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RESUMEN

Se analizan las variaciones morfolégicas presentes en el tarsometatarso de los pingiiinos de la
Formacion Pisco (Mioceno-Plioceno) del Perii asignados al género Spheniscus Brisson, 1760. Se aplican
técnicas métricas y geométricas a fin de cuantificar la diversidad morfologica presente en cada una de
las nueve localidades de la costa centro-sur. Se brinda una descripcion detallada entre el tarsometatarso
de Spheniscus y el de Palaeospheniscus Moreno y Mercerat, 1891, el género mioceno mas cercano
morfologicamente y que completa el conjunto de pingiiinos miocenos del Perii. Los resultados obtenidos
permiten reconocer que la diversidad intraespecifica se encuentra en el mismo nivel de variacion que la
interespecifica, por lo que resulta necesario ahondar en estos analisis para comprender esta variabilidad
en funcion de las diferencias taxonomicas. Al menos cinco especies de Spheniscus son aqui reconocidas:
Spheniscus urbinai Stucchi 2002, S. megaramphus Stucchi, Urbina y Giraldo 2003 y S. muizoni Géhlich
2007 y dos especies innominadas. Cada una de las especies reconocidas transgrede los limites de las
unidades, es decir, se encuentran representadas en mas de una localidad. No es posible diferenciar a
S. chilensis Emslie y Guerra Correa, 2003 a partir de su tarsometatarso. La presencia de seis especies
en total en esta unidad podria estar relacionada con el establecimiento de corrientes de agua fria y el
advenimiento de condiciones favorables para su diversificacion.

Palabras clave: Spheniscus, tarsometatarso, analisis multivariados, Mioceno, Plioceno, Formacion
Pisco, Peru.

ABSTRACT

The morphological variation presents in the penguin tarsometatarsi from Pisco Formation
(Miocene-Pliocene) from Peru assigned to Spheniscus Brisson, 1760 is analyzed. Metrics and geometric
techniques to quantify the diversity present in each of the nine sites localities at the south-central coast
were applied. A comparative description of Spheniscus and its Miocene morphologically closest genus
Palaeospheniscus Moreno and Mercerat, 1891 is also provided. They together constitute the penguin
avifauna of the Miocene of Peru. The results allow us to recognize that the intra-specific diversity is
at the same level of variation than the inter-specific one. At least five species of Spheniscus are hereby
recognized: Spheniscus urbinai Stucchi 2002, S. megaramphus Stucchi, Urbina and Giraldo 2003, S.
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muizoni Géhlich 2007 and two innominated species. Each one of these species transgresses the boundaries
between the localities, being represented in more than one locality. It was not possible to distinguish
S. chilensis Emslie and Guerra Correa, 2003 from its tarsometatarso. The presence of six species in
this unit could be related to the establishment of cold water and the advent of favorable conditions for

diversification.

Key words: Spheniscus, tarsometatarsus, multivariate analysis, Miocene, Pliocene, Pisco Formation,

Peru.

INTRODUCCION

Los sedimentos marinos terciarios de la Cuenca Pisco
aflorante en la costa centro-sur del Pert, son portadores
de una gran cantidad de restos fosiles de vertebrados, y
son conocidos desde finales del siglo XIX (Lisson, 1898;
Raimondi, 1948). Entre los vertebrados se destacan las aves
marinas, y en especial los pingiiinos (Spheniscidae), cuya
gran cantidad de registros estd proporcionando nueva e
importante informacion sobre su historia evolutiva (Muizon
y DeVries 1985, Stucchi 2007).

Los pingiiinos tienen un registro paleontologico en
la cuenca Pisco desde el Eoceno medio hasta el Plioceno
inferior. Los restos mas antiguos de la familia Spheniscidae
en el area, fueron hallados en los sedimentos marinos del
Eoceno medio y tardio de las Formaciones Paracas y Otuma
(Clarke et al., 2007; Clarke et al. 2010) y del Oligoceno
tardio-Mioceno temprano de la Formacion Chilcatay
(Acosta-Hospitaleche y Stucchi 2005). Sin embargo, la
mayor cantidad de restos fueron exhumados del Mioceno-
Plioceno de la Formacién Pisco. Estos hallazgos dieron
lugar a una cantidad de estudios principalmente de indole
sistematica (Stucchi, 2002; Stucchi et al. 2003; Gohlich,
2007). En ellos consta la descripcion de tres especies nuevas:
Spheniscus urbinai Stucchi 2002, S. megaramphus Stucchi
etal. 2003 y S. muizoni Gohlich 2007. Esta ultima constituye
el registro mas antiguo para el género. No obstante, estudios
efectuados recientemente sobre restos aislados procedentes
de distintas localidades de esta misma formacion, sugieren
la presencia de otras tres especies del género Spheniscus
(Stucchi, 2007).

El presente estudio tiene como objetivo analizar la
variabilidad morfologica presente en la Formacion Pisco,
revisar su asignacion sistematica al género Spheniscus 'y
discutir las connotaciones taxondmicas de dicha diversidad.
Asimismo, se espera relacionar la variabilidad morfologica
y taxondémica hallada con las diferentes localidades de
procedencia y antigiiedad de los restos. Para ello, se
seleccionaron los tarsometatarsos, por ser los elementos
del esqueleto mas informativos desde un punto de vista
sistematico, y porque casi la totalidad de las especies
fosiles se encuentran fundadas sobre este elemento (ver
por ejemplo Ameghino, 1905; Simpson, 1946; Myrcha et
al. 2002). Se practicaron analisis cuantitativos métricos y
morfo-geométricos, se realizaron descripciones comparadas
y se discutieron sus implicancias sistematicas, evolutivas y
paleoambientales.

