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RESUMEN

El objetivo del estudio es calcular la capacidad de nado del
pingiiino extinto /nkayacu paracasensis en términos de la
velocidad maxima de natacion estimada, utilizando un método
teorico biomecanico (mecanica de fluidos) aplicado a reptiles
marinos mesozoicos y cetaceos vivos. A efectos comparativos,
este parametro también se calcula para el pingiiino africano de
patas negras Spheniscus demersus y el pingiiino Emperador
Aptenodytes forsteri. Los resultados muestran una velocidad
maxima estimada de 2,8-3,4 m/seg, 2,8-3,5 m/seg y 3,0-3,7
m/seg, respectivamente. Las velocidades maximas observadas
registradas en estudios con especies en cautiverio y en la
naturaleza permiten corroborar los valores calculados para las
especies vivas, con un error maximo de alrededor del 10% en
el caso de 4. forsteri. Por lo tanto, el pingiiino Emperador e
Inkayacu han desarrollado velocidades similares de natacion.
Ademas, se sugiere que la frecuencia del batido de la aleta,
longitud de la zancada y fases de deslizamiento habrian sido
similares en ambas especie de cuerpo grande, en contraste
con las de menor tamafio. También se analiza la influencia
del modelo de flujo (nimero de Reynold) en las tres especies
de pingiiinos. Se sugiere que la morfologia del craneo de
Inkayacu podria ser una ventaja en la locomocion con respecto
al pingiiino Emperador.

Palabras clave: Inkayacu paracasensis, Aptenodytes forsteri,
velocidad maxima, nimero de Reynolds, biomecanica.

ABSTRACT

The aim of the study is to calculate the swimming capability
of the extinct penguin Inkayacu paracasensis in terms of
estimated maximum swimming speed, based on a theoretical
biomechanical (fluid mechanics) method, which was
previously applied to Mesozoic marine reptiles and living
cetaceans. For comparison purposes, this parameter is also
calculated for the African black-footed penguin Spheniscus
demersus and the Emperor penguin Aptenodytes forsteri.
Results show an estimated maximum speed of 2.8-3.4 m/s,
2.8-3.5 m/s and 3.0-3.7 m/s for the three species respectively.
Studies with species in captivity and in the wild allows
corroborating the estimated values for the living species, with
a maximum error of about 10% in the case of 4. forsteri.
Therefore, the Emperor penguin and /nkayacu have developed
similar swimming velocities. It is suggested that wing beat
frequency, stride length and gliding phases are similar in both
large bodied species, in contrast of the small ones. In addition,
it is also analyzed the influence of the flow model (Reynold’s
number) in the three penguin species. It is suggested that skull
morphology of Inkayacu could be an advantage in locomotion
with respect of the Emperor penguin.

Keywords: Inkayacu paracasensis, Aptenodytes forsteri,
maximum velocity, Reynold’s number, biomechanics.
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1. INTRODUCCION

Reconstruir la naturaleza que existia en tiempos prehistoricos
es una tarea dificil, pues los restos que ha dejado el paso del
tiempo son escasos y muchas veces poco conservados, mas
aun en aquellos especimenes que difieren significativamente
de la morfologia de sus descendientes actuales o que
carecen totalmente de parientes modernos (Shockey et al.,
2007). La paleontologia es la ciencia que se enfrenta dia
a dia con ese problema; por ejemplo, no se cuenta con un
gran numero de taxa o con los drganos internos, miisculos
y tejidos de los fosiles mas antiguos. Por esta razon, el
trabajo del paleont6logo se ve enriquecido al utilizar otras
especialidades que puedan arrojar luces sobre como habrian
sido, vivido o desplazado los animales extintos. De aquellas
ciencias, la biomecanica es la encargada de reconstruir la
locomocion de los vertebrados fosiles.

La mecanica es la rama de la fisica que trata sobre
el movimiento y las fuerzas implicadas en él, mientras
que la biomecanica ha sido definida como el estudio
del movimiento de los entes vivos usando la ciencia
de la mecanica (Hatze, 1974). Si se quiere un estudio
mas especializado, como el nado de un plesiosaurio o el
vuelo de las aves, la biomecanica tomara elementos de la
mecanica de fluidos que estudia las leyes del movimiento
de los liquidos y de los gases y su interaccion con los
solidos (Yavorski, 1977). Asi, la biologia y la paleontologia
pueden estudiar y reconstruir, desde la perspectiva de la
fisica, las adaptaciones y disefios de los organismos, y
cuantificar sus capacidades de locomocion frente al medio
fluido donde habitan (o habitaban).

Identificamos que el problema es la carencia de
informacion en el estudio de la locomocion de los
vertebrados fosiles, esto se ve reflejado de manera concreta
en el caso de Inkayacu paracasensis Clarke, 2010. El
pingiiino gigante /. paracasensis pertenece al Eoceno
superior (aproximadamente 36 millones de afios) de la
localidad de Yumaque, Reserva de Paracas, Peru (Clarke
et al., 2010), cuyo holotipo esta casi completo y se guarda
en el Departamento de Paleontologia de Vertebrados del
Museo de Historia Natural de la UNMSM.

El desarrollo de la biomecanica de vertebrados fosiles
es de gran importancia, debido a que la reconstruccion de la
locomocion amplia o corrige la informacion ecologica o de
comportamiento de aquellos vertebrados del pasado. Para
los fines de la paleontologia un aporte interdisciplinario
que ayude a completar el rompecabezas de una naturaleza
que ya no existe, estd plenamente justificado.

