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RESUMEN

Los Odontoceti son el grupo de mamiferos marinos mas diversos en la actualidad,
aun asi, su diversidad en el pasado superaba la actual. Ademas, hacia el Plio-
Pleistoceno hay un recambio taxonomico y hoy en dia su diversidad esta
representada principalmente por los Delphinidae, cuyo origen se estima hace unos
11 millones de anos (Ma). Para entender la historia evolutiva de las especies se
analizan sus patrones macroevolutivos, es decir, sus tasas de especiacion y de
extincion, ademas de su relacion con factores bioticos o ambientales. En este trabajo
se presentan dos nuevos fosiles de Delphinidae del Plio-Pleistoceno peruano que
representan la primera inclusion de fosiles de Delphinidae del hemisferio sur en un
analisis filogenético. Indicando que pertenecen a Globicephalinae y Delphininae,
grupos con ecologias diferentes. También se analizaron los patrones
macroevolutivos de los Odontoceti y se encontr6 que su diversidad fue determinada
por cambios en las tasas de extincion, que se relacionaron con cambios en el nivel
del mar, que causa la pérdida de habitats costeros. Por lo tanto, las grandes
extinciones de odontocetos durante el Plio-Pleistoceno habrian afectado a especies
costeras, dejando nichos disponibles que permiti6é una radiacion explosiva de los

Delphinidae, el grupo mas diverso en la actualidad.

PALABRAS CLAVE

ODONTOCETI, PATRONES MACROEVOLUTIVOS, DELPHINIDAE,

FILOGENIA, PALEONTOLOGIA



ABSTRACT

The Odontoceti are currently the most diverse marine mammal group, even though,
their past diversity greatly outnumbered the current one. Around the Plio-
Pleistocene there was a taxonomic rechange and nowadays their diversity is mainly
represented by the Delphinidae, a group whose origin is estimated around 11
million years ago (Ma). To understand the evolutionary history of species their
macroevolutionary patterns are analysed, that is, their speciation and extinction
rates, as well as their relationship with biotic or environmental factors. In this study
two new Delphinidae fossils are described and represent the first inclusion of
Delphinidae fossils from the southern hemisphere in a phylogenetic analysis.
Indicating that they belong to the Globicephalinae and Delphininae, groups with
different ecologies. The macroevolutionary patterns of the Odontoceti were also
analysed and it was found that their diversity has been determined by changes in
extinction rates, related to changes in sea level, which causes the loss of coastal
habitats. Therefore, the great odontocetes extinctions during the Plio-Pleistocene
would have affected coastal species, leaving niches available that allowed the

explosive radiation of the Delphinidae, the most diverse group today.

KEYWORDS
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I. INTRODUCCION

Los odontocetos (Odontoceti) o cetaceos con dientes son en la actualidad un grupo
de mamiferos marinos con una gran diversidad de formas y tamanos. Representados
por delfines, marsopas, cachalotes, ballenas piloto, beluga y narval. En la actualidad
hay 79 especies clasificadas en diez grupos que forman parte de Odontoceti, de los
cuales el méas diverso es el grupo de los delfines ocednicos o Delphinidae con 38
especies (Hooker, 2018; McGowen et al., 2009; Society for Marine Mammalogy,
2016). Si bien los Odontoceti presentan una gran diversidad, en el pasado esta fue
aun mayor e incluia diversas formas y grupos extintos (Marx & Uhen, 2010).
Presentaron un pico de diversidad durante el Mioceno Tardio que fue seguido de

un declive que continu6 hasta la actualidad (Marx & Uhen, 2010).

El Mioceno fue una época muy productiva debido a un Optimo Climatico, un
periodo calido con niveles relativamente altos de CO», que tuvo lugar hace unos 17
a 15 Ma, que dio lugar a un pico de abundancia y diversidad de especies (Foster
etal., 2012; Zachos et al., 2001). Sin embargo fue seguido de un enfriamiento
progresivo hasta la actualidad (Zachos et al., 2001). Posterior del pico en diversidad
se registrd una gran extincion de megafauna marina hacia inicios del Plioceno que
disminuy6 considerablemente el niimero de roles funcionales entre los cetaceos
(Marx & Uhen, 2010; Pimiento et al., 2017). Esta extincion se atribuyd a una
disminucion de habitats costeros a nivel global, por lo que es probable que varias
ecologias costeras y formas especializadas de odontocetos se hayan perdido en este

evento de extincion (Pimiento et al., 2017).



Los odontocetos actuales son muy similares entre si, en especial los pertenecientes
a Delphinidae. Este grupo se origind hacia el Mioceno tardio y su gran diversidad

surgid a partir de una radiacion explosiva hacia finales del Plioceno.

Se conoce que el gran evento de extincidon de inicios del Plioceno afectd a varios
grupos de vertebrados semiacudticos como pinnipedos, aves, tortugas y
cocodrilianos marinos (Pimiento et al., 2017; Salas-Gismondi et al., 2022). En el
caso de los Odontoceti estos también fueron afectados, a pesar de ser totalmente
acuaticos, poseer habitos mayormente pelagicos y tener adaptaciones para
migracion como la optimizacidn de energia para nadar grandes distancias (Costa &
Mares, 2018). Estas adaptaciones no los volverian susceptibles a la extincion por
pérdida de habitats costeros, a menos que en el Mioceno existieran especies de
odontocetos estrictamente costeras. En contraste, otros factores a nivel global como
la variacion de la temperatura del océano podrian haber generado un estrés a gran
escala, que explicaria las extinciones. Por lo tanto, se sugiere que la temperatura es
un factor crucial para su diversificacion y extincion (Chen et al., 2022; Menge &
Sutherland, 1987). Durante y después de la extincion del Plioceno, los Delphinidae
protagonizaron una radiacion explosiva, que dio origen a 30 de las 37 de las
especies actuales (Hooke, 2018; McGowen et al., 2009). Esta diversificacion se
caracterizo por tener baja disparidad y tasas evolutivas, y aun es poco comprendida

(Coombs et al., 2022; McGee et al., 2009).

Para este trabajo se colectaron nuevos fosiles de Delphinidae en el area de Sacaco
provenientes de las Formaciones Caracoles y Pongo, con edades estimadas de 2.7

Ma y 1 Ma respectivamente. Los fosiles (MUSM 3740 y MUSM 4746)



corresponden a dos morfologias diferentes. MUSM 3740 presenta un craneo con
rostro largo y delgado con numerosos dientes delgados, y MUSM 4746 un craneo
robusto con un rostro ancho y relativamente largo, con 13 alveolos por maxilar,
similar a los Globicephalinae (ballenas piloto, orca pigmea, falsa orca, delfin de

Risso).

La evolucion de los Delphinidae aun no es muy comprendida debido a que el
registro fosil es fragmentario y no presentan un buen estado de preservacion,
ademas hasta el momento solo hay una especie fosil descrita para el hemisferio sur,
Australodelphis mirus hallado en la Antartida (Fordyce, 2002). En este estudio se
incluirdn fosiles de Delphinidae del hemisferio sur por primera vez en un analisis
filogenético exhaustivo. Ademas, los fosiles peruanos pertenecen a la época de la
radiacion explosiva de Delphinidae, por lo que brindan informacion sobre las
morfologias presentes durante este evento de diversificacion. Ademads, el analisis
de los patrones macroevolutivos de Odontoceti permitird conocer como se dio el

recambio de especies tras el evento de extincion de la megafauna marina.

Por lo tanto, se plantea la siguiente pregunta de investigacion, ;Coémo variaron las
tasas evolutivas de los Delphinidae y otros odontocetos en el contexto de cambios

climaticos y ambientales durante el origen y radiacion de los Delphinidae?

I1. OBJETIVOS

Objetivo general

Identificar patrones macroevolutivos de los odontocetos en los tltimos 10

Ma y su relacion con cambios climaticos y ambientales.



Objetivos especificos

e Generar una filogenia calibrada temporalmente de odontocetos del Mioceno
tardio a la actualidad, incluyendo nuevos fosiles de Delphinidae
descubiertos en el Peru.

e Determinar las variaciones en las tasas evolutivas de los Delphinidae y otros
odontocetos.

e Relacionar los patrones de evolucion morfologica, especiacion y extincion
de los Delphinidae y otros odontocetos con los cambios de temperatura y
nivel del mar.

III. MARCO TEORICO

III.1 Origen de los cetaceos

Los cetaceos son mamiferos marinos con un gran nivel de adaptacion a la vida
acuatica, uno de sus principales caracteres diagnosticos es la presencia de
paquiosteoesclerosis de la pared medio de la bula timpénica, es decir, un aumento
de su densidad y grosor (Marx etal., 2016a). En la actualidad los cetaceos se
clasifican en dos grandes grupos, los misticetos (Misticeti) o ballenas barbadas y

los odontocetos (Odontoceti) o cetaceos con dientes.

Posteriormente los cetaceos se adaptaron aiin mas a la vida acudtica, en especial al
habitat marino. Para ello desarrollaron adaptaciones que les permitieron llevar a
cabo todo su ciclo de vida en el agua. Estas incluyen la pérdida de las extremidades
posteriores, separacion de pelvis de la columna vertebral, limitacion de la movilidad
del cuello y restriccion en la movilidad de las extremidades anteriores que adaptaron

la funcion de aleta (Marx et al., 2016d, 2016c¢).



I11.2 Origen y generalidades de Odontoceti

Los grupos de cetidceos que demuestran esta transicion a la vida marina incluyen a
Pakicetidae, Ambulocetidae, Remingonocetidae, Protocetidae, Basilosauridae y
Kekenodontidae. De los cuales se registraron fosiles desde el Eoceno hasta el
Oligoceno. A partir del Oligoceno se encuentran los primeros fosiles de Misticeti y

Odontoceti (Marx et al., 2016d).

En la actualidad los Misticeti se caracterizan por la presencia de barbas y dos
espiraculos, mientras que los Odontoceti presentan dientes, un solo espiraculo y
tienen la capacidad de ecolocalizar (Marx et al., 2016). Sin embargo, en su origen
ambos grupos presentaban dentadura heterodonta, sin o con limitada polidontia y
fosas nasales ubicadas anteriormente. La principal diferencia entre ellos en su
anatomia craneana es la expansion de los maxilares sobre el proceso supraorbital
en los Odontoceti, que refleja su capacidad de ecolocalizacion (Marx et al., 2016d).
Ademas, en la actualidad también se observa una cuenca en la superficie dorsal del
craneo, que alberga al 6rgano asociado con la ecolocalizacion, el meldn; una clara
asimetria bilateral, generalmente con un desplazamiento hacia la izquierda de los
premaxilares y nasales; la expansion de los maxilares sobre la superficie dorsal de
los frontales y la presencia de foramenes premaxilares y fosas para sacos de aire

(Geisler et al., 2014; Marx et al., 2016d)

Otras caracteristicas de los odontocetos son la presencia de numerosos dientes en
su mayoria conicos, ya que algunas especies de marsopa presentan dientes
espatulados, fusion entre el timpénico y el peridtico, y telescopizacion de tipo

retrégrada (Buono & Vlachos, 2022; Hooker, 2018; Marx et al., 2016a). Este tipo



de telescopizacion se caracteriza por una expansion posterior de los maxilares y
frontales (Churchill et al., 2018). Ademas, en la actualidad el nivel de adaptacion a
la vida acuatica llevo a que las extremidades anteriores se modificaron en aletas,
con modificaciones como la hiperfalangia e incluso en algunas especies las falanges
se redujeron y presentan cartilagos de mayor longitud entre ellas. Por otro lado,
perdieron sus extremidades posteriores y solo presentan una pelvis vestigial (Marx

et al., 2016a).

