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Resumen 

Los pinnípedos son depredadores topes en los ambientes marino-costeros del mundo por 

lo que cambios en la estructura de sus comunidades están relacionados a variaciones en el 

tipo y cantidad de recursos marinos bióticos. La morfología craneal y mandibular son 

atributos usualmente asociados a la ecología de alimentación. Durante el Mio-Plioceno (Fm. 

Pisco, ~10-4.5 millones de años [Ma]) la costa peruana contenía una comunidad de 

pinnípedos constituida por focas con diferencias morfológicas contrastantes. 

Posteriormente, en el Plio-Pleistoceno (Fm Caracoles y Fm. Pongo, ~2.7-1 Ma), se registra 

una comunidad conformada por lobos marinos del mismo género y morsas. Actualmente, 

en el gran ecosistema marino de la corriente de Humboldt (GEMCH) conviven dos especies 

de lobos marinos similares morfológicamente. El presente estudio evalúa, a través de 

morfometría geométrica en cráneo y mandíbula, los posibles cambios en la ecología trófica 

de las comunidades de pinnípedos en los últimos 10 Ma con el objetivo de inferir variaciones 

en los recursos asociadas con en la consolidación de las características bióticas del GEMCH. 

Los análisis permitieron identificar estrategias de alimentación y dietas en las especies 

fósiles, las cuales se compararon con las de especies actuales de zonas de latitudes medias-

altas y de surgencia. Los resultados de indican que, en el Mio-Plioceno, H. martini y A. 

changorum se habrían alimentado de peces/invertebrados bentónicos por perforación 

mientras que A. longirostris por filtración y P. pacifica de peces/cefalópodos también por 

perforación. En el Plio-Pleistoceno las especies Hydrarctos se alimentaban probablemente 

de peces/cefalópodos por perforación y la morsa de invertebrados bentónicos por succión. 

Las comunidades peruanas migran a través del tiempo hacia el morfoespacio de las zonas 

de surgencia actuales definidas del presente análisis. El morfoespacio de la comunidad del 

Mio-Plioceno sugiere la existencia de diversidad de recursos marinos bióticos (variación 

morfológica amplia), mientras que en la del Plio-Pleistoceno, indica la existencia de menor 

variación morfológica y, por consiguiente, condiciones similares a las actuales. Estos 

resultados sugieren que el establecimiento del GEMCH se consolida en el Plio-Pleistoceno. 

Palabras clave: Pinnipedia, costa peruana, ecología de alimentación, GEMCH, fósiles. 
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Abstract 

Pinnipeds are apex predators in the world's marine and coastal environments, so changes 

in their community structure are related to variations in the type and quantity of marine 

biotic resources. Cranial and mandibular morphology are attributes usually associated with 

feeding ecology. During the Mio-Pliocene (Pisco Formation, ~10-4.5 million years [Ma]), the 

Peruvian coast contained a pinniped community consisting of seals with contrasting 

morphological differences. Later, in the Plio-Pleistocene (Caracoles Formation and Pongo 

Formation, ~2.7-1 Ma), a community consisting of sea lions of the same genus and walruses 

was recorded. Currently, two morphologically similar species of sea lions coexist in the 

Humboldt Current Large Marine Ecosystem (GEMCH). 

This study uses geometric morphometrics of the skull and mandible to assess potential 

changes in the trophic ecology of pinniped communities over the last 10 Ma. The goal is to 

infer resource variations associated with the consolidation of the biotic characteristics of 

the GEMCH. The analyses identified feeding strategies and diets in the fossil species, which 

were compared with those of extant species from mid-high latitude and upwelling zones. 

The results indicate that, in the Mio-Pliocene, H. martini and A. changorum would have fed 

on fish/benthic invertebrates by drilling, while A. longirostris fed by filter feeding, and P. 

pacifica fed on fish/cephalopods by drilling. In the Plio-Pleistocene, Hydrarctos species likely 

fed on fish/cephalopods by drilling, and the walrus fed on benthic invertebrates by suction. 

Peruvian communities migrated over time to the morphospace of the current upwelling 

zones defined in this analysis. The morphospace of the Mio-Pliocene community suggests a 

diversity of marine biotic resources (broad morphological variation), while the Plio-

Pleistocene community indicates less morphological variation and, consequently, similar 

conditions to those of today. These results suggest that the establishment of the GEMCH 

was consolidated in the Plio-Pleistocene. 

Keywords: Pinnipedia, peruvian coast, feeding ecology, GEMCH, fossils. 
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I. Introducción y antecedentes 

1.1 Introducción 

Los pinnípedos son mamíferos del clado Carnivora adaptados a la vida acuática. Se clasifican 

en Otariidae (lobos y leones marinos), Phocidae (focas) y Odobenidae (morsas). Habitan 

todos los mares del mundo y algunos ambientes de agua dulce formando comunidades de 

dos o más especies simpátricas. Se alimentan principalmente de peces, crustáceos y 

moluscos, aunque se han registrado casos en los que algunos consumen otros carnívoros.  

Los pinnípedos evolucionan hace ~23 Ma (1). El registro más antiguo conocido (Oldest 

Known Record – OKR) de pinnípedos es el fósil de Desmatophoca brachycephala, 

perteneciente al clado Desmatophocidae, que data de unos 23.03 a 20.43 Ma (2) en la 

Formación Astoria del Mioceno temprano (Aquitania) del Estado de Washington, Estados 

Unidos. Se cree que las formas ancestrales de los pinnípedos evolucionaron de los 

pinnipedimorfos (Enaliarctos, Pteronarctos, Pacificotaria y Pinnarctidion) y están 

emparentados con los úrsidos (osos) (1). Otros autores mencionan que los pinnípedos son 

un grupo difilético, donde los Otariidae y los Odobenidae están más emparentados con los 

Ursidae, mientras que los Phocidae con los Mustellidae (comadrejas, zorrillos, nutrias, entre 

otros) (1).  Actualmente, gracias a un estudio del 2024 que reunió datos morfológicos y 

moleculares de especies actuales y fósiles se confirma que es un grupo monofilético (3). 

Las patas cortas en forma de aleta y cuerpo fusiforme son características principales de la 

anatomía de los pinnípedos. Los Phocidae presentan cuerpos alargados e hidrodinámicos. 

Las extremidades anteriores funcionan mucho mejor como aletas que para desplazarse en 

la superficie terrestre mientras que las posteriores se encuentran orientadas hacia atrás en 

posición horizontal a su cuerpo y no pueden retraerse. El pabellón auricular en este grupo 

se encuentra ausente(2).  

Los Otariidae, a diferencia de los Phocidae, tienen orejas visibles y extremidades posteriores 

dirigidas adelante, por ello su desplazamiento terrestre es posible. En cuanto al tamaño, 
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éste suele ser mayor en los Otariidae que en los Phocidae, además de tener mayor 

dimorfismo sexual (2).  

Los Odobenidae son mucho mayores en tamaño. Están representados por una sola especie 

viviente, la morsa ártica Odobenus rosmarus, y muchas formas fósiles. La morsa ártica se 

caracteriza por poseer dos grandes colmillos y sus extremidades carentes de pelo. 

Asimismo, poseen una piel gruesa y rugosa que les facilita la movilidad en tierra (2). 

La distribución geográfica de los pinnípedos tiene una relación muy estrecha con los 

recursos disponibles. Específicamente, la mayoría de los Otariidae se encuentran 

restringidos a zonas de afloramiento costero y temperaturas bajas del mar, mientras que 

los Phocidae están relacionados a diversos ambientes y recursos debido a que en general 

tienen dietas más especializadas (1,4,5).  

El presente estudio tiene como objetivo establecer la relación entre la ecología de 

alimentación de las comunidades de pinnípedos de la costa peruana durante los últimos 10 

millones de años con el sistema de recursos marinos bióticos correspondiente de cada 

época (diversidad y/o abundancia de recursos marinos bióticos) y a partir de ello cuantificar 

la cercanía de cada comunidad de estudio a las comunidades de surgencia actuales en el 

morfoespacio. 

Debido a que la anatomía craneal y mandibular se encuentra directamente ligada con la 

dieta y estrategias de alimentación, a través de la morfometría geométrica de pinnípedos 

fósiles y actuales, se logró cumplir con los objetivos propuestos (6).  

Finalmente, la migración en el morfoespacio de las comunidades de pinnípedos a través del 

tiempo reflejó los tipos de recursos marinos bióticos predominantes en cada intervalo 

temporal del ecosistema. Estos resultados ayudaron a entender más acerca de la 

consolidación del Gran Ecosistema Marino de la Corriente de Humboldt (GEMCH) en el 

tiempo. Además, este estudio permitió explorar acerca de los forzantes bióticos y su 

influencia en el origen o extinción de estos carnívoros. Así este trabajo permite evaluar la 
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relevancia de los cambios en el clima, hábitat, y los recursos en la prevalencia de estas 

comunidades y redes tróficas de las cuales los pinnípedos son depredadores topes. 

1.2 Antecedentes 

A. Comunidad de pinnípedos del Mio-Plioceno y la Formación Pisco  

El registro fósil del área de Sacaco ha preservado de forma asombrosa la fauna de 

vertebrados marinos de la costa peruana de los últimos 10 millones de años(7–9). Los fósiles 

se encuentran en rocas de origen marino de unidades geológicas diversas (Formaciones 

Pisco, Caracoles y Pongo) que en conjunto abarcan desde el Mioceno tardío al Pleistoceno 

(~10-1 Ma) (9,10). Los vertebrados representados incluyen peces, cocodrilos, aves marinas, 

perezosos acuáticos, cetáceos y pinnípedos(9).  

La Formación (Fm.) Pisco es una unidad estratigráfica de sedimentos marino-costeros que 

abarca desde la ciudad de Pisco (Ica) hasta el pueblo de Yauca (Arequipa), 

aproximadamente 350 km a lo largo de la costa sur del Perú. Está compuesta de niveles de 

limolita y arenisca tufácea, de grano medio y grueso, y en menor cantidad, conglomerados 

y niveles de tobas y coquina (9,10). Los sedimentos más antiguos de esta unidad datan del 

Mioceno medio (~13 a 14 Ma) en la zona de Ocucaje, pero en Sacaco solo se documenta el 

intervalo Mioceno superior-Plioceno inferior (~10-4.5 Ma) (9–11).  

En esta zona se han documentado gran diversidad de peces pertenecientes a los clados 

Sphyraenidae (peces de ambientes tropicales) y Clupeidae (similares a las sardinas) en 

mayor cantidad y con presencia en la mayoría de localidades(7,11). Además, cuenta con la 

presencia de diferentes especies de moluscos pertenecientes a los grupos Ficus, Dosinia, 

Concholepas, Acanthina y Crepidula (8). Estos recursos marinos bióticos existían en gran 

cantidad y posiblemente eran aprovechados por muchas especies de vertebrados, esto se 

evidencia en la zona del conchal (9,10). 

En cuanto a la fauna de vertebrados, esta Fm. se caracteriza por contener especies y clados 

con diferentes nichos ecológicos. Se encontraron aquí fósiles de ballenas (Piscobalaena 

nana, Balaenoptera siberi), gran variedad de delfínidos (incluido el delfín morsa 
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Odobenocetops), tiburones de diferentes tamaños (Isurus, Carcharodon y Carcharocles 

megalodon), 2 cocodrilos marinos (Sacacosuchus y Piscogavialis), diversidad de aves (Sula, 

Spheniscus urbinai), perezosos acuáticos (Thalassocnus) y pinnípedos (9). 

En la zona de Sacaco se han descubierto varias especies de Phocidae de las siguientes 

localidades: El Jahuay (ELJ; ~9 Ma), Aguada de Lomas (AGL; ~8-7 Ma), Montemar (MTM; 

~7.15 Ma), Sacaco Sur (SAS; ~7-6 Ma) y Sacaco (SAO; 5.8 Ma)(10). De Muizon identificó gran 

cantidad de material fósil de este clado sin determinar, sin embargo, para el estudio solo se 

han tomado en cuenta las especies que cuentan con cráneo y mandíbula completos en los 

últimos 10 Ma. de la zona de Sacaco, por ello no se tomó en cuenta el último descubrimiento 

de Magophoca brevirostris(12).  

El registro fósil indica la presencia de al menos cuatro especies de Phocidae con morfologías 

disímiles, principalmente en el cráneo, mandíbulas y dentición, pero también en el 

esqueleto postcraneano (8,9,13,14). 

Acrophoca longirostris fue descrita en 1983 por de Muizon (8). Se encontraron fósiles de 

esta especie en localidades que abarcan el rango temporal entre ELJ y SAS (~9- 5.8 Ma) en 

la Fm. Pisco(8,9). Su morfología es muy distinta a las observadas actualmente de este clado 

pues presenta un cuerpo y cráneo alargados, las vértebras cervicales no son tan cortas como 

en otros taxa de focas, por lo que posee un cuello más largo. Asimismo, los dientes 

postcaninos se encuentran separados entre ellos y tienen una cúspide mayor central y 

algunas menores, lo que lleva a asumir que el método de captura de Acrophoca era por 

perforación (8,15,16).  

Piscophoca pacifica fue descrita también por de Muizon (8). A diferencia de Acrophoca 

longirostris, esta especie se encontró en niveles de edad Mesiniana (~7-5.8 Ma) y en las 

localidades de SAS y SAO. Presenta una morfología rostral menos alargada y más robusta. 

En cuanto a la dentición es muy similar a la de Acrophoca longirostris, pero los dientes 

postcaninos no se encuentran tan separados entre ellos (1,8). 
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Hadrokirus martini fue descrita por Amson y de Muizon en 2014 (13). Sus restos fueron 

hallados en la localidad de SAS. El cráneo tiene mucha similitud con P. pacifica; sin embargo, 

es más plano y delgado, muy robusto y con inserciones para fuertes músculos temporales 

y maseteros. La dentición es muy diferente a las especies descritas anteriormente pues 

presenta dientes postcaninos romos y gruesos. Esto indicaría que probablemente se 

alimentaba de animales con partes duras y usaba sus dientes para romper estas estructuras 

(1,13,17–19). 

Australophoca changorum fue descrita por Valenzuela-Toro et. al en 2016 (14). Tiene una 

distribución amplia, que al igual que A. longirostris y P. pacifica, abarca Perú y Chile. Fue 

hallada en Perú en la localidad de ELJ, AGL y MTM, lo que indica que es una de las especies 

más antiguas, al igual que A. longirostris. Su tamaño corporal es mucho más pequeño que 

las demás especies descritas. Sin embargo, tiene la dentición muy similar a la de H. martini 

(14,19). 

Durante el Mioceno tardío, el ecosistema que habitaban estas especies se caracterizaba por 

las temperaturas cálidas y la presencia de gran cantidad de pastos marinos, en adición a los 

ya mencionados moluscos abundantes y peces. Adicionalmente, este ecosistema contaba 

con amplias bahías y zonas de agua somera de poca profundidad, lo cual promovía la 

diversidad de nichos ecológicos. El planeta, en general, poseía una temperatura promedio 

más alta y nivel del mar mayor que en la actualidad (10). 

El registro geológico de la Fm. Pisco termina hace unos 4.5 Ma y con éste, el registro de 

focas en la costa peruana(9,10). Se presume que aproximadamente hace 4 Ma, durante el 

Plioceno, hubo una disminución global de la temperatura del mar, lo que permitió la 

migración de los Otariidae del norte (California – USA) al sur de América (20). Por esta razón, 

en rocas suprayacentes de 2.5 Ma de la Fm Caracoles del área de Sacaco se registra la más 

antigua comunidad de lobos marinos del Pacífico sudeste(9,10). 
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B. Comunidad de pinnípedos del Plio-Pleistoceno y las Formaciones Caracoles y Pongo 

La Fm. Caracoles, una unidad estratigráfica depositada después de la Fm. Pisco, constituye 

sedimentos costeros del Plioceno al Pleistoceno (9,10,16). Contiene 21 metros de arenisca 

de grano fino y medio moteado, gris y amarillo. Los siete metros inferiores incluyen lechos 

bioclásticos intercalados de los géneros de bivalvos: Mulinia, Pitar, Amiantis, Cyclinella y 

Eurhomalea. También están presentes los gasterópodos Sinum cymba, Polinices sp., 

Nassarius spp., Cancellaria buccinoides, Oliva peruviana y Olivella sp., además de las 

vértebras del pez Aluterus. Los siguientes siete metros incluyen lechos bioclásticos de los 

gasterópodos Crepipatella dilatata, Choromytilus chorus y Nassarius spp, pequeños 

percebes y vértebras Aluterus. Finalmente, los siete metros superiores son similares a los 

siete metros inferiores pero con la adición de fragmentos del gasterópodo Xanthochorus 

xuster (10,16). La Fm. Pongo suprayace en discordancia angular a la Fm. Caracoles y consta 

de unos 60 metros de arena gris de grano grueso poco consolidado y no consolidado y de 

rocas cristalinas debajo de la plataforma (CBR por sus siglas en inglés)(10,21). 