PROCEDENCIA

La Formacion Pisco constituye una secuencia se-
dimentaria marina nedgena que aflora por unos 325 km,
entre las ciudades de Pisco, Ica, Nazca, Lomas y Yauca, en
las regiones Ica y Arequipa, en la costa centro-sur del Pert
(Figura la- 1b). Su potencia fue estimada en 640 m (Brand
et al., 2003). Se han identificado hasta nueve localidades
(Tabla 1) con vertebrados fosiles (Figura 1c), las cuales
tienen un rango de edad desde 13 Ma. a 1.5 Ma. (Mioceno
medio- Plioceno tardio; Muizon y DeVries, 1985; Muizon
et al., 2004; Stucchi, 2007).

La edad de cada una de estas localidades ha sido
datada a través de métodos radiométricos de K-Ar (ver
Muizon y Bellon, 1980, 1986; Muizon y DeVries, 1985).
A esto se suma el registro de selaceos, que permite separar
las localidades miocenas de las pliocenas. Isurus hastalis,
indicador mioceno, se encuentra presente en Cerro La Bruja,
Aguada de Lomas y Montemar, mientras que Carcharodon
carcharias, indicador plioceno, se encuentra en Sacaco y
Sacaco Sur (ver Muizon y DeVries, 1985). Por otra parte,
la edad de la localidad de Yauca ha sido reconocida por la
presencia del xenartro Thalassocnus yaucensis, especie con
caracteristicas mas derivadas que las de 7. carolomartini
del Plioceno inferior que permite su asignacion al Plioceno
superior (ver Muizon et al., 2004). Finalmente, estudios
estratigraficos recientes de la Formacion Pisco indican la
presencia de dos niveles fosiliferos, denominados Lomas
y Montemar Norte, cuyas edades han sido estimadas en 11
y 10 Ma. respectivamente (Stucchi, 2007).

MATERIALES Y METODOS
Materiales

En el presente trabajo se analizan 39 tarsometatarsos
fosiles atribuidos al género Spheniscus, incluyendo el
holotipo de Spheniscus urbinai, 37 de ellos pertenecien-
tes a la coleccion del Departamento de Paleontologia de
Vertebrados del Museo de Historia Natural de 1a Universidad
Nacional Mayor de San Marcos (MUSM), en Lima (Peru),
y dos que se encuentran en la Division Paleontologia de
Vertebrados del Museo de La Plata (MLP), Ciudad de La
Plata (Argentina). Los materiales de comparacion perte-
necen a estas dos colecciones, y también a las del Field
Museum of Natural History (FMNH), Chicago (Estados
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Figura 1. a: Mapa de ubicacion de la Formacion Pisco. b: Detalle de la costa centro sur del Perti, mostrando las localidades fosiliferas de donde provienen
los materiales estudiados. c: Esquema mostrando las relaciones temporales entre las localidades fosiliferas de la secuencia de la Formacion Pisco.

Unidos), el United States National Museum, Smithsonian
Institution (USNM), Washington (Estados Unidos) y el
Natural History Museum, University of Florida (UF),
Gainesville, Florida (Estados Unidos).

Con el fin de evitar las posibles variaciones debidas a
la edad o a su estado de preservacion, solo se incluyeron en
los analisis los restos de aves adultas e integramente conser-
vados. Si bien este factor disminuyd considerablemente el
numero de elementos disponibles, asegur6 la minimizacion
de las variaciones no taxonomicas.

Métodos

Dos tipos de analisis se practicaron sobre los mate-
riales. En uno de ellos, el de morfometria geométrica, se
analiz6 la forma independientemente del tamafio, mientras
que en el otro, el andlisis de los componentes principales, se
trabajo con las medidas lineales tomadas sobre los restos.

Andlisis de morfometria geométrica

Para detectar las variaciones de forma, se posicionaron
siete landmarks en vista anterior (Figura 2a) y cinco en vista
posterior (Figura 3a). Las coordenadas de los ejes x-y de
cada landmark se digitalizaron empleando el programa Tps
Dig (Rohlf, 2008). Los parametros tales como el tamaio, la
orientacion y la posicion de cada material fueron removidos
de la base de datos. Para escalar todas las configuraciones
se determind un tamafio de centroide igual a 1, localizado

en el origen y se rotaron las configuraciones con el angulo
optimo para cada imagen. Asi se calcul6 la configuracion
media de cada muestra. Se emplearon graficos de thin
plate splines, que minimizan la energia requerida durante
la transformacion.

Tabla 1. Localidades fosiliferas de la costa centro sur del Pert (Formacion
Pisco, Mioceno Medio-Plioceno Tardio).

Localidad  Ubicacién Edad Ma Referencia

Cerro La Ica Mioceno 12—14 Muizon y DeVries, 1985

Bruja medio

Lomas Lomas Mioceno 11 Stucchi, 2007
superior

Montemar Sacaco Mioceno 10 Stucchi, 2007

Norte superior

El Jahuay Sacaco Mioceno 9  Muizon y DeVries, 1985
superior

Aguada de Sacaco Mioceno  7-8 Muizon y DeVries, 1985

Lomas superior

Montemar Sacaco Mioceno 6  Muizon y DeVries, 1985
superior

Sacaco Sur Sacaco Plioceno 5 Muizon y DeVries, 1985
inferior

Sacaco Sacaco Plioceno 3 Muizon y DeVries, 1985
superior

Yauca Yauca Plioceno 1.5-3 Muizon et al., 2004
superior
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Figura 2. a: Configuracion de landmarks seleccionada para la vista anterior. b: Resultados obtenidos a través del analisis de deformaciones relativas. 1:
MUSM 775; 2: MUSM 855; 3: MUSM 857; 4: MUSM 858; 5: MUSM 859; 6: MUSM 860; 7: MUSM 861; 8: MUSM 862; 9: MUSM 863; 10: MUSM
864; 11: MUSM 865; 12: MUSM 866; 13: MUSM 867; 14: MUSM 868; 15: MUSM 869; 16: MUSM 789; 17: MUSM 790; 18: MUSM 791; 19: MUSM
792; 20: MLP 96 XII 3-1/1; 21: MLP 96 XII 3-1/2; 22: MUSM 742; 23: MUSM 743; 24: MUSM 798; 25: MUSM 801; 26: MUSM 537; 27: MUSM
834; 28: MUSM 835; 29: MUSM 853; 30: MUSM 1777; 31: MUSM 401; 32: MUSM 1246.