Otra evidencia de la gran adaptacion a la vida acudtica es el desarrollo de la
estrategia de alimentacion por succion. Se caracteriza por utilizar la fuerza del agua
para poder tragar las presas por la gran presion que se ejerce. Incluso se evidencio
que esta fuerza llega a modificar la superficie de los dientes y deja marcas en ellos
(Marx etal., 2023, p. 202). Esto se observo solo en animales cuya principal
estrategia de alimentacion es la de succion, en el caso de los delfines son usualmente
aquellos con hocicos anchos y cortos como los Globicephalinae. Por otro lado, si
bien otras especies también pueden alimentarse por succion esto es facultativo y no
necesariamente presentan el patron de desgaste dental asociado a este (Marx et al.,

2023).

I11.3 Clados extintos de Odontoceti

Si bien el fosil mas antiguo de Odontoceti conocido hasta el momento fue hallado
en estratos del Oligoceno Temprano del estado de Washington en los Estados, este
aun no se ha descrito (Marx et al., 2016d). Por lo tanto, Xenorophidae es el grupo
mas antiguo descrito de Odontoceti, cuyos fosiles datan del Oligoceno Temprano a
Tardio y fueron hallados principalmente en la costa este de Estados Unidos. Este

grupo incluye 9 especies y se caracterizan por un lacrimal extendido, que cubre



parcialmente el proceso supraorbital, un rostro muy delgado, cuencas rostrales en
el maxilar, la fosa temporal parcial o totalmente cubierta denticién heterodonta
ligeramente polidentada, ademas de dientes pequenos denticulados triangulares, y
nasales alargados que tienden a retraerse posteriormente empujando posteriormente

el parietal y supraoccipital (Marx et al., 2016d).

Otro grupo de Odontoceti basal es Simocetidae, de este se conocen 3 especies cuyos
fosiles fueron hallados en la costa oeste de Estados Unidos en niveles del Oligoceno
de la Formacion Pysht (Velez-Juarbe, 2023). Estos se identifican por tener: 7 u 9
dientes delimitados por el maxilar, ausencia de la cuenca rostral, el extremo
posterior de los nasales se encuentra a la altura de la mitad anterior del proceso
supraorbital y el supraoccipital se encuentra al mismo nivel de los nasales (Velez-

Juarbe, 2023).

Los Agorophiidae son otro grupo de Odontoceti basal del Oligoceno. Se conocen 2
especies, Agorophius pygmaeus 'y Ankilorhyza tiedemani (Velez-Juarbe, 2023). Se
caracterizan por tener un rostro ancho en la base, sulco premaxilar profundo, craneo
aplanado y dientes relativamente grandes con denticulos accesorios desarrollados

(Marx et al., 2016d).

El clado Patriocetidae se conoce por fosiles del Oligoceno Tardio (Marx et al.,
2016d). Estos se caracterizan por presentar un proceso zigomatico estrecho
transversal y verticalmente, ademés de un margen externo de la fosa glenoidea

angular, que presenta una forma de pistola (Dubrovo & Sanders, 2000).

Los Waipatiidae fueron un clado de Odontoceti presente durante el Oligoceno hasta

el Mioceno Medio hallados en Nueva Zelanda y Estados Unidos (Boessenecker,



2022; Fordyce, 1994). Hasta el momento se conocen 5 especies que se identifican
por tener incisivos prominentes, con rostro ancho en la base y un nivel intermedio

de telescopia (Boessenecker, 2022)

Por otro lado, el clado de los Squaloziphiidae se conoce a partir de fosiles del
Oligoceno Tardio hasta Mioceno Temprano (24-19.2 Ma) de Oregon, Estados
Unidos. Presenta crestas premaxilares transversales en el vértice, al igual que
Ziphiidae pero se diferencia en que la fosa del seno pterigoideo es mas corta anterior
y ventralmente, el tubérculo del martillo estd menos reducido y no presenta alveolos

grandes en las mandibulas (Lambert et al., 2018).

Los Squalodontidae, o delfines con dientes de tiburéon fueron un clado de
Odontoceti presente durante el Oligoceno Tardio y el Mioceno Medio. Son
odontocetos de tamafio mediano, heterodontos con un rostro largo con incisivos
prominentes con postcaninos muy ornamentados con denticulos accesorios
(Collareta et al., 2020). Otro grupo que estaria relacionado a los Squalodontidae es
Dalpiazianidae, del que solo se conoce una especie (de Muizon, 1994; Marx et al.,

2016d).

Otro grupo extinto caracterizado por ser heterodontos y presentar incisivos
prominentes es el de los Squalodelphinidae. Estudios recientes identificaron que
este no seria monofilético, y que los fosiles asignados a este no presentan ninguna
autopomorfia, ademas seria cercano con los Platanistoidea (Viglino, 2019). Por
otro lado, el clado Allodelphinidae también seria cercano a los Platanistoidea y esta

representado por fosiles del Mioceno, caracterizados por tener gran tamafio, de



hasta 5 m y un rostro alargado con una longitud hasta 4 veces mayor que la region

postrostral del craneo (Kimura & Barnes, 2016).

Un clado particular de Odontoceti por su morfologia son los Eurhinodelphinidae.
Estuvieron presente en el Mioceno y se caracterizan por tener longirostria, es decir
un rostro extremadamente largo con una porcidon del premaxilar sin dientes que
puede llegar a representar la mitad del rostro, y mandibulas que no alcanzan el
extremo anterior del premaxilar (Boessenecker, 2022; Marx et al., 2016d). Un
grupo similar a este es Eoplatanistidae, del Mioceno Temprano de Italia, del cual
se conoce un solo género Eoplatanista. Se identifica por tener un rostro largo,
robusto con multiples dientes con una sola raiz, vértice aplanado con frontales muy

expuestos (Marx et al., 2016d).

Por otro lado, un grupo que se encuentra en debate hoy en dia es Kentriodontidae.
Los fosiles de Kentriodontidae pertenecen al Mioceno y llegaron a presentar una
gran diversidad (Guo & Kohno, 2021). Sin embargo, estudios recientes indican que
las especies asignadas a este en realidad no forman un clado monofilético (Guo &
Kohno, 2021; Marx et al., 2016d). Estas especies se caracterizan por presentar
simetria en los nasales y los maxilares, a diferencia de los delfinidos modernos (Guo

& Kohno, 2021).

Finalmente, uno de los clados extintos mas enigmaticos que se hallaron es
Odobenocetopsidae. Este esta representado por dos especies que existieron hacia el
Mioceno Tardio y el Plioceno Temprano en Pert1 y Chile (Marx et al., 2016d). Son
comunmente llamados delfin-morsa, debido a su semejanza con las morsas

actuales. Presenta un hocico corto y ancho, con un paladar abovedado, fosas nasales



cerca al extremo anterior del craneo, colmillos que en el caso de las hembras se
estima tenian un largo de 25 cm y en los machos eran asimétricos, con uno de
tamafio similar al de las hembras y el otro con una longitud cercana a 1m (de

Muizon, 2018).

II1. 4 Clados actuales de Odontoceti

Uno de los clados de Odontoceti que aun esta presente en la actualidad es
Physeteroidea, que incluye Physeteridae y Kogiidae. Estos se caracterizan por tener
una cuenca supracranial que alberga 6rganos especializados en la ecolocalizacion,
el meléon y espermaceti (Benites-Palomino etal., 2022). En la actualidad
Physeteridae solo tiene un representante Physeter macrocephalus y Kogiidae dos,
Kogia sima y Kogia breviceps, (Benites-Palomino et al., 2022; Committee on
Taxonomy, 2023). Sin embargo, en el pasado Physeteroidea presentaba una gran
diversidad de especies con una gran disparidad. De acuerdo a analisis con datos
moleculares Physeteroidea habria divergido del resto de Odontoceti hace unos 30
Ma (McGowen et al., 2020). En el Mioceno se tenian especies de gran tamafio como
el cachalote macrodepredador Livyatan melvillei, y especies pequefias piscivoras
como Koristocetus pescei (Benites-Palomino et al., 2022). Physeter macrocephalus
es el odontoceto de mayor tamaiio presente en todos los océanos en zonas libres de
hielo, especializado en ambientes profundos (Liu et al., 2023). Su dieta consiste
principalmente en cefalopodos y ocasionalmente de peces en los habitats
mesopelagico y béntico (Watwood et al., 2006). Por otro lado, en el caso de Kogia
sima y Kogia breviceps tienen una distribucion cosmopolita, presentes en aguas
templadas y caidas (Plon & Baird, 2022). Su dieta consiste principalmente en

cefalopodos, peces y ocasionalmente crustaceos y salpas (Beatson, 2007).
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Otro clado representado en la actualidad por dos especies es Platanistidae, con las
especies Platanista gangética y Platanista minor que habitan en el rio Ganges e
Indo (Braulik et al., 2021; Committee on Taxonomy, 2023). Son los ultimos
representantes de Platanistoidea, un clado de Odontoceti que divergié hacia el
Oligoceno (Braulik et al., 2021). De acuerdo a analisis filogenéticos recientes la
especie fosil mas basal de este clado seria Araeodelphis presente en estratos del
Mioceno Temprano de la Formacion Calvert en Maryland, Estados Unidos
(Benites-Palomino et al., 2024; Godfrey etal., 2017). Los Platanistidae se
identifican por tener el vértice del craneo desviado hacia la izquierda, asimetria de
los premaxilares en el rostro y en las areas faciales del créneo; encéfalo
anteroposteriormente mas corto que ancho; y falta de contacto de los palatinos, con
ambos proyectandose dorsolateralmente (Benites-Palomino et al., 2024). En los
Platanista actuales la ecolocalizacion esta tan desarrollada que son animales ciegos
que se alimentan principalmente de peces y camarones, utilizandola junto con

electrorrecepcion y escucha pasiva (Kelkar et al., 2018).

Uno de los clados mas diversos de Odontoceti en la actualidad es Ziphiidae, también
llamados zifios, con 24 especies (Committee on Taxonomy, 2023). Este es un grupo
distribuido en todo el mundo, sin embargo, se conoce poco sobre ellos debido a que
habitan aguas con una profundidad mayor a 500 m e incluso fueron reportados a
profundidades cercanas a 3000 m (Feyrer et al., 2024; Schorr et al., 2014). Se
identifican por tener un vértice elevado con proyecciones de los premaxilares,
superficie del paladar extendido anteriormente en el rostro y un par de alveolos

mandibulares grandes, que posiblemente correspondan a colmillos (Lambert et al.,
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2013). Se alimentan principalmente de cefalopodos y su estrategia de alimentacion

es por succion (Hocking et al., 2017; Santos et al., 2001).

Una de los clados actuales que estaba representado por una especie hasta que se
declaré en extincion es Lipotidae, con la especie Lipotes vexillifer que habitaba en
el Rio Yangtze (Pyenson, 2009) Esta extincion se atribuye a la pesca incidental y la
modificacion de su hébitat para la construccion de represas (Turvey et al., 2007).
La mayoria de los f6siles de Lipotidae fueron hallados en depdsitos marinos, pero
existen registros que indican que Parapontoporia si habria habitado en ambientes
fluviales (Boessenecker & Poust, 2015). Por lo que Lipotidae habria tenido més de

una incursion en habitats fluviales.

Otro clado que en la actualidad habita en rios es Iniidae con 1 especie, Inia
geoffrensis. Se distribuye en Sudamérica en el Sistema de Rios Amazodnicos
(Gutstein et al., 2014). En el pasado tuvieron una distribucion mas amplia e incluso
incluia especies marinas (Pyenson et al., 2015). Estos se identifican por tener una
sinfisis mandibular larga y fusionada, el lacrimal se envuelve alrededor del borde
anterior del proceso supraorbital del frontal y se superpone ligeramente sobre este,
y el maxilar forma el borde dorsolateral del foramen infraorbital ventral (Pyenson

etal., 2015).

