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ABSTRACT

The Torrellano site (Upper Miocene, Alicante Province, Spain) has yielded hundreds of eggshell fragments of
the ornithoid basic type, characterised mainly by their important thickness and by the presence of pores inside
slit-like grooves. Similar eggshells have been found in many Tertiary and Quaternary sites of Asia, Africa and
Europe. In all cases it has been established the similarity with the eggshells of the extinct giant Aepyornithidae
ratite Aepyornis maximus.

The eggshells of the new Torrellano site are described and compared with similar material. Some of the de-
scribed characters are used in a cladistic analysis together with extant ratites (Struthio, Rhea, Apteryx, Dromaius,
Casuarius), the genus Tinamus, and fossil material (Diamantornis wardi, Diamantornis corbetti and Dinorni-
thidae). The resulting cladogram from extant ratite data, corroborates previous works and show that eggshells
characters bear phylogenetic information and thus are useful in the establishment of relationship hypothesis. To-
rrellano eggshells are included within the crown-group ratites, although in a politomy which can not be resolved
with the used characters. On the other side, Struthio appears as the sister group of the parataxa D. wardi y D.
corbetti, which could confirm previous hypothesis of their possible relationship with the family Struthionidae.
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RESUMEN

El yacimiento de Torrellano (Mioceno Superior, provincia de Alicante) ha proporcionado cientos de fragmentos
de céscara de tipo basico ornitoide, caracterizadas fundamentalmente por su gran grosor y por presentar los poros
en el interior de hendiduras alargadas. Se han encontrado cdscaras de estructura similar en numerosos yacimien-
tos del Terciario y Cuaternario de Asia, Africa y Europa. En todos los casos se ha establecido su semejanza con
las cascaras de la extinta ratite gigante Aepyornis maximus (Aepyornithidae).

Se describen las cdscaras del nuevo yacimiento de Torrellano y se comparan con material similar. Algunos de
los caracteres descritos han sido utilizados para realizar un andlisis cladistico junto con ratites actuales (Struthio,
Rhea, Apteryx, Dromaius, Casuarius), el género Tinamus, y material fosil (Diamantornis wardi, Diamantornis
corbetti y Dinornithidae). El cladograma obtenido a partir de los datos de ratites actuales corrobora trabajos pre-
vios y muestra que los caracteres de las cdscaras estan relacionados con la filogenia y son, por tanto, ttiles para
establecer hipétesis de parentesco. En este caso, el material de Torrellano, queda incluido dentro del crown group
de ratites, aunque formando parte de una politomia que no puede resolverse con los caracteres empleados. Por
otro lado, Struthio aparece como grupo hermano de los parataxones D. wardi y D. corbetti, lo cual podria con-
firmar las hipdtesis existentes sobre la posible relacion de estos parataxones con la familia Struthionidae.

Palabras clave: Cascaras, ratites, Mioceno, analisis filogenético, Aepyornis, Diamantornis.
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INTRODUCCION

La especie de ave ratite Aepyornis maximus St. Hilaire,
1851 fue el representante de mayor tamafio de la famil-
ia Aepyornithidae que pobl6 la isla de Madagascar hasta
tiempos recientes (Fuller, 2001). Ademads de elementos es-
queléticos se han hallado fragmentos de cdscaras, huevos
completos, e incluso parte de un embrién fosilizado en
el interior de un huevo (Sauer, 1972; Balanoff, 2003). El
registro de céscaras similares a las de Aepyornis St. Hi-
laire, 1851 es relativamente abundante, con hallazgos en
la Peninsula Ibérica (Mein & Dauphin, 1995), las islas
Canarias (Sauer & Rothe, 1972), Asia (Sauer, 1972; Stern
etal., 1994)y Africa (Senut et al., 1995; Dauphin et al.,
1996; Stidham, 2004; Bibi et al. 2006). En la mayoria de
los casos los autores emplean el término “aepyornitoide”
para indicar su similitud con el material de Madagascar,
aunque este término también designa un tipo de sistema
de canales (Hirsch et al., 1997). Con el fin de evitar con-
fusiones, en este trabajo se utiliza el término “tipo Aepy-
ornis” para indicar la semejanza entre el material de To-
rrellano y el de la especie Aepyornis maximus.

Las cdscaras y huevos fosiles son restos indirectos que
proporcionan informacion filogenética, mostrando una es-
tructura bésica estable dentro de los principales taxones de
amniotas (Mikhailov et al., 1996; Kohring, 1999). A partir
de este tipo de fdsiles se puede obtener ademds informa-
cién sobre reproduccidn, cuidados parentales, comporta-
miento, paleoambientes e incluso, en ocasiones, han sido
empleados en estudios biocronolégicos (Stern et al., 1994;
Horner, 2000; Garcia & Vianey-Liaud, 2001; Segalen et
al., 2002). Los estudios sobre cdscaras y huevos fosiles
han sido tradicionalmente descriptivos y enfocados a su
clasificacién parataxondmica; sin embargo en los tltimos
afios se han empleado los caracteres de las cdscaras en la
realizacion de andlisis cladisticos quedando demostrada su
utilidad filogenética (Grellet-Tinner, 2000; Zelenitsky &
Modesto, 2003; Garcia et al., 2006). Siguiendo este tipo
de aproximacion, en el presente trabajo se ha llevado a
cabo en primer lugar el estudio y descripcion del material
de Torrellano. Este nuevo yacimiento ha proporcionado
varios cientos de fragmentos de céscaras caracterizados
bdsicamente por su relativo gran grosor y por la presen-
cia de poros en el interior de surcos alargados, de modo
similar a la de las cdscaras del género Aepyornis. En se-
gundo lugar, se han empleado algunos de los caracteres
micro- y macroestructurales descritos para la realizacién

