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RESUMEN

Hydrarctos lomasiensis representa la primera migracion conocida de otéridos hacia
el antiguo sistema de Humboldt. Sin embargo, la falta de consenso en su posicion
filogenética, procedencia estratigrafica desconocida y el escaso registro
paleontoldgico de otéaridos en el Plio-Pleistoceno, dificultan el entendimiento de

este importante evento biogeogréfico.

Se describen comparativamente restos craneodentarios y mandibulares de siete
nuevos especimenes, provenientes de las formaciones Caracoles (2.7-1.9 Ma) y
Pongo (~ 2-1 Ma), del area fosilifera de Sacaco, Arequipa. El analisis filogenético
usando maxima parsimonia los recupera como el clado hermano de Hydrarctos
lomasiensis, y este dentro del clado de Arctocephalus, pero con escaso soporte
estadistico. Se discute a favor de una posicién dentro del clado corona de Otariidae
para Hydrarctos. La evidencia favorece la hip6tesis de una migracion de los lobos
marinos al hemisferio sur desde la cuenca del Pacifico nororiental, luego del
periodo célido del Plioceno medio (~ 3 Ma). Las costas occidentales sudamericanas
recibieron posiblemente maultiples olas de especies colonizadoras, empezando por
las especies simpatricas Otaria, Hydrarctos spp. y posiblemente también el
Arctocephalus ancestral. La comunidad de vertebrados de esta localidad
preliminarmente indica que es distinta a la del Plioceno temprano y representa una
etapa previa a la consolidacion de la biota moderna del Humboldt. Esta
reestructuracion habria empezado en el Plioceno tardio, periodo en el cual las focas

residentes se extinguen.

PALABRAS CLAVE: Pinnipedia, Otariidae, Paleontologia, Biogeografia,

Evolucidn, Sistema biético de Humboldt



ABSTRACT

Hydrarctos lomasiensis represents the first known migration of otariids to the
ancient Humboldt system. However, the lack of consensus on its phylogenetic
position, unknown stratigraphic origin and the scarce paleontological record of
otarids in the Plio-Pleistocene, make it difficult to understand this important

biogeographic event.

Craniodentary and mandibular remains of seven new specimens are described
comparatively, coming from the Caracoles (2.7-1.9 Ma) and Pongo (~ 2-1 Ma)
formations, from the fossiliferous area of Sacaco, Arequipa. Phylogenetic analysis
using maximum parsimony recovers them as sister group of Hydrarctos
lomasiensis, and this one within the Arctocephalus clade, but with little statistical
support. It is argued in favor of a position within the crown-clade otariids for
Hydrarctos. The evidence supports the hypothesis of otariids migration to the
southern hemisphere from the northeastern Pacific basin, after the warm period of
the middle Pliocene (~ 3 Ma). The western coasts of South America possibly
received multiple waves of colonizing species, beginning with the sympatric

Otaria, Hydrarctos spp. and possibly the ancestral Arctocephalus.

The vertebrate community of this locality preliminarily indicates that it is different
from that of the early Pliocene and represents a stage prior to the consolidation of
the Humboldt’s modern biota. This restructuring would have started in the late

Pliocene, a period in which the resident seals become extinct.

KEYWORDS: Pinnipedia, Otariidae, Paleontology, Biogeography, Evolution,

Humboldt’s biotic system



INTRODUCCION

La Corriente Peruano-Chilena (o de Humboldt) alberga uno de los ecosistemas
marinos de afloramiento con mayor productividad primaria del planeta, y fluye en
direccion norte, paralelamente al margen occidental de América del Sur. Aun no se
conoce cuando se establecieron sus caracteristicas bioldgicas u oceanograficas
modernas, pues los estudios no son concluyentes. Algunos autores brindan
argumentos para considerar la existencia de condiciones idoneas para el desarrollo
de un ecosistema similar durante el Mioceno tardio, tomando como base las aguas
frias de la costa sur peruana, inferidas a partir de datos de 30 (Amiot et al., 2008),
la presencia de fosiles de peces clupeiformes epipelégicos asociados a dichas
temperaturas (ver DeVries y Frassinetti, 2003; Lambert et al., 2015; Collareta et al.,
2017), potentes capas sedimentarias de diatomitas en los dep6sitos superiores de la
Fm. Pisco (Bosio et al., 2020a) y la alta diversidad de las comunidades marinas de
vertebrados fésiles descrita en numerosos trabajos (e.g. Muizon & DeVries, 1985,
Di Celma et al., 2017). Pese a ello, la inexistencia de glaciares en el hemisferio
norte y una menor amplitud en los ciclos de Milankovitch en el Mioceno tardio,
sugiere una dindmica océano-atmosférica distinta a lo visto en la actualidad. Por su
parte, Ochoa et al. (2021) estima temperaturas mas calidas en base al registro de
fauna termofilica (cocodrilos) y argumenta, sobre la base de otras lineas de
evidencia, que el afloramiento estuvo probablemente activo, pero mas débil y con
aguas menos frias que las actuales. Posterior al Mioceno, se han registrado
temperaturas globales calidas durante gran parte del Plioceno, con la presencia de
un ENSO perenne en el Pacifico tropical, (Fedorov et al., 2013; Haywood et al.,
2016), hasta el inicio del periodo glaciar en el hemisferio norte, hace 3 Ma. Todos

estos cambios fisicos han incidido en las fluctuaciones de productividad primaria y



niveles eustaticos del océano Pacifico sureste, factores que influyen directamente
en los patrones de distribucion y abundancia de la fauna marina, particularmente de

los depredadores superiores, como las aves marinas, los cetaceos y los pinnipedos.

En la actualidad, los Unicos pinnipedos con colonias reproductivas en las costas
peruanas, que explotan los recursos costeros y epipelégicos son los lobos marinos
(Otariidae: Arctocephalus australis y Otaria flavescens) (Majluf, 1991).
Poblaciones importantes de estas especies se encuentran asociadas con areas de
afloramiento costero, como la punta San Juan de Marcona o la punta Coles. Como
depredadores superiores, los pinnipedos tienen un papel ecolégico relevante en el
control de la malla tréfica en distintos niveles, desde el zooplancton y los
organismos bentonicos hasta los vertebrados epipelagicos (Trites, 1997). Al
depender en parte su dindmica poblacional y biogeografia, en parte, de factores
ambientales, los cambios en su diversidad y ecomorfologia podrian estar

correlacionados con los cambios ambientes en tiempos geoldgicos.

Los fosiles peruanos encontrados han documentado parte importante de la historia
evolutiva de los pinnipedos en Ameérica del Sur. Debido a ello, es sabido que las
focas (Phocidae) fueron los primeros pinnipedos en establecerse en las costas
occidentales sudamericanas, desde el Mioceno tardio (Tortoniano) hasta el Plioceno
temprano (Zancleano), es decir entre 10 y 4.5 millones de afios (Ma) atras
aproximadamente. Niveles fosiliferos mas recientes indican la llegada posterior de
los lobos marinos, con la presencia de Hydrarctos lomasiensis (Muizon, 1978;
Berta & Deméré, 1986) en capas superiores al nivel SAO (ver problemaética). Esta
especie es indicadora del establecimiento de las comunidades de lobos marinos en
el Pacifico sudeste (Muizon, 1978). De hecho, se conoce que el Plioceno-

Pleistoceno es un intervalo geoldgico clave para los lobos marinos pues: (1) ocurren



las primeras migraciones desde el océano Pacifico norte (cuenca donde se registra
su evolucion temprana; Boessenecker & Churchill, 2015) hacia el hemisferio sur, y
(2) evolucionan los géneros actuales de lobos marinos (e.g. Arctocephalus y

Otaria).

Para entender la evolucion de los lobos marinos, se han realizado estudios
filogenéticos basados en la morfologia, que incluyen especies actuales y fosiles,
pues estas Ultimas brindan informacion crucial para calibrar tiempos de divergencia
de taxones, asi como informacién sobre la adquisicion de innovaciones
morfolégicas, entre otros (ver Donoghue et al., 1989, Wiens, 2004, Parham et al.,
2012). La filogenia evalua las relaciones de parentesco de los taxones en estudio
usando aquellas caracteristicas derivadas (apomorfias) compartidas entre las
distintas Unidades Taxondémicas Operacionales (UTOs), tomando como referencia
las caracteristicas ancestrales (plesiomorfias) del grupo externo (outgroup) y dando
como resultado un arbol filogenético (cladograma) que representa una hipotesis de
la historia evolutiva del grupo de estudio. A dicho cladograma se le puede afadir la
informacion temporal a través de una escala cronoestratigrafica, eventos
geoldgicos, climaticos, oceanogréaficos que ocurrieron durante la evolucion de la
Tierra y asi se pueden sugerir agentes causales de la diversificacion o extincion de

las especies en un periodo de tiempo dado.

En este contexto, la presente tesis aporta al entendimiento de la evolucion de la
fauna de pinnipedos actual, al estudiar los nuevos especimenes paleontoldgicos de
otaridos que provienen de niveles fosiliferos del Plio-Pleistoceno. Se describira su
anatomia, se evaluaran las relaciones filogenéticas y se evaluard el contexto

biogeogréafico de estos nuevos especimenes. Se presenta, ademas, de forma



preliminar, la fauna de vertebrados marinos de esta nueva localidad y su aporte en

el entendimiento de la configuracion bidtica moderna del ecosistema de Humboldt.

1. Marco tedrico

1.1. Anatomia dsea de Otariidae. Diferencias con Phocidae y

Odobenidae

Los pinnipedos presentan conspicuas modificaciones en su anatomia 6sea debido a
su adaptacion a una vida semiacuatica. Los pinnipedos filogenéticamente basales
conocidos (e.g. Enaliarctos mealsi) ya presentan los apéndices modificados en
aletas (ver Berta et al., 1989), aunque a nivel craneodental varios de sus caracteres
son compartidos con los ursidos Amphycinodontidae (e.g. Kolponomos) y los
musteloideos como Puijila o Potamotherium (Berta et al., 2018). El clado corona
(grupo monofilético que incluye todas las especies actuales y su ancestro comun
mas cercano) de los pinnipedos poseen varias sinapomorfias craneanas y
postcraneanas que los caracterizan. A nivel craneano, un foramen infraorbitario
grande, los bordes anterior y lateral de la pared orbitaria formados por el maxilar,
la ausencia o fusién temprana del lacrimal, una ventana coclear grande, una pequefia
fosa en la fenestra rotunda. A nivel postcraneano, un humero corto, robusto y con
una cresta deltopectoral muy desarrollada (Fig. 1, Al, B1, C1), el alargamiento del
digito 1 y el progresivo acortamiento en los siguientes digitos en la aleta delantera
(Fig. 1, A4, B3, C4), digitos | y V de la aleta trasera de dimensiones mayores
respecto a los otros (Fig. 1, Al, B1, C1), entre otros (King, 1983; Wyss, 1988; Berta

etal., 2015).



Otariidae, Odobenidae y Phocidae se diferencian mediante varios caracteres

morfologicos, los cuales se sintetizan en la tabla 1. La Figura 1 muestra los

esqueletos respectivos, con detalles de algunas diferencias relevantes.

Caracter Otariidae Odobenidae Phocidae
1 Pabellon auditivo  Presente Ausente Ausente
2 Cola Distintiva y libre Enclaustrada entre  Distintiva y libre
la piel
3 Testes Externas, en un escroto Internas Internas
4 Incisivos Primer y segundo Ausencia de surcos  Ausencia de surcos en
incisivos superiores en los incisivos los incisivos superiores
coN un surco superiores
transversal
5 M2 Presente en fosiles Presente en fésiles  Ausente
6 Caninos Normales Alargados, Normales
superiores (A, B, formando colmillos
C)
7 Nasales (Al, B1, Se extienden Se extienden Se extienden
Cl) posteriormente, posteriormente, sin  posteriormente,
bifurcandose en forma  afectar a los juntandose entre los
de V entre los frontales frontales frontales
8 Proceso Presente Ausente Ausente
supraorbitario
(A1, B1,C1)
9 Canal del Presente Ausente Ausente
alisfenoides (A2,
C2)
10 Mastoides (A2, No desarrollado No desarrollado Paquiostizado
C2)
11 Bula (A2, C2) Poco inflada Poco a Inflada
moderadamente
inflada
12 Fenestrarotunda  Seabre en lacavidad  Seabreen la Abierta externamente
del 5row medio cavidad del 5row
medio
13 Meato auditivo Presente Presente, amplio Ausente
interno
14 Entotimpanico No desarrollado Poco desarrollado Desarrollado y muy
(A2, C2) osificado
15 Escapula (A, B, Expansion No presenta Expansion
C) posterodorsal para expansion posterodorsal para
musculatura del Teres musculatura del Teres
16 Escépula, fosa Dividida por un surco  No dividida No dividida
supraespinosa secundario
(A, B, C)
17 Aletas anteriores  Presencia de cartilago  Presencia de Presencia de garras
(A4, B3, C4) cartilago
18 Ilium No evertido Evertido Evertido lateralmente.
lateralmente Insercidn del psoas
major
19 Fémur, trocanter  Presente Presente Ausente

menor



20 Astragalo (A3, Proceso posterior no Proceso posterior no Proceso posterior mas

B2, C3) desarrollado desarrollado desarrollado

21 Calcéaneo (A3, B2, Tubérculo desarrollado Tubérculo Tubérculo reducido
C3) desarrollado

22 Vértebras Procesos transversos y  Procesos Procesos transversos y
cervicales espinas neurales muy  transversos y espinas neurales poco
(A, B,C) desarrollados espinas neurales desarrollados

muy desarrollados

23 Vértebras Procesos transversos Procesos Procesos transversos
lumbares no desarrollados transversos no largos
(A, B, O desarrollados

Tabla 1. Principales diferencias externas y osteoldgicas entre Otariidae, Odobenidae y Phocidae.
(Segun Howell, 1929; King, 1983; Wyss, 1988; Berta et al., 2015). Varios caracteres hacen
referencia a la figura 2 (A, B, C).

Los otariidae retuvieron de los pinnipedos ancestrales, tipo Enaliarctos, una
escapula con la fosa supraespinal grande, un pequefio diametro de la cresta
timpanica y la forma del proceso paroccipital (Flynn et al. 1988b). De acuerdo con
la tabla mostrada, se les puede diagnosticar por los nasales que se extienden
posteriormente entre los frontales (Fig. 1, Al), un proceso supraorbitario
prominente (Fig. 1, Al), una escapula con una fosa supraespinosa dividida por un
surco secundario (Fig. 1, A), ademas de otros caracteres no osteol6gicos como la
distribucion uniforme de las de unidades de pelaje y una bifurcacion de los

bronquios en la trdquea (Berta et al., 2015).

No se han reconocido autapomorfias en los Odobenidae, pues habrian tenido una
evolucion en mosaico. Las especies basales comparten varios caracteres
plesiomorficos con los Enaliarctos (e.g. dientes biradiculados, con cuspides,
caninos no desarrollados en colmillos). Las especies mas relacionadas a la morsa
actual presentan dientes uniradiculados, sin cuspides, y colmillos desarrollados
(Magallanes et al., 2018). Berta et al. (2015) distinguié algunas caracteristicas que
son compartidas con algunos otaridos, como la presencia del arbotante pterigoideo,

la expansion de los huesos laterales a las narinas internas y del proceso hamular,



calcdneo amplio y grueso con una tuberosidad prominente (ver fig. 1, B2). Debido
a su inhabilidad para retraer sus aletas traseras, las focas tienen algunas
autapomorfias, como aquellas observadas en el ilium, el fémur, el astragalo y el
calcaneo (ver tabla 1, figura C). Ademas, otras caracteristicas diagndsticas incluyen
la ausencia del canal del alisfenoides, regioén auditiva paquiostizada (C2),
ectotimpanico desarrollado (C2), entre otras. Las focas comparten con las morsas
el modo de propulsarse en el medio acuatico por los apéndices posteriores, ausencia
de pabellones auditivos, ausencia del proceso supraorbitario y la forma del contacto

escamoso/yugal.



External
auditory
meatus

1 _ Mastoid

External
auditory
# meatus

Figura 1. Principales diferencias osteoldgicas entre Otariidae (A), Odobenidae (B) y Phocidae (C).
Vista dorsal del craneo (A1, B1, C1), detalle de la regidn auditiva en vista ventral (A2, C2), detalle
del astrdgalo y calcaneo (A3, B2, C3) y detalle de la aleta anterior (A4, B3, C4). Modificado de
Berta et al. (2015), King (1983) y Koretsky et al. (2016).



1.2. Consideraciones sistematicas, filogenéticas y biogeograficas de los

Otariidae en el hemisferio Sur

Historicamente, los humanos hemos interactuado con los pinnipedos desde hace
mucho tiempo (e.g. los celtas, los esquimales inuits). Naturalistas como Aristételes
0 Plinio mencionaron a estos animales en sus trabajos y los denominaron
coloquialmente como “focas”. Los recuentos de los cronistas del Peru colonial
mencionan que los antiguos pobladores de la costa norte peruana los llamaban
“azuca” (Cobo, (1653/1964) o “tumi” (ver Brignardello, 2000; Millones &

Millones, 2013).

Su naturaleza y relaciones de parentesco han sido siempre confusas. Es importante
destacar las dificultades inherentes a su estudio por los primeros naturalistas,
principalmente por la limitada logistica para hacer frente a los habitats extremos de
algunos pinnipedos, las confusiones al identificarlos debido a los cambios
morfoldgicos de estos durante su ontogenia, el parecido externo de sus pieles (Gray,
1850), asi como también el alto grado de dimorfismo sexual, los limitados
especimenes con que contaban o el desconocimiento de su distribucion geografica

(Berta & Churchill, 2011).

Debido a su asociacién con ambientes marino-costeros, no es extrafio que algunos
los hayan clasificado como peces (e.g. Belon, 1551) o cetaceos (e.g. Jonston, 1657;
Charleton, 1668). Sin embargo, era también comdn que los pescadores, en varios
lugares de Europa, los denominaran de acuerdo con sus similitudes con los
carnivoros terrestres. El naturalista italiano Antonio Pigafetta da cuenta del
avistamiento de lupi marini (o lobos marinos) en las costas argentinas en el afio

1520 durante uno de los viajes de Magallanes (Pigafetta, 1524/1800; Hamilton,



1934). Este nombre de “lobos” posiblemente se deba a que, curiosamente, la pose
para descansar de los otéridos, con la cabeza levantada y el cuello firme, se asemeja
a aquella de los lobos cuando adllan. Steller (1751), en su obra De bestiis marinis,
hizo la primera descripcién cientifica de Eumetopias jubatus y de Callorhinus
ursinus llamandolos “ledn marino” de Steller y “oso marino” del norte,
respectivamente. Fue recién Linnaeus, en 1758, quien agrup6 a los carnivoros
acuaticos conocidos por él hasta ese entonces con el resto de los carnivoros
terrestres dentro del orden Ferae (Flynn et al., 1988%). Esta disposicion inicial
agrupé dos focas (la foca comun, el elefante marino del sur), la morsa y el lobo
marino del norte bajo un mismo género: Phoca. El primer reconocimiento de los
distintos grupos de pinnipedos la hizo el conde de Buffon en 1765, quien mencion6
que la ausencia o presencia del pabellén auditivo podia ser distintiva entre las
“focas”. Luego, Johann K. W. Illiger (1811) propuso el nombre de Pinnipedia para
este orden, e hizo la distincion entre las especies dentro de Phoca (P. jubata, P.
ursina, P. pusilla y P. vitulina) y la morsa, llamando a esta Trichechus rosmarus.
Por su parte, Péron (1816) formalizd sistematicamente la propuesta de Buffon y
erigid el género Otaria para aquellas “focas” con pabellon auditivo. Este seria el
primer reconocimiento de los tres grupos existentes de pinnipedos, aunque las
numerosas diferencias anatomicas serian descritas después por otros naturalistas
(e.g. Hamilton, 1839; Turner, 1848; Gill, 1865). Fue Joshua Brookes, en su
Catalogue of anatomical and zoological museum (1828), quien les da el rango de
familias, proponiendo “Otariadae” (con pabellon auditivo), Phocidae (sin pabellon
auditivo) y “Trichehidae” (con colmillos). Luego, Gill (1865) cambiaria Otariadae
por Otariidae, que es como se les conoce actualmente. La sistematica actual

considera a las especies paleontoldgicas Enaliarctos, Pteronarctos y Pacificotaria
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como el grupo troncal (stem group). El clado que incluye a Enaliarctos y sus
descendientes se denomina Pinnipedimorpha. Pteronarctos y Pacificotaria estan
mas relacionados con el grupo corona (11rown group) que con Enaliarctos. Este

grupo corona esta conformado por Phocidae, Odobenidae y Otariidae.

Las hipotesis de las relaciones de parentesco entre los clados vivientes Phocidae,
Otariidae y Odobenidae han sido contenciosas. En 1880, el estadounidense Joel
Asaph Allen decidi6 agrupar a los pinnipedos en “reptantes” (focas) y “caminantes”
(lobos marinos y morsas), de acuerdo con sus diferencias en la locomocion terrestre,
lo cual fue posteriormente formalizado sistematicamente como Phocoidea y
Otarioidea, respectivamente (ver Smirnov, 1908) y reconocido por subsecuentes
autores (e.g. Repenning & Tedford, 1977; King, 1983). Interpretaciones anatomicas
posteriores, tomando en cuenta nuevos fosiles y reandlisis de caracteristicas
postcraneanas apoyaron una relacion estrecha entre focas y morsas (Wyss, 1987;
Flynn et al., 1988; Berta & Ray, 1990; Berta & Wyss, 1994). Sin embargo, todas
las hipétesis con datos moleculares (e.g. Flynn et al., 2005; Yonezawa et al., 2009)
y recientes trabajos morfoldgicos (e.g. Boessenecker & Churchill, 2015; Vélez-

Juarbe 2017) respaldan el origen comun entre otaridos y odobénidos.

Las diferencias en el pelaje, melena y tamarfio corporal de los otaridos sirvieron para
que algunos naturalistas decimondnicos plantearan una clasificacion basada en
estos aspectos (e.g. Hamilton, 1839; Gray, 1844 y subsecuentes trabajos). Entre
ellas, una hipdtesis de clasificacién ampliamente aceptada ain se encuentra en los
trabajos de Allen (1870, 1880), en la cual son divididos en hair seals o sea lions
(“leones marinos”: Otaria, Eumetopias, Zalophus, Phocarctos) y fur seals o sea
bears (“osos marinos™: Callorhinus y Arctocephalus). Posteriormente, ambos

grupos se reconocieron como las subfamilias Otariinae y Arctocephalinae

11



respectivamente. Esta division fue entendible dadas las diferencias: un hocico
ancho, escaso pelaje denso, gran tamafo corporal, el tercer incisivo superior mas
grande y de seccidn circular y usualmente cinco dientes postcaninos superiores para
los Otariinae, en contraste a un hocico puntiagudo, abundante pelaje denso, tamafio
corporal moderado, incisivos superiores similares y de seccion oval y usualmente
seis postcaninos superiores para los Arctocephalinae (King, 1983). Esta
clasificacion perdurd hasta tiempos relativamente recientes, pero fue cuestionada

cuando se usaron los métodos filogenéticos morfoldgicos y moleculares.

Diversas filogenias morfoldgicas (ver figura 2) concuerdan en identificar Otariinae
como monofilético, pero difieren en la posicién de Callorhinus, en algunos casos
identificado como taxdén hermano de Arctocephalus (formando el monofilético
Arctocephalinae) (Berta & Demeéré, 1986; Barnes et al., 2006) o como del resto de
otéridos corona (Berta & Wyss, 1994; Boessenecker & Churchill, 2015; Vélez-
Juarbe, 2017). Por otro lado, los arboles obtenidos a partir de analisis moleculares
(ver figura 4) tienen topologias disimiles a los morfologicos, y consideran
parafiléticos a Arctocephalus, Arctocephalinae y Otariinae (ver Churchill et al.,
2014a). Esta altima hipotesis sugiere que el pelaje de los otéaridos fue perdido
multiples veces, posiblemente al alcanzar tamafios corporales grandes y desarrollar

un paniculo adiposo (Berta et al., 2018).

La taxonomia del grupo esta lejos de mantenerse estable. Recientemente, se
propuso resucitar el género Arctophoca, erigido en 1866, para asignarlo a todas las
especies de Arctocephalus, excepto A. pusillus (ver Berta y Churchill, 2011), o
también asignarlo a A. philippii y A. townsendi y separarlos del resto de
Arctocephalus (ver Brunner 2003). Estas propuestas no han sido adoptadas por

otros autores (e.g. Jefferson et al. 2015; Comité de Taxonomia de la Sociedad de
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Mamiferos Marinos, 2020). Por otro lado, el uso de herramientas moleculares para
caracterizar poblaciones con escasa informacion estd dando nuevas luces acerca de
la identidad de estas. Por ejemplo, se han identificado dos poblaciones distintas
(Unidades Significativas Evolutivas) del lobo fino Arctocephalus australis, una en
el Pacifico y otra en el Atlantico (Oliveira et al., 2008) y lo mismo para Otaria
(Oliveira et al., 2017), lo cual puede conllevar al reconocimiento de nuevas

subespecies 0 especies de otaridos.
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Figura 2. Hipotesis filogenéticas de Otariidae basadas en datos morfoldgicos. Los
“Arctocephalinae” se representan en negro y los “Otariinae” en gris. Modificado de Churchill
et al. (2014%) y Vélez-Juarbe (2017).
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Figura 3. Hipodtesis filogenéticas de Otariidae basadas en datos moleculares (A, B, C) y
evidencia combinada (D). Los “Arctocephalinae” se representan en negro y los “Otariinae” en
gris. Modificado de Churchill et al. (20144a).
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El registro paleontologico muestra que el océano Pacifico norte fue el principal
centro de evolucion temprana de los Otariidae. Los anélisis moleculares indican que
estos se separaron de Odobenidae hace aproximadamente 19 Ma (Yonezawa et al.,
2009). Los més antiguos otéridos conocidos son del género Eotaria (Boessenecker
& Churchill, 2015; Vélez-Juarbe et al., 2017), del Mioceno de California (17.1-15
Ma). Estos otaridos basales, E. cripta y E. citrica, eran de pequefio tamafio, sin un
marcado dimorfismo sexual, con limitada heterodontia, dientes postcaninos con
doble raiz y presencia del m2. Estas Ultimas condiciones son consideradas
primitivas, puesto que se muestra una tendencia en la fusion de las raices dentarias
postcaninas (Repenning & Tedford, 1977; Muizon, 1978; King, 1983;
Boessenecker, 2011; Berta et al., 2018) y pérdida del m2 (Boessenecker &

Churchill, 2015; Vélez-Juarbe, 2017) en la evolucion de los otaridos.

Pithanotaria starri es otro otarido basal pequefio (10-7 Ma), de dimorfismo sexual
inapreciable, con dientes de doble raiz, presencia variable del m2 en algunos
especimenes y caracteristicas ancestrales en las aletas (Berta et al., 2018, Vélez-
Juarbe, 2017) Algunos autores sostienen que se trata de un espécimen hembra
(Repenning & Tedford, 1977; Barnes et al., 2006). El género Thalassoleon esta
representado por tres especies, con un biocrén entre 8-4 Ma (Deméré & Berta,
2005). Las tres especies presentan tamafios medianos, comparables con Zalophus o
A. pusillus, y se observa un marcado dimorfismo sexual. Thalassoleon inouei
(Japdn) y T. macnallyae (California) estan relacionados con el linaje de Callorhinus
(King, 1983; Boessenecker, 2011), aunque algunos cuestionan la existencia de T.
inouei (ver Deméré y Berta, 2005). La posicion filogenética de T. mexicanus es

variable, pues en algunas se posiciona lejos de los otros Thalassoleon, por lo que es
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posible que represente una especie distinta (ver Boessenecker & Churchill, 2015;

Vélez-Juarbe, 2017).

Estos fosiles mioceénicos muestran que los otéridos presentaron una disparidad
morfolégica limitada desde sus primeras radiaciones, en comparacion con otros
grupos de pinnipedos. Randau et al. (2019) explican que una mayor variabilidad
craneana en las focas actuales es el resultado de un mayor grado de diversificacion
ecoldgica, pues tienen una dieta mas variada, una madurez ontogenética mas

temprana e incluso una mayor independencia del ambiente terrestre.

De estratos mas recientes, se ha descrito Proterozetes ulysses de las costas pacificas
de Oregon (EE.UU.) (0.5-0.7 Ma). Barnes et al. (2006) lo identificaron como un
“otarino” y tax6n hermano de Eumetopias. Pocas son las caracteristicas en las que
difiere de este Gltimo, siendo la mas resaltante la presencia del M2 y la proporcion
del largo mesiodistal de pl/p2 mas pequefia (Poust & Boessenecker, 2017).
Finalmente, Hydrarctos lomasiensis (ver planteamiento del problema) es un otarido
de tamafio mediano, cuyas relaciones filogenéticas estan en debate (ver figs. 2 y
3D), aunque inicialmente se le considerd una especie extinta dentro del género

Arctocephalus (Muizon, 1978).

Como lo mencionan Churchill et al. (2014a), es dificil establecer hipdtesis
biogeogréaficas sélidas basadas en filogenias incongruentes. Dos escenarios han
sido sugeridos para explicar la migracién Pacifico norte-hemisferio sur (ver figura
4): multiples migraciones a partir de 4-3 Ma (Deméré et al., 2003) o una sola
migracién a los 7-6 Ma (Yonezawa et al., 2009; Churchill et al., 2014a). Ademas,
algunas corrientes marinas (e.g. Corriente Circumpolar Antartica, la corriente de

Falkland) y eventos climaticos (e.g. glaciaciones del Pleistoceno) habrian
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contribuido en la distribucion de algunos otaridos. Por ejemplo, se sugiere que
durante el Pleistoceno temprano ocurrio la migracion sur-norte del lobo marino fino
de la isla Guadalupe (México): Arctocephalus townslandi (Deméré et al., 2003;
Yonezawa et al., 2009). Asimismo, también se piensa en una especiacion alopatrica
por vicarianza para los lobos marinos finos de la isla ecuatoriana de Galapagos (A.

galapagoensis) y de la isla chilena Juan Fernandez (A. philippi).