Otro clado de Odontoceti que en la actualidad esta representado por una sola especie
es Pontoporiidae con Pontoporia blainvillei (Committee on Taxonomy, 2023). Es
una especie endémica de la costa este de Sudamérica distribuida desde Itatinas
(Brazil) hasta el Golfo San Matias (Argentina) (do Amaral et al., 2018). Una

filogenia realizada con datos moleculares que fue calibrada temporalmente indica
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que, habria divergido de Iniidae hace unos 20 Ma (McGowen et al., 2020). Los
Pontoporiidae se identifican por la presencia de eminencias premaxilares anteriores
a las fosas nasales, un vértice craneal bajo con nasales anteroposteriomente
alargados y un lacrimal que se envuelve alrededor del borde anterior del frontal
(Marx et al., 2016d). Los fosiles de Pontoporiidae hallados hasta el momento datan
desde el Mioceno Medio, y muestran que en el pasado tenian una mayor
distribucion y diversidad (Godfrey & Barnes, 2008). Los fosiles hallados vienen de
diversas zonas, incluyendo Perd, Argentina, ambas costas de Estados Unidos,

Japon, Bélgica y los Paises Bajos (Godfrey & Barnes, 2008).

Otro grupo de Odontoceti representado en la actualidad por dos especies es
Monodontidae que incluye al narval (Monodon monoceros) y a la beluga
(Delphinapterus leucas) que habitan en aguas articas y subarticas (Bianucci et al.,
2019; Committee on Taxonomy, 2023). Se identifican por la exposicion medial de
los maxilares anterior y lateral a las fosas nasales y la lamina lateral de los palatinos
se extiende anterior al borde posterolateral del sulco frontal (Merella et al., 2022).
Se reportd que en época de aguas libres su dieta consiste principalmente de bacalao

artico (Kelkar et al., 2018).

Por otro lado, los Phocoenidae, también llamadas marsopas, es otro clado de
odontocetos que en la actualidad presenta una baja diversidad, con 7 especies
(Committee on Taxonomy, 2023). Son odontocetos pequefios que presentan un
rostro pequefio, encéfalo relativamente de gran tamafio, dientes espatulados,
eminencia premaxilar elevada anterior a las fosas nasales, una protuberancia del
frontal en el vértice del craneo (Marx et al., 2016d). En el caso de las especies

fosiles, no necesariamente presentan todas estas caracteristicas, ya que algunos
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pueden presentar un rostro mas alargado o no tener dientes espatulados (Marx et al.,
2016d). Los fosiles de Phocoenidae datan desde el Mioceno Tardio y la mayor parte
de ellos fueron hallados en costas hacia el Pacifico (Marx et al., 2016d). La dieta de

Phocoenidae actuales estd compuesta principalmente por peces (Mahfouz et al.,

2017).

Finalmente, Delphinidae es el grupo de odontocetos mas diverso en la actualidad
con 38 especies y fue el ultimo en divergir (Committee on Taxonomy, 2023). Segliin
datos moleculares se estima que su divergencia se dio hace unos 12 Ma (McGowen
etal., 2020). Los Delphinidae se identifican morfolégicamente por tener los
extremos posteriores de los premaxilares asimétricos, con el derecho mas ancho que
el izquierdo; nasales aplanados anteroposteriormente; y la presencia de una quilla

en la superficie ventral del proceso hamular del pterigoides (Marx et al., 2016d).

El f6sil mas antiguo descrito hasta el momento es el de Norisdelphis annakaensis
con una edad estimada de 11 Ma, hallado en Japon (Kimura & Hasegawa, 2020;
McGowen et al., 2020). Asimismo, también se hallo el Japon el segundo fosil més
antiguo descrito hasta el momento, Eodelphinus kabatensis, de una edad estimada
de 9 Ma (Murakami, Shimada, Hikida, & Soeda, 2014; Murakami, Shimada,
Hikida, Soeda, et al., 2014). Existe otro f6sil de esa misma edad, hallado en
California, Estados Unidos que atin no ha sido descrito, pero presenta una forma
general similar a Norisdelphis annakaensis. Los otros fosiles de Delphinidae
descritos hasta el momento fueron hallados principalmente en el hemisferio norte,
estos incluyen a Septidelphis morii, Etruridelphis giulii, Hemisyntrachelus cortesii,
Hemisyntrachelus  pisanus, Arimidelphis  sorbinii,  Orcinus  citonensis,

Platalearostrum hoekmani, Pliodelphis doelensis, Rododelphis stamatiadisi,
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Stenella rayi, Lagenorhynchus harmatuki y Protoglobicephala mexicana (Aguirre-
Fernandez et al., 2009; Bianucci et al., 2009b; Bianucci, 2013; Bianucci et al.,
2022). Por otro lado, hasta el momento solo se describié una especie fosil de
Delphinidae del hemisferio sur, Australodelphis mirus hallado en la Antéartida con

una edad estimada de 4.5-4.1 Ma (Fordyce et al., 2002).

A los Delphinidae actuales se los organiza en 3 subclados, Globicephalinae,
Delphininae y Lissodelphininae. Los Globicephala incluyen a Feresa,
Peponocephala, Globicephala, Pseudorca, Grampus, Orcaella y Orcinus, sin
embargo no todos los andlisis incluyen a Orcaella y  Orcinus dentro de
Globicephalinae (Vilstrup et al., 2011). Estos se caracterizan por tener un mayor
tamafio en comparacion a los otros Delphinidae y crdneos robustos, con pocos
dientes de gran didmetro. Ademas, en el caso de Globicephala su dieta estd
compuesta principalmente por cefalépodos (Beasley et al., 2019; Mansilla et al.,
2012). Por otro lado, los Delphininae incluyen a Tursiops, Delphinus, Stenella,
Sotalia, Sousa y Lagenodelphis. Estos tienen una amplia distribucion, incluso en
ambientes fluviales como en el caso de Sotalia fluviatilis, y su dieta es

principalmente piscivora.

II1.5 Analisis de patrones macroevolutivos

Una manera de poder estudiar la evolucion es a partir de los patrones
macroevolutivos. Estos incluyen las extinciones, diversificacion y origen de nuevas
especies, estasis y cambios en los caracteres. La estasis hace referencia a aquellas
especies que mantienen su forma sin cambios notables a lo largo del tiempo. Por
otro lado, el cambio en los caracteres se puede observar en especies que

experimentan cambios anatdmicos que pueden ocurrir en diferentes escalas de
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tiempo. En caso de un grupo con cambios anatomicos dramaticos en lapsos cortos
de tiempo mostraria un patrén macroevolutivo muy dindmico. Para poder estudiar
los cambios que a través del tiempo pueden conducir a la especiacion,
diversificacion o producir cambios en la disparidad se utilizan analisis filogenéticos
calibrados temporalmente con fosiles, o las ocurrencias de las especies fosiles con
su rango temporal. A partir de estos se pueden calcular las tasas evolutivas y con
ellas identificar los patrones macroevolutivos (Silvestro et al., 2014; Simdes et al.,
2020) (Simdes et al., 2020). Esto permite analizar los procesos que dieron origen a

la diversidad actual.

En el caso de los Odontoceti, si bien las formas actuales son muy similares entre
ellas en especial los que pertenecen a Dephinidae, en el pasado presentaban una
gran variedad de morfologias, es decir una mayor disparidad. Habia especies con
formas extremas como Samaydelphis chacaltanae, Lyviatan melvillei, Pliopontos
littoralis y Piscolithax longirostris. Estas especies poseen entre ellas una gran
variacion con relacion al tamano, forma del rostro, y nimero y tamafio de dientes.
Por ejemplo, Pliopontos littoralis presentaba un rostro muy delgado y alargado con
numerosos dientes pequefios, mientras que Lyviatan melvillei poseia un rostro muy
robusto con pocos dientes de gran didmetro. Esa gran diversidad de morfologias
podria sugerir que en el pasado los Odontoceti ocuparon més nichos ecolégicos,
por lo que el crucial entender los patrones macroevolutivos que llevaron a la
aparicion de estas poblaciones con alta disparidad, su extincion y el origen de las

especies que conocemos en la actualidad.
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I11.6 Condiciones ambientales a partir del Mioceno

El Mioceno fue una época en la que se reportd un Optimo Climatico que generd un
aumento en la riqueza de los océanos y en consecuencia un pico de diversidad y
riqueza de vertebrados, incluyendo a los Odontoceti (Marx et al., 2016b; Zachos
et al., 2001). Ademas de que es una buena referencia ante el escenario de cambio
climatico actual, ya que en el Mioceno la configuracion de los continentes ya era

similar a la actual (Steinthorsdottir et al., 2021).

Posteriormente, hacia el Mioceno Tardio la Tierra inicié una etapa de enfriamiento
progresivo, que llevo a la pérdida de habitats costeros por la disminucion del nivel

del mar (Herbert et al., 2016; Pimiento et al., 2017).
IV. METODOLOGIA

Para el andlisis de los patrones macroevolutivos se utilizé la informacion de los
odontocetos presentes en los tltimos 10 millones de afios (Ma) a nivel global. Por
otro lado, en este trabajo se describen dos nuevos fosiles de Delphinidae del Plio-
Pleistoceno peruano hallados en el area de Sacaco (Norte de Arequipa, Peru).
Primero se realiz6 una descripcion general de los dos nuevos fosiles de Delphinidae.
El primer f6sil (MUSM 3740) hallado en la formacion Caracoles con una edad
estimada de 2.7 Ma (Ochoa et al., 2021) incluye craneo con peridticos, mandibulas,
dientes y parte del esqueleto articulado. El segundo fosil (MUSM 4746) fue hallado
en la formacion Pongo, con una edad estimada de 1 Ma e incluye craneo erosionado
en la zona de los nasales y proceso nasal de los premaxilares. Una vez realizada la
descripcion de ambos fosiles se los incluy6 en la matriz morfoldgica utilizada por
Bianucci (2022), basada en la matriz de Geisler & Sanders (2003) a la que se

agregaron caracteres para Delphinidae (Bianucci et al., 2022; Geisler & Sanders,
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2003). Esta matriz incluye 148 especies de cetaceos (arqueocetos, misticetos y
odontocetos) y 374 caracteres (Bianucci et al., 2022; Geisler & Sanders, 2003).
Ademés también se codificaron en la matriz a Stenella attenuata y Stenella
longirostris a partir de observaciones en los individuos UCMP 140389 y UCMP
86287 respectivamente y de la literatura (Cooper et al., 2007; Cozzi et al., 2017) .
Primero la matriz fue analizada por maxima parsimonia en el programa TNT v.1.6
(Goloboff etal., 2008). Posteriormente se obtuvo la filogenia con enfoque
bayesiano a partir de la matriz morfologica en el programa BEAST 2_(Suchard
et al., 2018). Para el andlisis primero se obtuvieron los valores de la forma gamma
a partir del analisis por maximum likelihood con el servidor web 1Q TREE
(Trifinopoulos et al., 2016). El valor de la forma de gamma obtenido se utiliz6 para
armar el archivo .xml generado en BEAUTI, también se utilizé una longitud de
cadena de 40 millones con registro (log) cada 2000. Se incluyeron en los priors, o
informacion previa que se da al programa para el analisis, las especies que forman
al grupo monofilético Delphinidae en base a la filogenia molecular de McGowen
(2020). Ademas, también se utilizd tip dating para estimar los tiempos de
divergencia y calibrar temporalmente la filogenia, es decir, se asign6 una edad a
cada una de las especies incluidas en el andlisis. Para esto se obtuvieron las edades
a partir de la Paleobiology Database calculando una edad promedio entre la primera
y ultima ocurrencia o la edad indicada en el paper en el que se describio la especie.
Se utilizo el enfoque bayesiano debido a que permite obtener las probabilidades de
que el arbol obtenido sea correcto dado los datos (Nascimento etal., 2017).
Posteriormente se utilizo el programa Tracer v1.7 para verificar que los valores de

ESS (Effective Sample Size) sean validos, es decir mayores a 200, y FigTree v1.4.4
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para tener una visualizacion inicial del arbol obtenido (Rambaut et al., 2018;

Rambaut & Drummond, 2012).