El objetivo de esta investigacion es evaluar la capacidad
de nado de Inkayacu paracasensis en términos de velocidad
estimada, tal como ha realizado Massare (1988) con reptiles
marinos fosiles y cetaceos actuales. En este sentido, este
trabajo es pionero en aplicar dicha metodologia a aves
acuaticas, extintas y actuales. Los resultados se basan en
la tasa metabolica basal o estandar, aunque se puede usar

para diferentes condiciones fisiologicas de una especie
dada (Eckert et al., 1994), no es una tasa metabdlica activa.
Sin embargo, se justifica el uso del modelo en pingiiinos
por dos razones: 1) la aproximacion de la forma del cuerpo
fusiforme del ave acudtica a través del elipsoide prolato
del modelo es igual o mas realista que en algunos grupos
de reptiles marinos del Mesozoico estudiados en el trabajo
de Massare (1988); 2) los valores calculados de velocidad
de cetaceos actuales no difieren significativamente de los
observados, por lo que validan el modelo.

Los pingiiinos (familia Spheniscidae) son un grupo
distintivo de aves no voladoras, marinas pelagicas,
ampliamente distribuidas en las aguas frias del hemisferio
sur (Williams, 1995). La familia comprende 18 especies
recientes y numerosas especies fosiles (Simpson, 1946;
Stonehouse, 1975). Probablemente sea el ave acuatica
que muestre la mas extensa serie de especializaciones
morfologicas para el nado (Clark & Bemis, 1979), para
otros autores es el grupo mas altamente especializado para
la locomocion submarina (Raikow, 1985).

Estas caracteristicas han convertido a los pingiiinos en
objeto de numerosos estudios. Asi tenemos investigaciones
sobre su enigmatica filogenia (Simpson, 1946; Slack et
al., 20006), la cinematica del nado (Clark & Bemis, 1979),
patrones morfométricos (Livezey, 1989), metabolismo
del nado (Luna-Jorquera & Culik, 2000), estructura del
esqueleto (Zusi, 1975), etc., en las especies recientes. Sin
embargo, los trabajos sobre locomocion en aves acuaticas
y, mas especificamente en pingiliinos fosiles, son muy
escasos, refiriéndose exclusivamente a estimaciones del
tamafio y la masa del cuerpo, estudios morfométricos,
sistematica y filogenia.

En cuanto a la locomociéon de animales extintos
nadadores, Massare (1988) ha estudiado las propiedades
hidrodinamicas de las diferentes formas del cuerpo y
modos de propulsion de reptiles marinos del Mesozoico,
como Plesiosaurus, Mosasaurus o Ichthyosaurus. También
lo ha hecho con cetaceos actuales, para verificar el método
obteniendo estimados de velocidad, que son comparados
con las velocidades observadas. Sin embargo, el modelo
tiene limitaciones; por ejemplo, en el caso de la velocidad
del nado de los cetaceos modernos las limitaciones del
modelo son las siguientes: 1) la eficiencia muscular se
define en 0,2, para cetaceos y todos los grupos; 2) la
eficiencia propulsora o eficiencia hidrodindmica se define
en 0,85, medido en el nado oscilatorio axial del delfin
nariz de botella, cifra aplicada a todos los cetaceos, donde
el movimiento muscular se fundamenta en la aleta caudal.
El valor y el impacto son diferentes en reptiles, que poseen
movimiento lateral. En pingiiinos, la eficiencia propulsora
estd sustentada, principalmente, por los movimientos del
ala, los cuales conservan los grados de libertad; 3) la
constante metabolica promedio en mamiferos se define en
415, y es aplicado a los cetaceos. Sin embargo, las tasas
metabolicas en las aves son mas altas que las reportadas
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en reptiles o en mamiferos; 4) se utiliza la tasa metabolica
basal o estandar, determinada en estado de ayuno y reposo.

Abreviaciones institucionales

UNMSM, Universidad Nacional Mayor de San Marcos;
MUSM, Museo de Historia Natural de la Universidad
Nacional Mayor de San Marcos, Lima, Peru.

2. MATERIAL Y METODOS

2.1. Material biolégico

Holotipo de Inkayacu paracasensis MUSM 1444 de la
coleccion del Departamento de Paleontologia de Vertebrados
del Museo de Historia Natural de la Universidad Nacional
Mayor de San Marcos (Lima, Pert). El fosil casi completo
representa a un pingiiino con una longitud estimada de 1,5 m
y una masa conservadoramente estimada de 54,6 a 59,7 kg
(Clarke et al., 2010), aproximadamente el doble del
promedio de masa del pingiiino Emperador (Stonehouse,
1967). Se usara la descripcion de Inkayacu paracasensis
realizada por Clarke et al. (2010).

2.2. Métodos

El método seguido es una aproximacion al modelo de
Massare (1988) para determinar las variaciones dindmicas
del movimiento de Inkayacu paracasensis en relacion
a pingliinos actuales (Aptenodytes forsteri Gray, 1844
(pingiiino Emperador) y Spheniscus demersus Linnaeus,
1758) con el fin de comparar los resultados de las tres
especies con los valores observados de las especies actuales.
Los pasos son los siguientes:

a) Se calcula la relacion longitud-didmetro del cuerpo,
valor determinante para la resistencia del agua. Se utiliza:

F=LW (1)

Donde F: “fineness ratio” (razon de esbeltez), L: longitud
del cuerpo, W: didmetro medio del cuerpo (Bainbridge,
1961; Alexander, 1968).

b) Se relaciona la potencia total de salida del animal
(P) y la resistencia del agua (D) con la siguiente formula:

DU=¢P (2)
Donde U: velocidad del cuerpo, e: proporcion de la

potencia total que pone en movimiento al animal (Wu,
1977; Weihs, 1977).