En esta época prevalecían especies de delfines y ballenas, sin embargo, la fauna 

característica era más similar al ecosistema de Humboldt actual, aquí se han encontrado 

fósiles de aves como pingüinos, suliformes y proceraliformes(9). En esta Fm. no se 

encuentran registros de Thalassocnus, mostrando que el nicho ecológico se extinguió. 

Asimismo, el registro de pinnípedos involucra lobos marinos y morsas, mas no focas(9). 

La fauna de pinnípedos de estas formaciones está compuesta por Hydrarctos lomasiensis, 

Hydrarctos sp. (holotipo-MUSM 3628), así como una especie de morsa aún no descrita 

(9,22,23). Los lobos marinos descubiertos presentan una anatomía que se presume 

corresponde a un nicho trófico más restringido que aquel de los Phocidae debido tanto a la 

evidencia morfológica como a las características propias de ese grupo observada en 

especies vivientes; sin embargo, estos datos no han sido analizados con morfometría 

geométrica (22). 

Esta época se caracterizaba por poseer una costa más lineal, con la temperatura y nivel del 

mar menor que en el Mioceno(10). Además, se observa aquí la presencia de especies 
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características de zonas rocosas con zonas de rompimiento de olas, tales como los 

cirrípedos y  Choromytilus chorus (9,10).  

C. Comunidades actuales de pinnípedos y el GEMCH 

Con sus más de 2000 km de longitud, el litoral peruano se caracteriza por albergar dos 

ecosistemas marino - costeros muy complejos y ricos en recursos. En el norte, las costas de 

Tumbes y Piura (3ºS a 5ºS) forman parte de un sistema marino con gran biodiversidad, 

denominado Mar Pacífico Tropical (MPT), y que se caracteriza por su temperatura 

relativamente alta (~20-22ºC) debido a la fuerte influencia de las corrientes del Pacífico 

tropical  (24). El resto del litoral (desde 18º S hasta 45⁰ S) es bañando por aguas más frías (~ 

14ºC)  (25,26) típicas de uno de los ecosistemas marinos de afloramiento más ricos del 

planeta, el GEMCH. Geográficamente, esta costa presenta una configuración bastante 

lineal, con gran cantidad de playas arenosas y extensas, separadas por algunas zonas 

rocosas y barrancos. Además, es poco accidentada a pesar de que contiene bahías, 

penínsulas e islas (24).  

En esta zona habita una biota muy variada y abundante que conforma un ecosistema único 

dependiente de las características oceanográficas de las corrientes marinas que lo rodean. 

La corriente de Humboldt es una de las más influyentes en este lugar caracterizada por 

poseer aguas con temperaturas frías, alta salinidad y una zona mínima de oxígeno con límite 

superior somero. Esta corriente es impulsada principalmente por los vientos alisios de 

dirección sur – norte desde la zona central de Chile hasta el norte de Perú, donde empieza 

el Mar Pacífico Tropical. La temperatura baja se debe a que aguas profundas surgen a la 

superficie luego de chocar con la placa continental y debido a la influencia del movimiento 

rotacional de la Tierra. Este sistema denominado de afloramiento o surgencia se puede 

observar en corrientes costeras con características similares en los bordes occidentales de 

los continentes (24–26). 

El fenómeno de surgimiento o afloramiento se produce al desplazar las aguas de los fondos 

marinos a la superficie generando que los nutrientes, provenientes de materia en 

descomposición, asciendan y recirculen. Esto a su vez repercute en una gran productividad 
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primaria del océano ya que estos nutrientes son aprovechados por el fitoplancton, ubicado 

en la zona superficial por su función fotosintética (24–27). 

El zooplancton es el punto clave para relacionar el fitoplancton y las redes tróficas mayores. 

Está conformado en su mayoría por organismos de los taxa Copepoda y Euphausiacea (krill). 

Son el principal alimento de muchos seres vivos, en especial de una especie de pez en el 

sistema de la Corriente de Humboldt, la anchoveta, un recurso fundamental y abundante 

en este ecosistema. La anchoveta depende de todas estas condiciones oceanográficas y 

biológicas para su supervivencia en la costa peruana (24,25,27).. 

El sistema de la corriente de Humboldt es muy dinámico a lo largo de su trayecto, teniendo 

mayor productividad en las zonas de Perú y el norte de Chile y una productividad menor en 

la zona central chilena debido a que el afloramiento es menos constante (27). La corriente 

de Humboldt también cambia dependiendo de las estaciones y por la influencia de otros 

fenómenos que se presentan cada cierta temporada, tales como el fenómeno cálido de “El 

Niño” (ENSO; cada 2 a 7 años) y su fase fría, denominada La Niña (poco frecuente) (26,27). 

Cuando este sistema dinámico es alterado por alguno de los fenómenos mencionados, se 

da una mezcla de corrientes costeras y subtropicales, la cuales afectan a la anchoveta. Es 

aquí cuando la sardina ocupa el rol ecosistémico de la anchoveta, se desplaza de una zona 

más oceánica a una más costera (28). Tanto la anchoveta como la sardina ocupan un lugar 

importante en la red trófica del sistema de Humboldt pues son el principal alimento de aves 

marinas (tales como gaviotas, pelícanos, cormoranes, piqueros, entre otras) y otros 

vertebrados (28). 

El sistema de Humboldt también es hábitat de diferentes tipos de mamíferos marinos, entre 

los que se encuentran cetáceos como la ballena jorobada Megaptera novaeangliae, que se 

alimenta principalmente de krill (29). Los delfines también se desarrollan en este 

ecosistema y se encuentran a lo largo de todo el litoral peruano. Su alimentación consta 

principalmente de peces; sin embargo, consumen también moluscos y tortugas marinas 

(26) Otros depredadores típicos de estas costas son los lobos marinos (Otariidae). Los lobos 

marinos son considerados en este ecosistema como depredadores topes ya que se 
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posicionan en un nivel trófico muy alto y se alimentan principalmente de anchoveta 

(26,28,30,31). Habitan la zona centro y sur de Perú, en mayor concentración en Punta San 

Juan – parte de la la Reserva Nacional Sistemas de Islas, Islotes y Puntas Guaneras, la 

Reserva Nacional Paracas y la Reserva Nacional de San Fernando (26,31–35).  

Actualmente existen dos especies de lobos marinos en las costas de Perú, Otaria byronia 

(lobo marino chusco) y Arctocephalus australis (lobo marino fino, sensu Nyakatura y 

Bininda-Emonds 2012) (36), las cuales están íntimamente relacionadas a las características 

oceanográficas del actual sistema de Humboldt, específicamente a las temperaturas frías 

del mar y el afloramiento. Asimismo, su dieta está basada principalmente en peces 

(anchoveta y sardina) y en el caso de Otaria byronia, también de múnida. Su anatomía de 

alimentación presenta un fenotipo generalista, el cual se define por la homodoncia en la 

estrategia de alimentación por perforación (6,18). 

El Perú cuenta con ejemplares fósiles de pinnípedos de los últimos 10 millones de años 

descubiertos en Sacaco en el Museo de Historia Natural de San Marcos (Lima - Perú) y de 

las formas actuales en el Laboratorio de BioGeoCiencias de la Universidad Peruana 

Cayetano Heredia. 

 

Figura 1. Representación del ecosistema marino del Mio-Plioceno, Plio-Pleistoceno y 

actualidad de la costa peruana (Sacaco). En la imagen de la izquierda se puede observar 

gran diversidad de especies de diferentes clados y los diferentes recursos que fomentaron 

gran cantidad de nichos ecológicos. En la imagen del centro se puede observar gran 

diversidad de especies de diferentes clados y los abundantes recursos marinos bióticos. En 
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la imagen de la derecha se representa el GEMCH, se puede observar gran diversidad de 

especies de diferentes clados y los abundantes recursos marinos bióticos. Las siluetas en 

negro representan especies extintas y las de azul especies actuales. 

D. Comunidades fósiles de pinnípedos en zonas de surgencia 

En el mundo existen 4 zonas de surgencia constante bastante importantes, la costa oeste 

de California-USA, de Perú y Chile, del norte de África y de Sudáfrica (30). De estas zonas, la 

costa oeste de California y la del GEMCH son las que poseen el registro fósil más completo 

de cráneos y mandíbulas mejor conservadas, lo cual es una fuente importante para la 

comparación de la evolución y establecimiento de estos ecosistemas de zonas de surgencia. 

La zona de California cuenta con una historia semejante a la de la costa peruana y está 

directamente relacionada a la migración de pinnípedos durante el Plioceno(37). 

 

Figura 2. Zonas de surgencia en el mundo. En el mapa se muestran las zonas de surgencia 

continua, por temporadas y otras. Imagen extraída de Kampf 2016. 

La zona de surgencia de la costa oeste de California posee formaciones que datan desde el 

Mioceno a la actualidad. Durante el Mio-Plioceno existieron comunidades de Ododenidae 

y Otariidae en las formaciones San Mateo y Purísima. En estas formaciones existen fósiles 
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de Lituyapecten purisimaensis, un molusco que era probablemente el principal alimento de 

las morsas(37). 

En el Plio-Pleistoceno, en las formaciones Purisima y San Diego se registran aún ambos 

clados, sin embargo, la diversidad de Odobenidae disminuyó drásticamente, en especial de 

las morsas de tamaño pequeño debido a la ocupación de su nicho por los Otariidae(37,38) 

Por otro lado, los peces que se encuentran aquí son Paralichthys sp. (emparentados con los 

lenguados) y Thunnus sp. (emparentados con los atunes)(39) 

Actualmente esta zona es habitada por especies de Otariidae y migrantes de Phocidae(40). 

E. Estrategias de alimentación y dieta en Pinnipedia 

En Pinnipedia la morfología de alimentación está relacionada principalmente a la 

morfología craneana y mandibular, mientras que la postcraneana está más vinculada a la 

locomoción, reproducción y comportamiento (6). En los pinnípedos, la dentición se ha visto 

simplificada en relación con otros grupos de Carnivora debido a que se perdió el 

procesamiento bucal de los alimentos y por ende la masticación unilateral (6). Los 

pinnípedos actuales utilizan diferentes estrategias de alimentación, por perforación, por 

succión, por filtración, por trituración y por agarre y desgarro (6,18). 

La captura por perforación es también llamada generalista y se emplea para alimentarse de 

peces y algunos animales de cuerpo blando como calamares (6). Animales que emplean la 

perforación se caracterizan por poseer una dentición homodonta y afilada, lo cual permite 

la captura de la presa y posterior ingestión. Los Otariidae y algunos Phocidae presentan este 

tipo de técnica, por lo que se dice que tienen una alimentación oportunista ya que la presa 

de la que se alimentan depende de la estación o el lugar (6,19). 

La captura por succión es un tipo de alimentación que requiere una morfología 

especializada, que generalmente incluye un paladar abovedado y la sínfisis mandibular 

fusionada. Se utiliza para extraer moluscos de sus conchas por una fuerza de succión 

poderosa y la retracción de la lengua, la cual genera una fuerza de succión por diferencial 
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de presión (6,19). Los Odobenidae y algunos Phocidae, como la foca leopardo (Hydryrga 

leptonix), tienen este tipo de alimentación (6,18). 

La estrategia de alimentación por trituración incluye especies con cráneos robustos y 

molares romos, además de fuertes mandíbulas. Esta estrategia se caracteriza por consumir 

alimentos duros como moluscos y molerlos con los dientes para extraer su contenido 

blando. Las especies de pinnípedos que utilizan esta estrategia de alimentación 

generalmente se alimentan además por perforación. Aquí se encuentran generalmente las 

focas fósiles y algunas actuales de tamaño pequeño(19). 

El método de captura por filtración implica tragar agua y tamizar el krill con los dientes. La 

principal modificación de este tipo de alimentación recae en el posicionamiento y forma de 

los dientes. Los pinnípedos con esta estrategia de captura poseen dientes postcaninos de 

corona alta y cúspide intrincada, dientes superiores e inferiores interdigitados y crestas 

post-dentales. Los que utilizan esta técnica son los Phocidae, como la foca cangrejera, 

Lobodon carcinophagus (6,18). 

La captura por agarre y desgarro consta de atrapar presas grandes y girar la cabeza para 

desgarrar trozos de ellas (19). La modificación en la morfología incluye el alargamiento de 

la mandíbula y una dentición con cúspides postcaninas rectas y puntiagudas e incisivos 

agrandados. Un ejemplo claro del empleo de esta técnica es la foca leopardo, que se 

alimenta principalmente de crías de focas y pingüinos (6,18). Cabe resaltar que la foca 

leopardo posee 3 estrategias de alimentación, captura por succión, por filtración y por 

agarre y desgarro, las que utiliza dependiendo de la presa que captura (41) 

Los métodos de captura mencionados fueron descritos por Adam y Berta en 2001 (18)y 

Berta y Lanzetti en 2020 (19) y explorados a través del análisis de morfologías con 

morfometría geométrica por Jones y colaboradores en 2013 (6,42). Si bien en el primer 

estudio se incluyeron especies actuales y fósiles de pinnípedos, en el estudio con 

morfometría geométrica solo se incluyeron formas actuales, lo cual limita el alcance de los 

resultados. Por consiguiente, la relación entre la morfología y los hábitos de alimentación 
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de las comunidades extintas y actuales de pinnípedos ha sido evaluada solo parcialmente, 

y mayormente a través de estudios cualitativos. Algunos métodos cuantitativos, como la 

morfometría geométrica, pueden relacionar con mayor detalle las relaciones entre la 

anatomía y la ecología de los vertebrados, y permiten proponer hipótesis evolutivas de 

carácter adaptativo (6,18,35,42–44). 

En esta sección es importante especificar la diferencia entre una especie de alimentación 

generalista de una con morfología generalista. Las especies con alimentación generalista 

son aquellas que pueden alimentarse de diferentes tipos presas y tiene una dieta bastante 

variada, se les considera oportunistas también. En contraste, las especies con morfología 

generalista son aquellas que poseen poca variación morfológica y homodoncia y se 

alimentan de gran variedad de peces (45). 

 

Figura 3. Estrategias de alimentación en Pinnipedia y sus principales características. En la 

imagen se muestran las 5 estrategias de alimentación descritas para Pinnipedia. Imagen 

extraída y modificada de Berta y Lanzetti 2020. 



16 
 

F. Morfometría geométrica en el estudio de la ecología de la alimentación 

La morfometría geométrica es una técnica basada en el análisis estadístico que cuantifica la 

variación de la forma anatómica de estructuras biológicas en dos o tres dimensiones 

utilizando puntos de referencia (landmarks) y puntos que permiten establecer curvas entre 

los puntos de referencia (semilandmarks). Se analizan a través del análisis generalizado de 

Procrustes que superpone estos landmarks y semilandmarks para obtener las variables de 

la forma (46,47). Para ordenar estos datos se utiliza generalmente el método de ordenación 

llamado análisis de componentes principales (PCA), el cual genera diagramas que 

representan la dispersión de las formas encontradas en los cuadrantes explicados por los 

componentes principales (en general PC1 y PC2) (46). 

Esta técnica resulta ser muy útil para el estudio morfológico de la alimentación ya que los 

resultados proporcionan la base para establecer relaciones entre la morfología y la ecología 

de alimentación. 

El estudio tanto del cráneo como de la mandíbula son esenciales para el análisis de la 

ecología de alimentación en el grupo de los carnívoros, y por ende los pinnípedos. Por ello, 

la morfometría geométrica ayudara a predecir la ecología alimenticia de los pinnípedos a 

través de la comparación de las estructuras involucradas en la alimentación de especies 

fósiles con las actuales. Debido a que otros métodos indirectos, como los análisis isotópicos 

y de materia fecal (coprolitos) son muy útiles principalmente para especies vivientes, la 

morfometría geométrica es una importante alternativa para la predicción de hábitos 

alimenticios en especies extintas (48). A diferencia de la morfometría geométrica, otros 

métodos necesitan calibración especial para cada grupo de organismos y el uso es mucho 

más complejo, además no permiten hacer análisis de estrategias de alimentación. 

Meloro et al. (2011) realizó un estudio sobre los hábitos alimenticios de carnívoros tope en 

el Plio-Pleistoceno utilizando morfometría geométrica y es uno de los pioneros en usar este 

tipo de métodos para especies extintas (48). Posterior a ello, se fueron sumando estudios 

de la ecología, ontogenia y evolución mandibular en pinnípedos por Jones et al.  