Después de esta primera visualizacion del arbol, se grafico una segunda version en
R utilizando los paquetes ape y strap para colocar la escala de tiempo geologico y

“podar” el arbol para obtener la filogenia solo de Delphinidae.

Por otro lado, para el andlisis de tasas evolutivas se utiliz6 el programa PyRate para
obtener las tasas de especiacion y extincion, ademas de curvas de riqueza en base a
los anteriores (Silvestro et al., 2014). Al igual que BEAST?2, PyRate también utiliza
un enfoque bayesiano. Para esto se recopild una base de datos a partir de la
Paleobiology Database de todos los odontocetos y se analizaron individualmente
los 12 clados presentes en los ultimos 10 Ma. Estos incluyen a Delphinidae, Iniidae,
Kentriodontidae, Kogiidae, Lipotidae, Monodontidae, Odobenocetopsidae,
Phocoenidae, Physeteridae, Platanistidae, Pontoporiidae y Ziphiidae. Los datos
utilizados consideran a los fosiles ingresados a la plataforma hasta principios de
abril del 2024, a esa fecha el ultimo fosil descrito fue Pebanista yacuruna.
Adicionalmente, para el analisis de Odontoceti se incluyeron todos los clados de

Odontoceti.

Las bases de datos incluyen las ocurrencias de cada especie con su rango temporal.
Se revisaron las bases de datos obtenidas para verificar que todas las especies sean
correctas y se eliminaron aquellas cuyo rango temporal no coincidia con la historia
evolutiva del clado, con descripciones no documentadas, considerados “nomen
dubium” y que no hayan sido mencionadas en estudios recientes del clado

correspondiente. En el caso de Delphinidae se eliminaron a Delphinus baltringii
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(20.44-15.97 Ma), Delphinus taramelli (15.97-11.608 Ma), Delphinus delannoy
(13.82-11.62 Ma) y Lissodelphis nordmanni (11.607-5.3 Ma). Después se generd
un archivo .cvs con todas las especies de Odontoceti y sus rangos temporales. La
base de datos con todos los Odontoceti presentd 1042 ocurrencias de 319 especies,
de las cuales 77 son actuales y 179 estan representados por un solo f6sil. En el caso
de Delphinidae la base de datos obtenida incluyd 299 ocurrencias de 60 especies,
de las cuales 24 especies estan representadas por un solo fosil. A partir este se
gener6 el archivo .py en R incluyendo 10 repeticiones para ser analizado por el
programa. Las repeticiones consisten en una edad obtenida al azar para cada
especie, considerando el rango temporal en el que presenta fosiles. Una vez
generado el archivo se identifico el modelo adecuado para su analisis y este fue TPP
(Time-variable Poisson Process) en el caso de Odontoceti, en el que las tasas de
preservacion son homogéneas a lo largo de un intervalo de tiempo establecido,
correspondiente a las eras geologicas. En el caso de Delphinidae el modelo
adecuado fue el HPP (Homogenous Poisson Process) incorporando el modelo de
Gamma, que permite considerar la heterogeneidad de la tasa de preservacion entre
linajes. Para verificar la convergencia de los analisis se utiliz6 el programa Tracer
v1.7 y se determind si el nimero de generaciones del andlisis era suficiente o si era
necesario aumentarlas o reducirlas (Rambaut etal., 2018). Para el caso de
Odontoceti se realizaron corridas de 5 millones, pero incorporando el comando -
se_gibbs que permite que, en el caso de bases de datos grandes, no sea necesario
correr un elevado nimero de generaciones para alcanzar la convergencia. Por otro
lado, se analizaron independientemente las familias de Odontoceti presentes en los

ultimos 10 Ma. Para ello se realizaron corridas de 5 y 6 millones dependiendo de si
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alcanzaban la convergencia, debido a que las bases de datos eran mas pequefias por
lo que el tiempo de cada corrida fue menor en comparacion a las de todo Odontoceti.
Finalmente, con el archivo .log obtenido se generd un grafico con las tasas de
especiacion, extincion y trayectoria de la riqueza en el tiempo. En el caso de
Odontoceti y Delphinidae se realizaron 10 repeticiones, cada una fue analizada, y
se generaron los graficos incluyendo todas ellas. Para los otros clados Odontoceti
presentes en los ultimos 10 Ma los andlisis se realizaron con 5 repeticiones. Las
repeticiones se configuraron a partir del script en R con el cual se muestrean fechas
al azar para cada f6sil en el rango de edad obtenido desde la Paleobiology Database,
por lo que los resultados pueden presentar una ligera variacion entre repeticiones.
Después se generaron los graficos en R a partir de los resultados obtenidos en
PyRate como scripts en R que se modificaron utilizando los paquetes ggplot y
deeptime para generar los graficos de cambios de la riqueza y de las tasas de

especiacion y extincion con la escala de tiempo geologico.

Posteriormente, a partir de la bibliografia se recopilaron datos sobre los cambios de
la temperatura global y nivel del mar a partir del Mioceno Tardio hasta la actualidad
(Rohling et al., 2022; Westerhold et al., 2020; Zachos et al., 2001). Se utilizaron los
datos de temperatura de Zachos (2001) y de nivel del mar de Rohling (2022)
Después se realizaron regresiones lineales sin interaccién en R para evaluar si
existia alguna relacion entre ellos con las tasas evolutivas halladas previamente para

Odontoceti que fueron tabuladas con el paquete sjPlot (Beyer et al., 2019).
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V. RESULTADOS

V.1 Descripcion de MUSM 3740
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Figura 1. MUSM 3740 en vista ventral (A), dorsal (B) y lateral (C), escala de 10

cm
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Figura 2. Periotico y bula timpanica izquierdos de MUSM 3740 en vistas dorsal

(A), lateral (B), medial (C) y ventral (D), escala 20 mm.
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Figura 3. Comparacion de MUSM 3740 con Stenella attenuata, Delphinus delphis

y Tursiops truncatus en vistas dorsal (A), ventral (B) y lateral (C), escala de10 cm

MUSM 3740, incluye craneo completo con mandibulas articuladas con dientes
incompletos y postcraneo que incluye vértebras, costillas y una escapula. Fue
hallado en la Formacion Caracoles en el area de Sacaco, Arequipa con una edad
estimada de hasta 2.7 Ma (Ochoa et al., 2021). Se identifica como Delphinidae
debido a que los nasales no son protuberantes y son aplanados
anteroposteriormente, la region anterior no es basiforme, presenta dientes conicos
y hay una asimetria evidente en los procesos ascendentes de los premaxilares en el

que el derecho es més ancho que el izquierdo (Figura 1).

El craneo presenta una longitud condilobasal (LCB) de 473 mm, con un rostro
delgado y largo con una longitud de 314 mm, cuyo ancho en la base representa el
19.64% de la LCB, y un ancho bizigomatico de 178mm, que representa el 35.94%
de la LCB. Ademas de un ancho del rostro a la altura de las escotaduras
anteorbitales de 100mm, ancho de condilos de 90 mm y ancho de exoccipital de
140mm. Con estas medidas se puede estimar que el individuo tenia una longitud

total de entre 179-201 cm (Pyenson & Sponberg, 2011).

Premaxilar: Los premaxilares estan completos, con un largo de 400mm,
anteriormente los primeros 11mm del rostro estan compuestos solo por los
premaxilares. La sutura con los maxilares se encuentra fusionada en los 15mm
anteriores, posteriormente la sutura presenta bordes cercanos hasta la mitad del
rostro, y entre la mitad del rostro y el flanco maxilar la sutura presenta un pequeno

surco. Cada premaxilar presenta un foramen, estos tienen forma alargada, son de
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tamafio similar y se encuentran anterior a la escotadura anteorbital. Posterior a los
foramenes se evidencia una clara asimetria en la forma de la fosa del saco
premaxilar y las crestas nasales laterales, ya que el derecho es mas ancho que el
izquierdo. Esta gran asimetria se observa en el ancho de los premaxilares a la altura
de las fosas nasales, con un ratio mayor a 1.5 del ancho del premaxilar derecho con
el izquierdo. La apertura del canal mesorostral tiene forma de V y los premaxilares
divergen anteriormente desde aproximadamente 11 cm desde el extremo anterior.
La superficie de la fosa del saco premaxilar presenta una superficie lisa y ambos
premaxilares contactan entre ellos, presentando una ligera elevacion en el punto de
contacto. Posteriormente divergen de forma abrupta hacia las fosas nasales, dandole
forma de U a su borde anterior (Figura 1, B). Ademas, en la region nasal sobresalen
lateralmente sobre los maxilares hasta la altura de la mitad de las fosas nasales. Los
sulcos anteriomediales, posteromediales y posterolaterales son poco profundos. El
triangulo prenarial muestra una superficie rugosa y se extiende anteriormente hasta

la tercera parte del rostro desde las escotaduras anteorbitales.

A diferencia de otros Delphinidae, ambos premaxilares contactan con los nasales.
Ademas el ratio entre el ancho de los premaxilares y el ancho del rostro a la mitad
de longitud de este es de 0.57, diferente al de otras especies actuales y fosiles de

Delphininae (Bianucci et al., 2009a).

Maxilar: Los maxilares son largos, presentes en mas de 89% de la longitud del
rostro. El maxilar derecho presenta 29 dientes en posicion y el izquierdo 34, los
faltantes corresponden a la zona anterior del rostro. Los flancos maxilares no son
pronunciados y los margenes laterales de los maxilares anterior a estos son rectos.

El maxilar derecho esta incompleto, con una pequefia muesca que va desde el flanco
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maxilar hasta la escotadura anteorbital. Sin embargo, el maxilar izquierdo esta
completo y se observa que la escotadura anteorbital estd bien desarrollada. Se
observan tres fordmenes en el maxilar derecho y dos en el izquierdo que se
encuentran aproximadamente a la altura de la zona anterior y media de la region
anteorbital. El foramen que se encuentra a la altura de la region supraorbital es el
de mayor tamafio. En cambio, en el maxilar izquierdo el foramen de mayor tamano
es el que se encuentra lateral al premaxilar posterior a la escotadura anteorbital. A
diferencia de Delphinus, los procesos ascendentes de los maxilares no se extienden
posteriormente hasta la cresta nucal, sino que dejan expuesto parte de los frontales,
pero lateralmente si cubren en su totalidad los frontales. El proceso anteorbital esta
erosionado y el borde anterior del proceso supraorbital estd orientado

anteromedialmente.

Debido a que las mandibulas estan articuladas no se puede observar con claridad
los maxilares en vista ventral. Sin embargo, si se observa que, a diferencia de
Delphinus, no presenta un surco palatino pronunciado, y es mas semejante al de

Stenella.

