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La hiperdiversificacion de Physeteroidea (Cetacea:
Mammalia) del Mioceno tardio en el Pacifico Sur,
nuevos fdsiles del area de Sacaco, Arequipa, Peru

Physeteroidea (Cetacea: Mammalia) hyper-diversification
from late Miocene of South Pacific, new fossils from the
Sacaco area, Arequipa, Peru

Resumen

Los cachalotes (Physeteroidea) son un grupo de cetdceos con una ecologia restrin-
gida en la actualidad. Las tres especies actuales son el remanente de un grupo que
alcanzé su maxima diversificacion durante el Mioceno, incluyendo cinco especies
simpatricas descritas en la Formacion Pisco, Ica-Arequipa, Perud. Entre estas se
incluyen formas piscivoras, bénticas, asi como carnivoros de tamafio medio e hiper-
carnivoros. Se reportan dos dientes aislados provenientes del Mioceno superior de
las localidades de Sacaco y Sacaco sur, que corresponden con la morfologia tipica
de Physeteridae. Esta morfologia dentaria es similar a la de taxones presentes en el
hemisferio norte como Orycterocetus o Aulophyseter del Mioceno medio. Debido
a esto se presume que los restos corresponderian a physetéridos con hébitos pis-
civoros, que quizas poseyeron un desarrollo incipiente de la capacidad de succidn.
La presencia de este linaje indicaria que a fines del Mioceno los parientes de los
modernos Physeter y Kogia compartieron el mar peruano con formas extintas, sin
solapamiento de nichos debido a la morfologia altamente derivada de cada grupo.
Este nuevo registro expande la comunidad de cetaceos fésiles de Sacaco, que se vio
favorecida por la gran diversidad de ambientes poco profundos que dominaron el
litoral peruano hasta el establecimiento final del Sistema Humboldt.

Abstract

Sperm whales (Physeteroidea) are a group of cetaceans with a restricted modern
ecology. The three extant species are a remnant of a group that reached its diver-
sity peak during the Miocene, including five already-described species from the
Pisco Formation, Ica-Arequipa, Peru. We report two isolated teeth from the upper
Miocene localities of Sacaco and Sud-Sacaco, which correspond with the typical
morphology of Physeteridae. This morphology is similar to the one present in
northern hemisphere taxa as Orycterocetus or Aulophyseter. Because of this the
remains could be related to physeterids with piscivorous habits, so there would not
be a niche overlap with other coeval sperm whales. This new registry expands the
fossil cetacean community of Sacaco, which was favored by the great diversity of
shallow environments that dominated the Peruvian coast until the final establish-
ment of the Humboldt System.
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BENITES-PALOMINO & URBINA

Introduccion

Los cachalotes (Physeteroidea) son un grupo de ceta-
ceos altamente autapomorficos representados en la ac-
tualidad por tres especies, agrupadas en dos clados: Phy-
seteridae con el cachalote Physeter macrocephalus como
unico representante y Kogiidae, incluyendo al cachalote
enano Kogia breviceps y el cachalote pigmeo K. sima. Es-
tos animales se diferencian del resto de cetaceos denta-
dos debido a la presencia de una cuenca supracraneal
excavada en la region dorsal del craneo y una fuerte asi-
metria de las narinas 6seas externas, ambas condiciones
derivadas de la hipertrofia del complejo nasal (Huggen-
berger et al. 2016). Los modernos cachalotes son el ulti-
mo remanente de un grupo que se origino en algiin pun-
to del Oligoceno temprano (Mchedlidze 1970) y alcanzd
su maxima diversidad durante el Mioceno medio-tardio
(Fordyce & Muizon 2001). Esta hiperdiversificacion del
grupo es atribuida a las condiciones marinas estables
que se mantuvieron a lo largo del Optimo Climatico del
Mioceno medio-tardio (Marx & Uhen 2010), el cual bene-
ficio no solo a este grupo, sino a otros cetaceos (Marx et
al. 2016). Restos fosiles de cachalotes han sido hallados a
lo largo de todo el mundo por mas de 200 afios; sin em-
bargo, el registro fésil se ha limitado a dientes aislados o
fragmentos craneales que no poseen caracteres diagnos-
ticos. Esta situacidn se ha revertido durante los ultimos
30 afos con la descripcion de varias especies en base a
restos bien conservados, incluyendo seis especies de la
Formacién Pisco (Ica-Arequipa, Perd): Livyatan melvillei
(Lambert et al. 2010), Acrophyseter deinodon Lambert
et al. 2008, Acrophyseter robustus Lambert et al. 2017,
Koristocetus pescei Collareta et al. 2017, Scaphokogia
cochlearis Muizon 1988 y Scaphokogia totajpe Benites-
Palomino et al. 2020.
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La Formacion Pisco es una unidad geoldgica que se
extiende por mas de 300 km entre Ica y el norte de Are-
quipa (Fig. 1), con zonas que corresponden a transgre-
siones marinas de hasta 100 km tierra adentro (DeVries
1988). Los sedimentos de dicha formacidn oscilan entre
los 13 y 4 millones de afios (Fig. 1 A; DeVries 1998). De-
bido a la gran cantidad de fésiles conservados y buena
preservacion es considerada uno de los yacimientos fo-
siliferos cenozoicos mas importantes del planeta (Espe-
rante et al. 2008). A lo largo de sus diversos afloramien-
tos se han encontrado una gran cantidad de vertebrados
e invertebrados que incluyen: cetaceos (Lambert & Mui-
zon 2013), pinnipedos (Muizon & DeVries 1985), tibu-
rones (Ehret et al. 2012), aves marinas (Stucchi 2007),
cocodrilos (Kraus 1998), peces (Collareta et al. 2015),
perezosos nadadores (Muizon et al. 2004) y moluscos
(DeVries 1998).

