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RESUMEN

Las ballenas francas australes (Eubalaena australis) de Peninsula Valdés (PV) registran ataques de
gaviotas cocineras (Larus dominicanus) desde hace al menos cinco décadas. Los mismos ocurren
durante la etapa méas vulnerable y de mayor gasto energético del ciclo reproductivo de las hembras: la
lactancia de los ballenatos. Entre 2003 y 2013, la poblacion de PV registr6 multiples afios de alta
mortalidad de crias y un incremento en la frecuencia de fracasos reproductivos (fetos o lactantes que no
superan la lactancia). También durante ese periodo, la frecuencia de ataque (FA, proporcion de
intervalos de 5 minutos en los que se observé al menos un ataque) llegd a triplicarse en relacion a la
reportada en 1995, y las crias se volvieron el blanco preferido de las gaviotas. En este estudio
evaluamos si la FA y la presién de ataque (PA, nimero promedio de ataques por hora) afectan el
comportamiento, la mortalidad y el éxito reproductivo de las ballenas en distintos periodos entre los
afios 1995 y 2019. Para evaluar si la FA y la PA difieren entre afios, golfos (GN: Nuevo y GSJ: San
José), madres Yy crias, y afios de alta y baja mortalidad, realizamos Modelos Lineales Generalizados
(MLG) y Generalizados Mixtos (MLGM). Construimos un modelo markoviano para evaluar si los
ataques de las gaviotas afectan el comportamiento de las madres. Para analizar si la FA y la PA
incrementan la probabilidad de muerte de las crias, y si la FA aumenta la probabilidad de fracaso
reproductivo de las madres empleamos MLGMs. La FA y PA mostraron un primer periodo de
incremento (2004-2009), un segundo periodo de bruscas fluctuaciones (2010-2013), y un tercer periodo
de disminucién y estabilidad (2014-2019). Sus patrones de variacion difirieron entre golfos, con valores
mas elevados para GN. Tanto las presiones de ataque a la madre (PAM) y a la cria (PAC) como la FA
fueron mayores y mas variables en afios de alta mortalidad. Al diferenciar por golfos, la PAM fue mayor
en afios de alta mortalidad tanto en el GN como en el GSJ, y mientras que PAC fue mayor solo en el
GN. La PAC fue casi cuatro veces mayor que la PAM, con una prediccion mediana de 4,09 ataques/h
para PAC, y de 1,34 ataques/h para PAM. Los ataques a madres y crias disminuyeron drasticamente la
frecuencia relativa del descanso e incrementaron la frecuencia de natacién lenta y en menor medida, de
natacién a velocidad intermedia-rapida y actividad superficial en madres. Por Gltimo, los ataques
tuvieron un efecto pequefio e incierto sobre la mortalidad de crias y el éxito reproductivo de las
hembras; incrementando la mortalidad 0,1 (IC 95 % = [0,06; 0,16]) a 0,17 (IC 95 % = [0,1; 0,26]) y la
probabilidad de fracaso de 0,07 (IC 95 % = [0,03; 0,15]) a 0,13 (IC 95 % = [0,06; 0,25]) al aumentar la
FA de 0,12 a 0,37. Presentamos evidencias de que los ataques de las gaviotas afectan el comportamiento
de las madres, y en menor medida y con mayor incertidumbre, la mortalidad de crias y el éxito
reproductivo de las hembras. Nuestro trabajo destaca el efecto pernicioso que tienen los ataques de
gaviotas sobre las ballenas de PV al reducir el tiempo de descanso y aumentar el de otros
comportamientos de mayor gasto energético, y advierte sobre las consecuencias que la exposicion
prolongada a ataques puede tener sobre otras poblaciones de cetaceos.

PALABRAS CLAVES: micropredacion, alteraciones comportamentales, mortalidad de crias, fracasos
reproductivos.



INTRODUCCION

Las ballenas francas australes (Eubalaena australis) visitan las costas de Peninsula Valdés
(PV), Chubut, Argentina, para aparearse, dar a luz a sus crias o sociabilizar (Payne, 1986,
1995). Cada afio, mas de 1.000 ballenas migran desde sus sitios estivales de alimentacion en el
Atlantico Sur hacia el area invernal de reproduccion en PV (Crespo et al., 2019). Esta
migracion la realizan principalmente hembras reproductivas, pero también adultos y juveniles
solitarios. Durante su estadia en PV, las madres atraviesan la etapa de mayor gasto energético
de su ciclo reproductivo, la lactancia de sus crias, valiéndose Unicamente de sus reservas
corporales (Lockyer et al., 1986, 2007; Miller et al., 2011; Christiansen et al., 2014, 2018). Es
durante esta vulnerable etapa cuando madres y crias se enfrentan a los constantes ataques de las
gaviotas cocineras (Larus dominicanus).

Las gaviotas cocineras de PV han adquirido el habito de alimentarse de la piel y la grasa
subepidérmica de las ballenas francas (Thomas, 1988). Durante un ataque, la gaviota aterriza en
el lomo de la ballena, pica y abre una lesion o, como ocurre en la mayoria de los casos, agranda
en profundidad y tamafio una preexistente (Rowntree et al., 1998; Sironi et al., 2009; Fig. 1).
Los ataques ocurren cuando las ballenas descansan o salen a la superficie a respirar, dejando
sus espaldas parcialmente expuestas (Thomas, 1988). La mayoria de las gaviotas que atacan
son adultas (80 %), aunque algunos juveniles también lo hacen (20 %), indicando que este
comportamiento micropredatorio (Lafferty y Kuris, 2002; Poulin et al., 2011) es aprendido
tempranamente por imitacion y que se transmite, de esta forma, al resto de la poblacion
(Sironi et al., 2009).

Los primeros ataques de gaviotas fueron registrados en la década de los 70, en el Golfo
San José (Cummings et al., 1972; Maron et al., 2015a). Con el tiempo, su frecuencia ha
aumentado significativamente y su ocurrencia se ha extendido por toda la costa de la peninsula
(Rowntree et al., 1998; Sironi et al., 2009). Si bien por varias décadas sélo fueron registrados
en PV, en los ultimos afios se han incrementado los reportes de ataques aislados de gaviotas a
ballenas francas en distintas regiones del mundo (Groch et al., 2001; Carroll et al., 2020a;
Vermeulen, com. pers.), como asi también de ataques de otras especies de aves a mamiferos
marinos (Paveés et al., 2008; Seguel et al., 2017; Towers et al., 2019; Harkness et al., 2020).
Estos nuevos hallazgos enfatizan la necesidad y la importancia de evaluar el efecto de dichos
ataques en el bienestar de las ballenas de Valdés, poblacion que lleva cinco décadas
consecutivas expuesta al comportamiento micropredatorio de las gaviotas.

En PV, las gaviotas cocineras atacan a grupos madre-cria, juveniles y adultos de ballenas

francas. Sin embargo, la frecuencia de ataques sobre madres y crias es mayor que sobre otros
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individuos (Sironi et al., 2009). Tanto la frecuencia de ataques a pares madre-cria como el
blanco de ataque preferido de las gaviotas han cambiado a lo largo del tiempo. Durante las
décadas de los 70 y de los 80, las madres eran atacadas con mayor frecuencia que sus crias
(Thomas, 1988; Maron et al., 2015a), pero a mediados de los 90 madres y crias eran atacadas
por igual, con una frecuencia promedio de 12 % (Rowntree et al., 1998). En el periodo 2005-
2010, la mayoria de los ataques fueron dirigidos a las crias (Maron et al., 2015) y la frecuencia
de ataque al par se duplicd (Sironi y Rowntree, 2019), en especial en uno de los golfos, el
Golfo Nuevo. En 2011-2013 la frecuencia fue casi tres veces mas alta que la registrada en
1995, alcanzando un valor del 39 % en 2011 y de 36 % en 2013; y entre 2015 y 2019, la
frecuencia de ataque disminuy6, manteniéndose entre un 16 y un 22 %. Hasta 2019, las crias
contintan siendo los blancos de ataque preferidos de las gaviotas (Sironi y Rowntree, 2019;
Fig. 1), sin embargo, la magnitud de esa preferencia todavia no ha sido cuantificada, y tampoco

su variabilidad entre golfos.

@) Instituto de Conservacion de Ballenas —Ocean Alliance

Fig. 1. Las gaviotas abren nuevas lesiones en el lomo de madres (M) y crias (C) de ballena franca austral o agrandan las
preexistentes (indicadas con flechas).

Se especula que la reduccién de la frecuencia de ataques sobre las madres podria deberse al
desarrollo de estrategias comportamentales defensivas y evasivas. Comportamientos como
la respiracion oblicua (Fazio et al., 2014) y la posicion de “galedon” (con la espalda
arqueada en forma de U; Thomas, 1988) reducen la exposicion del lomo al respirar o
descansar, respectivamente. Aunque algunas crias respiran de forma oblicua, la posicion
de galedn no ha sido observada debido probablemente a su pequefio tamafio. Esta junto a

otras caracteristicas, como su lenta natacion y el mayor tiempo que pasan en la superficie
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(Sironi et al., 2009), las volverian un blanco relativamente maés facil, recibiendo inclusive
aquellos atagues que en décadas anteriores eran dirigidos a las madres.

El acoso de las gaviotas afecta el comportamiento de los grupos madre-cria en el periodo
energéticamente méas costoso de la lactancia (Rowntree et al., 1998; Lockyer, 1981, 2007;
Christiansen et al., 2018). Durante su estadia en PV, las hembras dedican la mayor parte del
tiempo a descansar y amamantar, valiéndose de sus reservas energéticas para sobrevivir y
producir leche, ya que el alimento es escaso en la peninsula (Thomas y Taber, 1984; Thomas,
1988; Hoffmeyer et al., 2010; Miller et al., 2011). Los picotazos de las gaviotas interrumpen
estas actividades, y provocan un incremento en la frecuencia de comportamientos de alta
demanda energética (como por ejemplo, aumentar la velocidad de natacion). En 1995, las
madres redujeron un 20 % el tiempo destinado a actividades de baja demanda de energia y casi
cuadriplicaron la frecuencia de comportamientos de natacion rapida en respuesta a los ataques
(Rowntree et al., 1998). A pesar de que en la década de los 2000 los ataques se duplicaron,
todavia no se han realizado nuevos estudios de los efectos comportamentales que éstos causan
en madres 0 en crias.

