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Resumen de la tesis que presenta Miguel Angel Llapapasca Lloclla como requisito parcial para la
obtencidn del grado de Doctor en Ciencias en Ecologia Marina

La zona de minimo oxigeno como determinador del habitat de depredadores marinos en el norte
del sistema de la Corriente de Humboldt

Resumen aprobado por:

Dr. Mario Andrés Pardo Rueda
Director de tesis

Los depredadores tope altamente méviles necesitan habitats con condiciones ambientales que tengan
el potencial de agregar una alta abundancia de presas con una alta calidad energética para maximizar
el éxito de su forrajeo. Hasta ahora, estos hdbitats generalmente han sido caracterizados en términos
de indicadores fisicos y bioldgicos de alta productividad, capaces de atraer y sostener presas. Sin
embargo, aun no han sido cuantificados los efectos de una caracteristica biofisica del océano con
efectos probados en la distribucidn vertical de potenciales presas: la profundidad del limite superior
de la zona de minimo oxigeno (ZMO). En la parte norte del Sistema de la Corriente de Humboldt frente
a Peru (~ 3-18°S), una ZMO poco profunda (30-50 m) afecta la distribucion de la anchoveta peruana
(Engraulis ringens), presa principal de varios depredadores marinos, incluidos las aves marinas y los
delfines. Se hipotetiza que estos depredadores se agruparian en areas productivas, pero con
preferencia por lugares donde la profundidad relativa de la ZMO puede restringir a la presa
verticalmente, haciéndola mas accesible y maximizando el éxito de forrajeo. Se ajustaron modelos
bayesianos de habitat para seis especies de depredadores superiores predominantes en esta region,
con multiples combinaciones de covariables ambientales, técnicas de suavizado y efectos aleatorios
temporales y espaciales. Los datos de aves marinas y cetdceos provienen de 23 cruceros cientificos
realizados por el Instituto del Mar del Peru durante entre el 2001 y el 2019. Los predictores de habitat
incluyeron las anomalias espaciales de la temperatura superficial del mar, la clorofila-a, la profundidad
de la picnoclinay la profundidad de laZMO. Los delfines oscuros (Lagenorhynchus obscurus) y comunes
(Delphinus delphis) mostraron preferencias por areas productivas y frias con una ZMO muy poco
profunda, independientemente de la estacién del afio, mientras que los tursiones (Tursiops truncatus)
se agregaron tanto en aguas frias como cdlidas, también con ZMO poco profundas. Las dos primeras
especies, de mayores demandas metabdlicas, maximizarian la energia al seleccionar areas con presas
constreilidas en las capas superficiales, mientras que la Ultima, con necesidades metabdlicas mas
moderadas y dieta mas diversa, explotaria habitats menos restringidos. Los cormoranes guanayes
(Leucocarbo bougainvilliorum) y pelicanos peruanos (Pelecanus thagus) mostraron preferencias por
areas costeras, productivas y frias con una ZMO somera. Los piqueros peruanos (Sula variegata)
ocuparon zonas productivas de ZMO tanto someras en la costa como profundas en el drea oceanica,
debido a su mayor rango de vuelo. El comportamiento de forrajeo gregario de los cormoranes los
condicionaria a forrajear sobre grandes cardimenes agregados en las capas superficiales de las zonas
costeras, mientras que los piqueros, que pueden depredar sobre presas mas dispersas por ser mas
solitarios, no presentarian estas restricciones espaciales. Los pelicanos ocuparian la zona costera
durante el dia realizando actividades diferentes al forrajeo, el cual ocurre generalmente de noche. Las
tres especies, principalmente piqueros y pelicanos, mostraron una reduccién en su distribucion
espacial durante la temporada reproductiva (invierno austral) potencialmente debido al cuidado
parental.

Palabras clave: Estacionalidad, oxigeno disuelto, disponibilidad de presas, Pert, Humboldt



Abstract of the thesis presented by Miguel Angel Llapapasca Lloclla as a partial requirement to obtain
the Doctor of Science degree in Marine Ecology

The oxygen minimum zone as driver of the habitat of marine predators in the northern Humboldt
Current system

Abstract approved by:

Dr. Mario Andrés Pardo Rueda
Thesis Director

Highly mobile top predators need habitats with environmental conditions with the potential of
aggregating enough and high-quality prey, to maximize foraging success. Until now, the
characterization of those habitats was in terms of physical and biological indicators of high production,
capable of attracting and sustaining prey. Nevertheless, there has been no approach to quantifying the
effects of a biophysical characteristic of the ocean with proven effects on the vertical distribution of
potential prey for top predators: The upper limit of the oxygen minimum zone (OMZ) depth. In the
northern branch of the Humboldt Current System off Peru (~ 3-18°S), a shallow OMZ (30-50 m) affects
the distribution of the Peruvian anchovy (Engraulis ringens), main prey for several marine predators,
including seabirds and dolphins. We hypothesized these predators would aggregate in productive
areas, but with preference for places where the relative OMZ depth can constrain prey vertically,
making it more accessible and maximizing foraging success. We fitted Bayesian habitat models for six
dominant top predator species in this region, with multiple combinations of environmental covariates,
smoothing techniques, and temporal and spatial random effects. Cetacean data came from 23
dedicated scientific surveys carried out by Instituto del Mar del Peru spanning 2001-2019. Habitat
predictors included the spatial anomalies of sea surface temperature, surface chlorophyl-a, pycnocline
depth and OMZ depth. Dusky (Lagenorhynchus obscurus) and common dolphins (Delphinus delphis)
preferred productive, cold areas with a very shallow OMZ, regardless of the season, while bottlenose
dolphins (Tursiops truncatus) aggregated in both cold and warm waters, also with shallow OMZ. The
former two species of higher metabolic demands would maximize energy intake by selecting areas
with constrained prey in the upper layers, while the latter, of more moderate metabolic needs and
more diverse prey, would exploit less restricted habitats. Cormorants (Leucocarbo bougainvilliorum)
and pelicans (Pelecanus thagus) showed preferences for productive and cold coastal areas with a
shallow OMZ. Boobies (Sula variegata) occupied productive with both shallow and deep OMZ areas
due to a high flight range. The gregarious foraging behavior of cormorants would condition them to
forage on large anchovy schools aggregated in the upper layers of coastal areas. Boobies, which can
prey on more dispersed prey given they tend to be solitary, would not have these spatial restrictions.
The pelicans would occupy the coastal zone during daylight hours carrying out activities other than
foraging, which generally occurs at night. The three species, mainly boobies and pelicans, showed a
limited spatial distribution during the reproductive season (austral winter) due to parental care.

Keywords: Seasonality, dissolved oxygen, prey availability, Peru, Humboldt
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Capitulo 1. Introduccidn general

El norte del Sistema de la Corriente de Humboldt (NSCH) es uno de los sistemas de surgencia mas
productivos del mundo en términos de la biomasa de anchoveta peruana (Engraulis ringens) (Chavez et
al., 2008). Esta enorme productividad permite sostener altas abundancias de una gran diversidad de
depredadores tope, tales como aves, pinnipedos y cetaceos (Gonzalez-Pestana et al., 2022). Ademas,
presenta la zona de minimo oxigeno (ZMOQ) mas somera en comparacion con otros sistemas de surgencia
(Chavez y Messié, 2009). La dindmica del limite superior de la ZMO estd sujeta a la variabilidad
oceanografica del sistema a diferentes escalas espaciales y temporales (Bertrand et al., 2011; Graco et al.,
2017; Espinoza-Morriberén et al., 2019). Esto tiene fuertes implicancias en la abundancia y distribucion
vertical de organismos epipeldgicos que habitan esta regién (Bertrand et al., 2011; 2016). Por ejemplo, la
biomasa de anchoveta peruana esta constrefiida en las capas superficiales por una somera ZMO (Bertrand
et al., 2011). Sin embargo, es desconocido el rol potencial que esta capa podria ejercer en los patrones de
distribucidn de delfines y aves marinas, que, si bien no dependen del oxigeno disuelto en el agua, si se
alimentan de presas como la anchoveta. Esta relacion no ha sido previamente evaluada en ninguna regidn
del mundo. Lo anterior resulta relevante, dado que este sistema es considerado como un rompecabezas

con piezas faltantes atin por resolver (Cury et al., 1998; Taylor y Wolff, 2007).

Durante las ultimas décadas, gran parte de la investigacion sobre delfinidos en el NSCH se ha realizado
principalmente a través de animales capturados, directa o incidentalmente, por las pesquerias artesanales
(Read et al., 1988; van Waerebeek y Reyes, 1990; van Waerebeek y Reyes, 1994; Garcia-Godos et al., 2007;
Alfaro-Shigueto et al., 2008; Mangel et al., 2010). Esta informacién permitié inferir empiricamente algunas
caracteristicas de sus habitats, patrones de distribucion y abundancias relativas. Posteriormente, las
distribuciones potenciales de cuatro especies de delfines piscivoros, predominantes en el NSCH, fueron
predichas a través de modelos de distribucién de especies a partir de informacién recopilada in situ
durante cruceros de investigaciéon (basada sdlo en datos de presencia i.e., sin tomar en cuenta la
abundancia ni esfuerzos de muestreo; Llapapasca et al., 2018). Sin embargo, aun hace falta entender los

procesos que modulan estas distribuciones.

Recientemente, estudios relacionados a la conservacién y manejo de estas especies dan cuenta de la gran
diversidad de cetdceos que enfrentan amenazas de origen antrépico en el mar peruano, y su importancia
como especies paraguas de este ecosistema (Pacheco et al., 2019; Guidino et al., 2023). Un mayor esfuerzo

de investigacion ha sido abocado hacia las aves guaneras. Los aspectos generales de la biologia de estas
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aves fueron descritos durante finales del siglo XIX y el siglo XX (e.g., Vogt, 1942, Murphy, 1954), debido a
su importancia en la economia del Peru a través de su produccidon del guano de islas y a la mayor
accesibilidad a sus colonias ubicadas en las zonas costeras. Otros estudios han profundizado en la
influencia de la variabilidad oceanografica del sistema sobre la ecologia del forrajeo (Zavalaga et al., 2010;
2011; Weimerskich et al., 2010; 2012), dinamicas poblacionales (Jahncke et al., 2014; Barbraud et al.,
2018), aspectos fenoldgicos a diferentes escalas temporales (Passuni et al., 2016; 2018) e interacciones
depredador-presa a diferentes escalas espaciales (Bertrand et al., 2014). Estudios mas recientes evaluaron
la interaccidn entre las aves guaneras y las pesquerias (Bertrand et al., 2012; Clark et al., 2022) y el rol que
estas especies desempefian como indicadores de la contaminacion plastica marina (Zavalaga et al., 2023).
Sin embargo, los patrones de distribucién de las aves guaneras, a grandes escalas espaciales, han sido
sugeridos sélo a partir de registros obtenidos in situ pero sin un claro entendimiento de los mecanismos

subyacentes.

Hace falta un entendimiento profundo de los procesos oceanograficos y ecoldgicos implicados en la
distribucidn de los delfines y las aves guaneras en el NSCH. Estos aspectos bdasicos permitiran desarrollar
mejores planes de manejo y conservaciéon en uno de los sistemas de surgencia de borde oriental mas

importantes del planeta.

1.1 Antecedentes

1.1.1 Distribucion de depredadores tope

Los depredadores tope, como los delfines y aves marinas, pueden reflejar el estado de productividad de
los hdbitats marinos y su distribucidon es frecuentemente modulada por la distribucién de sus presas
(Ballance et al., 2006). No obstante, las relaciones predador-presa estudiadas a grandes escalas espaciales
en el sistema pelagico dan resultados frecuentemente débiles o negativos (Russell et al., 1992; Fauchald,
2009). Esto debido a que la abundancia de la presa es usualmente estimada con base en un transecto,
cuando por lo general estas tienden a concentrarse en parches (Benoit-Bird et al., 2013; Bertrand et al.,
2014). No obstante, los depredadores tope modifican sus patrones distribucionales como respuesta a la
variabilidad ambiental del ecosistema (Forney, 2000). Consecuentemente, una manera de estudiar sus
distribuciones es relacionando su presencia o abundancia a parametros oceanograficos superficiales clave

como la temperatura y la clorofila-a, utilizados como descriptores de sus habitats (e.g., Au y Perryman,
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1985; Ballance, 1997; Vilchis, 2006; Fiedler et al., 2018). Estos descriptores superficiales son indicadores
de dreas de intensa productividad primaria y secundaria con el potencial de agregar presas potenciales

para los depredadores tope (e.g. Jefferson, 2009; Vilchis et al., 2006; Manocci et al., 2014).

Sin embargo, los delfines y aves marinas viven y/o se alimentan en un ambiente tridimensional dentro de
un volumen de agua (Bjgrge, 2002). Por consiguiente, las variables relacionadas a la estructura fisica de la
columna del agua son también predictores importantes en su distribucién. Por ejemplo, una picnoclina
somera permite una alta disponibilidad de nutrientes en las capas superficiales, desencadenando altos
niveles de productividad primaria que atraen tanto a presas como depredadores (Pardo et al., 2015). La
profundidad de la termoclina puede actuar como una barrera fisica evitando la dispersion vertical de las
presas consumidas por pingliinos y araos (Ropert-Coudert et al., 2009; Kokubun et al., 2010; Meyer et al.,
2020). Esta informacidn resalta la importancia de incluir predictores relacionados a la accesibilidad a la
presa, ante la falta de mediciones directas de estas. Esta aproximacién indirecta también ha sido utilizada
en ambientes terrestres. Por ejemplo, los leones (Panthera leo) seleccionan areas de forrajeo donde sus
presas son menos abundantes pero mads accesibles a la captura por encima de dreas con alta abundancia
de presas (Hopcraft et al., 2015). De igual manera, los linces canadienses (Lynx canadensis) forrajean en
zonas con vegetacion de cobertura intermedia en lugar de vegetacidn con gran cobertura donde la presa

(Lepus americanus) puede ocultarse facilmente (Fuller et al., 2007).

La distribucion de los delfines y aves marinas también puede cambiar a diferentes escalas temporales
como respuesta al régimen ambiental imperante, sea estacional o interanual, como durante eventos
fuertes de El Niflo Oscilacion del Sur (ENOS) (Ballance et al., 2007). Por ejemplo, una contraccién y
expansion de la distribucidn espacial de los delfines comunes (Delphinus delphis) fueron observadas en
Nueva Zelanda durante el verano y otofio austral, respectivamente (Neumann, 2001). La mayor intensidad
del Frente Ecuatorial durante el otoiio boreal estuvo en concordancia con la mayor densidad de aves
planctivoras y mayor concentracion del zooplancton en las aguas superficiales (Spear et al., 2001).
Interanualmente, en el Pacifico Oriental Tropical (POT), los delfines comunes y las ballenas azules
(Balaenoptera musculus) mostraron una redistribucién durante el evento El Nifio 1997-98 retrayéndose
hacia zonas aun productivas como la zona central del Sistema de la Corriente de California, el norte del
golfo de California y en el Sistema de la Corriente de Humboldt (Pardo et al., 2015). En el Golfo de Alaska,
aves marinas piscivoras (araos y gaviotas) se replegaron hacia las zonas costeras durante la onda de calor

del 2014-2016 que causé una reduccién en la abundancia de sus presas (Cushing et al., 2023).



1.1.2 La Zona de Minimo Oxigeno

Algunas regiones del océano presentan una capa subsuperficial (~50-900 m) con muy bajas
concentraciones de oxigeno disuelto (< 0.5 ml ) conocida como “zona de minimo oxigeno” (ZMO) (Levin,
2003; Paulmier y Pino, 2009). Estas ZMQ’s se encuentran mas extendidas en el Pacifico este, frente a las
costas occidentales de Africa y en la parte norte del Océano indico (Gilly et al., 2013). Estas zonas se
originan debido a una alta tasa de respiracidon microbiana al degradar la materia organica (i.e.,
remineralizacién) y al ascenso de aguas hipdxicas durante las surgencias (Helly y Levin, 2004). Un intenso
gradiente conocido como “oxiclina” separa las capas superficiales oxigenadas de la ZMO, tanto en su limite
superior como inferior (Paulmier y Pino, 2009). Procesos biogeoquimicos relacionados al ciclo del
nitrégeno y carbono ocurren en estas capas. La nitrificacion (i.e., oxidacién de amonio a nitrato) ocurren
en la oxiclina superior dada la disponibilidad de oxigeno (Gilly et al., 2013). Sin embargo, una intensa
denitrificacion se lleva a cabo dentro de la ZMO, donde la materia organica y el amoniaco son oxidados

utilizando el oxigeno contenido en los nitratos y nitritos (Gilly et al., 2013).

La ZMO también tiene implicancias directas en los organismos marinos. Esta capa sirve de refugio durante
el dia a una gran biomasa de organismos mesopeldgicos adaptados a la hipoxia, tales como algunos grupos
del zooplancton (e.g., eufausidos, copépodos; Bertrand et al., 2010), peces mictéfidos (Robinson et al.,
2010) y calamares (Stewart et al., 2013). Y ademas pueden servir como zonas de forrajeo para mamiferos
marinos adaptados al buceo profundo, como cachalotes (Stewart et al., 2013) o elefantes marinos (Naito
et al.,, 2017). Por otro lado, también comprime el habitat de organismos dependientes de altas
concentraciones de oxigeno para su respiracién, como ciertas especies del zooplancton (Fernandez-Alamo
y Farber-Lorda, 2006), anchovetas, sardinas (Bertrand et al., 2011), jureles (Bertrand et al., 2016), atunes,

marlines, peces espada (Prince y Goodyear, 2006), entre otros.