Frontal: Los frontales presentan el proceso postorbital delgado y triangular, la
region supraorbital en vista lateral es delgada y en vista dorsal no se observa debido
a que estd cubierto por el maxilar. El proceso preorbital es alargado
anteroposteriormente, delimita una orbita marcada y corta en comparacion a la de
Tursiops. El proceso postorbital es triangular, mas ancho que el de Delphinus y
Stenella, y se extiende ventralmente hasta la altura del proceso zigomatico del
escamoso. A diferencia de Sotalia en vista ventral no se observa un estrechamiento

marcado de la zona medial, sino que presenta bordes casi rectos.
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Etmoides: Al igual que en otros Delphinidae la lamina cribosa del etmoides es
ancha, aplanada y se eleva dorsalmente hasta la altura de los nasales. Presenta una
inclinacion similar a la que se observa en la ldmina cribosa de Delphinus delphis.

Ademas, su eje tiene un desplazamiento dorsal hacia la izquierda.

Nasales: Los nasales se encuentran aplanados anteroposteriormente. Hay una clara
asimetria en su posicidn ya se encuentran hacia la izquierda, con una distancia de 3
cm desde la mitad y la sutura medial de los nasales. El borde anterior de los nasales
es posterior al del proceso supraorbital de los frontales. Los nasales se encuentran

elevados medialmente, a la misma altura de la cresta nucal.

Lacrimal: Los lacrimales son aplanados y se encuentran dorsolateralmente
restringidos bajo el proceso supraorbital del maxilar. No se preservaron los yugales
asi que no se puede determinar si estos estaban fusionados a los lacrimales. Ademas,

el foramen del lacrimal esta ausente.

Escamoso: El escamoso muestra un proceso zigomatico largo y delgado, que se
extiende hasta la altura del proceso postorbital del frontal en direccion
dorsoanterior. Debido a que las mandibulas estan articuladas no se llega a observar

el proceso falciforme ni la forma de la fosa mandibular.

Dientes: MUSM 3740 presenta dentadura homodonta, con pequeiios dientes
conicos de tamaio similar entre ellos, esmalte liso, y sin clspides accesorias. Se
observan 2 dientes por centimetro. El didmetro de los dientes en la base es 3 mm,
en la zona apical es 1.5 mm, y con una longitud de 8 mm, el tamafio de los dientes
conservados no varia significativamente. Ademas, se observa desgaste en region

apical de algunos dientes en direccion diagonal. Los dientes estan separados por
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septos interalveolares delgados. En la seccion con dientes faltantes no se observan

alveolos definidos.

Mandibula: Cada mandibula presenta la mayor parte de sus dientes en posicion,
pero faltan los anteriores. En el caso de la mandibula izquierda esta tiene 39 dientes
y la derecha 31, considerando el espacio con dientes faltantes se estima que en total
habria tenido mas de 40 dientes en cada una. Los dientes son de tamafio similar y
estan separados por septos interalveolares delgados. La sinfisis mandibular es corta
y no se encuentra fusionada. Ademas, en vista lateral el borde dorsal es recto, con
una baja elevacion de la cresta coronoide. Hay tres fordmenes en cada mandibula,

que se encuentran en los 10 cm anteriores.

Peridtico: El peridtico derecho aun se encuentra unido al craneo. La siguiente
descripcion se basa en el periotico izquierdo que se logro separar. Este peridtico
aun se encuentra unido a la bula timpanica por lo que no se pueden observar los
detalles de la vista ventral. Presenta una longitud de 28 mm y un ancho méaximo de
14 mm. El proceso anterior es relativamente corto al igual que el proceso posterior

que se extiende dorsolaterlamente.

La porcidn coclear presenta una forma alargada y aplanada (Figura 2). El meato
acustico interno tiene una forma alargada, dentro presenta a tracto cribiforme
espiral, que es de mayor tamafno que el foramen singular. Ademas, la apertura del
acueducto vestibular se encuentra a la misma altura que la apertura del acueducto
coclear, pero el primero presenta mas del doble de tamafio que el segundo. La
ventana coclear se encuentra a la altura del borde dorsal de la apertura del acueducto

coclear y es circular, a diferencia de Delphinus en el que presenta forma de gota.
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Bula timpdnica: La siguiente descripcion esta basada en la bula timpénica izquierda,

ya que la derecha sigue articulada al craneo. Tiene una longitud maxima de 32 mm
y un ancho maximo de 19 mm. Presenta una superficie lisa a excepcion de el
“involucrum”, que tiene una superficie rugosa. El proceso posterior es
relativamente delgado y corto, y se observa que presenta 5 crestas de las cuales las
4 posteriores se encuentran bien definidas. La prominencia posterior interna es mas
delgada que la prominencia posterior externa, separadas por un surco medial
profundo y corto, que llega posterior a la tercera parte de la longitud del labio
externo. Otro detalle importante es que el proceso sigmoide no contacta con el
peridtico a diferencia de otras especies como Tursiops o Delphinus. El proceso
conico es delgado, puntiagudo y relativamente corto, se extiende hasta la tercera
parte del proceso sigmoide. El osiculo accesorio no contacta en toda su superficie
con el peridtico. Ademas, el surco lateral es corto, poco profundo y no se distingue

claramente.

Palatinos: Debido a que las mandibulas se encuentran articuladas al crdneo solo esta
visible parte del palatino derecho. Se observa que la sutura con el maxilar es en
forma de W, caracteristico de los Delphinidae. Anteriormente se extiende hasta la
altura del extremo anterior del flanco maxilar, posteriormente no se llega a
distinguir con claridad hasta donde se extiende la ldmina lateral, sin embargo, se
observa que alcanza al menos la altura del extremo posterior del proceso anteorbital

del frontal.

Pterigoides: En vista ventral solo se puede observar en su totalidad al pterigoide
derecho ya que parte del izquierdo se encuentra bajo la mandibula. El derecho se

encuentra erosionado ventralmente, por lo que ya no se puede observar el extremo

30



anterior del proceso hamular. Sin embargo, si se llega a observar que presenta una

cresta hamular definida que se extiende posterolateralmente.

Exoccipital: El proceso paraoccipital esta compuesto por hueso delgado y delimita
la fosa del seno posterior. Esta separado de la cresta basioccipital por la escotadura

yugular y lateralmente contacta con el escamoso.

Basioccipital: Presenta crestas basioccipitales delgadas, divergen ligeramente
formando un angulo de 40°. Se encuentra fusionado con el basiesfenoides y el

vOmer.
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V.2 Descripciéon de MUSM 4746

Premaxilar Canal mesorostral

Canal alveolar

Foramen dorsal
infraorbital

Palatino Foramen premaxilar,

Proceso falciforme

del escamoso Crestas del frontal

amina cribiforme

Cresta
basioccipital Proceso
paraoccipital

Condilos occipitales

C Proceso preorbital Proceso postorbital
del frontal Maxilar del frontal

Lacrimal
Premaxilar

Maxilar

Condilo occipital
Pterigoide
Proceso zigomético Bxacepital

Escamoso
del escamoso

Figura 3. MUSM 4746 en vistas ventral (A), dorsal (B) y lateral (C), escala de 10

cm

MUSM 4746 incluye craneo erosionado dorsalmente, por lo que se perdieron los
nasales, cresta nucal, proceso nasal de los premaxilares, extremo posterior de
frontales y maxilares. Ademads, tiene una fractura transversal hacia la mitad del
rostro. El craneo presenta una longitud condilobasal (LCB) de 520 mm, con un

rostro mediano y robusto cuyo ancho en la base representa un 32 % de la LCB, y
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de largo representa un 52.8% de la LCB. Ademas, posee un ancho bizigomatico de
280 mm, que representa el 35.94% de la LCB. Con estas medidas se puede estimar

que el individuo tenia una longitud total de 272 ¢cm (Pyenson & Sponberg, 2011).

Premaxilar: Los premaxilares son anchos y planos en el rostro y presentan un
foramen premaxilar en cada lado. Estos tienen forma alargada y son de tamafo
similar, se encuentran a la altura de la escotadura anteorbital. Los premaxilares se
encuentran separados de forma paralela a lo largo del rostro y convergen hacia las
narinas, pero no llegan a contactar. La sutura entre los maxilares y los premaxilares
se encuentra fusionada en la region anterior del rostro. Los sulcos anteromediales,
posteriomediales y posterolaterales son poco profundos. El triangulo prenarial
muestra una superficie lisa. Por otro lado, la superficie del saco de la fosa
premaxilar es lisa y ambos premaxilares contactan en esta zona y presentan una
ligera elevacion en la zona de contacto. A diferencia de Globicephala los
premaxilares no presentan crestas en la zona anterior ni se extienden lateralmente
hasta cubrir los maxilares en vista dorsal como en Globicephala macrorhynchus.
La presencia de estas crestas también se identifico en la especie fosil
Protoglobicephala mexicana, hallado en rocas del Plioceno en la region de Baja

California Sur en México (Aguirre-Fernandez et al., 2009).

Maxilar: Los maxilares estan conservados solo en la porcion rostral, posteriormente
se encuentran fragmentados y erosionados. En el lado derecho solo hay fragmentos
y se observan las crestas de los frontales. Los flancos maxilares estan marcados y
se elevan lateralmente. El rostro tiene forma ligeramente conica, y los maxilares

expuestos son mas delgados que los premaxilares. Debido a la fragmentacion y
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erosion no se distinguen los fordmenes dorsales infraorbitales. Ventralmente se

observan 13 alveolos no definidos que se encuentran en los 2/3 anteriores del rostro.

Etmoides: La lamina cribosa del etmoides estd formada por una placa ancha y
robusta que se eleva dorsalmente. A pesar de estar fragmentada y erosionada
dorsalmente se observa un septo robusto que se dirige dorsalmente hacia la

izquierda.

Frontal: En vista dorsal los frontales estan erosionados por lo que se perdio la region
del vértice y la adyacente a la cresta nucal. A la altura del rostro se observan las
crestas que deberian estar cubiertas por el maxilar. Presenta un frontal robusto, cuyo
proceso preorbital se extiende dorsalmente sobre los lacrimales y el proceso
postorbital presenta una forma triangular que alcanza la altura del proceso
zigomatico del escamoso. Presenta bordes laterales rectos y en vista lateral se

observa que la orbita tiene forma alargada.

Lacrimoyugal: Los lacrimales son robustos, planos y no tienen forma triangular. Se
encuentran ventral a los frontales y delimitan a la 6rbita anteriormente. En vista
dorsal no se observan ya que estan cubiertos por los maxilares. Debido a que
ventralmente se encuentran fragmentados no se observa si presentan el foramen

lacrimal.

Escamoso: El escamoso muestra un proceso zigomatico corto y robusto, que se
extiende hasta la altura del proceso postorbital del frontal en direccion anterior. La
fosa mandibular es poco profunda y el proceso falciforme es ancho, delgado y se

extiende hasta la altura de la cresta faringea.
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Palatinos: Los palatinos estdn en contacto medialmente. Son robustos y se

extienden anteriormente en el rostro hasta 4 cm anterior a la escotadura anteorbital.

La sutura palatino-maxilar tiene forma de W, como es tipico en los Delphinidae

(Kimura & Hasegawa, 2020).

Pterigoides: Los pterigoides se encuentran erosionados y fragmentados, sin

embargo, se puede observar que contactan medialmente y son robustos.

Posteriormente alcanzan la altura del extremo anterior del proceso postorbital del

frontal.

Basioccipital: Presenta crestas basioccipitales delgadas pero que se ensanchan

posteriormente, divergen ligeramente formando un angulo de 50°. Se encuentra

fusionado con el basiesfenoides y el vomer.

MUSM MUSM
3740 (mm) | 4746 (mm)

Longitud condilo basal 473 520
Longitud del rostro 314 520
Ancho del rostro en la base 100 168
Ancho de premaxilares en la base 63 117
Ancho del rostro a 60 mm 63 151
Ancho del rostro a 1/2 de longitud 52 120
Ancho de premaxilares a 1/2 de longitud 30 86
Ancho del rostro a 3/4 de longitud 44 94
Longitud desde extremo anterior del rostro hasta narinas 350 320
Maximo ancho preorbital 156 241
Ancho de premaxilares a mitad de longitud del rostro 30 86
Mdximo ancho de maxilares a la altura de procesos postorbitales 176 288
Ancho del rostro en la escotadura anteorbital 87 171
Ancho de premaxilares en la escotadura anteorbital 65 120
Ancho de premaxilar derecho a mitad de narinas 13 ?

