral/Magallanes

Se ubica en el extremo sur de América del Sur y la
plataforma continental adyacente (Fig. 1). En Argentina
adquiere la denominacion de Cuenca Austral, pero en
Chile se conoce como Cuenca de Magallanes. De acuer-
do con la zona de estudio, la secuencia sedimentaria
que la rellena estéa representada por distintas unidades.

En el sector costero de la Provincia de Santa Cruz
(Fig. 4), la secuencia queda definida en orden estra-
tigrafico ascendente, por las formaciones marinas
San Julidn y Monte Leon, y la Formacion Santa Cruz,
que fue depositada en un contexto continental. Am-
bas unidades fueron depositadas durante eventos
transgresivos y portan una fauna mayoritariamente
de invertebrados fésiles, con algunos restos de aves
asignados a pingiiinos (Parras et al. 2012).

La Formacion San Julidn fue depositada en un am-
biente de aguas poco profundas y adquiere unos 80 m
de potencia (Panza et al. 1995, Parras & Casadio 2005,
2006). Las dataciones isotopicas indican una edad
asignada al Oligoceno tardio (Parras & Casadio 2002,
Parras et al. 2012, Pérez et al. 2015).

La Formacidon Monte Ledn consiste en unos 200 m de
espesor con abundantes moluscos y algunos otros in-
vertebrados (Pineda-Salgado et al. 2022 y referencias
alli citadas) que fueron depositados en un ambiente
que pasa transicionalmente de un estuario dominado
por mareas, a un sistema fluvial con canales de baja
energia en una llanura de inundacion (Parras & Griffin
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2009, Parras & Cuitiio 2018, Parras et al. 2020). Su
edad se restringe al Mioceno temprano y se correla-
ciona con las formaciones Chenque (Cuenca San Jor-
ge) y Gaiman (Cuenca Valdés).

En el sector mds austral, una subdivisién de esta
cuenca se rellena por las formaciones Punta Torcida,
niveles ain innominados, Leticia y Cerro Colorado. La
Formacion Leticia (Fig. 4c) presenta niveles portadores
de vertebrados fésiles, entre los que se encuentran
pingiiinos de estirpe antartica, que fueron identifica-
dos como depdsitos marinos de aguas poco profundas
(Torres Carbonell et al. 2009). De acuerdo con el conte-
nido de microfosiles, la edad de esta unidad ha sido de-
finida como Eoceno medio (Malumidn & Olivero 2006).

El esquema estratigrafico no estd completamen-
te definido atun para el sur de Chile (Ghiglione et al.
2009, 2016, Cuitino et al. 2019a, 2019hb), pero en sus
afloramientos de Magallanes se reconocen las forma-
ciones Cerro Dorotea y Rio Turbio (Fig. 4a).

La Formacion Rio Turbio representa un ambiente
estuarino de aguas poco profundas que contiene
abundantes fosiles asignados al Eoceno medio-supe-
rior (Griffin 1991, Malumian et al. 2000, Panti 2018),
entre los que se encuentran algunos restos de aves
(Sallaberry et al. 2010).

Cuenca Caldera

Estd ubicada en el norte de Chile (Fig. 1) y se de-
sarrolla a lo largo de 43 km de extension. Se encuen-
tra rellena por sedimentos de origen marino, que
comprenden tres grandes unidades, las formaciones
Angostura, Bahia Inglesa y Capas de Caldera (Le Roux
etal. 2016).

La Formacion Bahia Inglesa (Fig. 6b) comprende va-
rios miembros depositados entre el Mioceno medio y
el Plioceno (Guzman et al. 2000, Marchant et al. 2000,
Marquardt et al. 2000, Godoy et al. 2003, Achurra 2004,
Le Roux et al. 2016). Los estudios micropaleontoldgi-
cos (Achurra 2004, Henriquez 2006) y sedimentoldgi-
cos (Marquardt 1999, Walsh & Hume 2001, Godoy et al.
2003, Achurra 2004, Henriquez 2006, Walsh & Suarez
2006, Achurra et al. 2009) sugieren un ambiente de de-
positaciéon que abarcaria desde la zona litoral, pasando
por una zona sublitoral hasta una zona batial superior
(Fig. 6a). La edad de esta formacion estd asignada al
Mioceno medio-Plioceno de acuerdo con el contenido
paleomalacolégico, micropaleontolédgico y las relacio-
nes morfoestratigraficas (Le Roux et al. 2016). De esta
formacion provienen reportes de aves marinas, tales
como pingliinos, cormoranes y petreles, asociadas a
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Figura 5. Procellariiformes (a-€) y Sphenisciformes (f-j) de las Formaciones Pisco (a-e, g-h) y Chilcatay (f) de Peru (ver mapa de ubicacion en figura
3): a) craneo de un Puffinini (MUSM 352), b) carpometacarpo de un Procellariidae (MUSM 414), c) tarsometatarso de un Diomedeidae (MUSM 207),
d) tarsometatarso de un Procellariidae (MUSM 256), e) carpometacarpo de un Diomedeidae (MUSM 258), f) Palaeospheniscus cf. S. pat icus (MUSM
257), g) Spheniscus sp. (MUSM 868), h) Spheniscus cf. S. muizoni (MUSM 775), i) S. urbinai (MUSM 1777), j) Spheniscus sp. (MUSM 537) Escala: 10 mm.

Figura 6. Area de Caldera, en Chile: a) transgresion marina miocena mostrando las zonas que estaban cubiertas por el mar, b) detalle de los
afloramientos de la Formacion Bahia Inglesa, ¢c) mapa regional indicando la ubicacién de los yacimientos, d)-e) craneo de Spheniscidae (SGO.
PV.22245) indeterminado -d) dorsal, e) rostral-, f) craneo de Pelagornis chilensis (Pelagornithidae SGO.PV 1061). El recuadro en c) indica las areas
ampliadas en a) y b). Escala: 10 mm.
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una fauna diversa integrada por condrictios, cocodri-
los, mamiferos marinos como ballenas, delfines, focas,
perezosos marinos y dugongos e incluso organismos
terrestres como los carpinchos (Suarez et al. 2004, Bia-
nucci et al. 2006, Le Roux et al. 2016 y citas alli).