De confirmarse con otros estudios biogeograficos, la propuesta de Churchill et al.
(2014a) de asociar los niveles altos de productividad primaria y condiciones
oceanicas mas frias a la migracion de los otaridos al hemisferio sur parece
razonable, pues estos les permten el establecimiento de colonias residentes en lugar
de migraciones ocasionales. Estas posibles causas son cruciales para explicar los
eventos de dispersion y la abundante diversidad actual de otaridos en este

hemisferio (alrededor del 70% de las especies actuales).
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OCEAN CURRENTS

(C) Churchill et al. (2014)

Figura 4. Hipétesis biogeogréficas de Otariidae basadas en distribucién, patrones de circulacién
oceanogréaficas y datos morfologicos (A), datos moleculares (B) y analisis combinado bayesiano
(C). Los numeros romanos y flechas indican diferentes eventos de dispersion/vicarianza. Los
“Arctocephalinae” se representan en negro y los “Otariinae” en gris.
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1.3. Marco geoldgico y paleontologia de vertebrados marinos del &rea

de Sacaco durante el Nedgeno

La cuenca Pisco Este es una cuenca sedimentaria marina de antearco, de la margen
continental peruana, que se ubica aproximadamente entre los 13.5° a 16° de latitud
sur (de Pisco a Yauca). Sus sedimentos descansan sobreyacentes a basamentos de
rocas proterozoicas y paleozoicas, como el Complejo Basal de la Costa y el batolito
de San Nicolas (Alvén et al., 2017). El alto estructural que separa dicha cuenca en
una unidad al oeste (sumergida) y otra al este es la Cordillera de la Costa, que al
norte de los 14°S forma el borde externo de la plataforma continental u Outer Shelf
High (figura 5) (Macharé et al., 1986). La evolucion de esta cuenca esta
intimamente ligada a procesos tectonicos (i.e. subduccién oblicua de la placa
oceanica y subduccion horizontal de la dorsal asismica de Nazca por debajo de la
placa Sudamericana desde el Cretéacico, los que generaron fallas normales y de
desgarre (de desplazamiento de rumbo) en la placa superior (Ledn et al., 2008; Di
Celmaetal., 2017), y que a su vez generaron periodos de extension (Eoceno medio,
Oligoceno tardio), levantamiento (Mioceno tardio) e inversion y levantamiento de
la cuenca (Plioceno tardio al Pleistoceno) (Leon et al., 2008; Di Celma et al, 2018).
Una interpretacion mas reciente sefiala que la cuenca estuvo en periodo de extension
en el Eoceno y que inicié un régimen de compresion a partir del Oligoceno (Ochoa

etal., 2021).

Se ha propuesto que el cambio en los niveles eustaticos del océano Pacifico han
contribuido al deposito sedimentario en dichas cuencas (aunque también una
explicacion sobre la base de la tectonica activa es dada en Alvan et al., 2017), por
lo cual se les asocia al menos cuatro grandes transgresiones marinas (ver DeVries,

1998; Di Celma et al., 2018) ocurridas durante el Cenozoico. Estas unidades
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litoestratigraficas reciben el nombre de Fm. Caballas, Paracas, Otuma, Chilcatay
(Oligoceno superior-Mioceno inferior) y Pisco (Mioceno superior-Plioceno),
identificadas y descritas en los trabajos de Macharé 1987, Dunbar et al. (1990),

DeVries (1998) y resumidas también en el trabajo de Leon et al. (2008).
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Figura 5. (A) Mapa de las cuencas del antearco del Perd, seglin Le6n et al. (2008). La banda
discontinua morada corresponde a la Cordillera de la Costa — borde externo de la plataforma
continental (Outer Shelf High, OSH) y al oeste, en paralelo, el Umbral del Talud Superior (Upper
Slope Ridge, USR, en rosado). (B) Corte transversal de la corteza continental peruana mostrando

sus elementos morfoestructurales. Segin Macharé et al. (1986).

La formacion Pisco, que corresponde a la ultima de estas transgresiones marinas,
aflora en dos grandes areas, la de Ocucaje (sur de Ica) y la de Sacaco (norte de
Arequipa). Se ha visto que, en general, los niveles superiores afloran en Sacaco y
los inferiores en Ocucaje. Sin embargo, algunos afloramientos como los del cerro
Caucato (al norte de Ocucaje), también corresponden a niveles superiores (ver
Solis-Mundaca, 2018). Las rocas de esta formacion consisten en depositos
tobaceos, areniscas y limolitas en sus capas inferiores, y lutitas con diatomeas en

sus niveles superiores (Carvajal et al., 2000).

Muizon y DeVries (1985) describieron la geologia y paleontologia de la formacion
Pisco en el area de Sacaco. Debido a que la secuencia estratigrafica de Sacaco se
expone discontinuamente, solo en pequefias secciones y en determinadas areas,
ellos hicieron una columna estratigrafica compuesta tomando las localidades
fosiliferas de El Jahuay, Aguada de Lomas, Montemar, Sacaco Sur, y Sacaco. De
esta forma, sustentandose en las faunas de vertebrados e invertebrados encontrados,
sugirieron que se podian caracterizar y distinguir comunidades faunisticas (i.e.
orictocenosis) tipicas en cada localidad y, gracias a algunos niveles de tobas Utiles
para dataciones radiométricas (*°Ar/*°Ar), propusieron cinco niveles fosiliferos con
acronimos alusivos a la localidad correspondiente: ELJ (9 Ma), AGL (8-7 Ma),

MTM (6 Ma), SAS (5 Ma), y SAO (3.9 Ma) (ver Muizon y Bellon, 1980; 1986).
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Sin embargo, se ha observado que algunas localidades contienen mas de un nivel
de vertebrados, como es el caso de la localidad Montemar, donde se encuentran los
niveles MTM y SAS, o la localidad Aguada de Lomas, donde se encuentran los
niveles SAS, AGL, MTM y ELJ (Lambert et al., 2017). Otros trabajos dieron a
conocer, ademas, tres localidades fosiliferas en esta &rea con edades aproximadas:
Lomas (11 Ma), Montemar Norte (10 Ma) y Yauca (3-1.5 Ma) (Muizon, 2004g;
Stucchi, 2007; Brand et al.,, 2011). Mé&s recientemente, Ehret et al. (2012)
publicaron nuevas dataciones para los niveles de Muizon y DeVries (1985) usando
quimioestratigrafia de moluscos con & Sr/8Sr (ver tabla 2). Estas nuevas dataciones
indican que dichos niveles son ligeramente mas antiguos que lo originalmente

propuesto.

Fossil Horizon Mean Age 95% CI (Ma)
878r/8Gr estimate (Ma)

El Jahuay 0.7089424 7.46 9.03-6.51

Montemar 0.7089468 7.30 8.70-6.45

Sud Sacaco 0.7089659 6.59 10.77-2.50
(West)

Sud Sacaco 0.7089978 5.93 6.35-5.47
(West)

Sacaco 0.7090005 5.89 6.76—4.86

Tabla 2. Dataciones Sr/Sr para algunas localidades del area de Sacaco, de acuerdo con Ehret et al.
(2012).

Localidades poco exploradas en el area de Sacaco han documentado niveles méas
recientes que los correspondientes al nivel SAO. Por ejemplo, Laime et al. (2012)
reportaron un Delphininae indeterminado, con afinidades al delfin nariz de botella
actual Tursiops, en capas con lobos marinos (cf. Arctocephalus) de una nueva

localidad denominada Pozos de Chavifia, al sureste del museo de Sacaco. Esta
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localidad aun no posee un marco geoldgico solido, pero el registro bioestratigrafico

de lobos marinos indica que corresponden a capas superiores a SAO.

Southern EPB Sacaco Sub-basin
- Sacaco Sub-basin (ESQUEMA DE OCHOA ET AL. 2021)
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Figura 6. Diagrama cronoestratigrafico de la subcuenca de Sacaco para las formaciones Pisco,
Caracoles y Pongo (modificado de Ochoa et al., 2021). Localidades: PNG (Pongo), CAR (Quebrada
Caracoles, CAM (Cerro Amarillo), YAU (Yauca), SAO (Sacaco clésico), SAS (Sacaco Sur), MTM
(Montemar), AGL (Aguada de Lomas), ELJ (El Jahuay).

Recientemente, dos trabajos (i.e. DeVries, 2020; Ochoa et al., 2021) describen la
geologia y paleontologia de nuevas localidades cercanas a la quebrada Sacaco y
revisan lo anteriormente propuesto por Muizon y DeVries (1985). El trabajo en las
localidades de Quebrada Caracoles, Quebrada Pongo, Cerro Amarillo, Aguada de
Lomas (colinas) (ver mapa en la seccion V1.1.3.) ha permitido caracterizar cuatro
unidades litoestratigraficas que se depositaron secuencialmente superpuestas,

separadas por discordancias angulares. Dichas unidades han sido denominadas
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como la Fm. Caracoles, la Fm. Pongo unidad 1, la Fm. Pongo unidad 2 y el Totoral
Tablazo, siendo la primera la mas antigua y que se encuentra estratigraficamente
encima del nivel SAO (ver figura 6). Asimismo, las formaciones Caracoles y Pongo
contienen restos de vertebrados e invertebrados fosiles. DeVries (2020) ha
estimado, sustentdndose en biozonas de extension de moluscos gastrépodos y
correlacion con eventos eustaticos, edades relativas para las formaciones Caracoles
(~3-2 Ma, Plioceno tardio-Pleistoceno temprano) y Pongo (~2-1 Ma, Pleistoceno
temprano-medio). Las nuevas dataciones radiometricas de Ochoa et al. (2021) han
permitido establecer que las ultimas capas de la formacion Pisco (incluyendo la
expuesta en Yauca) corresponden a una edad no menor a 4.5 Ma, que la edad del
nivel SAO corresponde a 5.85-5.74 Ma (corroborando lo de Ehret et al., 2012) y la
base de la formacion Caracoles en 2.7 Ma. Por consiguiente, existe un hiato
geoldgico entre dichas formaciones, el cual estd asociado a cambios en la orogenia
andina a nivel regional. No existe, por el momento, una datacién radiométrica para

la base de la Fm. Pongo, asi que se tomaréa lo propuesto por DeVries (2020).

Los depdsitos de la Fm. Pisco que afloran en Ica han sido estudiados
geoldgicamente por otros equipos multidisciplinarios (e.g. Brand et al., 2011; Di
Celma et al., 2017; 2018; Gariboldi et al., 2017; Bosio et al., 2020a; b) y han
obtenido mejores resultados pues el material sedimentario estd expuesto en
numerosos cerros de tamafio considerable que permiten un mejor mapeo
litoestratigrafico y su correlacion. Di Celma et al. (2017) consideraron a la
formacion Pisco como una aloformacion, es decir, una unidad que se define sobre
la base de las discontinuidades en sus limites superior e inferior, y que tiene
usualmente una extension regional. De esta forma, realizaron una estratigrafia

secuencial, dividiendo la secuencia encontrada sobre la base de discordancias, con
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ayuda de capas guia (marker beds), bioestratigrafia de diatomeas (Gariboldi et al.,
2017), y capas de tefras que sirvieron para dataciones radiométricas (“°Ar/*°Ar) y
también quimioestratigrafia de moluscos con 8’Sr/%Sr (Bosio et al., 2020). Se
identificaron tres secuencias deposicionales (ver figura 7), de la més antigua a la
mas reciente: PO (14.8-12.4 Ma), P1 (9.5-8.6 Ma), y P2 (8.4-6.7 Ma) (Di Celma et

al., 2017; Bosio et al., 2020).
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Figura 7. (A) Diagrama estratigrafico general para la cuenca Pisco, resaltando los niveles
propuestos para la formacion Pisco en el area de Ica. Modificado de Bosio et al. (2020b). (B)
Diagrama estratigrafico de los niveles identificados para la formacion Pisco en el area de Ica, de

acuerdo con Di Celma et al. (2017).
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La Paleontologia de vertebrados del area de Sacaco ha sido extensamente estudiada
desde hace méas de cuarenta afios. El trabajo de Muizon y DeVries (1985) enlista
los vertebrados e invertebrados fosiles descubiertos, ordenados por localidades

hasta ese entonces en las &reas de Ica (cerro La Bruja) y de Sacaco.

SUB CUENCA DE SACACO
QCA YAU SAO SAS
Procyonidae Cyonasua
Phocidae Monachinae Australophoca Australophoca
indet. changorum changorum
cf. Hadrokirus  Acrophoca Acrophoca
martini longirostris longirostris
Monachinae sp. 2 Hadrokirus
martini
Piscophoca Piscophoca
pacifica pacifica
Otariidae Este estudio

Cetotheriidae

Piscobalaena
nana

Mysticeti Piscocetus sacaco
Balaenopteridae X
Delphinidae X Hemisyntrachelus  Hemisyntrachelus
oligodon oligodon
Ziphidae Ninoziphius
platyrostris
Physeteroidea X Acrophyseter
deinodon
Pontoporiidae Pliopontos
littoralis
Phocoenidae Piscolithax
longirostris
Monodontidae Delphinapterinae
Odobenocetopsidae Odobenocetops Odobenocetops Odobenocetops
cf. leptodon leptodon peruvianus
Kogiidae X Scaphokogia
cochlearis

Nothrotheriidae

Thalassocnus

Thalassocnus

Thalassocnus

yaucensis carolomartini natans
Thalassocnus
littoralis
Spheniscidae Spheniscus sp.  Spheniscus Spheniscus urbinai  Spheniscus
humboldti urbinai

Spheniscus sp.
4

Pelagornithidae

Pelagornis sp.

Pelagornis sp.

Sulidae

Sula sp.

Cathartidae

Perugyps diazi
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SUB CUENCA DE SACACO

QCA YAU SAO SAS
Procellaridae X X
Fulmarus sp.
Phalacrocoracidae Phalacrocorax  Phalacrocorax
sp. sp.
Gavialidae Piscogavialis

jugaliperforatus

Carcharhinidae Carcharhinus Carcharhinus sp.  Carcharhinus cf. Carcharhinus

sp. C. egertoni cf. C. egertoni
Carcharhinus cf.
C. priscus
Triakidae Galeorhinus sp.
Alopidae Alopias sp.
Otodontidae Carcharocles Carcharocles Carcharocles
megalodon megalodon megalodon
Lamnidae Carcharodon Carcharodon Carcharodon Carcharodon
carcharias carcharias carcharias carcharias
Isurus sp. Isurus sp. Carcharodon
hubelli
Hexanchidae Aluterus sp.
Myliobatidae X Myliobatis sp.

Tabla 3. Vertebrados fosiles de la cuenca de Sacaco, de acuerdo con las localidades propuestas por
Muizon y DeVries (1985). Taxones en rojo indican que son identificadas en mas de una localidad

(continuidad). Taxones en verde indican que son identificadas también en el area de Ica (tabla 3).

La tabla 3 actualiza la informacion respecto a los vertebrados de Sacaco, tomando
la informacidn de los trabajos hechos hasta la fecha. En el caso de los pinnipedos
puede observarse una radiacion adaptativa de las focas en el nivel SAS y su
posterior extincion en el Plioceno tardio y reemplazo por poblaciones de lobos
marinos. Por otro lado, se registran las especies mas derivadas de la evolucién
anagenética del perezoso semiacudtico Thalassocnus (Muizon, 1995; Muizon et al.,

2004): T. littoralis y T. carolomartini.

Los ultimos misticetos arcaicos, los Cetotheriidae, son documentados con
Piscobalaena nana en SAS, asi como otro misticeto de afinidades no definidas:

Piscocetus sacaco. En este periodo, los delfines basales Kentriodontidae son
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reemplazados por zifio pliocénico Ninoziphius platyrostris y el delfinido basal
Hemisyntrachelus oligodon. Los cachalotes son representados por Acrophyseter
deinodon, los kdgidos con Scaphokogia y los focénidos por Piscolithax
longirostris. El Gltimo representante del linaje marino de los pontopdridos es
Pliopontos littoralis. Se documenta también el delfin-morsa Odobenocetops

(Muizon, 1993) con dos especies: O. peruvianus en SAS y O. leptodon en SAO.

Las aves marinas estan representadas principalmente por Spheniscidae,
particularmente del género Spheniscus, que evolucionaron durante el Nedgeno
tardio (ver Stucchi, 2007) y en este periodo se documenta a S. urbinai. Las aves
carrofieras también han formado parte desde épocas més antiguas. Perugyps diazi
es registrado en SAS (Stucchi & Emslie, 2005). De igual forma, los ancestros de
las aves guaneras estan presentes a nivel familiar (Sulidae), pero se conocen algunas
especies descritas (e.g. Sula figueroae o Sula magna, Stucchi et al., 2016) en niveles
mas antiguos. Las aves gigantes Pelagornis también han sido registradas. Se han
descrito una especie de cocodrilo gavialoideo (Piscogavialis) que esta presente en
capas mas antiguas también. Se ha podido registrar también especies con biocrones
extensos, como los tiburones C. megalodon y C. hastalis. De esta forma, la gran
mayoria de especies descritas corresponden a depredadores superiores epipelagicos

(cetaceos, pinnipedos, condrictios).

Una problematica surge al analizar los registros de los diversos vertebrados en
localidades sincrdnicas de Sacaco e Ica y compararlos para saber si dichos niveles
pueden ser correlacionados, pues se ha encontrado que por el momento son pocas
las especies que se registran en ambas areas. Algunas familias estan presentes en
un nivel y ausentes en su contraparte, por lo que es posible que el esfuerzo de colecta

aun sea un factor determinante. Por ejemplo, MTM, AGL y P2 se solapan en edades,
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asi como también ELJ y P1, pero solo dos especies han sido encontradas en comdn
entre P2 y AGL.: el odontoceto Lomacetus ginsburgi y el cetotherido Piscobalaena
nana. Los tiburones C. megalodon y C. hastalis también son registrados pero su
presencia no se restringe Unicamente a dichos niveles. Por otra parte, la
comparacion a nivel genérico tampoco es significativa, pues muy pocos géneros

son compartidos.

Figura 8. Reconstrucciones paleofaunisticas de la costa sur del Perd. Tomado de Muizon (1981)

(arriba) y del Museo de sitio de Sacaco (abajo).
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2. Planteamiento del problema

La actual composicién de las comunidades de la megafauna marina —término que
se refiere generalmente a los mamiferos marinos, aves marinas, tiburones y tortugas
(Pimiento et al., 2017)—del ecosistema del norte del Humboldt (ver Miloslavich et
al., 2011) es muy diferente de lo observado en el registro fosil del Nedgeno tardio
(Mesiniano-Zancleano) de las areas fosiliferas de Sacaco, en Arequipa (ver Muizon
& DeVries, 1985), y de Caldera, en el norte de Chile (e.g. Gutstein et al., 2015;
Chévez-Hoffmeister et al., 2014). Diversas especies paleontoldgicas existieron en
estas regiones, tales como pingliinos ancestrales Spheniscus urbinai, el condor
Perugyps diazi, las aves pseudodentadas Pelagornithidae (Pelagornis), los
perezosos acuaticos Nothrotheriidae (Thalassocnus) o los delfines-morsa
Odobenocetopsidae (Odobenocetops) (Stucchi, 2002; Stucchi & Emslie, 2005;
Chévez et al., 2007; Kraus, 1998; Muizon, 1999; Muizon et al., 2004), los
cocodrilos longirrostros Gavialoidea y Tomistominae (Salas-Gismondi, com. pers.,
2018). Estos cambios en las comunidades a lo largo del tiempo también se han
registrado en otras latitudes (e.g. Boessenecker, 2013, para California, EE.UU.;
Olson, 1983, para Sudafrica), y se asocian a eventos de extincién y reconfiguracion
biogeogréfica del intervalo Plioceno tardio — Pleistoceno temprano (Boessenecker,
2011; Pimiento et al., 2017) y que han sido relacionados a cambios ambientales y
climaticos. En realidad, son pocas las localidades que registran vertebrados fosiles
en ese lapso en la costa este del Pacifico (ver figura 9) por lo que son faunas poco
conocidas en comparacion con las del Pleistoceno tardio. Debido al escaso registro
fosil del Plioceno, ain no se conoce: (1) si las focas llegaron a convivir con los
otaridos, lo cual podria haber generado una competencia por recursos y lugares de

descanso y que influyo en la extincion de las focas en estas costas; (2) si hubo varias
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radiaciones de otaridos ancestrales desde el Pacifico norte, o (3) si fue un otarido
ancestral el que dio origen a las especies actuales en el hemisferio sur (Churchill et
al., 2014a). Con la informacion disponible no se puede trazar la historia evolutiva
de las especies actuales de otaridos sudamericanos mas atrés que el Pleistoceno
tardio. Por ende, es dificil establecer el tiempo y modo de la evolucion del sistema

biotico de Humboldt.

& Pleistoceno
- Plioceno

T

Figura 9. Registros de Otariidae durante el intervalo temporal Plioceno-Pleistoceno. Noétese el
registro de Per0 (resaltado en amarillo). Corriente de Humboldt ancestral resaltada en azul. Registros
segun la Paleobiology Database, acceso en Enero del 2021.

OTARIIDAE

Hydrarctos lomasiensis es el Gnico otarido descrito para el hemisferio sur que
representa una especie distinta a los géneros actuales, registrados en yacimientos
del Pleistoceno tardio de Chile y Brasil (Valenzuela-Toro et al., 2013). Ademas,
podria representar la primera radiacion de otaridos proveniente de la cuenca norte
del Pacifico (Berta & Demére, 1986; Muizon, 1978; Muizon & DeVries, 1985). La
problematica de este taxon se centra en su posicion en el arbol evolutivo.
Hydrarctos fue descrito como un representante extinto del género Arctocephalus
por Muizon (1978). Posteriormente, fue incluido en un analisis filogenético por

Berta y Deméré (1986) en donde es posicionado como uno de los taxones basales
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de los otéridos. Dicha posicion no ha sido corroborada por subsecuentes anélisis
(e.g. Churchill et al., 20144a; Boessenecker & Churchill, 2015), los cuales sefialan
que estd mas relacionado a las especies actuales (Arctocephalus u Otaria). Estas
hipotesis discrepantes reflejan la falta de resolucion en el conocimiento de las
relaciones de parentesco entre los otaridos. Los resultados de los andlisis
moleculares (e.g. Wynen et al., 2001; Yonezawa et al., 2009), morfoldgicos (e.g.
Berta & Deméré, 1986; Barnes et al., 2006; Vélez-Juarbe, 2017) y combinados
(Churchill et al., 2014a) difieren entre ellos, dando lugar a distintas hipétesis
biogeogréficas, que incluyen una o dos dispersiones transoceanicas durante el

Plioceno o antes, desde el Pacifico norte (Churchill et al., 2014a).

Por otro lado, también es importante destacar su procedencia incierta en términos
estratigraficos. Muizon (1978) no asigné una localidad o nivel estratigrafico
especifico en el &rea de Sacaco para esta especie y sugirio, sobre la base de su
estadio evolutivo, una edad de Mioceno tardio-Plioceno. Posteriormente, material
adicional de H. lomasiensis es mencionado sin detalles descriptivos o ilustraciones
por Muizon y DeVries (1985). Estos fosiles fueron encontrados en estratos
superiores a aquellos de la localidad de Sacaco (nivel SAO, 5.89-3.9 Ma) vy, por
consiguiente, fueron referidos al Plioceno tardio o Pleistoceno temprano. El amplio
intervalo temporal atribuido a SAO esté basado en resultados obtenidos a partir de
dataciones radiométricas de quimioestratigrafia isotopica de moluscos (87Sr/2®Sr =
5.89 Ma: Ehret et al., 2012) y tobas volcanicas (Ar/Ar =5.75 Ma; Ehret et al., 2012;
Ar/Ar = 3.9 Ma: Muizon & Bellon, 1980). A esto se le suma el trabajo reciente de
Ochoa et al. (2021), en donde se obtienen nuevas dataciones para los niveles méas
recientes de la formacion Pisco y para nuevas formaciones que incluyen lobos

marinos (ver marco geologico 1.3). Esta imprecision en las edades absolutas es una
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dificultad para entender la evolucién de la megafauna marina y su relacion con
eventos abidticos regionales y globales. Con relacion a los pinnipedos, la
incertidumbre en el establecimiento del tiempo de origen y declive de diversas
comunidades puede dar lugar a hip6tesis variadas sobre su dispersion y posterior

evolucion en el hemisferio Sur (ver Deméré et al., 2003; Churchill et al., 2014a).

3. Justificacion del estudio

El estudio del registro fosil es crucial para entender la evolucion de los ecosistemas
a través del tiempo geoldgico. En el caso de la evolucion del norte del ecosistema
de Humboldt, solo dos éareas fosiliferas, Sacaco (Pert) y Caldera (Chile), han sido
registradas y estudiadas, y representan principalmente comunidades marinas del
Nedgeno tardio. Las similitudes faunisticas en ambas areas sugieren que sus
especies han tenido una continuidad biogeogréfica e historia evolutiva comun
(Canto et al., 2008). De esta forma, los yacimientos fosiliferos encontrados en la
costa centro-sur del Per( son ideales para explorar la evolucién de las comunidades

marinas del ecosistema de Humboldt.

En los ultimos diez afios, prospecciones en el area de Sacaco han registrado dos
nuevos yacimientos importantes, la quebrada Caracoles y las colinas de Aguada de
Lomas, los cuales documentan el vacio de informacion paleontoldgica que se tiene
durante el Pleistoceno. El estudio preliminar de estas localidades evidencia un
estadio desconocido en la evolucion de la biota del sistema de Humboldt, y que es
posterior a la fauna documentada en el Mesiniano/Tortoniano (10-4 Ma aprox.).
Preliminarmente, se tiene evidencia de la presencia de lobos marinos,
taxondmicamente distintos a las especies actuales (este estudio) y algunas especies

documentadas en el ecosistema de Humboldt actual (tiburones, el pinglino de
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Humboldt, engréaulidos). Asimismo, estos nuevos yacimientos se han podido
caracterizar a nivel geoldgico para reconstruir sus paleoambientes y a través de
dataciones absolutas (ver seccién V1.3, area de estudio). Los estudios,
paleontoldgico y geoldgico, brindardn nueva informacion para entender como y

cuéndo se configurd el ecosistema actual.

Por otro lado, se conoce que la dinamica trofica en ecosistemas de afloramiento,
como el Humboldt, es dominada por un sistema tipo “cintura de avispa” o wasp-
waist (Griffiths et al., 2013), en donde los peces peldgicos son los controladores de
los otros niveles tréficos. Si bien el registro fésil de estos peces seria importante
para rastrear el origen del Humboldt, este es muy escaso en los yacimientos
nedgenos del Peru (e.g. Collareta et al., 2017; Lambert et al., 2015). En su ausencia,
el registro de los depredadores superiores, como los pinnipedos, el cual es
abundante y diverso, puede proveer evidencia valiosa y contrastable con aquel
documentado previamente en estas latitudes (e.g. Muizon, 1981; Muizon &
DeVries, 1985; Valenzuela-Toro et al., 2013; 2016; Amson & Muizon, 2014). Los
pinnipedos ilustran un cambio importante en su composicion taxonémica en el
tiempo: de una comunidad compuesta por cuatro focas simpatricas, con distintas
adaptaciones ecomorfoldgicas (Varas & Benites, 2014), a una comunidad de lobos
marinos presumiblemente mas generalista, pero aun poco estudiada. El estudio de
nuevos especimenes de lobos marinos fosiles permitir4 conocer si estos estan
relacionados filogenéticamente con los lobos marinos actuales y establecer cuando

y cOmo estos evolucionaron.

Conocer los conductores evolutivos de origen fisico y biolégico es importante pues
permite entender los procesos que llevaron a estos pinnipedos a su migracion,

dispersion y evolucién en el hemisferio sur. Se ha propuesto que las costas
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occidentales sudamericanas jugaron un factor clave en la evolucion de los otaridos
que migraron hacia el hemisferio sur (Yonezawa et al., 2009), y que el
establecimiento de colonias residentes a lo largo de las costas sudamericanas fue
facilitada por fortalecimiento de la productividad primaria y el enfriamiento de las
aguas costeras (Churchill et al., 2014a). Registros en tiempos histéricos indican que
los recursos alimenticios (anchoveta, entre otras especies) y las fluctuaciones de
temperatura son factores determinantes en la distribucion y abundancia de las
poblaciones de otéridos actuales (Arntz & Fahrbach, 1996). Por ejemplo, se han
documentado fluctuaciones en la densidad y distribucion geogréafica de las
poblaciones, principalmente de depredadores (Bakun et al., 2015), en respuesta al
cambio de las condiciones ambientales durante eventos ENSO. Esto se ha estudiado
ampliamente en pinnipedos en varias localidades de la cuenca este del Pacifico (ver
Trillmich y Ono, 1991) y se ha identificado serias consecuencias para algunas
poblaciones de otaridos (ver el estudio de Cardenas-Alayza y Oliveira, 2016 sobre
el efecto de cuello de botella a nivel genético en las poblaciones peruanas generado
por el ENSO 97-98). Fluctuaciones en la temperatura y otras caracteristicas océano-
atmosféricas se han dado en tiempos geoldgicos también, asociados tanto a
forzantes externos (e.g. orbitales, albedo) o internos del propio sistema climatico
(e.g. gases invernaderos, feedbacks climaticos) que desencadenan cambios
importantes en las caracteristicas océano-atmosféricas en distintas escalas
espaciales y temporales. Esto tuvo un impacto en las comunidades bioldgicas, su
diversidad y distribucién a lo largo del tiempo (e.g. Deméré et al., 2003; Churchill
et al., 2014a, para pinnipedos, Warheit, 1992, para aves). En este caso, el analisis

biogeogréfico bayesiano en base al analisis filogénetico con evidencia combinada
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de Churchill et al. (2014a) requiere una actualizacion con la nueva informacién de

este trabajo.

Con el andlisis de esta fauna se podran responder preguntas esenciales tales como
(1) ¢cuando aparecieron los primeros lobos marinos asociados al Humboldt? (2)
¢qué mecanismos fisicos asociados a dindmicas océano-atmosféricas o a la
tecténica andina, pueden explicar la evolucion de los lobos marinos en el Pacifico

sur?
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II. HIPOTESIS

La fauna de otaridos del Plio-Pleistoceno de la costa sur peruana esta compuesta
por especies distintas a las formas actuales asociadas al ecosistema de Humboldt,
emparentadas con los taxones del hemisferio sur y que se han dispersado a dicho

hemisferio a través de un evento migratorio principal.

111, OBJETIVOS

1. Objetivo general

Determinar la composicién faunistica, evaluar las relaciones filogenéticas y el
modo de dispersion de los otéaridos del Plio-Pleistoceno de la costa sur peruana, en

relacion con el establecimiento de los otaridos en el ecosistema de Humboldt.

2. Objetivos especificos

2.1. Realizar el estudio anatomico comparativo y establecer la identidad
taxondmica de los nuevos especimenes de otaridos fésiles provenientes
de las formaciones Caracoles y Pongo.

H1: Los nuevos especimenes de otaridos fosiles tienen una identidad
taxondmica distinta a la de las especies modernas asociadas al
ecosistema de Humboldt.

H2: Los nuevos especimenes corresponden a un mismo taxon.
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2.2. Realizar la redescripcion del holotipo de Hydrarctos lomasiensis del
Plio-Pleistoceno de la cuenca Pisco.
H3: Los nuevos especimenes de otéaridos fosiles corresponden a la

especie Hydrarctos lomasiensis.

2.3. Analizar las relaciones de parentesco de los nuevos especimenes en el
arbol evolutivo de los Otariidae.
H4: Los nuevos especimenes de otéridos fosiles estan mas relacionados
a los taxones del hemisferio sur que a los taxones basales del hemisferio

norte.