(6,18,42,43). Los resultados obtenidos demostraron que esta técnica es una gran 
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herramienta para la predicción de la ecología alimenticia de especies extintas, 

especialmente en pinnípedos (46). Adicionalmente, algunos autores han utilizado esta 

técnica para estudiar la implicancia de la forma de los dientes en la alimentación, lo cual ha 

mostrado ser bastante efectivo (45) 

II. Hipótesis y Pregunta de Investigación 

2.1 Justificación del estudio 

El estudio de la morfología craneana y mandibular ha demostrado ser de gran importancia 

para entender la ecología de alimentación de los pinnípedos (6,18). 

Los pinnípedos, al ser depredadores topes, reflejan las estructuras tróficas del ecosistema 

a partir de los recursos marinos bióticos que consumen. Además de ello, en cada grupo 

dentro de los pinnípedos se observan restricciones ambientales y climáticas propias y 

diferencias en el grado de plasticidad fenotípica (1,20,31,42). Todo esto puede ayudar a 

inferir algunas características de ecosistemas pasados en los que habitaban las 

comunidades de pinnípedos fósiles. 

En Sacaco (Arequipa) se cuenta con el registro fósil mejor conservado de pinnípedos del 

Pacífico sudeste, los cuales datan del Mioceno tardío hasta el Pleistoceno (aprox 10 Ma, - 1 

Ma.) (9,11,16). Entre estos fósiles de pinnípedos se han reportado cuatro especies de focas 

en la Formación Pisco (8,13,14), dos especies de lobos marinos (22,23) y una morsa 

ubicados en la Fm. Caracoles – Fm. Pongo (9). Algunos de estos especímenes aún no han 

sido estudiados ni descritos. Por esta razón se necesita analizar dichos restos fósiles para 

poder tener un registro más completo de las especies de pinnípedos que habitaron la costa 

peruana. 

Los recursos marinos bióticos más destacados del Mio-Plioceno son los moluscos (se 

evidencia con la presencia de la zona del Conchal en Sacaco), peces de especies diversas y 

algún tipo de crustáceo pequeño y zooplancton abundantes relacionados a la presencia de 
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ballenas (9–11). En cuanto al hábitat, se destaca la presencia de aguas someras y bahías 

amplias, además de pastos marinos abundantes y vegetación terrestre (49) 

Durante el Plio-Pleistoceno ya se cuenta con peces en abundancia similares a la anchoveta, 

por otro lado, también destaca la presencia de moluscos de mayor tamaño que los del 

Mioceno. El ecosistema aquí mostraba presencia de troncos fósiles y una costa más lineal, 

con moluscos característicos de zonas rocosas de la costa actual (cirrípedos) (9,10).  

Adicionalmente se conocen los factores abióticos correspondientes a estas épocas, tales 

como el enfriamiento del planeta durante el Plioceno (lo que permitió la migración de lobos 

marinos desde el norte al sur del planeta), el nivel del mar y el nivel de CO2 atmosférico 

más elevados durante el Mioceno(10).  

Estos datos, en conjunto, demostrarían cómo los recursos marinos bióticos del ambiente 

influenciaron en la prevalencia de estas comunidades y redes tróficas de las cuales los 

pinnípedos son depredadores topes.  

Con toda esta información se podrían identificar los cambios en el ecosistema que conducen 

a la consolidación del GEMCH al inferir las variaciones de abundancia y diversidad de 

recursos bióticos en los ambientes marinos que habitaban estas comunidades de 

pinnípedos. La identificación del rol de estos recursos podría ayudar a optimizar los planes 

de conservación para las comunidades actuales de pinnípedos en la costa peruana. 

 

2.2 Planteamiento del problema 

Actualmente no se ha evaluado el impacto o la significancia de las características 

morfométricas de ecología de alimentación en las comunidades de pinnípedos y su relación 

con los recursos marinos bióticos del ecosistema al que pertenecían.  

 

Se observa que durante el Mio-Plioceno convivieron especies de focas con morfologías muy 

distintas entre sí, lo cual podría significar que tenían ecologías de alimentación 
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diferenciadas, a su vez, mostraría un panorama de un ecosistema con gran variedad de 

recursos marinos bióticos aprovechados por estos pinnípedos. Por ejemplo, la morfología 

de las focas del Mioceno nos daría a entender que posiblemente estas especies tenían 

nichos ecológicos muy distintos, una comparación clave para esto son Acrophoca 

longirostris y Australophoca changorum, las cuales tienen diferencias claras en el largo y 

forma del cráneo, en la forma de los dientes y tamaño corporal (1,8,14). 

 

Más adelante, durante el Plio-Pleistoceno, la comunidad de pinnípedos con ecología de 

alimentación más homogénea reflejaría un ecosistema con recursos marinos bióticos más 

abundantes, los cuales no habrían generado una competencia entre las especies de 

pinnípedos permitiendo su coexistencia (50,51). Sin embargo, adicionando la morsa a esta 

comunidad se podría sugerir un ecosistema también diverso en recursos marinos bióticos.  

Teniendo el registro fósil en buen estado de preservación tanto de las comunidades de 

pinnípedos como de los recursos marinos bióticos de los ecosistemas de cada época se 

puede inferir, a través de morfometría geométrica, a qué estrategia de alimentación 

corresponde cada especie y de qué se habría alimentado.  

En este sentido, se han observado al menos dos eventos de extirpación o extinción de 

pinnípedos en la costa peruana durante los últimos 5 millones de años (9,10). Estas 

extinciones podrían reflejar cambios en las condiciones del ecosistema. Sin embargo, estos 

cambios en las comunidades no han sido contrastados con transformaciones en el clima ni 

con eventos ambientales ocurridos.  

2.3 Pregunta de Investigación e Hipótesis 

A través de esta investigación se busca entender cómo ha variado la estructura 

morfoecológica de las comunidades de pinnípedos de la costa peruana durante los últimos 

10 millones de años. Asimismo, determinar las dietas y estrategias de alimentación en las 

especies en estas comunidades y, a partir de ello, relacionarlas a los recursos marinos 

bióticos de su hábitat correspondiente. Asimismo, evaluar si se relaciona a un sistema de 

diversidad, abundancia de recursos marinos bióticos o ambos. Con esta información se 
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puede determinar desde qué momento se estableció el GEMCH al identificar la cercanía o 

similitud de las comunidades en el morfoespacio con las comunidades de zonas de 

surgencia actuales. 

En relación a esta pregunta se plantea la siguiente hipótesis: 

Los cambios en la estructura morfoecológica de alimentación de las comunidades de 

pinnípedos de la costa peruana reflejan variaciones en la estructura trófica del ecosistema 

marino a través del tiempo. La presencia de un sistema de diversidad de recursos marinos 

bióticos en el Mio-Plioceno a uno de abundancia y diversidad durante el Plio-Pleistoceno 

demuestran el establecimiento del GEMCH de forma transicional durante los últimos 10 

Ma.  

III. Objetivos: 

3.1 Objetivo general:  

Establecer la relación entre la ecología de alimentación de las comunidades de pinnípedos 

de estudio con el sistema de recursos marinos bióticos correspondiente de cada época 

(diversidad y/o abundancia de recursos marinos bióticos) 

3.2 Objetivos específicos:  

● Describir la anatomía de alimentación (cualitativa) de los pinnípedos fósiles de la cuenca 

Pisco de los últimos 10 Ma.  

● Establecer las estrategias de alimentación y dietas correspondientes a las especies de 

pinnípedos fósiles de la cuenca Pisco de los últimos 10 Ma.  

● Cuantificar la cercanía de cada comunidad de estudio a las comunidades de surgencia 

actuales en el morfoespacio.  
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IV. Metodología 

4.1 Especímenes  

Para este estudio se escogieron especies de pinnípedos pertenecientes a comunidades que 

habitan zonas de afloramiento actuales por la similitud con el GEMCH y las especies fósiles 

reportadas en estos lugares. Se agruparon en especies de "zonas de afloramiento" que 

incluye especies de la costa oeste de Norteamérica, de Sudáfrica y de África del Norte y 

Europa (30); y de "latitudes medias-altas" que contiene a las especies de Alaska, Antártida, 

Australia, Ártico, Hawái, Centroamérica, Rusia y Japón (37,52) (anexo 1).  

Se seleccionaron especímenes adultos hembras y machos. Además, se incluyeron todas las 

focas actuales y la única morsa actual. Se escogieron cráneos y mandíbulas de cada 

espécimen, a excepción de la morsa de la cuenca de Pisco, ya que de esta solo se tiene un 

colmillo y una mandíbula incompletos.  

En la Tabla 1 se muestran las especies utilizadas ordenadas por zona y subzona, la cantidad 

de especímenes analizados por vista y en tamaño corporal estimado (especies fósiles) y 

promedio (especies actuales) obtenidos de investigaciones en las que se describió la especie 

fósil o sobre implicaciones ecológicas del tamaño corporal (13,14,23,53–58). 

 

Tabla 1. Lista de especies analizadas de cada comunidad. La tabla muestra las especies 

analizadas clasificadas por zona, subzona y periodo de tiempo, se muestra el número de 

especímenes por vista analizadas por cada especie y el tamaño en metros estimado 

(especies fósiles) y promedio (especies actuales). 

Zona Subzona Época Especies Dorsal Lateral Mandíbula 
Tamaño 

(m) 

Surgencia 
Oeste de 

Sudamérica 

Mio-
Plioceno 

Acrophoca longirostris 1 2 1 1.91 

Australophoca changorum 1 1 1 0.68 

Hadrokirus Martini 1 2 1 3 

Piscophoca pacifica 1 1 1 1.96 

Plio-
Pleistocen

o 

Hydrarctos lomasiensis 1 1 1 2.5 

Hydrarctos sp. 1 2 2 2.5 
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Actualidad 
Arctocephalus australis 2 2 1 1.61 

Otaria byronia 9 9 9 2.12 

Oeste de 
Norteamérica 

Mio-
Plioceno 

Aivukus cedrosensis  1  2.07 

Dusignathus santacruzensis   1 2.53 

Gomphotaria pugnax   1 3.35 

Imagotaria downsi  2  2.57 

Neotherium mirum  1  2.29 

Pithanotaria starri   1 1.26 

Pontolis magnus   1 4.06 

Proneotherium sp.  1  1.65 

Thalassoleon mexicanus 1 1 1 2.27 

Titanotaria oragensis  1  3.3 

Plio-
Pleistocen

o 

Callorhinus gilmorei   1 1.57 

Dusignathus seftoni   1 2.82 

Valenictus sp. 1 1  2.18 

Valenictus chulavistensis   1 2.18 

Actualidad 

Arctocephalus phillippi 5 7 6 2 

Callorhinus ursinus 1 1  1.74 

Eumetopias jubatus 1 1 1 2.70 

Phoca vitulina 2 2 1 1.80 

Zalophus californianus 3 5 3 1.76 

Oeste de 
Sudáfrica 

Mio-
Plioceno Homiphoca capensis 3 5 4 1.80 

Actualidad Arctocephalus pusillus 3 4 1 2.18 

Oeste de 
África del 

Norte 
Actualidad 

Halychoerus grypus 1 1  2.20 

Monachus monachus 2 1 1 2.80 

Latitudes 
medias-

altas 

Alaska Actualidad 

Erignathus barbatus 3 3 1 2.30 

Histriophoca fasciata 2 2 1 1.54 

Odobenus rosmarus 3 3 2 2.6 

Phoca vitulina 2 2 1 1.80 

Pusa hispida 2 3 2 1.50 

Australia Actualidad Neophoca cinérea 3 3 2 2.13 

Ártico Actualidad 
Cystophora cristata 1 1 1 2.70 

Pagophilus groenlandicus 2 2 1 1.60 

Convergencia 
Antártica 

Actualidad 

Arctocephalus gazella 4 9 5 1.57 

Hydrurga leptonyx 3 3 2 3.80 

Lobodon carcinophaga 3 3 1 2.60 

Leptonychotes weddelli 1 2  2.60 

Mirounga leonina 3 3 2 5 

Ommatophoca rosii 1 1  3 

Japón Actualidad Phoca larga 1 1  1.64 

Tropical Actualidad Monachus schaunslandi 1 3 2 2.34 
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Monachus tropicalis 3 3 2 2.40 

Rusia Actualidad 
Pusa sibirica 1 1  1.28 

Phoca caspica 3 3 3 1.29 

 

4.2 Recopilación y toma de fotografías  

Se recopilaron fotografías con escala de los especímenes seleccionados para realizar la 

selección y digitalización de landmarks para su posterior comparación en el análisis de 

morfometría geométrica.  

Las fotografías de las especies seleccionadas se consiguieron de las páginas web de museos, 

de algunos artículos científicos y muchas de ellas fueron proporcionadas por investigadores 

del “Natural History Museum of Los Angeles County”, el “National Museum of Natural 

History” y el “Smithsonian Institution”. Gran parte de las fotografías fueron tomadas 

directamente de los especímenes proporcionados por el Museo de Historia Natural de 

Chile, el Museo de Historia Natural de Valparaíso, el Museo de Historia Natural de San 

Marcos y de la Universidad Peruana Cayetano Heredia.   

Las fotografías se realizaron en vista dorsal y lateral del cráneo y en vista lateral externa de 

la mandíbula. Se tomaron en cuenta fotografías en 2D y en el caso de las imágenes 3D se 

acomodaron en las vistas respectivas y se capturó la imagen correspondiente. 

4.3 Morfometría geométrica y análisis estadísticos 

A. Selección y digitalización de landmarks 

Los puntos de referencia (landmarks) y los puntos que permiten establecer curvas entre los 

puntos de referencia (semilandmarks) se eligieron tomando en cuenta las características 

clave asociadas a la ecología de alimentación (ver Figura 4 y 5) relacionados a la fuerza del 

cráneo y los puntos de inserción de músculos masticatorios. El set de landmarks y 

semilandmarks se creó específicamente para el objetivo del estudio, sin embargo, algunos 

de los landmarks se basaron en los trabajos de Jones y Kienle (6,17,42,43). Se creó un set 

de landmarks y semilandmarks por cada vista (dorsal del cráneo, lateral del cráneo y lateral 

de la mandíbula), siendo 3 sets en total.  
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Los semilandmarks captaron principalmente la forma del cráneo, el yugal y la mandíbula, 

mientras que los landmarks se relacionaron más a la posición de los alveólos dentarios en 

la mandíbula y puntos extremos de ciertas estructuras anatómicas. Se consideró también la 

homología entre todos los especímenes, la repetibilidad y el rol potencial en la alimentación 

en la selección de landmarks y semilandmarks (17,38,42,43,59,60).  

 

Figura 4. Partes principales de la anatomía de Pinnipedia con implicancias en la ecología de 

alimentación. Se muestra el cráneo y mandíbula de la foca cangrejera (Lobodon 

carcinophagus). A) Vista lateral del cráneo. B) Vista dorsal del cráneo. C) Vista lateral labial 

de la mandíbula. 

Para la digitalización de landmarks y semilandmarks en los cráneos y mandíbulas de los 

especímenes ya mencionados se utilizó el software TpsDig midiendo previamente la escala 
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(47,61). Posteriormente, los semilandmarks se convirtieron a landmarks usando el software 

TpsUtil (62). 
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Figura 5. Landmarks y semilandmarks utilizados en el estudio de morfometría geométrica. 

En la izquierda se observa una representación de los landmarks en la foca cangrejera 

(Lobodon carcinophagus), los landmarks están resaltados en color rosado y los 

semilandmarks en color verde. En la derecha se observa la tabla con la descripción de los 

landmarks y su relación con la ecología de alimentación.  

B. Generación de scripts para R 

Se generaron 3 scripts para cada vista (dorsal y lateral del cráneo y lateral de la mandíbula), 

en cada uno se incluyeron los paquetes de la Tabla 2. correspondientes a los análisis de 

morfometría geométrica, análisis filogenético y de regresión. Los scripts completos se 

pueden revisar en el anexo 2. 