Las especies de bajo nivel tréfico, que habitan permanente o temporalmente sobre la ZMO, son presas
recurrentes en la dieta de delfines y aves marinas (Spitz et al., 2012; Watanuki y Thiebot, 2018; Gonzalez-
Pestana et al., 2022). Consecuentemente, la ZMO podria influir indirectamente en la distribucién de este
tipo de depredadores que no dependen del oxigeno disuelto en el agua. Esta relacién no ha sido aun
estudiada debido a que los datos provenientes de perfiles verticales de oxigeno son usualmente escasos
al requerir muestreos oceanograficos intensivos, espacial y temporalmente. Sin embargo, existen algunos
indicios. En el POT, las zonas de forrajeo de grupos mixtos de delfines y atunes ocurren principalmente en
areas donde la capa de mezcla (i.e., capa homogénea debido a la mezcla inducida por la accion del viento

y las olas) es mds somera debido a la compresidn ejercida por la ZMO (Scott et al., 2012).
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Las ZMO son sensibles a la variabilidad causada por el cambio climdtico. El calentamiento global reduce la
solubilidad del oxigeno debido a una mayor temperatura del agua y promueven una mayor estratificacion
afectando la oxigenacion de las capas subsuperficiales (Oschlies et al., 2018; Breitburg et al., 2018). Esto
resulta en una somerizacién y una expansion horizontal de las ZMOQ’s que desencadena desde cambios
biogeoquimicos hasta la alteracién de los habitats de las comunidades epipeldgicas y mesopelagicas
(Stramma et al., 2008; Stramma et al., 2010; Gilly et al., 2013). Dado que la desoxigenacion del océano
sigue una tendencia creciente (Limburg et al., 2020) y los escenarios futuros son inciertos, es importante
comprender el potencial rol de la ZMO en la distribucién de depredadores tope como delfines y aves

marinas con fines de manejo y conservacion.

1.1.3 Ecosistema de surgencia en el norte de la Corriente de Humboldt

1.1.3.1 Caracteristicas generales

La zona de estudio (3-18° S) pertenece al Ecosistema de surgencia de la Corriente de Humboldt, una de las
regiones mas productivas del mundo, en términos de productividad primaria y captura de peces (Carr,
2001; Chavez et al., 2008). Este sistema sostiene a la pesqueria monoespecifica mas grande del planeta,
focalizada en captura de la anchoveta peruana (Engraulis ringens) (Chavez et al., 2008). En general, el
NSCH se caracteriza por presentar aguas frias de baja salinidad pero alto contenido de nutrientes (Graco
et al., 2007; Swartzman et al., 2008). Su estacionalidad esta modulada por la profundidad de la capa de
mezcla (Echevin et al., 2008; Xue et al., 2022). En el invierno, la profundizacién de la capa de mezclay la
limitacion de la luz impiden la acumulacién de la productividad primaria en las capas superficiales (Echevin
et al., 2008; Xue et al., 2022). Durante el verano, una capa de mezcla mdas somera concentra la biomasa
cerca de la superficie pero limita la disponibilidad de nutrientes generando una reduccién de esta biomasa
hacia finales del verano (Echevin et al., 2008). Asimismo, las surgencias son mas intensas durante el
invierno e inicios de la primavera, y lo opuesto durante el verano (Graco et al., 2007), en fase opuesta con
la intensidad estacional de la productividad primaria (“paradoja estacional”; Echevin et al., 2008). Esta es
una caracteristica Unica del NSCH en relacién con otros sistemas de surgencia de borde oriental (Echevin
et al.,, 2008; Chavez y Messié, 2009). Si bien toda la zona de estudio se caracteriza por ser un area
importante de surgencias durante todo el afio, a lo largo de la costa se localizan celdas especificas de
surgencias mas intensas frente a los 5-6°S, 9°S, 12°S, 15°Sy 17°S (Zuta y Guillén, 1970; Graco et al., 2007).

A nivel interanual, las condiciones oceanograficas cambian drasticamente durante los extremos del ciclo
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ENOS: El Nifio y La Nifia. Durante la fase calida El Nifo, la intrusiéon de masas de agua ocedanicas con elevada
temperaturay alta oxigenacién repliega a las aguas costeras frias; mientras que una expansion longitudinal
de estas ultimas ocurre durante la fase fria La Nina (Graco et al., 2007). El ciclo ENOS también afecta a
todos los componentes de la red tréfica de este ecosistema desencadenando cambios en la distribucion y
biomasa de las especies, en sus ciclos reproductivos y en sus relaciones trofodindmicas (Niquen y Bouchon,

2004).

1.1.3.2 LaZona de Minimo Oxigeno en el NSCH

El NSCH presenta la ZMO mas hipdxica y somera del planeta (Chavez y Messié, 2009). Generalmente, el
limite superior de esta capa es definido a una concentracién de 0.5 ml ! de oxigeno disuelto (Graco et al.,
2007). Su extensidén vertical comprende alrededor de 500 a 600 m de profundidad (Fuenzalida et al., 2009).
Cerca de la costa es muy somera (~20-30 m de profundidad) y se profundiza progresivamente hacia la
zona ocednica (Graco et al., 2007; Fuenzalida et al., 2009; Bertrand et al., 2010). Latitudinalmente, es
profunda (100 m de profundidad) entre los 3-6° S debido a la influencia subsuperficial de la corriente de
Cromwell que acarrea aguas mas oxigenadas (Graco et al., 2007; Bertrand et al., 2010). La ZMO esta sujeta
a la variabilidad temporal del NSCH, tanto a nivel estacional como interanual. Estacionalmente, es mas
somera durante el verano, mas profunda en invierno y con profundidades intermedias durante el otofio y
primavera (Graco et al., 2017). Esta variabilidad es modulada por el forzamiento ejercido por los vientos
locales, la remineralizacién y la circulacidon de mesoescala (e.g., giros y filamentos; Thomsen et al., 2016;
Vergara et al., 2016; Graco et al., 2017). Interanualmente, la ZMO es afectada por las fases extremas del
ciclo ENOS (Gutiérrez et al., 2008; Graco et al., 2017). Una profundizacién de la ZMO ha sido observada
durante la fase calida el Niflo mientras que lo opuesto durante la fase fria La Nifia (Gutiérrez et al., 2008;
Graco et al.,, 2017; Mogollén y Calil, 2017). Estos desplazamientos verticales estarian modulados por
forzamientos remotos tales como el afloramiento y hundimiento de las ondas atrapadas en la costa

(“upwelling” y “downwelling” coastal trapped waves; Espinoza-Morriberén et al., 2019).

La ZMO influye en la ecologia de organismos de diferentes niveles troficos en el NSCH. Por ejemplo, la
interaccion entre la ZMO y forzantes remotos de oxigenacion determinan la alternancia de especies y
ensambles dominantes en el sistema bentdnico frente al centro del Pertd (12° S; Gutiérrez et al., 2008). A
escala interdecadal, el desplazamiento vertical de la ZMO modula la abundancia y distribucion de las
poblaciones de anchovetas y sardinas (Sardinops sagax sagax) en esta region (Bertrand et al., 2011). Un

habitat epipeldgico comprimido durante periodos de ZMO somera favorece la agregacién de grandes
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biomasas de anchoveta (Bertrand et al., 2011). Mientras que mayores biomasas de sardinas (Sardinops
sagax sagax) ocurren cuando el habitat epipeladgico es mds oxigenado verticalmente producto de una
profundizacién de la ZMO (Bertrand et al., 2011). La abundancia y distribucién de los jureles (Trachurus
murphyi) esta modulada por los niveles de concentracidn de oxigeno en la columna del agua a diferentes
escalas temporales, evitando dreas y periodos de baja oxigenacion (Bertrand et al.,, 2016). Las
fluctuaciones verticales de la ZMO, que modulan la accesibilidad a la presa, influyen en los tiempos de
reproduccion de las aves guaneras a escala estacional (Passuni et al., 2016) asi como en su dinamica

poblacional a escala interanual (Barbraud et al., 2018).

Los organismos presentan diferentes requerimientos de concentracion de oxigeno. Por tanto, un Unico
valor de concentracidn para definir al limite superior de la ZMO ha sido cuestionado ya que un valor
general de estrés hipdxico no puede ser aplicado para todos los organismos (Seibel, 2011). En
consecuencia, existen diferentes criterios para su definicion (Paulmier y Pino, 2009) dependiendo del
interés de la investigacidn. Por ejemplo, la capa de macrozooplancton (capa profunda de dispersidn) en el
NSCH se encuentra relacionada a una concentracién de 0.8 ml I (Bertrand et al., 2010). Por otro lado, una
concentracion de 2 ml I'* fue usada en estudios de peces epipeldgicos dado que este valor limita sus
distribuciones verticales a un nivel fisioldgico (Bertrand et al., 2011; 2016). Esta concentracién fue también
escogida en esta tesis debido a que especies epipelagicas como la anchoveta son presas preferentemente
consumidas por los delfines y aves guaneras en el NSCH. Efectivamente, si la ZMO restringe la distribucion

vertical de estas presas, indirectamente podria influir en la distribucion de sus depredadores.

1.1.3.2.1 La zona de minimo oxigeno y su rol como potencial modulador del habitat epipelagico

en el NSCH

La circulacion inducida por el viento puede conducir a desplazamientos verticales adiabaticos (i.e., con
intercambio de energia pero sin intercambio de masa) de las isopicnas, en las capas superiores del océano
(Huang, 2020). Gran parte del movimiento del océano estd asociado a estos desplazamientos que, a su
vez, se relacionan con el desplazamiento vertical de otras capas como las isotérmicas, las isohalinicas
(Huang, 2015) y el limite superior de la ZMO. En este sentido, la compresion o expansién de las capas

superiores son moduladas por el movimiento vertical de las isopicnas.

Sin embargo, en las regiones costeras ocurren principalmente procesos de tipo diabatico (e.g., surgencias),
que involucran intercambios de energia y también de masa, aunados a sus propiedades fisicas tales como

salinidad, calor, oxigeno, etc. En la zona costera del NSCH, las surgencias promueven el ascenso de masas



8
de agua subsuperficiales hipdxicas que reducen la amplitud vertical de las capas superiores oxigenadas
(Graco et al., 2007). Este movimiento vertical de la ZMO (definida a 2 ml I, ver seccién anteriory 2.2.2.1)
modularia la compresién y expansidn de las capas superiores, que constituyen el habitat epipelagico para

especies aerdbicas.

Ambos procesos pueden ser observados en la figura 1. Aqui, las isopicnas estdn representadas por valores
puntuales de densidad (eje y). En la zona ocednica, lejos de la influencia de las surgencias, se observa una
relacidn positiva esperable entre la profundidad del limite superior de laZMO y la densidad del agua a esta
profundidad. Es decir, mayores densidades de agua son encontradas en zonas donde la ZMO es mas
profunda. No obstante, esto no es evidente en la zona costera, donde procesos diabaticos como las

surgencias estarian afectando esta relacidn.

Perfiles

Costero

Oceanico

Profundidad de ZMO; -+ (m)

904

120+

19 21 23 25 27
cl(kgma)

Figura 1. Profundidad del limite superior de la ZMO [2ml I-1] versus la densidad del agua a estas profundidades, en
el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt (Los R2 bayesianos para la zona costera y ocedanica fueron 0.08 y
0.21, respectivamente). Datos de esta tesis.

1.1.3.3 Delfines y aves marinas en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt

Tres especies de delfines piscivoros habitan predominantemente en el NSCH durante todo el afo, en
donde los delfines comunes y oscuros (Lagenorhynchus obscurus) habitan la zona neritica en simpatria
aunque una segregacion parcial ocurre latitudinalmente (Llapapasca et al., 2018). El tursidon oceanico
(Tursiops truncatus) ocupa preferentemente la region desde el talud continental hacia la zona ocednica

(Llapapasca et al., 2018). Esta segregacidn espacial asociada a la fisiografia del mar peruano se relaciona



9
también con sus preferencias de dieta. Los delfines neriticos se alimentan principalmente de anchovetay
secundariamente, de otras presas costeras (e.g., pejerrey, Odontesthes regia; merluza, Merluccius gayi,
camotillo, Normanichthys crockeri) (Garcia-Godos et al., 2007). Por otro lado, el tursién oceanico se
alimenta preferentemente de presas mds ocednicas (e.g., jureles, sardinas, mictéfidos) aunque las
anchovetas y merluzas pueden ser también consumidas ocasionalmente por esta especie (Garcia-Godos
et al., 2007). Sin embargo, los procesos fisicos y ecolégicos que modulan estas distribuciones asi como sus
variaciones estacionales e interanuales permanecian desconocidas y han sido ahora explicados en esta

tesis (capitulo 2).

Otro grupo de depredadores tope residentes en el NSCH son los cormoranes guanayes (Leucocarbo
bougainvilliorum), los piqueros peruanos (Sula variegata) y los pelicanos peruanos (Pelecanus thagus) que
habitan de forma simpdtrica en esta region. Las tres especies se aposentan y reproducen en islas y puntas
a lo largo de la costa del Perd donde producen grandes cantidades de guano, por lo que son conocidas
como aves guaneras (Duffy et al., 1983). Sus abundancias poblacionales se encuentran en un orden de
magnitud mas que los otros sistemas de surgencia (Chavez y Messié, 2009) y son sostenidas por su presa
principal, la anchoveta (Jahncke et al., 2004; Barbraud et al., 2018). El consumo de esta presa en las mismas
zonas de alimentacion es posible gracias a diferencias en la ecologia de forrajeo (al menos en temporadas
de alta disponibilidad de alimento; Weimerskirch et al., 2012). Sus dindmicas poblacionales, asi como sus
ciclos de vida, se encuentran relacionados a la variabilidad oceanogréfica del sistema a diferentes escalas
temporales (Jahncke et al., 2004; Barbraud et al., 2018; Passuni et al., 2016; Passuni et al., 2018). No
obstante, los patrones distribucionales de las tres especies en el ambiente exclusivamente marino, a
grandes escalas espaciales, no eran claros. En esta tesis se estudiaron los factores que permiten la
simpatria de las tres especies a partir de las caracteristicas oceanograficas del habitat seleccionadas por
cada una de ellas (capitulo 3). Asimismo, se evaluaron las variaciones de las distribuciones espaciales a

escala estacional, ligadas a épocas reproductivas y no reproductivas (capitulo 3).

1.1.4 Modelacidn de la distribuciéon de especies bajo un enfoque bayesiano

Entender los procesos ambientales y ecoldgicos que modulan la distribucion de las especies son un aspecto
relevante en la ecologia (Levin, 1992). Los modelos de la distribucion de especies (MDE) permite cuantificar
la relacion entre datos de presencia/ausencia o abundancia de la especie y variables ambientales
(Martinez-Minaya et al., 2018). Los MDE son generalmente utilizados para identificar habitats potenciales

de las especies y comprender porque estos son seleccionados (Elith y Leathwick, 2009). Asimismo, también



10
son utilizados para predecir respuestas de las especies a cambios ambientales, evaluar hipdtesis
biogeograficas y evolutivas, disefiar dreas marinas protegidas, evaluar el impacto de las especies invasoras,
entre otros (ver revisiones de Guisan y Thuiller, 2005; Martinez-Minaya et al., 2018; Sillero et al., 2021).
Diferentes técnicas estadisticas son utilizadas en la modelacidn, incluyendo modelos de regresion
generalizados, redes neuronales, arboles de clasificacién y regresiéon, modelos de maxima entropia, entre
otros (Redfern et al., 2006; Elith y Leathwick, 2009). No obstante, muchos de estos modelos asumen que
las observaciones son independientes cuando en la naturaleza estas presentan un alto grado de
autocorrelacion espacial (Legendre, 1993). No tomar en cuenta esta fuente de variabilidad puede conllevar

a estimaciones sesgadas (Mufioz et al., 2013).

La distribucidon de las especies, ademas de estar relacionada con las variables ambientales de sus habitats
(proceso o relacién principal), también puede estar influenciada por diferentes fuentes de variabilidad
tales como multiples escalas de medicidn, efectos de tipo espacial, temporal o espacio temporal, asi como
por conjuntos de datos de diferente origen (Kéry y Royle, 2016). La relacion principal, asi como las fuentes
de variabilidad mencionadas, pueden ser incluidos en un Unico modelo denominado modelo jerarquico
(Kery y Royle, 2016). Los modelos jerarquicos aplicados con un enfoque bayesiano constituyen una
herramienta robusta ya que permiten que los datos observados y los parametros del modelo sean tratados
como variables aleatorias (i.e., cantidades que son determinadas probabilisticamente, o dicho de otro
modo, variables cuyos posibles valores provienen de distribuciones de probabilidad) (Kéry et al., 2010;
Kéry y Royle, 2016). Esto permite obtener también predicciones en términos de probabilidad y una
apropiada estimacion de la incertidumbre (Zuur et al., 2017). Ademas, la fuente de variabilidad espacial
puede ser incluida de forma explicita como un efecto aleatorio que captura la autocorrelacion espacial
(Zuur et al., 2017). Dado que los efectos aleatorios son también parametros del modelo, este tipo de
variabilidad es tratado como una distribucién de probabilidad permitiendo cuantificar su incertidumbre
(Pennino et al., 2017). Las multiples escalas de medicién (niveles) también ingresan como efectos
aleatorios por lo que la incertidumbre combinada se propaga a través de todos los niveles del modelo
(Pennino et al., 2017). Dentro del enfoque bayesiano, es necesaria la inclusiéon de informacién previa
(estado actual del conocimiento), la cual es renovada con nueva informacion (datos) para obtener un
nuevo estado del conocimiento conocido como distribucién posterior (Zuur et al., 2017). El método
comunmente usado en el calculo de la distribucién posterior son las cadenas de Markov Monte Carlo
(MCMC), basado en técnicas de re-muestreo iterativo con un intensivo costo computacional (Hastings et
al., 1970). Un método relativamente nuevo es el llamado Integrated-Nested Laplace Approximation (INLA)
basado en aproximaciones numéricas de Laplace (Rue et al., 2009). Este método realiza la inferencia de

forma rapida y eficiente permitiendo incluir diferentes fuentes de variabilidad y evaluar diferentes
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estructuras de modelos candidatos en un tiempo considerablemente menor (Gémez-Rubio, 2021). Estas
caracteristicas constituyen ventajas ante los modelos desarrollados bajo el enfoque frecuentista donde los
pardmetros de los modelos son cantidades fijas, lo que no permite una cuantificacién de la incertidumbre.
En consecuencia, los modelos jerdrquicos bayesianos estan siendo cada vez mas utilizados en los MDE
marinas tales como los cetaceos (e.g., Pardo et al., 2015; Gilbert et al., 2021; Martino et al., 2021).
Considerando la robustez de la modelacidon bayesiana, en esta tesis se optd por la utilizacion de los
modelos jerarquicos bayesianos. Esta aproximacion permite utilizar la informacidn jerarquizada y hacer
competir diferentes estructuras de modelos candidatos con el fin de evaluar el rol potencial de laZMO con

respecto a otros descriptores del habitat en la distribucion de las especies de estudio.

