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RESUMEN

Las anomalias climaticas de El Nifio-Oscilacion del Sur (ENSO) y el Modo
Anular del Sur (SAM) dominan la variabilidad climética del hemisferio sur, y afectan
de manera indirecta el crecimiento de los tejidos duros de los predadores de alto
nivel trofico, a través de cambios en la abundancia, disponibilidad y composicién de
sus presas. Esto se ve reflejado en el depoésito anual de dentina y hueso, que
determina la formacion de un par de bandas oscuras y claras (i.e., bandas
translucidas y opacas cuando se las visualiza con luz transmitida), denominadas
bandas de crecimiento o growth layer groups (GLGS) en el caso de sus dientes, y
anillos de crecimiento en el caso de sus vértebras. Por lo tanto, el objetivo principal
de este trabajo fue estudiar los efectos del ENSO y el SAM, en tres predadores de
alto nivel trofico del ecosistema marino patagonico: lobo marino comun (Otaria
flavescens), delfin oscuro (Lagenorhynchus obscurus) y raya hocicuda de cola corta
(Zearaja brevicaudata), examinando la variabilidad en el ancho de las GLGs
formadas en los dientes de ambos mamiferos, y en los anillos de crecimiento
vertebrales de este pez. Para ello se analizaron los dientes de 97 lobos marinos
comunes (60 hembras y 37 machos), 39 delfines oscuros y 115 vértebras de rayas
hocicudas, correspondientes a diferentes individuos recolectados entre los 41°-
48°S. Mediante la adaptacion de técnicas dendrocronoldgicas, se construyeron
diferentes cronologias de crecimiento para cada especie, utilizando funciones de
tipo spline cubico de diferente rigidez. Las cronologias de cada especie con los
mejores estadisticos fueron relacionadas mediante modelos aditivos generalizados
(GAM) con las series anuales que describen de los indices del SAM y del MEI (indice
Multivariado del ENSO), considerando posibles retrasos de tiempo en la respuesta
bioldgica. Estas cronologias no mostraron asociaciones significativas con las series
temporales del MEI, indicando que no se evidencian efectos del ENSO en el
crecimiento interanual de estos tres predadores. En el caso del lobo marino comun,
la cronologia de los machos no se asocié significativamente con la serie temporal

del SAM. Sin embargo, la cronologia de las hembras mostré una asociacion
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negativa y significativa con la serie del SAM retrasada un afio, sugiriendo que el
estado nutricional de las mismas podria verse condicionado por las anomalias
generadas durante estos eventos. En el caso de los delfines oscuros, la cronologia
no mostro efectos significativos del SAM en su crecimiento, sugiriendo que la
disponibilidad de alimento no se ve comprometida durante estos eventos. Por
altimo, una de las cronologias de la raya hocicuda, mostré una asociacion positiva
y significativa con la con la serie del SAM retrasada un afo, indicando que existe
una interaccién de efectos directos de la temperatura sobre su metabolismo. En un
contexto de cambio climético creciente, los resultados de esta tesis amplian el
conocimiento sobre efectos de las anomalias climaticas en el crecimiento de los
predadores de alto nivel tréfico del ecosistema marino patagonico, aportando

conocimiento fundamental para su conservacion.



ABSTRACT

El Nifilo-Southern Oscillation (ENSO) and the Southern Annular Mode (SAM)
dominate the climate variability of the southern hemisphere. Both of these climate
patterns indirectly affect the growth of hard tissues in high trophic level predators
through changes in prey abundance, availability, and composition. This is in fact,
reflected as annual variation in the dentin and bone deposition, which determines
the formation of a pair of dark and light bands (i.e., translucent and opaque layers
with transmitted light), called growth layer groups (GLGS) in teeth, and growth rings
in vertebrae. Therefore, the aim of this work was to study potential effects of ENSO
and SAM on three high trophic level predators of Patagonia: the South American sea
lion (Otaria flavescens), the dusky dolphin (Lagenorhynchus obscurus), and the
short tail yellownose skate (Zearaja brevicaudata), by examining interannual
variability of GLGs and growth rings width. To this end, teeth and vertebrae of all
predators were collected between 41°- 48°S, as follows: teeth of 97 South American
sea lions (60 females and 37 males), teeth of 39 dusky dolphins, and 115 vertebrae
of short tail yellownose skate. Samples were analysed, by adapting
dendrochronological techniques, and different growth chronologies were built for
each species using cubic splines functions with different rigidity. By using
generalized additive models (GAM), the chronologies of each species with better
statistics, were related to the annual series of SAM and MEI (Multivariate ENSO
Index), considering possible time delays in the biological response. These
chronologies did not show significant correlations with MEI time series, indicating
that there is no evidence of ENSO effects on the interannual growth of these
predators. In the case of the South American sea lion, the chronology of males was
not significantly associated with the SAM time series. However, the chronology of
females showed a negative and significant association with the SAM series lagged
by one year, suggesting that their nutritional condition could be affected by SAM
anomalies during these events. In the case of dusky dolphins, the chronology did

not show significant effects of SAM on their growth, suggesting that food availability
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Is not compromised during these events. Finally, the short tail yellownose skate’s
chronology showed a positive and significant association with the SAM series lagged
by one year, indicating that there is a direct interaction of temperature effects on its
metabolism. In a scenario of increasing climate change, future studies of this type
will broaden our knowledge, bringing new insights about how climate changes may
affect marine higher trophic level predators, providing fundamental knowledge for its

conservation.



ORGANIZACION DE LA TESIS

El contenido de esta tesis se encuentra organizado de la siguiente manera:

En primer lugar, el Capitulo | consta de una introduccion general a los
patrones climéticos del ENSO y del SAM, sus impactos ambientales en el mundo y
en Sudameérica, asi como los efectos que tienen sobre los organismos que ocupan
los distintos niveles tréficos de los ecosistemas marinos (desde los niveles tréficos
inferiores hacia los superiores). Seguido a esto, se plantean los objetivos
(generales y especificos), la hipotesis de trabajo, las predicciones y una breve
descripcion del area de estudio seleccionada. A continuacion, el Capitulo I
presenta los principios de las reconstrucciones climéticas y su utilidad para las
disciplinas de la esqueletocronologia y esclerocronologia. También se explican los
procesos que intervienen en la formacién de dientes y vértebras, asi como el
acondicionamiento que han recibido estas estructuras para poder ser fotografiadas
y medidas. Ademas, se describen los procesos de fechado, cofechado y
estandarizacion involucrados en la construccion de cronologias para cada una de
las especies estudiadas. Finalmente, se menciona los andlisis utilizados para
buscar la asociacion entre las cronologias de crecimiento y los indices climéaticos.
El Capitulo Ill, presenta una breve caracterizacion de las especies estudiadas, los
resultados obtenidos y la discusion de estos. Por dltimo, en las Consideraciones
finales se integran y comparan los resultados de las tres especies, y se plantean
recomendaciones para investigaciones futuras. Ademas, se proporciona un Anexo
al final de la tesis en el que se incluyen dos figuras accesorias y la Bibliografia

consultada para la escritura de este trabajo.
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Introduccion general




Capitulo I: Introduccion general

VARIABILIDAD CLIMATICA

El cambio climatico es una de las mayores preocupaciones actuales a nivel
global. A partir del siglo XVIII, la poblacion humana se ha incrementado
exponencialmente, y con ella, su consumo y desarrollo tecnoldgico. Desde entonces,
las emisiones antropogénicas de gases de efecto invernadero a la atmdésfera han
superado los valores producidos durante los ultimos 650.000 afios (IPCC, 2007).
Ademas, la temperatura superficial de la tierra y de los océanos ha aumentado mas
de 0,5 °C desde 1960 hasta la actualidad, y se espera que esta tendencia se
intensifigue aun mas hacia finales de este siglo (IPCC, 2007; Jones et al., 1999;
Widlansky et al., 2020). En este contexto, algunos pronosticos desalentadores
sefalan que la pérdida de la biodiversidad serd extrema, comprometiendo al 20-30%
de las especies que habitan actualmente el planeta (IPCC, 2007; Parmesan, 1996).
De esta manera, la actividad humana es determinante para la dinAmica del sistema
climatico, constituyendo uno de los principales forzantes del mismo (Leal Filho et al.,
2019).

Sin embargo, la variabilidad climatica no responde Unicamente a los cambios
originados por el hombre, sino que mas bien es el resultado de la compleja interaccion
que existe entre los componentes del sistema climatico (i.e., atmdsfera, hidrosfera,
criosfera, litosfera y biosfera) (Bridgman & Oliver, 2014). Las variaciones climaticas
relacionadas con la temperatura, los vientos, las lluvias y las corrientes oceanicas,
tienen importantes efectos sobre los procesos ecolégicos que determinan el
desempefio biologico de las especies y su distribucion (Stenseth et al., 2002, 2003).
En este sentido, el clima opera sobre las poblaciones y las comunidades a través de
mecanismos directos que inciden sobre el metabolismo o la reproduccion de los
individuos, y a través de mecanismos indirectos que estructuran las relaciones entre
las distintas especies (Constable et al., 2014; McCarty, 2002; Stenseth et al., 2002;
Walther et al., 2002). Por ejemplo, las fluctuaciones climaticas repercuten en el
tamafo corporal de los individuos nacidos en un afio determinado, incrementandolo o
reduciéndolo por encima de los valores promedios (Forchhammer et al., 2001;

Mundinger et al., 2022). En segundo lugar, las variaciones climaticas pueden
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Capitulo I: Introduccion general

ocasionar la alteracién de los ciclos vitales y las actividades estacionales de los
organismos haciendo que estos nazcan, migren o se reproduzcan anticipadamente o
de manera mas tardia (Bates et al., 2022; Berg et al., 2021; Mundinger et al., 2022).
También, pueden generar cambios en el rango de distribucion de los organismos, e
incluso dar lugar a invasiones biolégicas que perjudican a las especies nativas del
ecosistema receptor (Hulme, 2017; Thomas, 2010). Por dltimo, el cambio climético
actla sobre las interacciones tréficas de las comunidades, alterando la abundancia o
disponibilidad de presas requeridas por los organismos que ocupan los niveles

superiores de la trama tréfica (Castilla & Camus, 1992; Forcada et al., 2008).

En las Ultimas décadas, los ecélogos han priorizado el estudio de los patrones
climaticos a gran escala por encima de las variables climaticas locales, debido a que
explican los procesos ecoldgicos de manera mas eficiente (Hallet et al., 2004;
Stenseth et al.,, 2002, 2003). Estos patrones, son los encargados de ocasionar
condiciones climaticas atipicas que se desvian de los valores normales del clima de
una region determinada, e interactuan con las condiciones ambientales de sitios
distantes a través de la atmosfera o del océano (i.e., teleconexiones) (Bridgman &
Oliver, 2014; Trenberth et al., 1998; Wallace & Gutzler, 1981). La Oscilacion Decadal
del Pacifico, la Oscilacion Multidecadal del Atlantico, la Oscilacion Artica y la
Oscilacion del Atlantico Norte, son algunos ejemplos de los patrones climaticos a gran
escala que generan cambios en la capa de hielo, las precipitaciones, la presion
atmosférica y la temperatura de la atmdésfera y del mar (Clement et al., 2015; Newman
et al., 2016; Stenseth et al., 2003; Wang & Ikeda, 2000). Del mismo modo, existen
fendmenos como El Nifio acoplado a la Oscilacion del Sur y del Modo anular del Sur,
gue gobiernan la variabilidad climatica del hemisferio sur y producen importantes
cambios en las condiciones océano-atmosféricas. A continuacion, se desarrollaran los
aspectos generales de estos dos patrones climaticos, brindando informacién mas
precisa sobre su dinamica, sus efectos en el ambiente y sus implicancias en las tramas
troficas de los ecosistemas marinos del hemisferio sur. Finalmente, se definira el

alcance de esta tesis y se plantearan los objetivos de la misma.
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Capitulo I: Introduccion general

EL NINO-OSCILACION DEL SUR (ENSO)

Normalmente, los vientos que soplan de manera regular en sentido este-oeste
a lo largo del ecuador, son conocidos como vientos alisios. Estos vientos, producen el
desplazamiento de aguas cdlidas desde el Pacifico Oriental hacia el Pacifico
Occidental, permitiendo que el agua fria y profunda que proviene de la Antartida, aflore
en la costa oeste de Sudamérica (Fig. 1.1). Esta diferencia de temperaturas que se
genera entre ambos extremos del Pacifico, permite el ascenso de aire calido y himedo
en las proximidades de Australia. Esta masa de aire célido, posteriormente se traslada
hacia Sudamérica, perdiendo humedad, temperatura y altitud de manera paulatina.
(i.e., Circulacion de Walker; Lau & Yang, 2003).

|

' Circulacion
l convectiva
|
|

Vientos alisios

TsM - T N +

120° E 80° O

Figura 1.1. Condiciones océano-atmosféricas normales del Pacifico. En color marrén, se indica la costa
oeste de América (derecha) y la costa este de Australia (izquierda). La escala de colores (derecha)
indica la temperatura superficial del mar (TSM) de las masas de agua fria (celestes y verdes) y célida
(amarillo, naranja y rojo). En color azul, se indica el agua fria rica en nutrientes que proviene de las
profundidades. Por (ltimo, las flechas negras indican la circulacion de los vientos, y las flechas blancas
el desplazamiento de las aguas superficiales. Esquema adaptado de
https://www.pmel.noaa.gov/elnino/schematic-diagrams.

Sin embargo, existen fluctuaciones recurrentes que aparecen cada 2-7 afos y
persisten durante un periodo de 6-18 meses, las cuales alteran la presién atmosférica

y las condiciones oceanicas normales del Pacifico tropical (Barber & Chavez, 1983;
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Capitulo I: Introduccion general

McPhaden et al., 2006; Penland et al., 2010). A este fendbmeno se lo conoce como “El
Nifio” acoplado a la Oscilacion del Sur (i.e., ENSO de sus siglas en inglés), y se
caracteriza por presentar fases negativas o de “La Nina”, y fases positivas o de “El
Nifno”. Generalmente, ambas fases del ENSO inician en los meses de mayo o junio, y
se extienden hasta abril del afio siguiente, desde 1950 (Trenberth, 1997). Durante las
fases negativas, los vientos alisios que soplan a lo largo del ecuador se intensifican,
la presion atmosférica se incrementa y las precipitaciones disminuyen en el este del
Pacifico, mientras que en la costa oeste se producen las condiciones inversas
(McPhaden et al., 2006; Penland et al., 2010; Philander, 1981). En cambio, durante
las fases positivas del ENSO, los vientos alisios se debilitan, ocasionando la reduccién
de la presidon atmosférica y mayores precipitaciones en el Pacifico oriental, mientras
que en el oeste se verifica el patron opuesto (Cai et al., 2020; McPhaden et al., 2006;
Penland et al., 2010) (Fig. 1.2).

Asimismo, las fases positivas del ENSO se caracterizan por el desplazamiento
anOmalo de aguas calidas hacia la region central del Pacifico, las cuales reducen el
afloramiento de aguas profundas y frias en la costa oeste de Sudamérica (Barber &
Chavez, 1983; Cane & Zebiak, 1985; Penland et al., 2010). Esto no solo incrementa
la temperatura superficial del mar en las costas de Chile y Perd, sino que ademas
produce el hundimiento de la termoclina y la zona eufética, condicionando el aporte
de nutrientes a la superficie y la productividad primaria del ecosistema marino (Barber
& Chavez, 1983; Cane & Zebiak, 1985; Penland et al., 2010) (Fig. 1.2).
Contrariamente, la temperatura disminuye en las aguas superficiales del Pacifico
occidental, mientras que la termoclina y la zona eufética alcanzan una menor
profundidad (Penland et al., 2010). Por otra parte, en las fases negativas del ENSO,
los vientos alisios soplan con mayor intensidad. De esta manera, la termoclina es
menos profunda y la surgencia de aguas profundas ricas en nutrientes mejora en el
este, mientras que, en el oeste la termoclina alcanza una mayor profundidad y la
surgencia de aguas profundas se ve limitada (McPhaden et al., 2006; Penland et al.,
2010) (Fig. 1.2).
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Condiciones de El Nino
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Figura 1.2. Condiciones océano-atmosféricas correspondientes a las fases positivas (arriba) y
negativas (abajo) del ENSO. En color marrén, se indica la costa oeste de América (derecha) y la costa
este de Australia (izquierda). La escala de colores indica la temperatura superficial del mar (TSM) de
las masas de agua fria (celestes y verdes) y calida (amarillo, naranja y rojo). El color azul indica el agua
fria rica en nutrientes que proviene de las profundidades. Las flechas indican la circulacion de los
vientos (negro), el desplazamiento de las aguas superficiales y profundas (blanco y azul
respectivamente). Por Ultimo, los circulos con las letras A y B, indican los sitios de alta y baja presion
respectivamente. Esquemas adaptados de https://www.pmel.noaa.gov/elnino/schematic-diagrams.

Ademas de los efectos del ENSO anteriormente descriptos para la costa oeste
de Sudamérica, existe un efecto importante de esta anomalia sobre las condiciones
climéticas del resto del continente (Cai et al., 2020). Por ejemplo, los eventos de El
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Nifio estan relacionados con anomalias negativas de presion en el este de las latitudes
medias, y con anomalias positivas de presién en el este tropical de Sudamérica (Cai
et al., 2020). Esto genera el ingreso de aire célido en el sudeste de Sudamérica, por
lo que las precipitaciones se incrementan drasticamente en el sur de Uruguay, Brasil
y norte de Argentina (Diaz et al., 1998; Grimm et al., 2000; Grimm & Tedeschi, 2009;
Kayano et al., 2013). También, estas fases influyen de manera positiva sobre las
precipitaciones del este de la Patagonia durante el periodo de marzo-agosto,
permitiendo que los vientos cargados de humedad ingresen al continente desde el
este (Agosta et al., 2020).

Con respecto al sudoeste del Océano Atlantico, las fases positivas del ENSO
generan que la temperatura superficial del mar disminuya sobre la plataforma
continental, durante los meses posteriores a la ocurrencia de estos eventos (Lentini et
al., 2001; Martinez Avellaneda, 2005). También, los eventos de El Nifio podrian estar
relacionados con el incremento de las descargas del Rio de la Plata, generando
masas de aguas mas frias en la zona de la desembocadura, las cuales se trasladan
posteriormente hacia el sur de Brasil (Campos et al., 1999). Por ultimo, las fases
positivas del ENSO generan que la Corriente de Brasil y la Corriente de Malvinas
trasladen un mayor y menor volumen de agua respectivamente, ocasionando que la
temperatura superficial del mar aumente cerca de los 40°S, en la zona de confluencia

de estas corrientes (Assad et al., 2010).

De este modo, los eventos del ENSO tienen una profunda incidencia en el clima
de Sudamérica. Sin embargo, sus efectos también pueden estar relacionados de
manera remota con muchas de las anomalias climaticas que se presentan en otras
regiones del planeta (Alexander et al., 2002; Diaz, 2001, Valiente, 1996). Por ejemplo,
los eventos de El Nifio generan un flujo anomalo de humedad que se extiende desde
el Mar Arabigo y Africa tropical hasta el Sudoeste central de Asia, incrementando las
precipitaciones en este ultimo sector (Dimri, 2013; Mariotti, 2007). En el caso del sur
de Africa, la circulacion de Walker se ve debilitada por los eventos de El Nifio,
repercutiendo de forma negativa sobre las precipitaciones invernales, provocando

condiciones mas secas en algunos paises (Dogar & Almazroui, 2022; Gore et al.,
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2020; Mahlalela et al., 2018). En Europa, el efecto del ENSO ha sido bastante
estudiado, y algunos autores concuerdan en que las fases positivas producen bajas
temperaturas en el noreste de Europa, mayores precipitaciones entre los 40° - 45°N
(Bartholy & Pongracz, 2006; Bronnimann, 2007; Mariotti et al., 2005). Por otra parte,
en el sudeste de los Estados Unidos, los eventos de El Nifio generan mayores
precipitaciones, y una reduccién de la temperatura durante el mes de junio (Mourtzinis
et al., 2016). En las dltimas décadas, se ha producido una fuerte variacion en torno a
algunos de parametros ambientales que describen este fenédmeno, complejizando asi
la tarea de predecir con exactitud el comportamiento futuro de esta anomalia en un
contexto de cambio climético creciente (Guilyardi et al., 2016; Vecchi & Wittenberg,
2010; Wang et al., 2016). Sin embargo, algunos autores sugieren que el aumento de
la temperatura superficial del mar y la emisién de gases de efecto invernadero, podrian
incrementar la estratificacion de la columna de agua y debilitar la Circulacién de
Walker en el Pacifico Tropical (DiNezio et al., 2009; Vecchi et al., 2006). En este
sentido, el debilitamiento de la circulacion de Walker, reforzaria las anomalias de
temperatura superficial del mar en el este del Pacifico y generaria mayores
precipitaciones en este sector, exacerbando las condiciones del El Nifio y aumentando
la frecuencia con la que ocurren los eventos de La Nifla. En consecuencia, la amplitud
del ciclo del ENSO podria sufrir cambios en el futuro, como consecuencia del cambio
climatico y la emision creciente de gases de efecto invernadero (Cai et al., 2015, 2018;
Zhang et al., 2008).

Con el objetivo de definir y caracterizar a los eventos del ENSO, se han creado
diferentes indices basados en las condiciones oceanicas y atmosféricas del Pacifico
(Guevara Diaz, 2008; Hanley et al., 2003). En el caso de los indices térmicos
ocednicos, la informacion se obtiene a partir de instrumental meteoroldgico, boyas
marinas y monitoreo satelital de cuatro zonas distintas del océano (Guevara Diaz,
2008) (Fig. 1.3). Algunos indices se basan en las anomalias de la temperatura
superficial del mar y su persistencia a lo largo del tiempo. Por ejemplo, el ONI (i.e.,
indice Oceénico El Nifio), se calcula como el promedio mévil de la anomalia de la

temperatura de la superficie del mar, con relacién al periodo de referencia 1971-2000,
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considerando tres meses sucesivos en la region Nifio 3.4 (Bamston et al., 1997; Huang
et al., 2017). Del mismo modo, el indice Trans-Nifio o TNI, se construye a partir de la
diferencia entre los indices mensuales normalizados del Nifio 1+2 y Nifio 4 (i.e.,
indices que al igual que el ONI se confeccionan a partir de las anomalias de
temperatura superficial del mar en las regiones indicadas en la Fig. 1.3. Esta diferencia
es posteriormente suavizada y normalizada, teniendo en cuenta el periodo de
referencia 1950-1979 (Trenberth & Stepaniak, 2001). También, el Indice de la
Oscilacion del Sur o SOI, se define como la diferencia estandarizada de la presion
atmosférica sobre el nivel del mar entre la estacidon Papeete en Tahiti y la estacion

Darwin ubicada en Australia (Ropelewski & Jones, 1987).