 

Tabla 2. Paquetes utilizados en R para el estudio actual. Se muestran los paquetes en R 

utilizados para los análisis del estudio y su función. 

geomorph Geometric Morphometric Analyses of 2D and 3D Landmark Data 

Ape Analyses of Phylogenetics and Evolution 

phytools Phylogenetic Tools for Comparative Biology (and Other Things) 

Morpho Calculations and Visualisations Related to Geometric Morphometrics 

Picante Integrating Phylogenies and Ecology 

Geiger Analysis of Evolutionary Diversification 

tidyverse Easily Install and Load the 'Tidyverse' 

ggplot2 Create Elegant Data Visualisations Using the Grammar of Graphics 

Ggpubr ggplot2' Based Publication Ready Plots 

Ggrepel Automatically Position Non-Overlapping Text Labels with 'ggplot2' 

Ggforce Accelerating 'ggplot2' 

Rstatix Pipe-Friendly Framework for Basic Statistical Tests 

factoextra Extract and Visualize the Results of Multivariate Data Analyses 
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moments Moments, Cumulants, Skewness, Kurtosis and Related Tests 

performance Assessment of Regression Models Performance 

kableExtra Construct Complex Table with 'kable' and Pipe Syntax 

MASS Support Functions and Datasets for Venables and Ripley's MASS 

C. Morfometría geométrica 

Para el análisis de morfometría geométrica se utilizó el software R, se realizó el análisis 

generalizado de Procrustes, el cual superpone los landmarks y semilandmarks para obtener 

las variables de la forma (46,47,63). Para ordenar estos datos se realizó el análisis de 

componentes principales (PCA) y se generaron diagramas representativos de la dispersión 

de las formas encontradas en las cuadrículas explicadas por los componentes principales 

(PC1 y PC2). Se promediaron los valores de forma de los especímenes para cada una de las 

especies y se agruparon de acuerdo con su estrategia de alimentación descritas por Jones 

et. al 2013 y la dieta relacionada a cada especie según Berta y Lanzetti 2020 (19,64). 

Considerando las limitaciones de las estrategias de alimentación en estudios morfométricos 

previos respecto a la correspondencia con la dieta (19), estas se redujeron en número.  Se 

agruparon a las especies considerando tanto la morfología como la dieta en base al análisis 

de regresión filogenética multivariada inicial, el cual no mostraba resultados significativos 

en ninguna vista. 

Se establecieron nuevos grupos de estrategias de alimentación considerando las dietas, se 

clasificaron en perforación 1 (dieta basada en peces y/cefalópodos), perforación 2 (peces e 

invertebrados bentónicos, zooplancton), Succión (moluscos e invertebrados bentónicos), 

Filtración y/o agarre y desgarro (zooplancton). La clasificación de cada especie se puede 

observar en el anexo 3. 

D. Análisis de componentes principales 

Se utilizó el análisis de componentes principales para evaluar de forma gráfica la variación 

de la forma en cada vista tomando en cuenta solo el PC1 y el PC2 que abarcaban más del 

50% de las variaciones de la forma. Adicionalmente se colocaron las grillas de deformación 
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correspondientes a cada extremo del PC1 y el PC2. En estos gráficos se visualizaron los 

polígonos de especies correspondientes a zonas de surgencia, de latitudes medias altas 

actuales y su respectiva comparación a la comunidad de estudio de cada época. En este 

gráfico se analizaron las dietas y las estrategias de alimentación de cada especie 

E. Señal filogenética 

La señal filogenética se evaluó a través de la generalización multivariada del estadístico K 

(kmult) utilizando la función physignal () del paquete de Geomorph con 10 000 iteraciones. 

F. Regresión filogenética multivariada 

Para evaluar la influencia del factor “estrategias de alimentación” en la variación de la forma 

se utilizó el análisis de regresión filogenética multivariada. Para ello se utilizó la siguiente 

ecuación: 

coordenadas ~ estrategia de alimentación + log(Ctamaño) 

G. Análisis discriminante lineal 

Para maximizar las diferencias entre los grupos de “estrategias de alimentación” se utilizó 

el análisis discriminante lineal (LDA), el cual es un método de clasificación supervisado de 

variables cualitativas. Haciendo uso del teorema de Bayes, el LDA mostró gráficamente las 

diferencias entre estrategias de alimentación. 

H. Distancias euclidianas 

Se calcularon las distancias euclidianas entre los centroides de cada polígono en el espacio 

morfológico del PCA con el fin de cuantificar el grado de similitud morfológica entre 

comunidades a lo largo del tiempo. Cada polígono corresponde a una comunidad definida 

por su contexto temporal (Mio-Plioceno o Plio-Pleistoceno) o ecológico (zonas de surgencia 

actuales). En particular, se estimó la distancia entre la comunidad de pinnípedos del Mio-

Plioceno de la costa peruana y la comunidad actual de zonas de surgencia, y luego entre la 

comunidad del Plio-Pleistoceno y esa misma comunidad actual. 

 



29 
 

 

Figura 6. Diagrama de flujo de la estrategia de abordaje de esta investigación. Se muestran 

los objetivos principal y específicos con la respectiva metodología para abordarlos y las 

herramientas utilizadas en cada paso.   

V. Resultados 

5.1 Análisis de Componentes Principales 

A. Vista dorsal del cráneo 

En vista dorsal, los componentes principales 1 y 2 (PC1 y PC2) explicaron el 41.3% y el 24.8% 

respectivamente de las variaciones de la grilla de deformación del cráneo (ver Figura 7). 

El PC1 explica las variaciones relacionadas al largo y ancho del cráneo, además de la forma 

y largo de los nasales. El extremo positivo del PC1 muestra una grilla de deformación con 

los procesos mastoides ensanchados (L16 Y L17) y el punto más rostral del cráneo (L1) 

ligeramente desplazado hacia atrás, al igual que los nasales (L5, L6 y L7), generando un 

hocico corto.  

El extremo negativo del PC1 muestra el punto más rostral del cráneo (L1) desplazado hacia 

adelante, al igual que los nasales (L2, L3, L4, L5, L6 y L7), generando un hocico alargado. Los 

procesos mastoides (L16 y L17) y las intersecciones entre el perfil craneal y el escamoso 

(L14 y L15) se estrechan. En este extremo, los puntos más mediales del cráneo (L12 y L3) se 
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desplazan hacia atrás. Asimismo, el extremo dorsal del foramen magnum (L21) se desplaza 

ligeramente hacia adelante al igual que las crestas occipitales. 

El PC2 explica las diferencias en el ancho y largo del hocico y del occipital. El extremo 

positivo del PC2 muestra un hocico corto y ensanchado, la zona occipital se proyecta hacia 

atrás y las órbitas oculares se separan y se ensanchan. Por otro lado, el parietal se estrecha 

y los temporales se acercan. Adicionalmente, el punto medio de la sutura nasal-frontal (L7) 

se ubica en una posición más anterior que las suturas maxilar-frontal-nasal (derecha e 

izquierda) (L5 y L6). 

El extremo PC2 negativo presenta un cráneo estrecho en el área del hocico. Aquí resalta el 

punto más rostral del cráneo (L1) proyectado hacia atrás, al igual que los bordes rostro-

laterales del cráneo, los cuales van desde el premaxilar hasta el escamoso (derecha e 

izquierda) (L1-L9). Adicionalmente, los puntos más mediales del cráneo (L12 y L13) se 

proyectan hacia adelante y se acercan mucho al punto medio de sutura nasal-frontal (L7). 

Asimismo, el punto medio de sutura nasal-frontal (L7) se aleja de las suturas maxilar-frontal-

nasal (derecha e izquierda) (L5 y L6). 
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Figura 7. PCA de la vista dorsal del cráneo. Los ejes X e Y representan las variaciones más 

importantes de la grilla de deformación del cráneo en vista dorsal en el análisis. En el gráfico 

se observan 3 PCA correspondientes a la vista dorsal del cráneo incluyendo a todas las 

especies analizadas, los polígonos separan a las especies actuales en zonas de surgencia y 
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en latitudes medias-altas. Cada PCA compara todas las especies de pinnípedos con las de la 

costa peruana en un periodo de tiempo: el PCA de la parte inferior las compara con la 

comunidad peruana del Mio-Plioceno, el PCA de en medio con la del Plio-Pleistoceno y el 

PCA de la zona superior con la de la actualidad. El clado de cada especie fue representado 

por diferentes símbolos y la estrategia de alimentación y la dieta por colores.  Cada especie 

contiene el color de la estrategia de alimentación en la primera mitad del símbolo, mientras 

que la segunda mitad representa la dieta. 

B. Vista lateral del cráneo 

El análisis de componentes principales con los componentes principales 1 y 2 (PC1 y PC2) 

explicaron el 29.5% y 24.5% respectivamente de las variaciones en la grilla de deformación 

de la vista lateral del cráneo (ver Figura 8). 

El PC1 explica las variaciones en la forma del yugal y de la órbita ocular, además del largo 

del rostro. El extremo PC1 positivo expone una grilla de deformación con la unión más 

dorsal del yugal con el escamoso (L5) y la punta del proceso postorbital del yugal (L6) 

proyectadas hacia atrás. Asimismo, el borde dorsal del arco cigomático (L4-L6) se proyecta 

hacia arriba y el punto más caudal del foramen infraorbital (L7) se ubica debajo de la órbita 

ocular. Por último, la parte posterior del cráneo (occipital) se proyecta hacia atrás. 

El extremo negativo del PC1 muestra un rostro más corto, con el borde dorsal del arco 

cigomático (L4-L6) proyectado hacia adelante y hacia abajo y la órbita ocular más 

pronunciada. En adición, el punto más rostroventral de la cavidad glenoidea (L3) se proyecta 

ligeramente hacia abajo. 

El PC2 explica las variaciones asociadas al alto del cráneo y la forma del occipital, además 

de la posición y forma de la línea dentaria. El extremo positivo del PC2 muestra un cráneo 

más comprimido dorso-ventralmente con el occipital proyectado hacia atrás. En esta grilla, 

la línea dentaria (L8-L9) y el punto más rostral del cráneo (L1) están más inclinados y 

proyectados hacia arriba. Por otro lado, el borde dorsal del arco cigomático (L4-L6) es más 
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alargado y el punto más caudal del foramen infraorbital (L7) se encuentra debajo de la 

órbita ocular y está ligeramente proyectado hacia atrás. 

El extremo negativo del PC2 muestra un cráneo más compacto. Aquí destaca el punto más 

rostral del cráneo (L1) proyectado hacia atrás y el alveolo del canino notablemente más 

grande. A su vez, el punto de inserción del proceso cigomático con el escamoso (L4), la unión 

más dorsal del yugal con el escamoso (L5) y la punta del proceso postorbital del yugal (L6) 

están proyectados hacia arriba. Por otro lado, el borde dorsal del arco cigomático (L4-L5) se 

vuelve más corto y el punto más caudal del foramen infraorbital (L7) se encuentra debajo 

de la órbita ocular. Además, el punto más rostroventral de la cavidad glenoidea (L3) y la 

punta del proceso yugular del occipital (L2) están proyectados hacia arriba y adelante. 

Asimismo, la base del occipital se proyecta hacia adelante. 
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Figura 8. PCA de la vista lateral del cráneo. Los ejes X e Y representan las variaciones más 

importantes de la grilla de deformación del cráneo en vista lateral en el análisis. En el gráfico 

se observan 3 PCA correspondientes a la vista lateral del cráneo incluyendo a todas las 

especies analizadas, los polígonos separan a las especies actuales en zonas de surgencia y 

en latitudes medias-altas. Cada PCA compara todas las especies de pinnípedos con las de la 
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costa peruana en un periodo de tiempo, el PCA de la parte inferior las compara con la 

comunidad peruana del Mio-Plioceno, el PCA de en medio con la del Plio-Pleistoceno y el 

PCA de la zona superior con la de la actualidad. El clado de cada especie fue representado 

por diferentes símbolos y la estrategia de alimentación y la dieta por colores.  Cada especie 

contiene el color de la estrategia de alimentación en la primera mitad del símbolo, mientras 

que la segunda mitad representa la dieta. 

C. Vista lateral de la mandíbula 

El análisis de componentes principales con los componentes principales 1 y 2 (PC1 y PC2) 

explicaron el 35.7% y 18.5% respectivamente de las variaciones de la grilla de deformación 

en la vista lateral externa de la mandíbula (ver Figura 9). 

El PC1 explica las variaciones relacionadas al tamaño de la fosa masetérica, la forma de la 

rama horizontal y el tamaño del alveolo del canino. El extremo positivo del PC1 muestra al 

borde de la fosa masetérica (L3-L4) proyectado hacia adelante y al alveolo del canino 

grande. Se observa también al punto más dorsal de la apófisis coronoide (L4) proyectado 

hacia arriba y al cóndilo articular, ligeramente hacia adelante. 

El extremo negativo del PC1 muestra a una mandíbula con la fosa masetérica notablemente 

reducida. Aquí destacan el cóndilo articular y el punto más dorsal de la apófisis coronoide 

(L4) ubicados bastante cerca en la grilla de deformación. Adicionalmente, el ángulo 

mandibular se proyecta hacia atrás y el punto más dorsal de la apófisis coronoide (L4), hacia 

abajo. 

El PC2 explica las variaciones relacionadas a la altura de la rama horizontal y el ángulo 

mandibular. El extremo positivo del PC2 exhibe el borde de la fosa masetérica (L3-L4) 

proyectada hacia abajo. En contraste, el borde ventral de la mandíbula (L1-L2), 

específicamente el ángulo mandibular, se proyecta hacia arriba y ligeramente hacia 

adelante. Por otro lado, el punto más caudal de molares (L6) se proyecta ligeramente hacia 

atrás, al igual que la extensión labial del cóndilo articular (L3); esta última, a su vez, se separa 

notablemente del punto más dorsal de la apófisis coronoide (L4). 



36 
 

El extremo negativo del PC2 resalta al ángulo mandibular proyectado hacia abajo y 

ligeramente hacia atrás. De la misma manera, el punto más dorsal de la apófisis coronoide 

(L4) se proyecta hacia atrás. Por el contrario, la extensión labial del cóndilo articular (L3) y 

el punto más ventral de la escotadura sigmoidea (L5) se proyectan hacia adelante. 
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Figura 9. PCA de la vista lateral labial de la mandíbula. Los ejes X e Y representan las 

variaciones más importantes de la grilla de deformación de la mandíbula en vista lateral 

labial en el análisis. En el gráfico se observan 3 PCA correspondientes a la vista lateral labial 

de la mandíbula incluyendo a todas las especies analizadas, los polígonos separan a las 

especies actuales en zonas de surgencia y en latitudes medias-altas. Cada PCA compara 

todas las especies de pinnípedos con las de la costa peruana en un periodo de tiempo, el 

PCA de la parte inferior las compara con la comunidad peruana del Mio-Plioceno, el PCA de 

en medio con la del Plio-Pleistoceno y el PCA de la zona superior con la de la actualidad. El 

clado de cada especie fue representado por diferentes símbolos y la estrategia de 

alimentación y la dieta por colores.  Cada especie contiene el color de la estrategia de 

alimentación en la primera mitad del símbolo, mientras que la segunda mitad representa la 

dieta. 

5.2 Características morfométricas de cada tipo de alimentación y dieta 

A. Perforación 1 

Esta estrategia de alimentación incluye a especies con dietas de peces y/o cefalópodos, se 

caracteriza por la morfología generalista del cráneo y mandíbula, la cual consiste 

principalmente en la homodoncia (45). Las especies con esta estrategia de alimentación se 

encuentran distribuidas en el cuadrante superior izquierdo de la vista dorsal del cráneo, 

correspondiente al PC1 negativo/PC2 positivo a excepción de Ommatophoca rossii, 

probablemente por su dieta molusquívora adicional (65–67). Las características más 

resaltantes en esta vista son los premaxilares en V, los procesos mastoideos prominentes y 

las órbitas oculares grandes, relacionado a la persecución y captura activa de sus presas 

(59,60).   

En vista lateral del cráneo, las especies están distribuidas de manera uniforme en el PC2 

negativo y zona intermedia del morfoespacio, nuevamente con la excepción de 

Ommatophoca rossii, que en este caso se encuentra en el extremo del cuadrante superior 

izquierdo correspondiente al PC1 negativo/PC2 positivo. En esta vista se puede observar 
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que las características de las especies presentan poca variación en cuanto a la posición del 

yugal y alto del cráneo, por ello su presencia en zonas intermedias del PC2.  

En cuanto a la vista lateral de la mandíbula, las especies con esta estrategia de alimentación 

no presentan un patrón claro, sin embargo, la mayoría se encuentra ubicada dentro o muy 

cerca del polígono de zonas de surgencia. Esta parte del morfoespacio se caracteriza por 

contener especies con fosa maseterica amplia y un alveolo grande del canino lo que implica 

la presencia de caninos prominentes para perforar y sostener a la presa. Estas últimas 

características están asociadas a la contribución directa que el músculo masetero ejerce en 

la mordida, específicamente el masetero profundo (59,60).   