Cuenca Valdés

Se desarrolla mayormente mar adentro en el
Océano Atlanticoy solo en su extremo oeste alcanza el
area de la Peninsula Valdés (Fig. 1). Los rellenos neo6-
genos se corresponden con dos ciclos transgresivos
de sedimentacién (Fig. 7a), durante los cuales se de-
positan las formaciones Gaiman y Puerto Madryn. Por
encima, un nuevo ciclo, deposita niveles cuaternarios
(Cuitino et al. 2023).

La Formacion Gaiman aflora (Fig. 7b) en el Valle
inferior del rio Chubut y a lo largo de la costa de la
provincia del Chubut (Haller & Mendia 1980). Estos
niveles, que se correlacionan con la Formacién Chen-
que (Cuenca San Jorge) y la Formacion Monte Ledn
(Cuenca Austral), se depositaron durante un evento
transgresivo del Mioceno inferior y representan un
ambiente de plataforma interna (Scasso & Castro
1999, Cuitino et al. 2019a, 2019b).

La Formacion Puerto Madryn (Fig. 7b) yace por en-
cima y se expone en Peninsula Valdés y el Valle del
Rio Chubut y se corresponde con un nuevo evento
transgresivo (Cuitino et al. 2017). De acuerdo con el
contenido fosilifero y las dataciones disponibles, su
edad fue asignada al Mioceno superior. Varios gru-
pos de aves continentales y marinas provienen de
distintos niveles de esta extensa secuencia, donde se
ha reconocido un ambiente estuarino con aguas poco
profundas (Cuitino et al. 2017, 2023).

Cuenca San Jorge

Se encuentra ubicada en la Patagonia central (Fig.
1) y posee una extensién de aproximadamente 180.
000 km?. Se desarrolla cubriendo parte de las provin-
cias de Chubut y Santa Cruz, Argentina, mas una por-
cién atlantica que es extracontinental (Sylwan 2001).
Se origina a partir del Jurasico, por procesos exten-
sionales relacionados con la fragmentacion de Gond-
wana, generando un depocentro donde se habrian
acumulado varias unidades geoldgicas, mayormente
de caracter continental. Hacia la parte superior se
depositan sedimentitas de las formaciones Salaman-
ca, Penas Coloradas/Las Violetas, Las Flores, Colhuel
Kaike, Sarmiento y Chenque (Woodburne et al. 2014).
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La Formacion Chenque, de caracter marino, consis-
te en una secuencia de aproximadamente 500 m de
potencia depositados en una plataforma marina so-
mera durante el Mioceno temprano. Se correlaciona
parcialmente con las formaciones Gaiman (Cuenca
Valdés) y Monte Ledén (Cuenca Austral) y presenta
algunos restos de pingiiinos, ademds de abundantes
invertebrados y trazas fosiles (Paredes & Colombo
Pifiol 2001, Buatois et al. 2003)
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Sphenisciformes

Los pingtiinos son un grupo de aves muy peculiar
que se distribuyen casi exclusivamente en el hemis-
ferio sur en la actualidad, areas a las que también se
habrian restringido en el pasado (Winkler et al. 2020a,
Pelegrin & Acosta Hospitaleche 2022 y referencias alli
citadas). Desde sus primeros registros se los recono-
ce como un grupo eficazmente adaptado al buceo en
aguas frias, y a desplazarse largas distancias a través
de los océanos, lo cual les habria permitido la coloni-
zaciéon de nuevas areas a lo largo de su historia evolu-
tiva (Pelegrin & Acosta Hospitaleche 2022).

Los pingliinos constituyen un grupo con un regis-
tro fésil muy numeroso si lo comparamos con el de
otras aves, lo cual serd discutido mds adelante. Los
registros mds antiguos corresponden al Paleoceno
de Nueva Zelanda (e.g., Slack et al. 2006, Mayr et al.
2020) y Antartida (Tambussi et al. 2005), y mds tar-
diamente, hacia el Eoceno, se registran en América
del Sur. Son precisamente las especies antarticas
aquellas que aparecen en el Eoceno medio de Ar-
gentina (Acosta Hospitaleche & Olivero 2016) y Chile
(Sallaberry et al. 2010), mientras que en Peru se han
reportado géneros y especies exclusivas de esas dreas
(Clarke et al. 2007, 2010).

Un esqueleto parcial asignado a Palaeeudyptes gun-
nari (Fig. 4d-h) y un coracoides aislado son los tnicos
restos que se conocen para el Eoceno medio de la
Formacion Leticia (Fig. 4c), en la provincia de Tierra
del Fuego, Argentina (Acosta Hospitaleche & Olivero
2016). Palaeeudyptes era uno de los denominados
pingliinos gigantes muy frecuentes en el Eoceno de
Antéartida (Acosta Hospitaleche 2014), que habria al-
canzado una talla mayor a cualquiera de las especies
actuales. Un humero aislado, procedente del Eoceno
medio de la Formacion Rio Turbio, Magallanes (Fig.
4b), en Chile, ha sido también asignado al género
Palaeeudyptes (Yury-Yanez et al. 2009, Sallaberry et
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al. 2010), y aunque estos materiales, juntamente con
otros restos de pingliinos provenientes de las forma-
ciones Man Aike y Loreto (Sallaberry et al. 2010) se
encuentran aun bajo revision, resultan evidentes las
afinidades con la fauna de pingiiinos del Eoceno de
Antartida y del sur de Argentina.

También hay un abundante registro de pingliinos
fésiles en el Eoceno del Departamento de Ica, en Perd
(Fig. 3h), donde los yacimientos pueden ser califica-
dos de excepcionales por la calidad en la preservacion
de sus fosiles (Collareta et al. 2021). Entre ellos se
encuentran esqueletos articulados, inclusive con sus
craneos casi completos, condicién no usual entre las
aves fosiles de otros sitios y que ha permitido la no-

minacion de tres taxones nuevos, considerados, por el
momento, endémicos de Peru.