Si bien estos son algunos de los indices que definen satisfactoriamente la
intensidad, la duracién y la recurrencia de estas anomalias desde 1870 hasta el
presente, alun no existe un consenso acerca de cual es el mas apropiado para explicar
la dinamica de este fendmeno. Sin embargo, existe un indice que provee una
descripcion integral de las condiciones oceénicas-atmosféricas, y permite comparar
diferentes eventos del ENSO de manera mas consistente desde 1950 hasta la
actualidad (Guevara Diaz, 2008; Ho et al., 2012; Vera & Osman, 2018; Wolter & Timlin,
1998). En este sentido, la primera version del MEI (i.e., indice Multivariado del ENSO),
emplea el analisis de componentes principales de seis variables distintas: temperatura
del aire, temperatura superficial del mar, presion atmosférica sobre el nivel del mar,
nubosidad, componente zonal del viento y componente meridional del viento (Fig. 1.3).
De este modo, el MEI es el primer componente de todas estas variables, y se calcula
mensualmente para monitorear las condiciones del ENSO durante los dos meses
precedentes (Wolter, 1987; Wolter & Timlin, 1998). Este indice, puede adoptar un
rango de valores que va desde -3 hasta 3. Los valores negativos indican eventos de
La Nifla, mientras que los valores positivos indican eventos de El Nifio. Cuando este
indice supera los valores de 2 y -2, se considera la ocurrencia de eventos extremos
de El Nifio y La Nifia respectivamente (Wolter & Timlin, 2011) (Fig. 1.4).
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Figura 1.3. Mapa de la cuenca del Pacifico. Las cajas de color indican las regiones Nifio (en cursiva).
Ademas, se muestra la ubicacion en donde se registran de las variables empleadas para la construccion
del indice Multivariado del ENSO (MEI). Las letras (en negrita) indican: P+ y P-: los dipolos de presion
atmosférica sobre el nivel del mar, V+ y V-: las anomalias meridionales del viento, U: las anomalias
zonales del viento del oeste, C: anomalias de nubosidad, A y S: los sitios promedio en donde se
registran las anomalias de la temperatura del aire y de la superficie del mar respectivamente. Esquema
adaptado de Wolter & Timlin (2011).
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Figura 1.4. Serie temporal del indice Multivariado del ENSO (MEI). Las fases positivas (El Nifio) y
negativas (La Nifia) del ENSO se indican en rojo y azul respectivamente. Esquema adaptado de
https://www.psl.noaa.gov/enso/mei.old/.
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EL MODO ANULAR DEL SUR (SAM)

La Oscilacion Antartica o Modo Anular del Sur (i.e., 0 SAM de sus siglas en
inglés), es el principal modo de variabilidad en la circulacion atmosférica del hemisferio
sur, en el cual el cinturon de vientos que rodea a la Antartida se desplaza entre este
continente y las regiones extratropicales en direccion norte-sur (Abram et al., 2014;
Barrucand, 2008; Fogt & Marshall, 2020). Este patrén climatico oscila con una
periodicidad promedio de 2 afios, y al igual que el ENSO, presenta fases con polaridad
negativa y positiva (Hendon et al., 2007). Durante las fases negativas, el cinturén de
vientos del oeste se expande hacia el norte ocasionando anomalias atmosféricas de
baja presién sobre el continente sudamericano, y anomalias de alta presion en la
Antartida. En cambio, las fases positivas del SAM describen las condiciones
contrarias, y los vientos del oeste se desplazan y se intensifican sobre el polo sur,
causando anomalias de baja presion en la Antartida y anomalias de alta presion en
las latitudes medias (Abram et al., 2014; Fogt & Marshall, 2020; Marshall, 2003) (Fig.
1.5).

En cuanto a la circulacién oceanica, los vientos del oeste que predominan en la
Antartida durante las fases positivas, generan una mayor surgencia de aguas
profundas en sus costas. Esto provoca el descenso de la temperatura superficial del
mar y un mayor aporte de nutrientes en la superficie, los cuales producen una mayor
abundancia de fitoplancton entre los 55°S y 60°S (Lovendusky & Gruber, 2005).
Ademas, las aguas superficiales de la Antartida se desplazan hacia el norte a través
del transporte de Ekman, mientras que las aguas superficiales de la zona subtropical
(i.e., entre 35°S y 40°S) son impulsadas hacia el sur por los fuertes vientos que soplan
del este. Finalmente, estas masas de agua convergen y se hunden entre los 45°S y
los 50°S, limitando la luz necesaria para los procesos de fotosintesis y ocasionando
una menor abundancia de fitoplancton (Lovendusky & Gruber, 2005). Por otra parte,
la zona subtropical muestra una menor concentracion de clorofila que responde al
aumento de la temperatura superficial del mar, al incremento de la estratificacion en
la columna de agua y a la reducida disponibilidad de macronutrientes en la superficie

(Lovendusky & Gruber, 2005) (Fig. 1.6).
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Figura 1.5. Esquema de las anomalias atmosféricas ocasionadas por el Modo Anular del Sur (SAM)
en su fase positiva (a) y negativa (b). Las flechas indican: posicion de los frentes frios (azul), la
circulacion de vientos del oeste (violeta) y el desplazamiento estos vientos (rojo). Esquemas adaptados
de http://met-ba.blogspot.com/2015/09/30-9-2015-0scilacion-antartica-o-modo.html

De esta manera, la anomalia del SAM tiene profundas implicancias en el norte
del Continente Antartico, y durante sus fases positivas tanto la presion atmosférica
como la temperatura tienden a incrementarse en las latitudes medias (Jones et al.,
2019). Asimismo, las lluvias orogréficas se incrementan en el oeste de la Antartida,
mientras que, en el este y el centro las precipitaciones disminuyen (Fogt & Marshall,
2020; Hosking et al., 2013). Por otra parte, las fases positivas generan menor cantidad
de frentes frios y condiciones mas secas en la region sur de Australia, mientras que
en la costa este las precipitaciones tienden a aumentar especialmente en el verano
(Fogt & Marshall, 2020; Hendon et al., 2007; Meneghini et al., 2007). También, las
precipitaciones descienden drasticamente durante estos eventos en el oeste de
Sudafrica, debido a los cambios que se producen en la corriente en chorro subtropical
(Fogt & Marshall, 2020; Pohl et al., 2009; Reason & Rouault, 2005). En Sudameérica,

las fases positivas se asocian con anomalias anticiclonicas y menores precipitaciones
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en el sureste del continente (Silvestri & Vera, 2003). Los frentes frios provenientes del
polo sur tienen dificultades para ingresar a Argentina, lo cual genera menores
precipitaciones y mayores temperaturas en centro y sur del pais durante la primavera
y el verano, especialmente en la region patagonica (Stella, 2018). Ademas, estos
efectos del SAM, pueden verse reforzados por la ocurrencia de fases negativas del
ENSO, indicando que las dos anomalias estan correlacionadas negativamente entre
si (Fogt & Marshall, 2020; Meredith et al., 2008; Silvestri & Vera, 2003). De hecho,
esta correspondencia entre el SAM y el ENSO ha cobrado mayor importancia a partir
de la década de los 80, especialmente durante las estaciones de primavera y verano
(Vera & Osman, 2018).
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Figura 1.6. Dinamica y circulacion del Océano Atlantico Sur durante una fase positiva del SAM. En el
eje horizontal se indica la latitud y en el eje vertical la profundidad de la columna de agua. Esquema
adaptado de Lovendusky & Gruber (2005).
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Asimismo, las anomalias atmosféricas y oceanicas ocasionadas por las fases
positivas del SAM (i.e., especialmente durante el verano), se han intensificado
progresivamente desde la segunda mitad del siglo XX (Fogt & Marshall, 2020). Esto
responde a forzantes climaticos externos, como el debilitamiento de la capa de ozono
y el incremento de gases de efecto invernadero. En este sentido, algunos estudios
sugieren que el debilitamiento de la capa de ozono contribuye con el enfriamiento de
la capa mas baja de la estratésfera en la Antartida, desplazando el limite de la célula
de Hadley hacia el polo (Fogt et al., 2017; Jones et al., 2016; Polvani et al., 2011). Por
otro lado, el incremento de los gases de efecto invernadero, contribuye con el
enfriamiento de la estratdsfera y el calentamiento de la troposfera tropical, lo cual
refuerza el gradiente térmico entre las latitudes altas y medias, e intensifica los vientos
circumpolares provenientes del oeste (Arblaster et al., 2011; Cai et al., 2003; Fogt &
Marshall, 2020).

En relacion a otras anomalias climéaticas, el estudio del SAM es relativamente
reciente (Fogt & Marshall, 2020). Los primeros trabajos en los que se discuten los
cambios ocasionados por este patrén climatico corresponden a finales de los afios 70
y principios de los 80 (Rogers & van Loon, 1982; Trenberth, 1979, 1981). Desde
entonces, se han utilizado tres formas para estimar los efectos del SAM a través de la
confeccion de diferentes indices (Fogt & Marshall, 2020). La primera de ellas utiliza
datos grillados, y se basa en el calculo de la componente principal de la presion sobre
el nivel del mar o la altura geopotencial de la troposfera baja en la zona extratropical
del hemisferio sur (Fogt & Bromwich, 2005; Mo, 2000). La segunda, también utiliza
datos grillados, y calcula un indice mensual a partir de la diferencia de presiones
zonales medias estandarizadas entre los 40°S y 65°S (Gong & Wang, 1999).
Finalmente, el indice SAM de Marshall (2003) opera de manera similar al anterior,
partiendo de valores normalizados de presion media sobre el nivel del mar, obtenidos
en doce estaciones de muestreo diferentes (i.e., seis estaciones proximas a los 40°S
y seis estaciones cercanas a los 65°S). De esta manera, el indice SAM de Marshall
(2003) se calcula como la diferencia de presiones zonales medias estandarizadas
entre los 40°S y 65°S:

21



Capitulo I: Introduccion general

SAM= P*40°5- P*e5°s

Cuando este indice adquiere valores positivos, el médulo anular del sur describe fases
positivas, mientras que valores negativos de este indice indican la ocurrencia de fases

negativas (Fig. 1.7).
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Figura 1.7. Serie temporal de los valores estacionales del indice SAM (Marshall, 2003). Las fases
positivas y negativas del SAM se indican en rojo y azul respectivamente. La linea negra simboliza las
variaciones decadales de esta anomalia. Esquema adaptado de Trenberth et al. (2007).

Estos indices, describen de manera apropiada la dinamica del SAM, y al mismo
tiempo muestran un alto grado de correlacion entre si a partir del afio 1979. Sin
embargo, el indice SAM de Marshall (2003) provee algunas ventajas adicionales (Fogt
& Marshall, 2020; Ho et al., 2012; Jones et al., 2009). En contraste con el analisis de
datos grillados, la utilizacibn de datos provenientes de las doce estaciones de
muestreo, evita la sobrestimacion de los efectos del SAM en las dltimas décadas y
durante los meses de invierno, siendo que los efectos mas marcados de esta anomalia
se producen durante el verano (Ho et al., 2012). Ademas, los datos obtenidos a partir
de las estaciones de muestreo son representativos y explican una gran parte de la
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variabilidad descripta por esta anomalia, brindando un extenso registro que va desde
1957 hasta la actualidad (Jones et al., 2009; Marshall, 2003).

EFECTOS DEL ENSO Y SAM EN LA TRAMA TROFICA

Como se menciond en el comienzo de este capitulo, esta seccion resumira
algunos de los efectos principales de las anomalias climaticas del ENSO y el SAM, en
los distintos niveles tréficos de los ecosistemas marinos del hemisferio sur. En
principio, estos patrones climéticos tienen un rol determinante en la productividad
primaria de los océanos, alterando la disponibilidad de nutrientes y el acceso a la
radiacion solar requeridas por las comunidades fitoplanctonicas (Avelina et al., 2020;
Behrenfeld et al., 2001; Masotti et al., 2011; Turk et al., 2001). Asimismo, las
anomalias climaticas que se producen durante estos eventos tienen importantes
efectos sobre el ensamble de estas comunidades, ya que pueden favorecer las
transiciones estacionales de las especies a lo largo del afio (Greaves et al., 2020).
Ademas, pueden alterar el comportamiento del fitoplancton, retrasando o prolongando
los periodos de tiempo en los que estos organismos florecen (Racault et al., 2017;
Soppa et al., 2016).

Del mismo modo, se han estudiado los efectos de estas anomalias a nivel de
las comunidades zooplancténicas del hemisferio sur (Criales-Hernandez, 2009;
Fernandez-Alamo & Farber-Lorda, 2006). Por ejemplo, se han encontrado cambios en
la abundancia, composicién y distribucién de las especies zooplanctonicas debido a
los eventos del ENSO (Ayon et al., 2004, 2008; Carrasco & Santander, 1987; Dessier
& Donguy, 1987). También, la accion conjunta de estos dos fendmenos climéaticos
tiene importantes efectos sobre el reclutamiento y la migracion vertical de algunas
especies claves en la trama tréfica de Antartida (La et al., 2019; Saba et al., 2014,
Steinmberg et al., 2015). Particularmente, en el estuario de Bahia Blanca (Argentina),
los eventos positivos del SAM contribuyen de manera indirecta con la intensidad de

los vientos en la zona y en la turbidez del agua. Estos cambios ambientales vulneran
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a las especies ciliadas del microzooplancton, y repercuten negativamente sobre su
abundancia (L6pez-Abbate et al., 2019).

Por otra parte, la ictiofauna y malacofauna también parece experimentar
cambios importantes en la composicion de especies durante los eventos del ENSO.
En este sentido, algunas de las invasiones bioldgicas originadas durante los eventos
de El Nifio, podrian estar relacionadas a los fuertes cambios oceanograficos que se
producen, desplazando a las especies por fuera de sus rangos de distribucion
(Paredes et al., 2004, Sielfeld et al., 2010). Asimismo, estos eventos tienen un impacto
negativo en el comportamiento y la estructura poblacional de una de las especies
costeras mas importantes como la anchoveta peruana, en las costas de Chile y Peru
(Bertrand et al., 2020; Nigquen & Bouchon, 2004; Rojas et al., 2011). En el caso del
SAM, las fases positivas podrian estar asociadas a la disminucién de la condicién
corporal y largo promedio de algunos peces, debido a que sus presas se dispersan
hacia nuevos sitios (Ainley et al., 2013). Sin embargo, estos eventos también podrian
tener efectos positivos en algunas especies de peces, mejorando el reclutamiento de

nuevos individuos (Castillo-Jordan et al., 2015).

A pesar de que no existen muchos antecedentes sobre los efectos de estos
patrones climaticos en Patagonia, se ha encontrado una correspondencia positiva
entre la temperatura superficial del mar en el norte y sur de la plataforma patagénica,
y los eventos del El Nifio que ocurrieron en los afios previos, los cuales podrian haber
aumentado el reclutamiento de calamares de distintas especies en este sector
(Waluda et al., 1999, 2004). En cuanto a las fases negativas del SAM, hay
antecedentes de que favoreceria el incremento de huevos de anchoita argentina
(Engraulis anchoita) entre los 39° S y 41° S, debido a que los mismos son
transportados hacia aguas mas frias y calmas por las corrientes marinas que se

producen durante estos eventos (Auad & Martos, 2012).
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PREDADORES DE ALTO NIVEL TROFICO

Los predadores de alto nivel tréfico son aquellos organismos que se posicionan
en los niveles mas altos de las redes troficas, y carecen (i.e., parcial o totalmente) de
predadores naturales (Sergio et al., 2014). En el caso particular de los ecosistemas
marinos, esta definicidon incluye a las aves marinas, pinnipedos, cetaceos y algunos
peces que presentan rangos de distribucion muy amplios, ofician de mediadores en el
traspaso de nutrientes entre distintos ecosistemas y utilizan el habitat de
diferencialmente segun sus requerimientos biolégicos (Block et al.,, 2011;
Camphuysen et al., 2006; Rosenblatt et al., 2013).

De acuerdo a lo expuesto en la seccidon anterior, existe evidencia de que los
cambios fisico-ambientales producidos por el ENSO y el SAM, actiuan sobre los
organismos que ocupan los niveles basales e intermedios de las redes tréficas
marinas de hemisferio sur, a distintas escalas de tiempo y espacio. Esto implica que
ambos patrones actuan directa o indirectamente a nivel de los individuos (i.e.,
metabolismo, en la fisiologia y en la reproduccién de los individuos) y a nivel de las
poblaciones (i.e., relaciones de competencia, distribucion espacial de las presas,
tasas de alimentacién de lo predadores) (Stenseth et al., 2004). Adicionalmente,
existen mecanismos biolégicos de regulacién top-down y bottom-up que ocurren de
manera simultdnea en las redes troficas. La importancia relativa de estos dos
procesos, asi como el efecto de otros mecanismos que los amplifiquen o atenuen,
actuan de manera conjunta en el sistema. Por lo tanto, la variabilidad climatica podria
propagarse desde los niveles tréficos inferiores hacia los niveles superiores, siempre
y cuando los mecanismos biolégicos que amplifican los efectos del clima superen a
aguellos procesos capaces de atenuarlos (Ainley et al., 2007; Constable et al., 2014;
Learmonth et al., 2006; Simmonds & Isaac, 2007; Stenseth et al., 2002; White, 2008).

A continuacion, se brindan algunos ejemplos sobre los efectos directos e
indirectos del ENSO y el SAM en predadores marinos de todo el mundo, haciendo
especial énfasis en aquellos que habitan el hemisferio sur. En primer lugar, la

alimentacion del piquero de patas azules (Sula nebouxii) de la costa de México, varia
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durante los eventos del ENSO, debido a cambios en la abundancia de sus presas
(Ancona et al., 2012). Por otro lado, el peso corporal y la mortalidad de los pinguinos
de Galapagos (Spheniscus mendiculus) mostraron estar asociadas a las anomalias
climaticas del ENSO durante la décadas del 70 y comienzos de los 80, llegando a

reducir asi el tamafio de la poblacion al 77% (Boersma, 1998).

En el oeste de Australia, Surman & Nicholson (2009) estudiaron que el
comportamiento y el éxito reproductivo de algunas aves pelagicas se altera durante
los eventos de El Nifio, debido a que la disponibilidad de alimento se reduce. En el
caso de los pinguinos antarticos, los efectos del ENSO y el SAM son variables segun
la especie y la regidon que habitan. En general, las respuestas especificas a estas
anomalias climaticas tienen que ver con cambios en la distribucion geografica y en las
interacciones predador presa (Forcada & Trathan., 2009). Por ejemplo, el fracaso
reproductivo de los pingliinos papua (Pygoscelis papua) en el Mar de Scotia, estuvo
relacionado con las anomalias de la temperatura superficial del mar y la capa de hielo
ocasionadas por algunos eventos del El Nifio. Del mismo modo, algunas poblaciones
de pingiinos situadas al norte de este continente, han disminuido durante las ultimas
décadas, en respuesta a las anomalias negativas que se producen en el hielo marino
durante las fases positivas del SAM (Emmerson & Southwell, 2011; Forcada &
Trathan., 2009). Al reducirse la capa de hielo, probablemente disminuya la
disponibilidad de alimento para estos predadores y aumente la competencia entre
ellos (Barbraud & Weimerskirch, 2001; Forcada & Trathan., 2009). En cambio, los
eventos positivos del SAM, mejoran la productividad primaria y la disponibilidad de
alimento para los pinguinos reales (Eudyptes schlegeli) de la region oriental de la
Antartida, los cuales aceleran la fecha de puesta en sus colonias (Hindell et al., 2011;
Sarmiento et al., 2004).

Por otra parte, los eventos calidos del ENSO posiblemente tienen algun efecto
en la distribucion espacial de hembras y machos en la poblacion de tiburones blancos
(Carcharodon carcharias) de Sudafrica, ya que la temperatura superficial del mar
aumenta en la costa de Gansbaai, produciendo un mayor avistamiento de hembras

sexualmente inmaduras (i.e., las cuales podrian invertir memos energia en los
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procesos de termorregulacion, y mas energia en su crecimiento y maduracion sexual),
mientras que los machos son observados con menor frecuencia en esta zona (Towner
et al., 2013). Asimismo, la abundancia de tiburones ballena (Rhincodon typus) en el
oeste de Australia, aumenta en respuesta a las fases de La Nifia y a la intensidad de
vientos que soplan en la zona (Sleeman et al., 2009). Durante estos eventos, el flujo
de aguas frias de la corriente de Ningaloo tiene una influencia positiva sobre el
afloramiento de aguas profundas en las zonas costeras y por lo tanto, la productividad
del ecosistema mejora y provee presas apropiadas para estos tiburones. Del mismo
modo, los eventos de La Nifia son los responsables de proveer corrientes de agua
mas frias y ricas en nutrientes en el este del Océano Pacifico Tropical, incrementando
la abundancia de presas pelédgicas para algunos predadores como tiburén matrtillo
(Sphyrna lewini) en Ecuador (Arnés-Urgellés et al., 2021).

En el caso de los mamiferos marinos del hemisferio sur, también presentan un
amplio espectro de respuestas a las anomalias climaticas del ENSO y el SAM. Por
ejemplo, la mortalidad de crias de ballena franca austral (Eubalaena australis) en
Peninsula Valdés ha sido vinculada con la alimentacion deficiente de las hembras
prefiadas en areas sub-antarticas, durante los afios en los que temperatura superficial
del mar aumenta, la capa de hielo disminuye y la disponibilidad de kril es menor
(Valenzuela et al., 2009). Este cambio en la disponibilidad de alimento podria estar
relacionado a las anomalias climaticas ocasionadas por las fases positivas del ENSO,
las cuales afectarian de manera retardada, el éxito reproductivo de la especie durante
los aflos posteriores a estos eventos (Leaper et al., 2006; Seyboth et al., 2016).
Ademas, la variabilidad ambiental asociada a los eventos de El Nifio en la década de
1990, condujo a una menor disponibilidad de kril antartico en la region, y afecté de
manera negativa el éxito reproductivo del lobo fino antartico (Arctocephalus gazella)
(Forcada et al., 2008). Previamente, Boyd & Roberts (1993) habian determinado que
el deposito anual de dentina producido en los dientes de estos pinnipedos, estaba
relacionado con el desempefio reproductivo de la especie durante los eventos de El
Nifio (i.e., periodos de 1967-1968 y 1987-1988).
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Del mismo modo, el crecimiento anual de los dientes de los delfines piloto
(Globicephala melas) de Australia y Nueva Zelanda, esta asociado a los eventos del
ENSO (Hamilton et al., 2019). Durante los eventos de La Nifia y los afios subsiguientes
se registr6 un mayor deposito de dentina en estos individuos, indicando que su
crecimiento fue mayor cuando las condiciones ambientales fueron mas calidas y la
disponibilidad de alimento mejord. Por otra parte, el depdsito anormal de dentina en
los dientes de delfines oscuros (Lagenorhynchus obscurus) de la costa peruana,
probablemente estuvo asociado a la dieta deficitaria de anchoveta peruana que
escase0 durante EI Nifio de 1983 (Manzanilla, 1989). En Tierra del Fuego (Argentina),
también se hallaron bandas hipocalcificadas y bandas accesorias en los dientes de
tonina overa (Cephalorhynchus commersonii). La presencia de estas anomalias
dentarias se correlacion6 negativamente con las fases negativas del SAM
(Dellabianca et al., 2012).

Finalmente, el marco te6rico hasta aqui propuesto, permite considerar a los
predadores marinos de alto nivel tréfico como los mejores centinelas de los ambientes
acuaticos y costeros, ya que sus parametros bioldgicos se modifican cuando ocurren
cambios ambientales (Moore, 2008). En muchos casos, las anomalias climéticas
inciden de manera indirecta sobre estos organismos, alterando la abundancia,
disponibilidad y composicion de presas que estos necesitan para cubrir sus demandas
energéticas. Por lo tanto, las vitaminas y los minerales incorporados a través del
alimento, podrian condicionar los procesos de mineralizacién y crecimiento de sus
tejidos duros (Klevezal, 1996; Laws, 1962; Natanson, 1993; Selvig & Selvig, 1962), tal

cual se refleja en los ultimos ejemplos brindados en esta seccion.