Si P se toma como la tasa metabdlica aerébica maxima,
entonces la velocidad sera la velocidad de nado sostenida
maxima. Asi, la resistencia total (D), la proporciéon de la
potencia total de salida utilizada para la locomocion (e),
y la potencia de salida aerdbica maxima (P) deben ser
estimadas con el fin de calcular una velocidad maxima de
natacion sostenida (Massare, 1988).

¢) Se estima la resistencia que ofrece el agua en las
especies seleccionadas, la cual se da en la columna de
agua y cuyo diametro equivale a la seccion transversal
(area promedio) del cuerpo dada las condiciones de flujo.
La resistencia esta dada por:

D = (pU?ACy)/2  (3)

D también es denotado como Fr (fuerza de resistencia).
En la ecuacion, p: densidad del fluido (1.000 kg/m? para
el agua), U: velocidad del cuerpo con respecto al fluido,
A: éarea de la superficie total del cuerpo, C: coeficiente
de arrastre, que depende de la forma del objeto pero
también de las condiciones de flujo, es decir, del numero
de Reynolds (Massare, 1988; Jou et al., 1994).

d) Se calculara el area de la superficie del cuerpo.
Para ello se considerara el cuerpo como el volumen de
un esferoide prolato. Las formas corporales deben ser
aproximadas por alguna forma geométrica (Massare,
1988). Siguiendo el modelo de Massare (1988), se asumira
la seccion transversal circular perpendicular a la direccion
del movimiento. A diferencia de la mayoria de los peces,
los pingiiinos tienen secciones transversales casi circulares.
La longitud del animal (L) es el eje mayor del elipsoide
alargado, la profundidad (ancho) del cuerpo (W) es la
longitud del eje menor y por lo tanto el diametro de la
seccion transversal circular. Entonces, el area de superficie
(A) esta dada por:

LW
A= 271([)2 + 211m sin"'E 4)
2 E
Donde E es la excentricidad de la seccion transversal
eliptica, que esta definida como:

(& - &y

E =
&

&)

e) Para estimar la friccidon se necesita conocer el
coeficiente de arrastre, también depende de la forma del
cuerpo que se ha supuesto: un esferoide prolato. La friccion
de arrastre es mucho menos cuando el modelo de flujo en
contacto con la superficie del cuerpo es laminar que cuando
es turbulento. En consecuencia, la resistencia total en un
cuerpo se reduce a la transicion de un flujo laminar a una
capa limite turbulenta (Hoerner, 1965; Alexander, 1968). El
coeficiente de resistencia minima, que se produce en esta
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zona de transicion, se puede aproximar por un elipsoide
alargado por:

1.5 3

+7(7)

Donde C,es el componente de friccion de la piel del
coeficiente de arrastre, que es de aproximadamente 0,004
(Hoerner, 1965). La velocidad sostenida de nado calculada
usando esta expresion para el coeficiente de arrastre seria el
limite superior de la velocidad sostenida. La aproximacion
de esta ecuacion se cumple para los cuerpos elipsoidales
profundamente sumergidos, donde la profundidad de
inmersion es superior a cinco veces el diametro del cuerpo
(Hoerner, 1965). Sin embargo, cerca de la superficie
del agua la friccién de onda se vuelve importante. La
resistencia o friccion de onda cerca de la superficie es del
mismo orden de magnitud que el arrastre debido solo a la
forma del cuerpo (Hoerner, 1965). La friccion de onda se
calcula duplicando el coeficiente de resistencia:

Ca=C [1 +15 (%) (6)

()

174 1.5 w 3
Cqtotal = 2C; |1+ 1.5 (7) +7 (T)

f) Se estimara la proporcién de la potencia de salida
usada en la locomocién. Cuando la potencia total de salida
(P) se mide como la tasa metabolica, la proporcion de
energia disponible para la locomocion se puede expresar
como (Massare, 1988):

e=ee, (8)

Donde e : propulsion o eficiencia hidrodinamica, que
depende del modo de propulsién, en particular para
propulsion basada en las aletas pectorales (remo), como
en los pingiiinos, cuyo valor es de 0,15 a 0,30 (Blake,
1980); ¢_: eficiencia muscular, que es la eficiencia de
convertir energia bioquimica en energia mecanica (Wu,
1977, Webb, 1977). Se asumira ¢ = 0,20, tal como lo
hace Massare (1988) para todos los grupos de animales:
cetaceos y reptiles marinos del Mesozoico.

g) La tasa metabolica es una medida de la potencia
total de salida (P). Especificamente, P es la tasa metabdlica
basal (BMR) o la tasa metabdlica estandar (SMR) (Eckert
et al., 1994). La BMR es la tasa estable del metabolismo
energético medida en mamiferos y aves en condiciones de
minimo estrés ambiental y fisioldgico, y después de que
el ayuno detenga temporalmente los procesos absortivos
y digestivos; mientras que la SMR se define como el
metabolismo de un animal en reposo y en ayunas a una
temperatura corporal dada (Eckert et al., 1994). Segiun
Kleiber (1947) y Wilkie (1977) una buena aproximacion
de la tasa metabolica de un organismo esta dada por:

P =aM®”®  (9)

Donde M es la masa del animal y a es una constante,
determinada por el nivel de actividad del animal, si
es homeotermo, poikilotermo o unicelular (Massare
1988); a también es definido como un coeficiente de
proporcionalidad que varia segun la especie (Eckert
et al., 1994). El exponente 0,75 ha sido determinado
empiricamente, expresa la tasa de cambio de P al variar la
masa corporal (Eckert et al., 1994).