Los datos obtenidos se emplearon en un analisis de
deformaciones relativas efectuado por el programa TpsRelw
(Rohlf, 2008). Se incluyeron los componentes de deforma-
cion uniforme y se obtuvieron las grillas de deformacion
correspondientes en cada caso.

Andlisis de los componentes principales

Para detectar las variaciones métricas se registraron
nueve variables cuantitativas (Figura 4a) empleando un
calibre vernier de 0.01 mm de incremento. Se practicé un
analisis de los componentes principales, que es un método
de ordenacion que permite reducir el nimero de dimensio-
nes y, por ende, la representacion de las relaciones entre las
unidades operativas de estudio, sin gran pérdida de infor-
macioén. Mientras que en los métodos de agrupamientos se
trazan limites determinado grupos, la delimitacion en este
método queda por parte del investigador al interpretar los
resultados.

Cada componente contiene una parte de la varia-
bilidad total de los caracteres. De esta manera, el primer
componente es el que posee la mayor variabilidad, y asi
de manera decreciente se reparte la variabilidad restante
entre los demas componentes calculados. Cada uno de los
componentes contiene informacién de todos los caracteres,
pero en diferentes proporciones (Sokal y Rohlf, 1995).

A partir de la matriz de varianza-covarianza, cada eje

o componente es establecido matematicamente de forma
tal que minimice las distancias cuadraticas a cada uno de
los especimenes representados. Estos componentes son
ortogonales entre si y, por consiguiente, no estan correla-
cionados. La contribucion de cada caracter a un componente
principal esta expresada por el coeficiente de regresion del
componente con respecto al caracter. El cuadrado de la
contribucion del carcter para cada componente representa
su varianza. La sumatoria de las varianzas de todos los
caracteres para un componente representa el eigen valor,
el cual tendra un valor mayor para el primer componente,
decreciendo hasta el ultimo. La sumatoria de todos los eigen
valores constituye la varianza total de los ejemplares para
los caracteres analizados (Crisci y Lopez Armengol, 1983).
Si bien se parte de una matriz de similitud de caracteres, la
representacion grafica final refleja las relaciones entre los
ejemplares analizados.

Dos criterios diferentes fueron empleados como indi-
cativos de la cantidad de componentes a retener. El broken
stick method, mediante el cual se consideran significativos
los componentes cuyos eigen valores superan valores
generados aleatoriamente (Jackson, 1993), y el Jolliffe cut-
off, mediante el cual solo deberian ser retenidos aquellos
componentes cuyas varianzas son mayores a un porcentaje
determinado arbitrariamente (en este caso el 70%) del pro-
medio de los eigen valores (Jolliffe, 2002).
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Figura 3. a: Configuracion de landmarks seleccionada para la vista posterior. b: Resultados obtenidos a través del analisis de deformaciones relativas.1:
MUSM 775; 2: MUSM 853; 3: MUSM 855; 4: MUSM 857; 5: MUSM 859; 6: MUSM 858; 7: MUSM 860; 8: MUSM 86; 9: MUSM 862; 10: MUSM
863; 11: MUSM 864; 12: MUSM 865; 13: MUSM 866; 14: MUSM 867; 15: MUSM 868; 16: MUSM 869; 17: MUSM 789; 18: MUSM 790; 19: MUSM
791;20: MUSM 792; 21: MLP 96- XII- 3-1/1; 22: MLP 96- XII- 3-1/2; 23: MUSM 798; 24: MUSM 801; 25: MUSM 537; 26: MUSM 742; 27: MUSM
743; 28: MUSM 834; 29: MUSM 835; 30: MUSM 401; 31: MUSM 1777; 32: MUSM 1246.

RESULTADOS

La variabilidad morfolégica observada a través de los
analisis de morfometria geométrica, analisis de componen-
tes principales, y la descripcién comparada cualitativa de
los restos de la Formacion Pisco, nos permite asumir que
mas de una especie estaria representada entre los materiales
analizados.

Analisis de morfometria geométrica

Los resultados obtenidos en ambos analisis fueron
similares y no permitieron, en ninguno de los casos, dife-
renciar contundentemente grupos correspondientes a las
localidades de donde fueron exhumados los restos.