Tejidos como la dentina o el hueso, presentan una alta sensibilidad a los
cambios en la dieta, y en consecuencia proveen un registro extenso de los cambios
ambientales que se han producido a lo largo de la vida de los individuos. En el caso
de los mamiferos marinos, el patrén de crecimiento anual de la dentina se define por
la alternancia de un par de bandas oscuras y claras (i.e., bandas translucidas y opacas
cuando se las visualiza con luz transmitida), denominada bandas de crecimiento o

growth layer groups (GLGs, Laws, 1962; Myrick et al., 1983). Por otro lado, el patron
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de crecimiento anual en las vértebras de los condrictios, se define por anillos de
crecimiento. Estos anillos, también estan conformados por un par de bandas oscuras
y claras (i.e., bandas translucidas y opacas cuando se las visualiza con luz
transmitida), que se forman habitualmente durante verano e invierno respectivamente
(Goldman, 2005).

En este contexto, el presente estudio se centra en los efectos del clima en los
predadores de alto nivel tréfico. A continuacion, se plantean los objetivos, la hipétesis

y las predicciones que se deprenden del mismo.

OBJETIVO GENERAL

e Explorar y evaluar los efectos de las anomalias climaticas del ENSO y el SAM,
en tres especies de predadores de alto nivel tréfico del ecosistema marino patagonico
(lobo marino comun, delfin oscuro y raya hocicuda de cola corta), medidos a través

de estructuras duras como dientes y vértebras segun corresponda.

OBJETIVO ESPECIFICOS

e Analizar la relacién entre las anomalias climaticas y los cambios observados
en el ancho de las bandas de crecimiento (GLGs) de dientes en lobo marino comudn
(Otaria flavescens).

e Analizar la relacién entre las anomalias climaticas y los cambios observados
en el ancho de las bandas de crecimiento (GLGs) de dientes de delfin oscuro

(Lagenorhynchus obscurus).

e Analizar la relacién entre las anomalias climaticas y los cambios observados
en el ancho de los anillos de crecimiento de vértebras de raya hocicuda de cola corta
(Zearaja brevicaudata).
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HIPOTESIS DE TRABAJO

e El Nifio-Oscilacion del Sur (ENSO) y el Modo anular del sur (SAM), afectan
indirectamente el crecimiento de los dientes de los mamiferos marinos y las vértebras
de rayas, a través de cambios en la abundancia, disponibilidad y composicion de sus
presas. Esto se refleja como la variacién en el depoésito anual de dentina y cartilago,

gue determina el ancho de bandas (GLGSs) y anillos de crecimiento respectivamente.

PREDICCIONES

e Habra un retraso de tiempo en la respuesta biolégica de cada uno de los tres
predadores, debido a que las anomalias climaticas producidas por el ENSO y el SAM

no se trasladan y repercuten de manera inmediata en la trama trofica.

e Las condiciones ambientales adversas que se generan durante las fases
positivas del ENSO y el SAM, se veran reflejadas en el menor crecimiento de los
tejidos duros. Contrariamente, las fases negativas de estos patrones climaticos

estaran asociadas a un mayor crecimiento de los tejidos duros.

e L os tejidos duros correspondientes a organismos con dieta especialista (e.qg.,
delfin oscuro), seran méas sensibles a los cambios ambientales, en comparacion con
los tejidos duros de organismos con dieta generalista (e.g., lobo marino comun y raya
hocicuda de cola corta). Por lo tanto, existird una correlacion mas marcada entre los

dientes de los delfines oscuros y las anomalias climaticas analizadas.

AREA DE ESTUDIO

El ecosistema marino patagonico, es uno de los sitios mas productivos del
Atlantico sudoccidental (Acha et al., 2004; Alemany et al., 2009). El mismo reldne un
gran numero de predadores de alto nivel tréfico, que incluyen albatros, petreles,
pinguinos, lobos marinos entre otros (Falabella et al., 2009). Particularmente, el area
de estudio coincide con la regién “centro-norte” del ecosistema marino patagonico
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(Falabella et al., 2009; Hempel & Sherman, 2003). La misma esta delimitada ente la
linea de costa y el talud continental, y latitudinalmente se ubica entre los 41°S 'y 48°S.
Esta regidén abarca los golfos San Matias casi en su totalidad, San José, Nuevo y San
Jorge (Fig. 1.8). La plataforma continental alcanza los 350 km de extension, tiene
pendientes suaves y escaso relieve. Ademas, recibe el aporte principal de las aguas
subantarticas del extremo norte del Pasaje de Drake y de la corriente de Malvinas, las

cuales proveen nutrientes en este sector (Guerrero & Piola, 1997).
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Figura 1.8. Mapa con las principales corrientes marinas del Mar Patagénico. La escala horizontal indica
la temperatura superficial del mar (TSM), y el recuadro negro indica el area de estudio. Esquema
adaptado de Allega et al. (2021).
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PRINCIPIOS DE LAS RECONSTRUCCIONES CLIMATICAS

Durante la primera mitad del siglo XX, investigadores como Andrew E. Douglass
y Edmund Schulman observaron en los bosques de Arizona, que los troncos de pino
ponderosa (Pinus ponderosa) presentaban una serie de anillos de crecimiento que
variaban en cuanto a su tamafo. A partir de este hallazgo, los cientificos comenzaron
a preguntarse si estos patrones de crecimiento guardaban algun tipo de relacion con
la disponibilidad de agua del lugar, ya que la competencia intraespecifica, no parecia
ser el factor limitante para el crecimiento de esta especie (Fritts, 1976). En
consecuencia, el estudio sistematico de estos rodales y el desarrollo de técnicas
estadisticas apropiadas para analizar el crecimiento de estos anillos, condujo a la
creacion de una nueva disciplina cientifica llamada “dendrocronologia”. La
dendrocronologia (del griego dendron = arbol, cronos = tiempo y logos = estudio), es
el area del conocimiento que se ocupa estudiar la edad de los arboles, datar sus anillos
de crecimiento, interpretar y reconstruir los eventos que han influenciado su
crecimiento (Fritts, 1976).

Durante las ultimas décadas, el campo de conocimiento de la dendrocronologia
se ha ampliado cada vez mas, permitiendo establecer una serie de principios basicos
que son tenidos en cuenta a la hora de estudiar el crecimiento en arboles, asi como
los procesos ecoldgicos y climaticos que los gobiernan. En primer lugar, el principio
del “uniformitarismo” sostiene que los procesos fisicos y bioldégicos que han operado
en el pasado, también actian en el presente modelando el crecimiento de los anillos
en los arboles (Fritts, 1976; Gutiérrez, 2009; Speer, 2010). En segundo lugar, el
principio de la “amplitud ecologica” establece que las especies tendran mayores
restricciones ambientales en los extremos de su distribucion, en comparacién con el
centro de la misma, debido a que existen factores limitantes que condicionan el
crecimiento de los organismos (Fritts, 1976; Speer, 2010). En tercer lugar, el principio
de la “sensibilidad” considera que el ancho de los anillos de crecimiento varia a lo
largo del tiempo, debido a la existencia de factores limitantes (Fritts, 1976; Speer,
2010). De esta manera, el cuarto principio (i.e., “factor limitante”) establece que existe

un conjunto de factores que determinan el crecimiento en los anillos de los arboles
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gue comparten el mismo ambiente, pero solo uno es el mas preponderante de este
conjunto (i.e., disponibilidad de agua, temperatura, etc., Fritts, 1976; Gutiérrez, 2009;
Speer, 2010). El principio de la “datacion cruzada” sostiene que los individuos
influenciados por el mismo factor limitante, deben mostrar sincronia en sus patrones
de crecimiento a lo largo de los afos. Por lo tanto, los anillos de crecimiento de
distintos individuos que se hayan formado durante un mismo afio, deberian presentar
tendencias de crecimiento similares (Fritts, 1976; Gutiérrez, 2009). El sexto principio
de “repeticion”, establece que las mediciones replicadas en un gran nimero de arboles
gue han compartido el mismo ambiente, permiten reconstruir el clima a través del
promedio de los valores de crecimiento (Fritts, 1976; Speer, 2010). Finalmente, el
principio de “autocorrelacion” sostiene que el crecimiento de un afio determinado no
es independiente del crecimiento de afos anteriores, debido a que los efectos del

clima pasado pueden persistir en el presente (Fritts, 1976; Speer, 2010).

De manera analoga a la dendrocronologia, la esqueletocronologia y la
esclerocronologia consideran que los animales que coexisten en un mismo ambiente,
comparten una historia climatica coman que dirige su crecimiento a lo largo de sus
vidas (Klevezal, 1996; Oschman, 2006). En consecuencia, se ocupan del estudio de
los procesos enddgenos y exdgenos que originan la acrecion periédica de los tejidos
duros, los cuales proveen un registro extenso de las condiciones ambientales del
pasado (Castanet et al., 1977, Klevezal, 1996; Oschman, 2006; Panfili et al., 2002;
Roméan Gonzales, 2021). Estos tejidos comprenden a los esqueletos de corales,
conchas de moluscos, otolitos de peces, huesos de vertebrados, dientes de
mamiferos, garras y cuernos de algunos mamiferos, etc. (Klevezal, 1996; Oschman,
2006). En este sentido, ambas disciplinas comparten los mismos principios con la
dendrocronologia, e incluso algunas de sus metodologias relacionadas al proceso de
fechado y cofechado de las muestras, la estandarizacion de las series de crecimiento
y la construccion de cronologias estandar. Esto ha permitido el analisis eficiente de
las series de crecimiento en los tejidos duros de animales, asi como la reconstruccion
climatica en mdultiples ecosistemas a lo largo de planeta (Black et al., 2005; Briffa et
al., 2004; Hamilton & Evans, 2018; Peharda et al., 2021; Schone, 2003). Por lo tanto,

34



Capitulo Il: Materiales y métodos

la adecuacion de estas técnicas y su implementacién en el contexto de este trabajo,

seran desarrolladas en las siguientes secciones de este capitulo.

Sin embargo, antes de comprender las implicancias del clima en el ecosistema
marino patagoénico, resulta fundamental definir cuales son los procesos de formacién
y mineralizacién involucrados en el crecimiento de dientes y vértebras, debido a que
estos pueden representar factores de variabilidad que interfieren con las sefales
ambientales que se buscaron extraer. Tal cual se mencioné en el primer capitulo, las
anomalias climaticas podrian alterar la abundancia, disponibilidad y composicion de
presas requeridas por los predadores de alto nivel tréfico, limitando la incorporacién
de nutrientes y minerales necesarios para su crecimiento (Klevezal, 1996; Laws, 1962;
Natanson, 1993; Selvig & Selvig, 1962)”.

DESARROLLO ONTOGENETICO DE DIENTES Y VERTEBRAS

La gran mayoria de los mamiferos cuentan con dientes que les permiten
desmenuzar el alimento en trozos mas pequefos, capturar y sujetar a sus presas
(Carranza et al., 2008). Los dientes se originan a partir de los tejidos de la dermis y la
epidermis durante el desarrollo embrionario, permaneciendo bajo la piel en sus
primeros estadios, e irrumpen en la cavidad bucal cuando alcanzan el desarrollo
completo (Kardong, 1998). En general, los mamiferos cuentan con una denticion
decidua y otra permanente a lo largo de su vida, por lo cual se los considera como
organismos difiodontes (Carranza et al., 2008). A su vez, se los puede clasificar como
homodontes o heterondotes segun la forma y funcién de sus dientes. En el caso de
los homodontes (e.qg., los delfines ocuros), todos los dientes adoptan una forma cénica
similar. En cambio, los mamiferos heterodontes (e.g., los lobos marinos comunes)
presentan dientes anatOmicamente distintos que se identifican como incisivos,
caninos, premolares y molares, segun su namero, funcién y posicién en la cavidad

bucal (Carranza et al., 2008).
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En cuanto a su anatomia, los dientes se dividen en tres partes: corona, raiz y
cuello (Kardong, 1998; Lockyer et al., 2010). La corona constituye la porcién del diente
que sobresale de la encia, la cual puede presentar cuspides o relieves que permiten
el contacto con el diente opuesto. Dentro de la corona se sitia una camara central
llamada cavidad pulpar, la cual se estrecha hacia la raiz formando el foramen apical.
La pulpa, es el tejido conjuntivo que rellena esta cavidad y contiene los vasos
sanguineos y nervios que entran en el diente a través del foramen (Kardong, 1998;
Lockyer et al., 2010). Por otra parte, la raiz representa la porcion inferior del diente y
se sitla por debajo de la encia, encajando en un alveolo del maxilar o la mandibula
Osea (Kardong, 1998; Lockyer et al., 2010). Por altimo, el cuello es la porcion del diente

que divide a la corona de la raiz, conformando la parte media del mismo (Fig. 2.1).

Figura 2.1. Esquema de diente (izquierda): a) corona, b) cuello, c) raiz, d) esmalte, e) dentina, f) cavidad
pulpar, g) cemento, h) encia, i) hueso, j) foramen apical. Esquema de vértebra ideal (derecha): 1) centro
vertebral, 2) canal neural, 3) arco neural, 4) espina neural, 5) arco hemal, 6) espina hemal, 7) canal
hemal, 8) procesos transversos. Esquemas adaptados de Cunningham (1951) y Owen (1848).

A su vez, los dientes estan formados por distintos tejidos: esmalte, dentina y
cemento. El esmalte recubre la superficie de la corona y constituye la sustancia mas

dura del cuerpo, al estar conformada por un 95% de hidroxiapatita (Carranza et al.,
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2008). Por otra parte, la dentina forma el cuerpo del diente y se sitGa bajo el esmalte
y el cemento. Los odontoblastos, son las células encargadas de secretar diariamente
nuevo tejido desde la cavidad pulpar, incorporando nuevas capas de dentina hacia el
interior del diente (Kardong, 1998; Klevezal, 1996). Por lo tanto, el crecimiento se
produce conforme avanza la edad del organismo, mediante la aposicién de nuevo
tejido sobre las paredes de la cavidad pulpar, llegando a ocluirla casi por completo en
aguellos organismos de avanzada edad (Kardong, 1998). La dentina esta
fundamentalmente compuesta por un 35% de colageno y agua, y un 75% de
hidroxiapatita, sumado a otras pequefias cantidades de minerales como zinc, flaor,
magnesio, etc. (Klevezal, 1996). Por ultimo, el cemento se dispone principalmente
sobre la raiz, aunque en algunas especies se extiende hasta la corona. En conjunto
con el ligamento periodontal, su funcion es la de sujetar firmemente el diente al alveolo
dentario (Lockyer et al., 2010). Las células llamadas cementocitos, elaboran capas
estacionales de este tejido en forma de anillos concéntricos, que se depositan y
generalmente no se reabsorben lo largo de toda la vida de los individuos (Kardong,
1998; Klevezal, 1996; Lockyer et al., 2010). Quimicamente, el cemento esta
compuesto por 45-50% de hidroxiapatita y 50-55% de fibras de colageno,
mucopolisacaridos y agua (Klevezal, 1996) (Fig. 2.1).

Otra estructura a analizar es la vértebra. La columna vertebral consiste en una
serie de estructuras Oseas repetidas que brindan soporte esquelético al cuerpo,
proveen cohesion entre el crdneo y los apéndices, y permiten la fijacion de la
musculatura (Berio et al., 2021; Kardong, 1998). Sin embargo, la funcién principal de
la columna vertebral en los peces, es la de proporcionar los puntos necesarios para la
fijacion de la musculatura involucrada en la natacion (Carranza et al., 2008). Por lo
tanto, en su estructura se distinguen una regién troncal anterior y una regién caudal
posterior, conformada por vértebras débilmente unidas entre si que otorgan
resistencia y flexibilidad al esqueleto de estos organismos (Carranza et al., 2008). Si
bien las vértebras estan formadas por tejido 6seo en la gran mayoria de los
vertebrados, en el caso de los peces condrictios (i.e., tiburones, quimeras y rayas) se

componen de cartilago mineralizado, en el cual la composicién de carbonato de calcio
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varia de acuerdo a las distintas especies (Dean & Summers, 2006; Kardong, 1998).
Durante el desarrollo embrionario las vértebras se originan en el mesenquima, a partir
de las células que surgen del escler6tomo y que posteriormente daran lugar a los
anillos pericordales (Kardong, 1998). A partir de las células mesenquimaticas que
rodean el tubo neural y la arteria caudal, se originara el cartilago hialino precursor de
los arcos neurales y hemales, mientras que el mesénquima que rodea a la notocorda,

daréa origen a las células precursoras del centro vertebral (Criswell et al., 2017).

Los arcos neurales e interneurales tienen la funcién de proteger el tubo neural,
mientras que los arcos hemales e interhemales encierran a los vasos sanguineos
(Kardong, 1998). En los condrictios, estos arcos cartilaginosos, se encuentran
recubiertos por un tejido llamado tesserae, el cual se compone de multiples teselas
gue se disponen en forma de un mosaico continuo (Dean & Summers, 2006). Las
teselas, se forman a partir de los procesos de calcificacién prismatica asociada al
tejido pericondral, y de calcificacion globular formado por la fusion de esférulas de
hidroxiapatita (Dean & Summers, 2006). De esta manera, las teselas confieren una
gran rigidez a la vertebras, asi como a la mayoria del endoesqueleto restante en
donde persisten estas estructuras (Dean & Summers, 2006). Sin embargo, en la
formacion del centro vertebral de la mayoria de los elasmobranquios, interviene otro
proceso de calcificacion diferente a los mencionados anteriormente. El centro
vertebral comienza a formarse a partir de la invasion y condrificacion de las células
del escler6tomo dentro de la vaina de la notocorda, las cuales comprimen el centro de
la mismay le confieren a la vértebra su forma tipica de “reloj de arena” (Criswell et al.,
2017; Dean & Summers, 2006). Posteriormente y mediante procesos de
diferenciacion celular, las células de la vaina de la notocorda forman anillos
concéntricos y fibrosos, altamente mineralizados por hidroxiapatita (Criswell et al.,
2017; Dean & Summers, 2006). Este proceso se conoce como “mineralizacion
aereolar”, y es lo que ha permitido realizar el proceso de determinacion de edad en

muchas especies de rayas y tiburones (Fig. 2.1).
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PREPARACION DE LAS MUESTRAS

A continuacion, se detallara la conformacién de la muestra para cada una de las
especies estudiadas. En el caso de las dos especies de mamiferos marinos, las
muestras se seleccionaron a partir de los individuos con fecha de muerte conocida,
depositados en la Coleccién Osteoldgica de Mamiferos Marinos del CESIMAR
(CONICET). Los mismos corresponden a ejemplares capturados incidentalmente por
la flota pesquera, o que han varado muertos en las costas patagonicas. Por otra parte,
las vértebras de rayas corresponden a individuos capturados por pesca incidental o
dirigida con fines comerciales, depositadas en la Coleccion del Laboratorio de
Mamiferos Marinos (LAMAMA).

LOBO MARINO COMUN, Otaria flavescens

Se seleccionaron un total de 97 caninos superiores, correspondientes a 60
hembras y 37 machos sexualmente maduros (i.e., hembras mayores a los 5 afios y
machos mayores a los 4 afios de edad, Grandi et al., 2010), los cuales fueron
recolectados durante el periodo 1990-2014 (Fig. 2.2). En esta especie, las hembras y
los machos presentan caninos bien diferenciables entre si (Fig. 2.3). Los caninos de
las hembras son mas pequefios que los de los machos, la cavidad pulpar tiende a
rellenarse completamente cerca de los 16 afios de edad y las GLGs correspondientes
a los ultimos afios de vida se disponen muy préximas entre si. Contrariamente, los
machos presentan caninos de gran tamafio con un patron de GLGs bien definido, en
los cuales la cavidad pulpar permanece abierta a lo largo de toda su vida (Crespo et
al., 1994). En consecuencia, se utilizaron técnicas diferentes para acondicionar los
caninos de ambos sexos, de tal modo que el patrén de GLGs de cada diente se
resaltara de manera eficiente y se pudiera determinar la edad (Crespo, 1988; Crespo
et al., 1994, Loza et al., 2016).
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En el caso de las hembras, se selecciondé 1 de los caninos superiores y se
desgasté por ambos lados con una amoladora de banco hasta obtener una seccién
sagital delgada de unos pocos milimetros de espesor. Posteriormente, estas
secciones se pulieron con papel de lija de distinto grano, empezando con aquellas
mas gruesas (400) y finalizando con las de grano mas fino (1000), hasta alcanzar un
espesor de 40-100 micras. Esto permitid que la luz transmitida del microscopio
estereoscopico pasara mejor a través del diente, facilitando la lectura de las GLGs

durante el proceso de determinacion de edad.
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Figura 2.2. Distribucion geogréfica (sombreado verde en la imagen superior) del lobo marino comin
(Otaria flavescens) en Sudamérica (Cardenas-Alayza et al., 2016) y distribucion de la muestra (imagen
inferior). Los circulos representan las posiciones de las hembras recolectadas, y los triangulos
representan la posicion de los machos (en color verde).

Por otro lado, en los machos se seleccioné un canino superior y se corto

sagitalmente a través de la cavidad pulpar con una sierra de mano, de modo tal que
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se obtuvieron dos hemidientes. De cada macho, se eligié el mejor hemidiente (i.e.,
aguel que tuviera la cavidad pulpar mas centrada) y se pulié con papel de lijja de
distinto grano hasta dejar la superficie interna completamente lisa. Una vez pulidos, la
superficie de la dentina se atac6 con acido nitrico al 5% por un periodo de 2-6 a horas
dependiendo del tamarfio del hemidiente y de la renovacion de acido utilizado. Luego,
se enjuagaron en abundante agua corriente y se secaron a temperatura ambiente
(Bow & Purday, 1966). Finalmente, la superficie de cada hemidiente se froté con
acetona, produciendo una deshidratacion rapida y drastica que revela el patrén de

crestas y valles alternados que adquieren las GLGs.

Figura 2.3. Caninos superiores de lobos marinos comunes,
correspondientes al macho CNP-MAM100.394 (izquierda) y la
hembra CNP-MAM100.827 (derecha). Ambos dientes pertenecen a
individuos de 6 afos.

DELFIN OSCURO, Lagenorhynchus obscurus

La muestra de 39 individuos recolectados entre 1975 y 2017, se compuso de
23 hembras, 12 machos y 4 individuos de sexo indeterminado (Fig. 2.4). Siguiendo la
metodologia descripta por Myrick et al. (1983) y Hohn et al. (1989), se extrajeron un
par de dientes de cada ejemplar correspondientes a la porcion media de la mandibula
inferior (Fig. 2.5). Dependiendo de su tamafio, los dientes se descalcificaron en acido
nitrico al 5% por un periodo aproximado de 1 a 6 horas, y luego se enjuagaron en

abundante agua. Mediante la utilizacién de un micrétomo de congelacion, cada diente
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fue cortado longitudinalmente en una serie de secciones delgadas de 25 um de
espesor. Estas secciones fueron teflidas con hematoxilina de Mayer por un periodo
de 20 o 30 minutos, y se inspeccionaron en un Microscopio estereoscopico con el
objetivo de elegir aquellas secciones que tuvieran la cavidad pulpar mas centrada.
Luego se enjuagaron en agua corriente y se deshidrataron en una serie de alcoholes
(50%, 70%, 96% y 100%, carboxilol y xilol), montandolas finalmente en balsamo de
Canada sobre portaobjetos.
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Figura 2.4. Distribucion geografica (sombreado rojo en la imagen superior) del delfin oscuro
(Lagenorhynchus obscurus) en Sudamérica (Alafaro-Shiguieto et al., 2019) y distribucién de la muestra
(imagen inferior). Los circulos en rojo representan las posiciones de los individuos recolectados.
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Figura 2.5. Dientes de delfin oscuro
: (Lagenorhynchus obscurus) correspondiente al
. ejemplar CNP-MAMM 100.595).
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RAYA HOCICUDA DE COLA CORTA, Zearaja brevicaudata

Se analizaron un total de 115 individuos capturados entre 1997 y 2007, cuya
edad superara los 6 afios. Esto permitié cubrir la ventana de tiempo mas amplia
posible, proporcionando una cantidad adecuada de bandas por afio. Respecto del
total, 53 fueron hembras, 57 machos y 5 de sexo indeterminado (Fig. 2.6). De cada
uno de ellos, se extrajo la region anterior de la columna, formada por las primeras
veinte vértebras, para conservarlas congeladas hasta el momento de realizar los
cortes histologicos. Durante el proceso posterior de descongelamiento, se limpi6 todo
el tejido conectivo remanente y se separd una veértebra de cada individuo (Fig. 2.7).
Estas estructuras se descalcificaron en acido nitrico al 5% por 30 minutos- 4 horas, y
luego se enjuagaron en agua corriente por 24 hs. Finalmente, las vértebras se cortaron
en secciones sagitales de 40 pum mediante la utilizacibn de un microtomo de
congelamiento, y las secciones fueron tefildas con hematoxilina de Mayer y montadas

en balsamo de Canada sobre portaobjetos (Aversa et al., 2011; Crespo et al., 1994).
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Figura 2.6. Distribucién geografica (sombreado azul en la imagen superior) de raya hocicuda de cola
corta (Zearaja brevicaudata) en Sudamérica (Pollom et al., 2021) y distribucién de la muestra (imagen
inferior). Los circulos en azul representan las posiciones de los individuos capturados, y las lineas
discontinuas en negro indican las distintas zonas de veda pesquera dispuestas durante los periodos

de muestreo.