Ancho de premaxilar izquierdo a mitad de narinas 3 ?

Maximo ancho de premaxilares al nivel de procesos postorbitales 72 ?

Ancho bizigomatico 178 280
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Tabla 1. Medidas de MUSM 3740 y MUSM 4746

MUSM

3740 (mm)
Peridtico
Longitud total 28
Longitud del proceso anterior 11.1
Ancho en porcién coclear *8
Longitud de posterior bullar facet *8.5
Longitud de porcion coclear 19.3
Bula timpanica
Longitud total del proceso posterior 9.2
Ancho total 20.5
Ancho de la prominencia posterior interna 9.1

Tabla 2. Medidas de peridtico y bula timpanica de MUSM 3740. *Medidas

aproximadas ya que el peridtico y la bula timpénica se encuentran articulados
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V.3 Andlisis filogenético

Leucopleurus acutus
Steno bredanensis
Sousa plumbea
Septidelphis morii T

Sotalia guianensis

Tursiops truncatus
Stenella longirostris
Stenella attenuata

— MUSM 3740
Delphinus delphis - - ~ ’

Sagmatius obliquidens
Lissodelphis borealis

—Q Lagenorhynchus albirostris
Cephalorhynchus commersoni

Lagenorhynchus harmatuki T

Lagenodelphis hosei
Etruridelphis giulii T

Stenella rayi T
Astadelphis gastaldii T

Orcinus orca

Orcinus citoniensisT

Rododelphis stamatiadisi T

Pseudorca crassidens

Orcaella brevirostris

Tursiops osennae T

Hemisyntrachelus pisanus T

Hemisyntrachelus cortesii

Peponocephala electra

Grampus griseus

MUSM 4746 ,

Globicephala macrorhynchus - -~

Feresa attenuata

Arimidelphis sorbinii T

Mioceno Plioceno | Ple./Hol. Soporte filogenético:
@ Alto: PP=0.75

@ Moderado: 0.50 = PP <0.75
O Bajo: PP<0.50

O O a

10 5 0 Ma

Figura 4. Filogenia bayesiana de Delphinidae calibrada temporalmente y con
escala geoldgica, los valores de probabilidad posterior se muestran en los nodos del
arbol. Las especies destacadas en celeste se encuentran presentes actualmente en la

costa peruana.

De acuerdo con la filogenia obtenida Stenella si seria monofilético a diferencia de
los resultados en filogenias basadas en data molecular (McGowen et al., 2020).
Ademas, esos estarian emparentados con Tursiops, que en el caso de la filogenia

molecular se cumple, pero solo para Stenella attenuata. Las relaciones de Stenella
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no pueden compararse con resultados de otras filogenias basadas en morfologia
debido a que fueron codificadas para este estudio, y previamente no se incluyeron.

Por otro lado

De acuerdo con el analisis filogenético los dos fosiles pertenecen a Delphinidae,
pero presentan relaciones de parentesco diferentes. En el caso de MUSM 4746 se
encuentra relacionado con especies pertenecientes a Globicephalinae, como son
Globicephala macrorhynchus, Grampus griseus 'y Peponocephala electra
caracterizados por presentar un mayor tamafio, rostro ancho y relativamente corto,
un mayor ancho de los premaxilares a la mitad del rostro, los lacrimoyugales no son
visibles en vista dorsal y solo presentan alveolos en los 2/3 anteriores del rostro.
Por lo tanto, MUSM 4746, al compartir estas caracteristicas y en base a los
resultados obtenidos en el analisis filogenético, se puede afirmar que pertenece a
Globicephalinae. Ademas, el clado seria monofilético, con un soporte del nodo de
0.87. Por otro lado, MUSM 3740 se encuentra dentro de los Delphininae, con un
soporte del grupo de 0.64, segln el andlisis seria cercano a Delphinus, Tursiops y

Stenella.

V.4 Analisis de tasas evolutivas
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Especiacion y Extincion (Odontoceti)

0.5 — Especiacion

— Extincion
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Figura 5. Tasas de especiacion y extincion de Odontoceti. Las tasas estan en las
unidades de eventos/Millon de afios/Linaje. Las regiones sombreadas indican el
intervalo creible del 95%, analogo bayesiano al intervalo de confianza (Lu et al.,

2012)
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Riqueza de Odontoceti en el tiempo
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Figura 6. Trayectoria de la riqueza de Odontoceti en el tiempo, se incluyen las 10

réplicas

De acuerdo con el andlisis de tasas evolutivas para Odontoceti se observa que las
tasas de especiacion se mantuvieron relativamente constantes en los ultimos 35 Ma.
Por otro lado, las tasas de extincion si presentan un patron diferente. Entre 35 a 6
Ma se mantuvieron casi constantes y menores a las tasas de especiacion, sin
embargo, hubo un aumento hacia hace 5 Ma que se mantuvo constante hasta hace
unos 3.5 Ma, pero aun menor que las tasas de especiacion. Después, hacia 2.6 Ma
hay un gran pico de las tasas de extincion en la que llegan hasta valores de 0.36 y
superan a las tasas de especiacion, de alrededor de 0.08. Esto coincide con la
extincion del Plioceno y muestra que la riqueza de odontocetos esta determinada

por las extinciones mas que por la especiacion.
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Figura 7. Tasas de especiacion y extincion para clados de odontocetos presentes en

los ultimos 10 Ma. Las regiones sombreadas indican el intervalo creible del 95%.

Al analizar las tasas evolutivas de los clados de odontocetos presentes en los tltimos

10 Ma de observa que presentan patrones diferentes entre ellos. En el caso de

Kogiidae, Lipotiidae y Monodontidae muestran tasas de especiacion y extincion

casi paralelas a lo largo del tiempo y con tasas de extincion menores a las de

especiacion. Por otro

lado,

Iniidae,

Kentriodontidae,

Odobenocetopsidae,

Pontoporiidae y Physeteridae inicialmente presentan tasas de especiacion
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superiores a las de extincion, pero llegan a un punto en el que estas se invierten y
las de extincion superan a las de especiacion. Los clados que presentan este patron
estan extintos en la actualidad (Odobenocetopsidae y Kentriodontidae) o presentan
un bajo niumero de especies. En el caso de Phocoenidae se observa que las tasas de
extincion se mantienen casi constantes a lo largo del tiempo, pero la de especiacion
si presenta cambios significativos. Entre 15 a 5 Ma ambas tasas son paralelas, con
las de especiacion mayor a la de extincion, pero en 5 Ma las de especiacion
disminuye drasticamente hasta incluso ser superadas por las de extincion,
posteriormente se mantiene constante hasta hace unos 2 Ma donde vuelve a
aumentar las tasas de especiacion y superan a las de extincion con valores de hasta
4 eventos por millon de anos por linaje (Figura 7). En el caso de Ziphiidae las tasas
de especiacion son constantes en el tiempo, pero la de extincidbn se mantiene
paralela menor a la de especiacion hasta hace unos 4 Ma, donde tiene un aumento

importante que logra superar a la tasa de especiacion hasta la actualidad.

Especiacion y Extincion (Delphinidae)
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Figura 8. Tasas de especiacion y extincion de Delphinidae a lo largo del tiempo.
Las tasas estan en las unidades de Eventos/Millon de afnos/Linaje, se incluyen las

10 réplicas. Las regiones sombreadas indican el intervalo creible del 95%.

Riqueza de Delphinidae en el tiempo
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Figura 9. Trayectoria de la riqueza de Delphinidae en el tiempo, se incluyen las 10

réplicas

En el caso de los Delphinidae se observa que sus tasas de especiacion y extincion
presentan un patron diferente al de los otros Odontoceti. En este caso las tasas de
extincion se mantienen casi constantes desde hace 14 Ma, solo con una ligera
disminucion hacia el Plioceno Tardio, pero en el caso de las tasas de especiacion si
se observan mayores variaciones. A lo largo de su historia evolutiva la tasa de

especiacion siempre es mayor que la de extincion, pero entre finales del Mioceno y
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la mitad del Pleistoceno se observa una gran disminucién de las tasas de
especiacion. Posteriormente, presentan un gran aumento hace alrededor de 1 Ma
que corresponderia a la radiacion explosiva del grupo que dio paso a la gran

diversidad actual (Figura 8).

En el caso de la riqueza, se observa que fue baja a lo largo del Mioceno desde su
origen hace unos 11 Ma (Figura 9). En el Pleistoceno los niveles de riqueza se
mantuvieron relativamente constantes hasta el final de este, en el que hubo una
explosion que corresponderia al origen de las especies actuales, a pesar de que,
segin el analisis de tasas evolutivas, las tasas de especiacion se mantuvieron

constantes a partir del Pleistoceno Medio (Figura 8).

V.5 Comparacién de tasas evolutivas con temperatura v nivel del mar

Se compararon las tasas de especiacion y extincidon con datos de temperatura y nivel
del mar para los ultimos 33.33 Ma. Se utilizaron datos cada 0.2 Ma debido a la

resolucion del analisis de tasas evolutivas.

En el caso de la especiacion, segtn el criterio de informacion de Akaike, el mejor
modelo fue el que considera solo el efecto de dO18 y el nivel del mar (Tabla 3). De
acuerdo con los resultados de la regresion, estas variables explican el 38.9%

varianza de los valores de tasas de especiacion (Tabla 4).

df AIC
dO18 + Nivel del mar 4| -943.0831
Nivel del mar 3| -937.3982
E;peratura + Nivel del 4| -935.4997
Temperatura 3| -935.4864
do18 3 -905.35

Tabla 3. Comparacion de valores de AIC de los modelos para tasas de especiacion
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rate_s

Predictors Estimates CI v
(Intercept) 0.06 0.06-0.06 <0.001
d180 0.00 0.00-0.00 0.006
S1 0.00  0.00-0.00 <0.001

Observations 99

R?/R? adjusted 0-401/0.389

Tabla 4. Regresion lineal de tasas de especiacion con d180 y nivel del mar (SI)

En cambio, en el caso de las tasas de extincion el mejor modelo fue el que considera
el efecto tanto de la temperatura como del nivel del mar (Tabla 5). De acuerdo con
los resultados del andlisis de regresion estas variables explican el 72% de la
varianza en los datos de tasas de extincion (Tabla 6). Incluso, al utilizar el modelo
que solo considera el nivel del mar se observa que explica el 64.6% de la varianza
de los datos (Tabla 7). En las figuras 10 y 11 se puede observar que las tasas de
extincion presentan un aumento abrupto cuando los valores de temperatura y nivel

del mar a niveles menores a los actuales.

df AlC
Temperatura + Nivel del mar 4| -306.0892
dO18 + Nivel del mar 4| -292.1014
Nivel del mar 3| -283.7625
do18 3| -259.9578
Temperatura 3| -251.6607

Tabla 5. Comparacion de valores de AIC de los modelos para tasas de extincion
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rate_e

Predictors Estimates CI P
(Intercept) 0.19 0.17-0.21 <0.001
temperature 0.09 0.05-0.12 <0.001
Sl -0.01  -0.01--0.01 <0.001
Observations 99

R2 ,,.f R2 adjus‘[ed 0726 0?20’

Tabla 6. Regresion lineal de tasas de extincion con temperatura y nivel del mar (SI)