En el andlisis en vista anterior (Figura 2b) se observa
una gran dispersion de los datos a lo largo del primer com-
ponente. Los materiales de Montemar (2-21, 29), los mas
numerosos en este analisis, se distribuyeron ocupando casi
todos los valores a lo largo de este eje, asi como también
ambos valores extremos del eje dos. Tampoco fue posible
diferenciar las demés agrupaciones correspondientes a
Montemar Norte (24-25), El Jahuay (22-23) y Aguada de
Lomas -Hueso Blanco- (27-28), ya que se ubicaron entre
los de Montemar. Por otra parte, el material de Cerro La

Bruja (1), se mantuvo distante de todos los demads, pudien-
do separarse del resto a partir del primer eje. Su grilla de
deformacion (Figura 2b) indica una mayor deformacion
en los landmarks 3, 6 y en menor medida 7. El landmark
3 muestra que este material es mas ancho proximalmente
que el consenso, mientras que el 6 indica que el foramen
vasculare proximale laterale se posiciona mas proximal-
mente que en los demas especimenes analizados. Los restos
de Sacaco Sur (30-31) se mantuvieron distanciados entre
si e inclusive uno de ellos (31) se ubico entre los tarsome-
tatarsos de Montemar, mientras que el otro (30) se separ6
hacia los valores mayores del primer componente. Su grilla
de deformacion indica un desplazamiento de los landmarks
1,2,3,6y 7. Los landmarks 1 y 3 muestran claramente
que el material es proximalmente mas ancho que los demas
tarsometatarsos analizados, incluyendo el de Cerro La Bruja
(1). El punto 2 indica que la eminentia intercotylaris es su-
tilmente menos elevada en comparacion con los otros restos
analizados. Los puntos 6 y 7 muestran un mayor distancia-
miento de los foramina vascularia proximalia entre si, y un
posicionamiento mas distal del foramen vasculare proximale
laterale respecto a la configuracion de consenso.

En el andlisis en vista posterior (Figura 3b) se ob-
serva una dispersion atin mayor de los restos, no pudiendo
agrupar a ninguna de las otras localidades representadas.
A diferencia de lo ocurrido en el analisis anterior, en este
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caso, el material de Cerro La Bruja (1) se vio incluido en la
gran nube de datos constituida por todos los demas restos
de las otras localidades.

Analisis de los componentes principales

Los resultados obtenidos a partir del analisis de los
componentes principales permitieron diferenciar parte de
los restos analizados, ordenando parcialmente los tarsome-
tartarsos de acuerdo a las localidades de procedencia. El
broken stick method, indico que los componentes a retener
corresponderian a los dos primeros, mientras que el Jolliffe
cut-off indico que tres componentes serian significativos en
cuanto a la variabilidad que aportan. El componente ntimero
1 retine cerca del 80% de la variabilidad explicada y resume
principalmente la variabilidad de los caracteres 1 (longitud
desde la eminentia intercotylaris al surco de la troclea I11)
y 2 (longitud desde la eminentia intercotylaris al reborde
troclear medial de la troclea I11). El segundo componente,
que suma casi un 90% de la variabilidad acumulada, in-
cluye una variabilidad mayor de los caracteres 8 (distancia
anteroposterior medida a la altura de las tuberositas musculi
tibialis cranialis) y en menor medida del 1. Finalmente, el
tercer componente y de manera coincidente con los dos
primeros ejes, se asiste de la variabilidad explicada de los
caracteres 1 y 8.

La mayor parte de los materiales incluidos correspon-
den al nivel Montemar y se encuentran en la parte central
y superior del grafico (Figura 4b), ocupando los valores
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medios de los dos primeros ejes, con la excepcion de los
dos tnicos ejemplares que se encuentran depositados en el
Museo de La Plata (MLP 96-X11-3-1/1 y MLP 96-XII-3-
1/2), que se distribuyen alrededor de los mayores valores
del segundo componente. Periféricamente a este gran grupo,
se encuentra un Unico tarsometatarso procedente del nivel
Cerro La Bruja ubicado en el cuadrante inferior izquierdo
y muy distanciado del resto de los materiales analizados.
En el extremo opuesto y localizado en los valores positivos
de ambos ejes, los tarsometatarsos del nivel Sacaco Sur se
disponen bien separados de los demas materiales y proximos
entre si. Los materiales del nivel El Jahuay se dispersan en
la grafica mezclandose parcialmente con los tarsometatar-
sos del nivel Montemar, aunque manteniendo todos ellos
los valores negativos del segundo componente. Tres de los
tarsometatarsos del nivel Aguada de Lomas -Hueso Blanco-
(30, 31, 33) constituyen un grupo muy compacto ubicado en
los valores centrales de ambos ejes, mientras que el cuarto,
el MUSM 834 (32) se distancia situandose en la grafica mas
hacia la derecha. Finalmente, los tarsometatarsos del nivel
Montemar Norte (23-24) también se sitian muy proximos
entre si en el cuadrante inferior derecho.

Descripcion morfolégica comparada

La comparacion directa con otros materiales per-
mite reafirmar la asignacion de la totalidad de los res-
tos a Spheniscus, a la vez que los separa claramente de
Palaeospheniscus, el género mas cercano desde el punto
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Figura 4. a: Medidas tomadas sobre los materiales analizados. b: Resultados del Analisis de Componentes Principales. M: Montemar; C: Cerro La Bruja;
N: Montemar Norte; J: El Jahuay; A: Aguada de Lomas, Hueso Blanco; S: Sacaco Sur; ?: Localidad desconocida.
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de vista morfoldgico, que también fue reportado para los
depositos miocenos de la Formacion Chilcatay (Acosta-
Hospitaleche y Stucchi, 2005). Resultan distintivos de
Spheniscus la presencia de un sulcus longitudinalis medialis
y de un foramen vasculare proximale mediale bien desa-
rrollado, mientras que en Palaeospheniscus ambos rasgos
se desarrollan de manera rudimentaria. La troclea para el
digito II es lateralmente poco divergente en Spheniscus'y el
margo lateralis es de seccion redondeada (es mas aguzado
en Palaeospheniscus). La crista hypotarsalis medialis se
encuentra poco extendida distalmente y adquiere forma
triangular en vista plantar y medial.