Los andlisis filogenéticos sugieren que durante el
Mioceno los cachalotes divergieron en tres grandes lina-
jes (Paolucci et al. 2020), que coexistieron hasta inicios
del Plioceno. La mayoria de las especies de la Fm. Pisco
pertenecen al grupo parafilético de los “cachalotes ma-
croraptoriales” (e.g. Livyatan melvillei, Acrophyseter dei-
nodon, A. robustus) caracterizados por poseer una gran
fosa temporal ademads de dientes funcionales con esmal-
te en la mandibula y el maxilar (Lambert et al. 2017). El
segundo grupo presente son los Kogiidae, que incluyen
a Scaphokogia cochlearis y Koristocetus pescei; recono-
cidos por la reduccién del complejo nasal, presencia de
una cresta facial sagital en la regién dorsal del craneo y
su tamafio reducido (Velez-Juarbe et al. 2015, Collareta
et al. 2017, Benites-Palomino et al. 2020). Hasta la ac-
tualidad no existen registros fésiles en el Pert del tercer
grupo de cachalotes: los Physeteridae.

Figura 1. La Cuenca Pisco. Geologia de las formaciones geoldgicas presentes en la Cuenca Pisco (izquierda) mo-
dificado de DeVries 1998. Mapa mostrando la extension de la Formacién Pisco dentro de la cuenca del mismo
nombre, las estrellas indican las localidades del presente estudio (derecha).
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LA HIPERDIVERSIFICACION DE PHYSETEROIDEA, NUEVOS FOSILES DEL AREA DE SACACO

Elregistro fosil de Physeteridae es escaso y se encuen-
tra predominantemente restringido al hemisferio norte;
debido a esto, la composicidn de esta familia ha variado a
lo largo de los ultimos analisis filogenéticos (Velez-Juar-
be et al. 2015, Lambert et al. 2017, Paolucci et al. 2020).
Estos animales se distinguen del resto de physeteroideos
debido a que poseen una cuenca supracraneal gigante,
dientes reducidos de forma conica sin esmalte, una fosa
temporal reducida y una sinfisis mandibular larga no an-
quilosada. Aparte del moderno Physeter macrocephalus,
se conocen en el registro f6sil a Idiophyseter merriami y
Aulophyseter morricei, del Mioceno de California. Otros
taxones como Physeterula dubusi, Idiophorus patagoni-
cus 'y Orycterocetus crocodilinus también caen dentro de
Physeteridae; sin embargo, su posicion ha variado siendo
reconocidos como un clado aparte o grupos basales a los
otro physetéridos. Esta variacién en su posicion filoge-
nética se debe a que muchos de estos taxones se conocen
en base a restos craneales fragmentarios, y a la ausencia
de formas basales del Mioceno temprano o del Oligoceno
tardio. El presente trabajo representa el primer registro
de Physeteridae para la Formacién Pisco, en base a dos
dientes aislados provenientes del nivel Sacaco (SAO) del
area de Sacaco (Fig. 1 B), Arequipa, Peru.

Material y métodos

Los restos hallados corresponden a dos dientes ais-
lados provienen del area de Sacaco, Arequipa, Peru (Fig.
1). MUSM 2629 fue colectado en 1994 y MUSM 3905 fue
colectado en el 2001, ambos por Carlos Martin. Los ma-
teriales motivo de estudio se encuentran depositados
permanentemente en la coleccion del Departamento de
Paleontologia de Vertebrados del Museo de Historia Na-
tural UNMSM.

Abreviaturas institucionales: MUSM: Departamen-
to de Paleontologia de Vertebrados, Museo de Historia
Natural UNMSM, Lima, Pert.