Figura 2.7. Vista frontal (izquierda) y lateral (derecha)
de centros vertebrales de raya hocicuda de cola corta,
correspondientes al individuo Rag fla 0967.
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DETERMINACION DE EDAD, FOTOGRAFIAS Y MEDICION DE BANDAS DE
CRECIMIENTO

A partir de las muestras, se determiné la edad de los individuos para cada una
de las especies, asumiendo que una GLG o anillo de crecimiento corresponde a un
afio de vida del organismo analizado (Aversa et al., 2011; Best, 1976; Crespo, 1988;
Laws, 1962). Este proceso fue llevado a cabo en distintas sesiones de lectura por dos
0 mas observadores, los cuales consensuaron la edad final de cada uno de ellos. Para
la medicion del ancho de las GLGs y anillos de crecimiento, se tomaron fotografias de
los dientes y vertebras respectivamente. En el caso de los machos de lobo marino
comun, los hemidientes fueron fotografiados con una camara Cannon Rebel acoplada
a un soporte fijo, usando una lente de 18-55 mm. En cambio, las secciones delgadas
correspondientes a las hembras de esta especie se fotografiaron mediante la
utilizacion de una camara Leica EC3 acoplada a un microscopio estereoscoépico Leica
MZ6. Debido al aumento utilizado para identificar las GLGs en cada muestra, de cada
diente se tomaron multiples fotografias de la raiz, cuello y corona, las cuales fueron
luego integradas en un mosaico, antes de comenzar el proceso de medicion. Para el
caso de los dientes de delfin oscuro y vertebras de raya hocicuda de cola corta, las
fotografias se tomaron de manera similar a la de las hembras de lobo marino comun,

utilizando mosaicos en caso de ser necesario.

Posteriormente, las imagenes de las estructuras duras de todas las especies
fueron analizadas mediante el software Leica Application Suite V 3.4.0. Este programa
permite trazar diferentes lineas transversales a las GLGs o anillos de crecimiento
(desde el comienzo de una banda oscura hacia el final de la banda clara que la
acompafa) considerando el aumento de la lupa con el cual se saco la fotografia. De
esta manera, el programa brinda de manera precisa el ancho de cada GLG o anillo,

dejando asentado el valor de los mismos en la imagen analizada.

En el caso de los dientes de lobo marino comun, tanto en hembras como en
machos, las medidas fueron tomadas en la superficie de la porcion céncava del

hemidiente, partiendo desde la linea neonatal hasta la cavidad pulpar. La linea
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neonatal es la linea que se marca en el diente al momento del nacimiento del individuo,
y separa la dentina prenatal formada durante el periodo de gestacion de la dentina
que se desarrollara durante la vida del animal. Por lo tanto, la primer GLG fue medida
cerca del limite definido entre la dentina y el cemento, excluyendo a la dentina prenatal
formada. Las mediciones posteriores se realizaron en direccion a la raiz del diente y
de manera escalonada, debido a que el ancho de cada de GLG en los caninos varia
a lo largo de su recorrido. En este sentido, las mediciones se realizaron en aquellos
sectores del diente en donde el ancho de cada banda permanecia més estable (Figs.
2.8y 2.9).

Figura 2.8. Hemidiente correspondiente a un macho de lobo marino comin (CNP-MAM100.931). Las
barras y los nimeros marcados con negro en la dentina, demuestran el ancho de cada GLG y su
correspondencia con el afio de vida del individuo respectivamente. Se indica la cavidad pulpar (PC), la
linea neonatal line (NL), y la interfase entre la dentina y el cemento (DC).
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Figura 2.9. Seccién delgada correspondiente a una hembra de lobo marino comiun (CNP-
MAMZ100.129). Las barras y los nUmeros marcados con blanco en la dentina, demuestran el ancho de
cada GLG y su correspondencia con el afio de vida del individuo respectivamente. También se indican
la cavidad pulpar (PC), la linea neonatal (NL), y la interfase entre la dentina y el cemento (DC).

Para los dientes de delfin oscuro, el proceso de medicion fue similar al adoptado
por Hamilton & Evans (2018) en delfines piloto (Globicephala melas). Para esto se
traz6 una linea recta y perpendicular a los limites de las GLGs, en aquella zona de la
dentina en donde las bandas de crecimiento se dispusieran lo mas paralelas posible
entre si. Siguiendo esta transecta, las mediciones fueron tomadas desde la linea
neonatal hacia la cavidad pulpar, excluyendo a la dentina prenatal en este proceso tal
como se realizo en lobos marinos comunes (Fig. 2.10). En el caso de que alguna de
las dltimas GLGs formadas cerca de la cavidad no fueran abarcadas en esta primera
linea, se las incluy6 en una nueva transecta paralela a la anterior y situada por debajo

de la primera linea, con direccion a la raiz del diente.

Finalmente, las mediciones de los anillos de crecimiento correspondientes a las
rayas hocicudas se tomaron en el cuerpo calcareo de aquellos brazos vertebrales que
estuvieran mas rectos, debido a que el patrén de anillos en esta estructura, se define
mejor que en la zona de la intermedialia. Partiendo desde el foco de la vértebra, y en
direccién al margen distal del cuerpo calcareo, el ancho de cada anillo se midio
siguiendo una transecta paralela al radio vertebral (Goldman, 2005) (Fig. 2.11). De

manera anéloga a los dientes de los mamiferos marinos, las vértebras comienzan a
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formarse antes del nacimiento de los individuos, y por lo tanto el primer anillo de
crecimiento se considerd a partir del cambio de angulo que se observa en la pared

externa del cuerpo calcareo (Goldman, 2005).

Figura 2.10. Seccion delgada correspondiente a un ejemplar de delfin oscuro (CNP-MAM 100.583).
Las barras y los nimeros marcados con blanco en la dentina, demuestran el ancho de cada GLG y su
correspondencia con el afio de vida del individuo respectivamente. También se indican la cavidad
pulpar (PC), la linea neonatal (NL), y la interfase entre la dentina y el cemento (DC).
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Figura 2.11. Preparado histol6gico de vértebra de raya hocicuda de cola corta (Rag fla 0974). Las
barras y los nimeros marcados con blanco en el cuerpo calcareo (CC) del brazo vertebral seleccionado,
demuestran el ancho de cada anillo de crecimiento y su correspondencia con el afio de vida del
individuo respectivamente. También se indican el radio vertebral (VR), intermedialia (), el cambio de
angulo que delimita el comienzo del primer anillo de crecimiento (AC) y el incremento marginal de una
banda en formacion (Ml).

FECHADO Y COFECHADO DE LA MUESTRA

El proceso de fechado consiste en establecer correspondencias entre cada
banda de crecimiento y el afio calendario en el cual se formé (Fritts, 1976; Stokes &
Smiley, 1968). En este sentido, el proceso de fechado comienza relacionando el ultimo
aflo de vida de cada individuo, con la ultima banda de crecimiento completamente
formada en el diente o vertebra analizada. A partir de esta banda y de manera inversa,

se cuentan las bandas restantes y se les asigna su respectivo afio calendario de
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formacion. En el caso de los lobos marinos comunes, se estimd que la fecha mas
probable de formacién de la ultima GLG (aquella més préxima a la cavidad pulpar)
corresponde al mes de enero del afio previo a la muerte de los individuos. Esto se
debe a que el pico maximo de nacimientos se registra entre los dias 10 y 25 de dicho
mes (Campagna, 1985). Por otro lado, los nacimientos de delfin oscuro se registran a
lo largo de todas las estaciones del afio, pero la temporada principal de cria se registra
durante el verano, por lo que probablemente las Ultimas GLGs formadas en los dientes
de estos individuos, correspondan al mes de diciembre previo a la fecha de deceso
(Degrati et al., 2008; Wirsig & Wirsig, 2010). Por ultimo, la raya hocicuda de cola
corta no presenta una marcada estacionalidad reproductiva, por lo que la
correspondencia entre el dltimo anillo de crecimiento y el periodo del afio en el cual
se formd, no resulta tan precisa como en el caso de las otras dos especies. Al igual
gue en otras rayas de ambientes templados, las bandas que se forman durante el
verano y el invierno, presentan un aspecto mas opaco y translucido respectivamente,
cuando se las observa con luz transmitida (Aversa et al., 2011; Goldman, 2005;
Licandeo et al., 2006). Sin embargo, las hembras de rayas hocicudas de la Argentina
presentan de 4 a 7 a temporadas reproductivas entre los los 34° y 48°S, por lo cual
resulta muy complejo establecer un momento del afio en el cual el ultimo anillo de
crecimiento se forma (Colonello & Cortés, 2014). Por lo tanto, los ultimos anillos de
crecimiento completamente formados se asociaron con el afio anterior a la fecha de

muerte de los ejemplares de esta especie.

Ademas del proceso de fechado de cada una de las muestras, se implemento
un segundo paso de verificacion y asignacion de un afio calendario especifico a cada
banda de crecimiento. En este sentido, el proceso de cofechado es una practica
habitualmente utilizada por la dendrocronologia y la esclerocronologia, en la cual se
verifica el grado de sincronia que existe entre los individuos que han crecido bajo las
mismas condiciones ambientales (Black et al., 2005; Douglas, 1941; Fritts, 1976;
Hanson et al., 2009). De esta manera, las series de crecimiento de todos los individuos
deberian exhibir un patrén de variaciébn comun gue responde a los factores climaticos

que han definido su crecimiento. En consecuencia, este procedimiento también
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permite detectar y corregir cualquier error que se haya cometido en el proceso de
determinacion de edad y medicién de las bandas de crecimiento, a partir del andlisis
del crecimiento conjunto de los individuos de cada una de las especies.

A diferencia de los arboles, los mamiferos marinos y las rayas no son organismos
tan longevos, por lo que las series de crecimiento que proveen sus tejidos duros no
son lo suficientemente largas como para utilizar las técnicas de cofechado
convencionalmente usadas (Black et al., 2016; Grissino-Mayer, 2001). Por lo tanto,
fue necesario desarrollar un método de cofechado que se adecuara a las series de
crecimiento de no més de 25 afios y permitiera resaltar la sefial climatica coman a
todas ellas. En primer lugar, se comenzé con la seleccion de dos individuos de edades
similares, cuya fecha de muerte haya sido mas reciente que la de sus conespecificos.
Al mismo tiempo, el patron de bandas de crecimiento exhibido en sus tejidos duros
debia estar bien definido, asegurando que no se cometieran errores durante el

proceso de medicion o fechado.

De este modo, las series seleccionadas tuvieron un alto grado de solapamiento
entre si, facilitando el célculo del coeficiente de correlacion de Pearson. Si el valor de
este coeficiente fue igual o mayor a 0,7 (r 2 0,7), entonces se promediaron las series
de crecimiento de ambos individuos, dando origen a una nueva serie temporal. Esta
nueva serie llamada “serie maestra”, resulta mas flexible para la incorporacion
progresiva de aquellas series de crecimiento mas antiguas, las cuales se fueron
correlacionando y promediando conforme el valor de correlacion fuera igual o mas alto
gue el establecido. En aquellos casos en los que la correlacion entre la serie de
crecimiento analizada y la serie maestra resulto menor a 0,7, se reviso la serie de
crecimiento en busqueda de posibles errores tales como la incorrecta identificacion de
bandas o medicion de las mismas. Si los errores encontrados y corregidos, mejoraron
la correlacion con la serie maestra por encima del valor acordado, entonces se

procedié con el promedio de la serie de crecimiento y la serie maestra.
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ESTANDARIZACION Y CONSTRUCCION DE CRONOLOGIAS

El crecimiento anual de las bandas y anillos de los tejidos duros, no sélo esta
influenciado por factores exdgenos como los cambios estacionales, sino que también
responde a factores enddgenos propios de cada especie (Goldman, 2005; Klevezal,
1996; Matta et al., 2017). Como se menciond anteriormente, el crecimiento de los
tejidos duros es un proxy del crecimiento somatico de los organismos, por lo tanto, la
variacion en el ancho de las bandas o anillos de crecimiento también esta
condicionada por la edad (Aversa et al.,, 2011; Grandi et al., 2010; Hohn, 1980).
Generalmente el ancho de las GLGs y anillos de crecimiento correspondientes a los
primeros afos de vida, resulta mayor que el de las ultimas bandas formadas, por lo
gue el crecimiento de las bandas disminuye progresivamente con la edad de los
organismos (Goldman, 2005; Hohn, 1980; Klevezal, 1996).

Ademas, existen variaciones intraespecificas en el patrén de crecimiento de
hembras y machos, las cuales estén ligadas a ciertos procesos fisiol6gicos propios de
cada sexo. Por ejemplo, las hembras de algunos mamiferos marinos pueden
presentar un incremento gradual de sus bandas claras conforme aumenta la edad,
mientras que los machos no exhiben este patrén (Gaskin & Blair, 1977; Hohn, 1980).
Asimismo, la presencia de lineas altamente contrastantes en la dentina, puede estar
relacionada con eventos de parto y comienzos de la lactancia en el caso de las
hembras (Klevezal & Myric, 1984). En el caso de algunas especies de rayas, también
existen diferencias estacionales en los picos de crecimiento de los anillos vertebrales
de hembras y machos, formandose estos mas lentamente en las primeras (Davis et
al., 2007; Gburski et al., 2007; Natanson et al., 2007).

De esta manera, la confeccién de una cronologia cruda a partir de los promedios
anuales de crecimiento en dientes y vertebras no resultaria conveniente, debido a que
los valores podrian verse sesgados por aquellas bandas que hayan presentado un
mayor crecimiento (Fritts, 1976). Por lo tanto, las cronologias basadas en los patrones
de crecimiento de los tejidos duros, requieren realzar la sefial ambiental comun de

toda la poblacién, dejando de lado factores de variabilidad individual como la edad, el
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sexo Yy la condicion fisiologica (Cook et al., 1990; Fritts, 1976). En este sentido, es
necesario estandarizar el ancho de las bandas de crecimiento antes de construir una
cronologia, reduciendo la heterocedasticidad de los datos, eliminando las tendencias
propias del crecimiento y otorgando igual peso a todas mediciones que van a ser
promediadas (Cook et al., 1990; Fritts, 1976). El proceso de estandarizacion pretende
reducir la heterocedasticidad de los datos, de tal modo que todas las series
individuales exhiban un mayor grado de similitud en sus propiedades estadisticas. De
este modo las medias de las series estandarizadas se aproximan a un valor de 1, las
diferencias en las desviaciones estandar son menores que las de los anchos de GLGs
o anillos de crecimiento y se elimina la mayor parte de la autocorrelacién temporal. En
consecuencia, se define a las series estandarizadas como aquellas series de
crecimiento individual a la cuales se les ha realizado un proceso de destendenciado
(Fritts, 1976).

Para su construccion, se confeccionan indices adimensionales de crecimiento
(i.e., growth index Gl), los cuales se calculan a partir del cociente entre el ancho de
una banda observado para el afio t (Ry) y el valor del ancho esperado para esa banda
en el afio t (Gy) que hubiese ocurrido de no mediar influencias exégenas, tales como
las climaticas o de disturbios (Fritts, 1976; Hamilton & Evans, 2018; Schéne, 2003). Si
el valor del indice de crecimiento fuese menor a 1, entonces el crecimiento de esa
banda resulta menor al esperado. Contrariamente, si el valor del indice fuera mayor a
1, esa banda mostrara un crecimiento mayor al esperado (Fritts, 1976; Hamilton &
Evans, 2018; Schone, 2003):

indice de crecimiento (GI) = R¢/Gt

Para el calculo de los valores de G: se han propuesto una serie de modelos
deterministicos y estocasticos, los cuales proveen ciertas ventajas a la hora de
utilizarlos, dependiendo de las caracteristicas que presenten las series de crecimiento
con las cuales se trabaja (Cook et al., 1990). Algunos de los modelos deterministicos
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empleados habitualmente por la dendrocronologia en esta instancia, son los modelos
lineales, las curvas exponenciales negativas, las curvas hiperbdlicas y la funcion de
“Hugershoff” (Fritts, 1963; Fritts et al., 1969; Warren, 1980). Sin embargo, estos
modelos pueden resultar un tanto simplistas y restrictivos a la hora de analizar ciertas
series de crecimiento que describen patrones de crecimiento mas complejos,
ocasionando que ciertas regiones de las series estandarizadas alun conserven algun

grado de variabilidad indeseada (Cook et al., 1990).

A tal efecto, los modelos estocasticos se adecuan mejor a las series de
crecimiento, y la utilizacién de suavizado exponencial o low-pass filters resultan mas
convenientes para los procesos de destendenciado (Cook et al., 1990).
Particularmente los filtros digitales tipo spline cubicos proveen un ajuste mas flexible
de las series, ya que operan sobre los datos como un promedio movil ponderado,
logrando remover las tendencias de crecimiento relacionadas con la edad, al mismo
tiempo que se destaca la sefial climéatica (Cook & Peters, 1981) (Fig. 2.12). Por este
motivo, un gran namero de trabajos abocados a creacion de cronologias y basado en
el andlisis de los tejidos duros, han priorizado esta metodologia en pos de obtener
series estandarizadas que sean facilmente comparables entre si (Black et al., 2005;
Hamilton & Evans, 2018; Hamilton et al., 2019; Helama et al., 2006; Rountrey et al.,
2014). En concordancia con estos trabajos, se decidio aplicar la misma metodologia
de destendenciado para las series de crecimiento de los tres predadores de alto nivel
trofico abordados en este estudio, empleando funciones de tipo spline cubico, con

distintas flexibilidades para cada uno de ellos.
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Figura 2.12. (A) Distintas funciones de destendenciado ajustadas a una serie temporal de anchos de
GLGs (linea continua negra). Modelo lineal (LM), Curva exponencial negativa (NE) y spline cubico de
suavizado (CS). (B) indice de crecimiento calculado para la misma serie temporal, usando un spline

cubico de suavizado con una flexibilidad del 67% c afios, donde c es el largo de la serie temporal. La
linea horizontal gris representa el valor medio de la serie (1). Extraido y modificado de Hamilton et al.

(2018).

Para ello, se utilizé el paquete dpIR (Bunn, 2008) disefiado para el programa
estadistico R (R Development Core Team, 2020), el cual permite a los usuarios
realizar un amplio espectro de andlisis dendrocronoldgicos, los cuales se han aplicado
también al estudio de dientes en mamiferos marinos (Hamilton & Evans, 2018;
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Hamilton et al., 2019). Dicho paquete provee funciones de este tipo, asi como otros
métodos clasicos de destendenciado, como curvas exponenciales negativas o lineas
horizontales, y permite remover la autocorrelacion de cada serie de crecimiento
mediante modelos autorregresivos (Bunn, 2008). En el contexto de este trabajo, se
utilizaron tres funciones tipo spline cubico de suavizado para cada especie, con
frecuencias de corte del 67%, ~50% y ~30% respecto del largo promedio de las series
de crecimiento (c) de cada una de ellas. En el caso particular del lobo marino comdn,
se aplicé esta metodologia en hembras y machos por separado, debido a que existen
diferencias en los habitos de vida y alimentacion entre ambos sexos (este aspecto se
desarrollard mas detenidamente en el tercer capitulo de esta tesis), las cuales podrian
impactar diferencialmente en sus series de crecimiento. Para las dos especies
restantes (delfines y rayas), ambos sexos fueron considerados juntos debido a que no
presentan diferencias en cuanto a su alimentacion (Garcia de la Rosa, 1998; Koen
Alonso et al., 1998, 2001).

Esto permitié calcular los valores Gt de cada una de las bandas, y por lo tanto
obtener las series estandarizadas para cada individuo de las distintas especies
consideradas. Posteriormente, se construyeron un total de 12 cronologias estandar
(tres para hembras de lobo marino comun, tres para machos de lobo marino comun,
tres para delfin oscuro y tres para raya hocicuda de cola corta) a partir del promedio
de todas las series estandarizadas, obtenidas a través de la misma funcion de
destendenciado. De este modo y como se ha mencionado a lo largo de esta seccién,
las cronologias estandar logran maximizar la sefial climatica compartida por un
conjunto de individuos influenciados por el mismo ambiente, reduciendo o eliminando
la variabilidad endégena de cada uno de ellos; resumiendo y representando su

crecimiento en una Unica serie de valores promedio.

Finalmente se calcularon los estadisticos R-bar (¥) y la sefial de la poblacion
expresada (i.e., EPS, de sus siglas en inglés) para cada una de las cronologias. El
estadistico ¥ es el coeficiente de correlacion promedio entre todas series
estandarizadas que fueron incluidas en la cronologia, y por lo tanto, indica la sefal

compartida por todas ellas (Briffa, 1999). Si bien el + podria adoptar valores que varian
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entre -1y 1, se espera que cada cronologia exhiba valores de > 0 debido a que los
procesos de cofechado y reinspeccion de las mediciones realizados previamente,
tienden a maximizar las correlaciones entre las series individuales. Si esto no
sucediera y los valores de ¥ < 0, entonces no existiria un forzante climatico comun
para todos los individuos considerados. Si el valor de 7 fuera 1, entonces el acople
entre todas las series individuales seria perfecto, mientras que un valor de ¥= 0

mostraria que no existe ningun grado de asociacion entre las series individuales.

Por lado, el EPS es un estadistico que varia entre 0 y 1 e indica que tan bien
una cronologia estandar de la muestra representa a una cronologia “ideal” de la
poblacién biolégica (Wigley et al., 1984). Si el valor de EPS = 0, entonces la cronologia
de la muestra no representa de ninguna manera a la cronologia “ideal” de la poblacion
bioldgica. En cambio, el valor de EPS = 1, indica que la cronologia confeccionada para
la muestra es idéntica a la de la poblacién biolégica. EI EPS se calcula mediante la

siguiente expresion:
EPS(t) =t*7/t*7+ (1-t*7)

en la cual t representa a el nimero de series individuales involucradas para su calculo

y 7 al R-bar.