En la misma década se reportaron afios de elevada mortalidad de crias: 607 ballenatos
muertos de 2003 a 2013 con un méximo de 113 en el afio 2012 (Rowntree et al., 2013). A pesar
de que se desconocen las causas principales de estos eventos de alta mortalidad (Maron et al.,
2015b; Wilson et al., 2015; McAloose et al, 2016; Fernandez Ajo et al., 2020), el ataque de las
gaviotas ha sido propuesto como un posible contribuyente (Rowntree et al., 1998; Thomas et
al., 2013; IWC, 2014; Sironi et al., 2016). Desde el afio 2000 en adelante, el 99 % de los pares
madre-cria presentan lesiones causadas por las gaviotas (Marén et al., 2015a; Fig. 2). El
namero de lesiones en pares madre-cria y en ballenatos muertos es mayor en el Golfo Nuevo en
comparacion al Golfo San José (Maron et al., 2015a), sitio que también registra un mayor
numero de ballenatos muertos (Rowntree et al., 2013). Las lesiones que causan las gaviotas
pueden actuar como foco de ingreso de patogenos (Fiorito et al., 2016) y facilitar el
desarrollo de infecciones (McAloose et al., 2016), ademdas de potencialmente provocar
deshidratacion y pérdida de calor (McLellan et al., 2007; Uhart et al., 2008). El acoso
constante tambien genera elevados niveles de estrés fisiologico en las crias (Fernandez Ajo et
al. 2019; 2020). Si bien se han realizado multiples estudios sobre el efecto de los ataques en la
salud de las ballenas, hasta el momento no se ha evaluado si existe una relacion directa entre la

mortalidad de los ballenatos y la frecuencia e intensidad de los ataques.
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Fig. 2. Corte transversal del tegumento de un ballenato varado. Las flechas sefialan lesiones generadas por gaviotas. De
superior a inferior: piel, grasa subcutanea y musculo.

El ciclo reproductivo de las ballenas francas dura tres afios (Knowlton et al., 1994; Best et
al., 2001; Cooke et al., 2001; Burnell, 2001; Cooke y Rowntree, 2003; IWC, 2012). El primer
afio es dedicado a la gestacion (Best et al., 1994), el segundo a la lactancia (Thomas y Taber,
1984; Burnell, 2001) y el tercero es invertido en recuperar las reservas de grasa para la
concepcion del afio siguiente (Fig. 3a). Asi, un intervalo entre pariciones normal es de 3
anos.

Sin embargo, se han reportado intervalos de 2, 4 y 5 afios provocados por fallas en algun
punto del ciclo reproductivo (Knowlton et al., 1994; Burnell, 2001; Cooke et al., 2003; IWC,
2012), como por ejemplo fallas para iniciar o sostener las primeras etapas de la prefiez
(intervalos de 4 afios), o fallas para sostener las ultimas etapas de la gestacion o las primeras de
la lactancia (intervalos de 2 y 5 afios).

Los intervalos entre pariciones de 2 afios ocurren cuando la madre pierde una cria recien
nacida, con la que es fotografiada durante un relevamiento aéreo de fotoidentificacion, y dos
afios mas tarde es observada con una nueva cria (Maron et al., 2015b; Fig. 3e). La madre puede
concebir al afio siguiente de la muerte de su cria porque ahorrd los costos energéticos de la
lactancia de ese ballenato.

Los intervalos de 4 afios pueden originarse por problemas en la concepcién (en la
fertilizacion o la implantacion del embrion), o por abortos tempranos en la gestacion (Knowlton
et al., 1994; Fig. 3b y Fig. 3c), provocando que la madre dedique un afio (0 menos, si es un
aborto temprano) al descanso reproductivo, hasta la siguiente temporada reproductiva.

Los intervalos entre pariciones de 5 afios surgen de la combinacién de un intervalo de 2 y un
intervalo de 3 afos. En este caso particular, el intervalo de 2 puede deberse tanto a un aborto
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tardio en la gestacion como a la muerte temprana de un lactante que no es registrado por el

relevamiento aéreo (Fig. 3e y Fig. 3d).
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Fig. 3. Ciclo reproductivo de las ballenas francas australes. El escenario (a) muestra un ciclo reproductivo normal, y los
escenarios (b), (c), (d) y (e) ciclos alterados por la ocurrencia de una falla reproductiva. EIl momento de ocurrencia de
dichas fallas se encuentra sefialado con un espacio (interrupcién) en las lineas temporales. El color celeste indica las
etapas normales del ciclo; y el color rojo las alteraciones del mismo. Abreviaturas: nacimiento (N), destete (D),
concepcion (C). Adaptado de Marén et al. (2015b).

Aunque se desconocen los factores que favorecen la ocurrencia de los intervalos de 2 y de 5
afios, una de las principales causas propuestas es la disminucion de la disponibilidad de presas
durante la temporada de alimentacion previa al nacimiento de las crias (Cooke y Rowntree,
2003; Leaper et al., 2006; Miller et al., 2011). La acumulacion de reservas energéticas es critica
para la supervivencia de la madre y del ballenato durante los dltimos meses de gestacion
(Lockyer et al., 1984; Christiansen et al., 2014) y los primeros de la lactancia (Lockyer et al.,
1986, 2007; Christiansen et al., 2018). Considerando un escenario donde las reservas son
limitadas las madres pueden experimentar: una reduccion en la energia destinada a la gestacion
(Christiansen et al., 2014), un aborto espontaneo (Guinet et al., 1998; Pitcher, Calkins y
Pendleton, 1998) o la interrupcion de la lactancia (lverson et al., 1991). La escasez de krill
antartico (Euphausia superba) en sitios de alimentacion como las islas Georgias del Sur ha sido
propuesta como un factor que podria reducir el éxito reproductivo de las ballenas francas de
Argentina y Brasil (Leaper et al., 2006; Seyboth et al., 2016), estando éste relacionado con
maultiples variables ambientales, como la densidad de krill en la Antartida y la temperatura
superficial del mar en las islas Georgias del Sur (Brierley et al., 1999; Atkinson et al., 2001;
Trathan et al., 2003; Fielding et al., 2014).
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En la década de los 2000, la poblacion de ballenas de PV registrd un aumento en la
proporcion estimada de intervalos entre partos de 4 y 5 afios (IWC, 2012), y un incremento
significativo en los intervalos de 2 afios, especialmente durante los afios de alta mortalidad de
ballenatos (15,7 % de todos los intervalos) en comparacion con los afios de baja mortalidad
(3%, Maron et al., 2015b). Si el acoso de las gaviotas es un factor que contribuyente a la
mortalidad de crias, los ataques, que ocurren en un periodo critico del ciclo reproductivo,
podrian tener un efecto sinergico con otros factores ambientales y afectar el éxito reproductivo
de las ballenas francas a largo plazo.

En el presente estudio se evalua el efecto de los ataques de gaviotas cocineras sobre el
comportamiento y el éxito reproductivo de las madres, y la supervivencia de las crias de ballena
franca austral en Peninsula Valdés. Su importancia radica en su contribucion al conocimiento
sobre los factores que afectan la salud y el bienestar de la poblacion de ballenas de Valdés,
destacando que desde hace décadas enfrentan el acoso de las gaviotas, y que en 2003-2013 se

han reportado eventos de alta mortalidad de crias y fallas reproductivas.

OBJETIVO GENERAL

Analizar los efectos de los ataques de las gaviotas cocineras (Larus dominicanus) sobre el
comportamiento, la mortalidad de crias y el éxito reproductivo de la ballena franca austral
(Eubalaena australis) en Peninsula VValdés durante el periodo 1995-20109.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Cuantificar y describir la variacion de la frecuencia y la intensidad (presién) de
los ataques entre afios, golfos y entre madres y crias.

2. Identificar, cuantificar y describir variaciones en los comportamientos de madres
en respuesta a los ataques; y evaluar si las frecuencias de comportamientos de alta y baja
demanda de energia en presencia y en ausencia de ataques han cambiado respecto a 1995.
3. Analizar si la probabilidad de muerte de los ballenatos varia en funcion de la
frecuencia y la intensidad de los ataques de gaviotas.

4. Evaluar si la probabilidad de fracaso reproductivo cambia en funcion de la

frecuencia de ataques.
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HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Hipdtesis 1: La frecuencia y la intensidad (presion) de ataques varian entre afios, entre golfos y

entre madres y crias.

Prediccion 1: La frecuencia de ataques sera mayor en el Golfo Nuevo que en el Golfo San
José, y en afios de alta mortalidad de crias que en afios de baja mortalidad; y la intensidad de

ataques serd mayor en crias que en madres, especialmente en afios de alta mortalidad.

Hipotesis 2: Las madres cambian su comportamiento en respuesta a los ataques, alterando las
proporciones de comportamientos de alta y baja energia en escenarios con y sin ataques

respecto a lo registrado en 1995.

Prediccion 2: Las madres incrementaran la frecuencia de desplazamientos, especialmente
los de alta demanda energética, en respuesta a los ataques de las gaviotas. Ademas, las
proporciones de comportamientos de alta demanda de energia en presencia de ataques
habrén aumentado en relacion a 1995.

Hipotesis 3: El ataque de las gaviotas es un factor que contribuye con la muerte de los
ballenatos, y consecuentemente, afecta el éxito reproductivo de las madres.

Prediccioén 3: El ataque de las gaviotas incrementara la probabilidad de muerte de las crias y

de fracaso reproductivo de las madres.

MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio

El estudio se realiz6 en el Area Natural Protegida Peninsula Valdés, ubicada al noroeste de
la provincia de Chubut, Argentina (Fig. 4). PV se encuentra al sur del Golfo San Matias y al
norte de Punta Ninfas. Posee un area de 3.625 km? y cuenta con 495 km de costa, distribuidos
entre el Golfo San Joseé (GSJ; hacia el Norte), la costa externa (hacia el Este) y el Golfo Nuevo
(GN; hacia el Sur). EI GN posee mas del doble de superficie que el GSJ (2.200 y 814 km?,
respectivamente), y cuenta con dos asentamientos urbanos en sus costas: la ciudad de Puerto
Madryn y el municipio de Puerto Piramides. Consecuentemente, la actividad antropica en el
GN (trafico maritimo, plantas industriales, pesquerias y turismo) es mayor que en el GSJ (pesca

artesanal y marisqueria).
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Fig. 4. Mapa de Peninsula Valdés, Chubut, Argentina. Los sitios de muestreo en cada golfo se indican con puntos rojos.