de un andlisis cladistico. Este andlisis ha sido doble: por
un lado se han analizado los caracteres de las cdscaras de
cinco géneros de ratites actuales (Struthio Linneo, 1758;
Rhea Bonaparte, 1849; Aptery Shaw, 1813; Dromaius Viei-
llot, 1816; Casuarius Linneo, 1771), mas Tinamus Huxley,
1872 como grupo externo; y por otro se analizaron con-
juntamente aves actuales y cuatro tipos de cdscaras f6si-
les (dinornitidos, Diamantornis wardi Pickford, Senut &
Dauphin, 1995, Diamantornis corbetti Pickford Senut &
Dauphin, 1995, y Torrellano).

Para la realizacion del presente estudio no ha sido posi-
ble el acceso a material original de cdscaras de la especie
Aepyornis maximus. Por otro lado, los datos bibliograficos
sobre las cdscaras de dicha especie son escasos y se sue-
len limitar a medidas de grosor y descripciones sobre la
morfologia de los poros, no existiendo, por ejemplo, da-
tos sobre proporciones entre capas, estructura de la zona
externa (EZ) o de la capa mamilar. Debido a esto, no se
han incluido caracteres de las cdscaras de dicha especie
en nuestro andlisis cladistico.

CONTEXTO GEOLOGICO

El yacimiento de cdscaras de huevos de Torrellano ha
sido localizado en materiales del Messiniense de la Sierra
del Colmenar, en un punto situado entre las poblaciones de
Elche y Alicante (Fig. 1a). La Sierra del Colmenar forma
parte del borde norte de la Cuenca del Bajo Segura, una
de las diferentes cuencas nedgenas marginales del Medi-
terrdneo occidental que afloran en la parte oriental de la
Cordillera Bética.

La estratigrafia del borde norte de la Cuenca del Bajo
Segura ha sido estudiada con detalle por Soria et al. (2003,
2005). Estos autores han dividido la sucesioén sedimentaria
del Messiniense y Plioceno en unidades aloestratigréficas
limitadas por discontinuidades mayores. En el Messiniense
establecen dos unidades (MI y MII) separadas por una
discontinuidad denominada intramessiniense. Asimismo
se considera una unica unidad aloestratigrifica del Plio-
ceno (P), dentro de la que distinguen tres unidades litoes-
tratigraficas (P1, P2 y P3), que estd separada de la unidad
MII por la discontinuidad fini-Messiniense. Cabe destacar
que en la Sierra de Colmenar no existe la unidad litologi-
ca pliocena P1, ya que ésta s6lo se depositd en antiguos
paleovalles, inundados por la transgresion pliocena, como
los de Elche y Crevillente.

Figura 1. a, Esquema de situacién y mapa geoldgico simplificado del sector norte de la Cuenca del Bajo Segura con localizacién
del yacimiento de cédscaras de huevos de tipo Aepyornis. b, Seccion estratigrafica del Messiniense y Plioceno del sector
de la Sierra del Colmenar donde se localiza el yacimiento.

a, Scheme of the situation and simplified geological map of the north sector of the Bajo Segura Basin, with the location
of the type Aepyornis eggshell site. b, Stratigraphical section of the Messinian and Pliocene of the Sierra del Colmenar

sector where the site is located.
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En la figura 1b se ha representado la seccion estratigra-
fica del sector de la Sierra del Colmenar en el que se en-
cuentra el yacimiento. Se puede observar que las cédscaras
aparecen en un nivel lutitico de facies continentales situa-
do cerca de la base de la unidad aloestratigrafica MII. Di-
cho nivel lutitico, de 70 cm de espesor, estd formado a
su vez por dos tramos: el inferior, de lutitas rojizas, y el
superior, de lutitas verdosas. Las cdscaras aparecen en la
parte inferior de las lutitas verdosas y en la superior de
las lutitas rojas.

En la unidad MII de sectores cercanos, como en el N de
Elche y Crevillente, se han encontrado niveles con micro-
mamiferos atribuidos al Turoliense superior o Messiniense,
biozona MN13 (Alfaro et al., 1995; Martin Suarez & Freu-
denthal, 1998). Por otra parte, la posicion del yacimiento,
situado bajo la discontinuidad fini-Messiniense, atestigua
su edad pre-Pliocena. Asi pues, se puede asegurar la edad
Messiniense del yacimiento, que, con mds precision, po-
dria asignarse al Messiniense superior.

Desde el punto de vista sedimentoldgico, la unidad
aloestratigrafica Messiniense MII de este sector estd cons-
tituida por dos sistemas deposicionales interdigitados. El
primero de ellos es continental y estd formado por dos
conjuntos litolégicos correlativos: i) calizas con gastero-
podos, margas y lutitas depositadas en ambientes lagu-
nares someros y palustres, y ii) lutitas con paleosuelos
hidromérficos y pequefios canales aluviales de gravas y
arenas. Corresponderia por tanto a un contexto sedimen-
tario continental constituido por lagunas litorales y facies
distales de abanicos aluviales. El segundo sistema depo-
sicional es marino litoral y estd constituido por tres aso-
ciaciones de facies diferentes: 1) margas calcdreas marinas
con bivalvos (pectinidos y ostréidos) , ii) calizas estroma-
toliticas, que llegan a formar cipulas de mds de un me-
tro de altura, que se interpretan como depdsitos marinos
submareales de ambientes hipersalinos, y iii) calcarenitas
ooliticas con frecuentes estructuras tractivas (ripples de
oleaje, sand waves y laminacién de foreshore) que se in-
terpretan como depdsitos de playa asociados a un sistema
de isla barrera-laguna.