Si P es medida como la tasa metabdlica aerdbica
maxima (Massare, 1988), en julios/seg, entonces la
constante metabolica a esta en el intervalo de 11,6-29
para los reptiles y 300-530 para los mamiferos y aves
(convertido de la energia maxima a través del metabolismo
del ejercicio aerdbico en Bakker, 1975; Tabla 21.1).

Para esta investigacion, son muy importantes las
caracteristicas del metabolismo que se va a utilizar. La
BMR y la SMR se determinan en el animal en un estado
controlado y en reposo, y por ello no natural. Estas
mediciones son simples lineas de base utiles para comparar
entre especies y para diferentes condiciones fisiologicas
de una especie dada (Eckert et al., 1994). Si bien es ttil
usar esta tasa, segiin Eckert ef al. (1994), no es una tasa
metabolica activa, que corresponde al nado de un ave
acuatica. Entonces, esta tasa metabolica basal constituye
una limitacion del modelo.

h) Calculo de la velocidad de natacion (Massare,
1988): combinando las ecuaciones (3), (7), (8) y (9) con la
ecuacion (2), obtenemos una expresion para la velocidad
maxima sostenida de natacion, que esta dada por:

0,3333

U= (%) (10)

Esta velocidad es la velocidad sostenida maxima, debido
a que utiliza la tasa metabolica aerébica maxima (P), que a
su vez usa la energia maxima de una actividad (locomocion)
aerobica metabolica.

Como ya se vio, P, A, y C, son funciones de la longitud y
anchura. Mediante la estimacion de las diversas constantes,
U se puede calcular para un animal dado si su longitud y
anchura (o profundidad) del cuerpo son conocidas.

Este calculo, sin embargo, se basa en una serie de
restricciones importantes (Massare, 1988):

1. La estimacion de arrastre asume que el animal
es un cuerpo rigido y que la oscilacion de las
extremidades del cuerpo, o de la cola, no contribuye
a la resistencia. Por lo tanto, la velocidad de
natacion calculada a partir de la ecuacion (10) puede
esperarse que sea mas grande que la real.

2. La forma asumida para los animales nadadores
determina la estimacion del volumen que se utiliza
en el célculo de la potencia de salida (ecuacion 9),
teniendo en cuenta que la masa M del animal puede
ser expresada como el producto del volumen por la
densidad. También determina el area de superficie y
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la expresion para el coeficiente de arrastre utilizado
en el calculo de arrastre (ecuacion 3). Por lo tanto,
afecta tanto al numerador y al denominador de
la ecuacion (10), y su efecto exacto es dificil de
cuantificar.

3. Elsupuesto de que la friccién de onda es importante
duplico el tamafio del coeficiente de arrastre
(ecuacion 7). Si se descuida la friccion de onda, la
velocidad calculada utilizando la ecuacion (10) se
incrementa por un factor de solo 1,25. Por lo tanto,
esto seria menos critico que los otros puntos.

i) Finalmente, se comparara el modelo de flujo de
Inkayacu con el del pingliino Emperador y de Spheniscus
demersus. Se aplicara el numero de Reynolds (Re). Este
analisis es un complemento al método aplicado por Massare
(1988). El Re esta dado por la expresion:

l
R, = 22
u

Donde p es la viscosidad dinamica del agua; I es la longitud
del cuerpo del animal; y v, es la velocidad del animal.

3. RESULTADOS

3.1. Calculo de W (ancho del cuerpo)

Inkayacu paracasensis: Utilizando una foto con tres
individuos (Fig. 1) se halld la razén promedio de esbeltez
(ecuacion 1) del pingiiino Emperador, F = 2,57.

Figura 1. (a-c¢) Tres individuos de Aptenodytes forsteri. d)
Esferoide prolato. L: longitud del cuerpo; W: didmetro
medio del cuerpo. Modificado de fotogratia:
https://www.google.com.pe/search?hl=en-PE&biw=
1366&bih=657&tbm=isch&sa=1&ei=KIhXXYOUN
8yHggfihgDACA&qg=pinguino+emperador+alamy-+s
tock+photo&oq=pinguino+emperador+alamy+stock-
+photo&gs I=img.3..._

Asumiendo que la forma de Inkayacu paracasensis es
similar a la de Aptenodytes forsteri (pingiiino Emperador),
entonces de F = L/W y para L = 150 c¢cm se tiene que W
= 58,4 cm (~58).

Aptenodytes forsteri: Utilizando F = 2,57 y L = 115
cm (Stonehouse, 1967), obtenemos W = 44,7 cm (~45).

Spheniscus demersus: Utilizando una foto (Fig. 2) se
hallé la razon de esbeltez de un individuo de S. demersus,
F=2,7. De F y L =70 cm (Stonehouse, 1967), obtenemos
W =259 cm (~26)

NP

Figura 2. a) Spheniscus demersus. b) esferoide prolato. L:
longitud del cuerpo; W: diametro medio del cuerpo.
Modificado de fotografia:
https://www.google.com.pe/search?sa=G&hl=en-PE&
g=emperor+penguin&tbm=isch&source=in&ictx=1&
tbs=simg:CAESpglJ6e0UyVsOcy8amgILELCMpwga
Y gpgCAMSKMsC6BKGB5kHIgenB4MGhgaABuwS
3SGtLbI39CnyKZQ18ynPKPUp0SgaMOr8MyGe6K
NU-R-XxDCINYHdEpbFO0Jxc1Eq1q31P7dScDiforlrV
KpfNOJDxBvh2NCAEDAsQjq7-CBoKCgglARIEhat-

3.2. Asunciones y limitaciones

Al asumir que la forma del pingiiino /. paracasensis es
similar a la de A. forsteri, se tiene que precisar el concepto
de forma para este caso. Desde el punto de vista dindmico,
la forma de un pingiiino responde a un plan corporal
simétrico bilateral fusiforme, con modulos locomotores
constituidos por alas y patas palmeadas como timones y
propulsores a la vez.
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3.3. Calculo de E (excentricidad)

Inkayacu paracasensis: Reemplazando L = 150 cm y
W = 58 cm en la ecuacion (5) obtenemos E = 0,92.