1.1.5 Esquema de la tesis

Las caracteristicas Unicas del NSCH descritas permitieron evaluar la importancia de la profundidad del
limite superior de la zona de minimo oxigeno (de aqui en adelante, la zona de minimo oxigeno) en la
distribucion y eleccién de habitats de dos grupos de depredadores tope dominantes en el NSCH: los
odontocetos piscivoros y las aves marinas. La tesis estd constituida por cuatro capitulos: El primero
consiste en la introduccién general que expone los cuatro ejes centrales de esta investigacion: la
distribucidn de las especies, la zona de minimo oxigeno, el Ecosistema de Surgencia de la Corriente de
Humboldt y la modelacidn bayesiana. El segundo capitulo proviene del articulo publicado: Llapapasca,
M.A,, Pardo, M.A,, Grados, D. y Quifiones, J. 2022. The oxygen minimum zone relative depth is a key driver
of dolphin habitats in the northern Humboldt Current System. Frontiers in Marine Science. 9, 1-15.
https://doi.org/10.3389/fmars.2022.1027366. El tercer capitulo evalta la distribucidn espacio temporal
de aves marinas simpatricas en funcién de las caracteristicas oceanograficas del habitat en el NSCH. Y

finalmente, el cuarto capitulo presenta a las conclusiones generales.

1.2 Objetivos

1.2.1 Objetivo general

Evaluar la importancia de la profundidad de la ZMO en la distribucién y disponibilidad de habitat de los

odontocetos piscivoros y aves marinas, en la parte norte del Sistema de la Corriente de Humboldt.
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1.2.2 Objetivos especificos

e Evaluar el rol potencial de la profundidad de la zona de minimo oxigeno en la distribucién espacial
de los odontocetos piscivoros a escala estacional e interanual, en el norte del Sistema de la

Corriente de Humboldt.

e Evaluar el rol potencial de la profundidad de la zona de minimo oxigeno en las distribuciones en

simpatria de las aves guaneras, en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt.

e Evaluar la potencial variacién estacional en la distribucidon espacial de las aves guaneras, en el

norte del Sistema de la Corriente de Humboldt.



13

Capitulo 2. La profundidad relativa de la zona de minimo oxigeno:
Un factor clave de los habitats de odontocetos en el norte del Sistema

de la Corriente de Humboldt

2.1 Introduccion

Los depredadores deben tomar decisiones de forrajeo basadas en las fluctuaciones de su presa, tanto en
tiempo como en espacio (Stephens, 2008). Estas fluctuaciones se relacionan frecuentemente a cambios
en el ambiente que promueven o reducen la produccidn bioldgica, lo cual modula la disponibilidad de las
presas (Redfern et al., 2006). Los depredadores marinos tales como aves y cetaceos tienden a ocupar
diversos tipos de habitat de acuerdo a sus requerimientos de energia (Ballance et al., 1997; Manocci et al.,
2014). Piqueros de patas rojas (Sula sula), pardelas del Pacifico (Ardenna pacifica) (Ballance et al., 1997),
delfines comunes (Delphinus delphis spp.), marsopas comunes (Phocoena phocoena) y rorcuales aliblancos
(Balaenoptera acutorostrata) (Spitz et al., 2012), ocupan areas de intensa productividad donde las presas
son abundantes y de altos niveles caldricos. Por el contrario, especies como el charran sombrio
(Onychoprion fuscatus) (Ballance et al., 1997), cachalotes enanos (Kogia breviceps), zifios de Cuvier
(Ziphius cavirostris) y cachalotes (Physeter macrocephalus) (Spitz et al., 2012), pueden estar presentes en

zonas mas oligotroficas donde consumen presas de menores niveles caldricos.

Sin embargo, aunque la abundancia y calidad de la presa es importante, la accesibilidad a éstas puede
desempenar también un rol relevante en las areas seleccionadas por los depredadores. Por ejemplo, en el
NSCH, la profundidad de los cardimenes predice de mejor forma las dreas con mayor probabilidad de
buceo de aves marinas (Boyd et al., 2015). Asimismo, en Georgia del Sur, los pinglinos rey (Aptenodytes
patagonicus) forrajean principalmente en areas con altas densidades de cardimenes en profundidades
someras (Proud et al., 2021). Barreras fisicas como una termoclina somera, constrifie a las presas en las
capas superficiales permitiendo una mayor accesibilidad para los depredadores (Ropert-Coudert et al.,

2009; Kokubun et al., 2010; Meyer et al., 2020).

El NSCH presenta una ZMO de profundidades menores a 100 m, la cual restringe las aguas costeras
oxigenadas (Fuenzalida, 2009). Esta regidn es dominada por la zona biogeografica conocida como Provincia

de Humboldt (~6-18° S; Ibafiez-Erquiaga et al., 2018), donde ocurre una abrupta caida en las
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concentraciones de oxigeno disuelto a ~25-50 m de profundidad, desde ~6 ml It en superficie hasta
condiciones hipdxicas menores a 1 ml I (Graco et al., 2017). A diferencia de otras barreras fisicas, estas
bajas concentraciones constrifien verticalmente a especies peldgicas a un nivel fisiolégico, dado que éstas
sélo toleran de moderadas a altas concentraciones de oxigeno, como es el caso de la anchoveta peruana
(Engraulis ringens) (Bertrand et al., 2008; 2011), consumida por depredadores tales como lobos marinos,

cetdceos y aves marinas (Soto et al., 2006; Garcia-Godos et al., 2007; Barbraud et al., 2018).

La profundidad de la ZMO fluctia estacionalmente (Passuni et al., 2015; Graco et al., 2017) e
interanualmente (Espinoza-Morriberdn et al., 2019) en el NSCH. A escala estacional, la ZMO es muy
somera durante verano e inicios de otofo (hasta los 20 m de profundidad), menos somera en primavera
(~20-40 m) y relativamente mas profunda en invierno (~50 m) (Passuni et al., 2016; Graco et al., 2017).
Estas variaciones son moduladas por procesos tales como la respiracién local, la estratificacion/mezcla
vertical y la circulaciéon de meso-escala (Thomson et al., 2016, Vergara et al., 2016). Interanualmente, el
Nifio Oscilacion del Sur (ENOS) modula la profundidad de la ZMO profundizandola debajo de los 100 m y
desplazandola ~60 km hacia el oeste durante las condiciones cdlidas El Nifio. Por el contrario, la someriza
incluso hasta los 10 m durante las condiciones frias de La Nifia (Gutierrez et al., 2008, 2016; Graco et al.,

2007, 2017; Mogollén y Calil, 2017).

Asimismo, el calentamiento global disminuye la disolucién del oxigeno (Oschlies et al., 2018; Limburg et
al., 2020) promoviendo la somerizacidon de la ZMO, como ha sido observado en el noreste del Océano
Atlantico, donde el habitat vertical para peces pelagicos tropicales tales como marlines (Orden:
Istiophoriformes), atunes y sus presas (Prince and Goodyear, 2006; Stramma et al., 2012) se ha reducido.
Dado que los futuros escenarios sobre la somerizacién, o no, de la ZMO permanecen inciertos para el
NSCH, es relevante entender su rol en la actual distribucidn de los depredadores marinos para tomar

oportunamente decisiones adecuadas de manejo y conservacion.

En el NSCH, las especies predominantes son los delfines oscuros (Lagenorhynchus obscurus), comunes
(Delphinus delphis) y tursiones (Tursiops truncatus). Los dos primeros presentan altas demandas de
energia (Mckinnon, 1994; Spitz et al., 2012), consumiendo principalmente presas de alto contenido
caldrico (Spitz et al., 2010). Ademads, las manadas se conforman generalmente de cientos a miles de
individuos (Van Waerebeek y Wiirsig 2018; Perrin 2018). De manera analoga, en el Sistema de la Corriente
de California, los delfines comunes representan la mayor biomasa y el consumo mas alto de presas entre
los cetaceos (Barlow et al., 2008). Por el contrario, los tursiones presentan costos metabdlicos mas

moderados (Spitz et al., 2012).
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El objetivo de este trabajo consiste en evaluar analiticamente la potencial importancia de la profundidad
de la ZMO en la distribucién y disponibilidad de habitat de los delfines, en relacidon con sus diferentes
requerimientos previamente descritos. La hipdtesis plantea que estos depredadores preferirdn zonas
productivas con una ZMO somera la cual constreifiiria a las potenciales presas verticalmente; y asi, las

distribuciones espaciales de estos odontocetos variarian intensamente en la escala estacional.

2.2 Metodologia

2.2.1 Datos de cetaceos

Se registraron avistamientos de delfinidos del 2001 al 2019 durante 23 cruceros cientificos realizados por
el Instituto del Mar del Perd (IMARPE) con la finalidad de evaluar el stock de anchoveta en aguas
territoriales. Los cruceros fueron realizados generalmente dos veces al afio: Febrero-Abril y Agosto-
Octubre, pero también se consideraron los meses de Enero, Julio, Noviembre y Diciembre en algunos
casos. El disefio de muestreo consistié en tramos de ~185 km de longitud, paralelos entre si, separados
con una distancia de ~27.8 km (Anexos, figura 16). El nimero de cruceros y el esfuerzo de muestreo
(distancia recorrida) fue diferente entre las estaciones del afio (Tabla 1; Anexos, figura 16). La navegacién

de los barcos se realizé a una velocidad constante de ~10 nudos.

Tabla 1. Nimero de cruceros y distancia total recorrida a nivel estacional.

Estacion | N2 de cruceros | Esfuerzo de muestreo
Invierno 3 4,950 km
Primavera 6 18,383 km
Verano 8 19,421 km
Otoio 6 17,120 km
Total 23 59,874 km

Uno o dos observadores, equipados con binoculares 10x50, realizaron barridos visuales en la superficie
del mar desde la proa del barco (12.3 msnm en BIC Humboldt y 5.1 msnm en BIC Olaya) dentro de un area
semicircular de 180° en frente de la embarcacién. El esfuerzo de busqueda fue conducido Unicamente
durante las horas luz (~6:00-18:00 h), con pausas durante las 7:00-8:00 h y 12:00-14:00 h, y solo cuando
las condiciones climaticas fueron ideales (Beaufort < 3). Las posiciones geograficas fueron tomadas

automaticamente cada 1.8 km (cada seis minutos) y usadas para la obtencién de pequefios transectos de
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similar longitud (7 a 8 km; Anexos, figura 17) a partir de los tramos iniciales. Estos pequefios transectos
representaron la unidad de muestreo. Cada avistamiento fue asignado a su nuevo transecto mds cercano
en tiempo y espacio junto con la identificacién de la especie y su tamafio de grupo. Unicamente
avistamientos de delfines comunes (213 grupos; 12 239 individuos), oscuros (403 grupos; 10 455
individuos) y tursiones ecotipo ocednico (de aqui en adelante, tursiones) (222 grupos; 8 653 individuos)
fueron analizados, aunque todas las especies de cetdceos fueron registrados durante la navegacion. Los
tursiones ecotipo costero no fueron incluidos dado que habitan en aguas muy costeras y someras en esta
region (dentro del primer kildmetro de costa, Van Waerebeek et al., 1990), la cual no fueron cubiertos por

los cruceros debido a las limitaciones de la navegacion.

2.2.2 Predictores de habitat

Las variables oceanogréficas dindmicas son importantes descriptores para entender la distribucién de
mamiferos marinos a través de procesos bottom-up. Estas han sido utilizadas en estudios previos como
potenciales indicadores de la idoneidad de habitat de cetaceos (e.g., Ballance et al., 2006; Forney et al.,
2012; Roberts et al., 2016). Las variables fisiograficas fueron excluidas, ya que este estudio se basa en la

comprension del habitat dinamico.

2.2.2.1 Profundidad de la zona de minimo oxigeno

Durante los mismos cruceros cientificos descritos anteriormente, perfiles oceanograficos verticales fueron
realizados en estaciones puntuales cada 2-4 horas de navegacidn. Se utilizaron un total de 3,191 perfiles
de concentraciones de oxigeno disuelto para estimar la profundidad a la cual dichas concentraciones
fueron menores a 2 ml It para cada perfil. Este valor fue escogido dado que es el limite fisiolégico de
especies epipelagicas (e.g. anchoveta peruana) y consecuentemente de su distribucion vertical (Ekau et
al.,, 2010; Vaquer-Sunyer y Duarte 2008; Bertrand et al., 2011). Por ende, dichas estimaciones de
profundidad fueron interpretadas como la profundidad del limite superior de la zona de minimo oxigeno

para las especies epipelagicas, potenciales presas de los delfines.

Se utilizaron concentraciones de oxigeno estimadas con el método de Winkler, a profundidades fijas de O,
10, 20 y 50 m entre el 2001 al 2005 obtenidos del World Ocean Database (Garcia et al., 2010). El resto de

los datos (2007-2019) provienen de muestreos realizados a través de sensores de Conductividad-
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Temperatura-Profundidad-Oxigeno (CTDO, por sus siglas en inglés) desde la superficie hasta los 500 m,
provistos por el IMARPE. También se utiliz la prueba de Winkler para oxigeno disuelto con la finalidad de
verificar la precisién de las lecturas de CTDO (IMARPE, datos no publicados). Los datos desde el CTDO
fueron suavizados con una media movil de 9 m para suprimir la alta variabilidad producto de la alta
resolucidn de la profundidad en cada perfil. Sélo los cruceros con mas de 13 perfiles de CTDO fueron

seleccionados.

Dada la dispersidn horizontal de los perfiles y consecuentemente, de las profundidades de la ZMO, no fue
posible ligarlos a los valores de los transectos mas cercanos obtenidos a partir del esfuerzo de muestreo
para los cetaceos. Para lidiar con lo anterior, se modeld una capa continua de valores predichos de la
profundidad de la ZMO (PZMQO) como una funcidn de un efecto aleatorio de auto-correlacion espacial (W),
aplicando ecuaciones diferenciales parciales estocasticas (SPDE, por sus siglas en inglés) y un efecto
random walk de segundo orden (u) de la distancia horizontal a la costa (DC). (Anexos, figura 18). Este
ultimo aproximado por un Gaussian Markov Random Field (GMRF) (Zuur et al., 2017). Este procedimiento
consiste en dividir el drea de estudio en una malla espacial irregular llamada “triangulacién de Delaunay”,
creada a partir de las observaciones geograficas de las observaciones (Anexos, figura 18). Esto permite
predecir en sitios no muestreados tomando en cuenta la estructura espacial explicitamente. La ecuacién
1 muestra el modelo de regresidn y sus principales parametros de verosimilitud (intercepto y residuos,

omitidos):

Kpzmo; = uDC;i + W;
PZMO; ~10g N(tipzmo, + Obzmo)s i=1,..,1n (1)
uDC; — 2uDC;_; + uDC;_, ~N(0,62), i=2,..,n
W;~N(0,%)

Donde % representa una matriz de covarianza cuantificada a través de la funcion de correlacién de Matérn
(Zuur et al., 2017). Se utilizaron distribuciones Gamma, incorporadas por defecto, como previas para los
pardmetros no conocidos dada la ausencia de informacion previa para los mismos. Este andlisis fue
desarrollado bajo el enfoque de la aproximacion de Laplace anidada integrada (INLA, por sus siglas en
inglés) (Rue et al., 2009), implementado en el paquete R-INLA (Rue et al., 2013) en R (R-Core-Team, 2021).
La capa final de PZMO tuvo una resolucién de 0.1° y cada pixel fue ligado al transecto mas cercano de

esfuerzo en el mismo crucero.
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2.2.2.2 Profundidad de la picnoclina

Se usaron 1,745 perfiles de CTD realizados durante los mismos cruceros para estimar la profundidad de la
picnoclina (PP), dado que una picnoclina somera es usualmente asociada a regiones productivas con
potenciales agregaciones de presas para los cetaceos (e.g., Reilly, 1990, Scott et al., 2012). Previo a la
estimacion de esta capa, los valores obtenidos desde el CTDO fueron también suavizados con una media
movil de 9 m para evitar el ruido derivado de la alta resolucion de los datos. Posteriormente, se calculd la
frecuencia de Brunt-Viisalad (ciclos h) para cada profundidad con la finalidad de medir el grado de
estratificacion usando el paquete gsw (Kelley et al., 2017) en R. La profundidad con el maximo valor de
frecuencia de Brunt-Vaisala en cada lance fue considerada como la PP (Figura 2). Finalmente, se modeld
una capa espacial continua de esta variable para cada crucero siguiendo el procedimiento INLA descrito
para la PZMO (subseccién 2.2.1; ecuacién 1). La capa final de PP tuvo también una resolucién de 0.1° y los

transectos de esfuerzo fueron ligados al pixel mds cercano del mismo crucero.