El yacimiento se encuentra asociado a facies del siste-
ma deposicional continental. Se puede considerar que la
puesta se realizé cerca del margen de una laguna litoral,
de aguas dulces o salobres, que estarfa separada del mar
abierto por un cordén litoral oolitico.

MATERIAL Y METODOS

Los mas de 400 fragmentos de cdscara del yacimiento de To-
rrellano se hallaron concentrados en un drea de aproximadamente
1 m2. No se han encontrado huevos completos, ni restos ¢seos.
Todos los fragmentos se limpiaron mediante un bafio de ultra-
sonidos y se dejaron secar a temperatura ambiente, sin utilizar
productos quimicos en su tratamiento. El grosor de las cdscaras

se midi6 por medio de un micrémetro, evitando las zonas mas
erosionadas (con depresiones o crateres), tomando la media de
tres mediciones consecutivas como el valor final. Algunos peque-
flos fragmentos fueron montados en soportes de aluminio, recu-
biertos con oro y fotografiados mediante el microscopio electrd-
nico de barrido (Phillips XL.30). Otros fragmentos (N=25) fueron
empleados para preparar ldminas delgadas que se examinaron
mediante el microscopio con luz normal y polarizada. Algunas
céscaras con la superficie externa bien preservada (N=148) fue-
ron examinadas con una lupa binocular para la descripcion de
la morfologia de los poros. La nomenclatura empleada sigue la
utilizada por Sauer (1972) y Mikhailov (1991, 1997).

El sistema parataxonémico desarrollado en las tltimas
décadas para la clasificacion de las cdscaras y huevos f6-
siles es aceptado en la actualidad por la mayoria de los
autores. Este sistema aboga por el empleo de la raiz “oolit-
hus” en la nomenclatura de las oofamilias y oogéneros
(Mikhailov et al., 1996). En el caso de las dos oospecies
de Namibia, los autores discrepan de la aproximacién para-
taxondmica ya que consideran que los huevos son una parte
de las especies como “lo son los huesos, plumas y tejidos
blandos” (Pickford et al., 1995). De este modo, no emplean
el sufijo —oolithus sino -ornis, lo cual puede llevar a cierta
confusion al poder considerarse que Diamantornis wardi
y Diamantornis corbetti se refieren a los restos 6seos de
un ave. No es objetivo del presente trabajo la revisién de
la nomenclatura de dichas ooespecies, por lo que se han
mantenido dichas denominaciones.

La codificacion de los caracteres de las cdscaras de ra-
tites actuales y de dinornitidos se basa en la reciente re-
vision de Zelenitsky & Modesto (2003), asi como en Tyler
& Simkiss (1959). En el caso de Dinornithidae (moas),
estos autores consideran los caracteres de cdscaras finas
y gruesas, atribuibles probablemente a varias especies de
moas. Los datos sobre las dos ooespecies procedentes del
Mioceno de Namibia (Diamantornis wardi Pickford, Se-
nut & Dauphin, 1995, y Diamantornis corbetti Pickford,
Senut & Dauphin, 1995) provienen tanto de la bibliografia
(Pickford et al., 1995; Dauphin et al., 1996), como de la
observacion directa del material.

La finalidad del andlisis cladistico es corroborar que
los nuevos caracteres descritos también estdn relacionados
con la filogenia, y por tanto son védlidos como elementos
de clasificacion. Un segundo objetivo seria, mediante este
tipo de andlisis, llevar a cabo una primera aproximacion
filogenética para el taxén de Torrellano, asi como para
Diamantornis corbetti y Diamantornis wardi, conocidos
Unicamente a partir de fragmentos de cdscaras. Por ello,
antes de incluir estos fosiles en un andlisis filogenético, se
ha comprobado la fiabilidad de los caracteres definidos a
la hora de realizar este tipo de andlisis, para lo cual se ha
realizado un primer andlisis incluyendo sé6lo los taxones
actuales, cuyas relaciones filogenéticas ya han sido estu-
diadas. Esto permite comparar el cladograma resultante
con aquellos realizados a partir de caracteres moleculares
o esqueléticos.
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Tras comprobar que los caracteres definidos son filo-
genéticamente ttiles, se determinaron los estados de
caricter correspondientes para los fosiles. Posteriormente,
se repiti6 el andlisis cladistico incluyendo a los fésiles, para
identificar su posicion dentro del cladograma.

A la hora de realizar los andlisis filogenéticos se ha
utilizado como grupo externo o outgroup al género Tina-
mus, perteneciente a la familia Tinamidae, tradicionalmente
aceptada como grupo hermano mds probable de ratites,
aunque un estudio reciente (Harshman et al., 2008) lo in-
cluye dentro de ratites, implicando un origen polifilético
para este ultimo grupo. En el primero de los andlisis el
grupo interno o ingroup estd conformado por los géneros
actuales Apteryx, Dromaius, Casuarius, Struthio y Rhea.
En el segundo andlisis, se han afiadido los fésiles: mate-
rial de Torrellano, Diamantornis wardi y Diamantornis
corbetti, asi como a Dinornithidae.