Aptenodytes forsteri: Reemplazando L =115 cm y W
=45 cm en la ecuacion (5) obtenemos E = 0,92.

Spheniscus demersus: Reemplazando L =70 cmy W
=26 cm en la ecuacion (5) obtenemos E = 0,93.

3.4. Calculo de A (area del cuerpo)

Inkayacu paracasensis: Reemplazando L = 150 cm,
W =58 cmyE = 0,92 en la ecuacion (4) obtenemos
A =22619 cm? (2,26 m?). Como ya se explico en la
metodologia, este valor asume la forma de Inkayacu como
la de un esferoide prolato.

Aptenodytes forsteri: Reemplazando L = 115 cm, W
=45 cm y E = 0,92 en la ecuacion (4) obtenemos A =
13501,73 cm? (1,35 m?).

Spheniscus demersus: Reemplazando L = 70 cm, W
=26 cmy E = 0,93 en la ecuacion (4) obtenemos A =
4733,53 cm? (0,47 m?).

3.5. Calculo de C (coeficiente de arrastre o
resistencia del agua)

No se considera el C, total, que incluye la resistencia
o friccion de onda cerca de la superficie, dado que los
pingiiinos nadan a diferentes profundidades. En el estudio
de Kooyman et al. (1992) se registraron individuos de
Aptenodytes forsteri nadando a profundidades maximas
de 19 a 41 m. Para el componente de friccion de la piel,
Cﬂ, se toma el valor de 0,004 (Hoerner, 1965).

Inkayacu paracasensis: Reemplazando L = 150 cm,
W =58 cm y C,= 0,004 (Hoerner, 1965) en la ecuacion
(6) obtenemos C, = 0,0071.

Aptenodytes forsteri: Reemplazando L =115 cm, W =
45 cm y C. = 0,004 en la ecuacion (6) obtenemos C,
0,0071.

Spheniscus demersus: Reemplazando L = 70 cm, W =
26 cmy C,= 0,004 en la ecuacion (6) obtenemos C, = 0,006.

3.6. Calculo de P (potencia total de salida)

Inkayacu paracasensis: Reemplazando en la ecuacion
(9) una masa M estimada de 54,6 a 59,7 kg (Clarke et
al., 2010), con una media de M = 57,2 kg, y la constante
metabolica a de 300 a 530 (Bakker, 1975), entonces
obtenemos P, = 6239,7 (a=300) y P, = 11023,5 (a = 530).

Aptenodytes forsteri: Reemplazando en la ecuacion
(9) una masa media M = 30 kg (Stonehouse, 1967), y la
constante metabodlica a de 300 a 530, entonces obtenemos
P =3845,6 (a =300) y P, = 6793,9 (a = 530).

Spheniscus demersus: Reemplazando en la ecuacion
(9) una masa media M = 2,9 kg (Stonehouse, 1967) y la
constante metabolica a de 300 a 530, entonces obtenemos
P, =666,7 (a =300) y P, = 1177,8 (a = 530).

3.7. Calculo de e (proporcion de energia
disponible para la locomocion)

Inkayacu paracasensis 'y Aptenodytes forsteri:
Reemplazando en la ecuacion (8) e,=0,15 que es el
minimo entre 0,15 y 0,30 (Blake, 1980), bajo el supuesto
de una eficiencia hidrodindmica menor para ambos
pingtiinos. Esto es debido a que Aptenodytes forsteri tiene
una frecuencia maxima de batidos de aleta por segundo
de 1,50 en el estudio de Clark & Bemis (1979), la mas
baja del grupo muestreado de pingiiinos, lo cual implica
una menor eficiencia hidrodinamica. Dado que la razén
del bajo valor de la frecuencia es solo atribuible a su
gran tamafio, se aplicard el mismo criterio a Inkayacu.
Ademas, hemos asumido anteriormente que €_= 0,20
(Massare, 1988). Entonces obtenemos e = 0,03 para
ambos pingiiinos.

Spheniscus demersus: S. demersus tiene una alta
frecuencia maxima de batidos de aleta por segundo,
3,24, comparada con otras especies de pingiiinos, como
Aptenodytes forsteri con 1,5 batidos/seg (Clark & Bemis,
1979). Por lo tanto, su eficiencia hidrodinamica es alta,
por eso se tomara el valor maximo de e,= 0,30. En
la ecuacion (8) reemplazamos e y e = 0,20, entonces
obtenemos ¢ = 0,06.

3.8. Calculo de U (velocidad maxima sostenida)

Inkayacu paracasensis: Reemplazando en la ecuacion
(10)e, e, P, densidad del agua de mar p = 1025 kg/m?
(Rivera, 2011), Ay C,, para P = 6239,7 obtenemos un
valor de U = 2,8 m/seg y para P = 11023,5 un valor de
U = 3,4 m/seg.