Perudyptes devriesi (Fig. 3d-e) del Eoceno medio
de la Formacién Paracas en el Departamento de Ica,
Icadyptes salasi (Fig. 3f-h) del Eoceno medio-tardio de
la Formacién Otuma en el Departamento de Ica, e
Inkayaku paracasensis del Eoceno superior de la loca-
lidad de Yumaque, Reserva de Paracas, constituyen
pingiiinos de gran porte, que al igual que los demas
taxones del Eoceno, tendrian un patron anatémico
consistente en grandes estaturas, con alas, cuellos y
picos proporcionalmente mas alargados que en las
especies vivientes (Clarke et al. 2007, Ksepka et al.
2008, Clarke et al. 2010). De hecho, las comparacio-

Figura 7. Mapa y registro fosil de la Formacién Gdiman: a) transgresion marina mostrando las zonas ocupadas por el mar durante el Mioceno
inferior, b) mapa regional indicando la ubicacién de los yacimientos, c) detalle de los afloramientos miocenos Formaciones Gaiman-Puerto
Madryn, d) tarsometatarso de Cayaoa brunetti (MLP 77-X11-22-1), e) tarsometatarso Palacospheniscus patagonicus (MLP-PV 20-240), f)-g), j) tibiotarso
(MLP-PV 20-4), tarsometatarso (MLP-PV 20-6), y fémur (MLP-PV 20-2), de Paraptenodytes antarticus, h) Palacospheniscus patagonicus (MLP-PV 20-238
descripto originalmente como Treleudytes crassa), i) Eretiscus tonni (MLP-PV 81-VI-26-1), k) Palaeospheniscus bergi (descripto como P. rothi MLP-PV

20-234). Escala: 10 mm.
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nes anatémicas y los analisis filogenéticos realizados
sugieren que estos taxones estarian estrechamente
relacionados con el género Palaeeudyptes (Jadwiszczak
2009, Acosta Hospitaleche et al. 2013, 2019).

El registro fosil del Oligoceno se encuentra res-
tringido a los pocos restos conocidos para la Forma-
cién San Julidn, expuesta en la Patagonia Argentina y
de donde provienen las especies Paraptenodytes robus-
tus 'y Arthrodytes andrewsi (Acosta Hospitaleche 2005).
Los registros no son muy abundantes, pero permiten
reconstruir formas medianas a grandes, con una
morfologia esquelética mds afin a la de las especies
actuales que a la de los taxones del Eoceno.

Una nueva radiacion y diversificacién de formas
se produce durante el Mioceno (e.g., Jadwiszczak
2009, Pelegrin & Acosta Hospitaleche 2022). En estas
asociaciones conviven formas atribuibles a géneros
completamente extintos, con especies mas modernas
y perteneciente a géneros actuales. La Formacién Gai-

Figura 8. Madrynornis mirandus (MPEF-PV 100) del Mioceno tardio de la
Formacion Puerto Madryn: a) craneo en vista lateral, b) craneo en vista
dorsal, c) craneo en vista palatal, d) fragmento de mandibula, e) cuadra-
do, f) humero, g) ulna, h) carpometacarpo, i) esternon, j) coracoides, k)
escapula, 1) radio, m) tibiotarso, n) cintura pélvica, o) fémur, p) tarsome-
tatarso izquierdo en vista craneal, q) tarsometatarso izquierdo en vista
caudal, r) atlas en vista craneal, s) vértebra cervical en vista caudal, t)
vértebra caudal, u) pigostilo en vista lateral. Escala: 10 mm.
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man del Mioceno inferior (Fig. 7c) de la provincia del
Chubut es la que contiene la mayor parte de los restos
de pingiliinos (Fig. 7e-k) conocidos para la Argentina.
La especie Eretiscus tonnii representa el pingiiino de
menor talla de toda América del Sur (Acosta Hospita-
leche et al. 2004), y habria convivido con tres especies
de Palaeospheniscus (P. bergi, P. patagonicus y P. bilocu-
lata), diferenciables principalmente por su tamano
(Acosta Hospitaleche 2007, Acosta Hospitaleche et al.
2008). Otras unidades geoldgicas coetdneas y co-
rrelacionables con la Formacién Gaiman son las for-
maciones Chenque y Monte Ledn, ambas expuestas en
la Patagonia Argentina, en las cuales también se han
registrado restos de pingiliinos, aunque en una menor
proporcion. Aqui aparecen Paraptenodytes antarcticus
y Spheniscus urbinai (Acosta Hospitaleche 2005, 2011).
Esta ultima es la Unica especie representada en Ar-
gentina que pertenece a un género con representa-
cién actual. Este registro resulta importante dado que
vincula las asociaciones miocenas de Argentina con
las de la costa pacifica de Chile y Peru (Figs. 3 y 5),
donde S. urbinai es relativamente abundante (Acosta
Hospitaleche et al. 2021). Su holotipo, que comprende
un esqueleto parcial (Stucchi 2003), proviene del Mio-
ceno de la Formacion Pisco en la costa de Ica (Pert).

Spheniscus urbinai se encuentra también registrada
en el Mioceno medio de la Formacion Bahia Inglesa, en
Chile, donde también parece haber sido un taxén muy
abundante (Yury-Yaiez et al. 2009, Chavez-Hoffmeis-
ter et al. 2014). La gran disponibilidad de elementos,
particularmente craneales (Fig. 6d-e), ha permitido
realizar extensas comparaciones, integrando informa-
cion paleoneuroldgica, de los 6rganos de los sentidos y
de su neumaticidad (Acosta Hospitaleche et al. 2021).

Otras dos especies del género Spheniscus muy fre-
cuentes en las costas de Chile y Peru durante el Mioce-
no y principios del Plioceno (Fig. g-j) son S. megaram-
phus y S. muizoni. La primera, habria sido la especie
mas robusta del género, con un pico llamativamente
poderoso y similar al de S. urbinai, muy distinto al de
las especies actuales del género y llamativamente si-
milar al de los albatros (Stucchi 2002, 2003). En el otro
extremo se encuentra S. muizoni, la especie mas pe-
quena del género, que fue registrada entre el Mioceno
medio y tardio de la Formacion Pisco (Gohlich 2007).
Una ultima especie para este género, S. chilensis, cono-
cida a partir de restos del Plioceno de Chile, represen-
ta los restos mas modernos asignables a una especie
fosil de Spheniscus (Emslie & Guerra Correa 2003).