Profundidad (m)

Frecuencia de Brunt-Viiséala (ciclos/h)

Figura 2. Ejemplos de perfiles mostrando la frecuencia de Brunt Vaisala (ciclos h-1) en este estudio. Picnoclina
definida como el maximo valor de la frecuencia en el perfil. Los cuatro paneles de la primera fila corresponden a la
estacion de invierno mientras que los de la segunda y tercera fila a la estacién de verano.

2.2.2.3 Temperatura superficial del mar

Los datos de temperatura superficial del mar (TSM) fueron obtenidos de National Oceanic and

Atmospheric Administration (NOAA) a través de la base de datos AVHRR Pathfinder Versién 5.2 (PFV52) a
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una resolucion diaria de tamafio de celda 0.04° (https://www.ncei.noaa.gov/products/avhrr-pathfinder-
sst; Saha et al., 2018). Unicamente, los datos con niveles de alta calidad (>3; niveles de calidad de 0-7,
donde O representa la peor calidad y 7 la mejor) fueron seleccionados desde los metadatos. Se estimaron
los valores medios por pixel que abarcaron la duraciéon del crucero y la variable fue escalada a pixeles de

resolucidn de 0.1°, los cuales fueron ligados al transecto mds cercano del mismo crucero.

2.2.2.4 Clorofila

Los datos de concentracion de clorofila superficial (CHL) fueron obtenidos desde dos fuentes con 8-dias y
9-km de resolucion original: (i) la base de datos NOAA’s ERDDAP

(https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/) desde el sensor SeaWiFS (1997-2002), vy (ii) desde la base

Ocean Color (http://oceancolor.gsfc.nasa.gov) derivados del sensor Aqua-MODIS (2002-2019). Se

estimaron medias para la duracién de cada crucero y la variable fue producida a 0.1° de resoluciéon para

ligar los pixeles al transecto mas cercano del mismo crucero.

2.2.2.5 Anomalias espaciales de las variables dindamicas

Teniendo en cuenta que las especies de delfines en el drea de estudio se encuentran presentes durante
todo el afio, es probable que sus distribuciones y agregaciones sean moduladas por la variabilidad
ambiental espacial, independientemente del tiempo. Para eliminar parcialmente estas variaciones
temporales de cada una de las variables dinamicas descritas en las secciones 2.2.2.1 a 2.2.2.4, para cada
crucero, se restd el valor medio del area de estudio a cada pixel, generando nuevos predictores
denominados como 'anomalias espaciales' (i.e., PZMOA, PPA, TSMA y CHLA), lo que maximizaria la
estructura horizontal y los gradientes (Anexos, figuras 20, 21 y 22). Asi, valores negativos de TSMA y CHLA
representan sitios mas frios y productivos que el resto del area de estudio, mientras que valores positivos,
lo opuesto. Asimismo, los valores negativos de PZMOA y PPA representaron una ZMO y una picnoclina
menos profunda en relacién al resto del area de estudio, mientras que los valores positivos, lo contrario
(e.g., el valor de un pixel de PZMO cerca de la costa serd menor al valor medio del drea de estudio
produciendo un valor de anomalia espacial negativo indicando que es mas somero que el resto del area
de estudio, en promedio). Finalmente, estas nuevas variables derivadas fueron predictores adicionales

dentro de los diferentes modelos en competencia.


https://coastwatch.pfeg.noaa.gov/erddap/
http://oceancolor.gsfc.nasa.gov/
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2.2.2.6 Variaciones interanuales

El Nifio Oscilacion del Sur (ENOS) afecta tanto al oeste como el este del Pacifico tropical, especialmente a
lo largo del ecuador y frente a Ecuador y Pert (Wang y Fiedler, 2006). Ademas, efectos locales costeros de
calentamientos intensos excepcionales, llamados “El Nifio costero”, pueden ocurrir a pesar de la ausencia
de anomalias de temperatura altas en el Pacifico central (Takahashiy Martinez, 2017; Echevin et al., 2018).
Esta escala de variabilidad interanual fue incluida a través del indice Costero El Nifio (ICEN). Este indice se
basa en las anomalias de temperatura en la region El Nifio 1+2 (90° W-80° W, 10° S-0°) el cual abarca desde
los 3° hasta los 10° S y categoriza escenarios interanuales de diferente intensidad: condiciones La Nifia
fuerte, moderada y débil (< -1.4 a -1), condiciones neutrales (-1 a 0.4), y condiciones El Nifio débil,

moderado, fuerte y extraordinario (0.4 a > 3) (Takahashi, 2014).

2.2.3 Modelos de idoneidad de habitat

El enfoque INLA fue también usado para modelar el grupo de delfines (g) en cada transecto (i) como una
funcion de varias (k) combinaciones de predictores ambientales (X), descritos en la seccién 2.2.2.
Previamente, la colinealidad y la correlacion entre las variables fueron evaluadas a través del vector de
inflacion de la varianza (VIF) y la correlacidon de Pearson, usando los paquetes usdm en R (Naimi et al.,
2014) y Performance Analytics (Peterson y Carl, 2020). Los modelos a competir incluyeron entonces sélo
variables no correlacionadas (r < 0.5) (Anexos, figura 23). Es importante resaltar que la cantidad de datos
disponibles para las estimaciones de picnoclina fue menor que los usados para la estimacion de la PZMO.

Los pasos de la modelacién fueron los siguientes:

1.- Se probaron funciones de verosimilitud tales como Poisson, binomial negativa y Poisson de ceros

inflados para la variable respuesta.

2.- Se probaron también polinomios con diferentes niveles de complejidad (B) como técnicas de suavizado
para cada predictor y/o combinacidon de ellos. Estos ultimos incluyeron efectos aditivos y multiplicativos
de parejas de covariantes (e.g., TSMA-PZMOA, CHLA-PZMOA, TSMA-PPA, and CHLA-PPA). 3.- Se siguieron
las técnicas espaciales explicadas anteriormente (seccidn 2.2.2.1) para las capas estimadas de PZMO y PP
incluyendo el efecto aleatorio de la auto-correlacién espacial (W) (Anexos, figura 25) para tomar en cuenta

la falta de independencia entre los transectos.
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4.- Para cada especie, también se probd la variabilidad estacional como un efecto aleatorio ciclico (&) de
la estacidn del afio (S; invierno, primavera, verano, y otofio), asi como el efecto interanual (¢) del ICEN.

j=ns
k=nc

My =| D By Xii |[+W,+6-S,+p-ICEN;, i=1..,n

. (2)
]
k

1
1

5.- Debido a la heterogeneidad, aunque baja, en el tamano de los transectos de esfuerzo de muestreo y
tamanio grupal de los delfines, se incluyd una variable de balance (E) que equilibré la variable respuesta
como un componente conocido de la media de la verosimilitud del conteo de animales. Esto produciria
predicciones en términos de tasa de encuentro de animales en lugar de conteo de grupos a pesar de que

la media de la variable respuesta del modelo fueron conteos (e.g., Cafiadas et al., 2002):

. (L-Ly)
YT @) - (Ln(Si/g) + 1.1)

& _ 2L
L=== 3
- )

Tlg.

i

s

Donde L representa la longitud media de los transectos, S el tamafio grupal promedio y g; el nimero de
grupos en cada transecto. El logaritmo natural fue utilizado para mantener las cantidades homogéneas
considerando la alta variabilidad de los tamafos grupales. Se utilizaron distribuciones Gamma como

previas para todos los parametros desconocidos.

6.- El mejor modelo entre las diferentes estructuras de competencia fue escogido a través del menor valor
del criterio de informacion de Watanabe-Akaike (WAIC) y la Ordenada Predictiva Condicional (CPO, por
sus siglas en inglés) que considera el mejor ajuste. Las predicciones fueron escaladas a valores de 0 a 1 que
fueron interpretados como un indice de idoneidad de habitat con potencial para agregar delfines de cada
especie. Las posiciones de avistamientos de delfines sin informacién ambiental disponible fueron usadas

para evaluar graficamente la prediccidn espacial de los modelos.

7.- Finalmente, estos modelos fueron proyectados tanto en el espacio geografico como ambiental para
inferir los cambios en la distribucidon de cada especie, estacional e interanualmente, dependiendo de la

mejor estructura de modelo escogida. Dado que durante el periodo de estudio (2001-2019), el ICEN fluctué
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entre -1.08 y 2.2, los modelos fueron proyectados acorde a estos escenarios: condiciéon débil La Nifa,

condicidn fuerte El Nifio y condiciones neutrales.

2.2.3.1 Distancia a la costa de los habitats idoneos

Para evaluar la extensidén o contraccidn del habitat (costa-océano), se estimd la distancia media a la costa
de todos los pixeles cuyas predicciones de idoneidad de habitat fueron > 0.7. Estas medias posteriores y
sus diferencias estacionales se estimaron a través de las cadenas de Markov-Montecarlo implementado
en el lenguaje JAGS (Plummer, 2003). Se utilizaron previas uniformes no-informativas. Se corrieron tres
cadenas en paralelo con 200.000 iteraciones cada una. El diez por ciento fue descartado al ser parte de la
fase de calentamiento y sélo se retuvieron una de cada 10 iteraciones para evitar la autocorrelacion en

cada cadena.

2.3 Resultados

2.3.1 Predictores correlacionados

Inicialmente, no se detecto colinealidad entre las variables (VIF < 5; Anexos, tabla 5). Sin embargo, dado
que la TSMA y CHLA asi como la PZMOA y PPA mostraron valores altos de correlacion (r > 0.5; figura 23),

estas combinaciones fueron descartadas dentro de una misma estructura de modelo.

2.3.2 Seleccion de los modelos

Para todas las especies, la variable respuesta fue mejor representada por una verosimilitud de Poisson de
ceros inflados. La CHLA y la PZMOA fueron los mejores predictores de la idoneidad de habitat para el delfin
oscuro, mientras que la TSMA y la PZMOA para los delfines comunes y tursiones (Tabla 2). Polinomios de
segundo grado fueron seleccionados como suavizadores de la relacidn variable respuesta-predictores para

los delfines oscuros y comunes; y un polinomio de primer grado para los tursiones.
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Tabla 2. Comparacion de las cinco mejores estructuras de modelos para predecir la idoneidad del habitat de los
delfines oscuros, comunes y tursiones en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt. Modelo seleccionado en

negrita (i.e., WAIC mas bajo).

Estructura de los modelos WAIC CPO
Delfin oscuro

Mg~ (CHLy, - PZMO,) + CHL,, + CHL; + PZMO, + PZMO; +W; + 0 S; 761.15 | 2375.822
tg,~ (CHL4, - PZMO,) + CHLy, + CHLS, + PZMO,, + PZMO; + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 763.494 763.494
tg,~ (CHL4, - PZMO,) + (CHLy, - PZMO,)? + W; + 6 - S; 763.535 | 2375.672
tg,~ (CHL,, - PZMO,) + W; + 6 - S; 764.535 | 2376.093
tg,~ (CHL,, - PZMO,) + (CHL,, - PZMO,)?* + W; + 0 - S; + ¢ - ICEN; 764.675 | 2375.793
Delfin comun

tg,~TSMy, +TSM; + PZMO,, + PZMO% +W;+6-S; + ¢ - ICEN; 803.962 | 2627.115
tg;~ (TSMy, - PZMO,) + TSMy, + TSMZ, + PZMO,, + PZMOS, + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 804.627 | 2627.285
tg;~ CHL4, + CHL; + PZMO,, + PZMO; + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 806.307 | 2626.113
Hg,~ PZMO,, + PZMOS + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 806.739 | 2626.236
tg;~ (CHLy, - PZMO4) + CHLy + CHL; + PZMO,, + PZMO;, + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 808.263 | 2626.009
Tursion

Mg~ TSMy, + PZMO,, +W; +0-S; + ¢ - ICEN; 917.714 | 2584.678
tg,~TSMy, - PZMO,, + Wi + 6+ S; + @ - ICEN; 918.131 | 2584.893
fg,~ TSMy, + PZMO,, + W; + 6 - S; 918.273 | 2584.525
tig,~TSMy, - PZMO,, + Wi + 6 - S; 918.857 | 2584.698
fg,~TSMy, - PPy + W; + 60 -S; + ¢ - ICEN; 919.371 | 2584.623

La inclusién del efecto estacional mejord el rendimiento de los modelos para las tres especies (Tabla 2).

No obstante, el efecto interanual mejoré el rendimiento de los modelos sélo para los delfines comunes y

tursiones (Tabla 2). Los mejores modelos para cada especie fueron:

Delfines oscuros:

pg,~ (CHLy, - PZMOy) + CHLy, + CHL, + PZMO,, + PZMO; + W; + 6 - S;

Delfines comunes:

tg,~ TSMy, + TSM; + PZMO,, + PZMO;, + W; + 60 - S; + ¢ - ICEN;

(4)

(5)
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Tursiones:

Ug,~ TSMy, + PZMOy, + W, + 6 - S; + ¢ - ICEN, (6)

2.3.3 Distribuciones inferidas de los delfines

Los delfines oscuros mostraron preferencias por dreas de alta productividad donde la ZMO fue
espacialmente somera. Valores positivos altos de CHLA (0 a +4 mg m-3) y negativos de PZMOA (0 a -100
m) predijeron la mayor idoneidad del habitat (0.7 a 1), especialmente durante el verano, el otofio y la
primavera (Figura 3). En general, las especies se concentraron en la zona costera frente al centro y sur de
Peru (8-18° S) (Figura 4). Durante el verano, el modelo mostré una expansidon a aguas mas oceanicas
(mediana de la distancia a la costa: 57.6 km; IC del 95 %: 54.7 — 64.6) (Anexos, figura 26). En contraste,
durante el invierno, la distribucion se replegd notoriamente hacia zonas costeras (mediana: 19.4 km; 95%-
IC: 13.3 — 32.2) (Anexos, figura 26). Durante otofio y primavera la distribucion se expandié nuevamente,
con medianas de 48.1 km (IC 95%: 43.7 — 53.1) y 56.5 km (IC 95%: 51.8 — 62.1) desde la costa,
respectivamente, aunque en menor medida que la del verano (Anexos, figura 26). Asimismo, los valores
mas altos de idoneidad del habitat se pronosticaron para verano, otofio y primavera (hasta 1) y valores

mas bajos para invierno (hasta 0.8) (Figura 4).

Los delfines comunes mostraron afinidad por aguas frias también con ZMO poco profunda. Los valores
negativos de TSMA (0 a -6 °C) y PZMOA (0 a -100 m) predijeron la mayor idoneidad del habitat (0.7 — 1)
durante todas las estaciones (Figura 3). La especie se distribuyd principalmente en la zona costera frente
al norte-centro del Peru (3-12° S) (Figura 4). Puntualmente, la idoneidad de habitat mas alta (0.8 - 1) se
observé en dos parches frente a los 5-8° y alrededor de 10° S. Los modelos también mostraron una
retraccion costera de la especie durante el invierno (mediana: 46.8 km; 95%-IC: 34.4 —68.2) (Anexos, figura
27). Durante el verano y el otofio, la distribucién se extendié a aguas mas oceanicas, con medianas de 68
km (IC 95 %: 61.9 — 75.2) y 64.9 km (IC 95 %: 58.3 — 73.1), respectivamente (Anexos, figura 27). Durante
estas dos temporadas, los grupos mas grandes se observaron principalmente frente a los 7° Sy 10° S.
Durante la primavera, la especie se retrajo nuevamente a la costa (mediana de 57.6 km; 95%-IC: 51.3 —
65.7) (Anexos, figura 27) con mayor idoneidad de habitat alrededor de los 7° S. El modelo predijo también
al sur del Perti (17-18° S) como un area de distribucion potencial, aunque con valores mas bajos (0.7 — 0.8).

No obstante, el area costera entre 14 y 17° S presentd una idoneidad de habitat muy baja (0.3 — 0.6),
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donde contrariamente el modelo para los delfines oscuros exhibiéd mayores valores de idoneidad. En
verano y otoio, los delfines comunes mostraron las predicciones de idoneidad de habitat mas altas (hasta
1y 0.9, respectivamente), mientras que durante el invierno y la primavera alcanzaron valores hasta 0.8 y
0.9, respectivamente (Figura 4). De acuerdo con los efectos del ICEN, las condiciones de El Nifio propiciaron
una mayor idoneidad de habitat (hasta 1) que La Niia (hasta 0.9) para los delfines comunes. El habitat mas
favorable se caracterizé por aguas mas frias (TSMA: 0 a -6 °C) con una ZMO menos profunda (0 a -90 m)
durante ambas condiciones interanuales (Figura 5). Espacialmente, este patrdn sugirié un mayor grado de
agregacion de grupos durante los afos cdlidos frente a los ~6 y 7-11°S, mientras que persistié una menor

idoneidad del habitat frente al sur de Peru (Figura 6).