A pesar de que la dendrocronologia no ha podido responder de manera
inequivoca cual es el valor de EPS critico para una cronologia, se ha sugerido que los
valores superiores a 0,85 son considerados confiables (Briffa, 1999). Esto tiene
sentido para organismos sésiles y muy longevos como los arboles (i.e., series de
crecimiento que en muchos casos superan los 100 afios de vida), los cuales
monitorean el mismo ambiente a lo largo de toda su vida. Contrariamente, los
predadores de alto nivel tréfico considerados en este trabajo, son capaces de
desplazarse grandes distancias en funcion de sus requerimientos biolégicos, llegando
a vivir alrededor de 20 afios. Por lo tanto, es esperable que las series de crecimiento
de las especies arboreas tengan valores de ¥ mayores que las series de crecimiento
de los predadores de alto nivel trofico del ecosistema marino patagonico. En

consecuencia y con relacion a la formula antes presentada, los valores de EPS para
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las cronologias aqui confeccionadas posiblemente adopten valores mas bajos que los
pretendidos por la dendrocronologia, ya que este valor varia en funcién del nimero
de series de crecimiento analizadas y del valor de  (Fig. A1 del ANEXO). De esta
manera, los valores de 7 y EPS obtenidos para las cronologias de este trabajo, seran
comparados con los valores obtenidos en otros trabajos similares, en los cuales se
analizan el crecimiento de otros mamiferos marinos y peces (Black et al., 2008;
Hamilton & Evans, 2018; Hamilton et al., 2019; Rountrey et al., 2014).

ASOCIACION ENTRE LAS CRONOLOGIAS Y LOS INDICES CLIMATICOS

Para evaluar los posibles efectos del ENSO y el SAM sobre el crecimiento de
los predadores estudiados, se utilizaron las series climéaticas del MEI, del SAM y las
cronologias de cada especie que presentaron los valores de EPS y 7 mas altos. Las
series anuales del SAM se obtuvieron de https://legacy.bas.ac.uk/met/gjma/sam.htmi
(acceso el 17 de julio de 2020), mientras que los valores bimensuales del ENSO se
obtuvieron de https://www.psl.noaa.gov/enso/mei.old/. En el caso del ENSO, es dificil
estimar su comportamiento anual dado que el inicio de su ciclo puede diferir
ligeramente a lo largo de los afios. Sin embargo y de manera general, las fases
positivas y negativas del ENSO, comienzan en mayo o junio, y finalizan en abril del
afo siguiente desde 1950 (Trenberth, 1997). Por lo tanto, los valores anuales de este
indice se calcularon como el promedio de todos los valores bimensuales
comprendidos entre mayo-junio del afio previo, hasta abril-mayo del afio considerado
(Fig. 2.13).

Posiblemente las anomalias climéticas producidas por el ENSO y el SAM no
impacten en la zona de estudio de la misma manera, debido a que estos patrones
climaticos se originan en sitios diferentes. En el caso del ENSO, las anomalias
ocednicas primero se producen en la cuenca del Pacifico, y luego se trasladan hacia
el Atlantico a través de la corriente Circumpolar Antértica. Por lo tanto, la intensidad
con la que se generan estos eventos y la distancia que deben recorrer las anomalias
para alcanzar los diferentes sectores del Atlantico, determinan la escala de tiempo

implicada en este proceso (i.e., meses o0 afios, Meredith et al., 2008). Contrariamente,
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los cambios oceano-atmésfericos producidos por los eventos del SAM, involucran a
las latitudes medias desde el momento en que estos se originan (Lovendusky &
Gruber, 2005). Por lo tanto, seria esperable que los cambios ambientales generados
por el SAM se manifiesten antes que los efectos del ENSO en el ecosistema marino

patagonico.
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Figura 2.13. Series temporales de los indices anuales del MEI (linea continua) y SAM (linea punteada),
en el periodo de 1980-2010. Las fases positivas de ambos patrones climaticos estan representadas por
los valores positivos, y las fases negativas por los valores negativos.

A su vez y como se menciondé en el primer capitulo de esta tesis, las
alteraciones climaticas podrian repercutir primero en los niveles troficos inferiores y
luego propagarse hacia los niveles troficos superiores. En este sentido, existe un
antecedente que plantea los efectos diferidos del ENSO, en el reclutamiento de
calamares del sur y norte de la Patagonia (i.e., 2 y 5 afios respectivamente) (Waluda
et al. 1999). Esto podria tener algun tipo de implicancia indirecta sobre el crecimiento
de los predadores analizados, y por lo tanto motivé la seleccion de retrasos de tiempo

de 1 a 6 afios para los indices MEI. En contraposicion, no existen antecedentes que
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mencionen los efectos diferidos del SAM en las principales presas del ecosistema
marino patagonico. Sin embargo, trabajos realizados en Australia y Nueva Zelanda
indican que ciertos patrones climaticos podrian alterar la disponibilidad de presas
requeridas por algunos cetaceos y pinnipedos, y luego afectar el crecimiento de sus
dientes durante los afios posteriores (i.e., 1 0 2 afios después) (Hamilton et al., 2019;
Knox et al., 2014; Wittmann et al., 2016,). Por este motivo, se decidié evaluar retrasos
de tiempo de hasta 2 afios para las series climéatica del SAM.

Por ultimo, se inspeccionaron graficamente las relaciones existentes entre los
Gl de cada especie (i.e., correspondientes a las cronologias con los valores de 7y
EPS mas altos) y los indices climaticos del SAM y MEI con el objetivo de seleccionar
el modelo estadistico mas apropiado para el analisis de los datos (Fig. A2 del ANEXO).
Debido a que algunas de las relaciones observadas entre las series climaticas y las
cronologias podrian no ser monotdnicas, se decidi6 utilizar una serie modelos aditivos
generalizados con una distribucion gaussiana del error y una funcion de enlace
identidad (GAM; Wood, 2006). Estos modelos incluyeron a las diferentes series
climaticas, sus respectivos retrasos de tiempo y la accidén conjunta de ambos indices
como variables explicativas, y a los indices de crecimiento (Gl) de cada especie como

variable de respuesta.
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LOBO MARINO COMUN, Otaria flavescens

GENERALIDADES DE LA ESPECIE

El lobo marino coman es uno de los pinnipedos mas comunes de la costa
sudamericana. Esta especie neritica, se distribuye de manera mas o menos
continua desde el Norte de Pera hasta el Sur de Brasil, y se encuentra en aguas de
la plataforma continental y el talud (Crespo et al., 2012; Rosas et al., 1994).
Actualmente, su estado de conservacion se encuentra categorizado como

“preocupacion menor” (Cardenas-Alayza et al., 2016).

En cuanto a su morfologia, el lobo marino comdn presenta un marcado
dimorfismo sexual, con hembras adultas que alcanzan 1,5-2 m de largo y pesan
hasta 170 kg. Por otro lado, los machos adultos alcanzan 2,6 m de largo y pesan
entre 300-350 kg (Cardenas-Alayza et al., 2016) (Fig. 3.1). A su vez, esta especie
poliginica se caracteriza por formar grupos con un macho dominante y 4-10
hembras adultas. En este sentido, el tipo de sustrato que presenta la colonia, los
condicionamientos climaticos que acttan sobre la termorregulacion de las hembras
y la capacidad que estas tienen para evitar el acoso intraespecifico, son factores
determinantes para el numero de hembras que conforman estos grupos (Campagna
1985; Campagna & Le Boeuf, 1988; Franco-Trecu et al., 2015).

Por otra parte, las hembras y los machos llegan a vivir 22 y 19 afos
respectivamente (Grandi et al., 2010, 2016). Sin embargo, las hembras alcanzan la
madurez sexual a partir de los 4-5 afios, mientras que los machos lo hacen a los 4-
7 afos (sin embargo, a partir de los 9-11 afios pueden defender un territorio o
mantener un harén, Grandi et al.,, 2010, 2012). En general, la temporada
reproductiva inicia con el arribo de los individuos de ambos sexos a las colonias, a
mediados de diciembre. Sin embargo, el comienzo de la temporada reproductiva
puede variar ligeramente, segun la ubicacion y la latitud (Campagna, 1985; Soto,
1999). Particularmente, el ecosistema marino patagonico alberga ~88% de la

poblacion total de Argentina, la cual se estima que supera los 200.000 individuos
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(Romero et al., 2019). Asimismo, las tasas de crecimiento poblacional presentan un
aumento positivo del 5,6%, 6,0%, 7,1% y 8,8% en el norte, centro, sur de la
Patagonia y Archipiélago Fueguino, respectivamente (Dans et al., 2004; Grandi et
al., 2015; Milano et al., 2020; Reyes, 2004; Romero et al., 2019).

Figura 3.1. Macho (izquierda) y hembra (derecha) de lobo marino comun (Otaria flavescens).
Fotografia: Dr. Cristian Durante.

En base a sus habitos alimenticios, se considera que el lobo marino comun
es una especie generalista y oportunista. En el litoral patagonico las hembras,
permanecen en las zonas costeras y se alimentan de un amplio espectro de presas
bentdnicas y demersal-pelagicas, tales como el pulpo rojo (Octopus tehuelchus) o
la raneya (Raneya brasiliensis) (Jarma et al., 2019; Koen Alonso et al., 2000). En
cambio, los machos se alimentan mar adentro, y su dieta incluye presas demersal-
pelagicas como la merluza argentina (Merluccius hubbsi) y el calamar patagénico
(Loligo gahi) (Koen Alonso et al., 2000).

RESULTADOS

Las series individuales de crecimiento fueron consideradas en su totalidad para el

desarrollo de las cronologias estdndar de ambos sexos, debido a que presentaron
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un alto grado de correlacion entre ellas. Sin embargo, el 40% y el 32% de las series
individuales de hembras y machos respectivamente, fueron reexaminadas, producto
de la baja correlacion inicial que mantuvieron con las series maestras (r < 0,7).
Basicamente, los errores cometidos durante el proceso de determinacion de edad,
estuvieron relacionados con la identificacion errobnea de GLGs en los dientes de
ambos sexos. En este sentido, algunas bandas de crecimiento incompletas situadas
cerca la cavidad pulpar, fueron interpretadas como verdaderas GLGs, al igual que
sucedi6 con ciertas bandas de crecimiento accesorias. En consecuencia, las series
que presentaron estos errores fueron revisadas y reajustadas, considerando -1 GLG
para el primer caso, y -2 0 -1 GLGs para el segundo.

Por otro lado, las series individuales de crecimiento correspondientes a las
hembras mostraron una edad promedio (c) de 12,43 afios y abarcaron un periodo
de 42 afios (1970-2012), mientras que la longitud total de las cronologias estandar
fue de 39 afios (1972-2011) (Fig. 3.2a). La cronologia calculada a partir del spline
cubico de 67% c afos exhibié los mejores valores de EPS y de 7 (Tabla 3.1), y
ademas mostro estar asociada negativamente con los eventos del SAM retrasados
1 afio (Fig. 3.3). A partir los modelos GAM, se determind que existe una relacion
lineal y negativa entre en los valores de Gl de esta cronologia y los valores del indice
SAM retrasados un afio (p = 0,04) (Tabla 3.2y Fig. 3.4). Sin embargo, no se observo
un efecto significativo del indice del MEI y sus respectivos retrasos de tiempo sobre
los valores de Gl de esta cronologia (Tabla 3.2). Tampoco se observé un efecto
conjunto de los indices del SAM y MEI sobre el indice de crecimiento (Tabla 3.2).

En cambio, las series individuales de los machos mostraron una edad
promedio (c) de 8,54 afios y abarcaron un periodo de 26 afios (1981-2007), mientras
que la longitud total de las cronologias estandar fue de 23 afios (1983-2006) (Fig.
3.2b). En este caso, la cronologia obtenida a partir de spline cubico de 4 afios fue
la que mostré los mejores valores de EPS y de + (Tabla 3.1). No obstante, los
valores de Gl de esta cronologia no se asociaron significativamente a las variables
climéaticas analizadas (Tabla 3.2).
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Figura 3.2. Series estandarizadas de crecimiento para cada individuo (gris) de lobo marino coman,
y cronologias estandar (hembras en verde claro y machos en verde oscuro). Las cronologias para
hembras y machos fueron obtenidas mediante la aplicacion de (a) spline de 67% c afios (n = 60
individuos) y (b) spline de 4 afios (n = 37 individuos) respectivamente.
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67%c afios 0,832

Hembras/ 6afos 0,810

4 afios 0,793

0,244
0,220

0,213

67%c afos 0,761

4 anos 0,783

| 3 afios 0,699

0,252
0,303

0,224

Tabla 3.1. Comparacion de los estadisticos R-bar (¥) y la sefial poblacional expresada (EPS), entre
todas las cronologias de las hembras y los machos de lobo marino comun.
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Figura 3.3. Cronologia estandar de las hembras de lobo marino comun, obtenida a partir de la
aplicacion de splines de 67% c afios (linea verde) vs serie de tiempo del SAM retrasada 1 afo (gris).
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Hembras Machos

Modelo GL  Dev (%) AlC GL Dev (%) AlC
1. GlI~ MEI 3,19 9,82 -160,74 3,45 5,58 -102,27
2. GI~ MEI+1 3 339  -158,38 3 8,01  -103,81
3. GlI~ MEI+2 3 3,71 -158,51 3 1,04 -102,05
4. GlI~ MEI+3 3,69 6,55 -158,33 5,04 14 -102,06

5. GI~ MEI+4 3 0,15 -157,06 4,02 16,2 -104
6. GlI~ MEI+5 3 1,3 -157,52 3 0,03 -101,81
7. Gl~ MEI+6 3 0,02 -157,00 3 3,99 -102,68
8. GI~ SAM 3 0,06 -157,02 3,39 4,42 -102,11
9. GI~ SAM+1 3 1,1 161,71 3 1,86  -102,25
10. GlI~ SAM+2 6,81 25,8 -158,32 3,71 15,8 -104,5
11. GI~ SAM+MEI 4,18 9,82 -158,77 5,61 21,8 -102,47

12. GI~ (SAM+1)+(MEI+1) 6,09 21,4  -160,45 462 181  -103,34

13- GI~ (SAM+2)+(MEI+2) 4,51 143  -160,16 4,61 153  -102,56

Tabla 3.2. Salidas de los modelos aditivos generalizados (GAM) utilizados para probar las
asociaciones entre las cronologias de lobo marino comun y los indices climaticos. GL: grados de
libertad, Dev (%): porcentaje de devianza, AIC: criterio de informacion de Akaike, Gl: indice de
crecimiento de las cronologias, MEI: indice multivariado del ENSO vy sus retrasos de tiempo (MEI+1,
MEI+2, MEI+3, MEI+4, MEI+5 y MEI+6), SAM: indice del mddulo anular del sur y sus retrasos de
tiempo (SAM+1, SAM+2). El modelo en negrita, indica que la variable explicativa SAM+1 fue
significativa para los valores Gl de las hembras (p = 0,04).
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Figura 3.4. Resultado del modelo aditivo generalizado (GAM), para los valores de Gl obtenidos a
partir de la cronologia de las hembras de lobo marino comun (spline cubico de 67% c) en relacion
con los valores del indice climéatico del SAM retrasado un afio (SAM+1). El sombreado gris indica el
intervalo de confianza del 95%.

DISCUSION

El presente trabajo cumple con los objetivos y la metodologia propuesta,
encontrando una asociacion negativa entre los eventos positivos del SAM
retrasados un afio y los indices de crecimiento obtenidos para las hembras de esta
especie. En cambio, no se ha podido determinar que los eventos del SAM o del

ENSO dirijan el crecimiento de los machos.
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Respecto del proceso de medicion de GLGs, el mayor porcentaje de series
de crecimiento revisadas correspondi6 a las hembras de esta especie. Esto se debid
a que los dientes de las hembras presentan una mayor proporcion de bandas
accesorias que dificultan los procesos de determinacion de edad y medicién de las
GLGs. En este sentido, las bandas accesorias generalmente responden a cambios
en el metabolismo general, tales como la ovulacion, la prefiez, el parto y la lactancia
(Klevezal, 1996; Klevezal & Myrick, 1984; Mansfield, 1991). Contrariamente, las
GLGs presentes en los dientes de los machos se disponen mas separadas entre si,
y la presencia de bandas accesorias no es tan frecuente. Sin embargo, el proceso
de cofechado permitio identificar los errores cometidos, facilitando la correccién e
inclusion progresiva de las series individuales de crecimiento en sus respectivas
series maestras. Por lo tanto, el cofechado de la muestra permitié prolongar el
registro de las series maestras y resaltar la sefial climatica compartida por todos los

individuos.

En cuanto al proceso de destendenciado, se aplicaron splines cubicos de
distinta flexibilidad para hembras y para machos, atendiendo al largo promedio de
las series individuales en cada caso. Particularmente, la cronologia de las hembras
obtenida a partir del splines de 67% c afios, mostré los valores mas altos de EPS y
7 (Tabla 3.1). De manera similar, la cronologia de los machos confeccionada a partir
del spline de 4 afios también mostré los mejores valores para estos pardmetros
(Tabla 3.1). En este sentido, las funciones de destendenciado utilizadas para el lobo
marino comun, lograron resaltar la variabilidad climatica interanual y excluir la

variabilidad de crecimiento propia de cada individuo (Cook et al., 1990).

Si bien no existen trabajos previos en los que se analice el crecimiento dental
de pinnipedos utilizando estas técnicas, la aplicacién de splines cubicos en las
series de GLGs de delfines piloto (Globicephala melas) y cachalotes (Physeter
macrocephalus) de Australia y Nueva Zelanda, también han brindado resultados
satisfactorios (Hamilton & Evans, 2018; Hamilton et al., 2019). Sin embargo, los
valores de EPS y 7 obtenidos para las cronologias del lobo marino comun, son

superiores a los de estos trabajos. Esto podria deberse a las diferencias que existen,
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en el proceso de medicion de las GLGs, en la dieta de las especies involucradas, o
al conjunto de ambos factores. En el caso del lobo marino comun, las mediciones
de las GLGs se realizaron de manera escalonada con direccion a la raiz del diente,
mientras que, en cachalotes y delfines piloto las GLGs se midieron a lo largo de una
polilinea adaptada a la curvatura de los dientes o transectas perpendiculares a los
limites de GLGs. En cuanto a las diferencias en la dieta, el lobo marino comun tiene
un espectro mas amplio de presas que incluyen peces, calamares y crustaceos,
mientras que los delfines piloto y los cachalotes se alimentan principalmente de
cefalépodos (Koen Alonso et al., 2000; Olson, 2009; Whitehead, 2009).

Mas alla de las diferencias metodoldgicas con estos trabajos, se ha logrado
confeccionar por primera vez una cronologia que permite estudiar los efectos de los
patrones climaticos en el crecimiento de este predador para la Patagonia. Sin
embargo, los efectos del ENSO sobre las poblaciones de lobo marino comun del
Oceano Pacifico, son bien conocidos. Por ejemplo, se ha visto que la mortalidad de
individuos aumenta drasticamente durante los eventos positivos del ENSO. Esto se
debe a que las hembras, juveniles y crias, experimentan un gran estrés fisico y
desnutricién durante las fases de El Nifio (Edwards, 2018; Oliveira, 2011; Oliveira
etal., 2012). Como se menciond en el Capitulo I, los cambios ambientales causados
por el ENSO, también estan conectados con el clima del Atlantico Sur (Meredith et
al., 2008; Stenseth et al., 2003; Trathan et al., 2003; White & Peterson, 1996). Por
lo tanto, los eventos extremos de El Nifio producen fuertes descargas de agua dulce,
anomalias en los vientos del norte y en la surgencia de aguas ricas en nutrientes,
los cuales alteran la productividad primaria en el norte de los 45°S de la plataforma
continental Argentina (Bertrand et al., 2020; Machado et al., 2013). Ademas, los
eventos SAM negativos han reforzado significativamente estos cambios
ambientales en las dltimas décadas, a excepcién del periodo 2015-2016, en el cual
un evento SAM excepcionalmente positivo, alterd la influencia de El Nifio en este
sector (Vera & Osman, 2018). Asimismo, la magnitud del acople entre ambos
patrones climaticos difiere a lo largo de las estaciones del afio, y sus efectos no son

iguales en los ambientes costeros o en aguas profundas (Allega et al., 2021). En
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este sentido, la resolucién que brinda el acoplamiento anual entre ambos patrones
climaticos posiblemente enmascare los cambios estacionales que se producen
durante esta interaccion, y por lo tanto no se vean reflejados en crecimiento anual

de las GLGs correspondientes a las hembras y machos analizadas.

Sin embargo, los resultados obtenidos para el lobo marino comun de
Patagonia no indican efectos significativos de las anomalias climéticas del ENSO
sobre el ancho interanual de las GLGs. Posiblemente, los eventos extremos de este
fendmeno tales como los de 1972-1973, 1982-1983, y 1997-1998 (Bertrand et al.,
2020) podrian haber influenciado el crecimiento de sus tejidos duros, mientras que
los eventos de intensidad moderada o incluso las fases de La Nifia, no tendrian
efecto alguno sobre estas poblaciones. Esto dltimo, podria deberse al impacto
atenuado que tienen las condiciones ambientales del ENSO sobre la trama tréfica.
Otra explicacion posible, seria que la estrategia de alimentacion generalista y
oportunista que presentan los lobos marinos comunes, podria brindarles algun tipo
de ventaja adaptativa frente a las condiciones ambientales adversas generadas por

este fendbmeno.

Como se menciond anteriormente, los eventos positivos del SAM debilitan los
vientos del oeste que soplan en la zona subtropical (i.e., entre 35°S y 40°S),
generando anomalias en el transporte de Ekman. Esto implica un aumento de la
temperatura superficial del mar, mayor estratificacion de la columna de agua y
menor concentracion de clorofila, sobre todo en las zonas costeras y durante los
meses de verano (Allega et al., 2021, Lovenduski & Gruber, 2005; Meredith et al.,
2008; Rivas, 2010). En este contexto, es razonable suponer que las fases positivas
del SAM generan cambios ambientales que, tras ser potenciados y/o atenuados a
por los organismos que ocupan los distintos niveles de la trama trofica, podrian
impactar negativamente sobre los niveles tréficos superiores del ecosistema marino
patagonico. De hecho, los resultados demuestran una asociacion significativa y
negativa, entre las cronologias de las hembras de esta especie y la serie temporal

que describe el indice SAM retrasado un afio (Fig. 3.4).
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Ademas, es probable que el aumento de la estratificacion en la columna de
agua y la temperatura superficial de mar durante las fases positivas del SAM,
generen un menor aporte de nutrientes hacia la superficie, afectando asi a los
organismos que ocupan los primeros niveles troficos. De este modo, los cambios
producidos en el ambiente podrian propagarse desde los niveles inferiores hacia los
superiores, comprometiendo la abundancia y disponibilidad de presas para
predadores como el lobo marino comdn. Sin embargo, esta cascada de efectos
adversos podria demorarse en alcanzar los niveles troficos superiores y repercutir
en el estado nutricional de las hembras, por lo cual se evidencia un menor desarrollo
de la dentina durante los afios posteriores a los eventos positivos del SAM.
Asimismo, el efecto diferido que se observa en la respuesta de las hembras podria
estar relacionado con la manifestacion tardia de las anomalias del SAM en la zona
de estudio, debido al tiempo requerido para que los cambios ambientales se

trasladen hacia la zona de estudio.