Sobre las costas pacificas también se registran
otras tres especies pertenecientes a géneros con re-
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presentantes actuales. Pygoscelis calderensis del Mio-
ceno y P. grandis del Plioceno, fueron colectados en
localidades chilenas geograficamente cercanas, don-
de afloran distintos niveles de la Formacion Bahia In-
glesa (Acosta Hospitaleche et al. 2005, Walsh & Sudrez
2006). Finalmente, Fudyptula calauina del Plioceno de
la Formaciéon Horcon en Chile, constituye una espe-
cie de pequeno tamano y con fuertes vinculos con los
pingiiinos del mismo género que actualmente habitan
las costas de Nueva Zelanda (ver Chavez-Hoffmeister
etal. 2014).

Volviendo a las costas Atlanticas, se encuentra el
registro de Madrynornis mirandus (Fig. 8), procedente
del Mioceno tardio de la Formacién Puerto Madryn
(Argentina), esta especie constituye un taxon clave
por varias razones (Acosta Hospitaleche et al. 2007).
Es el registro mas moderno, para Ameérica del Sur,
de un género totalmente extinto; filogenéticamente,
Madrynornis ha sido propuesto como un taxon basal a
las especies actuales (Chavez-Hoffmeister et al. 2014),
mientras que, en otras propuestas, forma parte del
grupo corona (crown group en inglés) de los Sphenisci-
formes (Degrange et al. 2018).

De niveles mas modernos solo se conoce un unico
registro procedente de Uruguay, que corresponde a
un humero asignado a Spheniscus cf. S. magellanicus,
procedente de niveles portadores de fauna pleisto-
cena (Acosta Hospitaleche et al. 2019). A esto se le
suman los registros arqueolédgicos del Pingiiino Pata-
gbnico (S. magellanicus) que han sido reportados para
el Holoceno de Argentina (Cruz 2001, Gémez Otero
2006, Moreno 2008, Belardi et al. 2011, entre otros),
Chile (Legoupil et al. 2011), Uruguay (Moreno 2005) y
Brasil (Kneip et al. 1994, Cardoso et al. 2014, Pavei et
al. 2015, Cardoso 2018).

Procellariiformes

Los albatros y petreles son aves pelagicas que se
alimentan en aguas ocednicas abiertas y se distribu-
yen por todo el mundo (Provencher et al. 2019). Po-
seen un vasto registro fosil, compuesto por algunos
taxones basales del Eoceno (Acosta Hospitaleche &
Gelfo 2017), numerosas especies han sido incluidas
en las familias Procellaridae y Diomedeidae, mientras
que unas pocas han sido asignadas a Hydrobatidae y
Oceanitidae (Carboneras 1992). Asimismo, el orden
Procellariiformes presenta una familia completa-
mente extinta llamada Diomedeididae, que no posee
registros en América del Sur (Mayr et al. 2021).

Los restos sudamericanos mas antiguos corres-
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ponden a Argyrodyptes microtarsus, representado por
un tibiotarso y un fémur articulados que provienen
del Oligoceno tardio de la Formaciéon San Julidn en
Argentina. Se trata de un espécimen de pequeno ta-
mano, originalmente descrito como perteneciente a
los Sphenisciformes (Ameghino 1905), pero luego re-
visado y asignado a la familia Procellariidae (Simpson
1946, Brodkorb 1963, Tonni 1980).

Hacia el Nedgeno se registra una gran diversifica-
cion y los restos son particularmente abundantes en
el Mioceno-Plioceno de Chile y Peru. Esto podria obe-
decer a dos motivos: a una radiacion de especies para
el grupo, o simplemente a un sesgo tafonémico, ya que
los niveles marinos depositados durante este periodo
son mucho mas abundantes que los del Oligoceno. Por
consiguiente, las posibilidades de hallar fosiles mari-
nos miocenos son mucho mayores que para el Oligo-
ceno. Como resultado, se cuenta con varias especies
nuevas, algunas de ellas probablemente asignables a
géneros actuales, pero otras correspondientes a géne-
ros completamente extintos.

Varios restos procedentes de la Formacion Bahia
Inglesa, en Chile, aun se encuentran bajo estudio
(Chavez-Hoffmeister 2008), pero han sido prelimi-
narmente asignados a familias y géneros actuales.
Entre los Diomedeidae, han sido mencionados un
craneo parcial y otros elementos postcraneales que
fueron asignados a Diomedea sp. (Walsh & Hume
2001, Chavez-Hoffmeister 2007), otros dos craneos
morfolégicamente afines a Thalassarche (Chavez-Ho-
ffmeister 2007), y elementos varios de Diomedeidae
cf. Phoebetria (Chavez-Hoffmeister et al. 2014). Restos
adicionales de Diomedeidae provienen del Mioceno
tardio de la Formacién Coquimbo en Chanaral de
Aceituna (Chavez-Hoffmeister 2007). La mayoria de
los Procellariidae fueron colectados en el Mioceno
tardio de la Formacién Bahia Inglesa. Entre ellos, un
craneo asignado a Pachyptila (Sallaberry et al. 2007) y
dos huimeros parciales que pertenecerian a represen-
tantes de la tribu Puffinini (sensu Penhallurick & Wink
2004) comparables a Puffinus y Ardenna (Chavez-Hoff-
meister 2007). Un poco mas modernos son los restos
colectados en el Plioceno de la Formacion Horcon en
la Region de Valparaiso que fueron asignados a Arden-
na cf. A. grisea (Chavez-Hoffmeister et al. 2014).