Observaciones de atagues

Utilizamos las observaciones de ataques de gaviotas sobre pares madre-cria recolectadas por
investigadores, asistentes de investigacion y voluntarios del Instituto de Conservacion de
Ballenas (ICB) y Ocean Alliance (OA) desde 1995 hasta 2019. Las mismas fueron efectuadas
durante el mes de septiembre, uno de los meses de mayor abundancia de ballenas en PV
(Payne, 1986) y mayores niveles de acoso de gaviotas (Fazio et al., 2012) en dos sitios de
muestreo: uno en el GSJ (42° 22' 52,9" S; 64° 03' 19,0" O), y otro en el GN (42° 34' 38,4" S;
64° 18' 25,2" O). Ambos sitios se encuentran ubicados en acantilados con vista panoramica de
las bahias. Las observaciones en el GSJ fueron realizadas todos los afos desde 1995 hasta
2019, yen el GN en 1995 y 2005-2019.

Empleando telescopios de gran angular 20X se efectuaron observaciones de grupos focales
madre-cria para registrar simultaneamente los ataques de gaviotas que éstos recibian como asi
también los cambios en el comportamiento de ambas ballenas del par. Se seleccionaron los
grupos focales por su proximidad a la costa y a los observadores. Para evitar confundir el grupo
madre-cria con otras ballenas y/o para reubicarlo tras un periodo prolongado de inmersion, se
identificd a cada individuo focal mediante caracteristicas morfolégicas distintivas (patrén de
callosidades, que es Unico para cada ballena segin Payne y Dorsey (1983); presencia de
manchas dorsales en el cuerpo o coloracion morfo-gris segun Eroh et al. (2017); presencia y
forma de marcas en el cuerpo o heridas; etc.). Se realizaron observaciones durante 15 min
como minimo (observaciones menores a este tiempo fueron descartadas para los andlisis) y de

60 min como maximo si habia otro grupo madre-cria sobre el que continuarlas. Si transcurrida
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una hora no era posible localizar un nuevo grupo, el muestreo se continué con el mismo grupo
observado en un principio. Las observaciones se abandonaron cuando el grupo focal estaba
demasiado lejos para ser seguido visualmente (aproximadamente a mas de 2 km) o cuando se

perdid de vista tras un periodo prolongado de inmersion.

Ataque v episodio de atague

Un ataque de gaviota es definido como un evento en el cual el pico de una gaviota se pone
en contacto con el cuerpo de una ballena, especialmente con su lomo que queda expuesto
cuando las ballenas salen a respirar o descansan. Un episodio de ataque es una secuencia de
ataques o un ataque aislado que ocurre en un intervalo de 5 min (Thomas, 1988; Rowntree et
al., 1998; Sironi et al., 2009). A partir de las observaciones y el registro de los ataques y

episodios de ataques definimos las siguientes variables indicadoras de ataque:

Presion de ataque

La presion de ataque (PA) representa el nimero promedio de ataques que reciben las
madres o las crias durante el periodo de hora en un afio dado. La PA informa la intensidad
promedio de los ataques, es decir, como se concentran los ataques en periodos de una hora
durante una temporada determinada.

Calculamos las PAs a madres (PAM) y a crias (PAC) por golfos (cociente entre el nimero
de ataques que reciben madres o crias y el numero de horas de observacion para cada golfo), y
las PA totales a madres y a crias (cociente entre el nimero de ataques que reciben madres o
crias y el nimero de horas de observacion sin distinguir por golfos) para el periodo 2004-2019
(Tabla 1).

Frecuencia de atague

Registramos los episodios de ataque (ataques de gaviotas sobre pares madre-cria en
intervalos de 5 minutos), empleando la técnica de muestreo 1 - 0 (Martin y Bateson, 1986;
Thomas, 1986; Rowntree et al. 1998). Valores de 1 fueron asignados a los intervalos de 5 min
en los que la madre y/o la cria fueron picoteadas al menos una vez, y valores de 0 fueron
asignados a los intervalos en los que no hubo ataques. La frecuencia de ataque (FA) representa
la proporcidon de intervalos registrados con un valor de 1 respecto al total de intervalos
analizados. A diferencia de la PA, que informa la intensidad de ataque durante 1 hora sobre
madres o crias, la FA indica la proporcién de tiempo del dia (considerando solo las horas de
luz) que las madres y crias son blancos de ataques. Asi, afios con iguales FA anuales podrian
diferir en sus PAs, y afios con iguales PAs podrian registrar FAs diferentes.
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Para el presente estudio las FAs anuales sobre el par (no se distingue entre madre y cria)
fueron tomadas de Sironi et al. (2009) y de Sironi y Rowntree (2019), quienes reportan las FAs
en el GSJ y GN, y la FA total (proporcion de intervalos con ataques en relacion a todos los

intervalos analizados sin distinguir por golfo) (Tabla 1).

Tabla 1. Resumen de variables indicadoras de ataque.

Variable Blanco Sitio Afios de registro

Madre Golfo Nuevo 2005 - 2019
(PAM) Golfo San José 2004 - 2019
Presidn de ataque Total 2004 - 2019
(PA) Cria Golfo Nuevo 2005 - 2019
(PAC) Golfo San José 2004 - 2019
Total 2004 - 2019

Frecuencia de Ataque Madre + Cria Golfo Nuevo 1995, 2005 - 2019
(FA) Madre + Cria Golfo San José 1995 - 2019
Madre + Cria Total 1995 - 2019

Observaciones de comportamiento

Las observaciones de comportamiento se realizaron simultaneamente a las de los ataques en
2004-2018. Hasta el afio 2012 Gnicamente se registré el comportamiento de la madre, y el de la
cria se asumid igual y no se registré (segun Thomas, 1988; Rowntree et al., 1998). A partir del
afio 2013 comenzo6 a registrarse el comportamiento de cada individuo del par de manera
independiente. Para el presente estudio no contamos con los datos tomados durante 2014
debido al cierre de la Universidad Nacional de Cordoba por el aislamiento social preventivo y
obligatorio en el contexto de la pandemia de COVID-19.

Utilizamos la técnica de muestreo focal instantaneo (Altmann, 1974) para registrar los
patrones de comportamiento de las ballenas. EI comportamiento de cada individuo del grupo
madre-cria se registro al comienzo de cada intervalo de 5 min. Las categorias empleadas en este
estudio para clasificar los patrones de comportamiento registrados en el campo fueron:
comportamientos de alta energia, comportamientos de baja energia y otros comportamientos.

Las unidades de comportamiento asignadas a las anteriores categorias se detallan en la Tabla 2.
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Las nataciones se registraron como actividades de alta y baja energia segun su velocidad
(lenta, intermedia y rapida). La velocidad fue considerada lenta cuando no se produjeron
huellas en la superficie, no se generéd espuma a lo largo del trayecto de la ballena y el
observador no necesitd mover el telescopio para registrarlo; media, cuando se formaron huellas
pequefias en la superficie, se produjo escasa espuma en el trayecto, y el observador en
ocasiones movio el telescopio para seguir al individuo focal; y rapida, cuando se formaron
huellas marcadas en la superficie, se produjo abundante espuma en el trayecto, y el observador
necesitd mover constantemente el telescopio para no perder de vista a la ballena.

La categoria “otros comportamientos” contiene s6lo dos unidades: “amamantamiento” y
“debajo del agua”. EI amamantamiento es registrado Unicamente en las crias, y se observa
cuando ésta permanece debajo del agua, a la altura de las glandulas mamarias de su madre,
saliendo a respirar de un lado o del otro. Se registrd “debajo del agua” cuando no se pudo
localizar al animal en el instante de registro, o bien cuando se lo localizé pero no se pudo
determinar su comportamiento porque permanecié en inmersion y no hubo espuma en
superficie que indicara “actividad bajo el agua”. Por otra parte, en la categoria
“comportamientos de baja energia” registramos “descanso debajo del agua” cuando la ballena
permanecio debajo del agua por menos de 5 minutos saliendo a respirar en el mismo sitio que
se la observo por ultima vez, y “natacion debajo del agua” (lenta, intermedia o rapida) si salio a
respirar en un sitio diferente al del dltimo registro.

Los patrones de comportamiento contenidos en las categorias comportamientos de baja
energia, de alta energia y otros comportamientos son mutuamente excluyentes entre si, es decir,

un intervalo de 5 min no puede contener mas de una de estas actividades.

Agrupamiento de las unidades de comportamiento

Agrupamos las unidades de comportamiento de la madre en 7 grupos (Tabla 2) para
poder desarrollar un modelo estimable con los datos. No agrupamos las unidades de
comportamiento de las crias porque, debido a su acotado registro, no fueron empleadas en el
modelo de comportamiento (ver “Comportamientos de madres y ataques de gaviotas”).
Empleamos tres criterios de agrupamiento: 1) la demanda energética del comportamiento
(comportamientos de alta y baja demanda de energia se agruparon en grupos diferentes); 2) la
capacidad defensiva de los comportamientos (agrupamos los comportamientos segun valores
similares de media de ataques y sus intervalos de confianza del 95 %; ver Anexo “Grupos de
comportamiento”; Fig. S1); y 3) las implicancias biologicas de los comportamientos (dentro de

las categorias energéticas se separaron ciertos comportamientos que podrian tener diferentes
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Tabla 2. Categorias, grupos, y unidades de comportamiento y sus descripciones. Los grupos fueron asignados
Unicamente a los comportamientos de las madres. El descanso en posicidn de galedn es una unidad de comportamiento
que sdlo se registra en madres (nunca fue observado en crias), y el amamantamiento es una unidad que sélo se registra

Unidades de Comportamiento

Descripcion

Descanso en la superficie

(DS)

Permanece practicamente inmovil
en la superficie, exponiendo el
dorsosin dejar expuestas la
cabezay la cola.

Descanso debajo del agua
(DDA)

Permanece practicamente inmovil
debajo del agua, sale a respirar en
el mismo punto.

Descanso en posicion de galedn
(GAL; madre)

Permanece practicamente inmovil
en la superficie, arqueando e/
dorsoy dejando Unicamente

expuestas al aire la cabezay la
cola.