Aptenodytes forsteri: Reemplazando en la ecuacion
(10) e, e , P, densidad del agua de mar p = 1025 kg/m?,
Ay C,, para P, = 3845,6 obtenemos un valor de U = 2,8
m/seg y para P, = 6793,9 un valor de U = 3,5 m/seg.

Spheniscus demersus: Reemplazando en la ecuacion
(10) e, e , P, densidad del agua de mar p = 1025 kg/m?,
Ay C,, para P = 666,7 obtenemos un valor de U = 3,0 m/
seg y para P, = 1177,8 un valor de U = 3,7 m/seg.

3.9. Modelo de flujo (Re)

Inkayacu paracasensis: Para v, se toma la media de la
velocidad maxima sostenida calculada, 3,1 m/seg; densidad
del agua de mar p = 1025 kg/m’; longitud estimada /= 1,5 m;
y viscosidad dinamica del agua de mar p = 1,072x107 kg/ms
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a20°C y 1 atm de presion (Vogel, 1996). Se reemplaza en
la ecuacion (11): Re = 4446129.

Aptenodytes forsteri: Para v, se toma la velocidad
maxima hallada por Kooyman et al. (1992), 3,6 m/seg;
longitud estimada [ = 1,15 m; la p y la son las mismas
que en Inkayacu: Re = 3958489.

Spheniscus demersus: Para v, se toma la velocidad
maxima hallada por Clark & Bemis (1979), 3,23 m/seg;
longitud estimada [ = 0,7 m; la p y la son las mismas que
en las anteriores: Re = 2161870.

4. DISCUSION

El método se aplicé a Aptenodytes forsteri'y a Spheniscus
demersus con el fin de confirmar la eficacia del mismo para
pingiiinos; esto se evidencid al comparar las velocidades
calculadas con las observadas de ambas especies. Clark &
Bemis (1979), utilizando cronémetro y registro en cintas de
videos, estudiaron la capacidad de nado de siete especies
de pingiiinos en cautiverio en el zoologico de Detroit.
Para Spheniscus demersus hallaron una velocidad maxima
de 3,23 m/seg, velocidad que se encuentra en el rango
hallado analiticamente: 3,0 a 3,7 m/seg. Sin embargo, para
Aptenodytes forsteri observaron una velocidad maxima
de 2,26 m/seg, un valor ligeramente menor al minimo
del rango de la velocidad méaxima calculada: 2,8 m/seg,
que corresponde a la potencia total de salida (P), medida
como la tasa metabodlica aerdbica maxima (Massare,
1988), con una constante metabdlica a igual a 300, que
es el valor minimo de la energia maxima a través de la
actividad metabolica aerdbica para mamiferos y aves
(convertido de la energia maxima a través del metabolismo
del ejercicio aerdbico en Bakker, 1975: Tabla 21.1).
Sin embargo, Kooyman et al. (1992) en un laboratorio
con hielo en el mar y colocando microprocesadores en
el cuerpo del animal que, entre otras variables, mide
velocidad, observaron en nado de buceo a profundidad de
A. forsteri un rango de 2,4 y 3,4 m/seg (N = 4), con una
media de 2,8 m/seg. Este resultado es solo referencial,
ya que el método de Massare (1988) no considera nado
de buceo a profundidad. Sin embargo, el mismo trabajo
(Kooyman et al., 1992; Tabla 5) registra velocidades de
nado obtenidas de 5.681 mediciones a ocho pingiiinos A.
forsteri, que arrojan una velocidad media de 2,98 m/seg,
observandose en el andlisis de distribucion de frecuencias
que las velocidades mas comunes estan entre 3 y 4 m/seg,
y la velocidad de calibracion maxima de 3,6 m/seg.

En este mismo estudio se registraron velocidades
maximas en un rango de 4,6 a 7,1 m/seg. Sin embargo,
de estos resultados maximos la investigacion de Kooyman
et al. (1992) no presenta una media de velocidad maxima
porque son cifras que estan en el extremo del eje de
velocidad, de los valores maximos, en la distribucion de

frecuencias, cuya ocurrencia es baja. Asi mismo, son pocos
los casos de velocidades bajas. Estos valores maximos no
seran considerados para el presente trabajo.

Kooyman et al. (1992) también hallaron algunas
velocidades de nado directamente de la camara de
observacion, donde la tasa media de 2.5 £ 0.86 m/seg (N =
13) es menor que la medida con los medidores de velocidad
de los microprocesadores. Segun los investigadores, lo
reducido de la muestra y el descenso de las aves en esta
medicidén probablemente marquen la diferencia con las
mediciones con microprocesador. Aqui, dicho estudio
menciona una velocidad maxima observada de 3,8 m/seg.

La media de la velocidad médxima calculada de
Aptenodytes forsteri es 3,2 m/seg. Este valor es comparado
con las velocidades maximas observadas: 2,26 m/seg (Clark
& Bemis, 1979) y 3,6 m/seg (con microprocesadores en
Kooyman et al., 1992). Las discrepancias en los valores
de ambos trabajos son sugeridos por Clark & Bemis
(1979), en una limitacion de la capacidad de crucero de los
pingliinos, aunque no severa, del pingiiinario de Detroit.
Hay que tener en cuenta que ni en el estudio de ellos ni en
el de Kooyman et al. (1992) fueron los animales obligados
a nadar a su maxima capacidad.