Sistematica Paleontolodgica
CETACEA BRISSON, 1762
ODONTOCETI FLOWER, 1867

PAN-PHYSETEROIDEA VELEZ-JUARBE,
Woo0D, DE GRACIA Y HENDY, 2015

PHYSETEROIDEA GRAY, 1821
PHYSETERIDAE GILL, 1879

Physeteridae indet.

(Figura 2)

Material referido: Horizonte y edad: MUSM 3905
(Fig. 2 A) proviene de la localidad de Sacaco, nivel de
vertebrados Sacaco (SAO) con una edad estimada entre
5.75-5.89 Ma. MUSM 2629 (Fig. 2 B) proviene de Sacaco-
sur, nivel de vertebrados Sud-Sacaco (SAS) con una edad
estimada entre 5.93-6.59 Ma.

Descripciéon: Ambos dientes presentan la morfologia
tipica de la familia Physeteridae: forma cénica con una

ligera curvatura medial, pérdida de esmalte, una ligera
compresion lateromedial y raiz abierta. Dientes con ca-
racteristicas similares han sido asociados al género Oryc-
terocetus del Atlantico norte (Kellogg 1965, Bianucci et
al. 2004) o a Aulophyseter de California (Kellogg 1927);
sin embargo, la morfologia dentaria en Physeteroidea
no permite identificacion a nivel de género o especie.
Es dificil determinar si los dientes pertenecen a indivi-
duos adultos debido a que en physeteroideos la raiz se
mantiene abierta después de alcanzada la madurez (Fig.
2A, B), manteniéndose asi hasta la senectud, y el patron
de desgaste de la corona puede ser variable en un mis-
mo individuo (Evans et al. 2002). MUSM 3905 (Fig. 2A)
alcanza una longitud maxima de 45.8 mm, 15.8 mm de
diametro labiolingual maximo y 17.4 mm de didmetro
anteroposterior maximo. MUSM 2629 (Fig. 2B) alcanza
una longitud maxima de 82.2 mm, 20.5 mm de didmetro
labiolingual maximo y 25.3 mm de didmetro anteropos-
terior maximo. Este diente presenta una incision lateral,
que lo escinde longitudinalmente, revelando las capas
estructurales de dentina con lineas de crecimiento, dafio
que podria haberse debido al uso del diente como en
physeteroideos raptoriales (Lambert & Bianucci 2019),
0 a causas tafonémicas post mortem. Estas lineas de cre-
cimiento se acumulan a manera de bisectriz, entre el an-
gulo formado por el eje longitudinal del diente y el plano
horizontal del craneo, condicién también observada en
el moderno Physeter (Ohsumi et al. 1963).

corona

collar
gingival

cavidad pulpar
abierta

Figura 2. Physeteridae indet. SAO 872 (A) y MUSM 2629 (B), dientes
en vista bucal, mostrando la ausencia de esmalte y desgaste apical.
Reconstruccion del Physeteridae Orycterocetus crocodilinus, cerca-
namente emparentado a la forma presente en Sacaco.
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BENITES-PALOMINO & URBINA

Discusion

Los registros de Physeteridae han estado predomi-
nantemente restringidos al hemisferio norte. Numerosos
especimenes de Aulophyseter han sido colectados en la
Formacién Temblor de California (Mioceno medio 16-13
Ma.). Este también es el caso del genero Orycterocetus, con
una alta cantidad de individuos encontrados en la Forma-
cién Calvert entre Maryland y Virginia. Ambas especies
presentan un rostro largo y dientes cénicos afinados en el
maxilar y la mandibula, y evidencian una ligera variacién
intraespecifica. Idiophyseter merriami es otro physetérido
poco conocido de California, cuyo rostro no se preservo.
En base a la forma del premaxilar y el maxilar en la base
del rostro, esta especie es reconstruida con el rostro cor-
to, evidenciado que existieron morfologias de rostro cor-
to, fuera de las tipicas morfologias longirostras (Kellogg
1925). En Europa, se conoce a Physeterula dubusi descri-
to en base a fragmentos craneales del Mioceno superior
(Lambert 2008). A diferencia de otros physetéridos, Phy-
seterula posee una cuenca supracraneal moderadamente
reducida y retiene dientes funcionales en el maxilar; sin
embargo, estos dientes tampoco poseen esmalte y pre-
sentan el perfil cénico de Aulophyseter, Orycterocetus y
los dientes reportados en este trabajo. Los pocos regis-
tros atribuibles a physetéridos en el hemisferio sur inclu-
yen a Chile (Pyenson et al. 2014), Argentina (Pérez et al.
2011) y Micronesia (Fitzgerald 2011); sin embargo, estos
registros corresponderian al grupo parafilético de los ca-
chalotes macroraptoriales por la presencia de esmalte y
el perfil engrosado del diente. La tnica especie de physe-

térido descrita en Sudamérica es Idiorophus patagonicus,
del Mioceno inferior de Argentina, conocido por un craneo
parcial con mandibula. A diferencia del resto de physeté-
ridos esta especie retiene una pequefia lamina de esmalte
en la corona (Lambert 2008), debido a esto los analisis fi-
logenéticos la recuperan como miembro basal de la fami-
lia (Paolucci et al. 2020).