Estos andlisis filogenéticos han sido realizados medi-
ante el algoritmo de biisqueda exhaustiva del programa
PAUP* 4.0610 (Swofford, 2002). En ambos casos se uti-
lizaron once caracteres discretos, y se evitd el empleo de
caracteres continuos que, por otra parte, suelen ser uti-
lizados en andlisis referentes a cédscaras, ya que su vari-
abilidad no estd estadisticamente estudiada, y por tanto
es dificil delimitar claramente los estados de caricter.
Los caracteres utilizados hacen referencia a la parte inor-
génica de la cdscara que es lo que mejor se preserva en
el material f6sil (Anexo). Por ultimo, los once caracteres
utilizados (tabla 1) fueron descritos como no ordenados
(y por tanto no polarizados), ya que la secuencia evolu-
tiva de estados de cardcter de las cdscaras no se conoce
actualmente.

El material se encuentra depositado temporalmente para
su estudio en la Unidad de Paleontologia, Departamento de
Biologia de la Universidad Auténoma de Madrid.

RESULTADOS

DESCRIPCION DEL MATERIAL

La mayor parte de las cdscaras aparecen fuertemente
erosionadas, mostrando ambas superficies irregulares y con
pequefias depresiones. Debido a esta erosion los poros han
podido estudiarse sélo en una parte de la muestra (aproxi-
madamente el 30%). En este material bien preservado, los
poros pueden aparecer aislados, de tamaiio relativamente
pequeio, circulares o ligeramente ovalados, o bien en-
contrarse en el interior de surcos alargados, bifurcados o
irregulares. En vista radial, los canales respiratorios son
rectos, pero algunos de ellos se bifurcan o ramifican en
la zona mds externa de la cdscara, de modo que dos po-
ros abren en el interior de un mismo surco. Estos surcos
pueden ser mds o menos rectos, paralelos entre si o bien
aparecer varios surcos proximos perpendiculares entre si,
o radiando desde un punto (Figs. 2a, 2b y 2c¢).

La superficie interna estd cubierta por mamilas de peque-
flo tamafo, empaquetadas y sin preservar los eisosferitos
(agregados de cristales de calcita) de la base de las mamilas.

En vista radial, la cdscara consta de tres capas: una
capa basal o capa mamilar (ML), en la que se pueden dis-
tinguir los prismas que forman las mamilas mas o menos
perpendiculares a la superficie de la cdscara, seguida de
una capa de aspecto mas uniforme o capa continua (CL) y
una tercera capa muy fina, denominada zona externa (EZ).
Las mamilas son mds altas que anchas y estdn formadas
por una sola capa de cristales de calcita en forma de cufia
que radian desde un punto basal o nicleo organico (Figs.
2d, 2e). La transicién entre las capas continua y mami-
lar es gradual, y s6lo en las ldminas delgadas es posible
medir el tamafo de la ML, que es aproximadamente dos
veces mds gruesa que la CL (ratio ML:CL=2:1) (Fig. 2f).

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Tinamus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Struthio 1 0 1 1 1 1 1 1 2 1 0

Rhea 1 0 0 1 1 1 1 1 1 0 0
Casuarius 1 1 0 1 1 1 1 1 1 3 1
Dromaius 1 1 0 1 1 1 1 1 1 3 1
Apteryx 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0
Dinornithidae 0 0 0 1 1 0 0 1 1 1 0
Torrellano 1 0 1 1 1 0 0 1 1 2 0
Diamantornis wardi 2 0 1 1 1 0 1 2 1 0
Diamantornis laini 1 0 1 1 1 0 ? 1 2 1 0

Tabla 1.

Matriz de datos de la distribucion de estados de cardcter para los once caracteres de las cdscaras de ratites utilizados.

Data matrix of character-state distribution for the eleven eggshell characters of ratites used.
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En la capa continua los cristales de calcita tienen forma
de escamas irregulares, lo que se conoce como ultraestruc-
tura escamosa (Mikhailov, 1997) (Fig. 2g). Las lineas de
crecimiento aparecen desde la base a la superficie de la
céscara, ligeramente curvadas en el primer tercio de la capa
mamilar y pasando gradualmente a ser horizontales hasta
llegar a la superficie. No se han observado vesiculas ni en
la capa mamilar ni en la continua. El grosor de la cdscara
varia entre 2,1-3,0 mm (media de 2,6 mm), aunque estos
valores podrian estar alterados por la erosion, a pesar de
haberse evitado en la medicion las zonas mds alteradas
de las cdscaras. Finalmente, a continuacién de la CL apa-
rece la zona externa (EZ), que consiste en una fina capa
(aproximadamente 2% del grosor total) formada por cris-
tales de calcita verticales, que sélo puede ser observada
en algunas cdscaras bien preservadas (Fig. 2h).

ANALISIS CLADISTICO
En este andlisis se han empleado 11 caracteres micro-

y ultraestructurales de céscaras de ratites actuales y fo-
siles (ver anexo). La codificacion de dichos caracteres se

El primero de los andlisis llevados a cabo, incluyendo
solo taxones actuales ha generado tres drboles de méxima
parsimonia (Longitud=13; CI=1,000 excluyendo caracteres
no informativos, nimeros 3 y 8 en este caso; RI=1,000;
RC=0,714).

El cladograma consenso estricto obtenido muestra a
Apteryx como la ratite mds basal y a los géneros Casua-
rius 'y Dromaius formando un clado, hermanado me-
diante una politomia con los géneros Struthio y Rhea
(Fig. 3a).