2.4. Discutir los escenarios biogeograficos sugeridos por la hipdtesis
filogenética resultante.
H5: Los otéaridos han tenido un evento de dispersion principal hacia el

hemisferio sur.
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IV. METODOLOGIA

1. Disefio de estudio

1.1. Tipo de estudio

El presente estudio tiene un enfoque confirmativo porque busca confrontar una
hipotesis de trabajo. Es descriptiva porque tiene por finalidad describir la
composicion faunistica de otaridos. Es un estudio longitudinal retrospectivo pues
analiza los cambios de dicha comunidad a través del tiempo geolégico (Plioceno,

Pleistoceno).

1.2. Escalas temporal y espacial del estudio

La investigacion se circunscribe temporalmente al lapso Plioceno-Pleistoceno (5.33
—0.01 Ma). Las unidades geocronoldgicas mencionadas en este trabajo siguen lo
establecido en el International Chronostratigraphic Chart v. 2021/05 (Cohen et al.,
2013). Se plantea un lapso amplio pues aln estan en curso las investigaciones

cronoestratigréficas que delimitaran el lapso temporal.

La escala espacial del estudio se circunscribe a la cuenca sedimentaria de Pisco Este
que aflora en el area de Sacaco, Arequipa. Esta, a su vez, representa un contexto

regional (norte de la provincia biogeogréafica de Humboldt).

1.3. Area de estudio

El area de estudio se ubica en la zona desértica y despoblada del distrito de Bella
Union, provincia de Caraveli, en la region Arequipa, a la altura del Km 540 de la
Panamericana sur, entre las coordenadas 15°32” Sy 74°44° O aproximadamente
(figura 10). Esta es histéricamente conocida como el area fosilifera de Sacaco.

Geoldgicamente, es un yacimiento extenso con niveles atribuidos al Nedgeno tardio
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y Pleistoceno dentro de la cuenca sedimentaria marina de Pisco Este, tomando como
base algunas dataciones radiométricas (Muizon y Bellon, 1980, Ehret et al., 2012,
Ochoa et al., 2021) y las comunidades de vertebrados e invertebrados (e.g. Muizon
y DeVries 1985, Stucchi, 2007, Laime et al. 2012, DeVries, 2020). Los restos
fosiles de este estudio provienen de dos yacimientos, llamados quebrada Caracoles

y colinas de Aguada de Lomas (ver figura 10).
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Figura 10. (A) Mapa geografico de la ubicacion de las areas de estudio (resaltadas en amarillo) y
(B) area de A (recuadro rojo) mostrando las formaciones geolégicas de interés y algunos fosiles

mapeados (MUSM 3624, 3628, 3605 y 3608). Tomado de Google Earth, basado en DeVries (2020).

La quebrada Caracoles corresponde a una quebrada poco profunda y seca que se
conecta perpendicularmente con las quebradas Sacaco y Pongo en su lado oeste. En
las laderas norte y sur de esta quebrada afloran sedimientos de las formaciones
Caracoles y Pongo, con restos paleontoldgicos de fauna marina. Tres especimenes

fosiles de lobos marinos provienen de esta quebrada (ver figura 11).

Figura 11. Vista panordmica del yacimiento en las laderas de la quebrada Caracoles. Marzo 2015.

Asimismo, la localidad de Aguada de Lomas, también ubicada el area de Sacaco,
es conocida por los niveles fosiliferos marinos del Tortoniano (~8-7 Ma, Ehret et
al., 2012), que yacen en la hondonada principal. Recientes prospecciones del equipo
Magnet-UPCH-MUSM en las colinas del noroeste, a 6 km al norte de la carretera

Panamericana sur, han revelado también afloramientos de la unidad 2 de la
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formacion Pongo, en base a su litologia y fauna fosil (ver DeVries, 2020). Un

espécimen estudiado proviene de estas colinas (ver figura 10).

2. Operacionalizacion de las variables

Variables dependientes: composicion de la fauna de otaridos

Variables independientes: tiempo geoldgico

3. Procedimientos y técnicas

3.1. Muestras
Los especimenes por trabajar se enumeran en la tabla 4 y se encuentran
albergados en la coleccion cientifica del Departamento de Paleontologia de
Vertebrados del Museo de Historia Natural de la UNMSM Yy catalogados con
codigo institucional MUSM. Estos corresponden a siete especimenes de la
familia Otariidae (materiales craneano y postcraneano) que provienen de las

localidades de Quebrada Caracoles y Aguada de Lomas (ver area de estudio).

Ndmero . . Nivel
MUSM Materiales Localidad estratigrafico
Aleta posterior derecha completa, tibia, fibula, fémur Aguada de Fm. Pongo,
3624 . o . .
izquierdo, pes izquierdo parcial Lomas Unidad 2
3628 Craneo, vértebras, radio, ulna, escafolunares, falanges Quebrada Fm. Pongo,

parciales Caracoles Unidad 1

3605 | Hemimandibula derecha parcial, tarsos (2) parciales Quebrada Fm. Pongo,

Caracoles Unidad 1
2014 | Hemimandibula izquierda Quebrada Fm. Caracoles
Caracoles
3598 Hemimandibula parcial, temporal fragmentario, Quebrada Em. Caracoles
escafolunar, carpos (7), falanges (3) Caracoles
3707 | Hemimandibula izquierda parcial Quebrada Fm. Caracoles
Caracoles
3608 C,raneo parcial, hemimandibula izquierda parcial, Quebrada Em. Caracoles
veértebras caudales (2) Caracoles

Tabla 4. Materiales de Otariidae del DPV MUSM empleados en el estudio

42



Debido a los procesos tafondmicos que ocurren en un organismo al fosilizarse, los
especimenes usualmente estan representados por elementos Oseos aislados o
asociados, pero incompletos. Para el anélisis morfoldgico comparativo se revisaron

las siguientes colecciones cientificas (especimenes listados en el anexo 2):

La coleccion de referencia de pinnipedos actuales del DPV MUSM: las especies

Otaria flavescens y Arctocephalus australis.

La coleccion del Museo Mineraldgico y Paleontoldgico de la Universidad Nacional
de Ingenieria, en Lima. Se reviso el holotipo de Hydrarctos lomasiensis (MP UNI

04).

Las colecciones de pinnipedos fésiles y actuales del American Museum of Natural
History (Nueva York), el National Museum of Natural History, Smithsonian
Institution (Washington DC) y el Natural History Museum of Los Angeles County
(Los Angeles). Se revisaron los holotipos de Enaliarctos mealsi, E. emlongi, E.
barnesi, E. mitchelli, Pteronarctos goedertae, P. piersoni, Eotaria citrica,
Proterozetes ulysses. Ademas, especimenes de Eo. crypta, Proneotherium,
Neotherium mirum, Imagotaria, Desmatophoca oregonensis, Allodesmus
kernensis, Thalassoleon spp. y Pithanotaria. También se colectd informacion de
ocho especies de otaridos actuales: Eumetopias jubatus, Arctocephalus
galapagoensis, A. australis, A. pusillus, A. townsendi, Otaria flavescens,

Callorhinus ursinus y Zalophus californianus.

3.2. Estudio anatomico comparativo
Los especimenes se limpiaron y curaron en el area de preparacion del DPV MUSM,

siguiendo las normas estandares de curacion de los museos de historia natural. El
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registro fotografico se hizo con una camara dSLR Nikon D7000 y una lente Nikkor
DX 18-140mm. Se tomaron mediciones con un calibrador digital 0.1 mm de
precision, siguiendo los pardmetros indicados por Brunner (2003) y Churchill et al.
(2014b) para propdsitos comparativos. La terminologia anatomica sigue la
propuesta por Berta y Wyss (1994), Wible y Spaulding (2000) y, en algunos casos,
la de Turnbull (1970) para la miologia. Se realizé un escaneo con rayos X para
observar las raices de dientes mandibulares del espécimen MUSM 2014 para

propoésitos taxondmicos.

En este manuscrito Arctocephalus spp. Unicamente se refiere a las especies
incluidas en el analisis filogenético. Respecto al tamafio corporal en las
comparaciones, se tomaron en cuenta los tamafos de los machos recopilados de
Jefferson et al. (2015) y se consideraron especies de pequefio tamafio (igual o menor
a2 m.) a todas especies de Arctocephalus salvo A. pusillus, de tamafio mediano (2-
3 m.) a Otaria, Zalophus spp. Neophoca, Callorhinus y A. pusillus y de tamafio
grande (mayor a 3 m.) a Eumetopias y Phocarctos. Se usaran “Otariinae” y
“Arctocephalinae” sin que esto tenga un significado sistematico, siguiendo los

analisis recientes que indican su naturaleza artificial.

3.3. Tamafio corporal

Para estimar el tamafio corporal de los especimenes en estudio se usé la ecuacion
alométrica especifica para otaridos propuesta por Churchill et al. (2014b), hecha
sobre la base de regresiones con datos morfométricos craneanos de las especies

actuales. De esta forma, se usaron los pardmetros craneanos de Longitud Basal (LB)
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y Longitud del Paladar (LP) en la ecuacion All Subsets, como sigue: 1.9 * Log (BL)

—0.66 * Log (PL) + 0.4.

Se escogid esta ecuacion ya que la ecuacion alternativa Stepwise requiere
parametros adicionales que no se pueden medir en los especimenes estudiados por

su grado de preservacion.

4. Consideraciones éticas

La resolucion directoral N° 125-2018/DGPA/VMPCIC/MC, dada el 06 de abril del
2018 por el Ministerio de Cultura, autorizd la ejecucién del proyecto de
investigacion paleontoldgica con colecta en superficie denominado: “Evolucion de
los ambientes acuéticos y su diversidad en el lapso Mioceno-Plioceno del territorio
peruano”. Los especimenes paleontoldgicos colectados en el marco de ese proyecto
han sido depositados en las instalaciones del DPV MUSM vy pertenecen a la

coleccién cientifica de la misma entidad.

5. Plan de anélisis
5.1. Andlisis filogenético
Se tomaron como matrices primarias las hechas por Vélez-Juarbe (2017) y
Churchill et al. (2014a), que incluye pinnipedimorfos (Enaliarctos emlongi,
Pteronarctos goedertae), desmatofécidos (Desmatophoca oregonensis, Allodesmus
kernensis), odobénidos basales (Proneotherium reppeningi, Neotherium mirum,
Imagotaria downsi, Pelagiarctos spp.), focidos (Erignathus barbatus, Monachus
monachus) y otaridos (todas las especies extintas descritas a excepcion de

Neophoca palatina, Zalophus japonicus, y las actuales, excepto Z. wollebaeki, A.
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philippii y A. forsteri). A partir de estas matrices, se reviso la codificacion de los
caracteres mediante la revision directa de los holotipos y especimenes adicionales
alojados en las colecciones del AMNH, LACM, USNM, MUSM y MP UNI,
complementado con fotografias compartidas de otros especimenes y/o de la
literatura cientifica (ver anexo 2). Se tomaron en cuenta invididuos machos,
siguiendo el criterio de autores anteriores para minimizar la variacion por el
dimorfismo sexual, marcadamente presente en los otéaridos. Se incluy6 al odobénido
basal Titanotaria orangensis (en base a Magallanes et al., 2018) por conservar
numerosos caracteres craneo-dentarios, asi como Arctocephalus townsendi,
Hydrarctos lomasiensis (codificado en base a observacion directa del holotipo). Se
incluyeron a MUSM 3608 y MUSM 3628 por representar a los especimenes méas
completos.

Las Unidades Taxonémicas Operacionales (UTOs) actuales siguen la sistematica
de Jefferson et al. (2015) con excepcion de dos puntos: se consideran como especies
distintas A. philippii y A. townsendi (ver Repenning, 1971; Higdon et al., 2007
Lopes et al., 2020), pues aun no se ha llegado a un consenso, y se prefiere la
denominacion de Otaria flavescens en lugar de O. byronia (ver Rodriguez y
Bastida, 1993; Lucero et al., 2019).

La matriz inicial fue editada en el programa Mesquite v. 3.6 (Maddison y Maddison,
2018). En el caso de caracteres polimdrficos, se prefirié el tratamiento usado en
TnT v. 1.5 (Goloboff y Catalano, 2016) en lugar de lo propuesto por Churchill et
al. (2014a) pues genera pasos adicionales innecesarios. De esta forma, los estados
de caracteres polimorficos se codifican con “&”, los no conocidos con “?”, y los

(1313

inaplicables con
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Los caracteres 5, 13, 24, 26, 36, 44, y 92 de Churchill et al. (2014a) y 56, 67, 68 y
94 de Veélez-Juarbe (2017) son considerados caracteres compuestos (sensu Brazeau,
2011), es decir que la forma en la cual estan formulados (con dos 0 mas estados
presentados en conjunto) puede excluir informacion para alguno de los estados en
un taxén dado. Por tanto, fueron redefinidos (separados en uno 0 méas caracteres)
siguiendo la sugerencia de Brazeau. Con este mismo criterio, los caracteres 90
(coronas de P3-P4) y 97-99 (enraizamiento de los postcaninos inferiores) fueron
redefinidos en sus estados siguiendo a Churchill et al. (2014a), es decir, fueron
separados para cada diente (p2, p3-4 y ml).

En base al material revisado, se cambid la codificacion de los siguientes caracteres
(c.): el c. 83 (heterodontia de la denticién superior, de 1 a 0) y c¢. 85 (seccion
transversal del 13 superior, de 1 a 0) en A. australis; el c. 73 (forma del proceso
angular de la mandibula, de 0 a 1) en A. tropicalis y el c. 34 (6rbita: ancho del
craneo entre los procesos anteorbitarios, de 0 a 1) en A. galapagoensis, C. ursinus
y Neophoca; se codificaron también: c. 17 (diastema entre M1 y M2) en
Proneotherium; c. 18 (tamafio del diastema entre M1 y M2) en T. macnallyae y
Proterozetes; c. 104 (tamafio de la corona de pl mesiodistalmente) y c. 98 (m1-2:
trigonido y talénido) en Proterozetes y c. 103 (forma del protoconido) en
Enaliarctos emlongi, Pteronarctos goedertae, Neotherium, Pelagiarctos,
Desmatophoca, Erignathus y Monachus. Se afiadié el c. 61 (forma del foramen
lacerado posterior) en base a Barnes (1989). Algunos caracteres fueron codificados
en base a otros trabajos: c. 42 (presencia de vacuidades orbitarias) en Allodesmus
kernensis e Imagotaria downsi (Tonomori et al., 2018) y Neotherium (Magallanes
etal., 2018); c. 11 (presencia de la fossa muscularis) en Proneotherium (Magallanes

etal., 2018); c. 58 (meato auditivo interno) en Neotherium (Magallanes et al., 2018),
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A. tropicalis, A. australis, A. gazella (Loza, 2016); c. 90 (coronas de P3-P4)
(Repenning et al., 1971) y c. 95 (longitud de la hilera dentaria inferior) (Brunner,
2003) en A. tropicalis.

El caracter 32 define la forma del proceso antorbitario, el cual varia entre un proceso
poco definido en formas basales como en Enaliarctos hasta uno prominente como
en Otaria. Aunque se ha sugerido definir los estados apomorficos como “pequefia
cresta” y “proceso bien desarrollado” (Churchill et al., 2014a), algunos taxones
presentan formas mejor definidas, como una protuberancia (e.g. Arctocephalus,
Eumetopias, Zalophus) o como una placa (e.g. Otaria, Proterozetes). Entonces, se
ha codificado siguiendo esta Ultima propuesta.

Con todos estos cambios, la matriz resultante incluy6 34 UTOs, con 125 caracteres
morfolégicos (108 craneo-dentarios, 13 postcraneanos y 4 externos) (ver anexos 3
y 5). Esta fue analizada usando el programa TnT v. 1.5 (Goloboff y Catalano, 2016).
Se tom6 como outgroup a Enaliarctos emlongi. Se realizaron cuatro anélisis de
maxima parsimonia con el algoritmo Tree Bisection-Reconexion (TBR), con
10,000 réplicas, salvando 10 arboles por réplica. En el primer andlisis se tratd a
todos los caracteres con igual peso y no ordenados (no aditivos o no escalados) y
se usaron todos los UTOs. En el segundo anélisis, se consideraron los mismos
parametros, pero se excluyeron algunos odobénidos basales (i.e. Imagotaria,
Titanotaria, Pelagiarctos spp.), el desmatofocido Allodesmus y la foca Monachus
para priorizar el analisis a nivel del ingroup Otariidae. El tercer andlisis incluy6 a
los mismos UTOs que del segundo, y se usaron pesos implicados (K=3, valor
sugerido por Churchill et al., 2014a) para propdsitos comparativos de resolucion de
topologias. El cuarto analisis incluy6 a los mismos UTOs que del segundo, pero

trat6 a los caracteres 4, 6-8, 14, 18, 19, 25-27, 38, 39, 47, 50, 63, 64, 65, 69, 76-78,
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88, 93, 95, 97-99, 107, 108 y 116 como ordenados, siguiendo lo hecho por Vélez-
Juarbe (2017) y con pesos iguales. Por Gltimo, se realizaron tres permutaciones del
segundo analisis, con las mismas condiciones, pero incluyendo solamente a una
especie de Arctocephalus (A. australis, A. pusillus o A. tropicalis).

Los indices de consistencia y retencion y la longitud del arbol filogenético son
calculados por el programa mediante la funcién stats.run. El soporte filogenético
se obtuvo realizando un andlisis de bootstrap de remuestreo simétrico (33%
probabilidad de cambios, por defecto) de 10,000 réplicas usando una busqueda
heuristica. Se calcul6 también el indice de Bremer (configuracion por defecto) para
evaluar el soporte de cada clado.

Los resultados del analisis principal fueron editados en Adobe Illustrator CS6 para
incorporar variables bioticas y abidticas (biocrones de cada UTO, curvas asociadas
a las temperaturas regional y global, nivel del mar global, paleoproductividad
primaria regional, eventos de extinciéon) y ser calibradas en base a una tabla
cronoestratigrafica. A partir de ello, se plantean posibles relaciones causales entre
los cambios taxonémicos de los pinnipedos y las variables fisicas que afectaron la

region durante el lapso estudiado.
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RESULTADOS

1. Redescripcion y comparaciones anatomicas del género Hydrarctos
Sistematica paleontoldgica
CARNIVORA Bowdich, 1821
PINNIPEDIA llliger, 1811
OTARIIDAE Gill, 1866 (sensu Vélez-Juarbe, 2017)
HYDRARCTOS (Muizon, 1978) Berta y Deméré, 1986
Especie tipo — Hydrarctos lomasiensis (Muizon, 1978) Berta y Demére, 1986
Diagnosis — Igual a la de la especie tipo.

Diagnosis emmendada — Otarido con un tamafio corporal pequefio (ver
metodologia, seccién 5.3). Se distingue de otros otaridos por la siguiente
combinacion de caracteres: Proceso prenarial reducido a una cresta incipiente en
vista dorsal y realza un perfil obtuso del hocico (c. 7[1]) (caracter 7 [estado 1]),
compartido los “otariinae” del norte Eumetopias y Proterozetes (observable en
MUSM 3608); proceso antorbitario no distinguible pero presente (c.32[0])
compartido con el “otariinae” austral Neophoca (observable en MUSM 3628);
forma del margen ventral sinuoso de la mandibula (c. 69[1]), compartido con los
“otariinae” australes Phocarctos, Neophoca y Otaria (observable en MUSM 3628);
mandibula con una pequefia plataforma medial del proceso angular (c. 75[1]), como
en los otéridos basales T. inouei, T. macnallyae y también en los taxones del norte
Callorhinus spp., Zalophus, y los “otariinae” australes Otaria, Neophoca. Ademas,
la mandibula presenta un proceso marginal, compartido con Otaria, Eumetopias;

proceso coronoides que no sobresale posteriormente; el hamulo pterigoideo
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direccionado medialmente, como en Otaria; proyeccion posterior de la bula
timpanica (observable en MUSM 3608), como en los “otariinos del sur” Otaria,
Neophoca y Phocarctos. Mandibula dorsoventralmente alta comparada con la de
los otéridos de tamafio similar (pequefios). Proceso postorbitario del yugal pequefio
y triangular, formando un borde posterior de &ngulo casi recto, como en Phocarctos,

Eumetopias y Proterozetes.

1.1. HYDRARCTOS LOMASIENSIS (Muizon, 1978) Berta y Deméreé,

1986

Holotipo — MP UNI 04, craneo parcialmente erosionado y hemimandibulas
fragmentarias separadas. El fragmento aislado de la sinfisis de la mandibula
figurado en Muizon (1978) no estaba disponible al momento del estudio, asi como
tampoco los materiales postcraneanos referidos (escafolunares, calcaneos,

astragalos, cuboides y metacarpos). Figuras 12-16, anexos 4.1-4.5.
Espécimen referido — MUSM 2014 (este estudio, seccion V1.1.2)

Localidad y edad del holotipo — Area de Sacaco (no definida), provincia de
Caraveli, region Arequipa, suroeste del Perd. Formacion Caracoles, 2.7-1.9 Ma,

Piazenciano - Gelasiano (inferido a partir de MUSM 2014, ver seccion VI.1.2).

Descripcion morfologica
Craneo

Otarido con un tamafio estimado de 1.67 m. (formula all subsets de Churchill et al.,

2014b). El indice de sinostosis craneana (ver Silvertsen, 1954) corresponde a 30
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(solo la sutura VIII no fue observada por la erosion en dicha area), lo cual indica
que es un individuo adulto. Las medidas craneanas y mandibulares se encuentran
en el apéndice 4. El crdneo macizo, caninos gruesos, cresta sagital pronunciada, la
amplitud prominente del hocico y de los procesos preorbitarios y supraorbitarios,

asi como una mandibula alta y maciza concuerdan con un individuo macho.

Proceso prenarial

Narina externa

Premaxilar
Canino

Nasal
Proceso posterodorsal
del Premaxilar

Proceso nasal

Proceso maxilar

Maxilar del Frontal

Proceso

antorbitario Foramen

infraorbitario

Proceso Yugal

supraorbitario

Frontal

Escamoso

Proceso
mastoideo

Supraoccipital

Céndilo
occipital

Figura 12. Craneo en vista dorsal (A) y esquema anatémico interpretativo (B) del holotipo de

Hydrarctos lomasiensis (MP UNI 04). Partes restauradas del espécimen en amarillo. Escala =5 cm.

El créneo es ligeramente asimétrico y posee dimensiones similares a MUSM 3628.

La altura dorsoventral supera el 32% de la longitud condilobasal (LCB), como en
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MUSM 3628, aunque esta altura es variable respecto a la LCB en las especies de
Arctocephalus spp., asi como entre los “Otarinae” del norte. En vista anterior
(figura 15), el margen dorsal del craneo es ligeramente convexo. Lateralmente, el
rostro tiene una inclinacién gradual y forma un angulo facial (ver Repenning et al.,

1971) menor a los 65°, condicidn que solo supera Callorhinus entre los otaridos.

Rostro y paladar

El rostro es similar a lo observado en MUSM 3628. El proceso prenarial del
premaxilar estd erosionado anteriormente, pero es distinguible (ver figs. 13 y 15).
De igual forma, las paredes laterales del premaxilar y maxilar que contactan con los
caninos e incisivos estan erosionadas, lo cual hacer parecer un hocico mas
puntiaguado. Haciendo una extrapolacion de su lado méas conservado, la porcion
mas ancha del rostro se encuentra a la altura de los caninos (ver figura 19, anexo
4), como en la mayoria de otaridos salvo Callorhinus ursinus o Proterozetes.
Ventralmente (figura 13), los fordmenes incisivos del premaxilar se encuentran a la
altura de los caninos y los I3, como en MUSM 3608. Dorsalmente (figura 12), el
proceso posterodorsal del premaxilar se extiende hasta la mitad del margen lateral
del nasal, como en la mayoria de otaridos y Enaliarctos y a diferencia de A. gazella,
Callorhinus y Phocarctos. La narina externa tiene proporciones similares a lo visto

en Artocephalus, anteroposteriormente mas larga que ancha.
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Figura 13. Créaneo en vista ventral (A) y esquema anatomico interpretativo (B) del holotipo de

Hydrarctos lomasiensis (MP UNI 04). Partes restauradas del espécimen en amarillo. Escala =5 cm.

En vista dorsal (figura 12), los nasales tienen una longitud anteroposterior similar a
la de la narina externa, como en Pithanotaria, T. macnallyae, N. cinerea,
Arctocephalus spp., a diferencia de T. mexicanus u Otaria, en donde se ha
observado que estos huesos son ligeramente mas alargados que los de Callorhinus,
Zalophus, Phocarctos, en donde los nasales son considerablemente mas alargados
y la narina mas corta. Ademas, los procesos nasales de los nasales no se proyectan

anterolateralmente, aunque esto es variable intraespecificamente en otras especies.
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Los mérgenes laterales son ligeramente concavos y se ensanchan anteriormente de
forma gradual, se extienden hasta el margen anterior del maxilar. Lateralmente
(figura 14), se observan como una delgada franja dorsal, a diferencia de Zalophus

o0 Callorhinus, en los cuales ocupan una mayor area.
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Figura 14. Craneo en vistas lateral derecha (A) e izquierda (B) del holotipo de Hydrarctos

lomasiensis (MP UNI 04). Partes restauradas del espécimen en amarillo. Escala =5 cm.

En vista dorsal, los maxilares son planos en su porcién posterior. Lateralmente, se

observa el canal incisivomaxilar anterior al foramen infraorbitario y a la altura de
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P3. El foramen infraorbitario es de dimensiones moderadas y es visible en vista
lateral, como en MUSM 3608 y MUSM 3628. Ventralmente (figura 13), el paladar
es corto, no supera el 52% de la LCB (ver anexo 6). Su superficie es ligeramente
céncava, en concordancia con MUSM 3628 y 3608. No presenta fordmenes
palatinos, ni tampoco la fosa para la insercién medial del molar inferior. Los
procesos palatinos del maxilar se extienden hasta la altura del proceso postorbitario
del arco cigomaético. La sutura maxilo-palatina tiene una forma de M, a diferencia
de MUSM 3628, A. gazella o T. mexicanus, cuya sutura es redondeada. La
extension anterior de esta sutura difiere entre los otaridos: no alcanza el M2 en
Otaria, llega al M2 en H. lomasiensis (Muizon, 1978), Pithanotaria, T. macnallyae
y MUSM 3628 y se extiende hasta M1 en los otros otaridos, incluido T. mexicanus,
a excepcion de Zalophus spp., que presenta variacion en su extension (ver anexo

4.3),
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Figura 15. Craneo en vistas anterior(A) y posterior (B) del holotipo de Hydrarctos lomasiensis (MP
UNI 04). Partes restauradas del espécimen en amarillo. Las lineas diagonales son partes erosionadas.

Escala=5cm.
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En vista ventral (figura 13), el palatino es similar a la de Arctocephalus spp. En lo
que corresponde al paladar duro se puede observar la sutura interpalatina, la forma
arqueada de su borde posterior y la ausencia de la espina nasal posterior, como es
usual en los pinnipedos. Las paredes palatinas que forman la coana son mas cortas

que en Arctocephalus spp. El sedimento impide ver la porcién dorsal de la coana.

El pterigoides tiene un escaso desarrollo dorsoventral de su proceso alar, a
diferencia de Otaria, y posee una forma similar a lo visto en Arctocephalus. El

puente pterigoideo es transversalmente delgado.

Solo el lado derecho del arco cigomatico esta parcialmente preservado. En su lado
izquierdo, no se ha conservado el proceso postorbital del yugal ni el proceso
cigomatico del escamoso que contacta con este. La sutura maxilo-jugal esta
obliterada. Los procesos maxilares del frontal se extienden anteriormente de manera

ligera y dan forma de W a la sutura maxilo-frontal.

Caja craneana

La cresta sagital esta erosionada parcialmente, es prominente y su extremo anterior
se forma a partir de la convergencia de dos crestas incipientes, a la altura de los
procesos supraorbitarios. En dicha region, los frontales no se proyectan
posterodorsalmente para formar la cresta, como en Zalophus, sino que permanecen
a una misma altura horizontalmente, como en Arctocephalus spp. Por el contrario,
la cresta nucal derecha es poco pronunciada, y se extiende hasta el proceso
mastoideo, posterior al meato auditivo externo. Lo correspondiente al presfenoides

esta cubierto de sedimento.

Como adulto, las fosas para las inserciones anteriores de los m. rectus capitis major

y minor estan bien marcadas. Estas se extienden anteriormente hasta la altura del
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foramen estilomastoideo, como en Thalassoleon, Callorhinus, Zalophus, A.
pusillus y A. townsendi. Una menor extension anterior, hasta la altura del foramen
carotideo posterior, se observa en otras especies de Arctocephalus, Phocarctos y en

MUSM 3608 y MUSM 3628 (ver anexo 4.3).

Denticion y alveolos superiores

Los alveolos para los incisivos estan mejor conservados en el lado derecho. Como
sefiala Muizon (1978) son ovalados, mesiodistalmente més estrechos que altos y el
I3 no supera el 150% del 12. La hilera dentaria, del canino superior al M1, no
presentan diastemas, condicién que difiere de Eumetopias y Proterozetes, en los
que se observa un diastema entre P4-M1 (ver anexo 4.3). Esta hilera es recta y
diverge posteriormente. P1-M1 presentan medidas mesiodistales similares. El
diastema entre M1 y M2 puede ser polimdrfico, pero esta presente en A. gazella,
Otaria, Proterozetes, asi como en H. lomasiensis. P1-P3 son dientes uniradiculados,
en tanto que P4, M1-2 son biradiculados, condicién que comparte con MUSM 3628,

A. townsendi y C. gilmorei. P3-P4 no presentan cuspides accesorias.

Hemimandibula y denticién inferior

La hemimandibula derecha esta parcialmente completa, salvo la parte anterior que
corresponde a la sinfisis mandibular y parte del canino. Esta es robusta, con una
altura dorsoventral que supera comparativamente a las especies de similar tamafio,
como A. australis. Posee una tuberosidad genial poco pronunciada, la cual se
extiende posteriormente hasta la altura del alveolo de p2. El borde ventral es sinouso

y no recto como en Arctocephalus. La insercion para el m. digastricus
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posteroventralmente expandido, a diferencia de Callorhinus o Thalassoleon. Posee
un proceso marginal que esta parcialmente conservado, como lo visto en Otaria y
no presente en Arctocephalus. La plataforma medial del proceso angular es corta
pero se extiende medialmente, como en Otaria y distinto de Arctocephalus. El
condilo mandibular supera en altura a la rama horizontal. La fosa masetérica es
amplia y profunda. Los dientes postcaninos son conicos, con una corona
mediodistalmente mas ancha que alta, siendo p2, p3-4 y m1 uniradiculares y m1
mesiodistalmente mas largo que los postcaninos (compartido con Phocarctos). En
pl y p2 el paraconido esta desarrollado y en ml es observable un hipocénido
débilmente desarrollado. En los otros dientes no se observan dichas cuspides
accesorias. El canino esta parcialmente conservado en la parte posterior de la raiz,

pero no se observa su didmetro completamente.