B. Perforación 2 

En esta estrategia de alimentación se incluyeron especies con dietas basadas en peces e 

invertebrados bentónicos y/o zooplancton. Se incluyeron especies que se catalogaron como 

perforadoras y moledoras, por ello se caracteriza por incluir especies con cráneos robustos. 

Las especies incluidas en esta estrategia se distribuyeron en el cuadrante inferior derecho 

de la vista dorsal del cráneo, perteneciente al PC1 positivo/PC2 negativo, a excepción de 

Homiphoca capensis y Phoca caspica. Se puede observar que las características 

morfométricas principales incluyen una posición más anterior de los nasales y hocico corto, 

características relacionadas a la estrategia de alimentación por trituración (42). 

Revisando la vista lateral del cráneo se observa una distribución uniforme en la zona central 

de las variaciones del PC2, con una leve orientación al PC2 positivo. Aquí las características 

más relevantes incluyen el yugal levemente más alargado y en una posición de intermedia 

a baja. 

Finalmente, en la vista lateral de la mandíbula, las especies están distribuidas en el PC2 

negativo con un ángulo mandibular prominente y apófisis coronoide orientada hacia atrás. 

Estas estructuras están relacionadas a los músculos masetérico superficial y el temporal 

profundo respectivamente, este último asociado al acto de masticación  (59,60). 
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C. Succión 

La estrategia de alimentación por succión incluye especies que se alimentan de 

invertebrados bentónicos de forma exclusiva y en algunos casos especies que incluyen 

además peces en su dieta. Las especies con esta estrategia de alimentación se distribuyen 

en el PC1 positivo de la vista dorsal del cráneo, con Mirounga leonina y Cystophora cristata 

en los extremos superiores, es decir en el PC2 positivo, ambas especies se alimentan de 

peces e invertebrados bentónicos. Las principales características observadas en las especies 

son el cráneo corto y nasales orientados hacia atrás, orbitas oculares grandes y procesos 

mastoides pronunciados. Estas características están relacionadas directamente a la 

formación de un cráneo cuadrado y robusto para generar un diferencial de presión al 

interior, específicamente la presencia de órbitas oculares grandes implica la posibilidad de 

una visión hacia arriba mientras se alimenta de moluscos del fondo marino (38). 

En relación a la vista lateral, las especies se encuentran distribuidas en el PC2 negativo, a 

excepción de Mirounga leonina, la cual se encuentra casi sobrepuesta con Phoca caspica 

(alimentación por perforación 2). Aquí las principales características son el cráneo alto y 

línea dentaria corta, alveolo bastante grande del canino, esto se relaciona a la dentición 

posterior reducida o, en muchos casos, atrofiada para la especialización del cráneo, 

generando así un paladar liso durante la succión (58). El yugal corto y proyectado hacia 

arriba favorece a la fuerza ejercida para succionar su alimento del interior de los moluscos 

(59,60). 

En cuanto a la vista lateral de mandíbula, las especies se encuentran distribuidas en la zona 

central de la variación del PC2, además se encuentran a lo largo de toda la variación del 

PC1. Esto indica una variación morfológica amplia en cuanto a la extensión de la fosa 

masetérica y una morfología intermedia del ángulo mandibular.  

El músculo buccinador es fundamental en esta estrategia de alimentación, se utiliza para 

soplar y con la presión del agua arrastrar los sedimentos del fondo marino para extraer sus 

presas, por otro lado, los músculos de su lengua también son muy fuertes y se utilizan para 
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crear presión negativa en la boca, ambas características justificarían la presencia de una 

mandíbula robusta y además la forma del yugal (38). 

D. Filtración y Agarre y desgarro 

En esta categoría se incluyeron 2 estrategias de alimentación con morfología muy similar, 

la de filtración y la de agarre y desgarro. Esta categoría incluye solo 2 especies, Hydrurga 

leptonyx y Lobodon carcinophaga. Ambas especies se alimentan de zooplancton, sin 

embargo, Hydrurga leptonyx también se alimenta de peces, pingüinos y pequeños 

mamíferos (19,41). En la vista dorsal, estas especies están distribuidas en el cuadrante 

inferior izquiero, perteneciente al PC1 negativo/PC2 negativo. Aquí la principal 

característica se centra en el largo del cráneo y los nasales. 

En la vista lateral del cráneo se observan ambas especies en el PC2 positivo con un cráneo 

alargado y aplanado, además de un yugal alargado. 

En vista lateral de la mandíbula están distribuidas en el PC2 positivo, aunque no están muy 

cercanas entre sí, ambas presentan una mandíbula alargada y más plana, mientras que 

Hydrurga leptonyx tiene una fosa masetérica un poco más amplia debido a la fuerza de 

agarre de sus presas (59,60). 

5.3 Características morfométricas de las especies de las comunidades de 

pinnípedos a través del tiempo 

A. Comunidad peruana del Mio-Plioceno 

Contiene a la comunidad de focas constituida por las especies A. longirostris, P. pacifica, H. 

martini y A. changorum.  

Acrophoca longirostris, generalmente se encuentra ubicada lejos del resto de especies, pero 

más cercana al grupo de filtradores. A. longirostris posee el cráneo alargado y comprimido 

dorso-ventralmente, además de la mandíbula y la serie dentaria larga, características muy 

similares a Hydrurga leptonyx y Lobodon carcinophaga en la forma y largo del cráneo. 
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Con relación al cráneo, A. longirostris está ubicada en los extremos negativos del PC1 y PC2 

de la vista dorsal. Se destaca el cráneo y los nasales bastante alargados.  En vista lateral se 

ubica en la zona positiva del PC1 y el PC2 con rostro y cráneo alargados y el yugal aplanado. 

En cuanto a la mandíbula, se encuentra en el extremo negativo del PC1 con la fosa 

masetérica pequeña, y, en el positivo del PC2 con la rama horizontal alargada. En todos los 

casos, A. longisrostris se posicionaría dentro del grupo de filtradores. 

Generalmente muy cercana a Piscophoca pacifica se encuentra a Hadrokirus martini 

(excepto en el PCA de la mandíbula), ambas poseen el cráneo característico de alimentación 

por perforación, además. siempre se ubican en el gráfico dentro del grupo de perforación 1 

y 2; sin embargo, son muy similares y cercanas en el morfoespacio a Homiphoca capensis, 

descrita como especie filtradora pero caracterizada en perforación 2 (68). Ambas especies 

presentan un cráneo robusto, la fosa masetérica y los procesos mastoideos pronunciados. 

Adicionalmente, tenemos a Australophoca changorum, que, al igual que Hadrokirus martini 

y Piscophoca pacifica, se posiciona generalmente en el morfoespacio de perforación 1 y casi 

siempre muy cercana al punto medio de variaciones morfológicas en los PC. 

En vista dorsal, en base al cráneo, Hadrokirus martini se ubica en el PC1 negativo y en el 

punto medio del PC2. En esta posición resaltan las crestas occipitales más pronunciadas, 

pero menos ensanchadas y premaxilares en forma de “V”. El morfoespacio la ubica cerca a 

A. changorum y P. pacifica.  Analizando la vista lateral, esta especie se encuentra en el PC1 

positivo con crestas occipitales más resaltantes, yugal robusto y prominente, y en el PC2 

positivo con un cráneo ligeramente alargado, específicamente en la zona del yugal y el 

premaxilar; cercana a P. pacifica y Homiphoca capensis. Finalmente, en la vista lateral de la 

mandíbula se ubica en el PC1 positivo, con una fosa masetérica amplia; y en el PC2 positivo 

con la rama horizontal alargada y recta y el proceso angular más discreto; cercana a especies 

de lobos marinos como Zalophus californianus, A. phillippi y C. gilmorei. 

Piscophoca pacifica, analizada en la vista dorsal, se ubica en el PC1 negativo con nasales 

alargados y procesos mastoides menos pronunciados; en cuanto al PC2, es ligeramente 

negativo y cercano a la línea media de las variaciones morfológicas con cresta occipital 
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menos ensanchada y premaxilares redondeados, muy cercana a H. capensis y A. 

changorum. Revisando la vista lateral, se ubica en el PC1 positivo con el yugal en posición 

central y el occipital sobresaliente; y en el PC2 positivo con el yugal y premaxilar alargados; 

posición cercana a N. schauinslandi y H. grypus.  Finalmente, en la vista lateral de la 

mandíbula, se ubica en el PC1 negativo con la rama horizontal alargada y recta; y el PC2 

negativo con un proceso angular notorio; cercana a P. hispida. 

Australophoca changorum, desde la vista dorsal, se ubica en el PC1 negativo con el rostro 

largo y procesos mastoides menos pronunciados que las órbitas oculares, además de 

nasales alargados; y en el PC2 negativo con premaxilares redondeados, pero crestas 

occipitales pronunciadas y poco ensanchadas; cercana a H. martini, lobos marinos y P. 

pacifica. En la vista lateral, se encuentra en el PC1 ligeramente positivo con el yugal 

proyectado dorsalmente y la serie dentaria más recta; y PC2 positivo con el premaxilar 

alargado; cercana a P. groenlandica. Finalmente, en la vista lateral de la mandíbula, se sitúa 

en el PC1 negativo con proceso angular notorio al igual que la fosa masetérica; y PC2 justo 

en el punto medio con mandíbula un poco alargada y la rama horizontal recta; cercana H. 

capensis. 

Estas especies, como comunidad, abarcan un espacio amplio en los gráficos de PCA y tiene 

gran similitud de distribución con las de zonas de latitudes medias-altas en el morfoespacio. 

En todos los casos, la comunidad del Mio-Plioceno de la costa peruana se encuentra dentro 

o muy cerca al polígono que contiene a las especies de zonas de latitudes medias-altas, a 

excepción de A. longirostris. Esta particularidad se atribuye a los diferentes nichos 

ecológicos que ocupan estas especies, A. longirostris como filtradora y las demás focas 

alimentándose por perforación 1 Y 2.  

Cercana al morfoespacio de esta comunidad, en la vista lateral del cráneo, se observan a 

algunas de las morsas fósiles del Mioceno de Norteamérica, lo que podría sugerir ciertas 

similitudes en la ecología de estas especies con A. longirostris. Se encuentra en el mismo 

cuadrante que I. downsi y N. mirum, ambas morsas piscívoras. Además, esta comunidad 

tiene gran similitud a la de las costas sudafricanas, la Antártida y zonas tropicales. Entre las 
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especies que se encuentran aquí podemos ver a H. capensis, H. leptonyx, Halichoerus 

grypus, P. groenlandicus, N. schauinslandi y P. caspica. En la vista dorsal nuevamente se 

ubica cerca de H. leptonyx y H. capensis y se incorpora Z. californianus. Con relación a la 

mandíbula, se observa a H. leptonyx, L. carcinophaga, P. starri, H. capensis, A. gazella y E. 

barbatus cercanas a esta comunidad, en su mayoría son especies de la zona antártica. Esto 

podría relacionarse a la ecología de filtración de A. longirostris y la de H. leptonyx y L. 

carcinophaga en la Antártida. 

Particularmente, en todos los PCA, se observó a H. capensis, especie de la comunidad de 

Sudáfrica durante el Plio-Pleistoceno, dentro del polígono de la comunidad de pinnípedos 

de la costa peruana durante el Mioceno. Esto se podría relacionar a la ecología de 

alimentación por perforación y filtración de esta especie. 

En resumen, la comunidad de pinnípedos del Mio-Plioceno temprano estaría compuesta 

por 3 focas (P. pacifica, H. martini y A. changorum) que se alimentaban de peces variados 

(probablemente Clupeidae y Sphyraenidae) y moluscos existentes por perforación , y 1 foca 

(A. longirostris) que se alimentaba por filtración principalmente de crustáceos pequeños, 

posiblemente de algún tipo de zooplancton y de peces (9–11). 

B. Comunidad peruana del Plio-Pleistoceno 

Contiene a una comunidad de pinnípedos constituida por los lobos marinos Hydrarctos 

lomasiensis e Hrydrarctos sp. y a una o dos morsas de las especies D. santacruzensis y/o G. 

pugnax. 

Hydrarctos lomasiensis (holotipo) e Hydrarctos sp. (holotipo-MUSM 3628) se distribuyen 

generalmente en el morfoespacio de perforación 1. Sus características morfológicas más 

resaltantes relacionadas a esta estrategia de alimentación son los premaxilares en V, los 

procesos mastoideos prominentes, la zona occipital pronunciada y alveolo grande del 

canino; revisando la mandíbula, se observa claramente la amplia fosa masetérica. 

Hydrarctos sp., analizado desde la vista dorsal del cráneo, se ubica en el PC1 negativo con 

un cráneo de largo intermedio y nasales no tan alargados; y en el PC2 positivo con nasales 
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en forma de w y no de V, premaxilares redondeados y cresta occipital bien pronunciada; 

cercano a O. byronia, T. mexicanus y E. jubatus. En la vista lateral del cráneo se encuentra 

en el PC1 negativo con el yugal proyectado hacia arriba y en una posición más ventral, 

además de una serie dentaria recta; y PC2 negativo con yugal alargado; cercano a Z. 

californianus. Analizando la vista lateral de la mandíbula, esta especie se encuentra en el 

PC1 positivo con una fosa masetérica amplia y un proceso condilar bajo; y en el PC2 positivo 

con una mandíbula un poco recta y alargada; cercano A. phillippi y Z. californianus. 

Hydrarctos lomasiensis, desde la vista dorsal, se encuentra casi en la misma posición que 

Hydrarctos sp., en el PC1 negativo con cráneo de largo intermedio y nasales no tan 

alargados; y en el PC2 positivo con nasales en forma de w y no de V, premaxilares en V y 

cresta occipital bien pronunciada; casi sobrepuesto a A. pusillus. En cuanto a la vista lateral, 

se encuentra en el PC1 negativo con una serie dentaria recta y yugal en posición más 

ventral; y en el PC2 negativo con el alveolo grande del colmillo y zona occipital bien 

destacada; cercano a A. pusillus, C. ursinus y O. byronia. Finalmente, en la vista lateral de la 

mandíbula, se ubica en el PC1 positivo con fosa masetérica amplia y proceso condilar alto; 

y en el PC2 positivo con mandíbula recta; se ubica cerca a N. cinerea y A. pusillus. 

En todos los PCA se observa a los lobos marinos muy cercanos en el morfoespacio, es decir, 

entre ellos existe poca variación morfológica; sin embargo, al incluir 2 posibles morsas se 

amplía el polígono de esta comunidad. En todos los PCA, esta comunidad se posiciona muy 

cercana e incluso dentro del polígono de las especies de zonas de surgencia actuales. 

Existe cierta similitud entre esta comunidad y la comunidad de la zona del oeste de 

Norteamérica durante el Plio-Pleistoceno. Específicamente en los PCA de la vista dorsal y 

lateral del cráneo se ubica cercana a P. starri, E. jubatus y C. ursinus, en adición, se posiciona 

cerca a A. phillippii de la zona sur actual de Chile. En el PCA de la vista lateral de la mandíbula 

se sitúa cerca a T. mexicanus, N. cinerea, y Z. californianus, lobos marinos actuales y fósiles 

de Australia y Norteamérica. Por otro lado, la zona oeste de Sudáfrica actual también 

presenta similitudes ya que contiene a A. pusillus., especie que se ubica, en todos los casos, 

muy cercana a la comunidad. Estas asociaciones indican la semejanza entre las estrategias 
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de alimentación de los lobos marinos, ya que todos poseen la alimentación por perforación 

1 como principal estrategia (19). 

También se observa similitud con la comunidad de la zona de la Antártida hasta el sur de 

Chile, ya que esta zona contiene dos especies de lobos marinos, A. australis y O. byronia, y 

una foca, Mirounga leonina. En los análisis, esta última se asemeja a D. santacruzensis 

debido que ambas poseen una mandíbula robusta con una fosa masetérica amplia. 

Otra comunidad a la que podría asemejarse es a la actual de la costa mexicana de la zona 

oeste de Norteamérica, ya que incluye a 2 lobos marinos, Arctocephalus philippii y Zalophus 

californianus, y 2 focas, Phoca vitulina y Mirounga angustirostris. Se asemeja más a esta 

zona en el PCA de la vista dorsal del cráneo y en la vista lateral de la mandíbula.  

Resumiendo, en esta época existieron 2 lobos marinos del género Hydrarctos 

alimentándose por perforación de peces, entre los que podría encontrarse la anchoveta y 

sardina, aunque su presencia en rocas de las formaciones Pongo y Caracoles no ha sido 

registrada. En adición, una o dos morsas que estarían alimentándose de los mismos peces 

y de moluscos grandes. Moluscos con estas caracteríticas registrados pertenecen al género 

Mulinia (9,11,16). 