En este sentido, las hembras serian mas vulnerables a las anomalias
climaticas en comparacion con los machos, ya que estas presentan habitos de vida
mas costeros y estan limitadas al cuidado de sus crias durante el periodo
reproductivo y fuera de él (Cappozzo et al., 1991; Crespo, 1988; Reyes et al., 1999).
Sus viajes de alimentacion tienen una duracién aproximada de 3 dias y recorren
una distancia de hasta 100 km desde las loberias (Baylis et al., 2017; Campagna et
al., 2001; Rodriguez et al., 2013; Thompson et al., 1998; Werner & Campagna,
1995). A su vez, realizan buceos poco profundos a menos de 60 m de profundidad,
alimentandose de presas pelagicas y bentonicas (Jarma et al., 2019; Koen Alonso
et al., 2000). En cambio, los machos se alimentan de un espectro mas reducido de
presas, realizando viajes de alimentacién mas prolongados de entre 4-9 dias, en los
cuales pueden alcanzar el limite entre la plataforma continental y el taldd (Koen
Alonso et al., 2000).

De esta manera, ambos sexos se alimentan en distintos sitios y presentan
marcadas diferencias en su dieta, utilizando los recursos de acuerdo a sus

necesidades. Sin embargo, las hembras tendrian una respuesta menos flexible que
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la de los machos, cuando las condiciones climéticas son desfavorables durante las
fases positivas del SAM. Las restricciones alimenticias que poseen las hembras en
relacion al cuidado de sus crias, podrian afectar de manera negativa su condicién
fisioldgica y nutricional. De hecho, los dientes de las hembras exhiben una
respuesta diferida con respecto a las fases positivas del SAM, la cual responde a
interacciones tréficas, cambios oceanicos y condiciones locales que resultan poco
claras. En contraposicién, seria posible que los machos pudieran sobrellevar los
efectos adversos del clima aumentando el esfuerzo de forrajeo e incluso dispersarse
mayores distancias en busca de presas que cumplan sus requerimientos
nutricionales y energéticos. Asimismo, podria suceder que los cambios en la

ocurrencia o la magnitud de las floraciones de fitoplancton no afecten a sus presas.

En conclusion, estos resultados representan una aproximacion novedosa al
estudio de las anomalias climaticas y los pinnipedos. En este contexto, futuros
trabajos de este tipo permitirdn ampliar el conocimiento sobre los efectos del clima

en los ecosistemas marinos y preservar a estas especies que los componen.

DELFIN OSCURO, Lagenorhynchus obscurus
GENERALIDADES DE LA ESPECIE

El delfin oscuro es una de las 6 especies que componen el género
Lagenorhynchus (Vollmer et al., 2019). Actualmente, su estado de conservacion se
encuentra categorizado como “preocupacion menor” (Alafaro-Shiguieto et al., 2019).
Su distribucion en el hemisferio sur es discontinua, ocupando la region central y sur
de América del Sur (Fig. 2.4), suroeste de Africa y Nueva Zelanda (Alafaro-Shiguieto
et al., 2019). Estas poblaciones se encuentran separadas, y generalmente habitan
las aguas templadas-frias de la plataforma y las zonas costeras (i.e., zonas con
temperaturas comprendidas entre los 10 y 18 C° que no exceden los 200 m de

profundidad), aunque también se los puede encontrar en zonas distantes a la costa
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cuyas profundidades alcanzan los 1500 m (Alafaro-Shiguieto et al., 2019; Wirsig et
al., 2007).

En cuanto a su morfologia, los individuos de esta especie presentan una
coloracién negra-azulada en el dorso, la cual contrasta con el color blanco de su
vientre y con los parches grises que se disponen sobre el pecho y los costados.
Ademés, poseen una aleta dorsal falcada de dos tonos con un borde anterior
oscuro, un hocico corto, labios oscuros y un parche en el ojo (Van Waerebeek &
Wirsig, 2009, Fig 3.5). En comparacion con otros delfines, su tamafio es pequefio
o mediano. El maximo tamafo reportado para dos individuos de Perq, indica que
las hembras y los machos pueden alcanzar 2,05 m y 2,20 m de longitud
respectivamente, llegando a pesar entre 40-80 kg (Jefferson et al., 1993; Van
Waerebeek, 1993).

Asimismo, se estima que la longevidad de los delfines oscuros es de 35 afios
(Pearson et al., 2018). Las hembras, alcanzan la madurez sexual entre los 4-5 afos,
mientras que los machos lo hacen 7-8 afios (Cipriano, 1992; Dans, 1993; Van
Waerebeek & Wirsig, 2009). Para Argentina, se estima que el tamafio poblacional
es de al menos unos 20.000 individuos, de los cuales el 67% habita las aguas

patagonicas (Alafaro-Shiguieto et al., 2019; Pedraza et al., 2005).

En la plataforma Patagonica, los delfines oscuros se alimentan de especies
pelagicas muy abundantes y que forman grandes parches. En el norte y el centro
de esta regidn, sus presas principales son la anchoita (Engraulis anchoita), la
merluza argentina (Merluccius hubbsi), el pampanito (Stromateus brasiliensis) y los
calamares (lllex argentinus y Loligo spp), aunque algunas presas bentonicas
también complementan su dieta (Degrati et al., 2008; Koen Alonso et al., 1998;

Loizaga De Castro et al., 2016; Romero et al., 2012).

74



Capitulo 1ll: Resultados y discusién

Figura 3.5. Ejemplar de delfin oscuro (Lagenorhynchus obscurus). Foto extraida de
www.lamama.com.ar.

RESULTADOS

Todas las series individuales de crecimiento fueron incluidas para el
desarrollo de las cronologias estandar. Sin embargo, el 25% de las series
requirieron ser examinadas nuevamente después del proceso de cofechado, debido
a la baja correlacion inicial que mantuvieron con la serie maestra (r < 0,7). Los
errores detectados estuvieron relacionados con la incorrecta identificacion de las
GLGs y determinacion de la edad durante el proceso de fechado. Principalmente,
esto se evidencio en aquellos individuos de edad avanzada, ya que las GLGs
correspondientes a los ultimos afios de vida, se empaquetan muy proximas entre si
cerca de la cavidad pulpar dificultando su identificacion. Por lo tanto, estos errores
fueron revisados y corregidos, mejorando notablemente el valor de correlacion entre

cada serie individual y la serie maestra por encima de 0,7.
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Por otro lado, las series de crecimiento individual mostraron una edad
promedio (c) de 7,95 afios, abarcando un periodo de 46 afios (1970-2016), mientras
que la longitud total de las cronologias fue de 28 afios (1981-2009) (Fig. 3.6). La
cronologia calculada a partir del spline cubico de 4 afios mostro los mejores valores
de EPS y 7 (Tabla 3.3), aunque no presenté asociacién alguna con las series
temporales del MEI y el SAM (Fig. 3.7). Asimismo, los modelos GAM confirmaron
gue no existe una relacion significativa entre las variables climaticas analizadas y

los valores de Gl obtenidos para esta cronologia (Tabla 3.4).
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Figura 3.6. Series estandarizadas de crecimiento para cada individuo de delfin oscuro (gris), y
cronologia estandar (rojo) obtenida mediante la aplicacion del spline de 4 afio (n = 39 individuos).
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Cronologia EPS r

67%c afios 0,348 0,089

4 afios 0,466 0,15

3afios 0,319 0,089

Tabla 3.3. Comparacion de los estadisticos R-bar (7) y la sefial poblacional expresada (EPS), entre
las 3 cronologias de delfin oscuro.

1,07 - -5
- 4
1,04
-3
2 1,01 - L,
o S
E ®
¢ 098 L, E
o o
3 3
© 2
ks -0 2
T 095
-1
0,92
- -2
0,89 L L 1 1 L 1 1 1 1 1 1 1 1 1 ' 1 1 L 1 1 L 1 L 1 L 1 1 ' 73
S o © o 0 © % & > A S
o) Db N 3] Y] o O O S O oY
N N N N ~ > > >
Ao

Figura 3.7. Cronologia estandar de delfin oscuro obtenida a partir de la aplicacién de la spline 4
afios (rojo) vs serie de tiempo del SAM (gris interlineado) y del MEI (negro).
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Modelo

1. GI~ MEI

2. GI~ MEI+1

3. GI~ MEI+2

4. GlI~ MEI+3

5. GlI~ MEI+4

6. GlI~ MEI+5

7. GlI~ MEI+6

8. GI~ SAM

9. GlI~ SAM+1

10. GlI~ SAM+2

11. GI~ SAM+MEI

12. Gl~ (SAM+1)+(MEI+1)

13- Gl~ (SAM+2)+(MEI+2)

GL

3,41

4,15

3,88

4,69

5,03

4,7

Dev (%)

2,6

1,89

0,77

4,17

0,07

14,4

5,38

12,2

11,5

13,8

13,5

AIC

-107,91

-107,70

-107,37

-107,14

-108,63

-107,56

-107,16

-109,37

108,75

-109,16

-107,32

-107,42

107,94

Tabla 3.4. Salidas de los modelos aditivos generalizados (GAM) utilizados para probar las
asociaciones entre la cronologia de delfin oscuro y los indices climaticos. GL: grados de libertad,
Dev (%): porcentaje de devianza, AIC: criterio de informacién de Akaike, Gl: indice de crecimiento
de las cronologias, MEI: indice multivariado del ENSO vy sus retrasos de tiempo (MEI+1, MEI+2,
MEI+3, MEI+4, MEI+5 y MEI+6), SAM: indice del mdodulo anular del sur y sus retrasos de tiempo
(SAM+1, SAM+2). Ninguno de los modelos muestra un efecto significativo de las variables climaticas

analizadas y los indices de crecimiento Gl.
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DISCUSION

El analisis de las GLGs en los dientes del delfin oscuro de la Patagonia,
permitio desarrollar una cronologia que integra un periodo de 28 afios. Sin embargo,
el crecimiento de los delfines no parece estar explicado por los fenbmenos
climéaticos del ENSO o del SAM.

Respecto de los tres predadores de alto nivel tréfico analizados en este
trabajo, el delfin oscuro fue quien present6 el menor porcentaje de series revisadas
tras haberse realizado el proceso de cofechado. El contraste natural que tienen las
GLGs en estos dientes, sumado al que proporciona la tincion de las secciones
delgadas, posibilitd que el proceso de determinacién de edad fuera relativamente
sencillo. Sin embargo, las GLGs correspondientes a los ultimos afios de vida, se
disponen muy proximas entre si cerca de la cavidad pulpar. En consecuencia, los
errores cometidos tuvieron que ver con la asignacion de +1 GLG o -1 GLG, en caso
de haber sobrestimado o subestimado la edad respectivamente.

El proceso de destendenciado mediante splines cubicos de distinta
flexibilidad, permitio integrar el crecimiento de la dentina de los delfines oscuros en
tres cronologias diferentes. Esta metodologia, fue previamente utilizada para las
cronologias de Australia y Nueva Zelanda, basadas en el andlisis de dientes de
delfin piloto (Hamilton et al., 2018). En comparacién con dicho trabajo, los valores
de 7 obtenidos para las cronologias de delfin oscuro fueron superiores (valores de
7 > 0,038, Tabla 3.2). Sin embargo, los valores de EPS obtenidos para sus
cronologias fueron inferiores a los obtenidos por Hamilton & Evans (2018) (valores
de EPS < 0,415), a excepcion de la cronologia confeccionada con el spline cubico
de 4 afos, la cual mostré un valor superior (EPS = 0,466) (Tabla 3.2). Por lo tanto,
los valores bajos de EPS obtenidos en este trabajo, podrian estar reflejando que las
cronologias estandar confeccionadas representan parcialmente los efectos del
clima en la poblacién biologica de Patagonia, o incluso que el nimero de delfines
oscuros incluidos en la muestra fue reducido. Particularmente, esto se evidencia a
partir de la década de los 90, en la cual el nUumero de GLGs que representa a cada
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afo calendario es menor que en el periodo anterior. Asimismo, la sincronicidad de
las series individuales durante este periodo de tiempo es mas alta en comparacion
a los afios anteriores, por lo cual los valores de Gl son mas variables alrededor de
1. En este sentido, la inclusion de nuevos individuos permitiria mejorar los
parametros de estas cronologias, y al mismo tiempo, caracterizar la variabilidad
climatica del ecosistema marino patagonico de manera mas eficiente, sobre todo en

el ultimo periodo de la cronologia.

A pesar de que la cronologia estandar confeccionada con el spline de 4 afios
mostro los mejores valores © y EPS, no se evidencio una relacion significativa con
el indice que representa las anomalias climaticas del ENSO. Sin embargo, los
efectos de estas anomalias han sido descriptos para algunos cetaceos de la cuenca
del Pacifico y de otras partes del mundo (Leaper et al., 2006; Seyboth et al., 2016,
Tershy et al., 1991). Por ejemplo, los delfines oscuros de la costa de Pert mostraron
un crecimiento andmalo en sus GLGs durante el evento de El Nifio de 1983,
posiblemente vinculado con la baja disponibilidad de alimento que tuvieron durante
ese afio (Manzanilla, 1989). Como se mencioné en el Capitulo I, los cambios
océano-atmosfericos del ENSO se originan primero en la cuenca del Pacifico y
luego se trasladan a otras regiones del planeta. Por lo tanto, es posible que la
magnitud de estos eventos sea mas fuerte en el Pacifico en comparacion con los
del ecosistema marino patagoénico, afectando a las presas de los delfines oscuros

en el primer caso y no en el segundo.

Sin embargo, los resultados obtenidos para los delfines oscuros del
ecosistema marino patagonico indicarian que las variaciones oceanograficas que se
han descripto para el norte de los 45° S sobre la plataforma continental argentina
(i.e., fuertes descargas de agua dulce, anomalias en los vientos del norte y en la
surgencia de aguas ricas en nutrientes), no afectarian su crecimiento durante los
eventos extremos de El Nifio (Bertrand et al., 2020; Machado et al., 2013). Esto
podria deberse a que las cronologias confeccionadas para esta especie
representan la variabilidad interanual en su crecimiento y no analizan los efectos

particulares de un evento de El Nifio de extrema magnitud. En este sentido, es
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posible que este tipo de eventos incida sobre el crecimiento dental de los delfines,
mientras que los eventos de baja o mediana magnitud no produzcan alteracion
alguna en este parametro. De esta forma, es posible que las anomalias climéaticas
de menor intensidad sean atenuadas por las interacciones que se producen en los
niveles troficos intermedios, impidiendo su propagacion hacia los niveles troficos

superiores.

En cuanto a los eventos climaticos del SAM, se ha demostrado que las
toninas overas de Tierra del Fuego (i.e., especie de Delphinidae como el delfin
oscuro), exhiben anomalias dentales durante los eventos de polaridad negativa. De
este modo, los dientes de estos cetaceos presentaron una mayor proporcion de
bandas hipolcacificadas y accesorias que no se correspondian con el patrén tipico
de crecimiento anual (Dellabianca et al.,, 2012). Sin embargo, los cambios
ambientales producidos durante estas fases no parecen coincidir con las anomalias
de temperatura superficial del mar registradas en la zona de estudio, sugiriendo que
podrian existir otros factores climaticos locales que intervienen en el depésito de

dentina de sus dientes (Dellabianca et al., 2012).

Contrariamente, las cronologias estandar de los delfines oscuros no
mostraron una clara correspondencia entre las anomalias climaticas que se generan
en el ecosistema patagonico durante los eventos del SAM, y el depdsito anual de
su dentina. Si bien estos resultados no son directamente comparables con los
obtenidos por Dellabianca et al. (2012), podria suceder algo similar, en el sentido
de que las anomalias climaticas del SAM podrian actuar a través de la modulacion
local de algun factor climatico especifico, como la temperatura superficial del mar,
la estratificacién de la columna de agua o la concentracion de clorofila (Allega et al.,
2021; Lovenduski & Gruber, 2005; Meredith et al., 2008). De esta manera, el
deposito anual de dentina podria estar explicado por la variabilidad climatica local,

y no por los patrones climéticos de gran escala.

Asimismo, las anomalias climaticas del SAM podrian tener alguna injerencia

en los parametros vitales de sus presas (e.g., anchoita). Durante los eventos
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negativos del SAM, los vientos del nordeste producidos en el sur de la plataforma
bonaerense permiten que los huevos y larvas de anchoita encuentren refugio en las
aguas someras de la costa (Auad & Martos, 2012). Contrariamente, las fases
positivas del SAM (i.e., mayor temperatura superficial del mar y el incremento de las
corrientes costeras) implicarian un perjuicio para esta especie en cuanto al
reclutamiento de juveniles. Sin embargo, estos mismos eventos podrian incidir
favorablemente sobre otros parametros como la tasa de crecimiento de los primeros
estadios de vida, la condicién de las hembras y su fecundidad relativa, debido al
aumento de la temperatura superficial del mar (Brown et al., 2014; Do Souto et al.,
2019; Leonarduzzi et al.,, 2010; Stevenson & Campana, 1992). Esto, no solo
indicaria que la anchoita es una especie sensible a los eventos del SAM, sino que
su repuesta a las anomalias climéticas resulta del balance entre los efectos positivos
y negativos que se pudieran generar al nivel de sus distintos parametros

poblacionales

No obstante, los efectos de las anomalias climaticas del SAM sobre el stock
patagonico de anchoita aun se desconocen. Incluso, este stock se diferencia del
bonaerense en cuanto a su estructura poblacional, su edad de madurez sexual, su
longevidad y pico reproductivo (Giussi et al., 2022; Hansen, 1994, 2004; P§jaro et
al., 2011). Ademas, se caracteriza por presentar una gran variabilidad interanual en
su abundancia (i.e., del orden del millén de toneladas) y una baja presion pesquera

en comparacion con el stock bonaerense (Giussi et al., 2022; Orlando et al., 2022).

A pesar de esto, la abundancia de anchoita no parece ser una limitante para
la alimentacion del delfin oscuro en la Patagonia. De hecho, los estudios de dieta
realizados para este predador, demuestran que los individuos del ecosistema
marino patagonico se alimentan de anchoita durante todo el afio sin mostrar
diferencias estacionales (Koen Alonzo et al., 1998; Loizaga de Castro et al., 2016;
Romero et al., 2012). Esto concuerda con los resultados obtenidos para la dieta del
lobo marino de dos pelos (Arctocephalus australis), el cual también basa su
alimentacion en el consumo de anchoita, y no ha sufrido modificaciones en su dieta

durante las udltimas décadas (Vales et al.,, 2020). Por lo tanto, la capacidad
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adaptativa de este recurso pelagico a los cambios ambientales, la baja presion
pesquera que tiene en el ecosistema marino patagonico y la estabilidad que ha
mantenido a lo largo del tiempo, podrian ser las claves para entender porque el
depdsito de dentina en este predador no se asocia a las anomalias climaticas

consideradas en este trabajo.

A pesar de ello, este trabajo supone una primera aproximacion a los efectos
del cambio climatico sobre los predadores de alto nivel tréfico, y sienta las bases
para estudios futuros que busquen determinar cuales son los efectos del clima sobre
el crecimiento de los delfinidos. En un contexto de cambio climético que se acelera,
sera necesario ampliar el conocimiento sobre estos aspectos, permitiendo trazar

estrategias que permitan preservar a estas especies.

RAYA HOCICDA DE COLA CORTA, Zearaja brevicaudata

GENERALIDADES DE LA ESPECIE

La raya hocicuda de cola corta es una de las cinco especies mas abundantes
de rayas hocicudas que habita el Océano Atlantico Sudoccidental, distribuyéndose
desde el sur de Brasil hasta el Canal de Beagle (Gabbanelli et al., 2018; Garcia de
la Rosa, 1998; Pollom et al.,, 2021) (Fig. 2.6). Actualmente, el estado de
conservacion de esta especie se encuentra categorizado como “vulnerable” (Pollom
et al., 2021). Este condrictio perteneciente a la familia Rajidae, habita aguas que
abarcan desde los 25 hasta los 350 m de profundidad (i.e., siendo mas abundante
en el rango de los 50-150 m), con salinidades comprendidas entre 33,53%o y 34,33%o
y temperaturas que van desde 4 a 14 °C y (Gabbanelli et al., 2018; Garcia de la
Rosa, 1998).

El patrén de coloracion tipico de estos individuos se caracteriza por el
grisaceo de la region dorsal, por la presencia de un ocelo en cada aleta pectoral y
en algunas ocasiones, por circulos palidos y borrosos que se distribuyen por la

superficie de todo el disco (Fig. 3.8). En cambio, la regién ventral es de color blanco,
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y en algunos casos, presentan manchas grisaceas (Gabbanelli et al., 2018). En su
cola, posee de 3-5 hileras de espinas que permiten identificar a esta especie, y
separarla taxonémicamente de las otras rayas hocicudas que habitan el Océano
Atlantico Sudoccidental (Diaz de Astarloa et al., 2008; Gabbanelli et al., 2018)

En el ecosistema marino patagonico, las hembras de esta especie presentan
tallas aproximadas de 1,40 m de largo y 0,92 m de ancho, una tasa de crecimiento
mas baja que la de los machos y alcanzan la madurez sexual a la edad aproximada
de 7,4 afos (Aversa et al., 2011). Por otra parte, los machos presentan un tamafo
aproximado de 1,06 m de largo y 0,73 m de ancho, una tasa de crecimiento mayor
a la de las hembras, y alcanzan la madurez sexual cerca de los 6,4 afios (Aversa et
al., 2011). La reproduccién de esta especie es ovipara, y deposita huevos
encerrados en ovotecas cuadrilateras con filamentos de sujecion en los vértices
(Mariotti, 2006).

En cuanto a la dieta, hembras y machos se alimentan de un amplio espectro
de presas. Por lo tanto, esta raya es considerada como un predador demersal-
bentonico y generalista, el cual varia su dieta a lo largo de su desarrollo
ontogenético (Buren, 2004; Garcia de la Rosa, 1998; Herrera, 2012; Koen Alonso
et al., 2001; Mariotti, 2006). Durante los primeros estadios de crecimiento, las rayas
pequefias (< 35cm) se alimentan de presas bentonicas, principalmente de
crustaceos (Koen Alonso et al., 2001). Por encima de este tamafio (35-85 cm) la
incorporacion de presas demersal-bentonicas y demersal-pelagicas cobra mas
importancia, por lo tanto, la dieta de crustaceos se remplaza por moluscos, peces y
calamares (Koen Alonso et al., 2001). Por encima de los 85 cm, la raya hocicuda de
cola corta se alimenta principalmente de merluza (Merluccius hubbsi) y de calamar
(lllex argentinus), por lo que su dieta se vuelve demersal-pelagica (Koen Alonso et
al., 2001)
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Figura 3.8. Vista dorsal de un ejemplar macho de raya hocicuda de cola corta (Zearaja brevicaudata).
Foto extraida y modificada de Gabbanelli et al. (2018).

RESULTADOS

Todas las series individuales de crecimiento fueron incluidas para el
desarrollo de las cronologias estandar. Sin embargo, el 39% de estas series fueron
examinadas nuevamente después del proceso de cofechado, debido a la baja
correlacion inicial que mantuvieron con la serie maestra (r < 0,7). Principalmente,
los errores detectados estuvieron relacionados con la incorrecta identificacion de los
anillos de crecimiento y determinacion de la edad durante el proceso de fechado de
cada vértebra. Por lo tanto, estos errores fueron corregidos, mejorando
notablemente el valor de correlacion entre cada serie individual revisada y la serie

maestra por encima de 0,7.