En el area de Sacaco, se habian atribuido anterior-
mente restos fragmentarios a la familia Physeteridae
(Muizon & DeVries 1985, Muizon 1988). Sin embargo, di-
chos restos correspondian a fragmentos rostrales, man-
dibulas y dientes aislados que no poseifan ninguna de las
sinapomorfias propias de la familia. Estos restos actual-
mente son referidos como Physeteroidea indet., debido
a que los dientes poseian una corona con presencia de
esmalte y a que los fragmentos mandibulares y rostra-
les retenian dientes funcionales bastante desarrollados.
Contrariamente, los modernos Physeter macrocephalus
basan su dieta en la captura de calamares por succién a
grandes profundidades (Evans & Hindell 2004), debido
a esto carecen de dientes funcionales en el maxilar. Los
dientes mandibulares en Physeter carecen de funcién ac-
tiva en la alimentacion, e incluso en situaciones en que la
mandibula se encuentra dafiada o deformada estos ani-
males pueden alimentarse sin problemas (Spaul 1964).
Adicionalmente, en Physeter la erupcién de dientes ocu-
rre a distintas edades y es parte de un marcado sistema
de dimorfismo sexual: incluyendo casos en que los dien-
tes pueden erupcionar muy tardiamente en las hembras
(Whitehead 2009).

EOCENO | OLIGOCENO MIOCEND | F‘UO‘pLE}:L{
|Mecio | Superior | mfenor [  Swperor | nierior 1 Medio Superior | Bupl ||
ey
o i Cynthiacetus
- 8

B P i
q,__}:._.:‘_.! peruvianus

Cachalotes macroreploriales

Agorophius
pygmaeus
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Physeteridae
e
—_— TSttt Physeter
Pan-Physetercided —_— macrocephalus
Scaphokogiinae g/ 7 e
— -
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M dy,

Kogiidae —_—
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Figura 3. Arbol filogenético calibrado en el tiempo modificado de Lambert et al. (2017) mostrando las

relaciones existentes entre los grupos de Physete

roidea, todos presentes en la Fm. Pisco. Las barras

negras indican el rango temporal de los grupos y las reconstrucciones craneales (derecha) resaltan la
variacién de la fosa temporal entre las distintas morfologias.
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La retencion de dientes funcionales de tamafio re-
ducido en el maxilar y la mandibula podria indicar una
mayor capacidad raptora relacionada con una dieta pis-
civora (Lambert 2008, Lambert et al. 2014), en especies
como Orycterocetus o Aulophyseter. En estos animales los
dientes poseen una forma cénica-afinada con una ligera
curvatura medial, muy similar a la reportada en este tra-
bajo.

Durante el Mioceno tardio los ambientes de baja pro-
fundidad (e.g. bahias, archipiélagos, puntas y lagunas
marinas) del antiguo litoral peruano creaban una serie
de ambientes protegidos idéneos para el desarrollo de la
fauna marina (Marocco & Muizon 1988). La presencia de
physeteroideos en la Formacién Pisco es conocida desde
los trabajos pioneros de Muizon y DeVries (1985).

Se han descrito hasta la fecha cuatro especies de ca-
chalotes provenientes del area de Sacaco, fuera de otras
especies presentes en la region norte (Ocucaje) de la
Formacion Pisco: Koristocetus pescei, Scaphokogia co-
chlearis, Scaphokogia totajpe y Acrophyseter deinodon
(Benites-Palomino et al. 2020). La morfologia craneana
de estas especies indica que los nichos ecolégicos no se
superponian (Fig. 3), ocupando los cachalotes hipercar-
nivoros el pico de la cadena tréfica (Lambert et al. 2014)
y los kégidos restringidos a la succion (Collareta et al.
2017). Este nuevo registro de Physeteridae para el area
indicaria que también existian cachalotes piscivoros en
el area, que no competian con otras especies contempo-
raneas. La adicién de estos nuevos restos al contexto de
cetaceos de Sacaco indicaria que el area en el pasado era
una region idonea para el desarrollo de estos animales,
como anteriormente se habia propuesto (Lambert &
Muizon 2013).
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