0.0

Tasas de extincion

-0.2

Comparacion de tasas de extincion de Odontoceti con temperatura

.
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Figura 10. Comparacion entre las tasas de extincion de Odontoceti con

temperatura. Las tasas de extincion estan en las unidades de Eventos/Millon de

afnos/Linaje. La temperatura es la variacion respecto a la actual.
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rate_e

Predictors Estimates Cl )%
(Intercept) 0.15 0.14-0.17 <0.001
Sl -0.00  -0.00--0.00 <0.001
Observations 99

R?/R? adjusted 0.650/0.646

Tabla 7. Regresion lineal de tasas de extincion de Odontoceti con el nivel del mar

(S)
Comparacion de tasas de extincion de Odontoceti con nivel del mar
0.2 2
5 Z
% 0.0 0 &
L
8 :
o -
122} ~_
<
s )
-0.2 2
-0.4
4
Oligoceno Mioceno | Pli. ‘ Ple. ‘
30 20 10 0
Tiempo (Ma)

Figura 11. Comparacion entre las tasas de extincion de Odontoceti con cambios en
el nivel del mar. Las tasas de extincion estan en las unidades de Eventos/Millon de

afios/Linaje. El nivel de mar es la variacion respecto al actual.
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VI. DISCUSION

V1.1 Patrones macroevolutivos de los Odontoceti en los Gltimos 10 Ma

De acuerdo a los resultados hubo un pico de diversidad hacia el Mioceno, en
concordancia con estudios publicados anteriormente (Marx & Uhen, 2010). Pero,
de acuerdo con el andlisis realizado en este trabajo, el pico de diversidad no se debid
a un aumento de las tasas de especiacidon, sino que estas se mantuvieron casi
constantes en el tiempo y la riqueza llegdé a un punto maximo que después se vio
afectada por aumentos en las tasas de extincion. Por lo tanto, a pesar de que en la
riqueza se observa un pico marcado hacia el Mioceno Medio-Tardio, este no se

debio a que hubo un aumento de diversificacion de nuevas especies.

Por otro lado, en el caso de las tasas de extincion se observan dos incrementos
marcados. El primero hacia inicios del Plioceno, y el segundo aun mayor hacia
inicios del Pleistoceno. En ambos casos presentan el mismo patrén, primero se da
el aumento y posterior al aumento se mantienen en esos valores. Esto se ve reflejado

como caidas bruscas en la riqueza.

El programa con el que se realizo este andlisis utiliza toda la data de ocurrencias
disponible para Odontoceti. Esto es preferible a usar filogenias calibradas
temporalmente con fosiles debido a que hasta el momento no existe una filogenia
que incluya todas las especies actuales y fosiles de Odontoceti, por lo que las que
estan disponibles no brindarian toda la informacion posible. Esto podria afectar las

tasas obtenidas ya que podrian ser subestimadas.
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Es importante tomar en cuenta que a pesar de que se utilizo la base de datos de
fosiles mas completa que se podria obtener hoy en dia aun existe la posibilidad de
una subestimacion de las tasas evolutivas. Un caso donde esto es mas evidente es
en el caso de las especies pelagicas. Por ejemplo, en el caso de los Ziphiidae, cuyos
fosiles eran escasos hasta hace unos 20 afos, pero recientemente hubo un aumento
de géneros descritos basados en nuevos fosiles, varios de ellos colectados en la costa
peruana (Bianucci et al., 2024). Ademas, es posible que exista un sesgo hacia
especies que habitaban zonas costeras ya que los fésiles marinos hallados podrian
estar representando principalmente especies con este tipo de habitat. Sin embargo,
debido a que en los resultados obtenidos los cambios en las tasas de extincion son
abruptos, es probable que incluir especies adicionales no cambiarian estas
tendencias o las acentuaria, por lo menos para el andlisis que incluye todo
Odontoceti. Sin embargo, el analisis de los clados si se podria ver afectado ya que
representaria un mayor porcentaje de la data analizada. Ademas, se observa que el
registro fosil de la mayor parte de clados presentes en los tltimos 10 Ma es muy
incompleto. Por ejemplo, de acuerdo con el andlisis de cambios en la riqueza se
muestra que los estimados en algunos grupos es de 0 especies en algunos rangos
temporales por la falta de fosiles hallados, como por ejemplo en el caso de Kogiidae
y Pontoporiidae. Sin embargo, esto no es posible ya que en ese caso el grupo habria
desaparecido y ya no se encontraria presente en la actualidad. Esto demuestra que
ain hay un gran vacio de conocimiento respecto a la evolucion de clados de
Odontoceti actuales, que incluso podria estar relacionado a la falta de descripcion
de material y no necesariamente porque no se han hallado los fosiles. Para el analisis

con PyRate se tomaron los datos a partir de la Paleobiology Database donde solo se
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encuentran los fosiles que han sido descritos y publicados en revistas indexadas. Si
bien es necesario revisar la informacidon ya que en algunos casos no ha sido
actualizada y presentan varios nomen dubium, es la base de datos libre mas
completa que se tiene de especies fosiles a nivel global. Pero también existen
especimenes en exhibiciones de museos, o que fueron mencionados en trabajos de
tesis, resimenes de conferencias o notas informativas que no son consideradas en
la base de datos ya que no cuentan con una descripcion formal. Este no es el tnico
tipo de vacio de conocimiento de especies fosiles, ya que también se da el caso de
especimenes que son incluidos en andlisis filogenéticos pero que no son descritos y
se suelen dejar solo con el cddigo del museo. Lo que muestra que ain hay trabajo
pendiente respecto a la descripcion de especies fosiles de cetdceos. Otro gran
problema es la falta de soporte morfoldgico de algunas especies, principalmente
porque el holotipo fue descrito a partir de material muy fragmentario y, en algunos
casos posteriormente se realizan revisiones exhaustivas de determinados grupos y

se encuentra que en realidad se aquellos fosiles se trataban de especies ya descritas.

Por otro lado, en el caso los andlisis realizados para las familias de Odontoceti
presentes en los ultimos 10 Ma se observa que hay grupos que presentan tasas
evolutivas con un patrén que no necesariamente refleja lo que se observa en la
actualidad. Por ejemplo, en el caso de Lipotidae muestra tasas de diversificacion
mayores a las de extincion a lo largo de su historia evolutiva. Sin embargo, este
clado hoy en dia se considera extinto. Previo a esta, Lipotes se encontraba en los
rios de China, y su extincion se atribuye a la pesca incidental, por lo que fue
principalmente por el factor humano (Pyenson, 2009). Ademas, las especies de

delfines de rio son especialmente vulnerables por su hédbitat limitado que suele estar
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afectado no solo por la pesca, sino también por obras como las represas o
hidroeléctricas. Por lo que, en este caso muestra la vulnerabilidad de este clado ante

la accidn humana.

V1.2 Patrones macroevolutivos de Delphinidae

En el caso de los patrones macroevolutivos de Delphinidae hay una disminucién
marcada de las tasas de especiacion entre 5 y 1 Ma, pero las tasas se extincion se
mantienen casi constantes, contrario a lo que se observa para el analisis que incluy6
a todo Odontoceti. Esto podria deberse a una ausencia de especies fosiles
registradas para ese rango temporal ya que el cambio es abrupto y después de 1 Ma

retorna a niveles similares previo a 5 Ma.

Por otro lado, se estimaba que hubo dos incrementos en la tasa de diversificacion
de los Delphinidae que dio origen a la diversidad actual (Bianucci, 2013) . Esto fue
estimado en base a una filogenia molecular calibrada temporalmente. Sin embargo,
en el andlisis realizado en el presente estudio se observaron dos rangos temporales
con altas tasas de diversificacion y un rango intermedio de unos 4 Ma con una gran
disminucion en estas. Sin embargo, en el caso de la riqueza se observan dos

aumentos, el primero en el Plioceno medio y otro hacia finales del Pleistoceno.

En el caso de los Delphinidae, una filogenia obtenida a partir de datos moleculares
que fue calibrada temporalmente indicé que hubo dos picos de especiaciéon que
dieron origen a la diversidad actual. El primero hacia finales del Mioceno y el
segundo hacia el Plio-Pleistoceno (Bianucci, 2013; McGowen et al., 2009, p. 200).
Pero, en el caso del andlisis realizado con PyRate, debido a que trabaja solo a partir
de fosiles que fueron hallados, no se obtuvo este patron. Ya que para el Mioceno

solo incluye las 2 especies halladas en Japon. Por lo tanto, no se observa el primer
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pico de diversificacion que estimaron los datos moleculares. Ademas, cabe destacar
que la filogenia molecular fue publicada previo a la descripcion de los fosiles de
Japon y el nodo de Delphinidae no fue calibrado por fosiles, y se estimé como edad
de divergencia de Delphinidae 10.08 Ma (McGowen et al., 2009). Un analisis
filogenético basado en datos moleculares realizado posteriormente dio como
resultado una estimacién de edad de divergencia de Delphinidae de 12.72 Ma
utilizando un modelo de tasas autocorrelacionadas, y difiere en casi 3 Ma con el
otro modelo aplicado de tasas independientes con el cual obtuvieron una edad de
9.86 Ma (McGowen et al., 2020). Sin embargo, el resultado de 12.72 Ma del ultimo

trabajo si seria coherente con la edad de Norisdelphis annakaensis.

Ademas, se puede observar que los resultados para el caso de Delphinidae no son
tan robustos. Las repeticiones no se superponen entre ellas como en el caso del
analisis para todo Odontoceti. Esto puede ser debido a que la reciente
diversificacion de Delphinidae y falta de registro fosil no permiten obtener buenas
estimaciones para sus tasas evolutivas. Ademads, podria haber un sesgo debido al
bajo niimero de especies fosiles comparando con la gran diversidad actual. Si bien
el programa hace una distincion entre las especies fosiles y las actuales, esto solo
indica que se generan tasas de extincion ficticias para las especies actuales en el
analisis, pero no considera un posible sesgo por la falta de especies fosiles descritas
o halladas. Se utiliz6 este programa para analizar bases de datos de tamafo similar,
tanto en el nimero de ocurrencias como de especies, y si se obtuvieron buenos
resultados. Por lo tanto, la falta de robustez de los resultados para Delphinidae se
deben a la misma naturaleza de los datos, la diversificacion reciente y posiblemente

el gran nimero de especies actuales.
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V1.3 Evolucién de los Delphinidae en Sudamérica

La evolucion de los Delphinidae en Sudamérica es atin poco conocida debido a la
falta de fosiles registrados e identificados. En el caso de Peru hasta el momento solo
se registro la especie f0sil Hemisyntrachelus oligodon, sin embargo, el f6sil no ha
sido descrito y es mas complicado el acceso para poder estudiarlo ya que no se
encuentra en Pert sino en el Muso de Historia Natural Karlsruhe, en Alemania. Por
otro lado, también reportaron restos de Globicephalinos como fragmentos de
mandibulas o humeros del Mioceno para el Mioceno (Pilleri & Siber, 1989).
Asimismo, en el caso de Chile hay un registro de mencion de un Globicephalinae
en un resumen presentado en un congreso, sin embargo, no ha sido descrito y es la

unica referencia de dicho fosil en la literatura (Valenzuela & Brito, 1994).

Por otro lado, la mencidn de fosiles de Delphinidae pertenecientes a Delphininae es
frecuente. Sin embargo, no todas ellas son confiables ya que en el pasado habia la
tendencia de denominar a fosiles como pertenecientes a los géneros Tursiops y
Delphinus. Revisiones posteriores de estos fosiles identificaron que se trataba de
nuevos géneros. Algunos ejemplos incluyen a Delphinus giulii ahora denominado
Etruridelphis giulii, o Tursiops brochii que es actualmente denominado com
Hemisyntrachelus cortesii (Bianucci, 1996; Bianucci et al., 2009a). Este caso de
asignacion inicial de un fosil a un género actual también ocurri6 en el caso de un
fosil hallado en Pera, Hemisyntrachelus oligodon que identificado inicialmente
Tursiops oligodon pero aun no ha sido descrito ni fue incluido en anélisis

filogenéticos por lo que su asignacion a Hemisyntrachelus no esta confirmada.