Los tursiones mostraron preferencias tanto por aguas frias como cdlidas en areas con ZMO poco
profundas. Valores amplios de TSMA (-4 a 4 °C) y PZMOA negativos (0 a -80 m) predijeron la mayor
idoneidad del habitat (0.7 — 1) principalmente en verano. Durante el resto de las temporadas, el patrén
persistid con valores de idoneidad de habitat mas bajos (hasta 0.8) (Figura 3). La especie se concentrd
principalmente en aguas oceanicas (Figura 4). Sin embargo, se pronosticaron dos parches de alta idoneidad
de habitat (0.7-1) entre 6-11° y 14° S, durante todas las estaciones. Durante el otofio, |la especie se retrajo
hacia aguas mas oceanicas en el parche de mayor idoneidad frente al norte-centro de Perd, con medianas
de distancias a la costa de 86.2 km (95%-IC: 82.3 — 90.4) (Anexos, figura 28). Durante el verano, la
distribucidn potencial fue mas amplia tanto en dreas ocednicas como costeras (81.9 km; 95%-IC: 78.3 —
85.5; Anexos, figura 28), principalmente en el norte-centro (7 - 11° S), donde los grupos mas grandes se
observaron en aguas de transicidon en el borde de la plataforma continental. Durante el invierno y la
primavera, la especie se retrajo parcialmente hacia la costa en el parche con mayor idoneidad de habitat
frente al norte-centro del Pert, 76.3 km (IC95 %: 72 —80.5) y 71.8 km (IC 95 %: 67 — 76.7), respectivamente
(Anexos, figura 28). La zona costera entre 14-17° S también presentd valores bajos de idoneidad de habitat
(0—0.4) para los tursiones, al igual que los delfines comunes. Aunque la idoneidad de habitat de la especie
no presentd grandes cambios estacionales, el parche frente a los 7-11° S mostré los valores mas altos
durante el verano (Figura 4). De acuerdo al ICEN, se pronosticaron valores mas altos durante El Nifio (hasta
1) en comparacién con los de La Nifia (hasta 0.9) (Figura 7). Los mejores habitats se concentraron
principalmente en 7-11° S y ~14° S, y fueron mas amplios durante condiciones fuertes de El Nifo,

especialmente en verano (Figura 8).

Es importante senalar que las predicciones del modelo para el invierno austral estuvieron menos
representadas (i.e. menor cantidad de datos) que las del resto de las estaciones, tanto para las

observaciones de cetaceos como para los lances de PZMO y PP. No obstante, el efecto de esta debilidad
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del tamafio de muestra sobre la prediccién se cuantificd en términos de incertidumbre. En efecto, las
predicciones de invierno mostraron valores mas altos de desviaciones estandar para las tres especies

(Anexos, figuras 29, 30 y 31).
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Figura 3. Valores predichos de idoneidad del habitat de las especies de delfines en el NSCH para un espacio ambiental
tedrico, con base en las covariables incluidas en los mejores modelos: la anomalia espacial de profundidad de la zona
de minimo oxigeno (PZMOA), la anomalia de la concentracién de clorofila-a detectada remotamente (CHLA) y la
anomalia de la temperatura superficial del mar, detectada remotamente (TSMA). Los tamarios de los circulos vacios
representan los conteos de grupos observados en cada unidad de muestra (i.e., transecto).
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Figura 4. Valores predichos de idoneidad del habitat de las especies de delfines en el NSCH para el espacio geografico.
Los tamafios de los circulos vacios representan los conteos de grupos observados en cada unidad de muestreo (i.e.,

transecto). Las cruces representan datos de validacién, no incluidos en el ajuste del modelo.



28

La Nina: Condicion débil El Nifio: Condicion fuerte
Verano Otofo Verano Otofno
a s i -1 ; u
|

TSM, (°C)

Invierno Primavera

-
. R -
E

TSM, (°C)

Invierno Primavera

-5.0-

-

. . i - ' '
-90 -60 -30 0 30 -90 -60 -30

0 '
30 -90

i
0

-90
PZMO4 (m) PZMO4 (m)
Numero de grupos observados O NUmero de grupos observados A © O
1 1 2 3
Idoneidad de habitat Idoneidad de habitat
EEE: - - o EE EEEe - o o EE
0-0.1 0.1-0.2 0.2-0.3 0.3-04 0.4-05 0.5-06 0.6-0.7 0.7-0.8 0.8-0.9 0.9-1 0-0.1 0.1-0.2 0.2-0.3 0.3-04 0.4-0.5 0.5-06 06-0.7 0.7-0.8 0.8-09 0.9-1

Figura 5. Valores predichos de idoneidad del habitat del delfin comin (Delphinus delphis spp.) para un espacio
ambiental tedrico durante condiciones de La Nifia y El Nifio, con base en las covariables incluidas en el mejor modelo:
la anomalia espacial de profundidad de la zona de minimo oxigeno (PZMOA) y la anomalia de la temperatura
superficial del mar detectado remotamente (TSMA). El tamafio del circulo vacio representa los conteos de grupos
observados en cada unidad de muestreo (i.e. transecto).
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Figura 6. Valores predichos de idoneidad del habitat del delfin comun (Delphinus delphis spp.) para el espacio
geografico durante condiciones de La Nifia y El Nifio. Los tamafios de los circulos vacios representan los conteos de
grupos observados en cada unidad de muestreo (i.e. transecto). Las cruces representan datos de validacién, no
incluidos en el ajuste del modelo.
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Figura 7. Valores predichos de idoneidad del habitat del delfin mular (Tursiops truncatus) para un espacio ambiental
tedrico durante condiciones de La Nifia y El Nifio, con base en las covariables incluidas en el mejor modelo la anomalia
espacial de profundidad de la zona de minimo oxigeno (PZMOA) y la anomalia de la temperatura superficial del mar
detectado remotamente (TSMA). Los tamafios de los circulos vacios representan los conteos de grupos observados
en cada unidad de muestreo (i.e. transecto).
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Figura 8. Valores predichos de idoneidad del habitat del tursién (Tursiops truncatus) para el espacio geografico
durante condiciones de La Nifia y El Nifio. Los tamafios de los circulos vacios representan los conteos de grupos
observados en cada unidad de muestreo (i.e. transecto). Las cruces representan datos de validacién, no incluidos en

el ajuste del modelo.
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2.4 Discusion

Este es el primer estudio que estima la importancia de la profundidad de la ZMO en las distribuciones de
cetdceos. Nuestros resultados mostraron que los delfines oscuros y comunes ocupan aguas productivas
frias con una ZMO poco profunda. Esto sugiere que ambas especies explotarian dreas donde su presa
principal, la anchoveta peruana, esta restringida verticalmente y, por lo tanto, mds accesible. Los tursiones
mostraron un patrén diferente. Aunque su distribucidon estuvo relacionada con dareas de ZMO
relativamente poco profundas, sus preferencias de habitat fueron mas amplias en términos de
temperatura superficial del mar, lo que sugiere plasticidad para presas mas diversas y el uso de diferentes

estrategias de alimentacion.

Los modelos predijeron una distribucién extendida hacia el oeste tanto para el delfin oscuro como para el
comun, principalmente durante el verano y el otofio australes, pero una contraccidon hacia la costa en
invierno. Durante el verano, la surgencia débil mantiene las masas de agua frias con alta productividad
primaria en las zonas costeras (Figura 9; Anexos, figuras 21 y 22), restringiendo la distribucién horizontal
de la anchoveta (Swartzman et al., 2008). Durante el invierno, un intenso afloramiento y la ocurrencia de
remolinos anticicldnicos (Chaigneau et al., 2008) promueven la expansidén de aguas frias hacia el oeste
(Figura 9; Anexos, figuras 21 y 22) y consecuentemente la distribucién horizontal de la anchoveta
(Swarztman et al.,, 2008). Inicialmente, esto podria indicar una mayor extensién de las areas de
alimentacién de los depredadores, sin embargo, los resultados mostraron una contraccidon espacial
durante esta estacién. Esta aparente contradiccion podria resultar de la variacién estacional en la
profundidad de la ZMO, dado que modula la accesibilidad a las potenciales presas. Durante el verano, la
ZMO es poco profunda (aprox. 20 m; Graco et al., 2017) sobre la plataforma continental (anomalias
espaciales negativas: Anexos, figura 20), lo que restringe la distribucién vertical de la anchoveta (Passuni
et al.,, 2015), facil de capturar para los delfines oscuros y comunes. Por el contrario, la ZMO es
relativamente mds profunda en invierno (aprox. 60 m; Graco et al., 2017) sobre la plataforma continental
(anomalias espaciales positivas: Anexos, figura 19), lo que permitiria la dispersion vertical de la anchoveta
(Passuni et al., 2015). Sélo una estrecha franja muy costera mantuvo una ZMO poco profunda donde las

presas aun serian faciles de capturar para los delfines oscuros y comunes (Anexos, figura 20).

La afinidad persistente de estas dos especies por areas con ZMO poco profunda, independientemente de
la estacion, podria responder a (i) su mayor costo metabdlico de vida (Mckinnon 1994; Spitz et al., 2012),
(ii) el tamafio de las manadas conformadas por cientos a miles de individuos, vy (iii) su comportamiento

muy activo. Demandas tan altas de energia implicarian que estas dos especies deban maximizar la ingesta
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de energia alimentandose en areas de intensa productividad alrededor de los nucleos de afloramiento
(Jefferson et al., 2009; Manocci et al., 2014) y consumir presas abundantes (Sih y Christensen, 2001) de
mayor densidad caldrica como los clupeidos (Spitz et al., 2010; Spitz et al., 2012) y las anchovetas (6.5 kJ
gl Mckinnon 1994). Sin embargo, el hecho de que los mejores modelos de idoneidad de habitat para estas
dos especies incluyeran siempre profundidades relativas de ZMO poco profundas durante todas las
estaciones, sugiere que también seleccionan dreas de alta accesibilidad a las presas para maximizar la
ingesta de energia. Por lo tanto, la limitada distribucién vertical de las anchovetas debido a una ZMO poco
profunda podria conferir una ventaja importante a estos depredadores, posiblemente mejorando el éxito
de forrajeo. Esta relacion fue ligeramente mas débil en delfines comunes que en delfines oscuros,
probablemente porque el primero también se distribuye en el norte de Peru (3 - 6° S), donde hay una
fuerte influencia de la rama sur de la corriente subsuperficial de Cromwell, de aguas mas oxigenadas (> 1

ml ') (Zuta y Guillén, 1970), por lo que la ZMO se profundiza a ~100 m (Graco et al., 2007).

Una picnoclina o termoclina poco profunda también podria agregar presas para estos depredadores, ya
gue promueven la formacion de nucleos productivos, como se ha observado en el Pacifico Oriental Tropical
(Reilly 1990; Scott et al., 2012). Sin embargo, esta variable fue menos relevante en los modelos
probablemente debido a su marcado patrén estacional. Esta se desarrolla durante el verano, hasta 50—60
m de profundidad frente al norte de Peru, pero es virtualmente ausente durante el invierno (Zuta y Guillén,
1970). Una picnoclina poco profunda asegura que las aguas ricas en nutrientes ocupen la zona eufdtica,
desencadenando una alta produccidn primaria y agregacién de presas, pero esto no limita fisioldgicamente
a las presas como lo hace la ZMO. Sin embargo, esta interpretacién debe tomarse con cautela debido a la

menor cantidad de datos para esta variable de este estudio.

En general, se predijo una distribucion mas ocednica para los tursiones en areas de ZMO poco profunda,
pero con aguas tanto frias como cdlidas. La especie mostrd un patréon de distribucion mas oceanico que le
permitiria explotar un nicho no ocupado por delfines oscuros o comunes. La dieta del tursién es mas
diversa y consume especies tanto epipelagicas como mesopelagicas (Jefferson et al., 2008). En aguas
peruanas, la especie también se alimenta principalmente de jureles (Trachurus murphyi), mictéfidos
(Lampanyctus parvicauda) y barracudas (Sphyraena sp.), asi como de anchovetas, aunque en menor
cantidad (Garcia-Godos et al., 2007). El aporte energético de sus presas preferidas es inferior al de la
anchoveta (6.5 kJ g1). Los mictéfidos contienen 4.1 kJ g y los jureles 5.4 kJ g (Mckinnon, 1994; Spitz et
al., 2010). Los menores requerimientos energéticos de los tursiones, en comparacién con los del delfin
comun, han sido confirmados por su menor densidad mitocondrial en los musculos (Spitz et al., 2012).

Ademas, sus presas podrian comportarse de manera diferente con relacién a la profundidad de la ZMO.
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Por ejemplo, los jureles descansan en el limite superior de esta capa reduciendo su actividad (Bertrand et
al., 2006). Asimismo, se sabe que especies mesopelagicas como los mictéfidos permanecen letargicos en
concentraciones muy bajas de oxigeno (Jones, 1971; Kramer, 1987), como estrategia para evitar
depredadores epipelagicos no adaptados a condiciones hipdxicas (Barham, 1970). Sin embargo, cetdceos
adaptados a un buceo mas profundo y de menor costo metabdlico de vida como los tursiones, podrian
atrapar facilmente estas presas inmoviles. Tal estrategia compensaria la menor calidad de presa en

términos de energia.

También se observd una segregacidn espacial entre las especies, lo que sugiere una particion del habitat
en el NSCH. Los delfines oscuros y comunes mostraron preferencia por la plataforma continental, aunque
separados latitudinalmente. Los tursiones prefirieron zonas sobre el talud continental y dreas ocednicas.
La particién de habitats y nichos ocurre como respuesta a la competencia por los recursos (Bearzi, 2005;
Oviedo et al.,, 2018). En efecto, los delfines oscuros y comunes compartieron el espacio ambiental
relacionado con las aguas productivas frias con una ZMO poco profunda, por lo que las diferencias
latitudinales permitirian reducir parcialmente esta competencia interespecifica. Del mismo modo, la
ocupacion de aguas ocednicas por los tursiones permite la explotacién de un nicho diferente no ocupado

por los delfines costeros.

Los modelos también mostraron un efecto estacional en la idoneidad del habitat de las tres especies de
delfines que podria estar relacionado a diferentes factores. (i) Se podria haber capturado la distribucion
espacial de los predictores que varian estacionalmente, pero también (ii) la posible estacionalidad en Ila
historia de vida de la especie como sus ciclos reproductivos. Los delfines oscuros exhiben un ciclo
reproductivo altamente estacional en las aguas peruanas, con una temporada de reproduccién y crianza
durante el invierno austral a inicios de la primavera (Van Waerebeek y Read, 1994), cuando las
predicciones de alta idoneidad de habitat se replegaron mas a la costa. Esta retraccidn costera durante la
época reproductiva ha sido observada en Nueva Zelanda (Cipriano, 1992). Aunque no hay informacion
sobre algln ciclo reproductivo estacional para los delfines comunes en el NSCH, esto no puede ser
descartado. La poblacién del delfin comun de hocico corto (Delphinus delphis delphis) que habitat en la
parte sur del Pacifico Oriental Tropical (~2° N — 14° S) tiene un periodo reproductivo marcado de enero a
julio (Perryman y Lynn 1993), mientras que la poblacion del Pacifico Oriental Tropical central (~13° N —2°
N), durante todo el afio (Perryman y Lynn, 1993; Danil y Chivers, 2007). Esta diferencia puede deberse a
los breves pulsos de productividad en aguas tropicales en comparacion con las aguas mas templadas en la

zona central donde la productividad es mas prolongada en el tiempo (Danil y Chivers, 2007). La idoneidad
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del habitat del tursidn también se vio afectada por la sefial estacional; sin embargo, su ciclo reproductivo

es desconocido para el drea de estudio y zonas adyacentes.

Los efectos interanuales mejoraron el rendimiento de los modelos de idoneidad de habitat para los
delfines comunes y tursiones, pero no para el delfin oscuro. Esto podria deberse a la cobertura espacial
del ICEN que abarca principalmente el centro-norte del Peru (3-10° S), menos ocupado por los delfines
oscuros. El principal efecto interanual fue un aumento de la idoneidad del habitat en los principales
parches de agregacién de delfines comunes y tursiones durante “El Nifio: condicién fuerte”, lo que indica
una importante agregacion de delfines en estas areas que posiblemente se mantuvieron relativamente
productivas y, por lo tanto, exhibirian los valores mas altos de idoneidad. Estas anomalias cdlidas también
profundizan la ZMO (> 100 m) frente al norte-centro del Peru en las areas costeras (Graco et al., 2007)
permitiendo que la anchoveta se disperse verticalmente (Gutiérrez et al.,, 2001). Esto obligaria a los
delfines comunes a buscar alimento en zonas mas profundas. El incremento en la cobertura de hbitat
idéneo para los tursiones podria responder a la incursidon de otras poblaciones y presas oceanicas, como
consecuencia de la intrusién de aguas oceanicas célidas hacia la zona costera del Pert (Niquen y Bouchon,
2004). No se detectaron cambios latitudinales evidentes durante condiciones cdlidas, coincidiendo con lo
reportado para El Niflo 1997-98 para delfinidos (Llapapasca et al., 2018), durante el cual las celdas de
surgencia costera permanecieron activas, exportando la produccién primaria hacia el oeste y brindando
areas de refugio a anchovetas, caballas (Scomber japonicus) y otros peces peldgicos costeros (Bertrand et
al., 2004). Por el contrario, durante “La Nifia: condicidn débil”, las predicciones de idoneidad del habitat
fueron muy similares a las de las "condiciones neutrales", lo que sugiere un impacto débil o nulo en las

distribuciones de ambas especies durante anomalias débiles.

Los resultados sugieren que la profundidad relativa de la ZMO desempefia un rol relevante en la
distribucidn de las especies de delfines dominantes del NSCH, modulando potencialmente la accesibilidad
a su principal presa, la anchoveta peruana. En efecto, las areas con ZMO relativamente poco profundas
fueron seleccionadas durante todas las estaciones, principalmente por delfines oscuros y comunes. Estas
dos especies maximizarian su ganancia de energia al consumir presas altamente caldricas, restringidas
verticalmente a las capas superiores oxigenadas. Los tursiones mostraron afinidad por aguas mas

oceanicas y calidas, donde podrian explotar también presas mesopelagicas.

Algunos estudios relacionados al cambio climatico para los préximos 78 afios en el NSCH predicen un
calentamiento intenso en la superficie del mar (2-4.5 °C) y posibles valores mas bajos en las

concentraciones de oxigeno disuelto (Echevin et al., 2020). Tales condiciones futuras serian similares a las
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del ultimo periodo interglaciar (hace 130-116 mil afios) cuando la comunidad de peces estuvo dominada
por gobios y peces mesopeladgicos en lugar de anchovetas (Salvatecci et al., 2022). Para estas Ultimas, tales
condiciones son perjudiciales, especialmente durante el reclutamiento, a pesar de la amplia tolerancia
térmica de la especie (Echevin et al., 2020). Esto, a su vez, puede desencadenar la migracidn de esta presa
hacia aguas mas frias en las altas latitudes (Cheung et al., 2018). De acuerdo con los resultados de esta
investigacion, esto podria significar un efecto a largo plazo en la calidad del habitat y la distribucion de los

delfines en el NSCH.