La avifauna del Mioceno tardio de la Formacién
Pisco de Pert es similar en cuanto a su composicién
(Fig. 5a-e). De alli se reportan Procellariidae indeter-
minados (de Muizon & DeVries 1985) y mas reciente-
mente, restos asociados a la tribu Puffinini y a Diome-
deidae indeterminados (Stucchi & Urbina 2005).
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Del Mioceno temprano de la Formacion Gaiman,
en la Provincia del Chubut, Argentina, provienen tres
restos aislados. Una falange pedal que fue asignada a
un Diomedeidae indeterminado (Olson 1984), y dos
restos de Bryn Gwyn que corresponderian a un Proce-
llariidae: un carpometacarpo similar al Petrel Damero
Daption capense (Piro & Acosta Hospitaleche 2022) y un
tarsometatarso afin a Puffinus. Estudios ain en cur-
so podrian, sin embargo, sugerir que se tratarian de
restos pertenecientes a un mismo taxon fosil (Acosta
Hospitaleche & Piro en prensa).

Registros méas modernos han sido reportados para
el Cuaternario de Brasil, en los sitios Beirada I, II, III
y IV, Moa Il y Saquarema, donde afloran niveles con
distintas antigliedades. Para el Pleistoceno solo se
han mencionado restos asignados a Thalassarche cf.
T. melanophris (Kneip et al. 1994, Lopes et al. 20064,
2006Dh). Para el Holoceno, en cambio, se han reporta-
do registros que incluyen a Thalassarche cf. T. chloror-
hynchos, T. cf. T. melanophris, Petrel Barba Blanca (Pro-
cellaria aequinoctialis), Pardela Cabeza Negra (Ardenna
gravis) y Pardela Boreal (Puffinus puffinus) (Kneip et al.
1994). Finalmente, para el Cuaternario de las Islas
Galapagos en Ecuador se mencionan también algunos
restos de Procellariidae. Un fémur fragmentario que
posiblemente corresponda a la Pardela de Audubon
(Puffinus lherminieri) proviene de la Isla Sombrero
Chino (Johnson et al. 2010), mientras que restos ha-
llados en cuevas de Isla Floreana han sido asignados
a la Pardela de Audubon, al Petrel de Galapagos (Pte-
rodroma phaeopygia) y al Paifio de Madeira (Hydrobates
castro) (Steadman 1986).

Suliformes

Los Suliformes son un grupo de aves que se
alimentan de peces, calamares, crustidceos y otros
invertebrados. Algunas especies son excelentes bu-
ceadoras mientras que otras son buenas voladoras.
Su distribucion es cosmopolita y habitan tanto am-
bientes marinos como de agua dulce (Jelicich et al.
2022). Incluye cuatro familias (Anhingidae, Sulidae,
Phalacrocoracidae y Fregatidae) (Chesser et al. 2010),
de las cuales Sulidae, Phalacrocoracidae y Fregatidae
habitan ambientes marinos y poseen representantes
fosiles en América del Sur.

Los Sulidae son particularmente abundantes en
el Mioceno de Pert, donde se han descrito numero-
sas especies fosiles para el Mioceno tardio y Plioceno
temprano de la Formacion Pisco. Sula brandi es un Su-
lidae de tamano mediano del Mioceno tardio que esta
representado por un craneo que ha conservado parte
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del pico. Sula figueroae, de la misma antigiedad, esta
basado en un esqueleto parcial que incluye el craneo
y otros restos postcraneales asociados. Finalmente,
Ramphastosula aguirreiy R. ramirezi fueron descriptos a
partir craneos casi completos que provienen del Mio-
ceno tardio-Plioceno temprano de la Formacion Pisco
(Stucchi & Urbina 2004, Stucchi et al. 2015).

De los mismos niveles provienen materiales asig-
nados a Sula aff. variegata (Stucchi 2003), S. magna, que
representa la especie de mayor tamano del género, S.
sulita que se encuentra en el otro extremo del espectro
de tamanos y fue nominado a partir de un coracoides
muy pequeiio, y Morus peruvianus, representada por
un ala parcial de mediana talla y proporciones unicas
entre las demads especies del género (Stucchi 2003).
En la Formacion Bahia Inglesa los registros son un
poco mas escasos, y los restos estudiados hasta el
momento han sido asignados al género Sula (Walsh
& Hume 2001). Asimismo, otros Sulidae se han re-
portado para dos sitios con niveles del Holoceno en
Brasil. Los restos de Pernambuco pertenecerian a
Sula (Olson 1981), mientras que los de Rio de Janeiro,
corresponderian al Piquero Pardo (Sula leucogaster) y
Sula sp. (Kneip et al. 1975).

Los Phalacrocoracidae mds antiguos correspon-
den a restos indeterminados que provienen del Oligo-
ceno tardio y Mioceno temprano de la Cuenca Taubaté,
en San Pablo, Brasil (Alvarenga 1993). Se debe consi-
derar, sin embargo, que los sedimentos que rellenan
esta cuenca son exclusivamente continentales, como
probablemente lo han sido las aves que alli se regis-
tran (Vidal et al. 2004). Un poco mas modernos son
los restos, también asignados a nivel familiar, de la
Formacion Pisco de Peru (Urbina & Stuchi 2005). Para
el Mioceno tardio de la Formacién Bahia Inglesa y en
el Plioceno de la Formacion Horcdn, en Chile, se han
reportado restos asignados al género Nannopterum
(Walsh & Hume 2001, Chavez-Hoffmeister et al. 2014).

Los registros mads modernos de cormoranes co-
rresponden a registros cuaternarios. Un Bigua (Nan-
nopterum brasilianum) y un Guanay (Leucocarbo bouga-
invillii) fueron colectados en una serie de depdsitos
fosiliferos de asfalto del Pleistoceno tardio denomi-
nados “Talara Tar Seeps” que afloran en el noroeste
del Pert (Campbell 1979). Restos asignados a Nan-
nopterum sp. (Paulo 2009) y a un Bigua provienen del
Cuaternario de Brasil (Winge 1887, Kneip et al. 1994)
y del Holoceno de Tierra del Fuego (Causey & Lefevre
2007). En los niveles cuaternarios de Ultima Espe-
ranza, un sistema de cuevas conocido como Cuevas
de Milodon en el sur de Chile, también fue hallado un
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Bigua (Acosta Hospitaleche et al. 2020). El Guanay es
también conocido para el Pleistoceno tardio de Huaca
Prieta en Peru (Dillehay et al. 2012). Finalmente, la
representacion fosil del linaje Fregatidae presenta
un registro mds restringido. Restos de un ejemplar
indeterminado, similar al Rabihorcado Chico (Fregata
ariel), fueron descriptos para el Holoceno de Pernam-
buco, en Brasil (Olson 1975, Orta et al. 2016).