Por otro lado, las series de crecimiento individuales mostraron una edad
promedio (c) de 11,78 afios, abarcando un periodo de 30 afios (1976-2006),
mientras que la longitud total de las cronologias fue de 24 afios (1982-2006) (Fig.
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3.9). Especificamente, la cronologia estandar calculada a partir del spline cubico de
67% c afios, mostré el mejor valor de EPS y valor de r (Tabla 3.5), y ademas
presentd una asociacién positiva los con eventos SAM retrasados 1 afio (Fig. 3.10).
Asimismo, la utilizacién de los modelos GAM permitié determinar que existe una
relacion lineal y positiva entre los valores de Gl de esta cronologia y los valores del
indice SAM retrasado un afio (p = 0,05) (Tabla 3.6 y Fig. 3.11). Sin embargo, no se
observo un efecto significativo del indice del MEI y sus respectivos retrasos de
tiempo, sobre los valores de Gl de este predador (Tabla 3.6). Del mismo modo,
tampoco se encontré un efecto conjunto de los indices del SAM y MEI sobre los
valores de Gl (Tabla 3.6).
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Figura 3.9. Series estandarizadas de crecimiento para cara individuo (gris) y cronologia estandar
(azul) obtenida mediante la aplicacién del spline de 67% c afios en raya hocicuda de cola corta (n =
115 individuos).
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Cronologia EPS r

Tabla 3.5. Comparacion de los estadisticos R-bar () y la sefial poblacional expresada (EPS), entre
las 3 cronologias de raya hocicuda de cola corta.
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Figura 3.10. Cronologia estandar de raya hocicuda de cola corta obtenida a partir de la aplicacion
de la spline 67% c afios (azul) vs serie de tiempo SAM retrasada 1 afio (gris).
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Modelo GL Dev (%) AIC
1. GI~ MEI 3 11 -173,70
2. Gl~ MEI+1 320 1,94 -171,88
3. Gl~ MEI+2 3 0,05 -171,80
4. Gl~ MEI+3 363 7,78 -172,56
5. Gl~ MEI+4 3,80 12,6 -173,56
6. Gl~ MEI+5 3 0,05 -171,80
7. Gl~ MEI+6 3 0,05 -171,80
8. GlI~ SAM 4,02 14 -173,50
9. GI~ SAM+1 3 16 -176,14
10. Gl~ SAM+2 3 1,71 -172,22
11. Gl~ SAM+MEI 4.49 16 -173,17
12. Gl~ (SAM+1)+(MEI+1) 4 16,3 -174,22
13- GlI~ (SAM+2)+(MEI+2) 4 1,79 -170,24

Tabla 3.6. Salidas de los modelos aditivos generalizados (GAM) utilizados para probar las
asociaciones entre la cronologia de raya hocicuda de cola corta y los indices climaticos. GL: grados
de libertad, Dev (%): porcentaje de devianza, AIC: criterio de informacion de Akaike, GlI: indices de
crecimiento de las cronologias, MEI: indice multivariado del ENSO y sus retrasos de tiempo (MEI+1,
MEI+2, MEI+3, MEI+4, MEI+5 y MEI+6), SAM: indice del mddulo anular del sur y sus retrasos de
tiempo (SAM+1, SAM+2). El modelo en negrita, indica que la variable explicativa SAM+1 fue
significativa para los valores Gl de esta especie (p = 0,05).
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Figura 3.11. Resultado del modelo aditivo generalizado (GAM), para los valores de Gl obtenidos a
partir de la cronologia de la raya hocicuda de cola corta (spline clbico de 67% c) en relacion con los
valores del SAM retrasados un afio (SAM+1). El sombreado gris indica el intervalo de confianza del
95%.

DISCUSION

El presente trabajo cumple con los objetivos y la metodologia propuesta,
encontrando una relacion positiva entre los eventos positivos del SAM y el
crecimiento de esta especie. Contrariamente, los fendmenos climaticos del ENSO
no parecen tener un efecto sobre este parametro. Respecto del porcentaje de series
revisadas, los errores cometidos tuvieron que ver con la asignacion de +1 GLG o -
1 GLG, en caso de haber sobrestimado o subestimado la edad respectivamente,

debido a que se malinterpret6 el grado de desarrollo del tltimo anillo de crecimiento.

La utilizacion de funciones de tipo spline cubico permitié construir cronologias

a partir de las muestras analizadas, dejando de lado la variabilidad propia de cada
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individuo y realzando la variabilidad conjunta de todos ellos. Trabajos anteriores,
han utilizado esta misma metodologia para las series de crecimiento en otolitos de
peces del hemisferio norte, logrando relacionar satisfactoriamente su crecimiento
con la ocurrencia de anomalias climaticas como el ENSO o la Oscilacion del Pacifico
Norte (Black et al., 2005, 2008, 2013; Matta et al., 2010; Rountrey et al., 2014).
Particularmente, la cronologia confeccionada a partir de la funcién de tipo spline
cubico con frecuencia de corte del 67% c afios mostrd un valor de EPS superior a
0,85 y un ¥ mayor a 0,110 (Tabla 3.3). Esto sugiere que las cronologias
confeccionadas a partir de los procedimientos dendrocronolégicos hasta aqui
explicados, logran representar eficientemente el crecimiento sincrénico de peces a
partir del analisis individual de sus tejidos duros, en coincidencia con las cronologias
obtenidas a partir de otolitos en otras dos especies de peces de Australia y Estados

Unidos (Black et al., 2008; Rountrey et al., 2014).

A pesar de que la cronologia estandar confeccionada con esta funcion mostro
los mejores valores 7 y EPS, no se evidencio una relacion significativa con el indice
gue representa a los eventos del ENSO (Tabla 3.3). En otros ecosistemas marinos
del mundo altamente productivos, el ENSO puede tener implicancias relevantes
para la distribucion y alimentacion de condrictios (Beale et al., 2019; Gonzéalez-
Andrés et al., 2021; Jones et al., 2002; Navia et al., 2016; Osgood et al., 2021,
Wilson et al., 2001). Sin embargo, en el caso de la raya hocicuda de cola corta, los
resultados indican que las variaciones oceanograficas que han sido descriptas
anteriormente, y que se originan en un sector de la plataforma continental argentina
a causa de los eventos extremos de El Nifio (i.e., al norte de los 45° S), no afectarian

el crecimiento de esta especie (Bertrand et al., 2020; Machado et al., 2013).

Esto podria deberse a que las cronologias confeccionadas en este trabajo
solo representan la variabilidad interanual en el crecimiento y no analizan
puntualmente los eventos de extrema magnitud. Tal vez estos eventos sean
determinantes para el crecimiento de la especie en el ecosistema marino
patagdnico, mientras que los eventos de El Nifio de baja o mediana magnitud

podrian no serlo, debido a que sus efectos podrian ser atenuados por los eslabones
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intermedios de la cadena tréfica. Asimismo, podria ocurrir que no se observen los
efectos de estas anomalias en el crecimiento de las rayas, debido a que sus
estrategias de vida y alimentacion le permiten sobrellevar los efectos adversos del
clima, ya sea aumentando el esfuerzo de forrajeo, dispersandose mayores
distancias en busca de alimento o incluyendo un amplio espectro de presas que
cumplan con sus requerimientos nutricionales y energéticos (Koen Alonso et al.,
2001).

Por otra parte, y como se mencioné anteriormente, durante las fases positivas
del SAM se produce una reduccion del aporte de macronutrientes en la superficie y
de la concentracion de clorofila, ademas de un aumento de la estratificacion de la
columna de agua y de la temperatura superficial del mar en la zona de estudio
(Allega et al., 2021; Lovenduski & Gruber, 2005; Meredith et al.,, 2008). Este
aumento de la temperatura superficial del mar en las zonas costeras del ecosistema
marino patagonico, se deberia al desplazamiento de aguas calidas de origen
subtropical hacia la plataforma continental y al debilitamiento de los vientos en estas
zonas (Rivas, 2010). Esto no solo afectaria negativamente a la productividad
primaria del ecosistema marino patagénico, sino que también implicaria una
reduccion del tamafio corporal de los predadores ectotermos (como los condrictios),
como respuesta a la mayor demanda de oxigeno requerida para el funcionamiento

de su metabolismo aerdbico (Forster et al., 2012; Soppa et al., 2016).

Sin embargo, algunos estudios han comprobado que un aumento extremo de
la temperatura del mar puede representar un factor de estrés para una especie de
raya demersal del Pacifico Norte, comprometiendo la capacidad aerdbica de los
individuos y los procesos de mineralizacion que dan rigidez a su esqueleto (Di
Santo, 2015, 2016, 2019). Si bien el crecimiento vertebral no se veria afectado por
el aumento temperatura, el ancho corporal de los individuos aumenta y la condicion
corporal disminuye como respuesta a esta variacion del ambiente (Di Santo, 2019).
Esto mismo podria explicar la correspondencia positiva que existe entre la
cronologia de raya hocicuda de cola corta y el indice SAM, indicando que esta

especie presenta una respuesta adaptativa a las condiciones ambientales adversas
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del ecosistema marino patagénico durante las fases positivas del SAM, por lo tanto,

los individuos presentaran un mayor crecimiento asociado a estas condiciones.

Por ejemplo, cambios epigenéticos (i.e., expresion diferencial de genes
influenciados por el ambiente) o adaptaciones de las poblaciones a las condiciones
ambientales locales, han sido mencionados como mecanismos de resistencia que
las rayas exhiben durante condiciones climéaticas desfavorables (Di Santo, 2016;
Lighten et al., 2016; O’Connell et al., 2019). En cuanto al efecto diferido de un afio
gue se observa en el crecimiento de esta especie, posiblemente esté asociado a la
manifestacion tardia de las anomalias del SAM en la zona de estudio. En otras
palabras, el aumento de la temperatura superficial del mar en el ecosistema marino
patagénico podria evidenciarse durante el afio posterior a los eventos positivos del
SAM, afectando asi el crecimiento de la raya hocicuda a través de una via directa,

pero con un retraso de tiempo.

A pesar de que el metabolismo aerdbico de los condrictios disminuye con las
temperaturas extremas, también se ha descripto que existe un rango de temperatura
optimo en el cual cada especie puede desempefar sus funciones biolégicas de
manera eficiente y obtener un mejor rendimiento energético (Di Santo, 2016; Lefevre
et al., 2021; Lindmark et al., 2022; Pereira Santos et al., 2021). En este sentido, otra
explicacion posible para los resultados obtenidos, seria que el aumento de la
temperatura superficial del mar producido durante las fases positivas del SAM se
encuentra dentro los limites tolerables por esta especie, mejorando en
consecuencia su actividad metabdlica. Esto se veria reflejado en una mayor
eficiencia para la busqueda, captura y digestion de las presas, asi como la
asimilacion vy fijacion de nutrientes necesarios para su crecimiento (Bernal et al.,
2012; Lefevre et al., 2021; Volkoff & Rgnnestad, 2020). Sin embargo, los efectos
positivos del SAM se manifiestan un afio mas tarde en el crecimiento vertebral, por
lo que el efecto directo de la temperatura sobre el metabolismo de este condrictio
no seria el Unico factor que interviene en este parametro (Fig. 3.9). Por lo tanto, el
aumento en el crecimiento de la raya hocicuda de cola corta durante las fases

positivas del SAM, podrian deberse a la interaccion entre los efectos directos de la
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temperatura sobre su metabolismo, y al mismo tiempo, a los efectos indirectos del

clima en la trama tréfica que aun se desconocen.

Ademas de los efectos del clima en el crecimiento de esta especie, la pesca
incidental y dirigida es otro factor importante a tener en cuenta. Particularmente, la
pesca dirigida de esta raya se intensific6 entre 1999 y 2008 debido a su valor
comercial (Colonello et al., 2002; Massa et al., 2004, 2011; Waessle, 2009). En este
sentido, la captura de individuos sexualmente inmaduros, cuya talla estuviera
comprendida entre los 70-80 cm de largo, podria haber ocasionado cambios en la
estructura poblacional de esta especie (e.g. reduccion del tamafio medio y la edad
de madurez sexual de los individuos), alterando en Ultima instancia su crecimiento
y reproduccién (Aversa et al., 2011; Oddone et al., 2005; Silveira, 2009). Asimismo,
la pesca extensiva de sus principales presas, como por ejemplo la merluza, podria
tener un impacto negativo sobre la disponibilidad de alimento para la raya hocicuda,
retrasando la transicién de la dieta carcinéfaga hacia la dieta mixta de peces y
crustaceos, a pesar de que el propio descarte pesquero supone una fuente

alternativa de alimento para este predador (Buren, 2004; Herrera, 2012).

En conclusion, la interaccion que existe entre los requerimientos metabdlicos
de estas rayas, la intensidad de los cambios ambientales, la capacidad de respuesta
a los mismos y la disponibilidad de alimento, son los factores que modelan el
crecimiento de la raya hocicuda de cola corta en el ecosistema marino patagonico.
La confeccién de cronologias a partir del crecimiento vertebral de estas rayas, no
solo provee un extenso registro de los cambios ambientales ocurridos en la zona
durante los Ultimos afios, sino que también permite conocer como ha sido el
crecimiento de estos individuos en un amplio contexto ecolégico. De esta manera,
esta tesis sienta las bases para estudios futuros que permitan profundizar y conocer
dinamica de esta especie en profundidad, asi como mejorar la sustentabilidad del

sistema.
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Consideraciones finales

La presente tesis contribuye sustancialmente al conocimiento de los efectos
los patrones climaticos del hemisferio sur sobre el crecimiento de los predadores de
alto nivel trofico del ecosistema marino Patagénico. El hecho de haber seleccionado
tres predadores con habitos tréficos y estrategias de vida diferentes, no solo
posibilitd poner a prueba las hipétesis planteadas, sino que también permitié
conocer los efectos que tienen las anomalias climaticas sobre ellos, sugiriendo los
mecanismos intrinsecos del ecosistema que podrian estar atenuando y/o
potenciado su respuesta. Ademas, es el primer trabajo en desarrollar cronologias
de predadores marinos que integran un periodo de tiempo de mas 25 afios para
este ecosistema, aportando nuevos interrogantes y proporcionando las bases de
futuras investigaciones que pretendan analizar los cambios que se han producido
en el crecimiento de estos predadores a lo largo del tiempo. Asimismo, proporciona
nuevas herramientas metodoldgicas que podrian complementar y mejorar la
utilizacion de otras cronologias que puedan ser elaboradas a partir del crecimiento
de los tejidos duros (e.g., cronologias isotépicas que demuestran los cambios
ocurridos en la alimentacién de algunos organismos marinos como los moluscos

bivalvos o los mamiferos marinos).

Retomando concretamente las implicancias de las anomalias climaticas del
SAM sobre el crecimiento de los predadores analizados, se encontraron efectos
opuestos y una respuesta diferida de 1 afio en las hembras de lobo marino comun
y en las rayas hocicudas de cola corta. Esto sugiere que podria haber un retraso en
la aparicion de las condiciones climaticas del SAM en el ecosistema marino
patagonico, a pesar de que la génesis de este patron climatico ocurre en la cuenca
del Atlantico. Esto concuerda con resultados previos, que demuestran que las
anomalias de la temperatura superficial de mar presentes en la zona de estudio
estan conectadas con los procesos del SAM (Allega et al., 2021). Sin embargo, esa
conexion parece interrumpirse durante ciertos periodos de tiempo o incluso
modificarse, dependiendo de la zona en donde estas condiciones se presenten. En
este sentido, los efectos del SAM parecen variar en el tiempo y en el espacio, y por

lo tanto seria interesante analizar a futuro si las cronologias aqui confeccionadas
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logran captar esa variabilidad climatica durante intervalos de tiempo mas cortos,

abarcando distintos subconjuntos de anos.

Por otro lado, cabe mencionar que las dos especies con habitos de
alimentacion generalista coinciden en el retraso de la respuesta bioldgica, a pesar
de que su crecimiento se asocia a los eventos del SAM de manera completamente
opuesta. En principio esto podria deberse a que las vias de modulacion del clima
sobre el crecimiento de ambas especies son diferentes, siendo estas directas en el
caso de la raya hocicuda de cola corta e indirectas en el caso de las hembras de
lobo marino comun. En el primer caso, es esperable que un aumento de la
temperatura superficial vinculada a los eventos del SAM sea determinante para el
metabolismo de este predador ectotermo. Si el aumento de la temperatura esta
dado dentro los rangos tolerables por la especie, seguramente implique una mejora
metabdlica que repercuta en sus estrategias de forrajeo, optimizando su
alimentacion y por ende su crecimiento. Sin embargo, también seria posible que el
aumento del tamafio de los individuos indique una respuesta al estrés producido por
el incremento de la temperatura superficial del mar por fuera de su rango tolerable,

resultando en una menor condicion corporal.

En cambio, es dificil pensar en mecanismos de modulacion directa en
organismos endotermos como las hembras de lobo marino comun. En este caso, si
es posible que su crecimiento sea indirectamente regulado por los efectos del clima
sobre la trama trofica. Hipotéticamente, las condiciones climaticas adversas del
SAM implicarian cambios en la productividad primaria del ecosistema marino
patagdnico, en la tasa de encuentro entre los predadores y las presas, y en la
distribucién del alimento en el océano (i.e., procesos de enriquecimiento,
concentracion y retencidn, Stenseth et al., 2004). Particularmente, los cambios en
la distribucion del alimento podrian ocasionar que los consumidores deban invertir
mas energia en la busqueda de sus presas e incluso deban dispersarse hacia

nuevos sitios de alimentacion.
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Esto representaria un importante condicionamiento para las hembras, sobre
todo en los meses de verano, cuando su condicion fisica se ve afectada por el
nacimiento, el amamantamiento y el cuidado de sus crias. Este ultimo punto supone
una limitante adicional, ya que los viajes de alimentacidon que las hembras realizan
estan restringidos en distancia y duracion, debido a que deben garantizar la
supervivencia de sus cachorros. Posiblemente, esto explicaria por que el
crecimiento se reduce en las hembras de esta especie durante los eventos positivos
del SAM, y no asi en lo machos de esta especie, los cuales podrian sobrellevar los
efectos adversos del clima aumentando el esfuerzo o de forrajeo o dispersandose

hacia nuevos sitios de alimentacion.

Por otra parte, los delfines oscuros no presentaron cambios en su crecimiento
durante los eventos del SAM. Esto se contradice con la hipétesis inicial que
planteaba que las especies con dieta especialista serian mas sensibles a los
patrones climaticos analizados, con relacion a las especies de dieta generalista.
Histéricamente, los trabajos basados en los contenidos estomacales del delfin
oscuro han determinado que su dieta se restringe a un numero acotado de presas
pelagicas (i.e., principalmente anchoita, merluza y calamares), y por lo tanto se lo
consider como un predador especialista. Sin embargo, y con el advenimiento de
nuevas técnicas isotopicas que permiten estudiar la ecologia tréfica de estos
animales, se ha encontrado que su alimentacion abarca un espectro mas amplio de
presas pelagicas que generalmente no se encuentran representadas en los

contenidos de sus estdmagos (Loizaga De Castro et al., 2016).

En este sentido y si bien el delfin oscuro posee un nicho tréfico relativamente
acotado, los individuos podrian ser generalistas a la hora de alimentarse de las
distintas presas pelagicas que se encuentran en el ecosistema marino patagénico,
incluso cuando las condiciones ambientales del SAM fueran malas y afectaran la
disponibilidad de alguna de ellas. Esto podria conferirle algun tipo de ventaja
adaptativa con relacion a las otras dos especies analizadas, que a pesar de ser
consideradas como generalistas, cuentan con individuos especializados en

recursos troficos diferentes (i.e., hembras y machos en el caso del lobo marino
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comun, o individuos con distinto estadio ontogenético en el caso de las rayas)
(Riverdn et al., 2021).

Alternativamente, también seria posible que no se evidencien cambios en la
disponibilidad de sus presas, pero que esto si ocurra para las presas de las otras
dos especies estudiadas. Como se menciond en la discusion del delfin oscuro,
podrian existir efectos contrapuestos del SAM sobre algunos de los parametros
biolégicos de sus presas (e.g., la anchoita), los cuales podrian compensarse entre
si, garantizando la disponibilidad de alimento para este predador. Aun si el resultado
de estos efectos climaticos no fuera compensatorio para las poblaciones presa,
podrian existir estrategias por parte del predador que le permitan conseguir el
alimento necesario para garantizar su crecimiento. Algunas de estas podrian ser un
mayor esfuerzo de forrajeo, la obtencion de otras presas energéticamente rentables
o incluso desplegar otras estrategias de alimentacién como los buceos prolongados
(Degrati et al., 2012).

Por ultimo y en referencia al ENSO, no se encontré una asociacién entre sus
eventos y el crecimiento de las tres especies analizadas. Esto podria deberse a que
la magnitud de los cambios ambientales que se producen durante los eventos del
ENSO en el Pacifico, se atenué a medida que estos se trasladan hacia la cuenca
del Atlantico. Ademas, estos cambios también podrian estar atenuados por los
organismos que conforman los niveles troficos inferiores e intermedios y por las
relaciones tréficas que los vinculan. Asimismo, no se encontraron efectos acoplados
entre los procesos del ENSO y el SAM, a pesar de que existe una interaccién
antagodnica entre ambos patrones climaticos. Sin embargo, también se ha detectado
que existen acoples excepcionales entre las fases positivas de ambos patrones
(e.g., periodo 2015-2016), potenciandose entre si y generando anomalias climaticas
de importantes magnitudes. Ademas, el acople entre ambos patrones climaticos
difiere a lo largo de las estaciones del afio, y varia de acuerdo a la escala espacial

con la cual se trabaja (Agosta et al., 2020; Vera & Osman, 2018).

98



Consideraciones finales

En este sentido, la resolucién que brinda el acoplamiento anual de ambos
patrones climaticos, posiblemente enmascare los cambios estacionales que se
producen durante esta interaccidon, y por lo tanto no se vean reflejados en el
crecimiento anual de estos predadores. A pesar de que las cronologias no brindan
una resolucion estacional de estos cambios y tampoco abarcan el periodo 2015-
2016, seria conveniente realizar investigaciones futuras en las que se comparen los
efectos puntuales del ENSO y el SAM durante periodos de tiempo o afios
particulares, en los cuales se observen distintos niveles de acople entre los patrones

climaticos analizados.

Finalmente, y considerando los resultados de esta tesis, se recomienda
desarrollar nuevas lineas de investigacion que permitan comprender de manera
integral, cuales son los efectos del clima en el ecosistema marino patagonico,
focalizandose principalmente en aquellos procesos que dirigen la dinamica

poblacional de las especies que sostienen a la trama tréfica.
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Figura Al. Sefial expresada de la poblacion (EPS) en funcion del tamafio muestral (n), para 3 valores
de R-bar diferente (0,2; 0,4 y 0,6). Si un nimero pequefio de series individuales (n) presenta un alto
grado de correlacién promedio entre si (R-bar), entonces la sefial expresada por la poblacion sera
alta (EPS). Contrariamente, un numero elevado de series individuales con una baja correlacién
promedio entre si, resulta en valores bajos de EPS. Esquema extraido y modificado de Briffa (1999).
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Abstract

El Niflo-Southern Oscillation (ENSO) and Southern Annular
Mode (SAM) indirectly affect tooth growth of marine mam-
mals, through changes in prey abundance, availability, and
composition. This is reflected as variation in the dentine
deposition, which determines the formation of annual
layers, called growth layer groups (GLGs). The aim of this
work was to study potential effects of ENSO and SAM on
South American sea lion (Otaria byronia) of Patagonia, by
examining interannual variability of GLG width. Adapting
dendrochronological techniques, we analyzed 97 individuals
(60 females and 37 males) and built six chronologies (three
for each sex) by using cubic splines with different rigidity.
Chronologies were correlated with MEI (Multivariate ENSO
Index) and SAM index time series, considering lags in the bio-
logical response. The chronologies of females spanned
39 years and only two of these chronologies showed negative
correlation with 1 year lagged SAM events. The chronologies
of males spanned 23 years, but none showed significant corre-
lation with these indexes. Our results did not indicate any
ENSO effects on this species, while positive SAM events could
reduce the abundance or availability of South American sea
lion's prey, affecting the nutritional status of females and gen-

erating thinner GLGs during the next year.
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1 | INTRODUCTION

Many of the ecological processes of marine ecosystems are influenced by climate and environmental factors.
Changes in sea surface temperature, wind condition, sea front formation, and the extension and seasonality of ice,
may directly affect the composition and phenology of primary producers, as well as primary productivity (Constable
et al., 2014; Racault et al., 2017; Soppa et al., 2016). These shifts in basal trophic levels may spread throughout the
food web, indirectly affecting the survival, growth, reproductive success, and distribution of species that occupy
intermediate and upper trophic levels (Diaz & Ortlieb, 1993; Learmonth et al., 2006; Paredes et al., 2004; Rojas
et al,, 2011; Waluda et al., 1999). Marine mammals, particularly species that occupy upper trophic levels, have shown
sensitivity to climate changes, making them some of the best sentinels of the oceanic and coastal environments
(Constable et al., 2014; Moore, 2008; Sergio et al., 2014). For example, Antarctic fur seal (Arctocephalus gazella)
populations of Antarctica, showed a reduction of their fitness and pup production during climate anomalies, due to
changes in prey availability (Forcada et al., 2005, 2008).