VERANO

= Surgencia moderada

= PP intensa

= ZMO somera

® < Distribucién

\
coNT\N\"—“TPl horizontal de anchoveta
WA
_ B FORM™ Delfin oscuro
— LP‘TP‘, - a o g v
\ - Rt «@shv< Anchoveta peruana g, Delfin comin 2 D!St"bucwn .
3 e . o horizontal de delfines
N\ ( < P o Tusitn | 0Sscuros y comunes
\ [ e P
e

INVIERNO

= Surgencia intensa

= PP moderada
= ZMO profunda

= > Distribucion
horizontal de anchoveta

M- — ORM . Delfin oscuro
S| "“MAF in com = < Distribucién
\ “ e Anchoveta peruand gl Delfin comin horizontal de delfi
= i orizontal de delfines
Peces pelagicos ‘.. Tursion
‘ -™< T gnicos 0 - oscuros y comunes

\\J,,,,-_ff—--L-f***"

Figura 9. Modelo conceptual de la idoneidad de habitat para delfines oscuros, comunes y tursiones en el norte del
Sistema de la Corriente de Humboldt. Se muestran dos estaciones contrastantes (verano e invierno) que representan
las diferencias en la distribucién espacial de las especies, principalmente sobre la plataforma continental. PP:
Productividad primaria. Las siluetas fueron modificadas de las originales creadas por Chris Huh
(https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).
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Capitulo 3. Distribucion espacial de las aves guaneras en la region

de alta productividad Norte del Sistema de la Corriente de Humboldt

3.1 Introduccion

Las especies con distribucién simpatrica usualmente pueden explotar los mismos recursos a través de
estrategias como la particién del habitat y/o por una diferenciacién de sus nichos troficos (Hutchinson,
1959; Friedlaender et al., 2021). Por ejemplo, el ensamble de aves peldgicas tiende a ocupar el ambiente
marino de forma segregada a lo largo de un gradiente de productividad primaria, en funcidon de sus
requerimientos de energia y habilidad de vuelo (Ballance et al., 1997; Vilchis et al., 2006; Manocci et al.,
2014). Asimismo, diferencias en el nicho tréfico (i.e., consumo diferenciado de presas) han sido
encontradas en ensambles de aves con una limitada zona de forrajeo, principalmente durante la época
reproductiva (Navarro et al., 2013; Jessop et al., 2020). No obstante, aln no son claros los factores que
permitirian la coexistencia del ensamblaje de especies que habitan en la zona eutrdfica dentro de un
gradiente de productividad primaria. Aunque una alta abundancia de alimento para las aves simpatricas
es esperada en dreas de intensa productividad, esta puede ser variable a diferentes escalas temporales y

no siempre accesibles.

Como fue mencionado en el capitulo anterior, el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt es un
sistema de surgencia de borde oriental con altos niveles de productividad primaria (Chavez et al., 2008) y
con una ZMO somera (<30 m), principalmente sobre la plataforma continental (Graco et al., 2017). Estas
condiciones propician una alta disponibilidad de alimento que congregan un gran numero de
depredadores tope como las aves marinas, especialmente las que producen el guano de isla, conocidas
como aves guaneras (Duffy, 1994). Estas aves incluyen piqueros peruanos (Sula variegata), cormoranes
guanayes (Leucocarbo bougainvilliorum) y pelicanos peruanos (Pelecanus thagus). Las poblaciones de
estas tres especies, conformadas por miles a millones de individuos, habitan de forma simpatrica en la
region del NSCH, consumiendo principalmente anchoveta peruana (Engraulis ringens) (Jordan 1967;
Jahncke y Goya, 1998). Las colonias de estas especies se encuentran ubicadas en islas, islotes y puntas
rocosas a lo largo de la costa del Pert donde llevan a cabo actividades de descanso y reproduccion (Jordan,

1967).
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Especies ecoldgicamente similares deberian dividir el habitat y/o sus recursos como mecanismos que
permitan la coexistencia. Dichos mecanismos estan relacionados a factores inherentes a las aves marinas
tales como: (i) su habilidad de vuelo, (ii) la distribucidn espacial de su presa vy (iii) la frecuencia del retorno
al nido (cuidado parental); dado que actian como moduladores en la seleccion de sus areas de
alimentacién cuando se comportan como forrajeadores de lugares centrales (central-place foragers;
Fauchald, 2009). Estos factores pueden ayudar a entender cémo las tres especies mds abundantes en el
NSCH se distribuyen y coexisten en las zonas de mds alta productividad dentro del gradiente, considerando

gue estas aves retornan diariamente a sus colonias luego de los viajes de alimentacion.

Las tres especies presentan diferencias anatdmicas relacionadas con su habilidad de vuelo. En general, los
piqueros (Familia Sulidae) muestran un disefio mucho mas aerodindmico (en términos de envergadura alar
y peso) que les permitiria cubrir largas distancias durante un viaje de forrajeo, a diferencia de los
cormoranes (Familia Phalacrocoracidae) que se encuentran generalmente limitados a zonas costeras dado
su mayor peso y menor habilidad de vuelo (Nelson, 2005). Por ejemplo, los cormoranes monudos (Gulosus
aristotelis) no forrajean mas alla de los 17 km de sus colonias (Wanless et al., 1991). Por el contrario,
sulidos como los piqueros de patas rojas (Sula sula), de Nazca (Sula granti), enmascarados (Sula dactylatra)

y pardos (Sula nebouxii) forrajean lejos de sus colonias en aguas ocednicas tropicales del Pacifico Oriental

Tropical (Ballance et al., 2006; Vilchis et al., 2006). Los pelicanos, a pesar de su mayor peso, pero gran
envergadura alar, pueden también realizar vuelos a grandes distancias de sus colonias con fines de

alimentacién y reproduccion (Nelson, 2005).

En el NSCH, los piqueros y pelicanos peruanos presentan comportamientos de forrajeo solitarios en
comparacién de los cormoranes guanayes, quienes suelen alimentarse en bandadas de decenas de miles
de individuos (Duffy, 1983). Los cormoranes guanayes pueden bucear a mayores profundidades (~32 m)
que los piqueros peruanos (~10 m) y los pelicanos peruanos (~1 m) (Zavalaga et al., 2011; Weimerskirch
etal., 2012) y ademas presentan menores costos de forrajeo que estos ultimos (Enstipp et al., 2006; Green
et al., 2009). Otro factor importante es el tamafo poblacional; los cormoranes guanayes representan
aproximadamente el doble que los piqueros peruanos y 24 veces a los pelicanos peruanos en el NSCH

(Tabla 3).

Por otro lado, el periodo reproductivo en esta region ocurre principalmente durante el invierno e inicios
de primavera australes, y es principalmente marcado para los piqueros y pelicanos peruanos (Passuni et

al., 2016). Estas dos especies presentan una mayor duracion del periodo reproductivo con respecto al
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cormordn guanay (Passuni et al., 2016). Estas caracteristicas ecoldgicas se muestran en detalle en la tabla

3.

Tabla 3. Principales caracteristicas ecolégicas para cada especie de ave guanera del Sistema de la Corriente de
Humboldt (*Caracteristica asociada a la familia).

Familia Phalacrocoracidae Sulidae Pelecanidae | Referencia
] Cormoran Piquero Pelicano
Especie
guanay peruano peruano
Envergadura alar 1m 1.5m 23m Weimerskirch et al,
2012
Weimerskirch et al.,
Peso 2 kg 1.5kg 6 kg 2012
Habilidad de vuelo* Bajo Alto Alto Nelson, 2005

Profundidad de buceo

Mediana: 4 m
Maxima: 32 m

Mediana: 2 m
Maxima: 10 m

Maxima: 1 m

Zavalaga et al., 2010;
Weimerskirch et al.,
2012

Sin Green et al., 2009;

. E3 ’ ’
Costo de forrajeo Menor Mayor informacién | Enstipp et al., 2006
Tamaiio poblacional 2.1 millones 1.3 millones 86 mil Agrorural, 2021
Com|:.>ortam|ento de Gregario Solitario Solitario Duffy, 1983
forrajeo
Epoca de reproduccién | Otofio a primavera invierno Invierno Passuni et al., 2016
Duracion c.iel periodo 4.7 meses 6.7 meses 5.3 meses Passuni et al., 2016
reproductivo
Numero de huevos por 2a4 2a4 2a3 Nelson, 2005

puesta

Cuidado parental

Ambos padres

Ambos padres

Ambos padres

Passuni et al., 2016

Durante el periodo reproductivo, las aves marinas exhiben comportamientos de cuidado y crianza de los
pichones por lo que deben retornar regularmente a sus nidos en las colonias. Asi, estas especies deben
encontrar un balance entre la energia obtenida del alimento y el costo energético de volar desde y hacia
las zonas de alimentacién (Fauchald, 2009). Consecuentemente, lo anterior se deberia reflejar en la
reduccion de su distribucidn espacial en el mar, ocurriendo un mayor solapamiento entre las tres especies

durante la etapa reproductiva.

En este capitulo se evalud las caracteristicas del habitat seleccionadas por las tres especies relacionadas a
sus historias de vida y que permiten su distribucién en simpatria en el NSCH. En este sentido, se hipotetizé
que existird una segregacion espacial parcial entre las tres especies, resultado de las diferencias en sus
habilidades de vuelo y comportamientos de forrajeo. La mayor habilidad de vuelo de los piqueros y

pelicanos peruanos aunado a sus habitos de forrajeo mas solitarios les permitira cubrir zonas productivas
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mas alejadas de sus colonias donde la ZMO se profundiza. Mientras que los cormoranes guanayes, de
comportamiento de forrajeo muy gregario, ocuparan zonas productivas costeras de ZMO somera. No
obstante, la distribucién espacial de las tres especies serad reducida durante la época reproductiva por la

necesidad de estar cerca de las colonias debido al cuidado parental.

3.2 Metodologia

3.2.1 Datos de aves marinas

Se registraron avistamientos de aves marinas del 2001 al 2019 durante los mismos cruceros cientificos
mencionados en el capitulo uno, y siguiendo la misma metodologia (seccién 2.2.1). Un observador realizd
barridos visuales en la superficie del mar desde la proa del barco dentro de un sector circular de 90°, desde
la proa hacia el lado babor de la embarcacion (Tasker et al., 1984). Las aves que entraron en el campo
visual provenientes desde la popa del barco, asi como las que volaron alrededor de este, no fueron
registradas para evitar reconteos. El esfuerzo de busqueda se realizé también Unicamente durante las
horas luz (6:00-18:00 h), con las mismas pausas mencionadas en el primer capitulo. El esfuerzo de
muestreo quedo determinado siguiendo la misma aproximacién que para los cetaceos. Cada avistamiento
fue entonces asignado a su nuevo transecto mas cercano en tiempo y espacio junto con la identificacidn
de la especie y su tamafio de grupo. Unicamente avistamientos de piqueros peruanos (6 153 grupos; 217
578 individuos), cormoranes guanayes (2 440 grupos; 118 448 individuos) y pelicanos peruanos (1 689
grupos; 15 694 individuos) fueron analizados en esta tesis (Anexos, figura 34). Sin embargo, todas las

especies de aves marinas observadas fueron registradas durante la navegacién.

3.2.2 Predictores de habitat

Los mismos predictores descritos en el primer capitulo fueron utilizados para la construccion de las
diferentes estructuras de modelos de competencia. Estos fueron las anomalias espaciales de la
profundidad de la zona de minimo oxigeno (PZMO), de la temperatura superficial de mar (TSMA) y de la
clorofila superficial (CHLA). Ademas, considerando que las especies de aves de este estudio retornan
diariamente a sus colonias, una variable que toma en cuenta este aspecto fue también incluida: La

distancia a la colonia mas cercana (DIST). Para esto, la distancia geodésica (i.e. distancia mas cercana entre
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dos puntos dentro de un elipsoide) de cada avistamiento a la colonia mas cercana fue calculada a través
del paquete ‘Geosphere’ en R. La variable ‘profundidad de la picnoclina’ (PP) fue descartada debido a su
menor tamafo de muestra y virtual ausencia en invierno para la zona de estudio (ver secciones 2.2.3y 2.4,

capitulo dos).

3.2.3 Modelos de idoneidad de habitat

El enfoque INLA fue también usado para modelar el grupo de aves (g) en cada transecto (i) como una
funcién de varias (k) combinaciones de los predictores ambientales (X) mencionados. La colinealidad y la
correlacién entre variables fueron también evaluadas a través del VIF y la correlacion de Pearson. Sélo las
variables no correlacionadas (r < 0.5) fueron incluidas dentro de cada estructura de modelo (Anexos, figura
22). Se probaron diferentes funciones de verosimilitud (Poisson, binomial negativa y Poisson de ceros
inflados) para la variable respuesta, y polinomios de primer y segundo grado (B) para suavizar la relacién

con cada predictor y/o combinacién de ellos.

La autocorrelacién espacial también fue incluida como un efecto aleatorio (W) (Anexos, figura 22). Las
fuentes de variabilidad estacional e interanual fueron introducidas como un efecto aleatorio ciclico () de
la estacién del afio (S), y como un efecto fijo (¢) a través del ICEN (ver ecuacion 2). Tanto la variabilidad en
el esfuerzo de muestreo, asi como la variabilidad en los tamafos grupales de aves fueron incluidos como
una variable de balance (E), como fue explicado en el segundo capitulo. Se utilizaron distribuciones Gamma
como previas para todos los pardmetros desconocidos. EI mejor modelo para cada especie fue
seleccionado con base en el menor valor del WAIC tomando en cuenta también el valor de CPO. Los valores
predichos se escalaron de 0 a 1, los cuales representaron la idoneidad del habitat. Estos modelos fueron
finalmente proyectados en capas promedio y estacionales, tanto en el espacio ambiental teérico como en

el geografico.

3.2.3.1 Distancia a la costa de los habitats idoneos

Con la finalidad de cuantificar la extensién-contraccién del habitat predicho se estimaron las distancias a
la colonia mas cercana de todos los pixeles cuyos valores de idoneidad de habitat fueron > 0.8. Las
distribuciones posteriores y sus diferencias entre especies, y ademas estacionales, se estimaron a través

de las cadenas de Markov-Montecarlo implementado en el lenguaje JAGS (Plummer, 2003). Se utilizaron
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previas uniformes no-informativas. Se corrieron tres cadenas en paralelo con 200.000 iteraciones cada
una donde el diez por ciento fue excluido en la fase de calentamiento reteniéndose una de cada 10

iteraciones para evitar la autocorrelacidon en cada cadena.

3.3 Resultados

3.3.1 Predictores correlacionados

Inicialmente, no se detectd colinealidad entre las variables (VIF < 5; tabla 6). Sin embargo, dado que la
TSMA y CHLA; TSMA y DC; PZMOA y DC mostraron valores altos de correlacién (r > 0.5; Anexos, figura 23),

la combinacidn de estos predictores fueron descartados dentro de las mismas estructuras de modelos.

3.3.2 Seleccion de los modelos

Para todas las especies, la variable respuesta fue mejor representada por una verosimilitud de Poisson de
ceros inflados. La CHLA y la PZMOA fueron los mejores predictores de la idoneidad de habitat para los
piqueros peruanos, mientras que la TSMA y la PZMOA para los cormoranes guanayes y los pelicanos
peruanos (Tabla 4). Polinomios de segundo grado fueron seleccionados como suavizadores de la relacién
variable respuesta-predictores para los piqueros y pelicanos peruanos; y un polinomio de primer grado
para los cormoranes guanayes. La inclusion de los efectos estacionales e interanuales mejoré el
rendimiento de los modelos para las tres especies (Tabla 4). Los mejores modelos para cada especie

fueron:
Cormoran guanay:

pg,~ (TSMy, - PZMO,) + W; + 8- S; + ¢ - ICEN, (7)

Pelicano peruano:

Ug,~ (TSMy, - PZMO,) + TSMy, + TSM5 + PZMO,, + PZMOZ, + W, + 6 -S; + ¢ - ICEN; (8)
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Piquero peruano:

ug,~ (CHL,, PZMO,) + (CHLy, - PZMO4 )2+ W; +6-S; + ¢ -ICEN;  (9)

Tabla 4. Comparacion de las cinco mejores estructuras de modelos para predecir la idoneidad del habitat de los
cormoranes, pelicanos y piqueros en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt. Modelo seleccionado en
negrita (i.e., WAIC mas bajo).