Pelecaniformes

Los Pelecaniformes son un grupo de aves ma-
rinas de mediano porte que se alimentan de peces
e invertebrados que capturan en los mares. Poseen
una distribucién cosmopolita en la actualidad y se
encuentran representados en América del Sur desde
el Mioceno (Altamirano-Sierra 2013).

Del Mioceno tardio de la Formacion Pisco (Peru),
provienen restos que, por sus similitudes morfolégi-
cas con los representantes actuales, fueron asignados
a un Pelicano representante del género Pelecanus
(Altamirano-Sierra 2013). De niveles coetaneos de la
Formacién Parand, en el noreste de Argentina, provie-
ne una pelvis casi completa también asignada a Pele-
canus sp. (Noriega et al. 2022). Finalmente, el Pelicano
Pardo (Pelecanus thagus), constituye el unico registro
conocido para depositos del Pleistoceno tardio—Holo-
ceno de Chile y Pert (Dillehay et al. 2012).

Pelagornithidae

Los Pelagornithidae o aves pseudo-dentadas,
constituyen un grupo de aves completamente extinto
que vivio en todo el mundo durante la mayor parte del
Cenozoico (Bourdon 2005, Bourdon et al. 2010, Mayr
et al. 2021). Las relaciones filogenéticas de este linaje
con los demads grupos de aves no estan claras, y en el
pasado se los ha vinculado con los Anseriformes y con
los Procellariiformes, aunque actualmente se los con-
sidera como un grupo incertae sedis dentro de las Neor-
nithes (Wetmore 1928, Howard 1957, 1978, Brodkorb
1962, Harrison & Walker 1976, Olson 1985, Goedert
1989, Bourdon 2005, Bourdon et al. 2010, Mayr 2011).

Anatomicamente, se caracterizan por prolonga-
ciones dseas ubicadas a lo largo del pico que consti-
tuyen denticulos o pseudo-dientes. Presentaban las
mayores envergaduras alares de todas las aves, con
alas angostas y altamente especializadas para vuelos
planeados prolongados (Ksepka 2014). Eran predomi-
nantemente aves de habitos marino-costeros, y pro-
bablemente se alimentaban de crustaceos, moluscosy
pequenios peces que capturaban en los océanos (Lou-
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chart et al. 2013, Piro & Acosta Hospitaleche 2023).

Uno de los registros mas importantes para Amé-
rica del Sur es el de Pelagornis chilensis (Fig. 6f), cuyo
esqueleto completo fue hallado en niveles del Mioce-
no medio-Plioceno temprano de la Formacion Bahia
Inglesa, en la localidad El Morro de Chile (Mayr &
Rubilar-Rogers 2010). A esto se suman otros restos
fragmentarios que provienen de la misma unidad
(Walsh & Hume 2001, Chavez-Hoffmeister et al. 2007)
y del Mioceno tardio-Plioceno de la Formacion Pis-
co, Pertu (Cheneval 1993, Chavez-Hoffmeister et al.
2007). Finalmente, también se conocen restos para
Venezuela. Un fragmento mandibular proviene de la
Formacién Castillo (Mioceno temprano) el sitio Cerro
La Cruz en el estado Lara (Solérzano & Rincon 2015)
y un fragmento rostral con denticulos proviene de la
Formacién Capadare (Mioceno medio) de Cueva del
Zumbador, en la localidad de Cerro Misién del estado
de Falcén (Rincdn & Stucchi 2003, Horovitz & Sdnchez
Villagra 2012).

También debe ser mencionado un craneo que
habria sido colectado en Brasil y transportado a Ale-
mania, donde desafortunadamente fue destruido
durante la Segunda Guerra Mundial que, de acuerdo
a las imagenes publicadas, sin dudas corresponderia
a un Pelagornithidae (Spulski 1910). El material fue
asignado a la nueva especie Pseudodontornis longiros-
tris, género hoy sinonimizado con Pelagornis, y revi-
sado luego por Lambrecht (1930). Sin embargo, su
procedencia geografica y estratigrafica permanecen
inciertas (Olson 1985, Mayr & Rubilar-Rogers 2010).

Gaviiformes

El registro mas antiguo de un ave marina para
América del Sur corresponde a un tarsometatarso
procedente de Formacién Quiriquina del Cretéacico
Superior (Maastrichtiano) de Chile, denominado
Neogaeornis wetzeli. El f6sil (Fig. 2 d-e) presenta carac-
teristicas anatémicas propias de una Neornithes bu-
ceadora; asi lo sugieren los tarsometatarsos comple-
tamente fusionados en toda su extension y la diafisis
comprimida mediolateralmente, como en los actuales
Gaviiformes y Podicipediformes.

El escaso material conocido hasta el momento ha
hecho dificil su clasificacion. Martin & Tate (1976)
argumentan que seria afin a los Hesperornithiformes
al considerar que carece de hipotarso y foramenes
proximales, y porque la tréclea IV se extiende lige-
ramente mas distalmente que la troclea III, mientras
que el tamano similar de estas trécleas los induce a
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pensar que seria mas cercana a Baptornithidae que a
Hesperornithidae (Cracraft 1982).