Si bien las diferencias entre las distintas especies de
Spheniscus son sutiles, ciertos caracteres presentes en el
tarsometatarso pueden ser resaltados. El hipotarso tiene
diferente forma y extension respecto al foramen vasculare
proximale laterale en cada una de las especies. En S. hum-
boldti Meyen, 1834, el hipotarso forma un triangulo con
sus tres lados aproximadamente iguales en cuanto a su lon-
gitud. Su vértice distal (aunque las crestas lateral y medial
no llegan a unirse en su extremo mas distal) presenta una
posicion muy variable. En algunos ejemplares se extiende
hacia la troclea III hasta el foramen proximale vasculare
laterale, mientras que en otros lo sobrepasa distalmente. En
S. demersus Linnaeus,1758 el hipotarso se encuentra mas
extendido distalmente y forma un triangulo cuyos laterales
conformados por las crestas medial y lateral son los lados
de mayor longitud. Su vértice distal se extiende mas alla del
foramen vasculare proximale laterale y se inclina hacia la
troclea I1. En S. mendiculus Sundevall, 1871 al igual que en
S. magellanicus (Forster), 1781, las crestas medial y lateral
del hipotarso se ubican oblicuamente con sus extremos mas
distales dirigidos medialmente a modo de triangulo. La
separacion de estas crestas, en su extremo mas proximal es
menor a la extension de cada una de ellas. Su vértice mas
distal se desarrolla a nivel del foramen vasculare proximale
laterale y en la misma linea que la troclea I11. Una situacion
similar se observa en S. muizoni, donde el triangulo descrito
por el hipotarso sita su vértice mas distal hacia la incisura
intertrochlearis medialis y se extiende distalmente hasta el
foramen vasculare proximale mediale.

Aunque siempre ambos presentes y con un buen
grado de desarrollo, los sulci longitudinalis dorsalis exhi-
ben cierta variabilidad inter-especifica. En S. humboldti el
sulcus longitudinale dorsale mediale se encuentra apenas
menos desarrollado en su mitad proximal, mientras que en
las demas especies actuales es mas ancho y profundo en
toda su extension. El desarrollo poco profundo de los sulci
longitudinalis dorsalis respecto a sus congéneres actuales es
el Ginico caracter sefialado en su diagnosis para el tarsometa-
tarso de Spheniscus chilensis Emslie y Guerra Correa, 2003.
Sin embargo, el avanzado estado de meteorizacion de este
material impide su verificacion asi como la confirmacion de
otros caracteres de interés. El tarsometatarso de S. muizoni,
MUSM 775, se encuentra mal preservado, no obstante los
sulci longitudinalis dorsalis parecen haber tenido una pro-

fundidad mayor a la de las especies actuales.

La incisura intertrochlearis lateralis esta mas proxi-
malmente extendida que la incisura intertrochlearis me-
dialis en S. magellanicus, S. humboldti, S. demersus y S.
muizoni, mientras que en S. mendiculus son similares. Otra
diferencia de S. mendiculus con el resto de sus congéneres
es que las trocleas II y IV se encuentran extendidas de
manera similar, como en S. muizoni, mientras que en S.
magellanicus, S. demersus y S. humboldti la troclea I se
extiende mas distalmente que la IV.

Los analisis de componentes principales permitie-
ron distinguir al menos tres grupos: uno constituido por
Cerro La Bruja, uno mayor conformado por los de Lomas,
Montemar Norte, El Jahuay, Aguada de Lomas (Hueso
Blanco) y Montemar (en adelante grupo Mioceno tardio), y
finalmente el tercero de Sacaco Sur. El material de Cerro La
Bruja (MUSM 775), un tarsometatarso derecho erosionado
en su porcion proximal y la crista lateralis hypotarsi, se
separa morfologicamente de manera significativa del resto
de los tarsometatarsos estudiados. Constituye el espécimen
mas antiguo analizado, con una edad estimada entre 13 y
11 Ma (Marocco y Muizon, 1988). Su indice de elongacion
es de 2.16, un valor mayor a los reportados anteriormente
para el género Spheniscus; aunque bastante inferior al de
Palaeospheniscus (2.2-2.4, ver Simpson, 1972). De acuerdo
a Stucchi (2007), el MUSM 775 posee las mismas dimen-
siones que los especimenes mas pequefios de las especies
actuales S. humboldti, S. magellanicus y S. demersus y es
sutilmente mayor que S. mendiculus.

Los tarsometarsos del grupo Mioceno tardio cons-
tituyen un grupo mas heterogéneo, con longitudes que
varian entre los 39,32 y 50,02 mm e indices de elongacion
entre 1,8 y 2,16. El mayor valor corresponde al MUSM
834 proveniente de Lomas, que es un 31.3 % mas grande
que el MUSM 775 de Cerro La Bruja. Aunque el grupo
Montemar es uno de los mas diversos a nivel morfologico
y morfométrico, todos los especimenes desarrollan una
impression retinaculi extensorii profunda y amplia en la
region proximal de la superficie dorsal del metatarsal I1.
La porcion mas proximal del metatarsal III se ubica mas
plantar que los metatarsales Il y IV. El sulcus longitudinalis
dorsalis medialis se extiende mas distalmente que el sulcus
longitudinalis dorsalis lateralis. En algunos ejemplares del
grupo Mioceno tardio, la tuberositas musculi tibialis cra-
nialis es muy pronunciada, mientras que en los ejemplares
de mayor tamano (MUSM 834 y MUSM 853) aparece
como una ligera marca. Las foramina vascularia proximalia
medialis y lateralis se encuentran bien desarrolladas en la
mayoria de los especimenes analizados; aunque el MUSM
789 de Montemar carece del foramen vasculare proximale
medialis.