Promediando los valores de Clark & Bemis (1979) y
Kooyman et al. (1992) obtenemos 2,9 m/seg, es decir,
el valor calculado difiere en +0,3 m/seg que equivale
al 10,3% con respecto a la media del valor observado
maximo de ambos trabajos. Entonces, se puede concluir
que los resultados calculados son bastante cercanos a
los observados. Podemos afirmar, por lo tanto, que el
modelo es una buena aproximacion a las velocidades
reales, afirmacion que se sustenta con las dos especies de
pingiiinos actuales. En consecuencia, por los resultados
obtenidos del pingiiino Emperador y de Inkayacu, ambas
especies habrian nadado a una velocidad muy cercana.

El nado del pingiiino, aparte de la velocidad, tiene
otras caracteristicas, como el ciclo de batido de la aleta,
la frecuencia del batido de la aleta, la amplitud del
batido de la aleta, la longitud de la zancada, las fases de
deslizamiento y el control direccional (Clark & Bemis,
1979). En este trabajo se han abordado las caracteristicas
que tienen relacion directa con la velocidad: la frecuencia
del batido de la aleta, la longitud de la zancada y las fases
de deslizamiento. Estos investigadores afirman que para
la mayoria de pingliinos la frecuencia y la longitud de
la zancada son moduladas con la velocidad, aunque esta
relacion puede ser menos pronunciada o ausente cuando
los pingiiinos utilizan fases de deslizamiento, equivalente
al planeo de las aves voladoras. En términos fisicos, esta
ultima caracteristica implica, debido a la resistencia del
agua, una desaceleracion o pequeinos tramos de velocidad
casi constante.

Los pingiiinos baten sus aletas continuamente al nadar
a velocidad constante de forma horizontal. Sin embargo,
todas las especies interponen fases de deslizamiento, sin
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potencia entre batidos, sobre todo cuando la velocidad
de nado es menor de 1,25 m/seg (Clark & Bemis,
1979). Los pingiiinos que tipicamente interponen fases
de deslizamiento entre golpes o batidos de aleta en un
rango mas amplio de velocidades que otras especies
son el pingiiino Emperador, King y Adelie (Clark &
Bemis, 1979), que son los més grandes del estudio. Estos
investigadores también han observado que las especies que
muestran mas fases de deslizamiento son las de tamaiio
corporal mas grande porque el arrastre (resistencia del
agua) en un cuerpo aerodinamico es una funciéon de su
area de superficie, mientras que el impulso 0 momentum
es una funcion de su masa, expresado en la férmula P =
mv, donde m es la masa y v la velocidad del cuerpo. Por lo
tanto, los pingiiinos mas grandes de largos deslizamientos
o planeadas desaceleran mas lentamente que los pequefios,
es decir, por su masa pueden mantener el nado sin batido
de aletas por mas tiempo. Entonces, dada la gran masa,
forma y velocidad semejantes, Inkayacu habria tenido
un nado con las caracteristicas de fases de los pingiiinos
mas grandes actuales. Ademas, siendo mas especificos, se
puede afirmar que /nkayacu tenia fases de deslizamiento
mas largas y de mayor duraciéon que las del pingiiino
Emperador debido a que su masa es casi el doble que
la del ave actual, con medias de 57,2 kg contra 30 kg.
Esta afirmacion esta sustentada en lo que dice Eckert et
al. (1994), que la fuerza es directamente proporcional a
la masa muscular y, asumiendo que la masa muscular
aumenta en proporcion a la masa corporal total, la fuerza
aumenta en proporcion a esta masa corporal. Ademas, para
un animal nadador grande a una velocidad determinada, la
resistencia al avance por unidad de masa disminuye con la
masa del cuerpo. Por tanto, el animal acudtico mas grande,
con respecto al animal mas pequefio, puede desarrollar una
fuerza mucho mayor en proporcion a la fuerza que produce
la resistencia al avance.

Segiin Wardle (1975), la longitud de la zancada es
la distancia recorrida por aleteo y se mide en longitudes
de cuerpo. La velocidad también se puede medir en
longitudes de cuerpo/seg, tal como lo hace Clark & Bemis
(1979), observandose que en las especies mas pequeiias
de pingiiinos la velocidad aumenta con la longitud de
la zancada, mientras que en los mas grandes, como
el pingiiino Emperador, la velocidad es relativamente
constante en un amplio rango de longitudes de zancada.
En la caracteristica de nado longitud de la zancada, se
puede afirmar que, por su gran tamafo, /nkayacu habria
mantenido una velocidad relativamente constante en un
rango amplio de longitudes de zancada porque, al igual
que las fases de deslizamiento, depende principalmente
de parametros fisicos.

En cuanto al buceo, Kooyman et al. (1971) sugieren
que la frecuencia del aleteo y la longitud de la zancada
muestran poca o ninguna correlacion con la velocidad en
el buceo del pingiliino Emperador. En nado horizontal para

el pingtiino Emperador, Kooyman et al. (1971) observaron
una frecuencia de batido de aletas de 0,4 a 0,8 batidos/
seg, mientras que para Clark & Bemis (1979) fue de 1
a 2 batidos/seg. Sin embargo, los rangos de batidos por
segundo son equivalentes cuando se toman en cuenta las
fases de deslizamiento, que ambos estudios han incluido.