En la actualidad los Delphinidae son un grupo dominante en el Sistema de

Humboldt (SH). Para la costa peruana se registraron 16 de las 38 especies que
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existen en la actualidad, y para la costa chilena se reportaron 19 especies,
incluyendo a la especie costera endémica Cephalorhynchus eutropia (Buscaglia
etal., 2020; Reyes, 2009; R.R. etal.,, 2013). Parte de esta diversidad incluye
especies tanto de Globicephalinae como de Delphininae de las que destacan los
géneros Tursiops, Delphinus, Stenella, Grampus, Peponocephala, Feresa,
Pseudorca 'y Globicephala. De los géneros mencionados anteriormente, todos ellos

presentan distribucion global limitado por los tropicos (Reyes, 2009).

El reporte de los nuevos fosiles de Delphinidae presentados en este trabajo
representan la presencia de dos morfotipo diferentes de Delphinidae, asociados a
dos clados con diferentes caracteristicas, los Delphininae y los Globicephalinae.
Debido a la alta diversidad morfoldgica entre poblaciones de las mismas especies
de Delphinidae es complicado identificar si los fosiles pertenecen nuevos géneros,
en especial considerando el bajo soporte de los nodos en el andlisis filogenético. En
el caso de MUSM 4746 en el andlisis filogenético se encuentra cercano a
Globicephala macrorhynchus con un soporte de 0.37, considerado bajo. Existe otra
especie de este género, Globicephala melas que no fue incluida en la filogenia por
falta de acceso al material necesario para codificar la especie. A diferencia de G.
macrorhynchus, G. melas no presenta una expansion anterior de los premaxilares
que llega a cubrir los maxilares en vista dorsal, al igual que MUSM 4746. Pero el
fosil no presenta las crestas premaxilares caracteristicas de los Globicephala que
incluso se identificaron en otra especie f0sil Protoglobicephala mexicana (Aguirre-
Fernandez et al.,, 2009). Por lo tanto, MUSM 4746 no se podria asignar a

Globicephala ni Protoglobicephala.
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De acuerdo con la filogenia la especie fosil mas cercana a MUSM 4746 fue
Arimidelphis sorbinii. Pero al comparar la morfologia no se podria asignar a este
género debido a que se diferencian en el nimero de dientes. En el caso de
Arimidelphis se estima que presentaba al menos 17 dientes por maxilar, en cambio
MUSM 4746 solo presenta 13 alveolos (Bianucci, 2005). Ademas, la escotadura
anteorbital de Arimidelphis sorbinii es mas ancha y pronunciada en comparacion

con la de MUSM 4746.

En el caso de MUSM 3740, los géneros actuales mas cercanos en el andlisis
filogenético fueron Delphinus, Tursiops'y Stenella. Sin embargo, el soporte de estas
relaciones es bajo por lo que no se podria afirmar con certeza a cudl de estas
especies seria mas cercano a partir de estos resultados. Cabe resaltar que
morfoldgicamente no se podria asignar a Delphinus debido a que no presenta los
sulcos palatinos pronunciados caracteristicos de este género. Estos sulcos se dan
por una extension anterior en el palatino de los sacos de aire. Tampoco se podria
asignar a Stenella ya que la proporcion del ancho de los premaxilares con los
maxilares a la mitad del rostro es mayor a la de especies de Stenella (Bianucci et al.,
2009a). Ademas, se diferencia de Tursiops en ser menos robusto, presentar dientes
de menor tamafio, tener un rostro mas delgado y alargado, y una mayor asimetria

de los premaxilares.

Asimismo, al comparar a MUSM 3740 con las especies fosiles descritas hasta el
momento, no se encuentran similitudes que indicarian que pertenece a uno de ellos.
Por ejemplo, actualmente el tinico fosil de Delphinidae descrito para el hemisferio
sur, Australodelphis mirus que si bien aun no ha sido incluido en un analisis

filogenético, se puede afirmar que MUSM 3740 no pertenece a Australodelphis
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(Fordyce et al., 2002). Debido a que una caracteristica importante de esta especie
es la elevacion del vértex, que se asemeja a la de los zifios, pero fue identificado
como un Delphinidae debido a la asimetria en los procesos ascendentes de los
premaxilares. Ademas, la forma del rostro también es diferente, ya que
Australodelphis mirus presenta un rostro ancho a la altura de las escotaduras
anteorbitales que se vuelve delgado anterior a los flancos maxilares. En cambio, en
MUSM 3740 el rostro no presenta un vértex similar a los zifios ni una variacion tan

marcada en el ancho anterior a los flancos maxilares.

Otra especie f6sil con la que se podria comparar a MUSM 3740 es a Septidelphis
morii, hallada en el norte de Italia y que si estd incluida en la matriz utilizada en el
analisis morfométrico de este trabajo y fue la especie fosil mas cercana en la
filogenia (Bianucci, 2013). Sin embargo, MUSM 3740 no pertenece a Septidelphis
debido a que no presenta una apertura del canal mesorostral ancha posterior a la
mitad del rostro. Por el contrario, MUSM 3740 posterior a la mitad del rostro no
presenta ninguna apertura del canal mesorostral en incluso los premaxilares estan

en contacto.

De igual manera, al comparar a MUSM 3740 con Stenella rayi, una especie fosil
hallada en Estados Unidos, una de las caracteristicas que la distingue del {osil
peruano es la apertura del canal mesorostral posterior a la mitad del rostro. Otra
especie fosil hallada en la misma formacion que Stenella rayi es Lagenorhynchus
harmatuki (Whitmore Jr & Kaltenbach, 2008). Si se compara esta especie con
MUSM 3740 la principal diferencia que los distingue es la forma de los nasales. En
el caso de la especie fosil los nasales presentan bordes anteriores y posteriores

subparalelos, mientras que MUSM 3740 presenta estos bordes paralelos.
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Debido a que, en el caso de los Delphininae la radiacion de estas especies fue muy
reciente e incluso se reportaron casos de hibridacion, principalmente con Tursiops
(Gridley et al., 2018) presentan una gran plasticidad morfoldgica que se ve reflejada
en las diferencias entre poblaciones de la misma especie con diferente tipo de
habitat. Por ejemplo, poblaciones costeras de Stenella se diferencian de las
poblaciones pelagicas en tener una mayor longitud del craneo y del rostro (Perrin,
1975). Ademas, una caracteristica clave para distinguir las especies, el nimero de
dientes también puede llegar a variar entre poblaciones. Por lo tanto, se dificulta
aun mas la identificacion taxonoémica del nuevo f6sil. Considerando que el soporte
de los nodos en la filogenia es bajo en especial en aquellos que muestran la relacion
entre el fosil y otras especies de Delphinidae. No hay soporte suficiente para
establecer si el fosil pertenece a un género actual o si representa un nuevo género
extinto. Seria necesaria la revision de material de todas las especies de Stenella, el
género mas cercano en la filogenia presentada en este estudio, incluso en distintas
etapas ontogenéticas para asegurar que las caracteristicas que distinguen al fosil
sean realmente exclusivas de este. Sin embargo, se podria asignar a MUSM como

cf- Stenella.

Por otro lado, en relacion con la ecologia de los Delphininae, este clado presenta
especies con una dieta principalmente piscivora y que habitan tanto en aguas
pelagicas como costeras. Por otro lado, los Globicephalinae presentan formas mas
robustas y una dieta compuesta principalmente por cefalopodos, aunque también se
pueden alimentar de peces (Mansilla et al., 2012). Esta diferencia en la ecologia
permite que en la actualidad se reportaron que especies de Delphininae y

Globicephalinae pueden coexistir en la misma region, como por ejemplo, en el
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Mediterraneo ya que suelen estar presentes a diferentes profundidades y tienen
distintos tipos de dieta (Giménez et al., 2018). Por lo tanto, se estima que hacia el
Plio-Pleistoceno el HCS ya presentaba grupos actuales de Delphinidaec con
diferentes morfologias y posiblemente dietas. Entonces, el HCS del Plio-
Pleistoceno ya poseia los recursos para poder permitir la existencia de este tipo de
fauna, esto significaria una abundancia de peces y cefalépodos suficiente para que

estas poblaciones pudieran sobrevivir.

V1.4 Relacidn entre los patrones macroevolutivos con cambios ambientales

De acuerdo con los resultados de los andlisis las tasas de especiacion de los
Odontoceti se han mantenido relativamente constantes a lo largo de su historia
evolutiva. Esto implicaria que los procesos que dan origen a nuevas especies no
estan realmente determinados por los factores ambientales o que aquellos que lo

controlan se mantienen constantes en el tiempo.

Por otro lado, en el caso de las tasas de extincion si se observan cambios con dos
picos marcados en la historia evolutiva de los Odontoceti que ademas estarian
relacionados con variaciones en el nivel del mar y la temperatura, en especial con
las del nivel del mar. Esto significaria que los cetaceos también serian animales
vulnerables a cambios en los ecosistemas costeros a pesar de que algunas especies
o poblaciones son totalmente pelagicas, como por ejemplo los zifios actuales. Sin
embargo, si existen especies de habitos costeros exclusivos, e incluso en la
actualidad algunas de ellas son endémicas. Por lo tanto, el tipo de especies mas
vulnerables ante los cambios del nivel del mar serian las costeras, debido a que su
habitat esta estrechamente relacionado con este. Y cambios importantes en el nivel

del mar podrian significar la pérdida de los hébitats costeros (Pimiento et al., 2017).
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Por lo tanto, los picos en las tasas de extincion indicarian que, al igual que la gran
extincion de megafauna marina del Plioceno, en el caso de los cetaceos también
habria sido influenciada por la pérdida de habitats costeros (Pimiento et al., 2017).
En consecuencia, se puede hacer una comparacion con la historia biogeografica de
especies costeras como por ejemplo los pinnipedos y los pingiiinos para analizar los
mecanismos por los que el nivel del mar afecta las especiaciones, extinciones y su

distribucion (Ksepka & Thomas, 2012).
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VII. CONCLUSIONES

De acuerdo con los andlisis presentados en este trabajo se identifica que la
diversidad de Odontocetos de los ultimos 10 millones de afios estd determinada por
las tasas de extincidén. A su vez estas tasas estan correlacionadas con los niveles
globales del nivel del mar y temperatura, y explican el 72% de la varianza de los
datos. Por lo tanto, de acuerdo con estos resultados, tanto la temperatura como la
variacion en el nivel del mar tuvieron influenciaron en la variaciéon de las tasas de

extincion de los Odontoceti.

Por otro lado, los nuevos fosiles descritos en el presente trabajo representan la
primera inclusion de fosiles del hemisferio sur en un analisis filogenético. Ademas,
para la costa peruana del Plio-Pleistoceno representan dos diferentes grupos
taxondmicos asociados a diferentes ecologias en los Delphinidae. Estos pertenecen
a Delphininae y Globicephalinae, caracterizados por presentar dietas compuestas
principalmente por peces y calamares respectivamente. Esta diferencia en nichos
ecologicos permite que especies de ambos grupos puedan coexistir en una misma
region. Por lo tanto, la presencia de los fosiles indicaria que, en la costa peruana,
durante el Pleistoceno, los Globicephalinae y los Delphininae ya habrian coexistido

y presentaban caracteristicas morfologicas muy similares a las de especies actuales.
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