60



Proceso coronoideo

Fosa
masetérica

Condilo
mandibular
m1 p4 P3

»

Proceso angular

(A)

Insercion m. digastricus Tuberosidad genial

Fosa m. temporalis prof.

Foramen

Sinfisis mandibular

mandibular
(B)

Tuberosidad
genial

Proceso
angular

Sinfisis
mandibular

©)

Figura 16. Hemimandibula derecha parcial en vistas lateral (A) medial (B) y oclusal (C) del holotipo

de Hydrarctos lomasiensis (MP UNI 04). Escala =5 cm.
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1.2. MUSM 2014
HYDRARCTOS CF. H. LOMASIENSIS (Muizon, 1978) Berta y

Deméré, 1986

Nuevo material referido — MUSM 2014, hemimandibula izquierda parcial, con el

p4 parcial y el m1. Figuras 17 y 18, anexo 4.5.

Se le incluye en H. lomasiensis en base a la siguiente combinacion de caracteres: la
hilera dentaria que supera el 40% de la longitud total mandibular, la plataforma
medial del proceso angular se proyecta medialmente, y posee una tuberosidad

genial no conspicua y p2-m1 uniradiculares.

Localidad y edad — MUSM 2014 proviene de la quebrada Caracoles, del distrito de
Bella Unién, provincia de Caraveli, en la region Arequipa. Estratigraficamente
proviene de la formacién Caracoles, 2.7 Ma (Ochoa et al., 2021), al igual que

MUSM 3608.

Descripcion — El espécimen es un adulto de acuerdo con el tamafio del canino y m1
erupcionados, la morfologia de la rama horizontal y la profundidad marcada de la
fosa masetérica, como lo sefialan Brunner et al. (2004) para los otéridos. La forma
gracil, baja altura dorsovertral de la rama horizontal y el largo mesiodistal del
canino que no duplica al de los postcaninos son argumentos para considerar al
especimen como hembra. La forma general y el tamafio de la mandibula es similar
a especimenes hembras de Callorhinus gilmorei o A. australis, pero con caracteres
distintos. La rama horizontal tiene margenes casi paralelos, lo cual es denotado por
la escasa notoriedad de la tuberosidad genial. El limite posterior de esta tuberosidad
se extiende hasta el nivel del p2, en donde la rama horizontal es sutilmente mas alta

respecto a otro punto. En vista ventral, la sinfisis mandibular es de superficie rugosa
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y de forma ovalada, no fusionada, y cuyo eje mas largo se orienta anterodorsal a
posteroventral. ElI margen ventral posterior presenta un reborde
posteroventralmente expandido para la insercion del m. digastricus, a diferencia de
Callorhinus o Thalassoleon, y continta formando un angulo de 45°, a diferencia
del borde méas convexo y menos anguloso de C. gilmorei o Eotaria. El foramen
mandibular es relativamente pequefio, orientado posteroventralmente, como en
MUSM 3628 y otros otaridos, a diferencia de Callorhinus. EI proceso angular esta
parcialmente preservado y localizado cerca a la base de la rama ascendente. Se
proyecta medialmente formando una pequefia plataforma, a diferencia de
Arctocephalus o de otaridos basales como Eotaria o Pithanotaria EI condilo
mandibular se orienta posterodorsalmente, y se encuentra ligeramente superior al
margen dorsal de la rama horizontal, mucho menor a la altura alcanzada en Otaria
o el holotipo de H. lomasiensis y similar a C. gilmorei. EI proceso coronoides esta
incompleto en su parte dorsal. Su base es corta respecto a la longitud mandibular
(30.6 %) y presenta medialmente una fosa profunda para la insercion del m.
temporalis pars profunda. EI margen anterior del proceso coronoideo forma un
angulo de alrededor de 120° con la rama horizontal, como en otras especies, pero a
diferencia de Eumetopias, cuyo angulo es mayor. Su borde posterior es vertical,
como en Eotaria o C. gilmorei, pero distante del condilo mandibular (condicion
derivada). Lateralmente, este proceso coronoideo también presenta una fosa
profunda para la insercidén del m. masseter, que representa alrededor del 32% de la
longitud mandibular. En esta vista lateral, también se observan fordmenes

mentonianos a la altura de p2-3, de dimensiones moderadas.
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Denticion y alveolos inferiores

MUSM 2014 ha conservado la forma de los alveolos, asi como la raiz fragmentada
del canino, parcialmente el p4 y el m1. EI m2 esta ausente, como en los otéridos
corona. La hilera dentaria ocupa més del 40% de la longitud total de la mandibula.
El alveolo canino es elipsoidal, relativamente més grande que los postcaninos
mesiodistalmente, pero de igual ancho lateromedialmente. Los alveolos de p1-3 son
uniradiculares (ver figura 17), y el alveolo de p1l es mesiodistalmente méas angosto
que los de p2-4. El diente p4 conserva solo la forma de la base de la corona, con un
ensanchamiento en la base de lo que corresponderia al hipocénido y una proyeccion
dorsal fragmentada del protoconido. EI ml presenta un esmalte liso, con una
morfologia similar a los postcaninos, sin diferenciacion del trigonido y talénido y

con una longitud mesiodistal similar a los alveolos de p1-p2.
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Figura 17. Hemimandibula izquierda (MUSM 2014, referida a H. lomasiensis) en vistas lateral (A),

medial (b) y oclusal (D). Escala=5 cm.

La corona es mediodistalmente mas ancha que alta, con el protoconido bien
desarrollado y puntiagudo. Se observa el paraconido que sobresale del incipiente
cingulo labial, pero estd parcialmente roto en su apice. El hipoconido estd
débilmente desarrollado. Los dientes p4 y m1 tienen una raiz, como se observa en

la imagen de rayos X tomada al espécimen (figura 18).
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Figura 18. Detalle mediante rayos X de las raices la hemimandibula izquierda (MUSM 2014) en
vista medial notdndose la condicion uniradicular de los postcaninos. Escala: 5¢cm.
Comparativamente, MUSM 2014 presenta varios caracteres que comparte con
MUSM 3628 y el holotipo de H. lomasiensis. El estado significativamente
fragmentario de la hemimandibula de MUSM 3608 impidié su comparacion
anatomica. La principal diferencia entre MUSM 3628 y MUSM 2014 radica en el
enraizamiento de p2, p3-4 y m1, pues MUSM 2014 presenta la condicién derivada
en estos dientes (uniradiculares) y que presenta también el holotipo de H.
lomasiensis. Por su parte, MUSM 2014 difiere también en algunos caracteres con
dicho holotipo, siendo lo mas notable las dimensiones de m1 respecto a p1-2 (c.
96). Un m1 mesiodistalmente mas largo distingue a Hydrarctos de las otras especies
(salvo por Phocarctos, que también lo presenta). Otra caracteristica en que difiere
de MUSM 2014 es el doble enraizamiento que presenta p2 (solo en uno de los
dientes). Es posible que algunos de estos caracteres tengan variacion intraespecifica
ligada al sexo, pues lo caracteres fueron formulados en base a individuos machos.
Por este motivo, y en vista de las diferencias, se propone una asignacion Hydrarctos

cf. lomasiensis a MUSM 2014 hasta caracterizar mejor a los especimenes hembras.
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2. Descripcién morfoldgica de Hydrarctos sp. nov.

HYDRARCTOQOS, sp. nov.

Holotipo - MUSM 3628, craneo parcial, hemimandibula derecha con el canino y el
p2 parcial, radios parciales, escafolunares parciales, magnum, unciforme,
metacarpo, vértebras cervical, tordcica y caudal, astrdgalos parciales, falanges,

costillas parciales. Individuo adulto. Figuras 19-23, 25, anexos 4.1, 4.3, 4.5, 4.6.

Paratipo — MUSM 3608, craneo parcial, hemimandibula izquierda fragmentaria, y

dos vértebras caudales (no figuradas). Figuras 26-30, anexos 4.3-4.5.

Especimenes referidos — MUSM 3605, Hemimandibula derecha parcial, y dos

tarsos parciales (no descritos). Figura 31, anexo 4.5.

MUSM 3624, Vértebras cervical (1) y toréacicas (4) parciales, estérnebras (2)
parciales (no figuradas), baculo parcial, fémur izquierdo, tibia y fibula izquierdas,
pes izquierdo completo y pes derecho parcial (no figurado), pertenecientes a un

individuo adulto joven, macho. Figura 32.

MUSM 3598, Region temporal derecha fragmentaria, hemimandibula izquierda

parcial. No figurados: escafolunar, carpos (7), falanges (3). Figura 33.

MUSM 3707, hemimandibula izquierda parcial, sin denticion. Figura 34.

Localidad y edad del holotipo — MUSM 3628 proviene de la quebrada Caracoles,
del distrito de Bella Union, provincia de Caraveli, en la regién Arequipa.
Estratigraficamente corresponde a la unidad estratigrafica 1 de la formacién Pongo,

2-1 Ma (sensu DeVries, 2020).
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Diagnosis — Otarido de tamafio corporal pequefio, como H. lomasiensis. Se
distingue de H. lomasiensis por las siguiente combinacion de caracteres: foramen
lacerado posterior expandido transversalmente o de igual extension que la
anteroposterior (c. 61[1]), extension de la hilera dentaria superior hasta la base del
maxilar del arco cigomético (c. 81[0]), p3-p4 (c. 98[1]) y ml (c. 99[1])
uniradiculados, m1 mesiodistalmente mas grande que pl-p2 (c. 96[0]), hilera
dentaria superior postcanina recta y paralela (c. 87[1]), caracter compartido por
todos los otéaridos a excepcion de Arctocephalus spp. e H. lomasiensis; tuberosidad
genial mandibular prominente (c. 70[1]), caracter compartido con el taxdn basal T.

inouei, y con los “otariinae” australes Phocarctos, Neophoca y Otaria.

Comentarios: Como parte de la variacion intraespecifica, MUSM 3608 se distingue
de MUSM 3628 anicamente por presentar el M2 uniradiculado (c. 94[0]), que
ocurre también en el 67 taxdn basal Pithanotaria, el “otariinae” del norte

Proterozetes, y con los “otariinae” australes Neophoca, y Otaria.

El espécimen referido MUSM 3624 consiste en elementos postcraneanos que no
estan conservados en los especimenes de la especie nueva propuesta. Sin embargo,
el caracter 119 difiere en su estado respecto a H. lomasiensis (i.e. el calcaneo posee
una plataforma secundaria del sustentaculo amplia, como en los Otariidae corona,
excepto C. gilmorei). Debido a ello, se le asigna tentativamente como material

referido a esta nueva especie.
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2.1. MUSM 3628

Descripcion general del craneo de MUSM 3628

El craneo de MUSM 3628 es mesaticefélico, con dimensiones y proporciones
similares a Hydrarctos lomasiensis, Arctocephalus australis y MUSM 3608. Segun
la formula all subsets de Churchill et al. (2014b), se estima una longitud corporal
de 1.92 m. Se considera que el individuo es un adulto macho en base al tamarfio
grande de los caninos, el rostro robusto, el ancho bizigomatico, los mastoides bien
desarrollados y la mandibula maciza y alta (Ralls & Mesnick, 2009; Vélez-Juarbe,
2017), y ademas por desarrollo pronunciado de las crestas sagital y nucal, notandose
una pequefia apofisis en la cresta nucal izquierda. Lateralmente, se observa un
contorno rectangular, con bordes paralelos en la caja craneana hasta llegar al rostro,
en donde se inclina progresivamente anteroventralmente a la altura de los nasales

(ver fig. 21).

No ha conservado la porcién anterior del rostro, que incluye los incisivos 11, 12 y el
proceso prenarial. Asimismo, solo el 13 derecho esta parcialmente conservado, y la
pared lateral (maxilar) del canino y P1 estan erosionadas. La erosion también afectd
el basicraneo, en lo que corresponde a las bulas timpanicas, el mastoides, el proceso
postglenoideo derecho, parte del basioccipital y la superficie ventral de los condilos
occipitales. También se observa que la caja craneana ha sufrido una ligera
compresion dorsoventral durante el proceso de fosilizacion. Esta alcanza una altura
dorsoventral menor al 32% de la longitud condilobasal. La porcion posterior del
arco cigomatico derecho que se conecta con la fosa glenoidea no se ha conservado.
La hilera dentaria derecha presenta una reabsorcion dentaria en P3 y P4. La

superficie rugosa y vascularizada en dichos alveolos evidencia una pérdida de
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dientes no congénita (ver Wiener et al., 2016), posiblemente relacionado a una
periodontitis, similar a lo reportado por Kierdorf et al. (2019) para la foca gris
Halichoerus. Esto ha afectado las formas y posiciones del canino, P1y M1 (ver fig.

20).
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incisivo
Maxilar

Foramen
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Meato
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externo

Proceso
mastoideo
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Proceso
lateral de la
cresta nucal

Cresta
nucal

Céndilo
occipital Supraoccipital

Figura 19. Craneo de Hydrarctos sp. nov., holotipo, (MUSM 3628) en vista dorsal y diagrama

interpretativo. Parte reconstruida del especimen en amarillo. Escala: 5 cm

Por otro lado, el craneo de MUSM 3628 es ligeramente asimétrico en su lado
derecho, lo que afecté la porcion anterior del rostro, la forma del proceso
antorbitario, la barra postorbitaria y una ligera inclinacion hacia la derecha en el

plano sagital (ver figs. 19, 22). La asimetria craneana en algunos casos es generada
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por eventos en etapas tempranas del desarrollo, como traumatismo por fracturas
(ver Magallanes et al., 2016; Cave et al., 1987) o edemas (ver Eumetopias jubatus
U.S. Biological survey collection N° 131895 en Howell, 1925), pero no se ha
observado una condicion similar en los elementos conservados del craneo. Se ha
propuesto también que la asimetria esta relacionada con osteoporosis (Bleich et al.,
1990) pero esto no se ha descrito en pinnipedos. Algunos especimenes del canido
extinto europeo Canis falconeri presentan también reabsorciones dentarias y
asimetria, las cuales son atribuidas a causas genéticas (homocigosis) producto del

aislamiento genético de sus poblaciones (Palmqvist et al., 2007).

Rostro

El hocico es robusto, ligeramente corto y alcanza su porcién mas ancha a la altura
de los caninos, como en la mayoria de otaridos, pero a diferencia de Callorhinus y
Proterozetes. La narina externa es amplia, contrario a los bordes convergentes
anteriormente que presenta H. lomasiensis (ver anexo 4.2). Se aprecia una suave
pendiente en vista lateral del premaxilar, a diferencia de A. australis. Los fordmenes
incisivos se ubican entre el borde posterior del 13 y la porcion anterior media de los

caninos en MUSM 3608 y el borde posterior de los mismos en MUSM 3628.

Dorsalmente, la superficie posterodorsal del maxilar es plana. La sutura premaxilar-
maxilar esta obliterada. Los nasales estan preservados, pero sus limites con el
maxilar y el frontal no son distinguibles. Lateralmente, el borde ventral del maxilar
es recto al nivel de la hilera dentaria y posterior a ello se proyecta ligeramente de
forma ventral. Ademas, el foramen infraorbitario es visible, a diferencia de los
otaridos basales Pithanotaria o Thalassoleon. La fossa muscularis, tipica de formas

basales como Enaliarctos, estad ausente. Ventralmente, el paladar es ligeramente
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céncavo y corto, no supera el 52% de la longitud condilobasal, similar a lo visto en
A. australis, H. lomasiensis, pero distinto del paladar alargado de Otaria. El proceso
palatino del maxilar se extiende posteriormente, pasando el margen anterior de la
fosa temporal, pero su extension no es posible localizarla debido a la obliteracion
de la sutura maxilo-palatina. Sin embargo, se observa que la porcidn anterior de
esta sutura es redondeada, a diferencia de H. lomasiensis que es recta. El palatino
tiene unos bordes posteriores no preservados, pero son similares a MUSM 3608. La
hilera dentaria postcanina es paralela hasta P4, a partir del cual se torna ligeramente
sinuosa. No se distinguen los fordmenes palatinos. P4, M1 y M2 no presentan
diastemas, a diferencia de H. lomasiensis u Otaria, que si presentan un diastema
entre M1y M2. Como es usual en los otéridos, no presenta una fosa para la insercion

medial de los molares superiores.

El arco cigomatico

En vista lateral, el arco cigomatico es de dimensiones moderadas
dorsoventralmente. El foramen infraorbitario es de dimensiones moderadas, como
en otros otaridos. La sutura maxilo-jugal esta obliterada anteriormente. El yugal
posee un proceso postorbitario pequefio, de forma triangular y el borde posterior es
casi recto. Esta condicidn se encuentra en Proterozetes, Eumetopias y Phocarctos
entre los otaridos y también en odobénidos basales. En Arctocephalus y
Callorhinus, el proceso postorbitario se proyecta dorsalmente, y su borde posterior
contacta casi perpendicularmente al proceso cigomatico del escamoso (ver anexo
4.1). Una condicion intermedia, con un proceso postorbitario pequefio, pero con
borde posterior casi perpendicular se encuentra en Thalassoleon spp., Otaria y
Zalophus spp. Ademas, a diferencia de Arctocephalus, este proceso postorbitario

no esta engrosado lateromedialmente. H. lomasiensis no conserva esta porcion.
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Figura 20. Craneo de Hydrarctos sp. nov., holotipo, (MUSM 3628) en vista ventral y su diagrama
interpretativo. Las lineas diagonales representan partes erosionadas. Parte reconstruida en amarillo.

Escala: 5 cm.

El escamoso recae en el yugal uniformemente y no a manera de cerradura, como es
lo usual en los otaridos. Se observa que en esta area el proceso cigomatico del
escamoso disminuye anteriormente de forma progresiva, siendo de proporciones
similares al yugal posteriormente. Ventralmente, estd ligeramente inclinado
medialmente en su parte posterior. Ademas, el yugal se extiende posteriormente
hasta casi llegar al proceso preglenoideo. La fosa glenoidea es rectangular,

lateromedialmente amplia y sin inclinaciones anteriores o posteriores. EI foramen
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postglenoideo esta presente. En vista lateral, no existe contacto entre el proceso
postglenoideo y el mastoides, como la mayoria de otéaridos, pero a diferencia de

Otaria.

Orbitas

Las orbitas tienen un contorno ligeramente més elipsoidal que circular. Esto difiere
de otros otaridos como H. lomasiensis, Otaria o Arctocephalus (ver anexo 4.1). El
borde anterior de la drbita derecha (maxilar) conserva un proceso preorbital en
forma de una ldmina, como en Arctocephalus. Este borde tiene una cresta suave que
conecta el proceso antorbitario con el arco cigoméatico. En H. lomasiensis, esta
cresta parece estar fragmentada o ausente. Los procesos anteorbitarios estan
desarrollados, como la mayoria de otaridos salvo H. lomasiensis o Callorhinus, y
su ancho sobrepasa al del hocico. Los procesos supraorbitarios son polimorficos,
siendo el izquierdo triangular y el derecho rectangular. Hydrarctos posee procesos
supraorbitarios triangulares, pero menos desarrollados que en los especimenes
estudiados o Arctocephalus. El angulo formado entre este proceso y el margen
orbital anterior no supera los 60°, a diferencia del resto de otaridos. En esta region
emerge la cresta sagital desde un solo punto medial, ligeramente posterior a los
procesos, como en la mayoria de otaridos, salvo Otaria, Eumetopias, Proterozetes
0 Zalophus (ver anexo 4.2). Lateralmente, el lacrimal no se distingue, como en los
otros otaridos. La vacuidad orbitaria es relativamente pequefia y tiene una posicion
anterior en el palatino. Esto también se cumple en otros otaridos. No se ha
preservado el complejo esfenoidal medialmente. Las alas del pterigoides no se han

preservado. El puente o arbotante pterigoideo es transversalmente delgado, excepto
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en Otaria. Ventralmente se observa que su margen lateral es convexo, por lo que

divergen posteriormente. El vomer y el presfenoides estan cubiertos por sedimento.
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Figura 21. Craneo de Hydrarctos sp. nov., holotipo, (MUSM 3628) en vista lateral y su diagrama

interpretativo. Parte reconstruida del especimen en amarillo. Escala: 5 cm

Caja craneana

Dorsalmente, la barra postorbitaria del frontal tiene margenes rectos, ligeramente
convergentes y alcanza su punto maximo de estrechamiento en el margen anterior
de la caja craneana, a diferencia de Zalophus, Eumetopias, Proterozetes, cuyo
estrechamiento mayor esta entre la caja craneana y el proceso supraoccipital. La
cresta sagital que se observa en esta vista es bastante notoria, no llegando a ser tan
prominente como en Zalophus, pero se incrementa en altura posteriormente. A
partir de la cresta sagital divergen las crestas nucales, que, en vista lateral, se
extienden anteroventralmente por encima del mastoides y llegan hasta el meato
auditivo externo. Esto estd mejor preservado en MUSM 3608. Ventralmente, se
observa parte del alisfenoides con el canal del alisfenoides y el foramen oval
ubicados medialmente de la fosa glenoidea (en focidos tienen una posicién

anterior). El basisfenoides y el basioccipital estan fusionados. La forma del
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basioccipital es trapezoidal, como en otros otaridos, como en Otaria, Arctocephalus
spp., Neophoca, Phocarctos y colinda con la bula timpénica. EI foramen jugular no
se ha preservado bien. El foramen hipogloso es redondo y se ubica
posterolateralmente al foramen lacerado posterior (= yugular). El proceso
mastoideo del escamoso no se ha preservado. La region del basioccipital es amplia,
similar a MUSM 3608. La fosa condiloide ventral se distingue parcialmente por la

erosion. Los condilos occipitales estan erosionados también ventralmente.

Las bulas timpénicas estan poco conservadas. Se distingue parte del ectotimpanico
que colinda con el foramen estilomastoideo. Es de una superficie rugosa, de
ornamentacién compleja. No se distingue si existen proyecciones laterales o

posteriores, como en MUSM 3608.

En vista dorsal, el supraoccipital es visible como un pequefio triangulo obtusangulo,
similar a Otaria y a diferencia de H. lomasiensis (ver anexo 4.2). En vista posterior,
su superficie es irregular, se observan algunas rajaduras producto de la compresion
tafondmica, y solo se distinguen las fosas condiloides dorsales (ver fig. 22). El
exoccipital también tiene una superficie irregular, ligeramente menos amplio que
en MUSM 3608. Los procesos paroccipitales estan escasamente preservados, pero
se observa gue se extienden lateroventralmente, no como en MUSM 3608. Los
condilos occipitales estan comprimidos dorsoventralmente y dan la apariencia de

tener una mayor separacion que en MUSM 3608.
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Figura 22. Craneo de Hydrarctos sp. nov., holotipo, (MUSM 3628) en vista anterior (A) y posterior
(B). Las lineas diagonales representan partes erosionadas. Area con puntos representa el relleno de

sedimento. Escala: 5 cm

Mandibula

MUSM 3628 conservé la hemimandibula derecha, con el canino completo y
parcialmente el p2. Presenta algunas fracturas laterales y mediales por los procesos

tafondémicos que sufrié el espécimen. En forma general, es bastante similar a lo
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visto en Otaria. La mandibula es proporcionalmente robusta y alta
dorsoventralmente. Al compararla con especies de tamario similar (pequefio), como
A. australis, esta se encuentra en el rango de las especies grandes, como Eumetopias
(ver figura 24). Ancestralmente, especies como Eotaria, Pithanotaria o T.
mexicanus comparten con odobénidos basales una mandibula dorsoventralmente
baja. H. lomasiensis posee una altura mandibular similar a la de MUSM 3638 (ver
anexo 6), y teniendo en cuenta que su LCB es similar, se infiere que tiene la misma
proporcion. Esta caracteristica mandibular distingue al género Hydrarctos de otras

especies de similar tamafio.
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Figura 23. Hemimandibula derecha de Hydrarctos sp. nov., holotipo, (MUSM 3628) en vistas

lateral (A), medial (B) y oclusal (C). Escala: 5 cm
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Figura 24. Comparacion de la proporcion entre la altura al nivel del borde distal del alveolo de m1-
m2 y la longitud total en la mandibula de pinnipedos machos selectos de tamarfios corporales
pequefio (1-2 m.), mediano (2-3 m.) y grande (> 3 m.). Taxa en verde representan odobénidos
basales, un desmatofécido y un fécido. Notese que la proporcion de MUSM 3628 y 3707 es
comparable con la de las especies de gran tamafio. MUSM 2014 es un especimen hembra.
Especimenes usados: E. citrica (LACM 122666), E. crypta (LACM 159981), Pithanotaria (LACM
115153), A. australis (DPV PI 1, 2), A. townsendi (Franco Moreno, 2015), T. mexicanus (LACM
149498, Deméré & Berta, 2005: SDNHM 65172), Otaria (DPV PI 20, 21, nn), T. inouei (Kohno,
1992: CBMPV 087), T. macnallyae (UCMP 192646), C. ursinus (Tsuzuku & Kohno, 2020: NSMT-
M 2454, 17140, 46874), Eumetopias (Tsuzuku & Kohno, 2020: NMNS-KK 14, 15, 23, 51, 63, 69,
73, 167, 169, 192, NSMT-M 5627, 28387), Z. californianus (Franco Moreno, 2015), Z. japonicus
(Tsuzuku & Kohno, 2020: HM-55953-18-1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, DCIFC-ER11H, DCIFC-HM2),
Proterozetes (Poust & Boessenecker, 2017: USNM 187109, UCMP 219377), Imagotaria downsi
(USNM 23858), aff. Neotherium mirum (LACM 128412), Desmatophoca sp. (LACM 123815),

Mirounga angustirostris (Franco Moreno, 2015).
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La tuberosidad genial, en el margen posteroventral de la sinfisis y al nivel de p1,
representa el punto de maxima altura de la mandibula. Esta esta desarrollada, como
es lo usual en los otéridos, haciendo que la rama horizontal tenga un margen ventral
ligeramente sinuoso, no paralelo, pero no tan marcadamente como en Otaria 0
Phocarctos. La sinfisis mandibular no estd fusionada, y es de forma ovalada,
aungue sus limites no estan bien definidos en el espécimen. Siguiendo el margen
ventral se encuentra posteriormente una ligera cresta, anteroposteriormente corta,
para la insercion del m. digastricus, como en Arctocephalus y los “otarinos”.
Posterior a dicha insercion se observa la presencia de un proceso angular secundario
(= proceso marginal), como en Otaria y a diferencia de Arctocephalus spp. (ver
anexo 4.1). La forma del proceso coronoideo es triangular y su base es
anteroposteriormente pequefia, pues no supera el 42% de la longitud total de la
mandibula, como en otros otéridos salvo Otaria y Eumetopias. El margen anterior
de este proceso asciende posterodorsalmente unos 55° respecto a la rama horizontal,
y forma casi un angulo recto con el margen posterior. Lateralmente, se observa un
foramen mentoniano relativamente grande al nivel de p2. La fractura en este nivel
impide observar fordmenes adicionales. La fosa masetérica es relativamente
profunda y larga, como en A. australis, superando el 28% de la longitud de la
mandibula. Se pueden distinguir dos fosas, dorsal y ventral, en esta area, que
corresponden para los m. temporalis pars superficialis y el m. masseter
respectivamente. El céndilo mandibular estd parcialmente conservado, pero se
puede observar que esta orientado posterodorsalmente. Este se encuentra por
encima del margen dorsal de la rama horizontal y cercano al margen posterior del
proceso coronoideo, como en Otaria, H. lomasiensis y A. australis. Ventralmente,

se observa una fosa relativamente profunda para la insercion del m. temporalis pars
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profunda. ElI foramen mandibular estd orientado posteroventralmente y es
relativamente pequefio. El proceso angular forma proyeccién medial conspicua,
como en los otaridos actuales, y orientada dorsoventralmente en el mismo plano
que el borde ventral de la rama ascendente. Dorsalmente, la rama horizontal tiene

ambos margenes, lateral y medial, paralelos.

Denticion y alveolos superiores

La hilera dentaria se extiende hasta el nivel de la porcion anterior de la fosa
temporal, como H. lomasiensis o0 Arctocephalus, pero distinto de Otaria (ver fig.
20). MUSM 3628 conservo la raiz rota del canino (C) izquierdo, y la raiz rota del
incisivo 3 (I13) derecho. Los alveolos de los caninos estan deformes, pero son
grandes, de dimensiones similares al canino inferior. Todos los postcaninos y los
molares son mesiodistalmente mas grandes que lateromedialmente, como en
MUSM 3608. El P1 es uniradicular y de dimensiones similares a M1. EI P2 derecho
de MUSM 3608 solo se ha conservado en la raiz y una infima parte de la corona
previniendo alguna descripcién. Los siguientes alveolos postcaninos tienen
sedimento de relleno y no permite ver su enraizamiento. Sin embargo, se nota
claramente que M1y M2 son bilobulados. EI M2 esta presente, asi como en MUSM
3608 y en Arctocephalus, Callorhinus y Thalassoleon, pero ausente en Eumetopias

y Zalophus.

Denticion y alveolos inferiores

MUSM 3628 ha conservado los alveolos en buen estado e indican una formula

dentaria i1-3, c1, p1-4 y ml. La hilera dentaria ocupa cerca de la mitad de la
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longitud de la mandibula, como en H. lomasiensis y a diferencia de Otaria y
Arctocephalus (ver anexo 4.5). Los alveolos incisivos tienen una sola raiz. El canino
es grande, marcadamente respecto a los postcaninos, a diferencia de MUSM 2014,
muestra un suave esmalte y esta parcialmente fragmentado. Es de forma ovalada en
seccion transversal, lateroventralmente comprimido, orientado verticalmente y
curvado posteriormente. Su superficie apical medial muestra signos de desgaste.
Entre el canino y el pl existe un pequefio diastema. El p1 es el mas pequefio de la
hilera dentaria y es uniradicular, en tanto que el resto de poscaninos y el m1 son
bilobulados. El p2 se ha conservado, pero la parte apical de la corona (protoconido)
se ha perdido. La corona estad elevada respecto al margen dorsal de la rama
horizontal. Esta es bulbosa, con esmalte suave. Es notorio el desarrollo del
paracénido, en tanto que lo que corresponde al hipoconido no se ha preservado.
Tampoco es distinguible por la preservacion el cingulum lingual. EI ml es
mesiodistalmente mas grande que pl pero de tamafio similar a p2, como en otros

otaridos, a diferencia de H. lomasiensis, que tiene el m1 méas grande.

Postcraneo

Los radios (figura 25, A, B) estan bien preservados salvo el derecho en su margen
lateral distal. En su extremo distal, la diafisis no estd completamente fusionada.
Morfolégicamente tienen el mismo patrdn que los otaridos actuales. El cuello del
radio es transversalmente ovalado y se observa la tuberosidad bicipital en vista
medial. El extremo distal de la cresta radial es méas proyectado lateralmente, como
en Thalassoleon mexicanus, pero esto varia en Arctocephalus spp. El proceso

estiloideo es separado de la cresta radial por una muesca, presente en T. mexicanus,
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A. galapagoensis (AMNH M-100341), A. pusillus (AMNH M-81702), pero no en
Zalophus, Callorhinus (AMNH M-71170), Eumetopias (AMNH M-38400) o
Neophoca (BMNH 1968.9.26.25). El area de insercion para el m. pronator teres
estd ubicada proximalmente, a diferencia de los taxones basales Pithanotaria,

Thalassoleon spp. o Callorhinus gilmorei. El surco para el m. extensor digitorum

longus se aprecia mejor en el radio izquierdo.