Estructura de los modelos WAIC CPO

Cormoran guanay

Mg~ (TSMy, - PZMO,)+W;+6-S;+ ¢ ICEN; 3505.05 | 3533.438
tg,~ (TSMy, - PZMO,) + (TSMy, - PZMO,)2 + W; + 6+ S; + ¢ - ICEN; 3508.646 | 3533.351
tg;~ (TSMy, - PZMO,) + TSMy, + TSMZ, + PZMO,, + PZMOS, + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 3509.882 | 3532.865
tg;~ TSMy, + TSMZ + PZMO,, + PZMOS, + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 3524.565 | 3531.971
tg,~ (TSMy, - PZMO,) + W; 3532.618 | 3533.53

Pelicano peruano

Mg~ (TSMy, - PZMO,) + TSM,, + TSM3 + PZMO,, + PZMO; +W;+6-S; + ¢ - ICEN; 3597.694 | 3174.736
tg,~ (TSMy, - PZMO,) + (TSMy, - PZMO4)2 + W; + 6+ S; + ¢ - ICEN; 3604.821 | 3174.432
tig,~ (TSMy, - PZMO,) + W; + 6+ S; + ¢ - ICEN; 3605.246 | 3174.227
tg,~ (TSMy, - PZMO,) + TSMy, + TSMj, + PZMO,, + PZMOS, + W; + 6 - S; 3615.282 | 3175.728
tg,~ (TSMy, - PZMO,) + TSMy, + TSMZ, + PZMO,, + PZMOS, + W; 3615.292 | 3174.07

Piquero peruano

Mg~ (CHLy, - PZMO,) + (CHLy, - PZMO,)2 +W;+0-S; + ¢ - ICEN; 11795.937 | 2710.15

tg;~ (CHLy, - PZMO,) +W; + 6-S; + ¢ - ICEN; 11800.946 | 2708.943
tg;~ (CHLy, - PZMO,) + CHLy, + CHLS, + PZMO,, + PZMO; + W; + 6 - S; + ¢ - ICEN; 11802.326 | 2708.734
fg,~ (CHL,, - PZMO,) + (CHL,, - PZMO,)2 +W; + 6 - S; 11805.438 | 2712.047
pg,~ (CHL,, - PZMO,) + CHL, + CHL;, + PZMO,, + PZMOZ + W; + 6 - S; 11807.51 | 11538.513

3.3.3 Distribuciones inferidas de las aves guaneras

Los cormoranes guanayes mostraron preferencias notorias por areas frias de ZMO somera. Valores
negativos altos de TSMA (0 a <-6 °C) y de PZMO (0 a -100 m) predijeron la mayor idoneidad del habitat (0.8
a 1) (Figura 10). En general, la especie presentd una distribucidn continua desde los 5° S a los 18° S con

nucleos de altos valores de idoneidad (0.9 - 1) frente alos 9° S; 12° Sy 16-17° S (Figura 11).
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Figura 10. Valores predichos de idoneidad del habitat de las especies de aves guaneras en el NSCH para un espacio
ambiental tedrico, con base en las covariables incluidas en los mejores modelos: la anomalia espacial de profundidad
de la zona de minimo oxigeno (PZMOA), la anomalia de la concentracion de clorofila-a detectada remotamente
(CHLA) y la anomalia de la temperatura superficial del mar, detectada remotamente (TSMA). Los tamafios de los
circulos vacios representan los conteos de grupos observados en cada unidad de muestra (i.e., transecto). La linea
blanca continua y la discontinua representan valores de idoneidad de habitat de 0.8 y 0.7, respectivamente. Las
siluetas fueron creadas por Ferran Sayol y John Hill (https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).
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Figura 11. Valores predichos de idoneidad del habitat de las especies de aves guaneras en el NSCH para el espacio
geografico. Los tamafios de los circulos vacios representan los recuentos de grupos observados en cada unidad de
muestreo (i.e., transecto). Los cruces representan datos de validacién, no incluidos en el ajuste del modelo. Las lineas
negras continuas y la blanca discontinua representan valores de idoneidad de habitat de 0.9, 0.8 y 0.7,
respectivamente. Las siluetas fueron creadas por Ferran Sayol y John Hill (https://creativecommons.org/licenses/by-
sa/3.0/).
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Los pelicanos peruanos presentaron preferencias por un amplio rango de TSMA (-6 a 6 °C) aunque
ocupando principalmente zonas con PZMOA espacialmente somera (-100 a 40 m) (Figura 10). Su
distribucidn espacial fue en parches frente a los 3-8° S; 10° S; 12° Sy 15-18° S, donde se encontraron los

valores mas altos de idoneidad de habitat (0.7-1) (Figura 11).

Los piqueros mostraron preferencias por zonas con amplios rangos de CHLA (-2 a +4 mg m3) y de PZMO (-
100 a 100 m), aunque los valores mas altos (0.9-1) estuvieron asociados a areas muy productivas (0 a +4
mg m3) y someras (-100 a 0 m) (Figura 10). Su distribucidon fue continua desde los 6° S a los 18° S con

nucleos de alta agregacion de individuos frente a los 9° S; 11-14° Sy 16-17° S (Figura 11).

Piquero peruano

| 1 J
' ' i Cormoran guanay
Pelicano peruano

Densidad

30 35 40 45 50
Distancia a la colonia mas cercana (km)

Figura 12. Comparacién de medianas bayesianas de la distancia a la colonia mas cercana (km) entre especies.
Distancias calculadas a partir de pixeles con altos indices de idoneidad de habitat (de 0.8 a 1). Las siluetas fueron
modificadas de las originales creadas por Ferran Sayol y John Hill (https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).
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El habitat idoneo (0.8 — 1) que presentd una mayor extensién horizontal fue el del piquero (42 km; IC 95
%: 39.7 — 44.6) seguido por el pelicano (37.6 km; IC 95 %: 33 —43.2) y el cormoran (33.9 km; IC95 %: 31.7
—36.4) (Figura 11).

A nivel estacional, los cormoranes guanayes presentaron una distribucidn continua similar entre
estaciones, tanto latitudinal como longitudinal (Figura 13). La extension horizontal del habitat idéneo (0.8-
1) para el invierno y primavera fueron de 34.4 km (IC 95 %: 32.8 — 36.2) y 35.8 km (IC 95 %: 34.3 — 37.3),
respectivamente, mientras que para el verano y otofio de 36.4 km (IC 95 %: 35 —37.9) y 34.8 km (IC 95 %:
33.4 — 36.4), respectivamente (Figura 14). No obstante, los nucleos de mayor agregacion (0.9-1) fueron

amplios durante verano y otofio, pero reducidos en invierno y primavera (Figura 13).

Los pelicanos peruanos mostraron un habitat idéneo (0.8-1) relativamente extendido durante verano y
otofio (Figura 13) alcanzando distancias de 40.6 km (IC 95 %: 37.5 —44.2) y 41.3 km (IC 95 %: 37.7 — 45.7),
respectivamente (Figura 14). Durante el invierno, el habitat idéneo mostré una retraccion hacia la costa
de 24.9 km (IC 95 %: 19 — 36.4) mientras que en la primavera nuevamente una extension de 36.1 km (IC
95 %: 32 — 41.5) (Figura 14). Latitudinalmente, durante el invierno, las areas de mayor idoneidad
estuvieron principalmente focalizadas frente a los 6-8° S y 16-18° S mientras que en el resto de las

estaciones estas areas presentaron una mayor cobertura: 6-12° Sy 14-18° S (Figura 13).

Los piqueros peruanos presentaron una distribucion horizontal del habitat idéneo (0.8-1) mas extendida
en el verano 43.6 km (IC 95 %: 42.1 — 45.3) que en el invierno 37.4 km (IC 95 %: 35.6 — 39.3) mientras que,
en el otofio y primavera, distancias intermedias de 40.3 km (IC 95 %: 38.6 —42.2) y 41 km (IC 95 %: 39.4 —
42.7), respectivamente (Figura 13 y 14). Latitudinalmente, durante el verano y la primavera este habitat
idéneo se extendid desde los 6° S a los 18° S mientras que durante el otofio y el invierno se redujo desde

los 8°Salos 16°S (Figura 13).

La incertidumbre de las predicciones fue cuantificada en valores de desviacidn estandar. En general, estos
fueron bajos, tanto en las capas promedio como en las estacionales. Unicamente las zonas mas ocednicas

presentaron altos valores para el cormoran guanay y el pelicano peruano (Anexos, figuras 32y 33).
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Figura 13. Valores predichos de idoneidad del habitat de las especies de aves guaneras en el NSCH para el espacio
geografico a nivel estacional. Los tamafios de los circulos vacios representan los recuentos de grupos observados en
cada unidad de muestreo (i.e., transecto). Los cruces representan datos de validacion, no incluidos en el ajuste del
modelo. Las lineas negras continuas y la blanca discontinua representan valores de idoneidad de habitat de 0.9, 0.8
y 0.7, respectivamente. Las siluetas fueron creadas por Ferran Sayol 'y John  Hill
(https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).



https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/

46
Cormoran guanay

Verano
Otorfio

B Invierno
Primavera

Densidad

W | RIS E
o
o

32,5 375

Pelicano peruano

Verano
Otorio

B Invierno
Primavera

Densidad

I
|
|
1
1
I
|
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1
1

20 30 40 50

Piquero peruano

Verano
Otofio

B Invierno
Primavera

Densidad

I
I
I
I
I
I
!
I
I
I
|
!
I
I
|
I
I
I
1
I
I
I
I
I
|
L

1 I
1 |
1 I
1 I
1 I
1 1
1 I
1 1
1 I
1 1
1 I
1 I
1 I
1 1
1 I
1 1
1 1

35.0 37.5 40.0 425 45.0 47
Distancia a la colonia mas cercana (km)

Figura 14. Comparacién estacional de medianas bayesianas de la distancia a la colonia mas cercana (km) para cada
especie. Distancias calculadas de pixeles con alto indice de idoneidad de habitat (de 0.8 a 1). Las siluetas fueron
creadas por Ferran Sayol y John Hill (https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).
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3.4 Discusion

El NSCH presenta una alta productividad y disponibilidad de alimento que permite sostener numerosas
poblaciones de aves marinas, mayores que en otras regiones (Chavez y Messié, 2009; Nelson, 2005). Por
ejemplo, la abundancia poblacional del piquero peruano de alrededor de 1.3 millones de individuos es
muy superior al resto de especies de la familia Sulidae, cuyas poblaciones mas numerosas (i.e. Morus
bassanus en el Atlantico norte y Sula sula de distribucién pantropical) no sobrepasan los 600 mil individuos

(Nelson, 2005).

La alta disponibilidad de alimento permite la co-ocurrencia de especies ecolégicamente similares que
explotarian los mismos recursos. No obstante, la variabilidad temporal del sistema condiciona también la
abundancia y accesibilidad a las potenciales presas por lo que diferentes mecanismos deben aparecer para
permitir la simpatria de estos depredadores, incluso dentro de una zona de alta productividad. En este
estudio, las aves guaneras mostraron una segregacion espacial parcial. Los cormoranes guanayes y
pelicanos peruanos presentaron un habitat potencial marino restringido a zonas productivas costeras
donde la ZMO fue somera, mientras que para los piqueros peruanos se predijo un habitat potencial mas
amplio abarcando zonas productivas costeras y ocednicas con una ZMO tanto somera como profunda.
Asimismo, los habitats de las tres especies fueron espacialmente mas restringidos a sus colonias durante

la época de reproduccién (invierno austral), principalmente en los piqueros y pelicanos peruanos.

La estructuracioén espacial de la distribucidn de las aves marinas puede ser definida por factores como: las
caracteristicas morfométricas de las especies (Ricklefs y Travis, 1980); la competencia interespecifica; las
restricciones energéticas, la proximidad a las colonias de reproduccion, y la particién del nicho tréfico
(Ballance et al., 1997). Asi, las aves con un mayor costo de energia, pero siendo mejores competidoras,
seleccionan zonas de mayor productividad mientras que las de menor costo y capacidad de competencia,
seleccionan las de baja productividad (Ballance et al., 1997; Manocci et al., 2014). Estos factores

permitirian explicar la segregacion espacial dentro zonas de alta productividad.

3.4.1 Influencia de las caracteristicas morfométricas

Las tres especies muestran caracteristicas morfométricas que determinan sus habilidades de vuelo (Tabla
3). Los piqueros, de mayor envergadura alar y menor peso, pueden cubrir mayores distancias que las otras

dos especies. Asi, podrian explotar estructuras oceanograficas aun productivas lejos de la costa tales como
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filamentos, remolinos y frentes oceanicos, pero donde, a escala espacial grande, la ZMO es mas profunda
(Figuras 10, 11 y 15). Otras especies de aves marinas tales como pardelas (Puffinus pacificus) y gaviotines
(Sterna fuscata; Sterna anaethetus) suelen forrajear también en este tipo de estructuras oceanograficas

en el Océano Pacifico e indico (Shaffer et al., 2006; Hyrenbach et al., 2006).

Lo anterior guarda relacién con las caracteristicas generales de las familias. La familia Sulidae (piqueros y
alcatraces) ocupa generalmente la zona ocednica explotando un nicho tréfico con poca competencia
interespecifica y no ocupado por especies mas costeras (Nelson, 2005). Por ejemplo, los alcatraces del
Atlantico (Morus bassanus) en el Mar del Norte forrajean a una distancia media de 232 km de sus colonias
(Hamer et al., 2000), mientras que los piqueros enmascarados (Sula dactylatra) a 110 km de sus colonias
en el Giro del Pacifico Sur (Lerma et al., 2020). Si bien el piquero peruano, a diferencia de los anteriores,
habita en el borde oriental de la Corriente de Humboldt, sus caracteristicas anatémicas propias de la
familia Sulidae le permitirian forrajear a mayores distancias que los cormoranes guanayes y los pelicanos
peruanos. La familia Phalacrocoracidae ocupa generalmente las zonas costeras de alta productividad,
como los cormoranes del Cabo (Phalacrocorax capensis) que forrajean dentro de una estrecha franja
costera (~15 km) alejandose de sus colonias distancias menores a 50 km (Hamann et al., 2014). La familia
Pelecanidae, aunque con mayor peso, pueden también cubrir grandes distancias debido a su gran
envergadura alar. Frente al Perd, se han reportado distancias maximas de 83 km durante vuelos de
forrajeo (Zavalaga et al., 2011). Otra especie como el gran pelicano blanco (Pelecanus onocrotalus) puede
viajar a 182 km de sus colonias durante los viajes de alimentacién en la época reproductiva (Hatzilacou,

1996).

3.4.2 Competencia interespecifica

Aunque las tres especies mostraron preferencia por zonas frias productivas, sélo los cormoranes vy,
relativamente los pelicanos, presentaron una distribucion preferencial por areas con una ZMO somera.
Esto puede estar relacionado con la reduccién de la competencia interespecifica. Las especies de la familia
Phalacrocoracidae, no son capaces de explotar los parches de alimento dispersos en zonas mas ocednicas
debido a sus limitaciones en el vuelo para cubrir largas distancias (Nelson, 2005). En este sentido, las
numerosas bandadas de cormoranes guanayes necesitarian depredar sobre grandes agregaciones de
cardumenes (Duffy, 1983; Jahncke y Goya, 1997), los cuales pueden ser encontrados generalmente en las
zonas costeras en donde una ZMO somera los restringe a las capas superficiales (Figura 15). Ademas,

forrajeany cazan de forma cooperativa dado que se necesitan para localizar e informar la ubicacién de los
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cardimenes (Weimerskirch et al.,, 2010). Por el contrario, los piqueros peruanos se alimentan
generalmente en solitario (Duffy, 1983; Weimerskirch et al., 2010) y no requieren de grandes agregaciones
sino que podrian también explotar cardimenes mas dispersos en la zona oceanica (Jahncke y Goya, 1997,
1998) donde la ZMO es mas profunda (Figura 15). Los pelicanos peruanos forrajean también de forma
solitaria o en pequefios grupos en la zona costera pero su alimentacidn ocurre regularmente en la noche
(Zavalaga et al., 2011) reduciendo asi la competencia con las otras dos especies. En este trabajo, los
registros de esta especie durante las horas de esfuerzo de muestreo (6:00 — 18:00 horas) podrian
corresponder principalmente a individuos dejando las colonias durante el final de la tarde para iniciar sus

actividades de forrajeo y/o a individuos llegando a sus colonias después del amanecer.

No obstante, las tres especies pueden también alimentarse formando grupos multiespecificos de alta
abundancia de individuos con la finalidad de encontrar mds facilmente a los cardimenes de anchoveta
(Duffy, 1983). Esta co-ocurrencia se daria sobre la plataforma continental donde las tres especies
mostraron altos valores de idoneidad. Sin embargo, sélo los piqueros podrian acceder con mayor

regularidad a la zona ocednica.

3.4.3 Restricciones energéticas

Las restricciones energéticas asociadas a los requerimientos de alimento podrian también estar
relacionadas en la estructuracion espacial de estas aves guaneras. Los cormoranes son buceadores de
superficie (surface-divers) que realizan inmersiones sucesivas sin necesidad de despegar del agua hasta
abandonar la zona de alimentacion (Murphy, 1963; Duffy, 1983). Los piqueros, por el contrario, son
buceadores de inmersién con caida libre (plunge-divers), emergiendo luego de una captura y despegando
inmediatamente para una nueva inmersion (Duffy, 1983; Weimerskirch et al., 2012). Esta actividad de
despegue sugiere un elevado costo energético por lo que, a pesar de tener una mayor habilidad de vuelo,
presentarian una mayor demanda de energia que las otras dos especies, como ha sido observado en otras
especies de sulidos en comparacién con especies de la familia Phalacrocoracidae (Green et al., 2009). Estas
altas demandas serian balanceadas al comer presas grandes de alta calidad energética. Efectivamente, la
dieta del piquero es preferentemente basada en anchovetas, particularmente adultas (>12 cm de longitud)
(Jahncke y Goya, 1997; 1998). Aunqgue este estudio no evalud la distribucidén espacial de las presas, ha sido
recientemente reportado que las anchovetas adultas, a diferencia de las juveniles, serian capaces de
desplazarse hasta la zona ocednica (Castillo et al., 2022) a través de estructuras oceanograficas como los

filamentos, con la finalidad de consumir presas de gran tamafio (Ayodn et al., 2011) y alto contenido de
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carbono como los eufausidos y copépodos largos (Espinoza y Bertrand, 2008). El potencial alto costo de
forrajeo de los piqueros peruanos los obligaria entonces a desplazarse a zonas mds alejadas de ZMO
profunda para poder acceder a anchovetas de mayor tamafio y mayor contenido caldrico, encontradas en
los filamentos (Figura 15). Esto debe ser confirmado con estudios relacionados a la energética de forrajeo
y dieta de estas aves marinas, asi como a la distribucién de sus presas. No obstante, se conoce que en
especies ecolégicamente similares como el alcatraz del Atlantico y el cormoran mofiudo (Gulosus
aristotelis), |a tasa metabdlica basal y el gasto de energia en el mar es mayor en el primero (1,256.3 kJ dia
1. 3,484.8 kl dia) que en el segundo (726.1 kJ dia?; 932 kJ dia?) con lo cual la ingesta diaria de pecesy su
energia asociada es necesariamente mayor en el alcatraz del Atlantico (1,114 g dia™*; 5,389.8 kJ dia?) que
en el cormordn mofiudo (514 g dia; 3,158.2 kJ dia) (Enstipp et al., 2006). Lo anterior aunado al
comportamiento de forrajeo de ambas especies (surface y plunge divers, respectivamente) se traduce en
un mayor costo energético y mayor rango de forrajeo del alcatraz (43.7 W dia’; 282 km) que el cormoran

mofiudo (20.6 W dia’}; 10 km) (Enstipp et al., 2006).