C. Comunidades de las zonas de surgencia en la actualidad 

Está compuesta por comunidades actuales que viven en zonas de afloramiento, tales como 

el oeste de Norteamérica, norte y sur de África.  

La distribución de las especies de las zonas de surgencia en los PCA es reducida y se ubica, 

en la mayoría de los casos (excepto en el PCA de la vista lateral de la mandíbula), en la zona 

central del morfoespacio.  Esto se podría explicar por la morfología generalista de las 

especies de lobos marinos con la cual mantienen una dieta basada en peces de gran 

variedad y, en mayoría, utilizan la estrategia de alimentación por perforación 1. 

Los lobos marinos que habitan la costa peruana, Arctocephalus australis y Otaria byronia, 

se alimentan por perforación 1 principalmente de peces como la anchoveta y la sardina, por 
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lo tanto, poseen las características de tener el alveolo grande del canino, los procesos 

mastoides grandes y las crestas occipitales pronunciadas. La principal diferencia entre 

ambas especies radica la mandíbula, aquí se distingue O. byronia con la fosa masetérica 

mucho más amplia, lo cual estaría relacionado a la succión(50,51). Específicamente, la 

estrategia de alimentación por succión de O. byronia se puede observar en la modificación 

de la mandíbula que demuestra su cercanía a G. pugnax (una especie fósil succionadora), 

además de desarrollar una fosa masetérica amplia que mostraría la fuerza de succión al 

alimentarse de múnida (19,50,51,69). 

En un estudio de Adam y Berta se menciona a Otaria como posible succionador, ahí resaltan 

el paladar más largo y hámulos pterigoideos fuertes que lo colocan junto con odobénidos 

(vista ventral del cráneo), esto se complementa con la información de la dieta obtenida de 

contenido estomacal basada principalmente en peces, calamares y munida (Pleuroncodes 

monodon) (18,69). 

Cabe resaltar que en este estudio se considera a Eumetopias jubatus en el grupo de 

alimentación por perforación 1, sin embargo tiene un estrategia de alimentación particular, 

succiona sus presas (peces) y luego las perfora con sus dientes por lo que muchos autores 

la consideran como perforadora y succionadora a la vez (70,71). Esta especie se encuentra 

cercana a O. byronia en el PCA de la vista lateral de la mandíbula. 

Las especies de esta comunidad están muy cercanas entre sí en el morfoespacio, excepto 

en la vista lateral de la mandíbula. Esta cercanía se explicaría por sus nichos ecológicos 

similares. Ambas especies conviven en la misma zona debido a que se han adecuado a 

diferentes horarios y zonas de forrajeo, incluso entre hembras y machos de la misma 

especie (50,51). 

Esta comunidad se distribuye de manera bastante similar a los lobos marinos del Plio-

Pleistoceno de la costa peruana en el PCA de la vista dorsal del cráneo y lateral de la 

mandíbula, incluso un poco en el de la vista lateral del cráneo a diferencia de que, en este 

caso, se encuentra cercana a C. ursinus. 
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En cuanto a las diferencias entre sexos, Otaria byronia es la especie que más dimorfismo 

sexual presenta de ambas; sin embargo, al realizar el análisis de morfometría geométrica 

no se observó mucha variación entre machos y hembras, colocándolos siempre muy cerca 

en el morfoespacio, por ello se consideró como un solo promedio en las especies.  

D. Comunidades en latitudes medio-altas 

Está compuesta por comunidades actuales que viven en zonas tropicales y frías, tales como 

Australia, Antártida, Alaska, Europa, Rusia, Japón y Hawái. Tiene una distribución amplia en 

el morfoespacio, variada en grupos de especies y en estrategias de alimentación y dieta, se 

inclina generalmente hacia algún extremo del PC1 en todas las vistas. Las especies de estas 

comunidades son generalmente especialistas, es decir, evolucionaron para un tipo 

específico de presa y poseen poca variedad en su dieta, por ello, existe en este polígono 

especies con diferentes y muy variadas estrategias de alimentación. Estas comunidades se 

componen, en mayoría, solo de focas y en algunos casos incluye una morsa.  

5.4 Influencia de la filogenia y estrategias de alimentación en la variación de la 

forma 

El análisis de señal filogenética indicó una influencia moderada de la filogenia (ver Tabla 3) 

en la variación de la forma. En los PCA no se mapeó la filogenia debido a que se buscaba 

observar claramente la influencia de la estrategia de alimentación. Para obtener 

información sobre el efecto de la filogenia se realizó un análisis de regresión filogenética 

multivariada, la cual demostró que en la vista lateral del cráneo y en cierto grado en la vista 

dorsal del cráneo existe influencia sobre las estrategias de alimentación establecidas en 

este estudio (ver Tabla 4). En la vista lateral del cráneo, la estrategia alimenticia explicó un 

18.6% de la variación morfológica observada (R² = 0.186) y presentó un valor 

estadísticamente significativo (P = 0.016). Por otro lado, en la vista dorsal del cráneo y 

lateral de la mandíbula no presentó significancia estadística (P = 0.055 y P = 0.175, 

respectivamente). 
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Por otro lado, la influencia del tamaño del centroide (logTC) sobre la morfología no fue 

significativo en ninguna de las vistas analizadas (P > 0.39 en todos los casos), lo que indica 

que la variación morfológica no está principalmente determinada por el tamaño del 

centroide pero sí por factores funcionales y ecológicos relacionados a la estrategia de 

alimentación. 

Asimismo, para maximizar las diferencias de las estrategias de alimentación en cada vista 

de forma visual se realizó el análisis discriminante lineal, es cual demostró claramente una 

diferencia en todas las vistas de la mayoría de las estrategias de alimentación planteadas 

en este estudio (ver anexo 4). 

 

Tabla 3. Análisis de señal filogenética. Se observa la variable Kmult, el valor de P y el Θ en la 

vista dorsal y lateral del cráneo y en la vista lateral de la mandíbula. 

 

 

Tabla 4. Regresión filogenética multivariada. Se observa el R2 y el valor de P de las variables 

estrategias de alimentación y tamaño del centroide en la vista dorsal y lateral del cráneo y 

en la vista lateral de la mandíbula. 
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5.5 Evolución de la ecología de alimentación de las comunidades peruanas de 

pinnípedos hasta zonas de afloramiento (distancias euclidianas) 

 

El gráfico resumen (ver Figura 10) muestra claramente en el morfoespacio cómo se van 

acercando las comunidades de pinnípedos en el tiempo al polígono de las zonas de 

surgencia, se observa que la comunidad del Plio-Pleistoceno se encuentra muy cercana o 

incluso dentro del polígono de zonas de surgencia, esta cercanía se calculó además con las 

distancias euclidianas, las cuales mostraron cuantitativamente lo observado (ver Tabla 5). 

Aquí se observó que la comunidad peruana del Plio-Pleistoceno disminuyó la distancia al 

polígono de las especies de las zonas de surgencia en 3.8 veces en promedio de todas las 

vistas en comparación de la comunidade del Mio-Plioceno. 
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Figura 10. Transición de las comunidades de pinnípedos de la costa peruana en el tiempo. 

en el PCA. El polígono gris representa las especies actuales de las zonas de afloramiento en 

el mundo. Las siluetas representan las mandíbulas y cráneos en cada vista de cada especie 

de la costa peruana. Las 3 gráficas de cada vista muestran como las comunidades de 

pinnípedos se van acercando a las zonas de surgencia actuales. Los PCA de la izquierda 

representan a la comunidad del Mio-Plioceno, los del medio a la comunidad del Plio-

Pleistoceno y los de la izquierda a la comunidad actual del GEMCH. 

 

Tabla 5. Distancias euclidianas calculadas a partir de los PCA. Se observa las distancias 

euclidianas entre las comunidades peruanas de cada periodo de tiempo y el polígono de 

zonas de surgencia actuales.  
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Figura 11. Diagrama de flujo de los principales resultados de esta investigación. Se muestran 

resumidos los principales resultados obtenidos de los objetivos planteados.   
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VI. Discusión 

6.1 Cambios en las comunidades de pinnípedos en la costa peruana  

Los resultados muestran diferencias significativas en las estrategias de alimentación, 

principalmente en la vista lateral del cráneo (el valor p marginal es menor a 0.05). Por otro 

lado, en la vista dorsal del cráneo se obtuvo un p marginal de 0.055, lo cual indica que 

algunas estrategias de alimentación no se diferencian morfológicamente de forma evidente 

(ver Anexo 4.1). Estos resultados se deben a que muchas especies analizadas poseen más 

de una estrategia de alimentación, por ello poseen estructuras óseas asociadas a dos o más 

estrategias de alimentación. 

El resultado más relevante fue la presencia de transiciones significativas en el morfoespacio 

entre comunidades del Mio-Plioceno y el Plio-Pleistoceno-Actualidad.  

A. Etapa Mio–Plioceno  

La comunidad del Mio–Plioceno, dominada por las focas Acrophoca longirostris, Piscophoca 

pacifica, Hadrokirus martini y Australophoca changorum, ocupa un morfoespacio más 

amplio en comparación con la comunidad actual. Esto sugiere una mayor diversidad de 

nichos ecológicos en comparación a la actualidad, posiblemente impulsada por una 

disponibilidad de recursos marinos bióticos también diversa en la costa peruana. 

El presente estudio considera a Hadrokirus martini como una especie con estrategia de 

alimentación por perforación 2, lo cual implica una dieta basada en peces e invertebrados 

bentónicos. En un análisis morfológico cualitativo previo, en esta especie se reconocieron 

adaptaciones dentales que indican una dieta basada en moluscos duros lo cual es 

consistente con los resultados del presente estudio, lo cual la posiciona como un potencial 

depredador bentónico en la cadena trófica fósil (13,19). Además, en ese estudio se 

menciona la similitud de la morfología craneal, en especial de los dientes, con H. capensis, 
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lo cual se puede observar en este estudio con características como la posición más anterior 

de los nasales y hocico corto observados en vista dorsal del cráneo.  

Por su parte, Australophoca changorum, con su morfología craneal robusta y tamaño 

pequeño, al ubicarse muy cercana en el morfoespacio a H. martini, podría haber explotado 

recursos similares (peces y moluscos) que esta especie, pero de menor tamaño en el mismo 

ecosistema. Esta aseveración sería apoyada por la hipótesis de partición de nicho entre 

estas especies, la cual habría permitido la coexistencia de ambas especies en un ecosistema 

diverso y competitivo (72–75). 

La coexistencia de pinnípedos con hábitos alimenticios similares genera presión selectiva, 

favoreciendo la diversificación de nichos o la especialización (74). En el caso de las focas 

peruanas, esta competencia pudo haber promovido adaptaciones específicas, 

especialmente de Acrophoca, para el uso de recursos existentes y en la distribución espacial 

para reducir conflictos tróficos, que podría ser el caso de A. changorum y H. martini.  

 

Los recursos marinos bióticos del Mio-Plioceno en el registro fósil registran diferentes 

recursos predominantes en cada localidad. Se observa en la zona del conchal un espacio 

basto donde abundan los moluscos y en otras localidades se hallaron en mayor cantidad 

fósiles de peces, demostrando así que el ambiente marino-costero peruano durante el Mio-

Plioceno, caracterizado por aguas someras y costas con bahías, poseía una potencial 

variedad de nichos ecológicos (9). Todo lo mencionado se refleja en las diferentes y muy 

variadas características morfológicas de las especies de focas peruanas en esa época.  

 

En comparación con otras comunidades, las focas peruanas del Mio-Plioceno, en vista 

lateral del cráneo, mostraron una distribución similar a las comunidades fósiles de la misma 

época del oeste de Norteamérica, mientras que en la vista dorsal del cráneo y lateral de la 

mandíbula se observó similitud con las comunidades de latitudes medias-altas.  
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En esta época, la costa oeste de Norteamérica, era muy similar en ambiente y temperatura 

(zonas neríticas, diversas en recursos y temperatura de aproximadamente 20 ºC) a las 

condiciones del Pacífico sudeste (9,38,76). Existían ahí gran diversidad de morsas que 

habitaban el ambiente de aguas costeras (zonas neríticas), las cuales emplearon la partición 

de recursos con diferentes estrategias de forrajeo junto con los lobos marinos (38). Al 

extinguirse este hábitat ideal para las morsas, se redujo su diversidad. Este podría ser el 

mismo caso que con las focas en la costa peruana durante el Mioceno (37,58,77,78). 

B. Comunidades extintas y actuales del Sistema de Humboldt 

b.1 Plio – Pleistoceno 

Durante el Plio-Pleistoceno, la costa peruana fue habitada por un ensamble diferente de 

pinnípedos, incluyendo especies como Hydrarctos lomasiensis e Hydrarctos sp.. Hydrarctos 

lomasiensis resalta por su morfología, las cual sugiere una dieta piscívora, con similitudes 

en la morfología craneal a los actuales lobos marinos del género Otaria(22). Estas especies 

destacan cómo las comunidades de pinnípedos evolucionaron en respuesta a cambios 

ambientales y competencia trófica, ya que hubo un cambio radical en el ambiente marino 

costero, generándose una costa más lineal; y en la temperatura siendo más fría que durante 

el Mioceno (12–20 ºC) lo cual generó, a su vez, un cambio relevante en la presencia de los 

recursos marinos bióticos (1,9,20). 

La comunidad peruana de pinnípedos del Plio-Pleistoceno se ubica muy cercana en el 

morfoespacio a zonas de surgencia actuales y junto a lobos marinos de otras especies. En 

cuanto a la vista mandibular, surge un interesante cambio (ampliación) en el polígono de 

esta comunidad debido a la inclusión de los fósiles de las morsas Gomphotaria pugnax y 

Dusignathus santacruzensis, que posiblemente correspondan a la especie del colmillo y 

fragmento de mandíbula encontrados en la Fm. Pongo. Cabe resaltar que ambas especies 

son consideradas succionadoras debido a la ausencia del paladar en los restos fósiles 

parciales del cráneo de Dusignathus santacruzensis, por ello no se le puede considerar que 
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se alimentaba por perforación a pesar de suponer una dieta principalmente piscívora 

(19,37,38). 

Las especies del Plio-Pleistoceno de la costa peruana, al consumir recursos marinos bióticos 

similares, ocuparon el nicho que dejaron las focas del Mio-Plioceno al extinguirse el 

ambiente nerítico al que se habían adaptado (38,79). La comunidad de California tuvo un 

comportamiento similar, durante el Mioceno el desplazamiento de las morsas se dió por los 

Desmatophocidae, se deduce que esto sucedió debido a cambios ambientales y por ende 

de recursos marinos bióticos que promovieron la diversidad de este último grupo (1,38).  

Para esta época se propone un ambiente lo suficientemente rico en recursos marinos 

bióticos debido a la presencia de especies piscívoras y una o dos posibles molusquívoras. 

Esto sugiere que esta comunidad ya contaba con un ecosistema de surgencia en ese 

momento. 

b.2 Actualidad 

Actualmente la comunidad de pinnípedos de la costa peruana se compone de dos especies 

de lobos marinos, Arctocephalus australis y Otaria byronia, muy similares entre sí. Ambas 

se alimentan de peces de la costa peruana, principalmente de la anchoveta. Estas especies, 

al tener la misma estrategia de alimentación y dieta, han empleado mecanismos de 

segregación para coexistir. A. australis posee zonas de forrajeo más alejados de la costa que 

O. byronia, además utilizan diferentes momentos del día para alimentarse (51). 

En un estudio reciente se demostró que los lobos marinos más grandes poseen mayor 

fuerza de mordida y por ende consumen presas más grandes y cerca de la costa, a diferencia 

de los más pequeños que gastan más energía buscando alimento más lejos (80). Esto se 

puede contrastar en la Tabla 1 donde se observa un tamaño mucho mayor en Otaria que 

en A. australis. 
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6.2 Implicancias de las estrategias de alimentación con relación a los recursos 

marinos bióticos de la costa peruana en el tiempo 

Los resultados sugieren que las comunidades de pinnípedos en la costa peruana han sido      

sensibles a cambios en la disponibilidad de recursos marinos bióticos y productividad 

marina entre el Mio-Plioceno y el Plio-Pleistoceno. Las transiciones desde comunidades 

dominadas por focas filtradoras, perforadoras y moledoras en el Mio-Plioceno a los lobos 

marinos perforadores y la o las morsas succionadoras hasta llegar a lobos marinos 

especializados en perforación y succión en la actualidad muestran el gran cambio ecológico 

en 2 etapas principales hasta la consolidación de la Corriente de Humboldt actual como un 

ecosistema altamente productivo (25,26,81). 