Figura 25. Elementos postcraneanos preservados de Hydrarctos sp. nov., holotipo, (MUSM 3628).
Radios izquierdo (A) y derecho (B) en vista lateral. Escafolunares derecho e izquierdo en vistas
dorsal (C, F), distal (D, G) y proximal (E, H) respectivamente. Astragalo derecho en vistas dorsal
(I) y plantar (J). Metacarpo V en vista dorsal (K) y lateral (L). VVértebras 3ra. cervical (M), toracica
(N) y caudal (O) en vista craneana. Escala: 5 cm.



El escafolunar izquierdo (figura 25, F-H) presenta una condiciéon patoldgica,

posiblemente fue afectado por osteomielitis (Burga-Castillo, com. pers., 2020).

El metacarpo V (figura 25, K, L) también presenta rugosidades y deformaciones

superficiales propias de una patologia extendida a este hueso.

Ambos astragalos (figura 25, I, J) fueron preservados y son morfoldégicamente

similares a los de los otaridos actuales.

2.2. MUSM 3608. Hydrarctos sp. nov. (paratipo)

Materiales — Craneo parcial, hemimandibula izquierda fragmentaria, y dos

vértebras caudales (no figuradas). Figuras 26-30, anexos 4.3-4.5.

Localidad y edad — MUSM 3608 proviene de la quebrada Caracoles, del distrito de
Bella Unién, provincia de Caraveli, en la region Arequipa. Estratigraficamente

proviene de la formacion Caracoles, 2.7 Ma (Ochoa et al., 2021).

Descripcion del craneo de MUSM 3608

Craneo de dimensiones similares a MUSM 3628 (ver anexo 6). Segun la férmula

all subsets de Churchill et al. (2014b), se estima una longitud corporal de 1.84 m.

El craneo posee una condicion mesaticefalica pero de rostro corto. No presenta
deformaciones por procesos tafonomicos salvo un ligero desplazamiento anterior
del fragmento dorsal del condilo occipital izquierdo. Sin embargo, toda la superficie
dorsal que corresponde a la boveda craneana, espacios interorbitales y hocico (i.e.
supraoccipital, parietal, frontal, nasales, parte dorsal del maxilar) ha sido afectada
por la erosion y no se ha conservado. Esta condicién no permite calcular una edad

sutural concreta mediante el indice de sinostosis craneana de Silvertsen (1954), pero
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se estima que esta es superior a 30, en base a la fusion de las suturas distinguibles

en la parte ventral y su comparacion con MUSM 3628.

Proceso prenarial Fosa nasal

Fosa m. dilator nasi

Premaxilar
Foramen incisivo

Vémer Maxilar

Foramen
infraorbitario

Yugal

Vacuidad
orbitaria )}

Meato
auditivo
externo

Mastoides

Céndilo
occipital

Figura 26. Craneo de MUSM 3608 en vista dorsal y su diagrama interpretativo. Las lineas

diagonales son partes erosionadas. Area con puntos representa el relleno de sedimento. Escala: 5 cm

Debido a que MUSM 3608 y 3628 comparten morfologia y dimensiones similares,
la siguiente descripcion se basa en los elementos que estan preservados en MUSM

3608 o que difieren entre dichos especimenes.
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Figura 27. Craneo de MUSM 3608 en vista ventral (A) y su diagrama interpretativo (C). Detalle
del basicraneo (C). Area con puntos representa el relleno de sedimento. Escala =5 cm

El rostro es similar a MUSM 3628. El proceso prenarial (= tuberosidad premaxilar
0 proceso rostral), conservado en MUSM 3608 en el extremo anterodorsal del
premaxilar, es romo y prominente (ver anexo 4.4). Presenta una fosa ubicada
dorsalmente entre el canino y el I3 (ver figs. 26, 27 y 29). Esta fosa es identificada
en este trabajo como la correspondiente a la insercion del m. dilator nasi, sustentado
en el trabajo de diseccion de Erignathus de Marshall et al. (2016) (= fosa para el m.
lateralis nasi en Magallanes et al., 2018). Esta analogia se basa en la similaridad
morfoldgica entre estas especies, en contraste con la morfologia derivada del hocico
de Odobenus. La fosa se extiende dorsalmente, adyacente al proceso prenarial hasta
la altura del incisivo 3 en otaridos y focidos y mas posteriormente, a la altura del
canino superior y del incisivo 3, en odobénidos. En MUSM 3608, esta es
ligeramente concava. Ventralmente, el premaxilar y maxilar estan fusionados. El
palatino tiene una forma arqueada en su borde posterior, como en H. lomasiensis,
obliterado medialmente, y sus bordes laterales, conservados en MUSM 3608, son
convergentes anteroposteriormente. En vista lateral, las alas del pterigoides se
proyectan posteroventralmente, tienen una forma redondeada, parecida a un
anzuelo, y son dorsoventralmente cortos, como en otros otaridos. En vista ventral,
dichas alas se proyectan medialmente, como en H. lomasiensis y Otaria, a

diferencia de las otras especies, en donde estan en paralelo (ver anexo 4.3).

El arco cigomatico concuerda con MUSM 3628, pero el yugal esta ligeramente mas
elevado que este, por lo que en vista lateral se puede observar el palatino. El proceso
postorbitario del yugal es similar a MUSM 3628, al no proyectarse dorsalmente

muy por encima del proceso cigomatico del escamoso, a diferencia de
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Arctocephalus (ver anexo 4.1). El proceso mastoideo del escamoso esta conectado
al proceso paroccipital por un borde altamente discontinuo, como en otros otaridos,

pero distinto de Callorhinus.

Meato
auditivo Cresta
Yugal externo nucal

Proceso  Escamoso
postorbitario

Metae Vacuidad

orbitaria

Exoccipital

Fosa
m. dilator
nasi

Coéndilo
occipital

Proceso

prenarial Proceso

paroccipital

Fosa

M2 Palatino I glenoidea

mastoideo

9 Foramen Hamulo timpanica
infraorbitario pterigoideo

Figura 28. Craneo de MUSM 3608 en vista lateral. Area con puntos representa el relleno de

sedimento Escala: 5 cm

Solo el borde ventral de las drbitas se ha preservado y es similar a MUSM 3628.

Dorsalmente, el borde derecho del parietal que corresponde a la bdveda craneana
forma un angulo recto, similar a lo visto en Arctocephalus spp. H. lomasiensis,

Callorhinus y MUSM 3638, en contraste con los “Otariinae” (ver anexo 4.2).

El basisfenoides y basioccipital estan mejor preservados que en MUSM 3628. Estos
estan fusionados, y el basioccipital tiene una forma trapezoidal, ancestral, como en

Thalassoleon y la mayoria de Arctocephalus y Otaria (ver anexo 4.3).

La region del basioccipital para la insercion anterior del m. rectus capitis es
prominente. La fosa condiloide ventral es incipiente. Los condilos occipitales son
bien definidos, simétricos, pero se observa que tienen una apertura del foramen

magnum menor que en MUSM 3608.
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El foramen yugular es prominente y esta unido en su porcion anterior al canal
carotideo, el cual es de dimension considerablemente menor. Este canal se
encuentra solapado por la apofisis jugular de la bula timpanica, lo cual no permite
su visualizacién en vista ventral (ver fig. 27, C). Dicha apofisis se extiende
dorsoventralmente en paralelo una con otra, similar a lo visto en Otaria,
Eumetopias, Zalophus y Callorhinus, pero distinto de Arctocephalus u otros

otaridos mas basales, en donde no hay solapamiento (ver anexo 4.3).

La bula timpéanica posee una proyeccion posterior bien desarrollada y forma un
angulo entre sus margenes lateral y posterior de aproximadamente 90 grados, como
en otros otaridos, salvo Eumetopias o Proterozetes. Ventralmente, la superficie de
la bula es bulbosa y se distingue una ornamentacion compleja, no llegando al nivel
de Otaria, pero no son distinguibles sus porciones ecto y endotimpanicas. Su lado

medial es transversalmente redondeado.

Lateralmente, su apice ventral es visible por debajo del proceso mastoideo y se

puede observar también en vista posterior (figura 29).

Denticion y alveolos superiores

La hilera dentaria se extiende hasta el nivel de la porcion anterior de la fosa
temporal, como en MUSM 3628. Se ha conservado en posicion el 13y las raices del
postcanino 2 (P2) izquierdo y el molar 2 (M2) derecho. Ambos especimenes poseen
una formula dentaria de 11-3, C1, P1-4 y M1-2, como en otros otaridos. MUSM
3608 ha conservado los alveolos incisivos. ElI 13 es de forma ovalada
labiolingualmente y estrecha mesiodistalmente. Su diametro alveolar es cercano,

aunque menor al 150% del 12, por lo cual es considerado incisivo caniniforme,
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como en Otaria, pero distinto de H. lomasiensis. Se ubica posterolateralmente de
12, el cual esta en linea recta con I1. Se observa un pequefio diastema entre 13 y el
canino. Todos los postcaninos tienen una sola raiz, a diferencia de MUSM 3628 en

sus molares (ver anexo 4.3).

Narina
A externa Mesetmoides

Maxilar

Proceso

postorbitario
del Yugal
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infraorbitario
Proceso “ —
mastoideo I
Proceso prenarial Fosa m. dilator nasi
Canino
13
B
Foramen
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postorbitario "R ‘
del Yugal Cér_\qllo
occipital
Exoccipital
Escamoso

Hamuli

SOy pterigoideo

paroccipital Proceso

Oto-tubérculo S
Basioccipital mastoideo

Figura 29. Craneo de MUSM 3608 en vistas anterior (A) y posterior (B). Las lineas diagonales
representan partes erosionadas. Area con puntos representa el relleno de sedimento. Escala = 5 cm.
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Mandibula

La hemimandibula izquierda de MUSM 3608 conserva la rama mandibular que
corresponde a la seccion anterior de la rama ascendente, pero no ha conservado la
parte dorsal que corresponde a los alveolos postcaninos. Sin embargo,
dorsoventralmente se aprecia que esta es alta y robusta, similar a la de MUSM 3628
(ver figura 30 y anexo 4.5). Se observa la raiz del canino, que es robusta. La
tuberosidad genial es notable y, como en MUSM 3628, corresponde a la parte mas

alta de la rama horizontal.

Fosa
masetérica

(A)

Raiz canino
inferior

(B)

Raiz canino
inferior

(©)

Figura 30. Hemimandibula de MUSM 3608 en vistas vistas lateral (A), medial (B) y oclusal (C).

Escala: 5 cm.
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2.3. MUSM 3605

Material referido — Hemimandibula derecha parcial, y dos tarsos parciales (no

descritos). Figura 31, anexo 4.5.

Localidad y edad — Quebrada Caracoles, del distrito de Bella Unién, provincia de
Caraveli, en la region Arequipa. Estratigraficamente proviene de la unidad 1 de la

formacion Pongo, 2-1 Ma (sensu DeVries, 2020).

Mandibula

La morfologia general de la mandibula de MUSM 3605 concuerda con lo visto en
MUSM 3628, salvo por la extension de la sinfisis mandibular, que recae mas
posteriormente que este Gltimo. Se le incluye en este taxon en base a la tuberosidad

genial prominente y los dientes p2-p3 bilobulados.

Hemimandibula de tamafio y morfologia similar a la de MUSM 3628 (ver anexo
4.5). Esta conserva solo parte de la rama horizontal, dorsalmente la parte que
corresponde a la hilera dentaria hasta p3 y ventralmente hasta casi llegar al area
para la insercion del m. digastricus. Solo conserva el canino en posicién y un
postcanino (p2 o p3) aislado. El canino erupcionado, su tamafio con relacion a los
postcaninos, asi como la robustez de la rama horizontal indican que es un espécimen
macho adulto. La hemimandibula es dorsoventralmente alta. Medialmente, la
sinfisis mandibular es de forma elipsoidal, no fusionada y rugosa. La tuberosidad
genial esta fuertemente marcada, como en MUSM 3628, pero en MUSM 3605 se
extiende hasta p3. Esto da un aspecto sinuoso al margen ventral de la rama
horizontal. En este punto alcanza su maxima expansion dorsoventral. Lateralmente,

se encuentran algunos foramenes mentonianos de pequefio didmetro, entre p3-p1.
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Figura 31. Hemimandibula derecha de Hydrarctos sp. nov. (MUSM 3605) en vistas lateral (A),
medial (b) y oclusal (D). Escala =5 cm.

Denticion y alveolos inferiores

Se pueden distinguir los alveolos incisivos. El fragmento del canino que esta
preservado ha sufrido algunas rajaduras, dejando expuesta parte de la dentina. Sin
embargo, la forma conica y vertical del diente es distinguible, pues resalta en
tamafio respecto a los alveolos postcaninos conservados. Es claro el diastema entre

el caninoy el pl. El p1 es de igual dimension que el p2, aunque este es uniradicular.
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El alveolo de p2 es bilobulado. El alveolo de p3 esta parcialmente preservado, con
residuos de la raiz de dicho diente. El postcanino preservado tiene una raiz

bilobulada y encaja tanto en p2 como en p3.

2.4. MUSM 3624

Materiales — Vertebras cervical (1) y torécicas (4) parciales, estérnebras (2)
parciales (no figuradas), baculo parcial, fémur izquierdo, tibia y fibula izquierdas,
pes izquierdo completo y pes derecho parcial (no figurado), pertenecientes a un

individuo adulto joven, macho. Figura 32.

Localidad y edad — Aguada de Lomas, distrito de Bella Unidn, provincia de
Caraveli, en la region Arequipa. Formacion Pongo, unidad 2, 2-1 Ma (sensu

DeVries, 2020).

Vértebras y estérnebras

Solo se preservé parte del proceso transverso de una vértebra cervical (figura 32,
F), de posicion incierta. Las vertebras tordcicas poseen facetas articulares no
fusionadas, indicador de la madurez incompleta del individuo. Estas estan
preservadas sin distorsion, pero con partes del proceso espinoso o de la superficie
articular de la postcigapofisis faltantes. El canal o foramen neural es de pequefio
diametro, en comparacién con el centro. Las tres toracicas figuradas (figura 32, G)
tienen igual diametro y se observan también tamafios similares de las facetas

costales.

Las dos estérnebras conservadas son rectangulares lateralmente, de similar tamafio
y subcirculares en seccion transversal. Tienen erosionadas las superficies

articulares.
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Baculo

Se ha preservado la porcion proximal y el cuerpo del baculo anterior al pex (figura
32, A-C). El cuerpo disminuye progresivamente su didmetro distalmente y es
dorsoventralmente més alargado. La porcién proximal presenta un bulbo rugoso, de
menor diametro que el cuerpo. Lateralmente, el margen dorsal del cuerpo es
ligeramente convexo distalmente y el margen ventral casi recto. Ventralmente se
observa el surco uretral, que es poco profundo y es méas notable a medida que se
distancia de la porcion proximal. Paralelamente a este y a partir de la mitad del
cuerpo hacia la porcion distal se observan a ambos lados proyecciones ventrales
cortas, con pequenos nddulos cdnicos desarrollados y escasamente separados.
Dorsalmente tiene una superficie curvada, lisa. Estas caracteristicas del cuerpo son
variables en algunas especies (Duran y Oliva, 1981). Por ejemplo, Otaria puede
presentar una proyeccion ventral a manera de quilla, ninguna proyeccién o
proyecciones laterales similar a lo visto en MUSM 3624. Zalophus también
presenta una condicion similar, pero las proyecciones ventrales con nédulos se
presentan mas proximalmente. Morejohn (1975) demostré la utilidad filogenética

del apex del baculo, pero esta porcion no esta preservada en este espécimen.

Aleta posterior

La morfologia del fémur es en general conservadora (ver figura 32, D, E). El fémur
tiene fusionadas las epifisis. La cabeza del fémur no posee la fovea capitis para el
ligamento teres femoris, como es usual en los otaridos y esté a la misma altura que
el trocanter mayor. El cuello femoral es corto. Posteriomente, la fosa trocantérica

esta ausente y la fosa intertrocantérica es muy superficial. EI trocanter menor es
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pequefio, pero esta erosionado. La diafisis es corta y plana anteroposteriormente.
Los condilos lateral y medial estan inclinados lateralmente de manera ligera y
separados por una fosa intertrocantérica no muy profunda. Anteriormente, la

superficie patelar es amplia y rectangular. No se encontraron restos de la patela.

La tibiay fibula (figura 32, H, 1) estan bien preservadas salvo por la region articular
proximal. Estas estan fusionadas proximalmente, como en los otéridos corona. El
calcaneo (figura 32, J, K) presenta una plataforma secundaria del sustentaculo
amplia, a diferencia del material referido a H. lomasiensis de Muizon (1978). Esta
es la condicion derivada, pues dicha plataforma esta ausente en Thalassoleon y en
los odobénidos basales. El proceso mediano en el tubérculo calcaneo esté ausente,
como es usual en los otaridos. El pes es morfologicamente conservador, y sigue el

patron usual de los otéaridos (figura 32, L).
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Figura 32. Elementos postcraneanos de Hydrarctos sp. nov., MUSM 3624. Baculo en vistas dorsal
(A), lateral (B) y ventral (C). Fémur izquierdo en vistas anterior (D) y posterior (E). Vértebras
cervical (F) y toréacicas en vista lateral (G). Tibia y fibula izquierdas en vistas anterior (H) y posterior
(). Calcaneo derecho en vistas astragalar (J) y plantar (K). Pes izquierdo en vista dorsal (L). Escala:

5cm



2.5. MUSM 3598

Material referido — Region temporal derecha fragmentaria, hemimandibula

izquierda parcial. No figurados: escafolunar, carpos (7), falanges (3). Figura 33.

Localidad y edad — Quebrada Caracoles, del distrito de Bella Unién, provincia de

Caraveli, en la region Arequipa. Formacion Caracoles, 2.7 Ma (Ochoa et al., 2021).
Temporal

Se ha preservado parcialmente lo que corresponde al proceso mastoideo, parte de
la bula timpénica (ectotimpanico) y el proceso postglenoideo del temporal derecho.
El tamafio es similar al de un individuo adulto. La erosién del proceso mastoideo
no permite ver si tiene una conexidén con la cresta nucal y tampoco su dimension
real, pero este proceso no contacta con el postglenoideo (ver fig. 33, C), como en
Otaria. De igual forma, no se ha preservado el borde lateral del ectotimpanico ni su
conexion con el canal carotideo. El fragmento preservado es plano y la poca
ornamentacion visible se ubica hacia el lado lateral. Ventralmente, posee
proyecciones ventral y posterior u oto-tubérculo (sensu Loza et al., 2016) notables.
En la figura 33 E se nota su proyeccion ventral, que es comparable a lo visto en
MUSM 3608, por lo que tentativamente se sugiere que pertenecen a la misma
especie. No obstante, esta region no se ha preservado en H. lomasiensis 0 MUSM

3628.
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Figura 33. Hemimandibula izquierda de MUSM 3598 en vistas lateral (A) y medial (B).

Regidn temporal en vistas lateral (C), ventral (D) y anterior (E). Escala: 5 cm

Hemimandibula

Hemimandibula de dimensiones similares a la de MUSM 3628 y 3608, por lo que

se infiere que corresponde a un macho adulto. Solo el lado lateral de la rama

horizontal se ha conservado, aunque con algunas fracturas propias de la

preservacion (figura 33). Esta alcanza su maxima altura en la tuberosidad genial, la
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cual es prominente, a diferencia de H. lomasiensis. Se observan algunos foramenes
mentonianos al nivel de p1-p3. La fosa masetérica solo se ha conservado en el area
de larama horizontal, pero es notable su profundidad. Es distinguible la base amplia
del proceso coronoides, que se alza desde la altura del inicio de la fosa masetérica.
El borde posterior conservado continta por encima de la hilera dentaria, lo cual
indica que el condilo mandibular se alza por encima de esta. No es posible distinguir
el proceso marginal de MUSM 3628. El canino esta preservado en su lado labial.
Su didmetro sugiere que pertenece a un individuo macho. Los alveolos postcaninos
son indistinguibles por la mala preservacion. El tnico diente postcanino preservado
(presumiblemente p4) esta fracturado trasversalmente, separado en dos y gran parte

de la corona no se ha preservado.

2.6. MUSM 3707

Material — Hemimandibula izquierda parcial, sin denticion. Figura 34.

Localidad y edad — Quebrada Caracoles, distrito de Bella Union, provincia de
Caraveli, en la region Arequipa. Estratigraficamente proviene de la formacion

Caracoles, 2.7-1.9 Ma (Ochoa et al., 2021).

Descripcion — EI espécimen corresponde al de un macho adulto basandose en el
diametro del canino respecto a los postcaninos y la fosa masetérica profunda. La
forma general, las medidas morfométricas (e.g. la longitud mandibular, longitud de
la hilera dentaria postcanina, que ocupa cerca de la mitad de la longitud mandibular,
y la altura dorsoventral de la rama horizontal en relacién a la longitud mandibular),
el condilo mandibular por encima del margen dorsal de la rama horizontal y la

forma sinuosa del margen ventral son similares a lo visto en el género Hydrarctos.
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Figura 34. Hemimandibula izquierda de MUSM 3707 en vistas lateral (A), medial (B) y
oclusal (C). Escala: 5 cm

Algunas estructuras no han sido preservadas o estan erosionadas, como gran parte
del proceso coronoides, la superficie dorsal de la rama horizontal y la parte medial
posterior. Debido a ello, el proceso marginal no es distinguible y solo se observa
el canal del foramen mandibular, que esta orientado posteroventralmente. La parte
conservada de la plataforma medial del proceso angular tiene una ligera proyeccion

medialmente (también como en Hydrarctos). No se han conservado los dientes y
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los alveolos erosionados tampoco indican claramente si son uniradiculados o
biradiculados. En vista ventral, se puede observar una sinfisis mandibular de
superficie rugosa y ovalada, cuya tuberosidad genial se proyecta posteriormente

hasta el nivel del alveolo de p2.

Este espécimen es referido a Hydrarctos sp. nov. sobre la base de la tuberosidad
genial prominente, tamafio mesiodistal de pl similar que p2-p4 y ml

mesiodistalmente similar a p1-p2.

A modo de sintetizar la informacion sistematica de todos los especimenes descritos

se presenta el siguiente cuadro:

Cadigo Taxoén Unidad geoldgica Edad
MUSM 3624 | Hydrarctos sp. nov. Fm. Pongo, nivel 2 2-1 Ma
MUSM 3605 | Hydrarctos sp. nov. Fm. Pongo, nivel 1 2-1 Ma
MUSM 3608 | Hydrarctos sp. nov. Fm. Caracoles 2.7-1.9 Ma
MUSM 3598 | Hydrarctos sp. nov. Fm. Caracoles 2.7-1.9 Ma
MUSM 3628 | Hydrarctos sp. nov. Fm. Caracoles 2.7-1.9 Ma
MUSM 3707 | Hydrarctos sp. nov. Fm. Caracoles 2.7-1.9 Ma
MUSM 2014 | Hydrarctos cf. H. lomasiensis Fm. Caracoles 2.7-1.9 Ma
MP UNI 04 | Hydrarctos lomasiensis Fm. Caracoles * 2.7-1.9 Ma™*

3. Analisis filogenético de Pinnipedimorpha, con énfasis en Otariidae

Las topologias para los analisis de busqueda de arboles mas parsimoniosos se
presentan a continuacion. En el primer analisis, con pesos iguales y caracteres no
ordenados y con todos los UTOs, se obtuvieron doce arboles méas parsimoniosos
cuyo arbol de consenso (Figura 35) obtuvo la siguiente estadistica: (Cl = 0.365, RI

= 0.583, longitud = 458 pasos).
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Figura 35. Arbol de consenso del primer analisis filogenético de Pinnipedimorpha

En el segundo anélisis (figura 36), con pesos iguales, pero con la exclusion de
algunos UTOs (Allodemus, Imagotaria, Monachus, Titanotaria, Pelagiarctos), se
recupera la misma topologia que el primer analisis, pero con estadisticas
ligeramente mas robustas. El arbol de consenso (Cl = 0.439, Rl = 0.695, longitud =
380 pasos) se obtuvo a partir de dos arboles mas parsimoniosos. Estos ultimos
difieren solamente en la posicién de A. townsendi, como taxén hermano de A.
galapagoensis + A. pusillus + A. australis o formando un clado con A.
galapagoensis, que es clado hermano, a su vez, de A. pusillus + A. australis. De

esta forma, el arbol de consenso forma una politomia en la posicion de A. townsendi.
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Figura 36. Arbol de consenso del segundo analisis filogenético de Pinnipedimorpha enfatizando las
relaciones filogenéticas entre los otaridos. Los valores de soporte Bremer/Bootstrap se muestran en
algunas ramas (Bootstrap <50% no figurado). Los clados principales definidos filogenéticamente se
representan como nodos (circulos) o ramas (semicirculos). Se distinguen las especies distribuidas
en el hemisferio norte (verde claro) y en el sur (verde oscuro). La divergencia de los nodos

(cuadrado) se basa en los datos moleculares de Yonezawa et al. (2009) y Lopes et al. (2021).

El tercer analisis (figura 37) pero usando pesos implicados de Goloboff (K=3.00),
obtuvo dos arboles mas parsimoniosos. Las estadisticas del arbol de consenso (Cl
=0.430, Rl = 0.583, fit = 35.37), asi como los soportes Bremer y Bootstrap en los

clados, son menos robustos respecto al segundo analisis.

El cuarto andlisis obtuvo también dos arboles mas parsimoniosos, cuyas estadisticas

del arbol de consenso son las siguientes: Cl = 0.436, Rl = 0.698, longitud = 383
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pasos). La topologia es la misma que la del segundo analisis (figura 36), y solo tiene

tres pasos adicionales.
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Figura 37. Tercer analisis filogenético de Pinnipedimorpha. Arbol de consenso con pesos

implicados (K=3) con los valores de soporte en cada rama (Bremer/Bootstrap)

Las permutaciones a partir del segundo anélisis, con solo un miembro de
Arctocephalus, como en algunos trabajos previos (e.g. Vélez-Juarbe, 2017; Barnes
et al., 2006), generan una posicion basal para Arctocephalus respecto a Phocarctos
+ Neophoca (ver figura 38). En los andlisis que incluyen A. australis y A. pusillus,
este genero forma un clado con Hydrarctos, mas no cuando se incluye a A.
tropicalis. Por otro lado, no se recupera como clados hermanos a MUSM 3608 y
3628, salvo en el analisis que incluye a A. pusillus. Otaria también ocupa una

posicion distinta, basal respecto al clado Z. californianus y Eumetopias +
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Proterozetes en el analisis con A. tropicalis. Sin embargo, como en los otros

andlisis, los clados no tienen buen soporte en ninguna de las topologias propuestas.

Los resultados del segundo (figura 36) y tercer analisis (figura 37) difieren
topoldgicamente en (1) la resolucion a nivel supragenérico, entre Phocoidea
(Phocidae + Desmatophocidae), Odobenidae y Pan-Otariidae, (2) la resolucion de
Eotaria spp. respecto a Otariidae y (3) la posicion de T. mexicanus y Pithanotaria
starri o la del clado T. inouei + T. macnallyae + Callorhinus spp. respecto al resto
de Otariidae. A nivel supragenérico, analisis moleculares y morfoldgicos soportan
una relacion mas cercana entre odobénidos y otéridos, la cual es recuperada en el
segundo analisis, con buen soporte (SBB = 7/100) para Phocoidea (Desmatophoca
+ Erignathus) como clado hermano de Otarioidea (Odobenidae + Otariidae). En
segundo andlisis también se resuelve la topologia para las especies de Eotaria, la
cual concuerda con los resultados de Vélez-Juarbe (2017). Eotaria spp. forman un
clado que es hermano respecto a Otariidae, pero con bajo soporte (SBB = 2/51)
debido posiblemente a la condicion bastante fragmentaria de los mismos. Por
ultimo, la posicion de Pithanotaria o T. mexicanus como taxones hermanos o
formando clados hermanos sucesivos respecto al resto de otéridos extintos y
actuales es mayoritariamente recuperado en otros analisis (e.g. Deméré y Berta,
2005; Churchil et al., 2014a; Vélez-Juarbe, 2017) y concuerda con el segundo
analisis.

Por consiguiente, se describen y discuten, en adelante, los resultados en base al

segundo analisis filogenético (figura 37).
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Enaliarctos y Pteronarctos, como en otros anélisis, son sucesivamente clados
hermanos del grupo corona Pinnipedia. Los clados Pteronarctos + Pinnipedia y
Pinnipedia muestran buen soporte de Bremer/Bootstrap (SBB) en ambas
cladogramas. La condicion monofilética de Odobenidae y Pan-Otariidae fue
recuperada, asi como la del clado Phocoidea, este Gltimo bien soportado (SBB =

2/97).

Pan-Otariidae, conformado por Eotaria spp. y el clado Otariidae, es recuperado en
el segundo analisis en base a: un metaconido reducido y la forma lanceolada del

protocdnido.
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Figura 38. Permutaciones de arboles de concenso de Pinnipedimorpha, incluyendo solamente a
Arctocephalus australis (A), A. pusillus (B) y A. tropicalis (C). Los valores de soporte en cada rama

(Bremer/Bootstrap) se muestran a partir de SBB = 3/50.
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Otariidae es recuperado con poco soporte (SBB = 2/-), con tres sinapomorfias:
corona de los postcaninos estrecha transversalmente y de dimension similar o mas
corta que alta mesiodistalmente, paraconido e hipoconido reducidos o ausentes y
m2 ausente. Dentro de Otariidae la mayoria de los taxones fueron recuperados con
poco soporte. T. mexicanus y Pithanotaria son los taxones mas basales respecto al
resto de otaridos. T. inouei y T. macnallyae, a su vez, se recuperaron como clados
hermanos sucesivos del linaje del lobo marino del norte Callorhinus spp. La
relacion entre C. ursinus y C. gilmorei solo tiene moderado soporte de Bremer (SBB

= 3/-) posiblemente por la poca codificacion de la especie paleontolégica.