El segundo de los andlisis realizados, incluyendo esta
vez el material fosil, ha generado 16 drboles de médxima
parsimonia (Longitud=18; CI=0,824 excluyendo carac-
teres no informativos, nimero 8 en este caso; RI=0,857;
RC=0,714).

El consenso obtenido a partir de estos 16 drboles por
el método del 50% majority rule muestra de nuevo a Ap-
teryx como ratite mds basal, seguido de Dinornithidae, y
por ultimo una politomia formada por tres grupos: por un
lado Torrellano aislado, por otro lado un clado formado
por Casuarius y Dromaius como grupo hermano de Rhea,
y como tercer grupo una nueva politomia conformada por

encuentra en la tabla 1. Struthio, D. wardi y D. corbetti (Fig. 3b).

Figura 2. Fotos de material de Torrellano y de avestruz tomadas con microscopio electrénico de barrido (MEB) y lupa binocular. a,

Foto al MEB de la superficie externa; los poros se encuentran en el interior de surcos alargados; nétese la irregularidad de
la superficie causada por la erosion. b, Foto a la lupa binocular de la superficie externa en la que se pueden ver dos tipos
de poros; a la izquierda dos poros dentro de un surco alargado y a la derecha una estructura irregular formada por varios
surcos orientados radialmente (escala 1 mm). ¢, Foto a la lupa binocular de la superficie externa (escala 1 mm); a veces
dos poros aparecen proximos sin estar en el interior de un surco (flecha grande); por encima aparecen otros dos poros
aparentemente unidos por un fino surco (flecha pequefia); en el centro de la imagen se ven dos surcos paralelos unidos por
un tercero perpendicular a ellos. d, Foto al MEB, detalle de la zona basal de las mamilas; a pesar de la erosion es posible
observar que las mamilas estdn formadas por una sola capa de cristales de calcita en forma de cufia con ultraestructura
tabular (flecha). e, Foto al MEB de detalle de la zona mamilar de una cdscara de avestruz (Struthio); se puede ver una
zona basal formada por pequefios cristales radiantes (flecha grande), que se continda en una capa formada por cristales
mds grandes con ultraestructura tabular (flecha pequefa). f, Foto a la lupa binocular de una ldmina delgada de una cds-
cara del yacimiento de Torrellano; se pueden observar las tres capas horizontales que forman la cdscara (ML, CL y EZ)
y su transicién gradual entre ellas (escala 1 mm). g, Foto al MEB de detalle de la capa continua, en la que se observa su
ultraestructura escamosa. h, Foto a la lupa binocular de una ldmina delgada; detalle de la zona mas externa de la cascara
en la que se puede observar la EZ (escala 50 ym). El material se encuentra depositado temporalmente para su estudio en
la Unidad de Paleontologia, Departamento de Biologia de la Universidad Auténoma de Madrid.
Photographs of Torrellano eggshells under scanning electron microscope (SEM) and stereoscopic microscope. a, SEM
photograph of the outer surface; the pores open inside elongated grooves; notice the irregularity of the surface caused by
erosion. b, Photograph under stereoscopic microscope of the outer surface; two types of pores can be observed: left, two
pores inside an elongated groove; right, irregular structure formed by some radiating grooves (scale bar Imm). ¢, Photo-
graph under stereoscopic microscope of the outer surface; sometimes two pores open near to each other, but not inside a
groove (big arrow); above, two other pores appear connected by a thin groove (small arrow); in the middle, two parallel
grooves are connected by a third perpendicular groove (scale bar 1mm). d, SEM photograph, detail of the basal mamil-
lary zone; despite of strong erosion it is possible to observe that mamillae are composed of a single layer of calcite wedg-
es, with tabular ultrastructure (arrow). e, SEM photograph of the mamillary zone of an ostrich eggshell (Struthio); the
mamillae are composed of a basal zone of small radiant crystals (big arrow), and a zone with crystal wedges of tabular
ultrastructure (small arrow). f, Photograph under stereoscopic microscope of a thin slide; the eggshell show three hori-
zontal layers (ML, CL, and EZ), with a gradual transition between them (scale bar 1 mm). g, SEM photograph of detail
of the CL with a squamatic ultrastructure. f, Photograph under stereoscopic microscope of a thin slide of an eggshell from
Torrellano site; detail of the outermost part of the eggshell, where the external zone, EZ can be observed (scale bar 50
um). Eggshell material deposited temporally at Unidad de Paleontologia, Departamento Biologia, Universidad Auténoma
de Madrid.
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Figura 3. a, Cladograma consenso estricto obtenido a partir

de los tres drboles mds parsimoniosos resultantes
del andlisis de los caracteres de taxones actuales. b,
Cladograma consenso obtenido por el método del
50% majority rule a partir de los 16 arboles mds par-
simoniosos resultantes del andlisis conjunto de taxo-
nes actuales y material fosil.
a, Strict consensus cladogram of three most parsi-
monious trees resulting from the analysis of extant
taxa characters. b, Consensus cladogram (50% ma-
Jority rule) of 16 most parsimonious trees resulting
from the combined analysis of extant taxa and fossil
material characters.