La crista lateralis hypotarsi se extiende proximal-
mente al foramen vasculare proximale lateralis, aunque en
el MUSM 857 y MUSM 867 se prolonga sobrepasandolo.
Lateral al foramen vasculare proximalis lateralis se desa-
rrolla una depresion sutil en el MUSM 537, MUSM 744,
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MUSM 853, MUSM 860, MUSM 864 y MUSM 866, 0 mas
fuertemente marcada en el MUSM 834 y MUSM 862. La
crista medialis hypotarsi se prolonga distalmente y para-
lela al eje mayor del tarsometatarso sobrepasando el nivel
de la crista lateralis hypotarsi en la mayoria de los restos
analizados. Sin embargo, esta extendida medialmente en el
MUSM 855y MUSM 867. En vista proximal, caudomedial
ala cotyla medialis se desarrolla una fosa poco profunda en
el MUSM 868, MUSM 862, MUSM 866 y MUSM 855, o
fuertemente marcada en el MUSM 834. En vista distal la
troclea IV se dispone al mismo nivel anteroposteriormente
que la tréclea III en el MUSM 789, MUSM 834, MUSM
835 y MUSM 853.

Los materiales de Sacaco Sur (SAS), son los mas
modernos estratigraficamente, corresponden al Plioceno
temprano, y su edad ha sido estimada en 5 Ma (Stucchi,
2002). De este nivel proviene Spheniscus urbinai (MUSM
401), un Spheniscidae muy parecido a las especies actuales
del género Spheniscus aunque un 25-35 % mayor que las
especies actuales (Stucchi, 2002) y un 36 % mayor que el
MUSM 775 de Cerro La Bruja (Tabla 2). Los especimenes
de Sacaco Sur presentan un indice de elongacion entre 1.87
y 1.99, acorde al rango genérico conocido. En vista dorsal,
la impression retinaculi extensorii se dispone medial al me-
tatarsal I1, y el sulcus extensorium medialis que es profundo,
se extiende hasta la incisura intertrochlearis medialis. La
tuberositas musculi tibialis cranialis es muy marcada, al
igual que la fossa infracotylaris dorsalis, que esta delimitada
por una cresta medial. El sulcus extensorium lateralis es mas
profundo que el medialis. En vista plantar, la crista lateralis
hypotarsi, se proyecta hasta el foramen vasculare proximale
laterale en el MUSM 401 y lo sobrepasa distalmente en el
MUSM 1777. En vista proximal, la crista medialis hypotarsi
se encuentra dirigida verticalmente. En vista distal, la troclea
111 se encuentra al mismo nivel que la troclea I'V.

DISCUSION

Los analisis estadisticos preliminares han permitido
la diferenciacion previa de los distintos géneros miocenos
y actuales (Acosta-Hospitaleche y Gasparini, 2006) y en
otros casos han demostrado que la variacion intra-espe-
cifica del tarsometatarso es comparable a la detectada a
nivel inter-especifico, al menos en las especies actuales del
género Spheniscus (Stucchi, 2002; Stucchi et al., 2003) al
analizar caracteres métricos lineales. Mas recientemente,
con la incorporacion de técnicas de analisis de morfometria
geométrica, los andlisis de los tarsometatarsos sugirieron
que en los pingiiinos actuales, la variabilidad morfologica
inter-especifica excede a la intra-especifica (Walsh et al.,
2007).

En la presente contribucion se analizé la variabilidad
morfoldgica en términos métricos y geométricos de los
tarsometatarsos hallados a lo largo de la secuencia nedgena
de la Formacion Pisco, partiendo de la hipotesis de que la

muestra analizada estaria constituida por varias especies de
Spheniscus. Los resultados de los analisis morfométricos
aqui obtenidos no muestran una clara separacion de cada
una de las localidades, sino que se dispersan a lo largo de
ambos ejes analizados. Por el contrario, el analisis de los
componentes principales practicados permitié reconocer
la presencia de mas de un agrupamiento en la muestra
analizada, independientemente de las localidades conside-
radas. Esto permite discutir una serie de ideas. En primer
lugar, la variabilidad de formas y de tamafios exhibida en
los analisis practicados reafirma la hipotesis planteada por
Stucchi (2007) acerca de la diversidad especifica del género
Spheniscus. Al comenzar estos analisis se pretendio evaluar
la presencia de distintas especies a lo largo de la columna
estratigrafica de la Formacion Pisco, a fines de corroborar
o no la relacion entre cada una de las potenciales especies
y las localidades analizadas. Los resultados aqui obtenidos
permiten afirmar que los limites temporales de cada una de
las especies identificadas exceden los de las localidades de
la secuencia analizada. Es decir, cada una de las especies
de Spheniscus identificada, se encontraria presente en mas
de una localidad.

En segundo lugar, la heterogeneidad exhibida por los
materiales del grupo Mioceno tardio permite sostener que
las diferencias intra-especificas e inter-especificas en los
tarsometatarsos de Spheniscus se encuentran en un mismo
rango de variacion. Por este motivo, no es posible diferen-
ciar cada una de las especies de Spheniscus a partir de los
analisis estadisticos como inica herramienta, y sobre la base
de un unico elemento oseo.

Para el grupo Mioceno tardio, se ha descrito a
Spheniscus megaramphus, que de acuerdo a Stucchi (2007)
proviene del nivel Montemar Norte y no del nivel Montemar.
Esta especie, basada en un craneo, puede ser igualmente
diferenciada de Spheniscus urbinai por su rostrum recto y
un 60 % mas largo en relacion al neurocraneo (Stucchi et.
al., 2003). Hasta el momento, su anatomia postcraneal es
desconocida.

En el nivel Lomas y Montemar Norte, Stucchi (2007),
designo a Spheniscus sp. 2 basandose en un rostrum incom-
pleto y una mandibula, de morfologia similar a Spheniscus
megaramphus, pero de menores proporciones. EEMUSM 791
(longitud maxima LM 43,21) y el MUSM 868 (LM 43,01) de
Montemar, y el MUSM 801 de Montemar Norte (LM 43,06)
corresponderian a Spheniscus sp. 2 (Figura 5a).