Natacion lenta en la superficie (NLS)

Se desplaza lentamente en
superficie (espalda expuesta al
aire) durante todo el trayecto.

Natacidn lenta debajo del agua
(NLDA)

Se desplaza lentamente debajo de/

agua (cuerpo no expuesto al aire).

Se mantiene sumergido durante el
trayecto, Unicamente se lo ve
cuando emerge para respirar.

Natacion a velocidad intermedia

debajo del agua (NIDA)

Se desplaza a velocidad media
debajo del agua (cuerpo no
expuesto al aire). El
desplazamiento deja pequefias
huellas en el agua y genera escasa
espuma en el recorrido.

Natacion a velocidad intermedia en
la superficie

(NIS)

Se desplaza a velocidad media en
la superficie (espalda expuesta al
aire). El desplazamiento deja
pequefias huellas en el agua'y
genera escasa espumaen el
recorrido.

Natacion a rapida velocidad en la

superficie (NRS)

Se desplaza a gran velocidad en
superficie (espalda expuesta al
aire). El desplazamiento deja
grandes huellas en el agua 'y
genera espuma en el recorrido.

Natacidn a répida velocidad debajo

del agua (NRDA)

Se desplaza a gran velocidad
debajo del agua (cuerpo no
expuesto al aire). El
desplazamiento deja grandes
huellas en el agua y genera
espuma en el recorrido.

Actividad superficial (AS)

Saltos, coletazos, giros, visibles en
la superficie, sin desplazamiento
del animal.

Actividad debajo del agua (ADA)

Movimientos activos bajo el agua,
se observan sus movimientos bajo
el agua o espuma en superficie.

en crias.
Categorias de Grupos de
Comportamientos comportamientos
Descanso
(D)
Comportamientos
de baja energia
Natacion lenta
(NL)
Natacidn a velocidad
intermedia-rapida |
(NIR-1)
Natacion a velocidad
intermedia-rapida ll
Comportamientos (NIR-1I)

de alta energia

Actividad superficial
(AS)
Actividad debajo del
agua (ADA)
Otros o
comportamiento

Amamantamiento

(Am; cria)

La cria permanece bajo el agua,
lactando, sale a respirar
alternadamente de un lado y de
otro de la madre, a la altura de las
glandulas mamarias de ésta;
mientras la madre se encuentra en
posicién galedn o descansando.
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Permanece debajo del agua y
fuera de vista por mas de 5
minutos. No hay indicios (espuma
) (DA) en superficie, huellas) que

permitan determinar su
comportamiento.

Indeterminado Debajo del agua

implicancias; por ejemplo, aunque el descanso y la natacion lenta se clasifican como de baja
energia y registran un promedio similar de ataques, los separamos en grupos diferentes porque
los primeros no sélo permiten reponer energia sino que también habilitan el amamantamiento

de las crias). Los grupos resultantes fueron:

1. Descanso (D): descanso en la superficie, descanso debajo del agua y descanso en
posicion de galeon.

2. Natacion lenta (NL): natacion lenta en la superficie y debajo del agua.

3. Natacién a velocidad intermedia-rapida 1 (NIR-1): natacion a velocidad intermedia
debajo del agua.

4. Natacion a velocidad intermedia-rapida Il (NIR-I1): natacion a velocidad intermedia
y rapida en la superficie y natacion a velocidad rapida debajo del agua.

5. Actividad debajo del agua.

6. Actividad en la superficie.

7. Indeterminado (I): debajo del agua.

Mortalidad anual de crias vy afos de alta y baja mortalidad

Calculamos la mortalidad anual de crias como el cociente entre el nimero de crias muertas

m(x)y el nmero estimado de crias nacidas Nac(x) durante la temporada.

m(x)

Mort(x) = Nac(o)

Tomamos el numero de crias muertas por temporada m(x) durante el periodo 1995-2002 de
Rowntree et al. (2013), y desde el 2003 al 2019, de los registros del Programa de Monitoreo
Sanitario Ballena Franca Austral (PMSBFA, 2019). Brevemente, el trabajo del PMSBFA
permite estimar el namero de ballenas que mueren cada temporada en PV y alrededores, su
edad (cria, juvenil, adulto, desconocido) y la fecha en la que se reportaron los varamientos
desde el afio 2003 hasta la actualidad.

Estimamos el nimero de ballenatos nacidos Nac(x) durante la temporada como la suma

entre el nUmero de crias vivas C(x) registradas por los relevamientos aereos (RA) del ICB-OA,
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y el nimero de crias muertas m(x)g, reportadas hasta el dia en el que se efectud el
relevamiento.
Nac(x) = C(x) + m(x)g4

Utilizamos la definicion de Maron et al., (2015b) para clasificar los afios como afios de alta
mortalidad de crias (cuando el nimero de crias muertas excede los valores esperados segun la

tasa de crecimiento poblacional anual) o de baja mortalidad.

Relevamiento aéreo vy catalogo de fotoidentificacién

Las ballenas francas pueden ser identificadas individualmente a través del patron de
callosidades en sus cabezas y, ocasionalmente, las manchas en sus lomos (Payne y Dorsey,
1983). Desde 1971, se realizan relevamientos aéreos anuales para fotografiar e identificar a las
ballenas que visitan Valdés (Payne, 1986). Los muestreos se efectian a lo largo del perimetro
de la peninsula, durante el mes de septiembre. Las fotografias son incorporadas al catalogo de
fotoidentificacion creado por el ICB y OA, el cual contiene un registro de individuos avistados
y reavistados desde 1971 hasta la actualidad. En el caso de las hembras, el catadlogo provee
informacion sobre los afios en que fueron avistadas con o sin crias, permitiendo conocer la
duracion de sus intervalos entre pariciones y su estado reproductivo en el afio que son
fotografiadas.

Buscamos en el catadlogo todas aquellas hembras que fueron avistadas con crias en el
periodo 1995-2017, y contamos la cantidad de intervalos de 2, 3, 4, y 5 afios que ocurrieron en
ese periodo. No consideramos aquellos intervalos mayores a 5 afios por la incertidumbre que

suponen.

Exito reproductivo a partir de intervalos entre pariciones

Definimos que un éxito reproductivo ocurre cuando una cria nacida sobrevive hasta el
destete, y un fracaso reproductivo cuando la madre no concibe, se produce un aborto o el
recién nacido no supera la lactancia. Detectamos los fracasos reproductivos por alteraciones en
la duracion del intervalo de 3 afios. Estas definiciones no consideran como fracaso la muerte de
un ballenato destetado (mayor a un afio). Asociamos éxitos y fracasos al afio de nacimiento de
la cria, no al de su destete.

Los intervalos entre pariciones permiten identificar si el ciclo reproductivo de una hembra
adulta fue exitoso (consiguio concebir, mantener la gestacion y destetar a su cria; intervalo de 3
afios) o si ocurrieron fallas reproductivas durante él (intervalos de 2, 4 y 5 afios). Sin embargo,

los intervalos por si solos no permiten detectar el afio puntual en el que ocurre un éxito o



20

un fracaso reproductivo, porque duran al menos dos afios, y los éxitos o fracasos ocurren en
un momento determinado de los mismos (no necesariamente en el afio en que inician los
intervalos). Para contabilizar éxitos y fracasos anuales es necesario hacer una interpretacion de
los intervalos a partir de lo que conocemos sobre el ciclo reproductivo de las ballenas francas.
Especificamente, un intervalo de 3 afios revela que la primera cria registrada, la que origina el
intervalo, completo la lactancia (éxito reproductivo), ya que los tres afios subsiguientes indican
que la madre pasé por las etapas esperadas para un ciclo normal (lactancia, descanso y
gestacion); en cambio, un intervalo de 2 afios indica que la primera cria no alcanzé a destetarse
(fracaso reproductivo), porque los dos afios siguientes evidencian que la madre entro
directamente a un periodo de descanso al no invertir un afio en la lactancia, para luego
concebir, gestar y dar a luz un nuevo ballenato con el que se la ve dos afios después en PV. Los
intervalos de 2 y de 3 afios codifican un fracaso y un éxito, respectivamente, para el afio en que
inician. Sin embargo, los intervalos de 4 y 5 contienen mas informacion para extraer (ver Tabla
3).

Consideramos que los intervalos de 4 afios son el resultado de un éxito que ocurre el afio de
inicio del intervalo y un fracaso (fallas en la concepcion o aborto temprano) que ocurre dos
afios después. Por ejemplo, si una hembra tiene una cria en 2010, esa cria se desteta con éxito
en 2011 y seguidamente la madre descansa un afio (2011-2012), luego intenta concebir y
fracasa (en 2012), descansa un afio (2012-2013), concibe al afio siguiente (2013), y es vista con
su nueva cria un afio después en PV (en 2014, cuatro afios desde su ultimo registro con cria).

Los intervalos entre pariciones de 5 afios surgen de la combinacion de intervalos de 2 y de 3
afios, pudiendo interpretarse como 2 + 3 6 3 + 2. Brevemente, si el intervalo de 5 afios
corresponde a un intervalo de 3 seguido de uno de 2 afios (3 + 2), el nacimiento que inici¢ el
intervalo se considera exitoso, y el fracaso ocurre tres afios después de éste, al sufrir la madre
un aborto tardio o al morir un lactante que no es registrado por el relevamiento aéreo. En
cambio, si el intervalo de 5 afios corresponde a un intervalo de 2 afios seguido de un intervalo
de 3 (2 + 3), el nacimiento registrado en el afio de inicio del intervalo resulta en fracaso, y dos
afios después ocurre otro nacimiento no registrado por el relevamiento aéreo que resulta exitoso
(ver Anexo “Interpretaciones de intervalos entre pariciones de 5 afios y sus implicancias” y Fig.
S2). Las implicancias de cada combinacion son distintas, y no tenemos certeza sobre cual de las
dos puede haber ocurrido con mayor frecuencia. Sin embargo, debido a que los intervalos de 5
afios son tan representativos en la muestra como los intervalos de 2 (54 y 48 intervalos
respectivamente), y a que los intervalos de 2 son escasos en relacion a los de 3 (48 vs. 383),
decidimos incorporarlos en los analisis mediante estas dos combinaciones para analizar sus

patrones y luego discutir sus implicancias.
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Tabla 3. Informacién decodificada de los intervalos entre pariciones.