DISCUSION
CARACTERES DE LAS CASCARAS

Hasta el momento en la Peninsula Ibérica sélo se co-
nocia un yacimiento con cdscaras de tipo Aepyornis en el
Plioceno basal de la Cuenca de Teruel (Mein & Dauphin,
1995), lo que hace del material de Torrellano el mas anti-
guo de este tipo para esta region. El registro de cdscaras
similares se extiende por varios continentes dentro de un
rango temporal que abarca desde el Eoceno hasta el Plioce-
no (Sauer, 1972). A pesar de este relativo elevado nimero
de hallazgos, las descripciones se basan fundamentalmen-

te en el grosor y la forma de los poros. Aunque, como ya
se ha dicho, el material de Torrellano aparece erosionado,
las medidas de grosor hechas evitando las zonas mds al-
teradas, parecen suficientes para establecer comparaciones
generales con material similar de otros yacimientos. Asi,
si comparamos los datos de grosor del registro de césca-
ras de tipo Aepyornis o del género Aepyornis de distintas
localidades y edades publicados por diversos autores (Ta-
bla 2) se puede ver que el material de Torrellano presen-
ta un rango de grosor similar al de Turquia y Lanzarote y
en menor medida con el de Marruecos y La India, ya que
difieren bastante en sus valores minimos. En cuanto a las
cascaras de Teruel (Mein & Dauphin, 1995) proporcionan
el valor medio de grosor (3,1 mm), que es aproximado
al valor obtenido en Torrellano (2,6 mm). Cabe destacar
que el grosor de las cdscaras de tipo Aepyornis halladas
en Namibia es el menor conocido, siendo practicamente la
mitad de gruesas que las del género Aepyornis (ver Sauer,
1972). Estas ultimas alcanzan los valores maximos, sobre-
pasando en algunos casos los cuatro milimetros de grosor.

El grosor de una cédscara es un cardcter que se encuen-
tra influido por diversos factores bioldgicos como el ta-
mafio de la hembra, grupo taxondémico, disponibilidad de
ciertos nutrientes, etc, y factores externos como la pre-
sencia de sustancias toxicas. En el caso del material fosil
hay que tener en cuenta ademds los factores tafonémicos
(transporte, erosion, reemplazamiento, etc), que también
pueden alterar en mayor o menor medida este cardcter. Por
tanto, aunque el grosor nos puede proporcionar una pri-
mera aproximacion a la identificacién de una cdscara (por
ejemplo, el caso de una ratite de gran tamafio), éste resulta
ser un cardcter sélo relativamente informativo.

Por otro lado, el cardcter empleado fundamentalmen-
te para distinguir las cdscaras de tipo Aepyornis de las de
otras aves semejantes es el de la forma de los poros. Sauer
(1972) en su revision de las cdscaras fésiles procedentes de
Asia, Africa y Europa describe tres morfologias distintas
de poros, siendo la mds comiin los surcos alargados, pa-
ralelos entre si y al eje mayor del huevo, en cuyo interior
aparecen normalmente dos poros. Este patrén ha sido ob-
servado en todo el material identificado como “aepyorni-
toide” o de tipo Aepyornis. En las cdscaras de Torrellano
aparecen algunos poros individuales, aunque lo mas co-
mun es la presencia de dos poros en el interior de un surco
alargado, o bien dos poros alineados sin estar dentro de un
surco. Existen ademds surcos orientados en distintas direc-
ciones, y que abren préximos entre si formando estructu-
ras mas complejas. Sauer (1972) cita también la presencia
de poros que adoptan patrones difusos o en remolino. En
cualquier caso, este tipo de poros refleja la estructura del
sistema de canales respiratorios, el cual estd formado por
tubos simples y rectos, o bien bifurcados que dan lugar a
dos aberturas (poros) que abren en un mismo plano, a di-
ferencia de lo que sucede con los canales ramificados de
Struthio (ver Tyler & Simkiss, 1959).
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LOCALIDAD EDAD GROSOR (mm) REFERENCIA
1 Mongolia Eoceno superior 2.2 Sauer, 1972
2 Namibia Mioceno 1,20-1,55 Senut et al., 1995
3 Torrellano (Elche) Mioceno 2,13-3,05 En este trabajo
4 Turquia Mioceno-Plioceno 1,85-3,05 Mein & Dauphin, 1995
5 Marruecos Mioceno-Plioceno 1,40-2,65 Mein & Dauphin, 1995
6 Lanzarote (Islas Canarias) Mioceno-Plioceno 2,10-2,90 Sauer & Rothe, 1972
7 Punjab (La India) Plioceno inferior? 2,50-2,90 Sauer, 1972
8 Teruel (Espaiia) Plioceno 3,1 Mein & Dauphin, 1995
9 St. Augustine (Madagascar) 7 33 Sauer, 1972
10 Ampamalora (Madagascar) 1970 +/- 90 (afios/years) 2,88-3,55 Sauer, 1972
11 Tulear (Madagascar) 5210 +/- 140 (afos/years) 3,13-4,30 Sauer, 1972
Tabla 2. Datos bibliograficos de rangos o valores medios de grosor de cdscaras del género Aepyornis o de tipo Aepyornis, pro-

cedentes de diversas localidades y edades.

Bibliographic data of thickness ranges or means of genus Aepyornis or Aepyornis type eggshells from different localities

and ages.