Moreover, some marine mammals have presented anomalous tooth growth variation and hypocalcified dentine
layers during these events or in subsequent years, as a consequence of changes in prey abundance, availability, and
composition (Boyd & Roberts, 1993; Dellabianca et al., 2012; Manzanilla, 1989). In this sense, climate anomalies
could alter the structure or the annual growth pattern of teeth, as well as physiological changes occurring in birth, at
sexual maturity, or during pregnancy (Hohn et al., 1989; Perrin & Myrick, 1980). In marine mammals, the annual
growth pattern of dentine, is defined by the alternation of a pair of dark and light layers (translucent and opaque
layers with transmitted light) called a growth layer group (GLG; Laws, 1962; Myrick et al., 1983). Particularly, dentine
presents high sensitivity to changes in the diet, and the mineralization process of GLGs depends on the contribution
of vitamins and minerals ingested with food (Klevezal, 1996; Laws, 1962; Selvig & Selvig, 1962). Consequently, nutri-
tional deficit can lead to narrow GLGs deposition, while good nutritional condition can lead to wider GLGs formation
(Boyd & Roberts, 1993; Hanson et al., 2009; Klevezal, 1996; Knox et al., 2014; Wittmann et al., 2016). In this con-
text, the growth variation of GLGs can be used to investigate the relationships between climate anomalies and die-
tary changes of marine mammals, providing ecological information for decades.

El Nifio-Southern Oscillation (ENSO) and Southern Annular Mode (SAM), dominate climate variability in the
Southern Ocean (Stenseth et al.,, 2002, 2003). ENSO positive phases called “El Nifio” have strong influence on
the Pacific basin, weakening the trade winds along the equator and increasing the atmospheric pressure in the west-
ern Pacific, which causes a decrease in atmospheric pressure in the eastern Pacific. Likewise, oceanographic condi-
tions present anomalously high sea surface temperatures, deep surface mixed layer, and deep thermocline along the
eastern Pacific coast (Barber & Chavez, 1983; McPhaden et al., 2006). On the other hand, SAM positive phases are
characterized by the movement of the westerly winds towards the pole, causing low-pressure anomalies over Ant-
arctica and high-pressure anomalies over the mid-latitudes. Also, these events are associated with cold sea surface
temperature and increased upwelling in Antarctica, whereas opposite conditions occur over the mid-latitudes
(Abram et al., 2014; Lovenduski & Gruber, 2005; Marshall, 2003). Moreover, ENSO and SAM anomalies can be nega-
tively correlated during spring and early summer, generating circulation anomalies at the extratropical and polar
regions, as well as influencing the rainfall regime in southeastern South America (Vera & Osman, 2018).

Previous studies have shown the effects of these climate anomalies on growth, feeding, and reproduction of
many pinnipeds of South America, including the South American sea lion (Otaria byronia'; Boyd & Roberts, 1993;
Forcada et al., 2008; Hanson et al., 2009; Oliveira, 2011; Oliveira et al., 2012). The South American sea lion is one of
the most common pinnipeds distributed along the South American coast from northern Peru to southern Brazil
(Crespo et al., 2012; Rosas et al., 1994). It presents strong sexual dimorphism, with adult females that reach 1.5-2 m
long and weigh up to 170 kg and adult males that reach 2.6 m in length and weigh 300-350 kg (Cardenas-Alayza
et al., 2016). Females take a wide spectrum of prey and usually remain in coastal waters, while males have a more
restricted diet and move farther offshore, suggesting that these feeding habits are related to different use of habitat,

feeding strategies, and food resources (Koen Alonso et al., 2000). In this sense, South American sea lions are
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generalist feeders that are capable of varying dietary habits in response to changes in prey abundance and availability
(Munoz et al., 2013; Sepulveda et al., 2015).

Particularly, the population size in the Argentine Sea is estimated to be over 200,000 individuals (Romero
et al,, 2019). The stocks of Patagonia encompass ~88% of the population, and their growth rates increase positively
(5.6%, 6.0%, 7.1%, and 8.8% in northern, central, southern Patagonia, and Fuegian Archipelago, respectively; Dans
et al., 2004; Grandi et al., 2015; Milano et al., 2020; Reyes, 2004; Romero et al., 2019). Although these stocks have
been widely studied, it is important to understand how climate anomalies affect sea lion populations to inform man-
agement and conservation efforts. In this sense, the aim of this work was to study potential effects of ENSO and
SAM on South American sea lions of Patagonia, by examining the interannual variability in the GLG width of their
teeth. Finally, we expect that during positive phases of ENSO and SAM, narrower GLGs will be observed in the den-
tine as a response to environmental changes that negatively impact on the predator’s diet. On the other hand, envi-
ronmental changes will not affect South American sea lion diet during negative phases of these anomalies, and

consequently wider GLGs will be observed.

2 | MATERIALS AND METHODS
21 | Sampling and tooth preparation

Upper canines were sampled from 97 South American sea lions (60 females and 37 males) stranded or incidentally
caught by fisheries in the Patagonian coast (40°S-48°S), during 1990-2014 (Figure 1). These samples are stored at
the Marine Mammal Collection of the CESIMAR (CONICET), Argentina. Sexually mature individuals were selected
(i.e., females older than 6 years and males older than 4 years; Grandi et al., 2010) to avoid bias from sexually imma-
ture individuals. Body growth trend of pinnipeds decreases with age, except for a spurt of growth during adolescence
(McLaren & Smith, 1985). In this sense, mature individuals represent the complete growth trend during different life
stages, while juveniles have not reached their final growth, so can lead to underestimating body growth trend. The
teeth of females are smaller than those of males, the pulp cavity fills up after ~16 years, and the latest GLGs are
tightly arranged close to the pulp cavity. Also, females' teeth present a higher number of accessory layers, which usu-
ally complicate identification of the growth pattern. On the other hand, teeth of males are bigger, the pulp cavity
remains open during their lifetime, and the GLG contrast is better than that for females' teeth (Crespo et al., 1994).
Consequently, the preparation of female tooth sections and male half teeth was convenient for age determination of
the individuals, allowing the identification of GLGs patterns in the dentine (Crespo, 1988; Crespo et al., 1994; Loza
etal, 2016).

The upper canines of females were ground sagittally on both sides, obtaining central thin sections of 40-100
um. Later, the tooth sections of females were polished with sandpaper (400-1,000 of increasingly finer grain),
improving the identification of GLGs with transmitted light. On the other hand, the half teeth of males were pre-
pared so that the upper canines were sagittally sectioned through the center of the pulp cavity using a handsaw. The
best half tooth of each male was polished and etched in 5% nitric acid. Each male half tooth was washed with water
to remove the acid, and dried at room temperature (Bow & Purday, 1966). Finally, the surface was rubbed with ace-
tone, highlighting a sequence of ridges corresponding to the GLGs pattern.

2.2 | Digital images and GLG width measurement

Female tooth sections and male half teeth were examined under a stereo microscope Leica MZ6 allowing the identi-
fication of the GLGs and age determination of the individuals (Figures 2 and 3). This process was conducted by two

different observers in different reading sessions. The final age assignment for each individual was granted
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FIGURE 1 Map of the Patagonian marine ecosystem showing the location of South American sea lions, Otaria
byronia, stranded or incidentally caught by various fisheries. Dots represent South American sea lion females and
squares represent males.

accordingly to the consensus between both reading sessions. Female tooth sections were photographed in root,
neck, and crown with a digital camera Leica EC3 integrated to the stereo microscope. An image mosaic was con-
structed by mounting all the photograph sections of each female tooth section. Male half teeth were photographed
with a Cannon Rebel camera attached to a stand, using 18-55 mm lens.

From all the photographs, GLG width was measured in the dentine by using Leica Application Suite V3.4.0 soft-
ware. This software allowed observers to plot different points on the edge of each GLG and extend a perpendicular
line between them taking into account the scale of photograph. Consequently, this plotted line represents an accu-
rate measurement of the GLG width. All measurements were taken on the external face of the tooth, from the neo-
natal line to the pulp cavity (i.e., the neonatal line is laid at the moment of birth). The first GLG was measured near
the edge between the dentine and the cementum, while subsequent GLGs measurements were made towards the
tooth root in a staggered way (Figures 2 and 3). As GLG width varies throughout its entire path, the measurements
were taken in the most stable width area (i.e., that area in which successive measurements remained relatively
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1mm

FIGURE 2 An example tooth thin section of a South American sea lion female (ID CNPMAM100.129). The white
numbers in the dentine show the different GLGs identified, according to their growth pattern. The pulp cavity (PC),
neonatal line (NL), and dentine-cementum interface (DC) are indicated.

FIGURE 3 An example half tooth of a South American sea lion male (ID CNPMAM100.931). The black numbers
in the dentine show the different GLGs identified, according to their growth pattern. The pulp cavity (PC), neonatal
line (NL), and dentine-cementum interface (DC) are indicated.

similar). Those GLGs located near the pulp cavity that presented a tight growth pattern, were considered for the age

determination, but excluded in the measurement process in order to avoid erroneous width values.

2.3 | Dating and crossdating techniques

The dating process established correspondences between each GLG and the calendar year of formation. Therefore,
the year of death of each individual is recorded to obtain accurate chronology of formation. Based on back-counting
from year of death, we assigned a calendar year to each GLG, starting at the last GLG formed close to the pulp cav-
ity. It was established that the formation date of the innermost GLG corresponds to January prior to the year of
death. Between January 10 and 25, South American sea lion register the maximum peak of births (Campagna, 1985),
so it was assumed January as the most probable date of GLG formation.

In addition to this dating process, a second verification step was required to validate the assignment of the cal-
endar year to each GLG. In this sense, crossdating among samples is a common technique used in dendrochronology

(tree-ring dating), and has been more recently adopted in sclerochronology (calcified structures of aquatic organisms
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dating; Black et al., 2005; Hamilton & Evans, 2018; Schone, 2003). Crossdating consists of verifying the same grow-
ing pattern in different individuals that share a common environment (Douglass, 1941). That means that different
teeth with GLGs formed in the same calendar year, should exhibit synchrony in their width values among time series.
This process began by determining the correlation between a pair of time series that overlapped at least half of the
years of the average age. If the Pearson coefficient was below 0.7 (r < 0.7), photographs were reexamined to fix pos-
sible errors, which could be due to erroneous width measurements or to missing/adding GLGs. Following revalua-
tion, the correlation value between both chronologies was improved, and a new averaged series was created. This
new series called the “master series,” allowed the progressive incorporation of individual time series to the analysis,
verifying significant correlation values above 0.7, otherwise the individual time series was discarded.

24 | Detrending individual and chronologies

As well as crossdating, dendrochronology and sclerochronology provide methodological and statistical tools condu-
cive to the analysis of the climatic signal present in growth time series. In particular, detrending highlights the com-
mon environmental signal of the population, controlling for unwanted noise related to individual age, body size, or
physiological condition (Cook et al, 1990; Fritts, 1976). In this way, the use of dimensionless growth index
(Gl) accomplishes this, and enables the building of a composite chronology in which individual time series contributes
with equal weight. The Gl at year t is defined as the ratio between the GLG width in year t (R;) and the expected
GLG width value at year t (G;) (Fritts, 1976; Hamilton & Evans, 2018; Schone, 2003). If Gl = 1 then R; and G; are
equal, and exogenous influences as climate anomalies have not occurred:

Growth Index (Gl) =R;/G¢

Multiple growth models were described for G; estimation (Fritts, 1976). The dpIR package (Bunn, 2008) in R
(R Core Team, 2019) allows the standardization of GLG width time series into Gl time series, using different models
like negative exponential curve, horizontal line, or cubic smoothing splines. However, observable growth patterns in
marine mammal teeth do not follow a linear trend, but rather show increasing and decreasing values over time.
In this sense, cubic smoothing splines are the most convenient for GLG time series, because they fit more flexibly to
them. They also consider autocorrelation in the data and remove different amounts of variance depending on the
spline rigidity (Hamilton & Evans, 2018; Hamilton et al., 2019). In this sense, three different cubic smoothing splines
of 67%, 50%, and 30% frequency cutoff of the time series length (n) were applied in both sexes. Finally, females were
standardized with cubic smoothing splines of ~8, 6, and 4 years, while males were standardized with cubic smoothing
splines of ~5, 4, and 3 years, respectively.

After detrending individual series with cubic splines, six standard chronologies were obtained, averaging all indi-
vidual Gl for the same years, and summarizing these values into unique growth value per year. Then, standard chro-
nologies were truncated to keep those years with more than four GLGs, and r and the expressed population signal
(EPS) statistics were calculated for each one, considering a minimum correlation overlap of five years. r shows the
common signal between the individual series included in the chronologies, while EPS indicates how well one stan-
dard chronology of the sample, represents the hypothetical perfect chronology (Briffa, 1999; Wigley et al., 1984).

2.5 | Correlation between GLGs with ENSO and SAM indices

MEI (multivariate ENSO index) is defined as the first seasonally varying principal component of six atmosphere and
ocean variable fields in the tropical Pacific basin (Wolter & Timlin, 1993), and the SAM index is based on the zonal
pressure difference between the latitudes of 40°S and 65°S (Marshall, 2003). Annual SAM values were obtained
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from https://legacy.bas.ac.uk/met/gjma/sam.html (accessed July 17, 2020) and bimonthly values for ENSO were
obtained from https://www.psl.noaa.gov/enso/mei.old/. On average, positive and negative phases of the ENSO start
in May or June and end in the following April since 1950 (Trenberth, 1997), so annual values of MEI were obtained
averaging bimonthly values from May-June of the previous year to April-May of the considered year.

Because growth variations in predators are unlikely to be immediate, time lags may reflect the deferred effects
of environmental changes in the availability and abundance of prey. Coinciding with preliminary studies based on cli-
mate anomalies effects on other pinniped species (Knox et al., 2014; Wittmann et al., 2016) and South American sea
lion prey in Patagonia (Waluda et al., 1999), lags in the biological response from 1 to 6 years, and from 1 to 2 years
were chosen for ENSO and SAM events, respectively. Finally, standard chronologies were correlated with MEI and
SAM index time series using Pearson's correlation coefficient and considering these time lags.

3 | RESULTS

Tooth preparation techniques effectively highlighted dentine GLGs, allowing their identification and measurement.
Out of the total teeth examined, female ages ranged from 6 to 23 years and those of male from 4 to 13 years. Forty
percent of female time series and 32% of male time series were reexamined after crossdating because of poor corre-
lation with their averaged time series (r < 0.7). Poor correlations in both sexes were due to misidentification of and
incorrect age determination. In some cases, many GLGs were misidentified as incomplete near the pulp cavity,
resulting in adjustment of +1 GLG. On the other hand, some accessory layers were misidentified as true GLGs
resulting in adjustment of —2 or —1 GLGs.

Among females the individual time series showed an average age of 12.43 years, spanning 42 years (1970-
2012). The total length of the chronologies of females was 39 years (1972-2011) (Figure 4a). Those calculated by
cubic splines of 67%n years and 6 years, showed better EPS values and ¥ values and also presented negative correla-
tion with 1 year lagged SAM events (Table 1 and Figure 5). Nevertheless, these series did not show any correlation
with MEI or lagged MEI time series (Table 1). On the other hand, time series of males showed an average of
8.54 years, spanning 26 years (1981-2007). Moreover, the chronologies of males spanned 23years (1983-2006;
Figure 4b). That chronology obtained with a spline of 4 years showed the best values of EPS and (Table 1). However,
none of males' chronologies showed a significant correlation with MEI, SAM, or lagged time series of these climate
modes (Table 1).

4 | DISCUSSION

The need for reinspection of the series was higher in females than males. This was likely because female tooth sec-
tions presented some accessory layers that respond to changes in the general metabolism such as ovulation, preg-
nancy, parturition, and lactation (Klevezal, 1996; Klevezal & Myrick, 1984; Mansfield, 1991). On the other hand,
male GLGs were more separated from each other, and the presence of accessory layers is not so frequent. Thus, age
determination was more difficult for females, misinterpreting accessory layers as annual GLGs. However, the visual
crossdating process assisted in the detection of these errors, allowing the correction and progressive incorporation
of all individual time series into their respective master series, enhancing the common climatic signal, and stretching
the average series to previous years.

The detrending process consisted of the application of three smoothing cubic splines with different flexibilities
for females and males. Females showed the best EPS and r values, with splines of 67%n years and 6 years, while male
chronologies presented better statistics for the 67%n year spline. In this sense, these splines effectively highlighted
the climatic signal of all individuals, retaining the interannual variability and leaving aside noise-related variance

(Cook et al., 1990). Previous studies have also implemented cubic splines in the analysis of GLGs time series in the
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FIGURE 4 Individual growth index time series (gray) and standard chronologies (black) obtained by the
application of (a) spline of 67%n years in South American sea lion females (n = 60) and (b) spline of 4 years in South
American sea lion males (n = 37).

long-finned pilot whale (Globicephala melas) and sperm whales (Physeter macrocephalus) in Australia and New Zealand
obtaining satisfactory results (Hamilton & Evans, 2018; Hamilton et al., 2019). However, the EPS and r values
obtained in our study were higher than those reported in previous studies, showing that the common environmental
signal has been well represented by the chronologies obtained for South American sea lion of Patagonia. This might
be explained by differences in GLGs measurement process, the diet of the species, or both. In the present work GLG
measurements were made toward the tooth root in a staggered way, while in these previous studies GLGs were
measured along a polyline that followed the tooth curvature or using transects perpendicular to the GLG boundaries.
In terms of diet, South American sea lions feed on fish, squid, and crustaceans, whereas long-finned pilot whale and
sperm whales feed primarily on cephalopods (Koen Alonso et al., 2000; Olson, 2009; Whitehead, 2009).

With regard to ENSO, South American sea lion populations from the Pacific ecosystem suffered significant pop-
ulation decline as a result of physical stress and starvation on females, juveniles, and pups during positive phases
(Edwards, 2018; Oliveira, 2011; Oliveira et al., 2012). Along the southeastern coast of South America strong fresh-
water discharges, northerly wind anomalies, and upwelling during extreme El Nifio events, generate an increase in
the primary productivity along the continental shelf north of 45°S (Bertrand et al., 2020; Machado et al., 2013). In
this sense, physical variations caused by ENSO are connected with weather in the rest of Southern Ocean, including
the Southern Atlantic basin (Meredith et al., 2008; Stenseth et al., 2003; Trathan et al, 2003; White &
Peterson, 1996). Furthermore, negative SAM events have significantly reinforced these environmental shifts before
1980s, except in 2015-2016, when an exceptionally positive SAM altered El Nifo influence in the southeastern
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FIGURE 5 tooth master series of South American sea lion females (67%n years spline and 6 years spline) vs the
SAM-+1 time series. Both master series showed significant negative correlation with this climate anomaly.

South America (Vera & Osman, 2018). However, our results did not indicate any ENSO effects on interannual vari-
ability of the width GLGs. Possibly, strong and positive events such as 1972-1973, 1982-1983, and 1997-1998
(Bertrand et al., 2020) could influence South American sea lion growth in Patagonia, while moderate events or even
ENSO negative phases, have not influenced these populations. The latter could be due to a weak impact of environ-
mental conditions on the food web during these events, which was mitigated by feeding strategies of South Ameri-
can sea lions. It appears that South American sea lions are opportunistic and generalist feeders (Koen Alonso
et al,, 2000) that can modify their diet or select a broader prey spectrum during moderate climate conditions gener-
ated by ENSO.

On the other hand, positive SAM events weaken the westerly winds in the Subtropical Zone (i.e., between 35°S
and 45°S), generating Ekman transport anomalies. This involves an increase of sea surface temperature and stratifica-
tion, a reduction of macronutrient supply in the sea surface, and lower chlorophyll concentration, particularly in the
austral summer (Lovenduski & Gruber, 2005; Meredith et al., 2008). Moreover, the lower intensity of the winds gen-
erates the increase of sea surface temperature over the shelf, especially in coastal zones (Rivas, 2010). In this con-
text, it is reasonable to suppose that positive phases of SAM generate environmental shifts in the Patagonian marine
ecosystem, causing negative effects on high trophic level predators.

Our results showed significant negative correlation between the chronologies of South American sea lion
females and SAM index lagged by 1 year. Probably warm sea surface temperature and high stratification anomalies
given by positive SAM events in the Patagonian marine ecosystem, generate a lower supply of nutrients that spreads
throughout the food webs from basal to higher trophic levels, reducing the abundance or availability of prey for
South American sea lions. However, this cascade of negative effects could be delayed until it reaches high trophic
levels, affecting the nutritional status of females, which is reflected in thinner GLGs during the next year. Females
seem to be more susceptible to these environmental changes than males. Females have coastal living habits, limited
by nursing pups during the breeding and nonbreeding periods (Cappozzo et al., 1991; Crespo, 1988; Reyes
et al., 1999). Their foraging trips last ~3 days, at a maximum distance of 100 km away from the rockeries (Baylis
et al., 2017; Campagna et al., 2001; Rodriguez et al., 2013; Thompson et al., 1998; Werner & Campagna, 1995). They
perform shallow dives <60 m, mainly feeding on benthic and demersal-pelagic species like red octopus (Octopus
tehuelchus) or raneya (Raneya brasiliensis) (Jarma et al., 2019; Koen Alonso et al., 2000). On the other hand, South
American sea lion males make longer foraging trips of 4-9 days, moving closer to the continental shelf edge

(Campagna et al., 2001). Their main prey are demersal-pelagic species like Argentine hake (Merluccius hubbsi) and
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Patagonian squid (Loligo gahi) and, they show a narrow-spectrum diet compared to females (Koen Alonso
et al., 2000). Both sexes have different feeding behavior and home ranges, and use the resources according to differ-
ent requirements. However, in SAM positive phases females would present a less flexible response to climate
changes compared to males. The feeding constraints of females, linked to the nursing of their pups and limited to
coastal foraging sites, could negatively affect their physiological and nutritional condition. In fact, females' teeth
showed this pattern and also evidenced a delayed biological response to this climate anomaly, which responds to
unclear interactions between food webs, oceanic changes, and local conditions of the Patagonian marine ecosystem
in subsequent years.

In conclusion, this work represents a new approach to the study of climate anomalies in marine mammals of the
Patagonian marine ecosystem. The adaptation of dendrochronological techniques for the analysis of short time
series, also provides an innovative tool for climatological studies based on marine mammal hard tissues. In a scenario
of increasing climate change, future studies of this type will broaden our knowledge, bringing new insights about cli-

mate effects on marine ecosystems, and helping to the conservation of these species.
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