Intervalo Numero de éxitos Numero de fracasos
2 aflos 0] 1
3 afios 1 0
4 afos 1 1 (no se contabiliza en este estudio)
5afios (3 +2) 1 1
5afios (2 + 3) 1 1

Debido a que los fracasos interpretados de un intervalo de 4 afios (fallo en la concepcion o
en prefiez temprana) no son comparables con los decodificados de intervalos de 2 y de 5 afios
(fallo en prefiez tardia o lactancia; ver Anexo “Incompatibilidad entre los fracasos provenientes
de intervalos de 4 afios y de 2 y 5 afios”), decidimos excluirlos de este estudio. En el presente
estudio Unicamente trabajamos con los fracasos decodificados de intervalos de 2 y 5 afios, por
su relacion con la mortalidad de crias. De los intervalos de 4 empleamos los éxitos que los
conforman, porque estos son comparables con los éxitos decodificados de los intervalos de 3
afnos.

El analisis de éxito reproductivo se realiza para el periodo 1995-2013 si trabajamos s6lo con
éxitos y fracasos provenientes de intervalos de 2, 3 y 4 afios, y para 1995-2012 si incluimos los
intervalos de 5 afios, porque al momento de realizar este andlisis el catadlogo contenia
informacion hasta 2017. No obstante, debimos recopilar los intervalos entre pariciones desde
1992 para identificar los éxitos y los fracasos decodificados de intervalos de 5 afios que
ocurrieron en 1995, 1996 y 1997 (por ejemplo, a 1995 le corresponde un fracaso, si existe un
intervalo que comprende 1992-1997 y lo interpretamos como 3 + 2; o0 no le corresponde ni
fracaso ni éxito, si lo interpretamos como 2 + 3). En funcion de la decodificacion de intervalos
anteriormente explicada, contamos la cantidad de éxitos y fracasos provenientes de intervalos

de 2, 3, 4 y 5 afos para cada afio del periodo estudiado.

Analisis estadistico

Empleamos el software R version 4.0.2 para efectuar todos los analisis estadisticos (R Core
Team, 2020). Los Modelos Lineales Generalizados Mixtos (MLGM) fueron ajustados
utilizando la funcién glmer del paquete de Ime4 (Bates et al., 2014). EI modelo de
comportamiento fue desarrollado en colaboracion con el Grupo de Ecologia Cuantitativa del
INIBIOMA (CONICET - Universidad Nacional del Comahue).
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Presién de ataque v frecuencia de ataque

Para analizar si la presion de ataque diferia entre madres y crias, entre golfos y entre afos,
ajustamos un Modelo Lineal Generalizado (MLG). Modelamos el nimero de ataques diarios
utilizando una distribucién Binomial Negativa por tratarse de un conteo con sobredispersion
(funcion de enlace log; O’Hara y Kotze, 2010). Empleamos como variables predictoras
categoricas de efectos fijos a los factores madre-cria, golfo, afio y sus interacciones, e
incorporamos como variable compensatoria (offset) al logaritmo del ndmero de horas de
observacion diaria (log(h)) para generar predicciones en la escala ataques/h. Realizamos un
Anélisis de la Devianza tipo |l para evaluar la contribucion de cada factor al ajuste del modelo.
Por ultimo, comparamos la PA en afios de alta y de baja mortalidad de crias evaluando la
prediccidbn mediana y su intervalo de confianza para cada nivel del factor madre-cria,
considerando o no una distincién por golfo. En ambas comparaciones calculamos un intervalo
de confianza del 95 % aproximado considerando la variabilidad entre afios y entre golfos,
segun correspondiera, ademas de la incertidumbre en las predicciones.

Analizamos la frecuencia de ataque mediante un MLGM suponiendo una distribucion
Binomial de la variable respuesta (intervalos en los que se registrd al menos un ataque sobre el
par madre-cria vs. intervalos en los que no se registré ningun ataque; funcién de enlace logit).
Incorporamos como variables predictoras categdricas de efectos fijos el golfo, el afio y su
interaccion, e incluimos un efecto aleatorio sobre el dia de observacion. Nuevamente,
realizamos un Analisis de la Devianza tipo Il para evaluar la contribucién de cada factor al
ajuste del modelo. Comparamos la FA en afios de alta y de baja mortalidad de crias evaluando
la prediccion mediana y su intervalo de confianza distinguiendo y sin distinguir por golfo. En
ambas comparaciones calculamos un intervalo de confianza del 95 % aproximado considerando
la variabilidad entre afios y entre golfos, seguin correspondiera, ademas de la incertidumbre en
las predicciones.

Para cuantificar los efectos de los factores y sus interacciones en los andlisis anteriormente
mencionados, comparamos las medianas de los predichos para cada nivel del factor de interés.
Por ejemplo, para evaluar el efecto del factor madre-cria sobre PA, calculamos la mediana de
las predicciones de PAM y PAC para ambos golfos en todos los afios; y asociado a cada
mediana reportamos un intervalo de confianza del 95 % que considera la incertidumbre en cada

prediccion puntual y la incertidumbre asociada a la variabilidad entre afios y golfos.

Comportamiento de madres v crias

Evaluamos si los comportamientos de madres y crias se encontraban correlacionados

comparando las frecuencias relativas de cada combinacion de unidades de comportamientos
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con las frecuencias esperadas si fueran independientes (producto de las frecuencias
marginales). Para resumir la asociacion entre las variables con un indice, calculamos la V de
Cramer (0 = asociacion nula entre variables; 1 = asociacién total). Empleamos Unicamente los
datos tomados durante 2013 y 2015-2018, afios en los que se registraron tanto los

comportamientos de madres como de crias.

Comportamiento de madres v atagues de gaviotas

Para evaluar el efecto del ataque de gaviotas sobre el comportamiento de las madres,
ajustamos un modelo markoviano en el que las probabilidades de transicion de un
comportamiento en el intervalo t —1 a otro en el intervalo t dependen de los ataques
acumulados que recibieron la madre y/o la cria hasta dicho intervalo. Incluimos los ataques a la
cria para evaluar si afectan el comportamiento de las madres. Sin embargo, en el modelo no
incorporamos el comportamiento de las crias porque solo contamos con 5 afios de registro
(36,97 % de las observaciones disponibles para madres), y su inclusion hubiera aumentado
drasticamente la complejidad del modelo.

Definimos la variable respuesta y, como un vector fila de largo 7 (una columna por cada
grupo de comportamiento) que posee el nimero 1 en la posicién del comportamiento
observado, y 0 en las posiciones que corresponden a los otros comportamientos no observados
en el intervalo t. Supusimos que los datos provenian de una distribucion Multinomial con

tamafio muestral igual a 1 (también conocida como distribucion Categorica):

y¢ ~ Multinomial(y,_q X I})
siendo I'; una matriz de transicion cuyos elementos y;;. representan la probabilidad de
observar el comportamiento j en el intervalo ¢t dado que en el intervalo t — 1 (5 min antes) se
observo el comportamiento i.
Para asociar las probabilidades de transicion a los ataques de gaviotas definimos una matriz
de predictores lineales, H, con elementos n;;,, y especificamos el enlace multinomial logit

para transformar los predictores 7;; . en probabilidades y;; ;-

eXp(Uij,t)
217c=1 exp (Mix,t)

Yijt =
con

N :{aij+ﬁiszt_1 Sll-'rt]
Tiit =10 sii=j
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donde z, es una variable latente, y a;; y f;; parametros a estimar que regulan como cambian
las probabilidades de transicion de la matriz T, en funcién de z,. Fijamos la diagonal de H; en 0
para que el modelo sea identificable (es necesario fijar un elemento en cada fila de dicha
matriz; Leos-Barajas et al., 2017).

La variable latente z, intenta representar el grado de perturbacion de las ballenas frente a los
ataques; z; aumenta cuando las madres o crias son atacadas en el intervalo t, y disminuye
cuando no lo son. Definimos esta variable de forma recursiva, z; = f(z;_;, ataque;), Yy la
limitamos entre 0 y 1. La misma nos permite evaluar el efecto acumulado de los ataques (o de
la ausencia de ataques) en el tiempo sin recurrir a predictoras de ataque con retrasos temporales
(lo cual hubiera sido inviable dada la duracion de los seguimientos de comportamiento, en
promedio de 52,43 min). Sin embargo, este enfoque requiere estimar el valor inicial de z, en
cada seguimiento (z, de aqui en adelante).

Para modelar la dinamica de z, supusimos incrementos dependientes del nimero de ataques
que siguen una curva de saturacion, y decaimientos de forma exponencial en ausencia de

ataques:

+paum,t X (1 - Zt—l) x g
—Pdec x Zt—1 % (1 - at)

donde a; es una predictora binaria que vale 1 cuando hay un ataque (a madre, a,,, 0 cria, a.)
en el intervalo t 6 O si no hay ataques, Y Paume Y Paec SON parametros a estimar, que indican en
qué proporcién aumenta o disminuye z cuando hay o no hay ataques, respectivamente. pge. €S
una constante, porque depende de la ausencia de ataques, Y pgyum ¢ €S una funcion del nimero

de ataques a madre y a cria (na,, Y na,, respectivamente):

logit(paum,t) =  Kmc
—Om x Ayt (1 — ac,t) + A, x (nam,t — 1) x At
—0c xagt x (1 - am,t) + A x (nac,t - 1) x Ac ¢

na,, Y na, representan el nimero de ataques a madre y a cria (se les restd 1 para mejorar la
interpretabilidad de los parametros); a,,. Y a.. indican presencia 0 ausencia de ataques a
madre o cria en el intervalo t; k., es el intercept correspondiente a un escenario de ataque a la
madre y a la cria; &,, = 0 es el parametro que se le resta a dicho intercept si solo hay ataques a
la madre, y 6. = 0 el que se le resta si solo hay ataques a la cria; 4,, = 0 es la pendiente que

regula el aumento de pg,m Si €n un intervalo se observa mas de un ataque a la madre; y
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Ac = 0 la pendiente que regula el aumento de pgym ¢ Si €n un intervalo se observa mas de un
ataque a la cria.

Para evaluar los cambios en las probabilidades de cada comportamiento en funcion de z,
incondicionales al comportamiento previo, calculamos el vector de estado estacionario
estimado para una secuencia de z entre 0 y 1. Este vector indica cudl seria la probabilidad de
observar cada comportamiento si z permaneciera fija durante un largo tiempo en un valor
determinado (no debe interpretarse directamente como la probabilidad de cada comportamiento
en el tiempo t dado un valor de z;).