El clado T. inouei + T. macnallyae + Callorhinus spp. fue recuperado también en
las hipdtesis de Boessenecker y Churchill (2015) y Vélez-Juarbe (2017), aunque
con escaso soporte (SBB = 2/-). Se recuperod el clado “Otariinae” (i.e. Otaria,
Phocarctos, Neophoca, Zalophus, Eumetopias y Proterozetes), con bajo soporte
estadistico (SBB = 3/-), y comparten siete sinapomorfias: forma rectangular del
basioccipital, foramen lacerado posterior expandido transversalmente, caja
craneana que se une suavemente con la regién orbitaria, occipital visible como una
cufia triangular muy pequefia en vista dorsal, presencia del cingulo labial de los
postcaninos superiores, p2 uniradicular y gran tamaiio corporal (> 300 kg.). Dentro
de “Otariinae”, el clado formado por Phocarctos y Neophoca cinerea tiene soporte
moderado (SBB = 6/82), es también recuperado por Yonezawa et al. (2009), y es el
grupo hermano de Otaria + Z. californianus y Eumetopias + Proterozetes. A su vez,
Otariay Z. californianus comparten siete sinapomorfias, aungue sin mucho soporte
(SBB = 3/-): margen dorsal plana del craneo en la region interorbitaria en vista
anterior, margenes lateral y posterior de la bula timpanica forman un angulo de

aproximadamente 90°, mandibula con un proceso angular amplio y que forma una
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plataforma medial pequefia, la hilera dentaria superior se extiende al nivel de la base
maxilar del arco cigomaético, coronas de P3-P4 con dos cuspides y el paracono

enfatizado y longitud de la hilera dentaria inferior corta.

Se recuperd a A. tropicalis y A. gazella como taxones basales respecto al clado
conformado por Hydrarctos + MUSM 3608 + MUSM 3628 y A. townsendi + A.
galapagoensis + A. pusillus + A. australis. Un analisis adicional (no mostrado) sin
incluir Hydrarctos + MUSM 3608 + MUSM 3628 recupera a Arctocephalus como
monofilético. Sin embargo, ambas topologias tienen poco soporte estadistico (SBB
= 2/-). Por otro lado, se ubica a Hydrarctos como taxén hermano de MUSM 3608

+ MUSM 3628.
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VI.

DISCUSION

1. Topologia general

Las relaciones de parentesco entre los clados principales de Pinnipedia (i.e.
“Enaliarctinae”, Phocidae, Odobenidae, Otariidae, Desmatophocidae) atn distan de
tener un consenso en los andlisis que usan datos morfoldgicos. Hasta el momento,
solo se han hecho dos analisis filogenéticos (i.e. Berta y Wyss, 1994; Patterson et
al., 2020) enfocados en resolver las relaciones dentro de Pinnipedimorpha. Otros
trabajos se enfocan mayormente en clados especificos (e.g. Desmatophocidae, ver
Tate-Jones et al., 2020) y usando pocos outgroups, debido posiblemente a que
varios caracteres no son informativos para todos los grupos. Sin embargo, es usual
encontrar mayoritariamente topologias formando el clado Phocidae + Odobenidae
en lugar de Otarioidea (Odobenidae + Otariidae), aunque en cualquiera de los casos,
se tiene un bajo soporte estadistico (Tate-Jones et al., 2020). El resultado del
presente analisis, usando caracteres no ordenados y con pesos iguales (figura 34),
es uno de los pocos (ver también Boessenecker y Churchill, 2018) que concuerdan
con las filogenias moleculares (e.g. Flynn & Netbal, 1998; Flynn et al., 2005;
Arnason et al., 2006; Agnarsson et al., 2010; Higdon et al., 2007; Wolsan & Sato,
2019) en sefialar una relacién proxima entre otaridos y odobénidos. Los trabajos
recientes usan andamiajes moleculares o analisis combinando datos morfoldgicos
y moleculares (e.g. Churchill et al., 2014a; Berta et al., 2015; Vélez-Juarbe, 2017;
Patterson et al., 2020) para dar mayor resolucion y un mejor soporte estadistico en
los clados. Los analisis netamente morfologicos por el momento tienen valores de
soporte bajos para varios clados, en parte porque algunos taxones tienen varios

caracteres no codificados debido al estado de preservacion de los fésiles y también

110



porque varios estados de caracter se presentan independientemente en varios

taxones (homoplasicos).

La presente hipotesis filogenética de Otariidae difiere topoldgicamente también de
las propuestas anteriores (Berta y Deméré, 1986; Deméré y Berta, 2005; Churchill
et al., 2014a), aunque coincide con las filogenias morfoldgicas en identificar un
“Arctocephalinae” parafilético y un “Otariinae” monofiléfico, como lo visto en
Deméré y Berta, 2005, Barnes et al., 2006 y Churchill et al., 2014a. La problemética
de resolver sus relaciones de parentesco guarda relacion con su historia natural y
evolutiva, bien debido a eventos de hibridizacién entre especies, usualmente
simpatricas (e.g. Arctocephalus australis x Otaria, Franco-Trecu et al. 2016;
Eumetopias x Zalophus, Miller et al. 1996; Zalophus californianus x Otaria,
Brunner 2002), siendo mas comun entre las distintas especies de Arctocephalus
(King, 1983), o bien por una clasificacion incompleta de linaje (cuando el
polimorfismo ancestral persiste en eventos de especiacion sucesivos) debido a una
cladogénesis muy rapida (ver Lopes et al. 2020), lo cual es concomitante con la
radiacion relativamente reciente de las especies actuales (ver Yonezawa et al. 2009;
Oliveira et al.,, 2017; Lopes et al., 2020). Como consecuencia, la forma
craneomandibular de los otaridos tiene un patron conservador, en comparacion con
algunas especializaciones ecomorfoldgicas presentes en las focas actuales o las
morsas extintas, como lo discuten Churchill et al. (2014a) o Randau et al. (2019).
Este conservadurismo morfoldgico también se observa en las especies extintas,
como Thalassoleon, Pithanotaria, o los craneos descritos en este trabajo, que

poseen formas muy similares a los actuales lobos marinos (ver anexos).

De acuerdo con los resultados del analisis filogenético, T. mexicanus ocupa la

posicién mas basal respecto a otros otaridos y no forma un clado con las otras
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especies dentro de ese género, lo cual implica la condicion parafilética del género
Thalassoleon. Esto se evidencia en anteriores analisis (e.g. Berta & Deméré, 1986;
Deméré & Berta, 2005; Vélez-Juarbe, 2017), aunque debe tenerse en cuenta el
estado fragmentario de T. inouei o T. macnallyae en comparacion a T. mexicanus y
que la descripcion de material mas completo de estas especies es necesario para
esclarecer su monofilia. A su vez, T. inouei y T. macnallyae son taxones hermanos
sucesivos del linaje anagenético de Callorhinus (ver Boessenecker, 2011). De esta
forma, la monofilia de “Arctocephalinae” no fue recuperada en este trabajo, lo cual

es congruente con analisis mas recientes.

Recientemente, el primer analisis filogenético usando genomas completos de
otéridos ha sido hecho por Lopes et al., (2020), mejorando la resolucién respecto a
anteriores filogenias en base a pocos genes mitocondriales y DNA nuclear y que no
tenian un consenso en sus topologias. La filogenia de Lopes et al. (2020) presenta
puntos importantes, confirmados por algunas de las hipétesis previas: (1) la
monofilia de “Arctocephalinae” y “Otariinae” no es sustentada, (2) C. ursinus es
clado hermano del resto de otaridos actuales, (3) se recupera al género
Arctocephalus como monofilético, (4) Otaria y Phocarctos conforman grupos
hermanos sucesivos de Arctocephalus spp, conformando un “clado austral”
propuesto por Churchill et al. (2014a). Esta topologia es, por el momento,
Unicamente consistente con lo propuesto en el analisis morfoldgico con armazon
molecular de Vélez-Juarbe (2017) y coincide también en las relaciones de
Arctocephalus de Churchill et al. (2014a). El resultado del presente analisis
coincide en recuperar a C. ursinus a la base del grupo corona (ver figura 36), pero
falla en identificar la parafilia de “Otariinae”, aunque este clado fue recuperado con

bajo soporte (SBB = 3/-). Asimismo, también se coincide en recuperar al género
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Arctocephalus como monofilético y a A. tropicalis como uno de los clados mas
basales dentro del género Arctocephalus. Las relaciones de los Arctocephalus
restantes, sin embargo, tienen escaso soporte en el presente analisis, por lo que
deben ser tomadas como preliminares. En otras topologias, con datos moleculares,
A. tropicalis + A. pusillus divergen primero del resto de Arctocephalus (e.g.
Yonezawa et al., 2009; Churchill et al., 2014a; Oliveira et al., 2017; Lopes et al.,
2020), lo cual pone en cuestion la posicion cercana de A. pusillus respecto a A.
australis, asi como la de A. gazella como taxon hermano de A. tropicalis, rescatadas

en este trabajo.

Este estudio Lopes et al. (2020)

e
|
Otaria flavescens

N Phocarctos hookeri
Neophoca cinerea
e A. tropicalis

A. pusillus B

A. australis
A. galapagoensis
A. gazella

Hydrarctos lomasiensist
_‘_—: Hydrarctos sp. nov. MUSM 3608
Hydrarctos sp. nov. MUSM 3628

Figura 39. Comparacién entre la hipétesis filogenética generada en este estudio y la hecha en base
a genomas, de Lopes et al. (2020). Las ramas en rojo son las que coinciden entre ambas. Taxa del

hemisferio norte se representan en verde claro y las del hemisferio sur en verde oscuro.

Por otro lado, se rescata a A. australis con mayor afinidad a A. galapagoensis y A.
townsendi que con A. tropicalis (ver figura 39). Esto, en parte, es congruente con
las hipotesis con criterios morfométricos (Brunner, 2004) y moleculares (Wynen et

al., 2001; Higdon et al., 2007; Yonezawa et al., 2009; Lopes et al., 2020), que
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sefialan una relaciobn méas proxima entre A. australis y A. galapagoensis.
Posiblemente, la inclusion de A. philippii y A. forsteri habria dado una topologia

alternativa.

2. Posicion filogenética del clado Hydrarctos

Hydrarctos lomasiensis ha sido recuperado en distintas posiciones filogenéticas en
los estudios donde se le ha incluido, como un taxon basal respecto a los otaridos
corona + T. macnallyae (Berta & Deméré, 1986), como un “otariino” formando un
clado con Otaria + T. mexicanus + Eumetopias + Proterozetes (Barnes et al., 2006),
como el taxén hermano de Arctocephalus spp. (Churchill et al., 2014a) o como
taxén hermano de Otaria (Varas-Malca et al., 2019, ver figura 40 y anexo 7). Cabe
resaltar que ninguna alternativa ha tenido un buen soporte estadistico para su
posicién. Las permutaciones hechas a partir del segundo analisis (ver figura 36)
evidencian, por un lado, la falta de robustez de la topologia asignada y, por otro, la
variabilidad de caracteres en las especies Arctocephalus, la cual debe ser tratada
exhaustivamente, incluyendo la mayoria de las especies posibles. Es por esto ultimo
que la hipotesis con la que se discute es aquella que incluye todas las especies de

Arctocephalus (figura 36).

114



—— Enaliarctos_emlongi
—— Pteronarctos_goedertae
- Erignathus_barbatus

Monachus_monachus

—t
Desma _oregonensis
___E:: 2] iesmusfke:nensic

Pelagiarctos_spr
___£::t:: Odobenus_rosmarus
Imagotaria_downsi

—— Eotaria_crypta

I
u
I
[}
1
i
i

Eotaria_citrica_sp._nov.
—— Pithanotaria starri
Thalassoleon_inouel
Thalassoleon macnallyae
___[::t:: Callorhinus_ursinus
Callorhinus gilmorei
—— Thalassoleon_mexicanus
—— Arctocephalus australis
r——-:al:;hus_:alifc::ianus

)8 Mark

8_Tonny

Figura 40. Andlisis filogenético de Pinnipedimorpha preliminar, no figurado en Varas-Malca et al.

(2019). Arbol més parsimonioso, con pesos iguales.

En el presente estudio, H. lomasiensis se posiciona dentro del clado de
Arctocephalus spp., y ademés formando un clado interno con los taxones descritos
(MUSM 3608 y 3628, ver figura 36). Arctocephalus es soportado por seis
sinapomorfias: presencia del meato auditivo interno (c. 58[0]), canales para los
nervios vestibulococlear y facial separados incipientemente (c. 59[1]), mandibula
con una insercion corta anteroposteriormente para el m. digastricus y con una cresta
afilada (c. 72[0]), un I3 pequefio e incisiviforme (c. 84[0]), ejes largos divergentes
de P4 y M1 en vista lateral que forman un angulo (c. 82[0]) y la hilera dentaria
superior postcanina desviada a la altura del P3 (c. 87[2]). Estas sinapomorfias unen
este clado independientemente si se incluye o excluye a Hydrarctos + MUSM 3608
+ MUSM 3628 del analisis. Los primeros dos caracteres no se han podido codificar

para Hydrarctos. El segundo es una sinapomorfia inequivoca para Arctocephalus.
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Segun la filogenia, el c. 84 es compartido independientemente en Arctocephalus
spp., Hydrarctos, MUSM 3608 y Neophoca (ver anexo 4.3). El tamafio de 13
respecto a otros incisivos es ligeramente variable en las especies de Arctocephalus,
siendo mas grande la diferencia en la especie de mayor tamafio: A. pusillus. H.

lomasiensis y MUSM 3608 estarian en este rango.

El c. 82 es también homoplésico, pues esta presente en Otaria, Neophoca,
Arctocephalus spp. e Hydrarctos. Por dltimo, el ¢. 87 es una sinapomorfia
inequivoca para Arctocephalus y es compartida con Hydrarctos, pero no con
MUSM 3608 o0 3628, pues estos presentan el estado plesiomorfico compartido con
los “Otariinae” (ver anexo 4.3). Aungue se reconoce al menos una sinapomorfia
compartida, el clado no posee un buen soporte (BSS = 2/-), lo cual no permite tener

un buen sustento frente a las otras topologias propuestas.

En algunos estudios, usando datos morfométricos craneanos, se ha logrado
encontrar diferencias que permiten discernir entre algunas especies (e.g. Brunner,
2003; Churchill & Boessenecker, 2016). Oliveira et al. (2008) encontraron Util tres
variables craneanas para distinguir poblaciones de Arctocephalus australis de Peru
y Uruguay, por lo que estas fueron ploteadas en un morfoespacio ternario preliminar
usando datos lineales de algunas especies (ver figura 41). Sin embargo, no se pudo
discernir a Hydrarctos de los Arctocephalus spp. e incluso se observa que el

morfoespacio de los “otariinae” se solapa.
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Figura 41. Morfoespacio ternario de las variables craneanas ancho del hocico a la altura de los
caninos (AHC), ancho en los procesos supraorbitarios (ASOP) y ancho de la barra infraorbitaria

(ABI) en algunas especies de pinnipedos.

En su andlisis morfoldgico inicial, Muizon (1978) incluy6 a MP UNI 04 dentro del
género Arctocephalus en base a: P1-4 uniradiculados, paladar poco profundo, P4y
M1 implantados oblicuamente y M2 biradiculado. Estos caracteres son de
importancia filogenética, pero encuentran presentes mas ampliamente en la familia.
También mencion0 varias diferencias respecto a Arctocephalus, asi como varios
caracteres compartidos con Otaria, como: apofisis palatal del palatino no sobrepasa
el nivel del M2, sinfisis mandibular corta (al nivel de P1) y alineada, rama
horizontal mandibular alta, proceso coronoides y condilo mandibular de altura
similar, borde ventral mandibular ligeramente céncavo, bula timpanica poco
bulbosa, con ornamentacion y con proyeccion posterior, basioccipital de forma
trapezoidal y dientes yugales (postcaninos) superiores con cuspides accesorias poco
desarrolladas. De estos, los primeros cuatro caracteres son principalmente

descriptivos. El borde sinuoso de la mandibula (c. 69[1]) es compartido con algunos
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“otariinos” como Neophoca, Phocarctos y MUSM 3628 (no preservado en MUSM
3608) (ver anexo 4.6). La bula timpanica poco bulbosa (plana o cdncava) (c. 55[2])
tiene una distribucion amplia, se presenta en algunos Thalassoleon, los “otariinos”
incluido Proterozetes y también se presenta independientemente en Callorhinus.
En la presente matriz este carécter no fue codificado debido a que la bula no esté lo
suficientemente completa (posible deterioro luego de su descripcion original de los
70s) y la formulacion de este carécter requiere dicha condicién. De igual forma, la
ornamentacién no se codifico, pero esta esta presente también en Callorhinus y
Eumetopias. MUSM 3608, Phocarctos y Otaria comparten la proyeccién posterior
de la bula. La forma trapezoidal del basioccipital (c. 49[0]) se presenta solo en
algunos Arctocephalus y Otaria (ver anexo 4.3). Por ultimo, Muizon menciona la
presencia de cuspides accesorias en los dientes yugales (dientes premolares y
molares) y es posible que se haya referido a las de M1, donde la clspide posterior
es notoria. El caracter 90 se restringe a P3-P4 en su formulacion y, en Hydrarctos,
estos dientes poseen una minuscula elevacion anterior en el cingulo que es
comparativamente desestimable como tal (ver anexo 4.5). Al respecto, Repenning
et al. (1971) da a notar la variacion, a nivel genérico e incluso intraespecifico, de
estas clspides accesorias en varias especies de Arctocephalus, lo cual pone en
cuestion la validez filogenética del caracter. De igual forma que en Arctocephalus,

estos caracteres tienen una distribucion mas amplia.

El argumento filogenético de Berta y Deméré (1986) para considerar a Hydrarctos
como un taxédn basal, incluso méas basal que T. macnallyae, se centra en dos
caracteres que separan a esta especie con el resto de otaridos corona: el condilo
mandibular elevado muy por encima de la base de la rama ascendente mandibular

y una incipiente plataforma secundaria del sustentaculo del calcaneo. El primer
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caracter es compartido, como lo expresan Reppening et al. (1971) o Muizon (1981),
con Otaria y A. australis, especies que evolucionaron en el Piazenciano-Gelasiano
en el hemisferio sur, en conjunto con Hydrarctos, y que no esta presente en taxones
propios de las radiaciones miocénicas del hemisferio norte, como en Thalassoleon
o Pithanotaria. El segundo caracter es una condicion plesiomdrfica, presente en los
taxones més basales, como Enaliarctos, algunos odobénidos basales, Pithanotaria
y Thalassoleon spp. Este caracter posiblemente representa un atavismo, propio del
conservadurismo morfoldgico del postcraneo de los otaridos, pero que en
comparacion a los numerosos caracteres craneodentarios que documentan una

evolucion mas reciente, carece de tener un significado mas trascendente.

Por su parte, Barnes et al. (2006) recuper6é a Hydrarctos posicionado dentro del
clado de los “Otariinaec”, y aunque varios caracteres son compartidos con las
especies de este grupo artificial (ver diagnosis diferencial), los caracteres que
soportan dicha posicion (hamulo pterigoideo dorsoventralmente desarrollado, la
parte posterior del proceso cigomatico del yugal lobular, curvado ventralmente, y
el arco cigomatico expandido dorsoventralmente) necesitan ser evaluados en un

contexto mas amplio pues no han sido tomados por otros investigadores.

Muizon tuvo la certeza de identificar algunos caracteres compartidos con
Arctocephalus y Otaria, lo cual brinda un argumento adicional sobre la naturaleza
artificial de “otariinos” y “arctocephalinos”. Sin embargo, la combinacion de los
caracteres diagnosticos, asi el poco soporte de la posicion filogenética, no permiten
sostener la proposicién hecha por Muizon (1978) de considerar a Hydrarctos dentro
del género Arctocephalus. En realidad, Hydrarctos comparte caracteres tanto con
el clado austral (Otaria, Neophoca, Phocarctos, Arctocephalus) como con los

taxones del Pacifico norte: Eumetopias, Proterozetes, Callorhinus y muy pocos con
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Thalassoleon, lo cual sugiere una posicion dentro del clado corona. Los taxones
basales, como Thalassoleon, comparten caracteristicas tanto con “enaliarctinos” y
odobénidos basales, como la escotadura posterior a la base del proceso coronoides
muy estrecho, basioccipital ancho y con forma trapezoidal, foramen infraorbitario
grande, dientes postcaninos (p2-p4) biradiculados, las cuales no estan presentes en
Hydrarctos. Thalassoleon y Pithanotaria comparten adicionalmente la presencia
de un cingulo en el 13 (plesiomorfia) y una pequefia cuspide posterior, ademas de
algunos caracteres plesiomorficos postcraneanos, como la posicién distal del
proceso teres del radio y la fusion de la tibia y fibula (Deméré & Berta, 2005) que

no son observados en el clado corona y tampoco en Hydrarctos.

De particular interés es la redefinicion del biocron de Hydrarctos lomasiensis. La
ausencia de otaridos en los niveles superiores de la formacion Pisco que afloran en
Sacaco (4.5 Ma, ver Ochoa et al. 2021), la existencia de un hiato sedimentario entre
las fms. Pisco y Caracoles (que implica ausencia de restos fosiles en el area) y la
presencia en la Fm. Caracoles de un material referido a esta especie (MUSM 2014),
sugieren una aparicion mas tardia de H. lomasiensis en el registro fosil (contra
Churchill et al. 2014a), el cual puede restringirse entre 2.7 — 1.9 Ma. De esta forma,
los tiempos de divergencia estimados para Otaria (3.03 Ma) y Arctocephalus (2.80
Ma) ligeramente se solapan con el biocron de H. lomasiensis, y esto sugiere que (1)
es posible que el ancestro de estas especies haya ocupado la misma area geografica
que Hydrarctos, (2) que hayan podido ocurrir eventos de hibridizacion con este
ultimo o (3) que Hydrarctos sea ancestro de estos géneros y que exista un linaje
fantasma que se extiende hasta el evento fundador. Respecto a este ultimo punto, el
presente estudio no da soporte a dicho escenario debido a que esto implica que

Hydrarctos se posicione fuera de Otariidae corona debido a las posiciones de Otaria
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y Arctocephalus en el &rbol. Sin embargo, cualquiera de estos escenarios
alternativos tiene repercusiones en el pool génico de los otaridos del sur y explica,

en parte, la posicion inestable de Hydrarctos en el arbol filogenético.

El analisis morfolégico comparativo y filogenético también mostré un clado
hermano de H. lomasiensis, con caracteres que no guardan afinidad con
Arctocephalus spp. Esto indica que hubo un evento de especiacion para esta especie

entre 3-2 Ma, concomitante con la radiacién de los otros lobos marinos australes.

Por otro lado, existen diferencias entre los especimenes estudiados. La Unica
diferencia descrita entre MUSM 3608 y 3628 es el enraizamiento del M2, sin
embargo, esto podria corresponder a la variacion intraespecifica, propia de estas
especies. Algunas variaciones dentarias en los pinnipedos se describen el el trabajo
de Drehmer et al. (2004; 2015), Loch et al. (2010). En adicién, la escasa
preservacion de ciertas partes en ambos especimenes imposibilita una comparacion
mas detallada. Dada la diferencia en edad de por lo menos 1 Ma, es posible formen
parte de una misma entidad taxondémica, por lo que se prefiere un criterio

conservador y asignarlos de esta forma por el momento.

3. Sobre el otarido mas antiguo del hemisferio sur

El registro méas antiguo de un otarido en el hemisferio austral corresponde a un
fémur aislado proveniente del sitio fosilifero Duynefontyn (o Duinefontein), en la
estacion nuclear de Koeberg, ubicado en las costas de Sudafrica. Avery y Klein
(2011) asignan a este espécimen como una nueva especie de Arctocephalus en base
a comparaciones con este género y con focas. Aunque esta asignacion es

tentativamente significativa y su registro es utilizado como punto de calibracion en
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algunos estudios biogeogréaficos recientes (e.g. Churchill et al. 2014a; Lopes et al.,
2020), Avery y Klein no dan mayores detalles sobre la inclusion en ese género, mas
alla de distinciones evidentes (e.g. presencia del trocanter menor) que permiten una
asignacion més familiar que especifica. Odobénidos extintos también presentan este
trocanter, incluso lo conservan especies tan derivadas como el odobenini Ontocetus
del Plioceno de EE.UU.; sin embargo, no se han reportado odobénidos en el
hemisferio sur por el momento y la diferencia de tamafios excluye una asignacion
a esta especie. La comparacion con fémures de otros otaridos (este estudio, figura
40), si bien es importante para corroborar lo propuesto por dichos autores, evidencia
el patron conservativo del postcraneo en el clado (ver comparativamente el fémur
de Thalassoleon, figura 40, F, Reppening & Tedford, 1977), lo cual se condice con
su escasa presencia en las matrices filogenéticas de otaridos. Pocos estudios dan
detalles sobre las diferencias entre fémures y de estos, el nimero de individuos
analizados es estadisticamente poco significativo (e.g. Pérez-Garcia, 2003)
seguramente por la escasez de elementos postcraneanos en las colecciones
cientificas. Por ejemplo, Borella et al. (2018) mencionan diferencias entre A.
australis y Otaria, tales como la proyeccion caudal del trocanter mayor, el borde
distal de la trochlea ossis femoris, la depresion en la norma medial del condylus
medialis y el ancho de la fosa intercondilar distal. Por su parte, Cadegan-Sepulveda
(2013) también encuentra distinciones en la elongacién del cuello de la cabeza
femoral y la forma sigmoidea y contorneada de la diafisis en estas dos especies.
Considerando estos caracteres en los fémures de algunas especies mostradas en la
figura 34, no resultan evidentes tales distinciones pues son caracteristicas que varias
especies comparten y que tampoco permiten distinciones a nivel de “Otariinae” y

“Arctocephalinae”.
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(H)

Figura 42. Comparacion de fémures de otaridos adultos seleccionados en vista posterior. Escala =
5c¢m, salvo en A 'y H (estimados). (A) espécimen de Sudéafrica (Avery y Klein, 2011), (B) y (C) A.
pusillus (AMNH M-81702 y LACM 52358 respectivamente), (D) A. galapagoensis (AMNH M-
100341), (E) Z.californianus (AMNH M-90106), (F) T. macnallyae (UCMP 112809), (G)
Eumetopias (AMNH M-38400), (H) N. cinerea (BMNH 1968-9-96-25).

El fémur de Duinefontein es considerablemente similar a A. pusillus en forma y
rango de tamafio (figura 42, A y B). Sin embargo, algunas caracteristicas como la
fosa trocantérica profunda o el trocanter menor prominente son variables en esta
especie (figura 42, B y C), lo cual también puede permitir una asignacion tentativa

a Zalophus, por ejemplo (figura 42, E). Posiblemente el mayor tamafio de los
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“Otariinae”, como Eumetopias y Neophoca (figura 42, G y H), excluye una
asignacion a dichos géneros. Analisis morfométricos posteriores podrian dar
argumentos mas sélidos para una identificacion mas apropiada. Dicho esto, se
propone mantener la identidad del fémur sudafricano como un Otariidae

indeterminado por el momento.

Respecto a la edad geocronoldgica, los sedimentos aflorados en Duinefontein
pueden ser correlacionados con las capas fosfaticas superiores (5.15 Ma,
Zancleano) de la formacion Varswater, que aflora en otra localidad
(Langebaanweg). Algunos autores (e.g. Thomas & Ksepka, 2012; Govender, 2015;
2019) basan sus trabajos en esta correlacion para poner en contexto a fésiles de
pinglinos, cetaceos y tiburones. Sin embargo, Avery y Klein (2011) ponen en
cuestion una edad precisa para el otarido fosil en base a las caracteristicas
litolégicas del nivel fosilifero, pues pueden también corresponder a niveles
superiores (3.6 — 2.7 Ma) a los aflorados en Langebaanweg. Teniendo en cuenta las
similitudes faunisticas a nivel supragenérico entre Sudéafrica y las costas
sudamericanas (Fm. Pisco, Perd; Fm. Bahia Inglesa, Chile), es notable la ausencia
de lobos marinos durante el Zancleano. El registro fésil indica que las focas son los
pinnipedos residentes tanto en América del Sur (Muizon & DeVries, 1985;
Valenzuela-Toro et al., 2013; Varas-Malca et al., 2019), como en Australia (Rule
et al., 2020) durante este periodo. La reestructuracién de las comunidades marinas
es reconocida para el final del Plioceno (Pimiento et al., 2017, ver figura 34) y la
extincion de las focas en ciertas regiones y las migraciones de lobos marinos hacia
el hemisferio sur forman parte de este cambio. Por tanto, se sugiere tomar un criterio
conservador y restringir el biocron del otarido sudafricano a 3.6 - 2.7 Ma. Los lobos

marinos de la formacion Caracoles corresponden a 2.7 Ma (ver figura 34), por lo
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que el registro paleontoldgico mas antiguo de esta familia en el hemisferio sur se

circunscribe al Piazenciano.

4. Implicaciones biogeograficas del estudio y relevancia en la consolidacion

del sistema biético de Humboldt

Los otaridos reportados en este trabajo tienen implicancias para entender la historia
biogeogréfica de los pinnipedos en el hemisferio sur. Por el momento, las hipétesis
biogeogréficas apoyan la dispersion de los lobos marinos desde el Pacifico
nororiental y no desde la cuenca noroccidental (Churchill et al. 2014a). Esto tiene
sentido si se considera la barrera térmica de dispersién que representd la piscina
calida del Pacifico occidental, cuya temperatura no varid significativamente durante
el Plioceno (Fedorov et al., 2015). Durante esta época geoldgica, se han inferido
temperaturas calidas, con mayor influencia en el hemisferio norte que en el sur, con
implicancias significativas en el Pacifico subtropical y tropical. Los modelos
climaticos sugieren gradientes térmicos meridional y zonal mas reducidos que los
actuales y una termoclina mas profunda en el Pacifico este, que se traduce en una
alteracion de los patrones de circulacion de Walker (debilitamiento) y Hadley
(ampliacion) y una débil lengua fria ecuatorial, lo cual propicié un evento tipo
ENSO prolongado, denominado EIl Padre (Fedorov et al., 2013; Haywood et al.,
2016; aunque ver Zhang et al., 2014). Las condiciones céalidas afectan la
distribucion de los peces pelagicos, principalmente la anchoveta, haciendo que
estos migren meridionalmente o hacia zonas mas profundas en busca de

condiciones frias, lo cual implica periodos de busqueda de alimento mas
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prolongados por parte de los lobos marinos, en detrimento de su densidad
poblacional (crias, jovenes y machos viejos perecen), como sucede en eventos
ENSO (ver Trillmich y Ono, 1991; Arntz y Farhbach, 1996). Otro factor podria
corresponder a una mayor extension de areas de alta presion de depredacion por
tiburones en esta época, la cual actualmente se restringe a la franja tropical y guarda
relacion con los patrones biogeograficos de los pinnipedos (ver Grady et al., 2019;
Ferguson et al., 2008). Las temperaturas mayores en el ambiente tienen influencia
en aumento en la tasa metabdlica de estos depredadores meso y ectotérmicos, lo
cual se traduce en una mayor eficiencia locomotora (velocidad de nado) y por ende
mayor efectividad en la caza (Grady et al., 2019). En un escenario calido como el
Plioceno temprano-medio, esta barrera térmica tuvo implicancias bioldgicas para

su dispersion.