Sin embargo, cuando Olson (1992) re-evalta el
material, nota que el hipotarso habria estado presente
y se habria erosionado, que efectivamente presenta
foramenes vasculares proximales y que el tarsome-
tatarso es proporcionalmente mas elongado que en
los Hesperornithiformes conocidos. Neogaeornis es
entonces asignado a Gaviiformes, por su didfisis mas
comprimida lateralmente, la presencia de una cresta
lateral en el extremo proximo anterior, sus trocleas
metatarsales angostas, y el foramen distal y base de
la troclea medial ubicadas mas proximales. Estos
caracteres resultan relevantes, dado que la discusion
acerca de su asignacién sistemética no ha concluido
en la comunidad paleontolégica. Los Gaviiformes son
un grupo con una distribucién eminentemente sep-
tentrional, tanto en el pasado como en la actualidad,
aunque Neogaeornis podria constituir una excepcion,
e inclusive ser sinénimo de Polarornis gregorii, un ave
buceadora descrita para la Formacion Lopez de Berto-
dano, del Maastrichtiano de Isla Marambio (Seymour),
también considerado como perteneciente a los Gavi-
iformes por algunos autores (Olson 1992, Chatterjee
2000, Acosta Hospitaleche & Gelfo 2015). Asimismo,
también se ha establecido como un taxén mads afin a
Vegavis iaai, un Anseriformes del Maastrichtiano de
Antartida en otras propuestas filogenéticas (Agnolin
et al. 2017). Si bien Schneider (1940) menciona un
segundo tarsometatarso para la especie, procedente
de un drea conocida como Vegas de Hualpén (Gualpén
en Schneider 1940) en la Bahia San Vicente, que pro-
bablemente corresponde a la Formacion Quiriquina,
éste se encuentra perdido y no ha sido dibujado, foto-
grafiado ni descrito formalmente (Olson 1992).

Anseriformes

Se ha sugerido que Neogaeornis wetzelli seria sino-
nimo junior de Polarornis gregorii del Cretacico de An-
tartida (Olson 1992) y que ambos podrian ser asigna-
dos a un clado de Anseriformes basales (Agnolin et al.
2017). No obstante, ante la falta de consenso en este
sentido, en esta revision se ha optado por mencionar
a Neogaeornis como perteneciente a las aves Gaviifor-
mes, siguiendo la asignacion original al momento de
su descripcion. Por tanto, dentro de los Anseriformes,
solo se realiza el reporte de Cayaoa brunetti (Tonni
1979, Noriega et al. 2008).

Cayaoa (Fig. 7d) habria sido un género de patos bu-
ceadores, muy abundantey exclusivamente registrado
en las costas del Mioceno temprano de Bryn Gwyn, en
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Argentina (De Mendoza 2019). Las especializaciones
anatomicas observadas en los elementos de las patas
como la compactacién del fémur, también observada
en los Spheniscidae, Polarornis'y Hesperornis, el fémur
curvado, que también se desarrolld en Podiceps por
ejemplo, son rasgos que de forma convergente, per-
miten inferir que Cayaoa se encontraba altamente
adaptado al buceo. Por otro lado, la reduccién de los
elementos del alay el cdlculo de la carga alar sugieren
que este linaje habria perdido la capacidad de volar
(De Mendoza 2019).

Charadriiformes

Este grupo de aves estd compuesto por diversas
familias que ocupan una amplia variedad de habitats y
se distribuyen en todo el mundo. Varias de ellas estan
relacionadas con los ambientes acudaticos, y algunas
especies como las incluidas en las familias Laridae y
Rynchopidae, se encuentran mds vinculadas al mar
(Winkler et al. 2020b). El registro fosil de estos grupos
no se remonta muy atras en el tiempo y se trata en to-
dos los casos de restos asignados a especies vivientes.

Para el Pleistoceno tardio de La Carolina en la Pe-
ninsula Santa, en el sudoeste de Ecuador, fueron cita-
dos dos Laridae, la Gaviota Chica (Leucophaeus pipixcan)
y el Gaviotin Inca (Larosterna inca) (Campbell 1976).
Para el Pleistoceno tardio del “Talara Tar Seeps” de
Pert, que posee una avifauna similar a la de La Caro-
lina, se han atribuido fésiles a la Gaviota Chica, a la
Gaviota Reidora (Leucophaeus atricilla) (Campbell 1979)
y restos indeterminados atribuidos al género Larus (Di-
llehay et al. 2012). Para el Holoceno de Rio de Janeiro
en Brasil, fueron citados dos Laridae, el Gaviotin Pico
Amarillo (Thalasseus sandvicensis eurygnathus) y un Tha-
lasseus sp. (Kneip et al. 1975, 1994). Finalmente, para el
Cuaternario de Brasil, en Minas Gerais, se ha reportado
un carpometacarpo similar al Rayador (Rynchops niger),
un Rhynchopidae, pero mas pequenio (Winge 1887).

Otros registros sujetos a verificacion

Un fragmento de tarsometatarso procedente del
Cretacico superior de la Formacién Chorrillo en cer-
canias a la ciudad del Calafate (Provincia de Santa
Cruz, Argentina), ha sido recientemente referido a un
Hesperornithiformes (Alvarez-Herrera et al. 2023).
Los Hesperornithiformes fueron un grupo de aves
marinas buceadoras, cuyos restos solo se han hallado
hasta el momento en localidades del Cretacico para el
hemisferio norte (Mayr 2016).
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Luego de haber repasado los registros de aves
marinas de América del Sur, resulta evidente que las
interpretaciones basadas en el registro fésil deben ser
tomadas con cautela, ya que solo se dispone de una
muestra parcial del ecosistema original. No obstante,
este registro constituye una herramienta insustituible
para analizar la historia evolutiva y los principales
patrones biogeograficos de cada linaje. La historia
evolutiva de las aves marinas se encuentra ligada a
los cambios de temperatura que han experimentado
las aguas de los océanos, ya sea por los cambios de
temperaturas globales, como por el establecimiento
de corrientes locales.