Ademas, evaluamos cdmo cambian las proporciones de comportamientos luego de 1y 2 h
sin ataques comparando las proporciones observadas (modelo de la media) con las predichas en
ambos escenarios. Para ello estimamos valores de z en los que seria probable encontrar a las
ballenas luego de 1 y 2 h sin ataques (z;, Y Z,n). Calculamos dichos valores para cada

seguimiento s (zs 15 Y Zs 25) @ partir de los valores iniciales estimados (z):

— 5
Zsih = Zs x 1- pdec)60/

_ 120/5
Zs2h = Zgp % (1 - pdec) /

Luego, para cada par {zsi5; zsn} Calculamos sus vectores de estados estacionarios
{Ss,m: Ss,z,l}, y por ultimo, los promediamos entre todos los seguimientos para cada escenario
de no ataque (z1p Y Z2p)-

Para comparar la frecuencia de comportamientos de alta y baja energia en presencia y
ausencia de ataque con los resultados reportados por Rowntree et al. (1998), calculamos las
proporciones de comportamientos observados inmediatamente después de un ataque. Para
facilitar la comparacion, no consideramos en dicho célculo el grupo de comportamiento
Indeterminado, y restamos su proporcion a la proporcion estimada tras una hora sin ataques
(S1n).

Ajustamos el modelo con enfoque Bayesiano utilizando Stan (Stan Development Team,
2020a), mediante su interfaz en R, rstan (R Core Team, 2020; Stan Development Team,
2020Db). Corrimos 4 cadenas de 1.500 iteraciones cada una, usando otras 1.500 como warm up.
El numero efectivo de muestras medio obtenido fue de 6.288,7, y el minimo fue de 439,6; todos
los parametros mostraron valores de R < 1,01, indicando que las cadenas convergieron
(Vehtari et al., 2020). Para la mayor parte de los parametros definimos previas débilmente
informativas (ver Anexo “Previas del modelo de comportamiento”) escogidas mediante

simulaciones predictivas previas. Evaluamos el ajuste del modelo comparando la probabilidad
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media predicha para cada observacion segin nuestro modelo y el modelo de la media (o

modelo nulo).

Distribucién temporal de la proporcién de crias muertas

Analizamos si la proporcion de crias muertas mensualmente (cociente entre muertas en un
mes y muertas en el afio) variaba entre afios mediante MLGs. Utilizamos los registros de
ballenas muertas del PMSBFA para conocer el nimero de crias que mueren cada mes cada afio
y asumimos una distribucion Binomial del nimero de crias muertas por mes. Empleamos como
variables predictoras de efectos fijos el factor mes y la interaccion mes*afio, para evaluar si la
variable respuesta variaba entre afios; y el factor mes y la interaccion mes*AltaBaja para
realizar comparaciones entre afios de alta y baja mortalidad de crias. Para evaluar si la
distribucion intraanual de las muertes cambiaba entre afios pero con distinta variabilidad en
afios de baja y de alta mortalidad, ajustamos un MLG separado para los afios de alta y otro para
los de baja mortalidad. Incorporamos como variables predictoras categéricas de efectos fijos al
mes y a la interaccién mes*Alta 0 mes*Baja. Realizamos Analisis de la Devianza tipo Il para

evaluar la contribucién de cada factor al ajuste de los modelos.

Mortalidad de crias y atagues de gaviotas
FA, PACy PAM

Para analizar el efecto de las variables predictoras de ataque (FA, PAC y PAM totales) sobre

la mortalidad de crias ajustamos MLGMs suponiendo una distribucion Binomial (funcién de
enlace logit) del nimero de crias muertas por afio (m(x)). Dado que las variables predictoras y
sus parametros mostraron una alta correlacion, ajustamos un MLGM para cada una de ellas a
fin de evaluar y comparar sus efectos individuales sobre la mortalidad de crias. Consideramos
efectos lineales de las variables e incluimos un efecto aleatorio del afio en cada modelo. En el
modelo con FA, acotamos los afios de analisis a 2004-2019 (Tabla 1), para que el modelo fuera
comparable con los de PAC y PAM.

FA'y variables ambientales

Para analizar en mayor profundidad el efecto de los ataques sobre la mortalidad de crias,
realizamos otro MLGM empleando Unicamente a la FA como variable indicadora de ataque
con todos sus afios de registro (1995-2019, n = 27). Asumimos nuevamente una distribucién
Binomial del nimero de crias muertas por afio (m(x); funcién de enlace logit) e incluimos un
efecto aleatorio del afio. Para controlar la variabilidad no explicada en la mortalidad de crias y
evitar sobreestimar o subestimar el efecto de los ataques, incorporamos como variables

regresoras a las anomalias de la temperatura superficial del mar (TSM) en las islas Georgias del
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Sur (importante area de alimentacion para las ballenas de PV, Valenzuela et al., 2009) vy la
densidad de krill antartico (Euphausia superba) en la Peninsula Antartica. Elegimos estas
predictoras para suplir a la densidad de krill en las islas Georgias del Sur (ver Anexo “Modelos
de mortalidad y éxito reproductivo: variables ambientales”), variable que podria afectar la
mortalidad de crias (y el éxito reproductivo de las madres; Leaper et al. 2006, Seyboth et al.
2016), y que posee mediciones interrumpidas durante el periodo de interés. Para la seleccion de
dichas variables realizamos un analisis exploratorio que consté de 54 MLGMs (ver Anexo
“Exploracion del retraso temporal en el efecto de las variables ambientales” y Figs. S7 - S10).
Tomamos la densidad estandarizada de krill antartico (densidad numérica estandarizada de krill
postlarval por m?) en el norte y noroeste de la Peninsula Antartica desde 1993 hasta 2016 de la
base de datos KRILLBASE (Atkinson et al., 2017). Seleccionamos Unicamente los datos
tomados en diciembre, enero y febrero (meses de desove del krill, Fach et al., 2006), mediante
redes de plancton de arrastre vertical, entre los 0 y 1.007 m de profundidad, en sitios ubicados
al sur del Frente Polar, y los resumimos anualmente mediante su media aritmética (ver Anexo
“Modelos de mortalidad y éxito reproductivo: variables ambientales”). Para calcular las
anomalias de TSM en las islas Georgias del Sur utilizamos Google Earth Engine (Gorelick et
al., 2017). Tomamos las TSM en grados Celsius de la base de datos de Reynolds et al. (2008) y
calculamos el promedio de las anomalias de mayo a abril del afio siguiente desde 1993 hasta
2019 (ver Anexo “Modelos de mortalidad y éxito reproductivo: variables ambientales”).
Incorporamos ambas variables en el modelo con un lag de 1 afio, y con un efecto lineal para la
densidad de krill y un efecto cuadréatico para las anomalias de TSM en las islas Georgias del
Sur:
p(muerte) = f{(FA, Anomalias TSM, Anomalias TSM 2, Afio)

Evaluamos el efecto parcial de cada variable sobre la mortalidad de crias mediante
predicciones parciales y sus intervalos de confianza del 95 %. Realizamos las predicciones
fijando las deméas predictoras en sus medias, y calculamos los intervalos considerando

unicamente la incertidumbre en la estimacion de los efectos fijos.

Exito reproductivo v ataques de gaviotas

Para evaluar el efecto del ataque de gaviotas sobre el éxito reproductivo ajustamos un
MLGM Binomial (enlace logit), incluyendo efectos lineales de la FA y de la densidad de krill
al oeste y norte de la Peninsula Antartica con retraso de 1 afio, un efecto cuadratico de la TSM

en las islas Georgias del Sur con retraso de 1 afio y el factor afio con efecto aleatorio (modelo I,
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Tabla 4). Para este modelo sélo utilizamos los fracasos decodificados de los intervalos de 2

afios y los éxitos interpretados de los intervalos de 3 y de 4 afos.

p(fracaso reproductivo) = f(FA, Anomalias TSM, Anomalias TSM 2, Afio)

Para evitar perder informacion empleando Unicamente fracasos de codificados de intervalos
de 2 afios, también ajustamos variantes del modelo | incluyendo los éxitos y fracasos

decodificados de ambas interpretaciones (3 + 2: modelo 11, y 2 + 3: modelo V).

Tabla 4. Resumen de los modelos de éxito reproductivo.

Modelo Exitos decodificado Fracasos decodificados

Predictoras Comentarios
de... de...

FA, krill en Peninsula

Intervalos de 3 afios - .
y Intervalos de 2 Antarticay TSM enislas Modelo base

de 4 afios Georgias del Sur
Modelo para evaluar
Intervalos de 3 afios, de qué interpretacion de
4 afos, y de intervalos Intervalos de 2 e intervalos FA, krill en Peninsula los intervalos de 5
Il de 5 interpretados de 5 interpretados como Antarticay TSM enislas muestra un patrén
como intervalos de 3 + intervalos de 3 + 2 Georgias del Sur mas similar al
2 estimado en el
Modelo |
Modelo para evaluar
Intervalos de 3 afios y qué interpretacion de
de 4 afios, y de Intervalos de 2 e intervalos FA, krill en Peninsula los intervalos de 5
1] intervalos de 5 de 5 interpretados como Antérticay TSM en islas muestra un patrén
interpretados como intervalosde2 + 3 Georgias del Sur mas similar al
intervalosde 2 + 3 estimado enel
Modelo |

RESULTADOS

Presion de ataque v frecuencia de atague

La PA vario notablemente entre madres y crias, golfos y afios (Fig. 5, ver Anexo “Tabla
S17). La PAC fue casi cuatro veces mayor que la PAM, con una prediccion mediana de 4,09
ataques/h (IC 95 % = [0,29; 10,08]) para PAC, y de 1,34 ataques/h (IC 95 % = [0,38; 4,15])
para PAM. La PA en el GN fue mayor que en el GSJ, con una prediccion mediana de 3,22
ataques’/h (IC 95% = [0,48; 10,06]) y de 1,98 ataques/h (IC 95% = [0,26; 6,32]),
respectivamente. Los valores maximos y minimos de PAs difirieron entre afios: la PAC fue
méaxima en 2013 (7,14; IC 95 % = [4; 12,17]) y minima en 2005 (2,22; IC 95 % = [0,1; 7,53]),
mientras que PAM reportd su valor maximo en 2011 (3,69; IC 95 % = [1,92; 6,47]), y su valor
minimo en 2018 (0,61; IC 95 % = [0,29; 1,12]; Fig. 5a). El cociente entre PAC y PAM vario
entre afios, siendo mayor y mas variable en 2007-2013 (alta mortalidad) y méas constante en

2015-2019 (baja mortalidad; Fig. 5a, ver Anexo “Tabla S17). Por Gltimo, el patrdn de variacion
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interanual de las PAs fue diferente en cada golfo. En el periodo 2005-2010, la PAC mostrd
notables fluctuaciones en GN y GSJ, y en 2011-2013, la PAC evidencio un considerable
incremento respecto a PAM en el GN (Fig. 5b).
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Fig. 5. (a) Variacién anual de presién de ataque a la cria y a la madre. Los puntos representan las predicciones medianas
para cada afio y las barras los intervalos de confianza del 95 % de cada prediccién. (b) Variacién anual de presion de
ataque a la cria y a la madre en el Golfo San José y en el Golfo Nuevo. Nuevamente, los puntos representan las
predicciones medianas para cada afio en cada golfo, y las barras los intervalos de confianza del 95 % asociado cada
prediccion.