Clark & Bemis (1979) comparan el nado de los
pingiiinos con el de otros grupos de animales y han
encontrado que se asemeja mas al nado de los peces,
en particular a la locomocién de la perca Cymatogaster
aggregata, que al vuelo de las aves. Solo los pingiiinos
y Cymatogaster aumentan la frecuencia y la longitud
de la zancada con la velocidad. Segun Breder (1926),
la similitud de la cinematica de la locomocién de los
pingiiinos y Cymatogaster puede ser el resultado de
modos de locomocidn similares, ya que ambos tienen un
nado labriforme. Dado que Clark & Bemis (1979) han
demostrado que los pingiiinos generalmente modulan la
velocidad con la frecuencia del batido de la aleta y la
longitud de la zancada. Es decir, generalmente hay una
relacion directamente proporcional entre la velocidad de
nado horizontal y la frecuencia de batido de aleta. Ademas,
el pingliino Emperador tiene una frecuencia méaxima de
batidos de aleta por segundo menor que la mayoria de
pingtiinos, lo que justifica nuevamente relacionar el tamafio
del animal con el desempefio de esta caracteristica de
nado y afirmar, por ende, que Inkayacu habria tenido una
frecuencia de batidos de aleta por segundo baja también
(de ahi la suposicién en Resultados de una eficiencia
hidrodindmica menor para ambos pingiliinos) y una
velocidad de nado similar a Aptenodytes forsteri, como ya
se ha demostrado tedricamente por el método biomecanico.

Otro factor que influye en la velocidad de un animal
nadador es el modelo de flujo, que el método de Massare
(1988) no considera. El andlisis del modelo de flujo que
se hace a continuacion, no se infiere del modelo de la
investigadora, el cual tiene sus propias limitaciones y
condiciones especificas sin considerar modelo de flujo. A
un bajo Re (Re<1) las fuerzas viscosas son mas importantes
que las inerciales (Jou et al., 1994) y, ademas, se produce
un modelo de flujo puramente laminar al pasar el liquido
por su superficie; es el caso de una pequefia larva. Un
rango siguiente es el intermedio, no bien definido, donde
la viscosidad y la inercia son importantes, como sucede
con el vuelo de un mosquito. A Re mayores que 40
empieza a aparecer turbulencia en la estela del cuerpo en
movimiento (Eckert et al., 1994). En movimientos a altos
Re la inercia es el factor importante (Jou et al., 1994),
y si Re es mayor que 1.000.000 el fluido en contacto
con la superficie del cuerpo se hace turbulento. En este
nivel, la energia necesaria para un mayor incremento de
la velocidad aumenta desorbitantemente (Eckert et al.,
1994). Los Re obtenidos de los pingiiinos, para Inkayacu,
Re =4.446.127; Emperador (4. forsteri), Re = 3.958.489;
y Spheniscus demersus, Re =2.161.870, nos muestran que
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en los tres casos el fluido se hace turbulento en contacto
con el cuerpo. Este modelo de flujo es mas pronunciado en
los pingiiinos mas grandes, en particular en Inkayacu, cuyo
Re es el 112,33% del Re de 4. forsteri, por lo que para
nadar a mayor velocidad Inkayacu necesita gastar un poco
mas de energia que los otros pingiiinos. Aunque el 12,33%
de diferencia con el pingliino Emperador (en niimeros
de Reynolds igual a 487.638), es poco significativo en
términos de valores de modelos de flujo, porque ambos
son turbulentos. Los Re obtenidos no consideran la forma
de los pingiiinos. Al respecto, Hoerner (1965) sugiere que
la forma aerodinamica del cuerpo de los pingiiinos resulta
en una presién muy pequeila de arrastre (resistencia del
agua) y que la capa limite sobre los pingiiinos Emperador
deslizdndose es en parte laminar y en parte turbulento. Esta
condicion de transicion es tipica en el rango de nlimeros
de Reynolds de alrededor de 10°.

Un caracter de su morfologia que favorece a Inkayacu
y compensa la mayor turbulencia generada es la forma del
craneo. Como se aprecia en la Figura 3 y la Figura 4, a
diferencia de los pingiliinos actuales y de varias especies
extintas, el craneo de Inkayacu es largo y estilizado, mas
aerodinamico que el craneo del pingiliino Emperador. Sobre
la forma aerodinamica de los animales, en general, Eckert
et al. (1994) afirma que las formas largas y aecrodindmicas
facilitan el flujo laminar, minimizando la formacion de
corrientes en remolino, como los peces y cetaceos, que
consiguen pasar a través del agua casi sin turbulencia
incluso a elevadas velocidades. Esta es una ventaja no
considerada en los célculos, que Inkayacu tiene y que
influiria en una ligera mayor velocidad. En este caso,
la aparente igualdad de velocidades entre Inkayacu y el
pingiliino Emperador se romperia, pero no sabemos por
cuanto.

Figura 3. Holotipo de Inkayacu paracasensis (MUSM 1444). Craneo en vista dorsal (Departamento de Paleontologia de Vertebrados
del Museo de Historia Natural-UNMSM). Modificacion de fotografia de Rodolfo Salas Gismondi.

Figura 4. Craneo de un adulto de Aptenodytes forsteri en vista dorsal. Modificacion de fotografia de Maria Alejandra Sosa (Sosa &

Acosta, 2017).
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El presente trabajo solo considera un aspecto del
rendimiento o capacidad del nado, la velocidad, pero
la aceleracion y la resistencia del animal también
forman parte, y los tres estan directamente relacionados
con la capacidad para usar con eficiencia los recursos
energéticos disponibles en respuesta a los requerimientos
hidrodinamicos en el balance entre el empuje generado
por el animal nadador y el arrastre o resistencia del agua
(Weihs & Webb, 1983). Otro aspecto que no se considera
son las implicancias ecoldgicas de este estudio, como en
los métodos de depredacion, etc. Por lo tanto, este trabajo
es el inicio de un mayor estudio sobre la capacidad de nado
y sus implicancias en los pingiiinos fosiles.
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