Luego del éptimo climéatico del Paleoceno y Eo-
ceno temprano, las aguas habrian experimentado
un enfriamiento hacia el Eoceno medio (Hollis et al.
2009, Tierney et al. 2017). Eventos de dispersiéon de
fauna como el que habria resultado en la llegada de los
primeros pingliinos a Sudamérica durante el Eoceno
medio, son explicados por estos cambios regionales
(Pelegrin & Acosta-Hospitaleche 2022). Estas hipote-
sis son soportadas por los hallazgos de Palaeeudyptes
gunnarien Tierra del Fuego (Argentina) y Palaceudyptes
sp. en la region de Magallanes (Chile). P. gunnari, junto
con P. klekowskii, son los taxones mas frecuentemente
hallados en el Eoceno de la Antartida. A partir de este
mismo stock de especies ancestrales, habrian surgido
Perudyptes devriesi, Icadyptes salasi e Inkayaku paraca-
sensis, géneros de pingiiinos filogenéticamente vin-
culados a Palaceudyptes, que se registran en el Eoceno
de Peru. La presencia de estos taxones habria sido el
resultado de dos dispersiones consecutivas bajo con-
diciones templadas que quedaron evidenciadas en
las formaciones Otuma y Paracas (Clarke et al. 2007).
Asimismo, se conoce que la fauna de invertebrados
asociada indica condiciones costeras cercanas para
las dreas de los hallazgos (DeVries et al. 2017).

Hacia el Oligoceno, juntamente con la radiaciéon
de mamiferos odontocetos, la diversidad de aves pela-
gicas habria decaido. Las formas de gran porte, como
los pingiiinos gigantes, se habrian extinguido debido
a la presion competitiva impuesta por estos grandes
depredadores de los océanos (Fordyce & Jones 1990).

No obstante, en el Mioceno se observa un cambio
importante a nivel de las asociaciones marinas. El esta-
blecimiento de las corrientes frias de Humboldt y Malvi-
nas habria generado un habitat propicio para las faunas
vinculadas a aguas frias. América del Sur se consolida
como uno de los refugios, donde los pingiiinos experi-
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mentan una gran radiacién de especies y muchas de
las adaptaciones de sus ancestros se establecen como
exaptaciones para enfrentar condiciones ambienta-
les cada vez mas frias. Mientras que la presencia de
pingiiinos se vio favorecida por el establecimiento de
corrientes ocednicas frias, condiciones mas benignas
en ambientes mas cercanos a la costa, o aun en tierra
firme, permitieron el establecimiento de otros grupos.

Las primeras asociaciones neégenas se encuentran
en el Mioceno temprano de la Provincia de Chubut,
donde Eretiscus tonni, Palaeospheniscus bergi, P. patagoni-
cus, P. biloculata y Paraptenodytes antarcticus formaban
extensas colonias. Probablemente, una fuerte particion
de nichos habria permitido la coexistencia en simpatria
de todas estas especies. La mayor diversidad de aves
marinas se concentra, sin embargo, en las formaciones
Bahia Inglesa y Pisco. Optimas condiciones climaticas
confluyeron con una excelente preservacion del regis-
tro fosil, brindando una amplia asociacion de piqueros
(Sula brandi, S. figueroae, S. aff. variegata, S. magna, S.
sulita, Rhamphastosula aguirrei, R. ramirezi, Morus peru-
vianus), albatros, petreles, priones y pardelas (Procella-
riidae y Diomedeidae indeterminados y Pachyptila sp.),
aves pseudo-dentadas (Pelagornis chilensis), cormoranes
(Phalacrocoracidae indeterminados) y pelicanos (Pe-
lecanus sp.). Cuatro especies fosiles de Spheniscus (S.
megaramphus, S. urbinai, S. muizoni y S. chilensis) y dos
de Pygoscelis (P. grandis y P. calderensis) conformaban la
fauna de pingiiinos de estas unidades.

Es oportuno destacar que, entre todos estos re-
gistros, solo dos taxones son compartidos entre las
asociaciones pacificas (formaciones Pisco y Bahia In-
glesa) y las atlanticas (formaciones Gaiman, Chenque,
Monte Ledn y Puerto Madryn), lo cual sugiere una afi-
nidad menor entre ambas regiones. Un Unico repre-
sentante de Palaeospheniscus (dominante en la Forma-
cién Gaiman) fue descrito para el Mioceno tardio de
la Formacién Chilcatay, en Pera (Acosta Hospitaleche
& Stucchi 2005). Un espécimen de Spheniscus urbinai
(ampliamente registrado en las formaciones Pisco y
Bahia Inglesa), fue hallado en la Formacion Chenque,
en Argentina (Acosta Hospitaleche 2011, Acosta Hos-
pitaleche et al. 2021).

Los niveles del Mioceno medio de la Formacion
Pisco (Peru) atestiguan un paleoambiente calido, se-
micerrado y cercano a la costa. Sin embargo, hacia el
Mioceno tardio, se habrian desarrollado condiciones
de aguas mas abiertas, con especies que resultaron
precursoras de las faunas modernas. Las intrincadas
redes troficas habrian estado basadas principalmente
en la disponibilidad y riqueza de peces pequenos y
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medianos, que sirvieron de alimento no solo a las aves
marinas, sino también a otros vertebrados de gran por-
te como los tiburones y cetdceos (Collareta et al. 2021).

Tras experimentar grandes eventos de especia-
cién, Spheniscus se expandio hacia latitudes templadas
o subtropicales, mientras que linajes como Pygoscelis
y Aptenodytes desarrollaron la capacidad de colonizar
los ambientes climaticos mas duros. Esta nueva etapa,
donde persisten taxones hoy extintos conjuntamente
con especies mas modernas, se encuentra reflejada
en las faunas de los niveles mas altos de las formacio-
nes Bahia Inglesa y Pisco. No se cuenta, sin embargo,
con asociaciones coetdneas que permitan analizar
estos fendmenos en mds altas latitudes.

Es recién en los niveles Pliocenos, donde la con-
figuracion avifaunistica se asemeja a los ensambles
actuales. La Formacién Horcon, en Chile, es la mas
importante de toda América del Sur para esta antigiie-
dad, ya que presenta una gran cantidad y abundancia
de especies, que corresponden en su totalidad a fami-
lias modernas que constituyen un ensamble mixto. A
futuro se espera que los constantes descubrimientos
brinden nuevos datos para analizar con mayor pro-
fundidad la historia evolutiva de las aves marinas.
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