Las PAC y PAM fueron mayores y mas variables en afios de alta mortalidad respecto a los
de baja mortalidad (Fig. 6a). La prediccion mediana para PAM fue igual a 1,92 (IC 95% =
[0,38; 4,66]) en afios de alta mortalidad y de 0,91 (IC 95 % = [0,38; 2,74]) en afios de baja
mortalidad. Esta diferencia se repitio al comparar entre golfos, especialmente en el GN (Fig.
6b, ver Anexo “Tabla S2”). La PAC también fue mayor en afios de alta mortalidad (3,78, IC
95% = [0,51; 6,94]) en relacion a los de baja mortalidad (4,28, IC 95% = [0,19; 10,96]), sin
embargo, su variacion entre dichos afios fue menor que la de la PAM (i.e. la PAC y la PAM no

mostraron cambios proporcionales en afios de alta y de baja mortalidad). Al distinguir por
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golfos, la PAC en el GSJ practicamente no varié entre afios de alta y de baja mortalidad, pero
en el GN alcanzé valores mas altos en afios de alta mortalidad (5,07, IC 95 % = [2,85; 11,89],
en afios de alta mortalidad, y 3,71, IC 95 % = [2,36; 7,9] en afos de baja; Fig. 6b, ver Anexo
“Tabla S27).
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Fig. 6. (a) Presion de ataque en funcién de la mortalidad categérica (alta y baja) y el individuo del par focal (madre y cria). (b)
Presién de ataque en funcién de la mortalidad categdrica, individuo del par focal y golfo. Los puntos rosas representan la PA
media predicha para cada combinacién de madre-cria, golfo y afio, mientras que los negros indican las medianas de los
grupos comparados (mediana de los puntos rosas). Las barras representan los intervalos de confianza del 95 %
considerando la variabilidad entre afios y golfos (a) o sélo entre afios (b), ademas de la incertidumbre en las predicciones.
La FA vari6 entre golfos y entre afios (Fig. 7, ver Anexo “Tabla S3”). La FA en el GN fue
mayor que en el GSJ, con una prediccion mediana de 0,23 para GN y de 0,19 para el GSJ (IC
95 % = [0,12; 0,41], y [0,08; 0,29], respectivamente). Considerando el periodo 2005-2019, la
FA registr6 su valor maximo en 2011 (0,3; IC 95 % = [0,13; 0,46]) y su valor minimo en 2019
(0,16, IC 95 % = [0,11; 0,22]) (Fig. 7a). Sus patrones de variacion anual fueron diferentes en
cada golfo, especialmente en el periodo 2005-2013 (Fig. 7b). Sin embargo, a partir del 2014 la
FA disminuy6 en ambos golfos. En el GSJ, la FA evidenci6 una tendencia a aumentar de 2005
a 2009, luego mostrd un periodo de gran variacion, y por ultimo comenz6 disminuir a partir del
2014. En cambio, en el GN, la FA se mantuvo alta desde 2005 hasta 2010, en 2011-2013 sufrié
grandes fluctuaciones, y en 2014 también entr6 en un periodo de estabilidad, con valores

inferiores a los registrados en el primer periodo.
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Fig. 7. (a) Variacién anual de frecuencia de ataque. Los puntos representan las predicciones medianas para cada afio y las
barras los intervalos de confianza del 95 % de cada prediccion. (b) Variacién anual de la frecuencia de ataque en el Golfo
San José y en el Golfo Nuevo. Nuevamente, los puntos representan las predicciones medianas para cada afio en cada
golfo, y las barras los intervalos de confianza del 95 % asociado cada prediccion.

La FA fue mayor en afios de alta mortalidad en comparacion a los de baja mortalidad
(predicciones medianas de 0,23 y 0,17, respectivamente), pero evidencié mayor variabilidad en
anos de alta mortalidad (IC 95 % = [0,09; 0,41] en afios de alta, y [0,09; 27] en afios de baja;
Fig. 8a). Similares resultados se encontraron al diferenciar por golfos, pero en el GSJ la
diferencia fue menor (GSJ: 0,2 en afios de alta y 0,16 en afios de baja; GN: 0,25 y 0,17

respectivamente; Fig. 8b; ver Anexo “Tabla S4”).
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Golfo San José

Golfo Nuevo

Alta
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Mortalidad categdrica

Comportamiento de madres v crias
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Fig.9. Correlacién entre unidades de comportamientos de madres y de crias. La tabla superior muestra las proporcion
observada de cada combinacion de comportamientos, y la inferior las proporciones esperadas si el comportamiento de
madres y crias fueran independientes (producto de las proporciones marginales). Valores observados mayores a los
esperados sugieren que las unidades estdn positivamente correlacionadas, es decir, que suelen ocurrir juntas.
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Los resultados sugieren una alta correlacién positiva entre comportamientos coincidentes de
las madres y de las crias; la VV de Cramer estimada fue igual a 0,701 (IC 95 % = [0,693,;
0,707]). Sin embargo, las crias muestran una elevada actividad superficial cuando las madres se
encuentran descansando (Fig. 9), y su amamantamiento sélo se correlaciona con el descanso en

la superficie o el descanso en posicidn de galedn de la madre.

Comportamiento de madres vy atagues de gaviotas

El modelo de comportamiento predijo que los ataques de gaviotas, tanto a madres como a
crias, aumentan la probabilidad de nataciones lentas (NL) y de comportamientos de alta energia
(AS, NIR-1 y NIR-II), y disminuye drasticamente la probabilidad de descanso (D) en las
madres (Fig. 10 y Fig. 11). Por otro lado, se observd que el comportamiento de las madres
presenta una sustancial autocorrelacion temporal en la escala de intervalos de 5 min, es decir
que las ballenas tienden a permanecer en el comportamiento en el que se encontraban en el
intervalo anterior (la maxima probabilidad de transicion de un comportamiento a otro suele

encontrarse en la diagonal de la matriz; Fig. 11.)
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Fig. 10. Vectores de estado estacionario en funcién de la variable latente z. Las lineas corresponden a la media de la
distribucioén posterior, y las bandas al intervalo de mayor densidad del 95 %. Estos vectores indican la proporcion esperada
de cada comportamiento si z se mantuviera constante por un largo periodo de tiempo. Las lineas punteadas sefialan los
valores minimo y el maximo estimados de z; la linea negra corresponde a la media de z a lo largo de todos los intervalos, y

las lineas rojas representan las medias de z luego de 1y 2 h sin ataques (Z1, a la derecha y Z,y, a la izquierda), partiendo
desde zo en cada seguimiento. Abreviaturas: D: descanso; NL: natacion lenta; NIR-I: natacion a velocidad intermedia-
rapida - I; NIR-II: natacidn a velocidad intermedia-rapida - Il; AS: actividad superficial; ADA: actividad debajo del agua; I:
indeterminado.
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Fig. 11. Matriz de transicion en funcion de la variable latente z. El eje y indica la probabilidad de transicién entre cada par de
comportamientos de un intervalo ¢ - 7a un intervalo ¢ (5 min después; fila a columna). La diagonal de la matriz muestra las
probabilidades de permanecer en el comportamiento previo. Las lineas corresponden a la media de la distribucion
posterior, y las bandas al intervalo de mayor densidad del 95 %. Abreviaturas: D: descanso; NL: natacién lenta; NIR-I:
natacion a velocidad intermedia-répida - |; NIR-II: natacién a velocidad intermedia-rapida - II; AS: actividad superficial;
ADA: actividad debajo del agua; I: indeterminado.

La dindmica de la variable latente z mostré una respuesta relativamente lenta a los ataques
(o al cese de ellos), con un rango que varié entre 0,016 h™ y 0,354 h™, y con una media de
0,094 h* (variacién intraseguimiento o del mismo individuo focal). En cambio, el promedio de
z por seguimiento present6 una variabilidad elevada, con un minimo de 0,06, una media igual a
0,472, y un maximo de 0,907 (variacion interseguimientos o distintos individuos focales;
valores correspondientes a la media de la distribucion posterior). z mostré mayor variabilidad
intraanual que interanual; en promedio, z vario intraanualmente de 0,09 a 0,88, mientras que la
media anual de z tuvo valores de 0,351 a 0,614 de variacion interanual; ver Anexo “Tabla S5”).
Por ultimo, la variable z presentd aumentos mas marcados ante ataques a las madres que ante
ataques a las crias (ver Anexo “Tabla S57).