En cuanto a la microestructura, son muy escasas las
descripciones en la literatura. Mein & Dauphin (1995)
citan la existencia de tres capas microestructurales en el
material de Teruel, mientras que Senut et al. (1995), sélo
mencionan la presencia de dos capas en el material de
Namibia. Las cdscaras de Torrellano presentan también
tres capas con distinta ultraestructura, siendo la capa mas
interna (ML) el doble de gruesa que la capa continua. En
corte fresco bajo la lupa binocular, o incluso con el MEB
es dificil establecer los limites entre ambas capas, ya que
sOlo es claramente visible la zona mds basal de las mami-
las. Esto podria explicar las diferencias entre el indice
ML:CL del material de Torrellano, y el de cdscaras simi-
lares halladas en Namibia (ML:CL=0,25-0,40; Dauphin
et al., 1996), aunque este ultimo material, como ya se ha
visto, también presenta un grosor mucho menor. En cu-
alquier caso, el cardcter “indice ML:CL” podria ser una
sinapomorfia de las céscaras de tipo Aepyornis o inclu-
so del propio género Aepyornis, sin embargo la ausencia
de este dato en la bibliografia no permite por el momen-
to comprobar esta hipdtesis, quedando pendiente para su
desarrollo en futuros trabajos.

ANALISIS CLADISTICO

El arbol consenso derivado del primer andlisis, en el
que Unicamente se incluyeron taxones actuales, es com-
pletamente congruente con el obtenido por Zelenitsky &
Modesto (2003) llevado a cabo también analizando tnica-
mente caracteres de cdscaras. En él se sugiere una posicion
basal para Apteryx dentro de Ratitae. Un andlisis de Brem-
er de este conjunto de datos indica que el nodo que her-
mana a Apteryx con el clado formado por Rhea, Struthio,
Casuarius y Dromaius es muy robusto, puesto que serian

necesarios cinco pasos adicionales para colapsar dicho
nodo (es decir, que el drbol mds parsimonioso en el que
no apareciesen estos dos clados como grupos hermanos
tendria una longitud de dieciocho pasos, cinco mds que
el drbol consenso estricto obtenido). El clado formado por
Casuarius y Dromaius también es relativamente robusto,
ya que un andlisis de Bremer indica que para colapsar el
nodo que los une serian necesarios dos pasos adicionales.
El clado que agrupa a Rhea, a Struthio y al clado forma-
do por Casuarius y Dromaius, por el contrario, no puede
ser resuelto mediante datos procedentes de las cdscaras,
tal y como ocurre en el andlisis de Zelenitsky & Modesto
(2003), y permanece por tanto como una politomia.

Si se compara con otras hipétesis filogenéticas logra-
das a partir de datos esqueléticos, como la de Lee et al.
(1997), se puede ver que el drbol obtenido es consistente
con éstas, ya que una de las posibilidades incluidas en la
politomia del presente andlisis coincide con la resolucién
obtenida en el anteriormente citado. El nodo que hermana
a Apteryx con el resto de ratites actuales, asi como el clado
formado por Casuarius y Dromaius, no sélo son consisten-
tes con el arbol logrado a partir de datos esqueléticos, sino
que son congruentes con él.

Comparando con hipétesis filogenéticas obtenidas a
partir de datos moleculares (Lee et al., 1997; Haddrath
& Bakker, 2001; Cooper et al., 2001) se observa que una
vez mads, el clado formado por Casuarius y Dromaius se
mantiene, y por tanto su posiciéon es congruente con la
resolucion obtenida en nuestro andlisis. Por el contrario,
en todas estas hipotesis también aparece de manera cons-
tante la situacién de Apteryx como grupo hermano de este
clado, de manera que las posiciones relativas del resto no
son equivalentes en andlisis realizados con datos molecu-
lares y con datos morfologicos.
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El hecho de que nuestros resultados concuerden con
los obtenidos a partir de andlisis realizados con datos mor-
folégicos, y en parte también con los obtenidos a partir
de datos moleculares, sugieren que los caracteres de las
céscaras escogidos estan relacionados con la filogenia y,
por tanto, es razonable utilizarlos como criterios de clasi-
ficacion filogenética. Ademds, esta afirmacion se ve refor-
zada por el hecho de que el indice de consistencia obtenido
para los arboles filogenéticos es de 1, lo cual implica que
ninguno de los caracteres presenta homoplasia. Teniendo
esto en cuenta se realizo el segundo andlisis filogenético,
en el que se incluyeron los grupos fdsiles.

El 4rbol consenso resultante de este segundo andlisis
vuelve a mostrar a Apteryx como la ratite mas basal, for-
mando un nodo en el que se hermana con el resto de ratites,
algo congruente con los resultados de andlisis morfoldgi-
cos, ya sea teniendo en cuenta solo caracteres esqueléticos
(Lee et al., 1997) o también de las cdscaras (Zelenitsky
& Modesto, 2003). En un analisis de remuestreo aleato-
rio bootstrap con cinco mil réplicas se obtiene un porcen-
taje del 99% para la aparicion de este nodo que separa a
Apteryx del resto de ratites. El siguiente taxén més basal
es Dinornithidae, que ocupa una posicidon basal en todos
los analisis llevados a cabo (Lee ef al., 1997; Haddrath &
Bakker, 2001; Cooper et al., 2001; Zelenitsky & Modes-
to, 2003) y, en este caso, la solucién es congruente con
otros andlisis de datos morfolégicos. El siguiente nodo
muestra una politomia formada por tres clados: el primero
lo forma Torrellano, el segundo esta constituido por Rhea,
Casuarius y Dromaius, y el tercero por Struthio, D. cor-
betti y D. wardi.

Las cdscaras de tipo Aepyornis del yacimiento de To-
rrellano aparecen en una posicion similar a la que ocupa
Aepyornis en los analisis moleculares (Haddrath & Bakker,
2001; Cooper et al., 2001), es decir, se mantienen las mis-
mas relaciones filogenéticas excepto para Apteryx y Rhea
que intercambian sus posiciones (en nuestro andlisis Ap-
teryx ocupa una posicion basal, mientras que en los andlisis
moleculares esta posicidn estd ocupada por Rhea). Asi, se
aprecia como el material de Torrellano aparece asociado a
Struthio, Casuarius y Dromaius y, en cualquier caso, for-
mando parte del crown group de ratites, y no en una pos-
icion basal como Apteryx o Dinornithidae.