Según los resultados, se observa diferencias entre el ecosistema peruano del Mio-Plioceno 

y el del Plio-Pleistoceno, siendo este último muy similar o incluso equivalente al GEMCH 

actual. Esto implica un cambio notable en los recursos marino-costeros.  

Durante el Mio-Plioceno predominaron los peces de los clados Clupeidae y Sphyraenidae 

de los cuales se habrían alimentado P. pacifica, H. martini y A. changorum, especies que se 

alimentan por perforación 1 (dieta de peces/cefalópodos) (9,11). Por su parte, los 

invertebrados bentónicos eran un recurso abundante y diverso en esta época, se evidencian 

zonas extensas en Sacaco cubiertas por estos fósiles, H. martini y A. changorum dispondrían 

de una dieta rica en este recurso debido a su estrategia de alimentación por perforación 2 

(peces/invertebrados bentónicos) (9,11). Finalmente, la presencia de grandes y diversos 

cetáceos establecería como un recurso bastante abundante y disponible al zooplancton del 

cual A. longistris aprovecharía como su fuente de alimento, esto debido a su alimentación 

por filtación (dieta de zooplancton) (9,11). 

Por lo tanto, durante el Mio-Plioceno se evidencia que existió mayor diversidad de recursos 

marinos bióticos (peces, moluscos y zooplancton) de los que las focas pudieron alimentarse 

y especializarse de acuerdo a su estructura y tamaño (11,16). 
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Cabe resaltar que la ecología de alimentación por succión existía durante el Mio-Plioceno, 

pero no era cubierto por pinnípedos, sino por el delfín-morsa Odobenocetops que al 

extinguirse fue ocupado por la morsa del Plio-Pleistoceno. En los sedimentos de esta época 

se identificaron los moluscos bivalvos posiblemente del género Mulinia o Cryptomya de 

gran tamaño y en gran cantidad, los que serían pilares importantes en la dieta de la morsa 

(11,16). 

Durante el Plio-Pleistoceno los peces del género de la sardina (Sardinops - Clupeidae) 

posiblemente se volvieron más abundantes (9); sumando a esto, los moluscos bivalvos 

también cambiaron en tamaño y diversidad (16), posiblemente siendo explotados por las 

morsas. Finalmente, en la actualidad existe en el GEMCH una ecología muy similar a la época 

anterior pero solo cubierta por 2 lobos marinos especializados en alimentación por peces 

como la anchoveta y de múnida por Otaria, ocupando el nicho de ecología de succión 

(18,50,69). 

La coexistencia de diferentes estrategias de alimentación en comunidades fósiles muestra 

la capacidad de los pinnípedos para adaptarse a diversos nichos ecológicos, asegurando su 

éxito en entornos marinos variables (82). Esta plasticidad ecológica puede proporcionar 

claves para entender cómo los pinnípedos modernos podrían responder a las presiones 

actuales, como la sobrepesca, reducción de territorio y el cambio climático.  

Además, la comparación entre comunidades fósiles del Plio-Pleistoceno y actuales revela 

que los ecosistemas de surgencia han mantenido una estructura funcional similar 

(alimentación por perforación con dieta piscívora y molusquívora) a lo largo de millones de 

años, lo que resalta su resiliencia e importancia para la biodiversidad y la estructura trófica 

marina. Estos hallazgos tienen implicaciones significativas para la conservación de los 

ecosistemas marinos modernos, ya que destacan la necesidad de proteger no solo las 

especies individuales, sino también las dinámicas y estructuras comunitarias que sustentan 

su diversidad (50). 
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6.3 Limitaciones del estudio. 

Cabe resaltar que en el estudio actual solo se toman en cuenta la posición de los alveolos y 

forma de la línea dentaria pero no la morfología dentaria. Además, la vista ventral podría 

brindar información importante en la ecología de alimentación, principalmente en las zonas 

del paladar y espacios entre dientes(18,42,45). Originalmente el estudio incluía la vista 

ventral del cráneo, sin embargo, los resultados eran incoherentes por lo que se sugiere un 

cambio sustancial en el set de landmarks en esa vista. 

No se lograron comparar las comunidades fósiles de surgencia completas debido a los 

fósiles parcialmente conservados o inexistente del cráneo y mandíbula, en el presente 

estudio se tomaron en cuenta fósiles completos de estas estructuras y con casi nula 

compresión tafonómica. 

Es necesario agregar información de fósiles de pinnípedos de Chile pertenecientes a zonas 

actuales del GEMCH, además de especies del norte del Perú y sur-centro de Chile ya que, 

según un estudio reciente, existen especies fósiles de Phocidae que corresponden a estas 

zonas que convivieron con lobos marinos durante le Plioceno tardío y Pleistoceno, lo que 

indicaría que el clado Phocidae no se extinguió durante el Mio-Plioceno y solo se restringió 

a zonas más cálidas(83). Adicionalmente, sería necesario agregar especies de Otariidae 

pertenecientes a zonas cálidas para comparar si la restricción de este clado a zonas 

intermedias de variación en el morfoespacio se debe principalmente a que pertenecen a 

zonas de surgencia o si está influenciada por la filogenia. 

Por otro lado, es necesario contar con mayor cantidad de especímenes machos y hembras 

de la mayoría de especies para las comparaciones intraespecie, en este caso no fueron 

suficientes, en consecuencia, los resultados de esta comparación no se mostraron al no ser 

relevantes.  
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VII. Conclusiones 

H. martini y A. changorum poseen la estrategia de alimentación por perforación 2, lo cual 

implica dietas basadas principalmente en peces y moluscos. Peces del grupo de los Clupidae 

y moluscos de diferente tamaño se encontraban en la costa peruana de forma abundante. 

Además, debido al tamaño corporal notablemente diferente entres estas especies, con A. 

changorum como foca más pequeña (ver Tabla 1), la diferencia entre ambas se centraría en 

las técnicas utilizadas para el forrajeo (84,85). 

Por su lado, A. longirostris estaría cumpliendo un rol ecosistémico diferente, esta especie 

usaría la estrategia de alimentación por filtración, actualmente solo existen cetáceos de los 

géneros Balaenoptera, Megaptera y Eubalaena alimentándose de este recurso en el norte 

de la costa peruana. Probablemente se alimentaba tanto de los peces más abundantes de 

ese momento como de copépodos o alguna especie de zooplancton pequeño (9,11,86).  

En el Plio-Pleistoceno los lobos marinos del género Hydrarctos podrían alimentarse 

principalmente de peces (Sardinops y Engraulis, que incluyen a las actuales anchoveta y 

sardina), mientras que la posible o posibles morsas estarían alimentándose de moluscos 

(Mulinia) y de peces. En esta época se incluye la estrategia de succión por parte de la morsa 

a la vez que se pierde la de filtración en la comunidad.  

Actualmente solo existen 2 pinnípedos, los cuales son muy similares en morfología, excepto 

en la vista de mandíbula. Se sabe que O. byronia se alimenta de anchoveta y otros peces, 

sin embargo, en la actualidad hay estudios tróficos en Punta San Juan que demuestran que 

se alimenta principalmente de múnida, lo que significa que ha evolucionado a una 

estrategia de alimentación por succión (19,50,51,69). 

Según el estudio realizado se llega a la conclusión de que las especies de focas durante el 

Mioceno se alimentaron de peces por perforación, mientras que Acrophoca longirostris, 

además, consumió algún tipo de zooplancton abundante de la costa peruana por filtración. 

Por otro lado, la comunidad del Plio-Pleistoceno se alimentó de peces por perforación y la 
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morsa se alimentó de moluscos y peces por perforación y succión. Actualmente los dos 

lobos marinos se alimentan de peces como la anchoveta, mientras que Otaria byronia 

adicionalmente se alimenta de múnida. 

Con estos resultados se demuestra que desde la aparición de la comunidad de pinnípedos 

durante el Plio-Pleistoceno ya se había establecido el GEMCH en la costa peruana, 

mostrando así 2 etapas principales de la consolidación de este sistema, la del Mio-Plioceno, 

con la comunidad de focas y la del Plio-Pleisto-Actualidad. 
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Anexos 

Anexo 1. Especímenes utilizados en el estudio 

1.1 Vista dorsal del cráneo 

 Especie Clado Código especimen 
Fósil o 
actual 

Sexo 
# 

Esp 

Alaska presente 

Erignathus barbatus Phocidae CNHM 81503 Actual Unidentified 1 

Erignathus barbatus Phocidae MNHN 2169 Actual Unidentified 2 

Erignathus barbatus Phocidae NMNS Actual Unidentified 3 

Histriophoca fasciata  Phocidae USNM 16484 Actual Female 1 

Histriophoca fasciata  Phocidae USNM 399449 Actual Unidentified 2 

Odobenus rosmarus Odobenidae MNHN Actual Male 1 

Odobenus rosmarus Odobenidae CNHM 5505 Actual Male 2 
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Odobenus rosmarus Odobenidae CNHM 26889 Actual Male 3 

Phoca vitulina Phocidae MNHN 2110 Actual Unidentified 1 

Pusa hispida Phocidae USNM 230859 Actual Female 1 

Pusa hispida Phocidae MNHN 2168 Actual Unidentified 2 

Costa oeste de Norteamérica 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1519 Actual Unidentified 1 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1518 Actual Unidentified 2 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN CM012 Actual Unidentified 3 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 2109 Actual Unidentified 4 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 2990 Actual Male 5 

Callorhinus ursinus Otaridae CNHM 1546 Fósil Male 1 

Eumetopias jubatus Otaridae LACM 616 Actual Male 1 

Phoca vitulina Phocidae CNHM 81507 Actual Unidentified 2 

Thalassoleon mexicanus Otaridae IGM 5317 Fósil Male 1 

Valenictus Odobenidae UCMP 137426 Fósil Unidentified 1 

Zalophus californianus Otaridae USNM 21735 Actual Female 1 

Zalophus californianus Otaridae FMNH 60357 Actual Male 2 

Zalophus californianus Otaridae FMNH 98227 Actual Female 3 

Costa oeste de Sudamérica 

Acrophoca longirostris  Phocidae MUSM 2247 Fósil Unidentified 1 

Arctocephalus australis Otaridae MNHN 604 Actual Unidentified 1 

Arctocephalus australis Otaridae MNHN 1525 Actual Male 2 

Hydrarctos sp. Otaridae MUSM 3628 Fósil Unidentified 1 

Australophoca 
changorum  

Phocidae MUSM 569 Fósil Unidentified 1 

Hadrokirus martini  Phocidae MUSM 1662 Fósil Unidentified 1 

Hydrarctos lomasiensis Otaridae MP UNI 04 Fósil Unidentified 1 

Otaria byronia Otaridae MHNV 1135 Actual Female 1 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3303 Actual Female 2 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3322 Actual Male 3 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3323 Actual Male 4 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3326 Actual Male 5 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3307 Actual Female 6 

Otaria byronia Otaridae MNHN 589 Actual Male 7 

Otaria byronia Otaridae MNHN 590 Actual Male 8 

Otaria byronia Otaridae MNHN 1581 Actual Male 9 

Piscophoca pacifica Phocidae SAS 564 Fósil Unidentified 1 

Convergencia Antártica 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3296 Actual Male 1 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3319 Actual Male 2 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV X3 Actual Female 3 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNVX4 Actual Female 4 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN 1566 Actual Unidentified 1 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN 1567 Actual Unidentified 2 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN CM042 Actual Unidentified 3 

Leptonychotes weddellii  Phocidae FMNH 43886 Actual Unidentified 1 

Leptonychotes weddellii  Phocidae MNHN 1551 Actual Unidentified 2 

Lobodon carcinophagus  Phocidae MNHN CM041 Actual Unidentified 1 

Lobodon carcinophagus  Phocidae MNHN 1565 Actual Unidentified 2 

Lobodon carcinophagus  Phocidae CNHM 43885 Actual Unidentified 3 

Mirounga leonina Phocidae CNHM 10886 Actual Male 1 

Mirounga leonina Phocidae MNHN 1033 Actual Male 2 
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Mirounga leonina Phocidae MNHN 1552 Actual Male 3 

Ommatophoca rossii  Phocidae MACN 48 259 Actual Female 1 

Australia 

Neophoca cinerea Phocidae 
MV P c-27557-

190243 
Actual Female 1 

Neophoca cinerea Phocidae SAM(1) 116955 Actual Female 2 

Neophoca cinerea Phocidae SAM(1) M5077 Actual Male 3 

Costa oeste de Sudáfrica 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 30080 Fósil Unidentified 1 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 31976 Fósil Unidentified 2 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 32101 Fósil Unidentified 3 

Arctocephalus pusilus Otaridae ILF 0011S Actual Unidentified 1 

Arctocephalus pusilus Otaridae ILF 0012S Actual Male 2 

Arctocephalus pusilus Otaridae LACM 52235 Actual Male 3 

Costa oeste de África del norte y 
Europa 

Monachus monachus Phocidae USNM 23250 Actual Male 1 

Monachus monachus Phocidae USNM 219059 Actual Unidentified 2 

Halichoerus grypus Phocidae CNHM 81506 Actual Unidentified 1 

Resto de focas actuales 

Cystophora cristata Phocidae MNHN 2071 Actual Male 1 

Monachus schauinslandi Phocidae USNM 504926 Actual Unidentified 1 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 100371 Actual Female 1 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 102532 Actual Male 2 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 102529 Actual Male 3 

Pagophilus 
groenlandicus 

Phocidae MNHN 2170 Actual Unidentified 1 

Pagophilus 
groenlandicus 

Phocidae 
MUVHN 

VER0000268 
Actual Unidentified 2 

Phoca caspica Phocidae USNM 341615 Actual Male 1 

Phoca caspica Phocidae USNM 341616 Actual Male 2 

Phoca caspica Phocidae USNM 341617 Actual Unidentified 3 

Phoca largha Phocidae NMNS 29633-5U Actual Unidentified 1 

Pusa sibirica Phocidae NMNS Actual Unidentified 1 

 

1.2 Vista lateral del cráneo 

 Especie Clado Código especimen 
Fósil o 
actual 

Sexo 
# 

Esp 

Alaska presente 

Erignathus barbatus Phocidae CNHM 81503 Actual Unidentified 1 

Erignathus barbatus Phocidae MNHN 2169 Actual Unidentified 2 

Erignathus barbatus Phocidae NMNS Actual Unidentified 3 

Histriophoca fasciata  Phocidae USNM 399449 Actual Unidentified 2 

Histriophoca fasciata  Phocidae USNM 16484 Actual Female 1 

Odobenus rosmarus Odobenidae CNHM 5505 Actual Male 1 

Odobenus rosmarus Odobenidae MNHN Actual Male 2 

Odobenus rosmarus Odobenidae CNHM 26889 Actual Male 3 

Phoca vitulina Phocidae MNHN 2110 Actual Unidentified 1 

Pusa hispida Phocidae USNM 230859 Actual Female 1 

Pusa hispida Phocidae MNHN 2168 Actual Unidentified 2 

Pusa hispida Phocidae USNM 225784 Actual Unidentified 3 

Costa oeste de Norteamérica 
Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1519 Actual Unidentified 1 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1518 Actual Unidentified 2 
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Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN CM012 Actual Unidentified 3 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 2109 Actual Unidentified 4 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 2990 Actual Male 5 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 0291 Actual Unidentified 6 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1516 Actual Male 7 

Aivukus cedrosensis Odobenidae IGM 5316 Fósil Unidentified 1 

Callorhinus ursinus Otaridae CNHM 1546 Fósil Male 1 

Eumetopias jubatus Otaridae LACM 616 Actual Male 1 

Imagotaria downsi Odobenidae USNM 23858 Fósil Unidentified 1 

Imagotaria downsi Odobenidae USNM 184060 Fósil Unidentified 2 

Neotherium mirum Odobenidae LACM 131950 Fósil Unidentified 1 

Phoca vitulina Phocidae CNHM 81507 Actual Unidentified 2 

Proneotherium sp Odobenidae LACM 124686 Fósil Unidentified 1 

Thalassoleon mexicanus Otaridae IGM 5317 Fósil Male 1 

Titanotaria orangensis Odobenidae OCPC 11141 Fósil Unidentified 1 

Valenictus Odobenidae UCMP 137426 Fósil Unidentified 1 

Zalophus californianus Otaridae USNM 21735 Actual Female 1 

Zalophus californianus Otaridae LACM 51164 Actual Male 2 

Zalophus californianus Otaridae UAM 11489 Actual Female 3 

Zalophus californianus Otaridae FMNH 60357 Actual Male 5 

Zalophus californianus Otaridae FMNH 98227 Actual Female 4 

Costa oeste de Sudamérica 

Acrophoca longirostris  Phocidae MUSM 2247 Fósil Unidentified 1 

Acrophoca longirostris  Phocidae MUSM 1792 Fósil Unidentified 2 

Arctocephalus australis Otaridae MNHN 604 Actual Unidentified 1 

Arctocephalus australis Otaridae MNHN 1525 Actual Male 2 

Hydrarctos sp. Otaridae MUSM 3628 Fósil Unidentified 1 

Hydrarctos sp. Otaridae MUSM 3608 Fósil Unidentified 2 

Australophoca 
changorum  

Phocidae MUSM 569 Fósil Unidentified 1 

Hadrokirus martini  Phocidae MNHN SAS 1627 Fósil Unidentified 2 

Hadrokirus martini  Phocidae MUSM 1662 Fósil Unidentified 1 

Hydrarctos lomasiensis Otaridae MP UNI 04 Fósil Unidentified 1 

Otaria byronia Otaridae MHNV 1135 Actual Female 1 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3303 Actual Female 2 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3322 Actual Male 3 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3323 Actual Male 4 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3326 Actual Male 5 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3307 Actual Female 6 