Algunos autores (Kohno & Ray, 2008; Yonezawa et al., 2009) justifican una
dispersion tardia por la presencia de colonias de odobénidos en las costas tropicales
pliocénicas, al tener estas ultimas conductas poliginicas, gregarias, similares a las
de los otaridos y ocasionando competencia por el espacio de las playas, como
aparentemente sugiere la ausencia de registro de otaridos en las costas atlanticas de
América del Norte en comparacién a las morsas (e.g. Ontocetus). Esto es debatible
pues las colonias de reproduccién de especies simpatricas pueden distribuirse en
diferentes playas o islas de un area de afloramiento determinado para evitar
confrontaciones (e.g. A. australis y Otaria en Punta San Juan, Peru, obs. pers.,
2018). Ademas de ello, Ontocetus posee adaptaciones craneanas similares a las
actuales morsas (ver Kohno y Ray, 2008), consumidoras de invertebrados
bentdnicos principalmente, por lo que una competencia por recursos tampoco

parece un argumento sostenible.
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De esta forma, condiciones mas propicias para la dispersion podrian haber ocurrido
cuando las aguas tropicales tuvieron una TSM menor, bien a los ~ 6 Ma (Yonezawa
et al., 2009; Churchill et al., 2014a) o mas recientemente (Demeré et al., 2003;
Lopes et al., 2020) (ver figura 34), posiblemente al término del periodo célido del
Plioceno medio y el inicio de la glaciacion del hemisferio norte (2.97-2.75 Ma).
Considerando la reasignacion de los registros peruanos y del sudafricano a una edad
mas reciente (Piazenciano), asi como la falta de registro paleontol6gico anterior al
Plioceno, y que el punto de divergencia de los otariidos corona (excluyendo a
Callorhinus) ocurre a los 5.36 Ma (Lopes et al., 2020), es mas plausible que dicha
migracion haya ocurrido después de las extinciones regionales de las focas del
antiguo sistema de Humboldt y del de Benguela (aprox. 4-3 Ma). No obstante, la
presencia de focas en las costas de sur australiano, de latitudes similares a las de
Sudéfrica, entre 4.31-2.67 Ma (Rule et al., 2020), abre la posibilidad que el
solapamiento en su distribucion haya sido posible o que al menos haya ocurrido en
algunas regiones. En el area de Sacaco se registra un hiato sedimentario entre las
ultimas capas de la formacién Pisco (4.5 Ma) y las capas de la formacion Caracoles
(2.7 Ma, Ochoa et al., 2021; DeVries, 2020), lo cual dificulta conocer si hubo
simpatria entre focas y lobos marinos en estas latitudes. No obstante, dicha
simpatria se observa en varias comunidades de pinnipedos en el presente (e.g.
Franco-Moreno, 2015), en la cual las distintas estrategias de forrajeo y diversidad

de presas hace posible su coexistencia.

Ademas, las condiciones ambientales en las costas occidentales sudamericanas eran
ecologicamente idoneas para el asentamiento de colonias residentes de otaridos. La
curva de productividad primaria para las costas del centro-sur del Pera (Pisco) (ver

figura 43) muestra correlacion con eventos globales (e.g. el bloom biogénico, PaCE
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1) de mayor productividad primaria en las zonas de afloramiento costero, al menos
durante el Mioceno tardio (6.2-5.6) (Solis-Mundaca, 2018), que est4 asociado a
periodos de TSM maés bajas. Esto se condice con la alta diversidad taxonémica y
ecomorfologica de las comunidades de vertebrados e invertebrados sustentada a lo
largo del Nebgeno, en la formacion Pisco (ver Marco Teorico), asi como las
potentes capas de diatomita que se ha acumulado en la Fm. Pisco que indican
también una alta productividad primaria y condiciones de afloramiento en ese lapso

(Bosio et al,, 2020a; Ochoa et al., 2021).
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Figura 43. Arbol de consenso del segundo analisis filogenético de Pinnipedimorpha en relacion a
algunas variables fisicas. Los clados principales definidos filogenéticamente se representan como
nodos (circulos) o ramas (semicirculos). Los biocrones son tomados de Boessenecker y Churchill
(2015), Vélez-Juarbe (2017), Poust y Boessenecker (2017), Tsusuku y Kohno (2020) y Avery y
Klein (2011), distinguiéndose aquellos del hemisferio norte (verde claro) y sur (verde oscuro). Los
biocrones hipotéticos se representan con barras con el color degradado y lineas discontinuas. La
franja roja es el lapso redefinido del registro del otarido sudafricano (Avery y Klein, 2011). La
divergencia de los nodos (cuadrados blancos) se basa en Patterson et al. (2020), Yonezawa et al.
(2009), y Lopes et al. (2021). La curva de paleoproductividad primaria (106 g C/m?/Ma) para el area
de Pisco, Per, es en base a Solis Mundaca (2018). Los datos de TSM (°C) regionales figuran de
acuerdo con Fedorov et al. (2013), e incluyen los sitios ODP 1012 (suroeste de San Diego,
California), 846 (sur de las islas Galapagos, Ecuador), 1237 (suroeste de Chala, Arequipa, Per() y
1034 (oeste de la region Karas, Namibia). Las franjas negra y blanca corresponden al volumen de
hielo perenne o parcial respectivamente, para cada hemisferio. La tabla cronoestratigrafica es base

a Cohen et al. (2013; actualizada a la versién 2021/05). Cuat. = Cuaternario.

Como en otros estudios (e.g. Deméré et al., 2003; Yonezawa et al., 2009), la
topologia del andlisis filogenético sirve de base para proponer una nueva hipotesis
biogeogréfica, complementado con los puntos de divergencia estimados en la
propuesta de Lopes et al. (2020), asi como el rango de distribucion de las especies
actuales. En este caso, se prefiere una posicidon no definida para Hydrarctos y solo
sera ubicado sobre la base de su biocrén (figura 43). Se pueden identificar tres
centros importantes de diversificacion de otaridos: las costas occidentales
sudamericanas, las costas de Namibia y Sudafrica y las costas surefias de Australia
y Nueva Zelanda. Se infiere una migracion trans ecuatorial hacia el sur de al menos
tres poblaciones de linajes distintos, teniendo en cuenta la posicion filogenética de
Otaria y Arctocephalus, ademas de Hydrarctos. Estas se asentaron a formar
colonias de reproduccidn en las zonas de afloramiento de las costas sudamericanas
occidentales y sudafricanas (el otarido de Duinefontein) durante el Piazenciano,

entre 3.6 - 2.7 Ma. En este evento, Hydrarctos evoluciona y radia rapidamente en
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dos especies, en conjunto con el ancestro de Otaria (y posiblemente el
Arctocephalus ancestral). Por tanto, estos géneros podrian haber sido simpétricos,
al menos en las costas occidentales, hasta la extincion de Hydrarctos. A los 2.8 Ma,
los ancestros de Phocarctos + Neophoca divergen y se asientan en Nueva Zelanda
— Australia, posiblemente a partir del otarido sudafricano. Por su parte, Otaria radié
rdpidamente al Atlantico (~ 2.1 Ma) y formé dos poblaciones con limitado flujo

génico interoceanico a partir de entonces (Oliveira et al., 2017).

La distribucion actual del género Arctocephalus sugiere una especion alopatrica
(Repenning et al., 1971) de rapida diversificacion (Lopes et al., 2020), por medio
de la Corriente Circumpolar Antartica hacia otras zonas de afloramiento costero. A
los 1.19-1.17, A. tropicalis (A. forsteri y A. pusillus también, segun Lopes et al.,
2020) diverge primero y se asienta en las islas oceénicas al norte de la Convergencia
Antartica de los océanos Atlantico, indico y Pacifico, en tanto que las otras especies
se establecieron en el sur de Australia — Nueva Zelanda y las costas de Namibia -
Sudéfrica respectivamente. La radiacion mas reciente, a los 0.62-0.48 Ma, incluye
la migracion de A. townsendi hacia la zona sur de la corriente de California y el
asentamiento de los otéridos sudamericanos A. australis y A. galapagoensis (y A.
philippi segun Lopes et al., 2020). La expansion del hielo continental hasta los 40°
S durante el Pleistoceno (Crespo et al., 2015) podria haber influenciado la
migracion hacia zonas mas tropicales en especies menos termotolerantes, como A.
townsendi y A. galapagoensis, emulando lo hipotetizado para los pingtinos en las
Galédpagos (ver Vianna et al., 2020). En consecuencia, surgen dos escenarios
posibles dependiendo de dénde haya ocurrido la evolucion del Arctocephalus

ancestral (ver figuras 44, 45).
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Dados estos escenarios, se tiene preferencia por un escenario en el cual el
Arctocephalus ancestral tuvo un origen en las costas sudafricanas debido a: (1) el
otérido més antiguo es sudafricano, y posiblemente relacionado a Arctocephalus, y
(2) las especies que habitan en latitudes bajas, como el sudafricano A. pusillus o los
circumpolares A. tropicalis y A. gazella (este estudio) divergen mucho antes que
los sudamericanos A. philippi o A. australis. No obstante, el escenario en en favor
de un origen sudamericano es razonable, pues estas costas representan esta la
primera zona de afloramiento importante en su ruta de dispersién, aunque esto es

solo especulativo.

Figura 44. Hipdtesis biogeografica inferida en base al presente analisis. 1. Evolucion de los otaridos
en el hemisferio norte. 2. Migracion y colonizacion de poblaciones ancestrales de Otaria,
Hydrarctos y Arctocephalus a las costas sudamericanas y a las sudafricanas, entre ~ 3.6 — 2.7 Ma.
3. Dispersién de los ancestros de Phocarctos y Neophoca, a los 2.8 Ma. 4. Dispersién de la poblacién
atlantica de Otaria, a los ~ 2.1 Ma. 5. Dispersion de la primera radiacion de Arctocephalus, A.
tropicalis, a los 1.19 — 1.17 Ma. 6. Dispersion de A. philippi, A. australis y A. townsendi a los 0.62
—0.48 Ma. 7. Dispersion de Zalophus wolebaeki a las islas Galapagos, luego de su divergencia a los
0.25 Ma. Linea clara representa la dispersion de Arctocephalus spp. La linea discontinua indica una

probabilidad menor.
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Figura 45. Hipdtesis biogeografica alternativa, considerando un origen sudafricano del
Arcetophalus ancestral. Los tiempos de divergencia para cada evento son los mismos que en la
hipdtesis anterior. Linea clara representa la dispersion de Arctocephalus spp. La linea discontinua

indica una probabilidad menor.

Por el momento, la lista preliminar de vertebrados encontrados en la formacion
Caracoles (ver anexo 4.7) incluye los lobos marinos descritos, un pinnipedo no
descrito de grandes dimensiones, el delfin Stenella sp., ballenas Balaenopteridae,
aves marinas como Procellaridae, el piquero Sula sp., el pinguino Spheniscus,
tiburones Hexanchidae, Triakidae (Galeorhinus sp.), Lamnidae (Carcharodon
carcharias, Isurus sp.), Carcharinidae (Carcharhinus sp.), el pez tetraodontiforme
Aluterus sp., y rayas Myliobatidae. Tiburones con un significativo tamafio corporal
(e.g. Isurus sp., C. carcharias y Carcharhinus) seguramente ejercian presion de

depredacion sobre los lobos marinos y otros componentes de la comunidad bidtica.

Con excepcidn de los pinnipedos, la fauna de las costas peruanas a los 2.7 Ma, a

nivel genérico, es preliminarmente similar a lo que se observa en el sistema bidtico
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moderno de Humboldt. Se infiere, por tanto, un evento de extincién en el Plioceno
tardio (no registrado por un hiato sedimentario en la cuenca Pisco) que alcanzé a
las focas, perezosos acuaticos, cocodrilos longirostros, delfines-morsa, aves
gigantes Pelargornis, entre otros taxones mio-pliocénicos, lo cual debe estar
relacionado con la extincion pliocénica de la megafauna marina asociada al
deterioro de los ambientes neriticos a escala global (Pimiento et al., 2017).
Comparativamente, en el Pacifico norte también se reporta una reestructuracion de
su fauna para el Plio-Pleistoceno, con la extincién de las morsas Dusignathinae y
algunas  Odobenini, misticetos Herpetocetinae, algunos Balaenidae y
Balaenopteridae arcaicos, marsopas arcaicas, y odontocetos Delphinapterinae, y la
posterior invasiéon de los lobos marinos Zalophus, Eumetopias, Proterozetes, la
nutria marina Enhydra, los elefantes marinos Mirounga y las focas Phoca vitulina

(Boessenecker, 2011).

La fluctuacion de las condiciones ambientales por los periodos glaciares-
interglaciares del Pleistoceno deben haber tenido influencia directa en las
comunidades marinas del hemisferio sur asociadas a la franja costera (i.e. aves
marinas, pinnipedos), pues estas repercutieron no solamente en la TSM y la
productividad primaria asociada, sino también en la configuracion de las costas por
los cambios glacioeustaticos, como la extensién del hielo continental al sur de la
Patagonia (restringiendo la migracién intraoceanica de Otaria, Oliveira et al., 2017)
y la expansion del area disponible de la plataforma continental en el Atlantico
suroccidental (Crespo et al., 2015) (y posiblemente en la plataforma del norte
peruano). De igual forma, también influyo en la distribucion de frentes oceanicos
asociados a la Corriente Circumpolar Antartica, que actuan como barrera de

dispersion y promueve la divergencia de nichos entre las especies, como es
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ejemplificado en el caso de los pinguinos (Vianna et al., 2020) y otros depredadores
superiores asociados a estos frentes (Prost et al., 2009), como Arctocephalus gazella

y A. tropicalis.

Durante el Pleistoceno temprano se observa la aparicion progresiva de las especies
actuales de lobos marinos en distintas provincias biogeogréficas, y seguramente de
los otros componentes bidticos también. En este sentido, el registro fosil de las
formaciones Caracoles y Pongo brinda las primeras aproximaciones sobre el origen
de la configuracion moderna del sistema bidtico de Humboldt. Futuras
investigaciones, tanto de descripcion del material encontrado, como de nuevas
expediciones, permitirdn dar luces sobre otros grupos taxondémicos aun no
registrados (e.g. las nutrias, los cetaceos, las tortugas marinas, las aves marinas, los

peces pelagicos) y tener un panorama mas completo de este importante ecosistema.
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VII.

CONCLUSIONES

. El andlisis anatébmico comparativo indica que MUSM 3608, 3628, 3605, 3624,

3598 y 3707 pertenecen al género Hydrarctos. Todos los especimenes son
machos y corresponden a un estadio ontogenético adulto. Dada la combinacion
Unica de caracteres osteoldgicos, estos especimenes representan una nueva
especie dentro de este género. Por consiguiente, se ha enmendado la diagnosis

de este.

. MUSM 2014 correponde a un espécimen hembra adulta y es tentativamente

identificada como Hydrarctos cf. Hydrarctos lomasiensis, con lo cual brinda un

argumento para restringir el biocrén de H. lomasiensis entre 2.7 - 1.9 Ma.

. Las caracteristicas anatomicas de esta nueva especie permiten inferir un nicho

ecologico similar al de las especies modernas asociadas al ecosistema de

Humboldt, es decir, el de un depredador generalista.

. La topologia resultante muestra a Hydrarctos dentro del clado de los

Arctocephalus spp., pero con un bajo soporte estadistico, por lo que su posicion
filogenética aun es debatible. Sin embargo, los caracteres compartidos con el
clado austral y las especies actuales del Pacifico norte brindan argumentos con
relacién a una mayor cercania filogenética a las especies actuales (e.g. Otaria,
Arctocephalus) y, por consiguiente, se rechaza una posicién basal del mismo,

como fue sugerida por Berta y Deméré (1986).
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5. Los cambios climaticos y oceanograficos durante el trascurso del Plioceno
influenciaron en la dispersion y posterior radiacion de los otéridos en el
hemisferio sur. La costa centro-sur del Pert es un importante centro evolutivo y
de dispersion hacia otras zonas de afloramiento, en donde se asentaron los
primeros lobos marinos (Hydrarctos), Otaria y posiblemente el Arctocephalus
ancestral hace unos 3-2 Ma. Esto es sostenido también por un evento de
especiacion en el genero Hydrarctos. Por consiguiente, se apoya la hipotesis de
un evento de dispersion principal hacia el sur, de maltiples linajes. Sin embargo,

la evidencia apunta a un origen sudafricano del Arctocephalus ancestral.
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VIII.

RECOMENDACIONES

El analisis filogenético a nivel morfoldgico deberia complementarse con la
informacion molecular disponible en las bases de datos de secuencias genéticas
(e.g. GenBank) de los otaridos para generar una nueva filogenia con ramas
estadisticamente mas robustas, como los hechos por Vélez-Juarbe (2017) o

Patterson et al. (2020).

El uso de técnicas no invasivas de imagenologia (escaneo CT) ha sido importante
para complementar la descripcion de la anatomia interna de algunos otéridos (e.g.
Loza, 2016), en regiones que aportar informacién filogenética relevante (region
temporal, oido interno). Dado que el grado de preservacién de los especimenes es
bueno, se recomienda el uso de esta tecnologia para indagar mas sobre la morfologia

de estos otaridos extintos.

La hipotesis biogeografica propuesta, en base al andlisis filogenético, debe
confrontarse con analisis mas especificos usando otros criterios (e.g.
panbiogeografia, enfoque bayesiano) a partir de las filogenias con datos

combinados.

La escasa preservacion de algunas estructuras anatomicas de los nuevos
especimenes estudiados no ha permitido una comparacion exhaustiva de algunos
caracteres craneanos, dentarios y/o mandibulares, los cuales tienen un impacto

directo en la resolucion de las relaciones de parentesco. Se recomienda, entonces,
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continuar las prospecciones para rescatar especimenes adicionales de otéridos de
los yacimientos fosiliferos estudiados para complementar las caracterizaciones

hechas en la presente tesis.

La descripcion de otros grupos taxondémicos encontrados en el area (e.g. tiburones,
delfines, moluscos, etc.) seran fundamentales para entender la paleoecologia del
lugar durante el Plio-Pleistoceno y contrastar la informacién regional, enmarcada

en un contexto de cambios faunisticos a escala global asociados a factores fisicos.
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X.  ANEXOS



1. Lista de acrénimos institucionales

AMNH — American Museum of Natural History. New York City, NY, USA
BMNH — British Museum of Natural History. London, Reino Unido

CAS - California Academy of Sciences. San Francisco, CA, USA

CBMPV — Natural History Museum and Institute. Chiba, Japon

DPV PI — Coleccidn de referencia de pinnipedos actuales. Departamento de

Paleontologia de Vertebrados, Museo de Historia Natural, UNMSM
FMNH — Field Museum of Natural History. Chicago, IL, USA

GEMARS — Grupo de Estudos de Mamiferos Aquéticos do Rio Grande do Sul.
Torres, RS, Brasil

IGM — Museo de Geologia, Instituto de Geologia, Universidad Nacional
Auténoma de México. México DF, México

ILF — Institute for Live Fossils, Japdn
IRSNB - Institut Royal des Sciences Naturelles de Belgique. Bruxelles, Bélgica
KUZ — Kyoto University Museum. Kyoto, Japon

LACM - Natural History Museum of Los Angeles County. Los Angeles, CA,
USA

LEP - Laboratorio de Ecologia de Pinnipedos Burney J. Le Boeuf, Centro
Interdisciplinario de Ciencias Marinas, Instituto Politécnico Nacional. La Paz,

Baja California Sur, México

MUSM - Departamento de Paleontologia de Vertebrados, Museo de Historia

Natural, Universidad Nacional Mayor de San Marcos, Lima, Per(
MNHN — Muséum National d’Histoire Naturelle. Paris, Francia
MNHB — Museum fiir Naturkunde der Humboldt-Universitat. Berlin, Alemania

MP UNI — Museo de Mineralogia y Paleontologia, Universidad Nacional de

Ingenieria. Lima, Per(



NMML — Marine Mammal Laboratory, NOAA. Seattle, WA, USA
NSMT o NSM — National Museum of Nature and Science. Tokio, Japon

OCPC - Orange County Paleontology Collection, John D. Cooper
Archaeological and Paleontological Center. Santa Ana, CA, USA

OM - Otago Museum. Dunedin, Nueva Zelanda

SBMNH - Santa Barbara Museum of Natural History. Santa Barbara, CA, USA
SDSNH — San Diego Natural History Museum. San Diego, CA, USA

UCMP - University of California Museum of Paleontology. Berkeley, CA, USA

USNM — National Museum of Natural History, Smithsonian Institution.
Washington DC, USA

UMZC — University Museum of Zoology Cambridge. Cambridge, Reino Unido

UWBM - Burke Museum of Natural History and Culture, University of
Washington. Seattle, WA, USA



2. Lista de especimenes de pinnipedos usados para la codificacion filogenética
y/o el andlisis anatomico comparativo

Los acronimos de las instituciones correspondientes se enlistan en la tabla siguiente.
MorphoBank 529 y 530 se refieren a los proyectos generados en dicha base de datos
morfologica por Churchill et al. (2014) y Boessenecker y Churchill (2013)
respectivamente.

Taxones

Especimenes

Enaliarctos emlongi
Pteronarctos goedertae

Proneotherium repenningi
Neotherium mirum
Imagotaria downsi

Titanotaria orangensis
Pelagiarctos spp.

Desmatophoca oregonensis

Allodesmus kernensis
Erignathus barbatus
Monachus monachus

Eotaria crypta

Eotaria citrica
Thalassoleon mexicanus

Thalassoleon macnallyae
Thalassoleon inouei
Pithanotaria starri
Proterozetes ulysses
Hydrarctos lomasiensis

Callorhinus gilmorei

Callorhinus ursinus

USNM PAL 250345 (holotipo)

LACM 123883 (holotipo), USNM PAL 167648
(Berta, 1994)

USNM PAL 205334 (holotipo), LACM 124358,
Deméré & Berta (2001)

LACM 123000, 123002, 127697, 131950, UCMP
81665

AMNH FM 99240 (copia de SBMNH 342,
holotipo), USNM PAL 184060, 23858
Magallanes et al. (2018)

Boessenecker & Churchill (2013)

LACM 123285, MorphoBank 530 (USNM PAL
335478)

LACM 4320, CAS 2472, 4395

FMNH 81503

MNHN-ZM-AC-1982-142, IRSNB 1153, BMNH
1894.7.27.1

OCPC 1710 (holotipo) (Boessenecker &
Churchill, 2015), LACM 159981

LACM 122666 (holotipo)

LACM 149498 (copia de IGM 5317, holotipo),
MorphoBank 529 (SDSNH 61563, 68313)
UCMP 112809 (holotipo), 192646, AMNH FM
144645

MorphoBank 529 (NSM-PV 19656, copia de
CBMPYV 087, holotipo)

USNM 11056 (copia de CAS 13665, holotipo),
LACM 52773, 115153, UCMP 74813

USNM PAL 187108 (holotipo)

MP UNI 04 (holotipo)

SDSNH 25176 (holotipo), LACM 115253, NSM
PV-20072, UCMP 219122 (Boessenecker, 2013)
AMNH M-245299, 71169, 71170, 100336,
245299, FMNH 1546, MNHN-ZM-AC-A.11972,
MorphoBank 529 (UWBM 18336, KUZ 15755)



Taxones

Especimenes

Eumetopias jubatus

Zalophus californianus

Otaria flavescens

Arctocephalus australis

Arctocephalus gazella
Arctocephalus tropicalis

Arctocephalus townsendi

Arctocephalus pusillus

Arctocephalus
galapagoensis

Neophoca cinerea

Phocarctos hookeri

AMNH M-21536, 38400, 62262, FMNH 29942,
33770, 92242, UMZC 7081, MorphoBank 529
(UWBM 32571, 39483)

AMNH M-90106, 90387, FMNH 60357, 98227,
GEMARS MorphoBank 529 (UWBM 27289,
34943)

AMNH M-254570, DPV PI 09, 19, 21, MNHB-
70693, MorphoBank 529 (USNM 95063, 484912,
550227), DPV PI 20, 21

AMNH M-205918, 254565, 254569, LACM
31697, 31698, GEMARS 0706, MorphoBank 529
(NSMT-M24898, USNM 239140, 504895), DPV
PI1,2

GEMARS 0895, UMZC K.7321, MorphoBank
529 (USNM 392266, BMNH 1960.18.10.20,
1962.6.14.7)

GEMARS 0844, MNHN-ZM-MO-1972-644
USNM 83617 (holotipo), LACM 51259, LEP
ATO001, LEP ATO010, LEP AT050, NMML 408,
AMNH M-76844 (Robinette y Stains, 1970;
Brunner, 2003), Repenning et al. (1971), Jefferson
et al. (2015)

AMNH M-81701, 81702, 81705, 90175, LACM
52231, 52358, 52359, ILF 0012, IRSNB 8012,
BMNH 1927.7.2.4, 1968.9.26.1, MorphoBank
529 (AMNH M-76844, USNM 484928)

AMNH M-99923, 100319, 100341, 100343,
LACM 31309, MNHN-ZM-MO0-1962-1152,
1962-1153, 1962-1157, 1962-1159, MorphoBank
529 (CAS 1184)

BMNH 1968.9.26.30, MorphoBank 529 (USNM
504729, BMNH 1925.10.8.23, 1987.10.10.5)

OM VT087, MorphoBank 529 (USNM 344980,
344982, 344985, 484531)




3. Lista de caracteres usados en el estudio filogenético de Otariidae

La presente lista se basa en la matriz filogenética hecha por Vélez-Juarbe (2017),
la cual toma como base la hecha por Boessenecker y Churchill (2015). Estos
autores, a su vez, se basaron en los trabajos de Berta y Wyss (1994), Kohno (2006),
Boessenecker y Churchill (2011) y Churchill et al. (2014a). Las modificaciones se
resaltan en negrita.

1. Créaneo: altura dorsoventral. (0) < 32% longitud condilobasal, (1) > 32% longitud

condilobasal o polimorfico.

2. Créneo: margen dorsal del craneo en la region interorbital en vista anterior. (0)

plano, (1) moderado a fuertemente convexo.

3. Craneo: porcion mas ancha del rostro en vista dorsal. (0) posterior a los caninos,

(1) en los caninos o rostro de igual anchura.
4. Craneo: Angulo facial en vista lateral. (0) igual o menor a 65°, (1) mayor a 65°.

5. Créneo: Surco pseudosilviano en la caja craneana. (0) presente como un surco

trasversal en el lado lateral de la caja craneana, (1) ausente.
6. Premaxilar: Proceso prenarial. (0) presente, (1) proceso no distinguible o ausente.

7. Premaxilar: Proceso prenarial. (0) grande, formando un semicirculo en vista
dorsal y dando una apariencia conica al hocico, (1) reducido a una cresta incipiente

en vista dorsal y realza un perfil obtuso del hocico.

8. Premaxilar: profundidad de la fosa entre el canino y el incisivo en vistas dorsal o

ventral. (0) ausente o superficial, (1) profunda.

9. Premaxilar: contacto con los nasales. (0) Contacto limitado a los margenes
laterales de la mitad anterior de los nasales, (1) el contacto entre el premaxilar y el

nasal se extiende hasta o supera la altura de la mitad de los margenes laterales de



los nasales, (2) el contacto se limita a la porcion mas anterior de los nasales, con

limitado o sin contacto con sus margenes laterales.

10. Premaxilar: vista lateral. (0) inclinacion gradual desde la region nasal hacia la
prenarial, (1) fuertemente concava, (2) premaxilar escasamente visible en vista

lateral.

11. Maxilar: fosa muscularis. (0) presente, (1) ausente.

12. Maxilar: fosa nasolabialis. (0) presente y bien desarrollada, (1) ausente o

escasamente desarrollada.

13. Maxilar: superficie de la porcion posterodorsal. (0) plana, (1) inflada.

14. Sutura maxilo-palatina: limite anterior. (0) recto o en forma de M, (1)

redondeada.

15. Maxilar: diastema entre el P4 y M1. (0) ausente, (1) presente.

16. Maxilar: forma del diastema entre el P4 y M1. (0) corto (1) muy alargado.

17. Maxilar: diastema entre M1y M2. (0) ausente, (1) presente.

18. Maxilar: tamafio del diastema entre M1 y M2. (0) diastema pequefio, (1)

diastema grande.

19. Maxilar: visibilidad del foramen infraorbitario en vista lateral. (0) visible, (1)

no visible.

20. Maxilar: fosa para la insercion medial del molar inferior entre P4 y M1. (0)

profunda, (1) superficial o ausente.

21. Maxilar: proceso palatino. (0) termina en el altimo molar, (1) se extiende hasta

pasar en margen anterior de la fosa temporal, (2) se extiende hasta



aproximadamente el nivel del proceso postorbitario del cigomatico, (3) se extiende

hasta pasar el nivel del proceso postorbitario del cigomatico.

22. Rostro: sutura naso-frontal. (0) transverso, (1) en forma de V, (2) en forma de

W.

23. Nasales: ensanchamiento anterior. (0) Margenes laterales paralelos y muy
rectos, con escaso ensanchamiento anterior, (1) margenes laterales concavos, con
un ensanchamiento extremo de la porcién anterior de los nasales, (2) Nasales en

forma de V, se ensanchan anteriormente.

24. Nasales: extension de los nasales en el maxilar. (0) los nasales se extienden
hasta el margen anterior del maxilar, (1) los nasales penetran posteriormente entre
los frontales, (2) los nasales se extienden sobrepasando el margen anterior del

maxilar.

25. Paladar: superficie. (0) plana a ligeramente céncava, (1) profundamente

concava.

26. Paladar: longitud. (0) amplia (53-60% LCB), (1) polimérfica, (2) corta (42-52%
LCB), (3) extremadamente corta (< 45% LCB), extremadamente amplia (> 60%

LCB).

27. Palatino: forma del limite posterior. (0) arqueado o triangular, (1) recta.

28. Pterigoides: forma del proceso alar o hamulo. (0) redondeada con un margen

lateral convexo, (1) plana con el margen lateral concavo.

29. Pterigoides: proceso alar. (0) escaso desarrollo dorsoventral, (1) notable, con un

desarrollo dorsoventral prominente.



30. Pterigoides: arbotante o puente pterigoideo. (0) transversalmente delgado, (1)

transversalmente engrosado.

31. Orbita: margen anterior. (0) cresta poco definida que conecta el proceso
anterorbitario con el arco cigomatico, (1) cresta tenue que conecta el proceso
anterorbitario con el arco cigomatico, (2) cresta desarrollada en una placa anterior

prominente.

32. Orbita: proceso anteorbitario. (0) poco definido pero presente, (1)

protuberancia, (2) forma de placa.

33. Orbita: construccion del proceso anteorbitario. (0) solo a partir del frontal, (1)

a partir del frontal y el maxilar, (2) solo a partir del maxilar.

34. Orbita: ancho del craneo entre los procesos anteorbitarios. (0) menos o igual

que el ancho del rostro, (1) mas grande que el ancho del rostro.

35. Rostro: sutura maxilar-frontal en vista dorsal. (0) en forma de V, (1) recta,
transversa, (2) divergente, a menudo con una expansion del frontal en el maxilar

como un lébulo.

36. Frontal: estrechamiento entre la caja craneana y la region orbitaria en vista
dorsal. (0) estrechamiento méas pronunciado entre la caja craneana y el proceso
supraorbitario, (1) estrechamiento mas pronunciado adyacente al margen anterior
de la caja craneana, (2) estrechamiento mas pronunciado entre las orbitas y la

porcion anterior al proceso supraorbitario.