Por otra parte, Spheniscus sp. 3 de El Jahuay, Aguada
de Lomas y Montemar, fue diferenciada por Stucchi (2007)
por sus menores dimensiones respecto a Spheniscus sp. 2.
De acuerdo a esto, el MUSM 537 (LM 39, 52) del grupo
Mioceno tardio seria asignable a Spheniscus sp. 3 (Figura
5b). Esto es consecuente con las ideas surgidas a partir de
los resultados estadisticos, las especies no serian exclusivas
de ningun nivel.

Serian asignables a S. urbinai (cuyo holotipo es el
MUSM 401 de Sacaco Sur), el MUSM 834 de Aguada de
Lomas (el mas grande de la muestra analizada) y el MUSM
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Tabla 2. Todas las medidas se encuentran expresadas en milimetros (mm). 1: Longitud desde la eminentia intercotylaris al surco de la troclea III; 2:
longitud desde la eminentia intercotylaris al reborde medial de la troclea I11; 3: ancho proximal desde el borde medial de la cotyla medialis al borde lateral
de la cotyla lateralis; 4: ancho minimo entre el margo medialis y el margo lateralis medido en el sector mas angosto del tarsometatarso; 5: ancho distal
desde el reborde medial de la troclea II al reborde lateral de la troclea IV; 6: ancho maximo de la troclea I11; 7: ancho antero-posterior (distancia dorso
plantar) de la troclea I11; 8: ancho antero-posterior (distancia dorso plantar) del tarsometatarso medido en el punto central de la tuberositas musculi tibialis
cranialis a su contraparte correspondiente del lado plantar; 9: ancho maximo antero-posterior (distancia dorso plantar) a nivel del hipotarso. Localidades:

M. Norte, Montemar Norte; A. Lomas, Aguada de Lomas, Hueso Blanco.

Material 1 2 3 4 5 6 7 8 9 Localidad
MUSM 868 41.68 43.01 22.97 22.40 27.97 9.90 10.39 6.62 16.48 Montemar
MUSM 867 39.90 40.91 22.71 22.21 28.61 10.23 11.03 7.12 17.51 Montemar
MUSM 864 44.04 45.68 22.75 22.97 ? 10.64 11.43 7.84 18.21 Montemar
MUSM 866 40.35 41.52 22.50 21.01 26.65 10.24 10.43 7.68 17.33 Montemar
MUSM 860 44.36 46.03 24.49 21.73 27.44 9.53 11.51 8.33 19.33 Montemar
MUSM 869 39.99 41.27 21.98 20.73 25.70 8.93 9.68 6.44 16.15 Montemar
MUSM 862 44.18 45.77 22.96 21.64 28.09 10.12 10.98 7.19 17.91 Montemar
MUSM 861 41.70 42.87 20.20 20.57 25.29 8.35 9.09 6.55 ? Montemar
MUSM 859 39.50 41.92 22.40 20.82 25.81 8.76 ? 6.96 ? Montemar
MUSM 858 37.06 39.32 19.49 19.61 23.60 7.49 10.65 6.03 ? Montemar
MUSM 855 40.59 41.22 21.51 20.03 ? 8.91 10.2 7.18 16.63 Montemar
MUSM 856 ? ? ? ? 28.18 9.80 11.31 ? ? Montemar
MUSM 865 41.38 42.27 ? 19.91 ? 8.79 10.06 7.13 ? Montemar
MUSM 863 42.55 44.47 22.47 21.27 ? 9.35 9.37 6.45 17.71  Montemar
MUSM 789 44.90 46.06 23.53 21.44 26.62 9.74 10.76 7.45 ? Montemar
MUSM 790 40.29 41.59 19.66 18.95 ? 9.45 9.99 6.47 ? Montemar
MUSM 791 41.82 43.21 22.65 21.59 26.91 9.93 9.72 6.94 16.15 Montemar
MUSM 792 38.30 39.89 20.04 18.85 23.58 8.41 9.29 6.7 13.91 Montemar
MUSM 775 30.01 30.69 14.21 13.57 17.67 6.31 7.09 4.88 10.64 Cerro La Bruja
MUSM 801 42.12 43.60 23.66 21.93 27.55 10.68 10.47 10.47 17.50 M. Norte
MUSM 798 44.25 45.30 22.21 20.32 25.84 10.19 11.62 8.27 17.30 M. Norte
MUSM 742 44.13 44.67 20.72 20.43 ? 9.17 9.38 7.77 17.21  El Jahuay
MUSM 744 ? ? 22.62 20.13 ? ? ? 6.72 18.16  El Jahuay
MUSM 743 42.53 43.80 21.20 19.99 ? 9.45 10.71 8.24 18.23  El Jahuay
MUSM 537 38.61 39.52 20.58 19.30 23.56 8.65 9.52 6.67 14.96 El Jahuay
MUSM 753 ? ? 20.53 ? ? ? ? ? 15.99 El Jahuay
MUSM 835 41.82 43.02 ? 20.90 ? 10.43 9.83 7.36 16.25 A.Lomas
MUSM 834 49.07 50.20 25.23 24.98 ? 11.56 12.35 9.48 1991 A.Lomas
MUSM 833 ? ? 21.07 ? ? ? ? 6.88 ? A. Lomas
MUSM 1776 42.53 44.01 22.62 20.77 27.42 10.42 11.10 7.22 17.21 A. Lomas
MUSM 1247 39.90 ? ? 20.80 ? ? ? ? ? ?

MSUM 1248 ? ? ? ? 26.78 9.41 10.03 ? ? ?