Otaria byronia Otaridae MNHN 589 Actual Male 7 

Otaria byronia Otaridae MNHN 590 Actual Male 8 

Otaria byronia Otaridae MNHN 1581 Actual Male 9 

Piscophoca pacifica Phocidae SAS 564 Fósil Unidentified 1 

Convergencia Antártica 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3296 Actual Male 1 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3319 Actual Male 2 

Arctocephalus gazella Otaridae MNHN 1524 Actual Unidentified 3 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNVX4 Actual Female 4 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3293 Actual Male 5 

Arctocephalus gazella Otaridae MNHN 1030 Actual Male 6 

Arctocephalus gazella Otaridae MNHN 1031 Actual Unidentified 7 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3299 Actual Female 8 
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Arctocephalus gazella Otaridae MHNV X3 Actual Female 9 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN 1566 Actual Unidentified 1 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN 1567 Actual Unidentified 2 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN CM042 Actual Unidentified 3 

Leptonychotes weddellii  Phocidae FMNH 43886 Actual Unidentified 1 

Leptonychotes weddellii  Phocidae MNHN 1551 Actual Unidentified 2 

Lobodon carcinophagus  Phocidae MNHN CM041 Actual Unidentified 1 

Lobodon carcinophagus  Phocidae MNHN 1565 Actual Unidentified 2 

Lobodon carcinophagus  Phocidae CNHM 43885 Actual Unidentified 3 

Mirounga leonina Phocidae CNHM 10886 Actual Male 1 

Mirounga leonina Phocidae MNHN 1033 Actual Male 2 

Mirounga leonina Phocidae MNHN 1552 Actual Male 3 

Ommatophoca rossii  Phocidae MACN 48 259 Actual Female 1 

Australia 

Neophoca cinerea Phocidae SAM(1) 116955 Actual Female 1 

Neophoca cinerea Phocidae SAM(1) M5077 Actual Male 2 

Neophoca cinerea Phocidae 
MV P c-27557-

190243 
Actual Female 3 

Sudáfrica 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 30080 Fósil Unidentified 1 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 31976 Fósil Unidentified 2 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 32101 Fósil Unidentified 3 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 30568 Fósil Unidentified 4 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 32415 Fósil Unidentified 5 

Arctocephalus pusilus Otaridae ILF 0011S Actual Unidentified 1 

Arctocephalus pusilus Otaridae ILF 0012S Actual Male 2 

Arctocephalus pusilus Otaridae LACM 52235 Actual Male 3 

Arctocephalus pusilus Otaridae NMV C5717 Actual Unidentified 4 

Costa oeste de África del norte y 
Europa 

Monachus monachus Phocidae USNM 219059 Actual Unidentified 1 

Halichoerus grypus Phocidae CNHM 81506 Actual Unidentified 1 

Resto de focas actuales 

Cystophora cristata Phocidae MNHN 2071 Actual Male 1 

Monachus schauinslandi Phocidae USNM 243838 Actual Unidentified 1 

Monachus schauinslandi Phocidae USNM 243839 Actual Unidentified 2 

Monachus schauinslandi Phocidae USNM 504926 Actual Unidentified 3 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 102532 Actual Male 1 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 102529 Actual Male 2 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 100371 Actual Female 3 

Pagophilus 
groenlandicus 

Phocidae MNHN 2170 Actual Unidentified 1 

Pagophilus 
groenlandicus 

Phocidae 
MUVHN 

VER0000268 
Actual Unidentified 2 

Phoca caspica Phocidae USNM 341615 Actual Male 1 

Phoca caspica Phocidae USNM 341616 Actual Male 2 

Phoca caspica Phocidae USNM 341617 Actual Unidentified 3 

Phoca largha Phocidae NMNS 29633-5U Actual Unidentified 1 

Pusa sibirica Phocidae NMNS Actual Unidentified 1 

 

1.3 Vista lateral de la mandíbula 
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 Especie Clado 
Código 

especimen 
Fósil o 
actual 

Sexo 
# 

Esp 

Alaska presente 

Erignathus barbatus Phocidae MNHN 2169 Actual Unidentified 2 

Histriophoca fasciata  Phocidae USNM 399449 Actual Unidentified 2 

Odobenus rosmarus Odobenidae MNHN Actual Male 1 

Odobenus rosmarus Odobenidae LACM 54750 Actual Male 2 

Phoca vitulina Phocidae MNHN 2110 Actual Unidentified 1 

Pusa hispida Phocidae USNM 225784 Actual Unidentified 1 

Pusa hispida Phocidae MNHN 2168 Actual Unidentified 2 

Costa oeste de Norteamérica 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1519 Actual Unidentified 1 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 1518 Actual Unidentified 2 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN CM012 Actual Unidentified 3 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 2109 Actual Unidentified 4 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 2990 Actual Male 5 

Arctocephalus phillippii Otaridae MNHN 0291 Actual Unidentified 6 

Callorhinus gilmorei Otaridae UCMP 219999 Fósil Unidentified 1 

Dusignathus 
santacruzensis 

Odobenidae UCMP 27121 Fósil Unidentified 1 

Dusignathus seftoni Odobenidae SDNHM 20801 Fósil Unidentified 1 

Eumetopias jubatus Otaridae LACM 616 Actual Male 1 

Gomphotaria pugnax Odobenidae LACM 121508 Fósil Unidentified 1 

Pithanotaria starri Otaridae LACM 115153 Fósil Unidentified 1 

Pontolis magnus Odobenidae USNM 335563 Fósil Unidentified 1 

Thalassoleon mexicanus Otaridae IGM 5317 Fósil Male 1 

Valenictus chulavistensis Odobenidae SDSNH 36786 Fósil Unidentified 1 

Zalophus californianus Otaridae USNM 21735 Actual Female 1 

Zalophus californianus Otaridae SDNHM 21248 Actual Male 2 

Zalophus californianus Otaridae NMNH 396063 Actual Female 3 

Costa oeste de Sudamérica 

Acrophoca longirostris  Phocidae MUSM 2247 Fósil Unidentified 1 

Arctocephalus australis Otaridae MNHN 604 Actual Unidentified 1 

Hydrarctos sp. Otaridae MUSM 2014 Fósil Unidentified 1 

Hydrarctos sp. Otaridae MUSM 3628 Fósil Unidentified 1 

Australophoca changorum  Phocidae MUSM 569 Fósil Unidentified 1 

Hadrokirus martini  Phocidae MNHN SAS 1627 Fósil Unidentified 2 

Hadrokirus martini  Phocidae MUSM 1662 Fósil Unidentified 1 

Hydrarctos lomasiensis Otaridae MP UNI 04 Fósil Unidentified 1 

Otaria byronia Otaridae MHNV 1135 Actual Female 1 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3303 Actual Female 2 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3322 Actual Male 3 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3323 Actual Male 4 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3326 Actual Male 5 

Otaria byronia Otaridae MHNV 3307 Actual Female 6 

Otaria byronia Otaridae MNHN 589 Actual Male 7 

Otaria byronia Otaridae MNHN 590 Actual Male 8 

Otaria byronia Otaridae MNHN 1581 Actual Male 9 

Piscophoca pacifica Phocidae SAS 564 Fósil Unidentified 1 

Convergencia Antártica 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3296 Actual Male 1 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3319 Actual Male 2 

Arctocephalus gazella Otaridae MNHN 1524 Actual Unidentified 3 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNVX4 Actual Female 4 



76 
 

Arctocephalus gazella Otaridae MHNV 3293 Actual Male 5 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN 1566 Actual Unidentified 1 

Hydrurga leptonyx Phocidae MNHN 1567 Actual Unidentified 2 

Lobodon carcinophagus  Phocidae MNHN 1565 Actual Unidentified 1 

Mirounga leonina Phocidae MNHN 1033 Actual Male 1 

Mirounga leonina Phocidae MNHN 1552 Actual Male 2 

Australia 
Neophoca cinerea Phocidae SAM(1) 116955 Actual Female 1 

Neophoca cinerea Phocidae SAM(1) M5077 Actual Male 2 

Costa oeste de Sudáfrica 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 31278 Fósil Unidentified 1 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 31976 Fósil Unidentified 2 

Homiphoca capensis Phocidae SAM PQL 32415 Fósil Unidentified 3 

Homiphoca capensis Phocidae 
SAM PQL HB 

1038 
Fósil Unidentified 4 

Arctocephalus pusilus Otaridae LACM 52235 Actual Male 3 

Costa oeste de África del norte y 
Europa 

Monachus monachus Phocidae USNM 219059 Actual Unidentified 1 

Resto de focas actuales 

Cystophora cristata Phocidae MNHN 2071 Actual Male 1 

Monachus schauinslandi Phocidae USNM 243838 Actual Unidentified 1 

Monachus schauinslandi Phocidae USNM 243839 Actual Unidentified 2 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 102532 Actual Male 1 

Monachus tropicalis Phocidae USNM 102529 Actual Male 2 

Pagophilus groenlandicus Phocidae MNHN 2170 Actual Unidentified 1 

Phoca caspica Phocidae USNM 341615 Actual Male 1 

Phoca caspica Phocidae USNM 341616 Actual Male 2 

Phoca caspica Phocidae USNM 341617 Actual Unidentified 3 

 

Anexo 2. Scripts utilizados en el programa R 

Se consideró un script para cada vista, en cada una varían las especies, especímenes, 

cantidad de landmarks y semilandmarks; sin embargo, el mismo modelo de script fue 

considerado para las 3 vistas. 
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Anexo 3. Clasificación de la estrategia de alimentación y dieta de cada especie 

Se muestra la clasificación de estrategia de alimentación desarrolada en este estudio y la 

dieta correspondiente a cada especie. 

3.1 Vista dorsal del cráneo 

SpName Clade Diet Feeding Period Region 
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A. australis Otariidae Este estudio Este estudio Holoceno 
Costa 
peruana 

A. changorum Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

A. gazella Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

A. longirostris Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

A. philippii Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

A. pusillus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

Hydrarctos 
sp. Otariidae Este estudio Este estudio 

Plioceno 
tardío-
Pleistoceno 
temprano 

Costa 
peruana 

C. cristata Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

C. ursinus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

E. barbatus Phocidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

E. jubatus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

H. capensis Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 
Plioceno 
temprano Others 

H. fasciata Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. grypus Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. leptonyx Phocidae Zooplancton 
Filtración/Agarre 
y desgarro Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. 
lomasiensis Otariidae Este estudio Este estudio 

Plioceno 
tardío-
Pleistoceno 
temprano 

Costa 
peruana 

H. martini Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 
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L. 
carcinophaga Phocidae Zooplancton 

Filtración/Agarre 
y desgarro Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

L. weddelli Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

M. leonina Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

M. monachus Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Surgencia 

N. 
schauinslandi Phocidae 

Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Otras 

N. tropicalis Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Otras 

N. cinerea Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Otras 

O. byronia Otariidae Este estudio Este estudio Holoceno 
Costa 
peruana 

O. rossii Phocidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

O. rosmarus Odobenidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. caspica Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. 
groenlandica Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. hispida Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. largha Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. pacifica Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

P. sibirica Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. vitulina Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad Surgencia 

T. mexicanus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 
Mioceno 
tardío- Otras 
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Plioceno 
temprano 

V. 
chulavistensis Odobenidae 

Invertebrados 
bentónicos Succión Plioceno Otras 

Z. 
californianus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

 

3.2 Vista lateral del cráneo 

SpName Clade Diet Feeding Period Region 

A. australis Otariidae Este estudio Este estudio Holoceno 
Costa 
peruana 

A. cedrosensis Odobenidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

A. changorum Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

A. gazella Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

A. longirostris Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

A. philippii Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

A. pusillus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

C. cristata Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

C. ursinus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

E. barbatus Phocidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

E. jubatus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

H. capensis Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 
Plioceno 
temprano Otras 

H. fasciata Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. grypus Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 
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H. leptonyx Phocidae Zooplancton 
Filtración/Agarre 
y desgarro Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. 
lomasiensis Otariidae Este estudio Este estudio 

Plioceno 
tardío-
Pleistoceno 
temprano 

Costa 
peruana 

H. martini Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

I. downsi Odobenidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

L. 
carcinophaga Phocidae Zooplancton 

Filtración/Agarre 
y desgarro Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

L. weddellii Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

M. leonina Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

M. monachus Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Surgencia 

N. 
schauinslandi Phocidae 

Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Otras 

N. tropicalis Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Otras 

N. cinerea Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Otras 

N. mirum Odobenidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

O. byronia Otariidae Este estudio Este estudio Holoceno 
Costa 
peruana 

O. rossii Phocidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

O. rosmarus Odobenidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

Hydrarctos 
sp. Otariidae Este estudio Este estudio 

Plioceno 
tardío-
Pleistoceno 
temprano 

Costa 
peruana 

P. caspica Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 
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P. 
groenlandica Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. hispida Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. largha Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. pacifica Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

P. repenningi Odobenidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

P. sibirica Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. vitulina Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad Surgencia 

T. mexicanus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano Otras 

T. oragensis Odobenidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

V. 
chulavistensis Odobenidae 

Invertebrados 
bentónicos Succión Plioceno Otras 

Z. 
californianus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

 

3.3 Vista lateral de la mandíbula 

SpName Clade Diet Feeding Period Region 

A. australis Otariidae Este estudio Este estudio Holoceno 
Costa 
peruana 

A. changorum Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

A. gazella Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

A. longirostris Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 
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A. philippii Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

A. pusillus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

Hydrarctos sp. Otariidae Este estudio Este estudio 

Plioceno 
tardío-
Pleistoceno 
temprano 

Costa 
peruana 

C. cristata Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

C. gilmorei Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 
Pliocene-Early 
Pleistocene Otras 

D. 
santacruzensis Odobenidae 

Invertebrados 
bentónicos Succión Mioceno Otras 

D. seftoni Odobenidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Late Pliocene Otras 

E. barbatus Phocidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

E. jubatus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

G. pugnax Odobenidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano Otras 

H. capensis Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 
Plioceno 
temprano Otras 

H. fasciata Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. leptonyx Phocidae Zooplancton 
Filtración/Agarre 
y desgarro Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

H. lomasiensis Otariidae Este estudio Este estudio 

Plioceno 
tardío-
Pleistoceno 
temprano 

Costa 
peruana 

H. martini Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

L. 
carcinophaga Phocidae Zooplancton 

Filtración/Agarre 
y desgarro Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

M. leonina Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 
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M. monachus Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Surgencia 

N. 
schauinslandi Phocidae 

Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Otras 

N. tropicalis Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad Otras 

N. cinerea Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Otras 

O. byronia Otariidae Este estudio Este estudio Holoceno 
Costa 
peruana 

O. rosmarus Odobenidae 
Invertebrados 
bentónicos Succión Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. caspica Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. 
groenlandica Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. hispida Phocidae 
Peces/Invertebrados 
bentónicos Perforación 2 Actualidad 

Latitudes 
medias-
altas 

P. magnus Odobenidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

P. pacifica Phocidae Este estudio Este estudio 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano 

Costa 
peruana 

P. starri Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Mioceno Otras 

P. vitulina Phocidae Peces/Zooplancton Perforación 2 Actualidad Surgencia 

T. mexicanus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 

Mioceno 
tardío-
Plioceno 
temprano Otras 

V. 
chulavistensis Odobenidae 

Invertebrados 
bentónicos Succión Plioceno Otras 

Z. 
californianus Otariidae Peces/Cefalópodos Perforación 1 Actualidad Surgencia 

 

Anexo 4. Análisis discriminante lineal para las estrategias de alimentación. 

Se muestran los LDA de cada vista agrupados en las estrategias de alimentación establecidas 

en este estudio. 

4.1 Vista dorsal del cráneo 
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4.2 Vista lateral del cráneo 
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4.3 Vista lateral de la mandíbula 

 