37. Frontal: forma del margen intertemporal. (0) concavo, (1) recto.



38. Frontal: forma del proceso supraorbitario. (0) cresta supraorbitaria, (1)
completamente ausente, (2) grande, con margenes laterales expandidos, dando una

forma mas rectangular al proceso supraorbitario, (3) grande y triangular.

39. Frontal: &ngulo entre el proceso supraorbitario y el margen orbitario anterior.

(0) mayor a 60°, (1) menor o igual a 60°.

40. Frontal: enraizamiento anterior de la cresta sagital. (0) la cresta emerge a partir
de laregion del proceso supraorbitario, a partir de un punto o ligeramente bifurcado,
(1) surgimiento anterior de la cresta bifurcada y precedida por crestas divergentes

prominentes que se originan en la porcién posterior del proceso supraorbitario.

41. Lacrimal: fusién. (0) lacrimal distintivo, (1) se fusiona tempranamente en la

ontogenia al maxilar y frontal.

42. Vacuidades orbitarias. (0) ausentes, (1) presentes.

43. Vacuidades orbitarias: extension y reduccion de huesos. (0) menor, pequefio

foramen o fisura, (1) mayor, foramen grande o como una sutura muy ensanchada.

44. Arco cigomatico: vista ventral. (0) arqueado lateralmente, (1) no arqueado o

ligeramente arqueado medialmente.

45. Arco cigomatico: articulacion yugal-escamoso. (0) encaje tipo entablillado, (1)

encaje tipo cerradura.

46. Escamoso: proceso cigomatico. (0) se estrecha en su extremo distal, (1) se

ensancha anteriormente dorsoventralmente.

47. Escamoso: mastoides y su contacto con el proceso postglenoideo. (0) separado,

(1) estrechamente oprimido.



48. Escamoso y occipital: relacion del proceso mastoideo con el proceso
paraoccipital. (0) cercano al proceso paraoccipital y conectado por una cresta baja
discontinua, (1) cercano al proceso paraoccipital y conectado por una cresta alta
discontinua, (2) proceso paraoccipital distante pero conectado por una cresta baja,

(3) proceso paraoccipital separado pero cercano al mastoides.

49. Basioccipital: forma. (0) trapezoidal, (1) rectangular.

50. Basicraneo: canal carotideo. (0) amplio, sin solapamiento del timpanico, (1)
bula timpéanica solapa completa o parcialmente el canal carotideo, haciendo que no

se le distinga apropiadamente en vista ventral (2) encerrado por la bula timpanica.

51. Bula timpanica: relacion con el basioccipital. (0) colinda con el basioccipital,

(1) subyace al basioccipital.

52. Bula timpénica: proyeccion posterior: (0) ausente o no distinguible, (1)

presente.

53. Bula timpanica: proyeccion posterior: (0) pequefia, (1) grande y bien

desarrollada.

54. Bula timpanica: angulo entre los margenes lateral y posterior. (0) mayor a 90°,

(1) aproximadamente 90°.

55. Bula timpanica: superficie ventral. (0) bulbosa, apice ventral visible en vista
lateral debajo del proceso mastoideo, (1) bulbosa, no visible en vista lateral, (2)
plana o concava, no visible en vista lateral (3) extremadamente bulbosa y

paquiosteosclerdtica.

56. Bula timpanica: borde medial. (0) redondeado transversalmente, (1) aplanado

en una cresta en forma de cuchilla.



57. Bula timpanica: ornamentacién compleja en la superficie ventral. (0) ausente,

(1) presente.
58. Basicraneo: meato auditivo interno. (0) presente, (1) presente.

59. Basicraneo: meato auditivo interno. Canales para los nervios vestibulococlear y
facial (0) cercanamente adyacentes, (1) separados incipientemente, (2)

complemente separados.

60. Basicraneo: orificio para el tensor timpani en el petroso. (0) presente, (1)

ausente.

61. Foramen lacerado posterior. (0) expandido anteroposteriormente, (1) expandido

transversalmente o de igual extension que la anteroposterior.

62. Parietal: angulo anterolateral de la caja craneana. (0) forma un angulo recto, (1)

se une suavemente con la region orbitaria.

63. Parietal: protuberancias laterales. (0) ausente, (1) polimorfica, (2) presente.

64. Occipital: exposicion en vista dorsal. (0) visible como una cufia triangular muy
pequefa entre las crestas nucales, (1) polimdrfico, (2) no visible o solo presente
como una muy pequefia cufia triangular en vista dorsal, (3) visible como una media

luna redondeada.

65. Caja craneana: cresta sagital. (0) Presente, (1) ausente, (2) crestas temporales

separadas presentes.

66. Caja craneana: forma de la cresta sagital. (0) cresta baja, (1) convexa, (2) baja,

se incrementa en altura posteriormente.



67. Caja craneana: posicion de la cresta sagital. (0) ampliamente confinada a la caja
craneana, que se extiende anteriormente a la region intertemporal, (1) aparece al

nivel de los procesos supraorbitales.

68. Caja craneana: forma de la cresta nucal en vista lateral. (0) se proyecta desde la
superficie dorsal de la parte posterior de la cresta sagital anteroventralmente sobre
la parte superior del mastoides hasta el meato auditivo externo, (1) curvada, traza
el margen posterior del craneo sobre el proceso mastoideo (2) crestas nucales

ausentes o no distinguibles.

69. Mandibula: forma del margen ventral. (0) recto, (1) sinuoso.

70. Mandibula: tuberosidad genial. (0) ausente o escasamente desarrollada, (1)

prominente.

71. Mandibula: desarrollo de la insercién para el m. digastricus. (0) ausente 0 no

distinguible, (1) presente.

72. Mandibula: desarrollo de la insercion para el m. digastricus. (0) corta
anteroposteriormente, cresta afilada, (1) posteroventralmente expandida como un

reborde alargado.

73. Mandibula: proceso angular. (0) presente, (1) ausente o no distinguible.

74. Mandibula: forma del proceso angular. (0) estrecho, (1) amplio.

75. Mandibula: plataforma medial del proceso angular. (0) no forma una

plataforma, (1) forma una plataforma pequefa.

76. Mandibula: base del proceso coronoideo. (0) estrecha (menos del 42% de la

longitud del dentario, (1) amplia (mayor o igual al 42% de la longitud del dentario).



77. Mandibula: parte més profunda de la mandibula dorsoventralmente. (0) cerca a
los molares inferiores, (1) al final de la parte anterior de la mandibula, al nivel de
la tuberosidad genial, (2) posterior a la hilera dentaria, en la insercién para el m.

digastricus.

78. Mandibula: posicion de la tuberosidad genial (o sinfisis). (0) al nivel de p2 o

anterior, (1) posterior a p2.

79. Mandibula: longitud de la fosa masetérica. (0) larga (>28% longitud de la

mandibula), (1) corta (<28% longitud de la mandibula).

80. Denticion: forma de la corona de los postcaninos. (0) estrecha transversalmente
y mas larga que alta mesiodistalmente, (1) estrecha transversalmente y de
dimension similar o mas corto que alto mesiodistalmente, (2) bulboso y mas ancho
que alto mesiodistalmente, (3) bulboso y de dimension similar o méas estrecho que

alto mesiodistalmente.

81. Denticion: extension de la hilera dentaria superior. (0) se extiende al nivel de la
base del mailar del arco cigomatico, (1) se extiende al nivel de la porcion anterior
de la fosa temporal, (2) se extiende hasta o pasando el nivel de la mitad de la fosa

temporal.

82. Denticidén superior: orientacion del P4 y M1 en vista lateral. (0) Ejes largos

divergentes de P4 y M1, formando un angulo, (1) ejes largos paralelos de P4y M1.

83. Denticion superior: heterodontia. (0) P4 mas grande, P1-3 y M1-2 de tamafio
similar, (1) P1-M1 de tamafio similar, (2) M1-2 més pequefios en relacion con P2-

4, (3) P2 y P3 mas grandes que P1y P4-ML1.



84. 13 superior: morfologia. (0) pequefio, incisiforme, menor que el 150% del

didmetro de 12, (1) grande, caniniforme, mayor que el 150% del diametro de 12.

85. 13 superior: seccidn transversal. (0) circular, (1) oval.

86. 13 superior: cingulo. (0) cingulo reducido o ausente, (1) pequefia cuspide lingual

en el cingulo.

87. Denticidn superior: hilera dentaria postcanina. (0) concava lateralmente, (1)
recta y paralela, (2) hilera torcida aproximadamente a la altura de P3, (3) recta 'y

divergente posteriormente.

88. Postcaninos superiores: cingulo labial. (0) ausente, (1) presente.

89. Postcaninos superiores: enraizamiento. (0) P2-3 y M1 con doble raiz, P4 con
triple raiz, (1) P2-3 con doble raiz, P4-M1 con triple raiz, (2) P2-M1 con doble raiz,
(3) P2-P3 con una raiz, P4-M1 con doble raiz, (4) P2-P4 con una raiz, M1 con una

raiz o polimorfica.

90. P3-P4: coronas. (0) tres cuspides, (1) dos cuspides, paracono enfatizado, (2) una

cuspide, (3) tres cuspides, paracono enfatizado.

91. P2-P3: Plataforma posterolingual. (0) ausente, (1) presente.

92. P4: Plataforma del protocono. (0) presente, (1) ausente.

93. M2. (0) presente, (1) ausente.

94. M2: enraizamiento. (0) doble, (1) dnico.

95. Longitud de la hilera dentaria inferior. (0) larga (> 40% de la longitud de la

mandibula), (1) polimérfica, (2) corta (< 40% de la longitud de la mandibula).



96. Denticion inferior: heterodontia. (0) m1 mesiodistalmente més largo que p1-2,

(1) m1 similar en longitud mesiodistal a p1-2.

97. Postcaninos inferiores (p2): enraizamiento. (0) doble, (1) unico.

98. Postcaninos inferiores (p3-4): enraizamiento. (0) doble, (1) unico.

99. Postcaninos inferiores (m1): enraizamiento. (0) doble, (1) unico.

100. Postcaninos inferiores: paracénido e hipoconido. (0) paraconido e hipocénido
bien desarrollado, paraconido afilado, (1) paraconido e hipocénido bien
desarrollados y cénicos, (2) paraconido presente y cénico, hipocdnido ausente, (3)
paracénido grande y posicionado apicalmente, hipoconido reducido o ausente, (4)
paracénido ausente, hipocénido presente y conico, (5) paraconido e hipocénido

reducidos o ausentes.

101. Postcaninos inferiores: metacénido. (0) presente, (1) reducido o ausente.

102. Postcaninos inferiores: posicion del metacénido. (0) posicionado apicalmente,
cercano al protoconido, (1) posicionado uniformemente entre el protocénido y el

hipocénido.

103. Postcaninos inferiores: forma del protocénido. (0) margen posterior recto o

convexo, (1) lanceolado, con un margen posterior céncavo.

104. p1: tamafio de la corona mesiodistalmente. (0) mas pequefia que las coronas

de p2-4, (1) tamafio similar a p2-4.

105. p1: ancho de la raiz. (0) raiz o alveolo de igual diametro como p2-4, (1) raiz o

alveolo méas pequefio en didametro que p2-4.

106. m1-2: trigonido y talonido. (0) presente, (1) ausente o reducido.



107. m2. (0) presente, (1) ausente.

108. Postcaninos inferiores, cingulo lingual en taxones con diente de doble raiz. (0)

arqueados dorsalmente, (1) rectos.

109. Vértebras: foramen neural. (0) proporcionalmente del mismo tamafio que en

carnivoros terrestres, (1) de mayor dimension.

110. Vértebras cervicales: tamafio. (0) mas grandes que las vértebras toréacicas y
lumbares, canal espinal menor a la mitad del diametro del centro, (1) mas pequefias
que las vértebras toracicas y lumbares, canal espinal de tamafio cercano al del

didmetro del centro.

111. Vértebras lumbares: procesos trasversos. (0) grandes, (1) cortos.

112. Escapula: espina secundaria. (0) ausente, (1) presente.

113. Hamero: cresta del m. supinador. (0) bien desarrollada, (1) ausente o poco

desarrollada.

114. Radio: posicion del proceso del m. pronator teres. (0) posicionado distalmente,

al 60% del radio, (1) posicionado proximalmente, al 40% del radio.

115. Fémur: févea para el ligamento teres femoris. (0) presente y bien desarrollado,

(1) bien reducido o ausente.

116. Tibia y fibula: fusion. (0) no fusionadas, (1) fusionadas proximalmente.

117. Calcéneo: proceso mediano en el tubérculo calcaneo. (0) ausente, (1) presente.

118. Calcéneo: plataforma secundaria del sustentaculo. (0) ausente, (1) presente.

119. Calcaneo: plataforma secundaria del sustentaculo. (0) desarrollado como una

plataforma angosta, (1) desarrollado como una plataforma amplia.



120. Metacarpo I: hoyo o rugosidad. (0) ausente, (1) hoyo o rugosidad presente.

121. Béculo: apice. (0) estrecho transversalmente, (1) estrecho transversalmente,
simulando la figura de un 8 en vista anterior, (2) amplio con quillas, (3) amplio con

quillas, con mayor expansion lateralmente.

122. Melena. (0) ausente, (1) presente en machos, (2) presente y prominente en

machos

123. Denticion: pigmentacion (0) ausente, (1) presente.

124. Coloracién: contraste entre la nuca y la corona en los machos. (0) ausente, (1)

presente.

125. Tamafo corporal (0) especie pequefia (<300 kg.), (1) especie grande (>300

kg.).



4. Laminas comparativas adicionales

c. 68[0]
c. 70[0]

Anexo 4.1. Comparacion del crdneo y mandibula de otaridos selectos en vista
lateral, ilustrando los siguientes caracteres filogenéticos: c. 31 (margen anterior de
la 6rbita), c. 68 (forma de la cresta nucal en vista lateral) y c. 70 (presencia de la
tuberosidad genial). Escala = 5 cm. A) H. lomasiensis, holotipo, MP UNI 04, B)
MUSM 3628, C) Otaria BMNH 335-m y D) A. galapagoensis LACM 31309. pm
= proceso marginal mandibular, ppy = proceso postorbitario del yugal.



Anexo 4.2. Comparacion del craneo de otaridos selectos en vista dorsal, ilustrando
los siguientes caracteres filogenéticos: c. 62 (angulo anterolateral de la caja
craneana) y c. 64 (exposicion en vista dorsal del occipital). Escala =5 cm. A) H.
lomasiensis, holotipo, MP UNI 04, B) MUSM 3628, C) Otaria DPV PI 19, D) A.
galapagoensis LACM 31309, E) A. pusillus AMNH M-81705 y F) Proterozetes
ulysses, holotipo, USNM PAL 187108.
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Anexo 4.3. Comparacion del craneo de otéridos selectos en vista ventral, resaltando
la forma de los hamulos del pterigoides (rojo), la bula timpanica (celeste), el
proceso mastoideo (verde) y los siguientes caracteres filogenéticos: c. 21 (extensién
del proceso palatino del maxilar), c. 53 (proyeccién posterior de la bula timpanica),
c. 57 (ornamentacién compleja ventral de la bula timpanica), c¢. 61 (forma del
foramen lacerado posterior), c. 81 (extensién de la hilera dentaria superior), c. 84
(morfologia del 13), c. 87 (hilera dentaria poscanina superior) y ¢. 94 (enraizamiento
del M2). Escala =5 cm. A) H. lomasiensis, holotipo, MP UNI 04, B) MUSM 3628,
C) MUSM 3608, D) Thalassoleon mexicanus, holotipo, IGM 5317, E) A. tropicalis
MNHN-ZM-MO-1972-644 y F) Otaria USNM 484912.
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c. 32[0]

Anexo 4.4. Comparacion de hocicos en vista dorsal y craneos en vista anterior de
otéridos selectos, ilustrando los siguientes caracteres filogenéticos: .7 (proceso
prenarial del premaxilar), c. 32 (forma del proceso anterorbital). Escala = 2.5 cm.
A) Eumetopias AMNH M-62262, B) MUSM 3608, C) A. australis AMNH M-
254565, D) H. lomasiensis, holotipo, MP UNI 04, E) A. pusillus LACM 52231y F)
Otaria AMNH M-254570.
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Anexo 4.5. Comparacion entre hemimandibulas derechas en vista medial de
otéridos selectos, ilustrando los siguientes caracteres filogenéticos: c. 70 (forma de
la tuberosidad genial), c. 96 (heterodontia de la denticién inferior entre m1/p1-2),
c. 99 (enraizamiento de m1), c¢. 100 (forma del paracénido y metacénido), c. 105
(ancho de la raiz del p1/p2-4) y c. 107 (presencia del m2). Escala =5 cm. A) Eotaria
citrica, holotipo, LACM 122666, B) MUSM 3628, C) A. australis AMNH M-
254569, D) MUSM 2014, E) Otaria AMNH M-254570, F) MUSM 3605, G) H.
lomasiensis, holotipo, MP UNI 04 y H) MUSM 3608. pad = paraconido, prd =
protoconido, hid = hipocénido, mtd = metaconido, cl = cingulo labial.



c. 69[0]
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Anexo 4.6. Comparacion entre hemimandibulas derechas de otaridos selectos en
vista ventral, ilustrando los siguientes caracteres filogenéticos: c. 69 (forma del
margen ventral de la mandibula), c. 75 (plataforma medial del proceso angular).
Escala = 2.5 cm. A) Thalassoleon mexicanus LACM 149498, B) Callorhinus
ursinus AMNH M-245299, C) A. pusillus LACM 52231 y D) MUSM 3628.



Cathar@}

Spheniscus
Fulmarus L :
Puffinini
. _/"r b Sula
~==522 pelecanus ,H drarctos
imasiensis

Carcharodon Delphininae

Hgdrarcfos
SpP. nov.

Phalacrocorax

Notorhinchus

Hydrarctos
str. nov.

Anexo 4.7. Fauna de vertebrados marinos a nivel genérico del lapso 2.7 - ~1 Ma
(formaciones Caracoles y Pongo) tomando en cuenta su posicion relativa en la
columna de agua y con relacion a la costa. Las lineas representan las posibles
relaciones troficas. Modificado de Bianucci et al. (2018) y Ochoa et al. (2021).



5. Matriz filogenética

Se enlista a continuacion la codificacion usada en la matriz de 125 caracteres para

cada taxon.

Enaliarctos emlongi

00000000000000000-00000000000000000000-0000000000000-

72?7720
Pteronarctos goedertae

000000001000000-0-011(0 2)0001000000002110-1010100010100-
000000000000001000-
0000000007111001000001000000010?000007107????7?707??70

Proneotherium repenningi

0010100(0 1)1000000-(0 1)(0 1)01200001000100102000-0111100010000-
0101??000010001000-001010001011101010100101000101??0?00070???0010-

Neotherium mirum

001010110011000-0-01220000000100101101-011?100010000-

020001701010001010-001010001111071011100101000101000100?????0??10-
172?70

Imagotaria downsi

10101011?011000-0-0120?000000102101001-011?000010000-
020001701010001(0 1)10-00101(0 1)020111001021100101(0 1)(0 1)031-0201(0
1)17220101?10-177221

Pelagiarctos spp.

Titanotaria orangensis

011010070111070-1001720000010111101101-0111100010100-
1200777010102011110001010720??11010277??001100071-0711007???107710-
10?7771

Allodesmus kernensis

000011-000?710?10170121020371?000201210-010-111020110-
02000171100000111110000211301210030420101011(0 1)151-
07?010?71010111000-007??1



Desmatophoca oregonensis

0000101000?1000-1701210200(0 1)10000201010-010-010020110-
020012?0000000111110000(1 2)1031121003023000101007101(0 1)001(0 1)(0

Pithanotaria starri

?010?000?0??00(0 1)-0-
1112070?0??07771277370?71110007???77???0??7?00?0007000-

Thalassoleon mexicanus

00101000011101??(0
1)?1122000000001221210200111100010101001000010000(1 2)201000-
00011001111101102201000100051-1701100011101000-0177?1

Thalassoleon macnallyae

Proterozetes ulysses
110010110011001110012200010000122120030111110001?10100201??1?10101
00000-0000101111110?114222(0 1)1011115(0 1)-(0 1)?111?12222122222222271

Callorhinus gilmorei

Callorhinus ursinus

000110000111100-0(0 1)1122100200000121211(2
3)001111000110010121100100000000000-00101101011110104201(0
1)01111121-11011710111110011011110



Neophoca cinerea

011000011011000-0-
01211000000010012113001111000111010017077111010001110-
00101002101010114201(0 1)10110071-0101171?111111711731111

Phocarctos hookeri

011000000010000-(0 1)1012100(0 1)000001121111300111100(0
1)11001101?0??111(0 1)10200110-00011002111110114201(0 1)00010071-
0101171?111111711731101

Zalophus californianus

101010011011000-0-1122000100001121200(2
3)011111000111010120000111010110000-011010010111001141011-1111111-
10011710111111011021111

Eumetopias jubatus

1110101110110(0 1)110-11221000100011212002(0
1)11111000111010020100111010100000-000110111111001042011-0111151-
10111?1011111(0 1)011031101

Otaria flavescens

101010(0 1)(0 1)10110(0 1)0-1(0 1)11321013101022212102(0
1)11111001101011120100111110200111001111001001100114101(0
1)11111151-1001171?111111011032101

Arctocephalus australis

001010011111000-(0 1)(0 1)01221001(0 1)0001121211300111100010(0
1)0101100011100002010010010010011010102(0 1)430100(0 1)110011-
10011?10111111011001100

Arctocephalus pusillus

1110100(0 1)0111000-(0 1)(0 1)0122100100001121211(2
3)0011110001010101100??1100002000010010010011010102(0
1)4301000111111-10011?10?11111011?01110

Arctocephalus galapagoensis

011010011111000-(0 1)(0
1)012210010000112121130011110001000101100721000(0
1)02000010010010011010102(0 1)2301000100021-10111110?11111011?01100



Arctocephalus gazella

001000000011010-111121100(0 1)00001121211301111100011(0
1)0100100011?0010201001000001011101010204201000100051-
10011710111111711701100

Arctocephalus tropicalis

0110000(0 1)11110(0 1)0-(0 1)(0 1)1121100(0
1)0000112121130011110001010100100011000002000010000010111010102(0
1)42010001110?1-11011?10111111?11?01100

Arctocephalus townsendi

10101001111100(0 1)-(0
1)00122100100001121211300111100010001011000110(0

Monachus monachus

100011-00210000-0-0121210(0 1)01000020100170111111030210-
1300121000100010011010110020131003123011-(0
1)10001010001101100111100-000000

Erignathus barbatus

110011-00211100-0-0111210(0 1)1100002010007?110111030210-
0300120200217?200111-0(0 1)21100110003023011-(0
1)100010100011?1100001100-0?0001

MUSM 3628

3)007??100070707?????7??7?0102001110011010011?1?1?113???00(0

Hydrarctos lomasiensis

1110?01710??000-
10012210010??01021211300711100070707777???771?00020?1010011??0?10010



6. Tablas de mediciones de los especimenes estudiados

La primera tabla corresponde a mediciones craneanas. La segunda a las mediciones
tomadas de la hemimandibula. Los siguientes simbolos correponden como sigue:
“*»” extrapolado, "+" incompleto, "?" No preservado, “D” derecho, “I”” izquierdo.

Hydrarctos MUSM — MUSM

3608 3628
LCB 245.7+ 258.5 245.8
LB 219.5 232.8 228
LP 126 129.1 114.1
LHD 64.9 65.6 70.9
LH 59.6* 68.2 59+
LO 63 60.3 68.4
ANE 26.3 35.2 30.1
AHC 59.6 68 61.2
AM1 41.7 41.5 42.1
AlO 43.4 ? 443
ASOP 56.6+ ? 67.5
ABC 154> 153.3 150
ABI 31.9 ? 217.2
AM 129* ? 122.3
ACO ? 55.7 64.2
ALO 43.8 ? 45
ALC 94.3+ ? 74.5?
13/2 2.1 1.59 ?
CLMD 19.2 17.6 18.3
P1LMD 11.3 9.3 10.5
P2LMD 10.6 11.3 12.2
P3LMD 9.3 10.1 10.3
PALMD 9.5 10 11
M1LMD 9.2 10.2 12.2

M2LMD 12.2 8.6 8.8




Hydrarctos MUSM MUSM MUSM MUSM MUSM
3628 2014 3698 3605 3707
D I

LM ? ? 191 147.1 ? ? 177.6

LCM1/2 2 ? 74.6 62 ? ? 69.3

LPC 56.3 ? 55.6 48.5 ? ? 49.6

ALM 395 38.2 403 23.8 29.1 ? 38.7

BPC ? ? 60 45 ? ? ?

APC 52 ? 60 36.2 ? ? ?

AMM 766 ? 89.7 50.3 ? ? 66.9

LFM 641 ? 69.1 46.8 ? ? ?

LMC ? ? 18 10 ? 20.1 21.3

LMP1 89 97 8.6 9.1 ? 11 9.2

LMP2 105 9.9 10.7 8.6 9 10.9 9.4

LMP3 118 12 11.1 8.8 10.3 10.5 9.5

LMP4 112 129 9.5 9 9.1 ? 9

LMM1 123 135 10.2 8.5 9.2 ? 9

RAAP4 ? ? 41.3 2.84 ? ? 2.54

Acrénimo Definicién

LCB Longitud condilobasal

LB Longitud basal

LP Longitud paladar desde el borde posterior de los incisivos 1

LHD Longitud de la hilera dentaria superior desde P1

LH Longitud del hocico

LO Longitud orbitaria

ANE Ancho de la narina externa

AHC Ancho a la altura de los caninos

AM1 Ancho del paladar a la altura de M1, vista ventral

AIO Ancho menor interorbitario entre los procesos supraorbitario y

anterorbitario

ASOP Ancho del proceso supraoccipital

ABC Ancho bicogimatico

ABI Ancho en la parte méas posterior de la barra interorbitaria

AM Ancho a la altura del mastoides

ACO Ancho de los condilos occipitales

ALO Altura orbitaria

ALC Altura del craneo

13/2 Proporcion de 13/12

CLMD Longitud mesiodistal canino

P1LMD Longitud mesiodistal P1

P2LMD  Longitud mesiodistal P2

P3LMD Longitud mesiodistal P3

PALMD  Longitud mesiodistal P4

M1LMD  Longitud mesiodistal M1

M2LMD  Longitud mesiodistal M2



LM
LCM2
LPC
ALM
BPC
APC
AMM
LFM
LMC
LMP1
LMP2
LMP3
LMP4
LMM1
LMM?2
RAAP4

Longitud mandibular

Longitud del canino al m2
Longitud postcaninos (todos)
Altura en borde posterior m1/m2
Base del proceso coronoideo
Altura del proceso condiloides
Altura maxima

Longitud fosa masetérica
Longitud mediodistal del canino
Longitud mesiodistal de p1
Longitud mesiodistal de p2
Longitud mesiodistal de p3
Longitud mesiodistal de p4
Longitud mesiodistal de m1
Longitud mesiodistal de m2
Proporcion altura/ancho en p4
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11° North American Paleontological Convention (NAPC). Simposio “Tetrapodos
marinos fosiles del Pacifico este”

Entidad organizadora: University of California, Riverside, CA, EE.UU.
Financiamiento: Student travel grant (US$ 350) (declinado).
Fecha: 23-27 de junio del 2019

NAPEC 2019 PROGRAM & ABSTRACTS

NEW EVIDENCE FROM PERU

VARAS-MALCA, Rafael, Universidad Peruana Cay-
etang Heredla, Lima, Peru; SALAS-GISMONDI, Ro-
dolfo, Universidad Peruana Cayetano Heredia, lima,
Peru; GCHOA, DMana, Universidad Peruana Cayetanag
Heredla, lima, Peru; DEVRIES, Thomas, University of
Washington, Seattle, WA; URBINA, Mario, Museo de
Historia Matural, Universidad Nacional Mayor de San
Marcas, Lima, Peru; varasm.ri@gmailcom

Finnipeds are conspicuous predators of upwelling
ecpsystems, such as the Humboldt Current System
(HC5) in the southeastern Pacific. The understanding
of the transition from the phocld seal faunas of the
Miocene to the modern otarild fauna [(Arctocephalus
australis and Qterie fTavescens] in the HCS has heen
hampered by the poorly known fossil record and im-
precise gealagical framework during the Fliocens and
early Pleistocens interval

Here we report two new otartld skulls [MUSM 3608
and 3628]), both coming from Quebrada Caracoles, a
new site located along a small dry ravine of the Sacaco
fosslliferaus area in southeastern Peru. Four super-
posed lithastratgraphic wnits have been distinguished
within the ravine area, informally named CAR, PO1,
P02 and TOT, the oldest of which [CAR) overlie the
voungest Pisco Formation deposits (SAO level) and
separated by an angular unconfarmice Conflicting
radiometric dating has heen assigned forthe 540 level
ranging from 3.9 Ma to 5.8% Ma. The new fossll mate-
rial comes from the CAR and PO2 units.

Craniodental and mandibular features of the new
specimens were included in the character matrix of
Vélaz-Juarbe [2017) to evaluate their phylogenetic
relationships within the Otariidae A maximum parsi-
many analysis using New Technology was conducted
in THT, with all characters unordered and unweighted.
(ne most parsimonious tree was recovered [Cl=0.472,
RI=0.57%, langth=451). Morphological and phylage-
netlc analyses Indicate that both skulls pertain to a
single new species with sister relatlonships o Hy-
drarcins lomasiensis, a fossil otarlid previously recog-
nized from the area. Both taxa differ in ten characters,
including nasals, orbital margin, antorbital process,
arcipital exposure, and upper and mandibular denti-
tlan. The topalagy of the tree basically differs from
previous contributions in the relationships between
Arctocephalus, Hydrarctos, dtaria and the clade com-
posed by Zalophus + Eumetopias + Proferozetes. A hasal
position of A. ausiralis was also recovered elsewhers
bt in this analysls Hydrarctos & recagnized as the

FILLING THE GAF IN THE HISTORY OF OTARIID
SEALS IN THE SOUTHEASTERN PACIFIC OCEAN:
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sister taxon of Otaria, g
Up to now, Hydrarctos is the oldest extinct South -
American otariid and depicts early occupations of
these ceasts by Northern Pacific immigrants. The
presence of two putative species of Hydrarctos sug-
gests a local early diversification and reinforces prior
hypothesis considering the southeastern Pacific as
a major center of evolution of the southern otariids.
The specimens studied here are part of a faunal
assemblage clearly different from the Tortonian/Mes-
sinian marine megafauna, the latter well documented
in the Sacaco area, In turn, it might reflect an earlier
unknown stage of the biota of HCS, Refining the ages
of Quebrada Caracoles with new geological analyses
and radiometric dating (in prep.) would shed lighton
the timing of the onset of the otariid communities in
the southeastern Pacific and the causal connections
of this event with the cooling trend of the Pleistocene.