En el segundo clado de la politomia, Casuarius y Dro-
maius vuelven a aparecer como grupos hermanos; el andli-
sis de remuestreo de cinco mil réplicas concede un 95%
de soporte para el nodo que los une. La posicién de Rhea
como grupo hermano de este clado es consistente con los
andlisis realizados a partir de caracteres morfologicos, pero
no con caracteres moleculares, ya que en estos Rhea suele
ocupar una posicién basal dentro de Ratitae. La posicion
de Struthio, incluido en el tercer clado de la politomia,
respecto a la de Rhea, Casuarius y Dromaius es incon-
gruente pero, en general, no inconsistente con los analisis
tanto morfologicos como moleculares. Es decir, si bien la

resolucién del cladograma no es idéntica a las de estos es-
tudios, nuestra politomia si incluye sus resoluciones. Re-
sumiendo, Struthio generalmente ocupa una posicién muy
proxima a Rhea, Casuarius y Dromaius.

D. corbetti y D. wardi aparecen unidos a Struthio me-
diante una politomia que los caracteres de las cdscaras no
logran resolver. Conviene recordar que D. corbetti y D.
wardi son parataxones y, por lo tanto, no tienen por qué
guardar una relacién mds estrecha entre ellos que con
Struthio. Por otra parte, a pesar de que D. corbetti 'y D.
wardi no han sido incluidos anteriormente en ningtin an4li-
sis cladistico junto con otras ratites, el parataxén Diaman-
tornis si ha sido asignado a la familia Struthionidae aunque
de manera no definitiva (Bibi ef al., 2006).

En comparacién con los resultados de Zelenitsky &
Modesto (2003), el arbol obtenido es congruente con el
realizado por éstos a partir Unicamente de caracteres de
cdscaras, ya que la resolucién en el presente trabajo de
la politomia que ellos representan para el crown group
de ratites estd incluida en ésta. Respecto a su hipétesis
filogenética obtenida a partir de datos esqueléticos y de
las cdscaras, el drbol presentado en este trabajo también
es congruente, excepto en la posicion relativa de Rhea y
Struthio. Teniendo esto en cuenta, y a pesar de haber uti-
lizado diferentes caracteres, se puede concluir una vez
mads que, efectivamente, las cdscaras presentan una sefial
filogenética constante, es decir, cuya informacion no varia
dependiendo de qué caracteres se elijan, y que es, ademds,
congruente con la informacién derivada de los datos es-
queléticos, y en menor medida, también moleculares.

Un estudio reciente (Harshman et al., 2008) presenta un
andlisis cladistico a partir de secuencias de ADN nuclear.
En contraposicién a los estudios anteriores, este trabajo
defiende un origen polifilético para ratites, ya que Tina-
midae quedarfa incluido dentro de estas. A partir de este
resultado interpretan que es mds plausible una evolucién
convergente de los caracteres morfolégicos asociado a la
pérdida de la capacidad de vuelo en ratites, que el hecho
de que estos estén relacionados con la filogenia. Sin em-
bargo, la arquitectura del cladograma obtenido por estos
autores, no varia drdsticamente respecto a las anteriores,
y por lo tanto, si parece l6gico pensar que exista dicha
relacion entre los caracteres morfologicos y la filogenia.
Del mismo modo, los resultados obtenidos en el presente
estudio sugieren que los caracteres de las cdscaras refle-
jan mds una asociacion con la filogenia que una evolucién
convergente. Seria, por tanto, interesante profundizar en
este tema en trabajos futuros, incluyendo taxones actuales
que no limiten tanto la eleccién de caracteres.
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ANEXO. DESCRIPCION DE CARACTERES

1. Zona externa: gruesa (0), fina (1), ausente (2).

Zelenitsky, D.K. & Modesto, S.P. 2003. New information
on the eggshell or Ratites (Aves) and its phylogenetic
implications. Canadian Journal of Zoology, 81, 962-970.

Manuscrito recibido: 25 de Junio, 2008
Manuscrito aceptado: 6 de Abril, 2009

Resistant layer: presente (1), ausente (0). Esta capa estd presente en los géneros actuales Casuarius y Dromaius, y se considera
como una extension modificada de la capa continua (Zelenitsky & Modesto, 2003) en lugar de considerarlo como un homélogo

de la zona externa (Grellet-Tinner, 2000).

3. Transicion ML-CL: gradual (1), abrupta (0). En la reciente revisién de los caracteres de las cdscaras de ratites se sefiala que el
género Struthio es Unico ya que la transicién entre capas CL y ML es gradual y no abrupta como ocurre con otras ratites (Ze-

lenitsky & Modesto, 2003).

Vesiculas CL: presente (0), ausente (1).
Vesiculas ML: presente (0), ausente (1).
Estructura ML: una capa (0), dos capas (1).
Ultraestructura EZ: bloque (0), cristales finos (1).

Sistema de canales: simple (0), bifurcado (1), ramificado (2).
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—_ O

Ornamentacion: presente (1), ausente (0).

Proporciones mamilas: mds anchas que altas (0), mds altas que anchas (1).

. Patrén poros: aislados (0), agrupados (1), aepyornitoide (2), cubiertos (3).