MUSM 1246 43.57 45.33 22.34 22.06 ? 8.81 10.91 ? ? ?

MUSM 1244 ? ? ? ? ? 8.99 10.98 ? 18.09 ?

MUSM 857 38.92 40.33 22.04 21.48 26.57 9.2 9.84 8.01 15.99 Montemar
MUSM 1777 45.39 46.05 24.57 25.01 29.34 10.23 12.29 7.90 19.13  Sacaco Sur
MUSM 401 47.30 48.53 24.35 22.49 30.44 9.84 12.38 7.74 ? Sacaco Sur
MLP 96-XI1-3-1/1 40.90 43.00 23.90 22.4 30.00 9.8 11.7 0.65 12.9  Montemar
MLP 96-XI1-3-1/2 43.10 44.50 23.40 232 30.0 10.1 11.3 0.68 ? Montemar

1777 de Sacaco Sur (Figura 5c), de acuerdo a los caracteres
métricos descriptos por Stucchi (2002). Esta especie esta
también presente en los niveles mas altos de Aguada de
Lomas y Montemar.

Los caracteres descriptos por Gohlich (2007) como
diagndsticos para Spheniscus muizoni fueron también obser-
vados en el tarsometatarso MUSM 775 (Figura 5d) del nivel
Cerro La Bruja, que es aqui asignado de manera preliminar a
Spheniscus cf. Spheniscus muizoni'y también en Spheniscus
sp. 2, Spheniscus sp. 3 'y S. urbinai. Los indices de elon-

gacion de S. muizoni de Cerro La Bruja (2,16), son coinci-
dentes con los de Spheniscus sp. 2 de Lomas. Los indices
de elongacion del grupo Mioceno tardio varian entre 1,88
y 2,12, variacion similar a las especies actuales Spheniscus
humboldti (1,88-2,1)y S. magellanicus (2,11-2,27).
Spheniscus chilensis (IE 2.09) no puede ser diferen-
ciado claramente de las especies actuales del género. Si bien
la asignacion genérica de los tarsometatarsos UF 143293-
143294, 144120 es irrefutable, su tamafio y proporcion los
asemejan a S. humboldti y S. magellanicus, que habitan
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a)

10 mm
c)

Figura 5. Especies de Spheniscus reconocidas a partir de la morfologia de su tarsometatarso. a: MUSM 868, Spheniscus sp. 2; b: MUSM 537, Spheniscus
sp. 3; c: MUSM 1777, Spheniscus urbinai; d: MUSM 775, cf. Spheniscus muizoni. Escala: 10 mm.

actualmente las costas donde fueron hallados estos restos.

La especie actual S. humboldti habia sido previamente
citada para Yauca (Stucchi, 2007). Sin embargo, uno de
nosotros (MS) en una salida de campo reciente, determind
que los restos provienen en realidad de Quebrada Caracoles,
localidad conocida por sus terrazas pleistocenas, que no
corresponden al rango estratigrafico de la Formacion Pisco
(Mioceno-Plioceno).

Implicancias paleoambientales

En la actualidad las cuatro especies del género
Spheniscus estan estrechamente vinculadas a corrientes
frias a pesar que algunas habitan areas ecuatoriales. La dis-
tribucion de Spheniscus magellanicus en el extremo austral
de América del Sur esta influenciada por la corriente de las
Malvinas (en la costa atlantica) y la corriente Peruana (en la
costa pacifica). La corriente Peruana también determina la
distribucion de S. humboldti desde el centro de Chile hasta
el norte del Peru. La presencia de S. mendiculus en las Islas
Galapagos esta estrechamente relacionada con la corriente
de Cromwell; finalmente, la distribucion de S. demersus
en la costa de Sudafrica estd vinculada a la corriente de
Benguela (Martinez, 1992).

Las especies fosiles de Spheniscus se encuentran
solo en los estratos de la Formacion Pisco (centro sur del
Pert) y la Formacién Bahia Inglesa (centro norte de Chile)
(Stucchi, 2007; Chavez, 2008). La cuenca de antearco en la
Formacion Pisco es consistente con un ambiente desértico
influenciado en gran parte por una corriente fria que habria
estado presente desde el Mioceno medio (Alpers y Brimhall,
1988) o considerablemente antes (Hartley et al., 2005).
Concordantemente, hacia finales del Mioceno se verifica
un enfriamiento de las aguas (ver curvas de T), que habria
creado condiciones propicias para la radiacion del género
en la costa pacifica de América del Sur.

CONCLUSIONES

En la secuencia estratigrafica de la Formacion Pisco
(Mioceno-Plioceno), se han reconocido cuatro especies de
Spheniscus (S. muizoni, S. urbinai y dos especies innomi-
nadas) sobre la base de la morfologia del tarsometatarso,
ademas de S. megaramphus citado previamente para esta
misma unidad. Adicionalmente, del Mioceno inferior de la
Formacion Chilcatay se conoce Palaeospheniscus sp., que
puede ser facilmente distinguible del género Spheniscus a
partir del tarsometatarso.

La amplia variacion intraespecifica de los tarsometa-
tarsos del grupo Mioceno tardio impide la determinacion
especifica de Spheniscus sp. 2 'y Spheniscus. sp. 3 (sensu
Stucchi 2007). Estudios de especimenes mas completos son
necesarios para entender las relaciones con las otras especies
fosiles de la Formacion Pisco y las especies actuales.

La presencia de seis taxones (incluyendo a
Palaeospheniscus) viviendo en la misma area podria ser
explicada por el advenimiento de condiciones propicias
para su diversificacion durante el Mioceno y Plioceno. El
establecimiento de corrientes de agua fria en el area bajo
estudio habria sido un factor importante en la radiacion de
pingiiinos registrada en esta formacion.
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