FILAMENTO
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Figura 15. Modelo conceptual de la idoneidad de habitat para cormoranes guanayes, pelicanos y piqueros peruanos
en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt. Las dos primeras especies ocupan la zona costera productiva
con una ZMO somera mientras que los piqueros muestran una distribuciéon extendida hacia la zona oceanica,
siguiendo probablemente estructuras productivas como los filamentos. Las mayores agregaciones de cardimenes se
encuentran en la zona costera mientras que cardimenes mas dispersos en la zona oceanica. Las siluetas fueron
modificadas de las originales creadas por Chris Huh (https://creativecommons.org/licenses/by-sa/3.0/).



51

3.4.4 Proximidad a las colonias de reproduccién

Durante la época de reproduccién y crianza, el cuidado parental que exhiben las aves marinas limita su
distribucidon espacial debido a la necesidad de retornar regularmente a sus nidos (Hamer et al., 2002
Fauchald, 2009). En estudios realizados en dos colonias puntuales del NSCH durante la época de crianza
(Zavalaga et al., 2011; Weimerskirch et al., 2012) no se encontraron diferencias substanciales en las
distancias de forrajeo entre las tres especies (piquero peruano: 50.7 km; cormoran guanay: 46.5 km y
pelicano peruano: 41.4 km) sugiriendo una reduccion de sus distribuciones espaciales. Lo anterior podria
ser explicado por una alta abundancia de la presa cerca de las colonias (Weimerskirch et al., 2012) y/o al

cuidado parental.

En este trabajo, los cormoranes guanayes no mostraron una evidente reduccion en su distribucién espacial
a nivel estacional (verano: 36 km a la colonia mas cercana; invierno: 34 km). Esto podria estar relacionado
a un periodo reproductivo estacionalmente no tan marcado como en las otras dos especies. La
reproduccion de los cormoranes guanayes puede ocurrir casi a lo largo de todo el afio (otofio a primavera
austral), mientras que la de los piqueros y pelicanos peruanos ocurre sélo durante el invierno e inicios de
la primavera austral (Passuni et al., 2016). La mayor habilidad de buceo de los cormoranes guanayes les
permitiria ser menos sensibles a la variabilidad estacional del sistema al explotar un mayor rango vertical
de la columna de agua a lo largo del afio (Sabarros et al., 2012; Passuni et al., 2016). Los piqueros y los
pelicanos peruanos mostraron un habitat potencial mas reducido en el invierno (37 y 25 km,
respectivamente) que en el verano (44 y 41 km, respectivamente). Ambas especies reducirian su
distribucidn durante el invierno para ajustar el inicio de su periodo reproductivo a esta época cuando la
ZMO se profundiza (Graco et al., 2017) y la accesibilidad a la presa se reduce (Passuni et al., 2016). En el
verano, la independencia de los juveniles coincide con la somerizacion de la ZMO la cual promueve una
mayor accesibilidad a las presas, asegurando un mayor éxito de forrajeo y sobrevivencia para estos

individuos aun inexpertos en la captura de su alimento (Passuni et al., 2016).

La reduccidn de las distribuciones espaciales de estas especies podria también estar relacionada a la alta
demanda energética de los pichones. Los piqueros peruanos suelen incubar de 2-4 huevos por nido (Vogt,
1942) con un alto porcentaje de éxito de sobrevivencia en afios normales (78-94 %; Nelson, 2005). Los
pelicanos peruanos suelen criar de 2-3 pichones por nido (Passuni et al., 2016), los cuales presentan una
alta biomasa y un rdpido crecimiento (Nelson, 2005). Ademas, el tiempo de crianza de los pichones en
ambas especies (piquero: ~6.7 meses; pelicano: ~5.3) es mayor al del cormoran guanay (~4.7) (Passuni

et al., 2016). Evidentemente, estos factores obligarian a los padres a restringir sus viajes de forrajeo cerca
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a sus colonias donde el alimento es aun accesible. Por el contrario, la ausencia de estas restricciones
durante la temporada no reproductiva permitiria la extensidn de los rangos de forrajeo. Esto también ha
sido documentado para los pingliinos sub-antarticos (Eudyptes chrysolophus y Pygoscelis papua) cuyos
rangos de forrajeo se incrementaron 6.9 veces y 12.2 veces, respectivamente, fuera de la época de
reproduccion (Thiebot et al., 2011). Otras especies tales como los albatros errantes (Diomedea exulans;
Weimerskirch y Wilson, 2000), petreles gigantes (Macronectes halli y M. giganteus; Thiers et al., 2014) y
gaviotas de patas negras (Rissa tridactyla; Frederiksen et al., 2012) han mostrado también estos cambios

distribucionales estacionales.

3.4.5 Particion del nicho tréfico

La retraccién del habitat potencial de piqueros y pelicanos peruanos durante la época reproductiva supone
un mayor solapamiento del habitat de las tres especies, con lo cual podria esperarse un mayor grado de
competencia. La particion del nicho tréfico (e.g. segregacion de dieta y forrajeo a diferentes
profundidades) ha sido sugerida como un mecanismo para evitar la competencia inter-especifica durante
esta etapa (Linnebjerg et al., 2013; Jessop et al., 2020). Esto no ha sido aun evaluado en el NSCH. No
obstante, la mayor capacidad de buceo de los cormoranes guanayes (Tabla 3) les permitiria explotar los
cardumenes de anchoveta distribuidos a diferentes profundidades mientras que los piqueros peruanos,
Unicamente los ubicados en las capas superficiales, reduciendo asi la competencia. Asimismo, la mayor
plasticidad tréfica de los cormoranes (Grémillet et al., 1998), y particularmente el cormoran guanay
(Jahncke y Goya, 1998), podria mitigar también la competencia. En sintesis, los piqueros peruanos, de
mayor habilidad de vuelo y comportamiento de forrajeo solitario, ocuparian un amplio rango
distribucional desde las zonas costeras hasta las ocednicas donde estructuras oceanograficas aun
productivas sostienen parches de alimento dispersos. Esto fue observado en la modelacién donde
preferencias por zonas de altos valores de clorofila tanto en zonas de ZMO somera como profunda fueron
predichos. Los cormoranes guanayes, de menor habilidad de vuelo, estarian mas restringidos hacia las
zonas costeras productivas de ZMO somera donde grandes agregaciones de cardimenes accesibles serian
explotados por las bandadas gregarias de esta especie. Los pelicanos peruanos que comparten
preferencias de habitat principalmente con los cormoranes guanayes evitarian la competencia a través de
diferentes tiempos de forrajeo (i.e. alimentacion principalmente nocturna). La etapa reproductiva también
modularia la distribuciéon espacial de las especies, especialmente para el piquero y el pelicano que

presentaron un menor rango de habitat potencial durante el invierno austral debido al cuidado parental.
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Capitulo 4. Conclusiones generales

Esta tesis brinda informacién nueva para una mejor comprension del funcionamiento del NSCH. Sus
resultados evidencian, por primera vez, el rol que cumple la zona de minimo de oxigeno (ZMO) en la
seleccion de habitats por parte de los delfines y las aves marinas. Esta relacién fue evaluada en la parte
norte del Sistema de la Corriente de Humboldt, que es el sistema de surgencia con la ZMO mas somera del

planeta.

Los delfines oscuros y comunes seleccionaron areas frias y productivas con una ZMO muy poco profunda
mientras que los tursiones (ecotipo oceanico) se distribuyeron tanto en aguas frias como calidas, también
con una ZMO poco profunda. Estas preferencias ocurrieron independientemente de la estacion del afio.
Esto sugiere que las dos primeras especies (con altas demandas metabdlicas) seleccionan habitats
productivos donde las presas serian potencialmente mas accesibles. Los tursiones, de menores demandas
metabdlicas y mayor plasticidad tréfica, explotarian habitats menos restrictivos. Durante condiciones El
Nifo, se predijeron grandes agregaciones de delfines comunes en las zonas costeras, potenciales areas de
refugio para presas y depredadores. Los tursiones también mostraron un incremento del nimero de
grupos concentrados en sus habitats predichos, posiblemente debido al ingreso de poblaciones ocednicas
y potenciales presas. No se observaron grandes cambios durante las ‘condiciones débiles La Nifa’
sugiriendo un impacto débil o nulo en las distribuciones de ambas especies, posiblemente al ser
condiciones similares a periodos neutrales. No se encontré un efecto de la variabilidad interanual para los
delfines oscuros. Esto podria estar relacionado a su distribucion en el centro sur de la zona de estudio,

fuera de la cobertura del ICEN, y donde el impacto recibido es de menor intensidad.

Se encontrd una segregacion espacial parcial entre las tres especies de aves guaneras simpatricas. Los
cormoranes guanayes y pelicanos peruanos se distribuyeron en areas costeras frias de alta productividad
y ZMO somera, mientras que los piqueros peruanos ocuparon zonas productivas de ZMO tanto somera
como profunda. La menor habilidad de vuelo y comportamiento de forrajeo gregario de los cormoranes
guanayes explicaria su ocupacion de las zonas costeras donde grandes cardiumenes de anchoveta son
accesibles, necesarios para satisfacer las demandas energéticas de las bandadas en conjunto. Los piqueros,
de mayor habilidad de vuelo podrian forrajear también en zonas mas ocednicas (potencialmente en
estructuras oceanograficas como filamentos, remolinos y frentes) al no requerir grandes cardimenes
gracias a sus habitos de forrajeo mas solitarios. Los pelicanos evitarian la competencia con las especies

anteriores al alimentarse principalmente durante la noche. Los piqueros y los pelicanos mostraron una
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reduccion de su distribucién espacial durante la temporada reproductiva que estaria relacionada al
cuidado parental en este periodo. Esto fue menos evidente en los cormoranes, cuya estacionalidad
reproductiva no es tan marcada. Una mayor plasticidad tréfica y mayor capacidad de buceo les permitirian

explotar el rango vertical completo de sus presas principales y secundarias, a lo largo del afio.

La ZMO del NSCH ejerce una influencia directa sobre los procesos biogeoquimicos, productores primarios,
secundarios, terciarios, meso-depredadores y, de acuerdo a los resultados de esta tesis, incluso sobre
depredadores tope cuya respiracion no depende del oxigeno disuelto del agua. Dada que la ZMO sirve de
marco para interacciones entre el ambiente mesopelagico y epipeldgico, futuras investigaciones sobre el
efecto de esta capa en las relaciones tréficas permitirdn un conocimiento integral del NSCH. Asimismo,
evaluar las tendencias poblacionales actuales de estos depredadores es de vital importancia dentro del
contexto del cambio climatico. El incremento de la temperatura del mar y la posible somerizacién de la
ZMO promoverian cambios ambientales drdsticos asi como reconfiguraciones tréficas en uno de los
sistemas mas productivos del mundo, afectando la distribucion y abundancia de estas especies

depredadoras.
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Figura 16. Recorridos estacionales de los barcos mostrando el drea cubierta durante los cruceros 2001-2019.
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Figura 17. Histograma de las longitudes de los transectos de esfuerzo de muestreo. La mayoria de transectos
midieron entre 7 y 8 km.
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Figura 18. Ejemplo de ‘triangulacion de Delaunay’ en el drea de estudio. Los circulos rojos representan los lances
oceanograficos a lo largo del recorrido en el crucero febrero-abril 2007.

Con la finalidad de encontrar la mejor prediccidn para la capa de OMZD, se probaron diferentes tipos de
suavizado. La inclusion del efecto espacial (W;) mejoré el rendimiento de todos los modelos.
Suavizado con polinomio de tercer grado

OMZD;~ (Dist. costa) + I(Dist. costa)? + I(Dist. costa)® + W;

Suavizado con splines cubicos

OMZD;~ ns(Dist. costa) + W;

Suavizado con ‘random walk’ de segundo orden

OMZD;~ rw2(Dist.costa) + W;

El suavizado polinomial presentd el mejor rendimiento del modelo (WAIC=5348,740), seguido del spline
cubico (WAIC=5353,8) y el ‘random walk’ de segundo orden (WAIC=5354,639). Posteriormente, se
calcularon las anomalias espaciales de OMZD para los tres casos con el fin de ser representados
graficamente. La capa pronosticada usando el Ultimo suavizador mostré la distribucidon espacial mas
coherente para OMZDA. En efecto, una OMZD somera en las zonas costeras y mas profundos en las zonas

ocednicas. El patron de distribucidon espacial estacional estuvo de acuerdo con lo informado
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anteriormente: OMZ menos profunda lejos de la costa en verano, mientras que una OMZ muy profunda

en invierno (Graco et al., 2017). En consecuencia, el tercer modelo fue seleccionado.
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Figura 19. Comparacion de la capa PZMOA usando diferentes tipos de suavizado: Arriba-izquierda: polinomio de
tercer grado, arriba-derecha: spline ctbico, abajo: ‘random walk’ de segundo grado.
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Figura 20. Distribucién especial de la PZMOA a nivel estacional en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt.



74

Verano Otono

6°S 1

10°S

14°S -

18°S -

6°S]
10°S -

14°S 1

18°S 1 0
83°W  79°W  75°W  71°W83°W  79°W  75°W  71°W

Anomalia espacial estacional promedio de la TSM
I | | | I I I | I

6to-5-5t0-3 -3to-1 -1to0 0to1 1t0o3 3to5 5to6

Figura 21. Distribucidn especial de la TSMA a nivel estacional en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt
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Figura 22. Distribucidn especial de la CHLA a nivel estacional en el norte del Sistema de la Corriente de Humboldt
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Tabla 5. Modelacién para delfinidos. Factor de inflacidn de la varianza (VIF) para detectar colinealidad. Predictores
no colineales: VIF < 5.

Figura 23.

r<0.5.

Variables VIF
TSMa 1.649
CHLa 1.457
PZMOa 2.15
PPa 1.758

-1 1 2 3 4 5 &8 4 2 0 2 4 8B

* % * % K * %K

TSMA -0.55 0.45 0.18

CHLA

*k%k
-0.36

*k%

-0.21

* KKk

0.62

PPA

-4

1 2 3 4

0

Valores de correlacion entre todas las variables predictoras para los delfines. Variables no correlacionadas:



Tabla 6. Modelacion para aves marinas. Factor de inflacidn de la varianza (VIF) para detectar colinealidad.

Predictores no colineales: VIF < 5.

Variables VIF

TSMa 1.794

CHLa 1.295

PZMOa 1.467

DC 1.981
0 5

100 200 300 400

Jr e * %% e
PZMOA 044 -0.35 0.53
° * %A
* k%
-0.43
DC

=100 0 100

100 300

100 0

40 60O &0

20
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Figura 24. Valores de correlacién entre todas las variables predictores para las aves marinas. Variables no

correlacionadas: r < 0.5.
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Delfin oscuro
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Figura 26. Delfin oscuro. Comparacion estacional de medias bayesianas de la distancia a la costa (km). Distancias
calculadas de pixeles con alto indice de idoneidad de habitat (0.7 a 1).
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Figura 27. Delfin comun. Comparacién estacional de medias bayesianas de la distancia a la costa (km). Distancias
calculadas de pixeles con alto indice de idoneidad de habitat (0.7 a 1).
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Tursion
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Figura 28. Tursion. Comparacién estacional de medias bayesianas de la distancia a la costa (km). Distancias calculadas
de pixeles con alto indice de idoneidad de habitat (0.7 a 1).
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Figura 29. Desviacion estandar asociada a la idoneidad de habitat del delfin oscuro (Lagenorhynchus obscurus) para
el espacio geografico. Se observan valores ligeramente superiores durante el invierno
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Figura 30. Desviacidn estandar asociada a la idoneidad de habitat del delfin comun (Delphinus delphis spp.) para el
espacio geografico. Se observan valores ligeramente superiores durante el invierno.
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Figura 31. Desviacidn estandar asociada a la idoneidad de habitat del tursion (Tursiops truncatus) para el espacio
geografico. Se observan valores ligeramente superiores durante el invierno.
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Figura 32. Desviacion estandar asociada a la idoneidad de habitat de las tres especies de aves: Cormoran guanay,
pelicano peruano y piquero peruano, para el espacio geografico. Sélo se observan valores altos en las zonas mas
oceanicas del cormordn guanay vy el pelicano.
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Figura 33. Desviacion estandar asociada a la idoneidad de hdbitat de las tres especies de aves: Cormoran guanay,
pelicano peruano y piquero peruano, para el espacio geografico a nivel estacional. Sélo se observan valores altos en
las zonas mas oceanicas del cormoran guanay y el pelicano
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Figura 34. Datos observados de las tres especies de aves: Cormoran guanay, pelicano peruano y piquero peruano.
Los tamarios de los circulos rojos representan los conteos de grupos observados en cada unidad de muestreo (i.e.,
transecto). Las cruces azules representan datos de validacion, no incluidos en el ajuste de los modelos.