Los vectores de estado estacionario medios S;;, Yy S,; mostraron que la proporcion de
descanso aumentaria desde 0,314 (Intervalo de Mayor Densidad del 95 % = [0,307; 0,321]) a
0,366 (IMD 95 % = [0,343; 0,390]) si no hubiera ataques durante una hora, 6 a 0,437 (IMD 95
% = [0,391; 0,482]) si no hubiera ataques por dos horas (ver Anexo ‘“Proporciones de
comportamiento observadas y en ausencia de ataque” y Fig. S11). Para comportamientos de
natacion lenta, se predijo el cambio opuesto, disminuyendo de 0,415 (IMD 95 % = [0,408;
0,423]) a 0,380 (IMD 95 % = [0,362; 0,397]) y a 0,327 (IMD 95 % = [0,292; 0,361]) en
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escenarios de una y dos horas sin ataques, respectivamente (Fig. S11). A pesar de que estos
comportamientos de baja energia presentaron tendencias opuestas, la suma de ellos aumentaria
desde 0,729 (IMD 95 % = [0,722; 0,736]) a 0,758 (IMD 95 % = [0,738; 0,780]) 0 2 0,770 (IMD
95 % = [0,747; 0,791]) en comparacion con los de alta energia, bajo escenarios de 1 y 2 horas
sin ataques, respectivamente (Fig. 12). Bajo dichos escenarios, los comportamientos de alta
energia disminuirian desde 0,188 (IMD 95 % = [0,182; 0,194]) a 0,151 (IMD 95 % = [0,133;
0,168]) 0 a 0,113 (IMD 95 % = [0,088; 0,140]), respectivamente.

Baja energia Alta energia Indeterminado

2

0.84

0.6 1

0.4

- —
-

Proporciéon de comportamientos
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olI)s 1 Ih 2'h oll)s ‘Ilh 2'h otl)s ‘Ilh 2'h
Fig. 12. Probabilidad estimada de observar cada categoria de comportamiento marginal al ataque (obs; modelo de la
media) y en escenarios de 1y 2 h sin ataques. Las barras indican los IMD del 95 %. Baja energia: D y NL (celeste); Alta
energia: NIR-I, NIR-II, AS y ADA (rojo); Indeterminado: DA (amairillo).

La proporcién observada de comportamientos de alta energia inmediatamente después de un
ataque fue igual a 0,299 y la de baja energia, complementariamente, fue de 0,701. La
proporcion estimada de comportamientos de alta energia en el escenario de 1 h sin ataques
(descontando al grupo 1) fue de 0,166, y la de baja energia fue de 0,834.

El modelo markoviano presento un ajuste notablemente mejor al modelo de la media. La
probabilidad individual (no conjunta) de los datos para el modelo de la media varié entre 0,032
y 0,415, con una media de 0,291, mientras que las probabilidades del modelo que considera una
dindmica markoviana regulada por los ataques varié entre 0,033 y 0,732, con una media de

0,426.

Distribucién temporal de la proporcidn de crias muertas

La proporcion de crias muertas por mes varié entre meses, afios (ver Anexo “Tabla S6”),
afios de baja y de alta mortalidad (ver Anexo “Tabla S7”; Fig. 13), y entre afios de alta
mortalidad (ver Anexo “Tabla S8”). Pero la proporcion de crias muertas por mes no varié entre

afnos de baja mortalidad (ver Anexo “Tabla S9”).
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Fig. 13. Proporcién estimada de crias muertas por mes en afios de baja y de alta mortalidad. Los puntos representan las
probabilidades predichas y las barras los intervalos de confianza del 95 % de cada prediccion. En el eje de las abscisas se
presentan los meses de la temporada de cria (6: junio, 8: agosto, 10: octubre, 12: diciembre); en color rojo se diferencian
los resultados para arios de alta mortalidad de crias, y en celeste los resultados para afios de baja mortalidad.
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Fig. 14. Proporcién estimada de crias muertas por mes y por afio. Los puntos representan las probabilidades predichas y
las barras los intervalos de confianza del 95 % de cada prediccion. En el eje de las abscisas se presentan los meses de la
temporada de cria (6: junio, 8: agosto, 10: octubre, 12: diciembre); en color rojo se destacan los afios de alta mortalidad de

crias, y en celeste los de baja mortalidad.
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En afios de alta mortalidad, el modelo predijo una proporcion de crias muertas maxima a
principio de la temporada (agosto; 2005, 2007, 2010 y 2011) o en su final (octubre; 2003, 2008,
2009). Sin embargo, la proporcién de crias muertas en 2012 mostrd dos picos, uno en octubre y
otro en noviembre; y s6lo en 2013, alcanzé su valor maximo en septiembre. En afios de baja
mortalidad, el modelo predijo valores maximos de la proporcion de crias muertas en septiembre
(a la mitad de la temporada). Unicamente en 2015, 2016 la proporcion mas alta se registré en
octubre (Fig. 14).

Mortalidad de crias y atagues de gaviotas

FA, PAM y PAC

Los tres modelos estimaron un incremento en la probabilidad de muerte de las crias al

aumentar FA, PAM o PAC (Tabla 5). EI modelo con FA predijo un incremento de la
mortalidad de 0,11 (IC 95 % = 0,07; 0,15]) a 0,43 (IC 95 % = 0,23; 0,43]) al incrementar esta
variable de 0,18 a 0,37 (Fig. 15a), con un error absoluto medio (EAM) igual a 0,076. EI modelo
con PAM como predictora, estimo un incremento de la mortalidad de 0,09 a 0,43 (IC 95 % =
[0,06; 0,13] y [0,26; 0,62], respectivamente), al incrementar PAM de 0,57 a 3,33 ataques/h
(Fig. 15b), con un EAM igual a 0,069. Por ultimo, el modelo con PAC mostré un incremento
en la probabilidad de muerte de 0,11 a 0,31 (IC 95 % = [0,06; 0,17] y [0,15; 0,55]) al aumentar
ésta de 2,18 a 8,60 ataques/h (Fig. 15c), y su EAM fue 0,075. EI menor AICc lo obtuvo el
modelo con PAM (142,3), seguido por el modelo con FA (144,35), y en altimo lugar el modelo

con PAC (149) como variable indicadora de ataque.
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Fig. 15. Probabilidad de muerte de las crias en funcién de la frecuencia de ataque (FA), la presién de ataque a la madre
(PAM) y a la cria (PAC). Los graficos representan las predicciones parciales para la FA, la PAM y la PAC, variables
indicadores de ataques empleadas en tres modelos distintos. La FA es adimensional por tratarse de una proporcion, y
las PAs se presentan como ataques/h.
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Tabla 5. Resumen de los modelos de mortalidad en funcién del ataque. Ajustamos el modelo con las predictoras
estandarizadas para que los pardmetros sean mas comparables entre si.

Modelo Parametro Estimacion Desvio estandar ValorZ p-valor
FA Intercept -1,69 0,15 -10,94 <0,01
FA 0,5 0,16 3.2 <0,01
PAM Intercept -1,69 0,14 -11,78 <0,01
PAM 0,55 0,15 3,76 <0,01
PAC Intercept -1,69 0,18 -9,58 <0,01
PAC 0,35 0,18 1,95 0,051

FA v variables ambientales

Las estimaciones del modelo de mortalidad y variables ambientales evidenciaron un
incremento en la probabilidad de muerte de las crias al aumentar la frecuencia de ataque o las
anomalias de TSM, y una disminucion de la misma al aumentar la densidad de krill (Fig. 16;
Tabla 6). EI modelo predijo un incremento de la mortalidad de 0,1 (IC 95 % = [0,06; 0,16]) a
0,17 (IC 95 % = [0,1; 0,26]) al aumentar la frecuencia de ataque de 0,12 a 0,37; y de 0,09 (IC
95 % = [0,02; 0,28]) a 0,35 (IC 95 % = [0,18; 0,56]) al aumentar las anomalias de TSM en las
islas Georgias del Sur con temperaturas de -0,66°C a 0,68°C. Por otro lado, predijo una
reduccion de la probabilidad de muerte de 0,14 (IC 95 % =[0,1; 0,2]) a 0,08 (IC 95 % = [0,04;
0,16]) al incrementar la densidad de krill de 1,44 ind/m? a 74,15 ind/m?.

El desvio estandar estimado sobre el intercept fue de 0,514 (efecto aleatorio del afio). Para
un afio promedio el modelo estimé una mortalidad de 0,13, pudiendo variar entre 0,05 y 0,29
(percentiles 2,5 % y 97,5 %) en otros afios. Considerando Unicamente los efectos fijos
estimados, el modelo predijo los datos usados para la estimacion con un error absoluto medio
de 0,056.

Frecuencia de atague Anomalias TSM en Georgias del Sur Densidad de krill
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Fig. 16. Efectos parciales de las anomalias de la frecuencia de ataque (FA), la temperatura superficial del mar (TSM) en las
islas Georgias del Sur y la densidad de krill en el noroeste y norte de la Peninsula Antértica sobre la probabilidad de muerte
de las crias. La FA es adimensional por tratarse de una proporcion, las anomalias de TSM se encuentran en grados Celsius
y la densidad de krill en ind/m?.
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Tabla 6. Resumen del modelo de mortalidad en funcién de las anomalias de temperatura superficial del mar (TSM) en las islas
Georgias del Sur, la densidad de krill en el noroeste y norte de la Peninsula Antartica y la frecuencia de ataque (FA). Ajustamos
el modelo con las predictoras estandarizadas para que los pardmetros sean mas comparables entre si.

Pardmetro Estimacion Desvio estandar ValorZ p-valor
Intercept -1,99 0,16 -12,7 <0,01
Anomalias TSM 1,24 0,5 2,51 0,01
Anomalias TSM 2 114 1,26 0,9 0,37
FA 0,16 0,13 1,25 0,21
Krill -0,16 0,13 -1,27 0,2

Exito reproductivo y ataques de gaviotas

El modelo I estimd un incremento en la frecuencia de fracasos reproductivos ante un
aumento en la frecuencia de ataque o en las anomalias de TSM, y una disminucion de la misma
ante un aumento de la densidad de krill en la Antartida (Fig. 17, Tabla 7). El modelo predijo un
incremento en la frecuencia de fracasos de 0,07 (IC 95 % = [0,03; 0,15]) a 0,13 (IC 95 % =
[0,06; 0,25]) al aumentar la FA de 0,12 a 0,37; y de 0,09 (IC 95 % =[0,02; 0,38]) a 0,53 (IC 95
% = [0,29; 0,75]) al aumentar las anomalias de TSM de -0,66°C a 0,68°C. EI modelo predijo
una reduccion en la frecuencias de fracaso de 0,11 a 0,06 al incrementar la densidad de krill de
2,12 a 76,54 ind/m? efecto practicamente nulo debido a la gran incerteza asociada a la
prediccion (IC 95 % = [0,05; 0,2] y [0,01; 0,2], respectivamente).

El desvio estandar estimado sobre el intercept de este modelo fue de 0,214 (efecto aleatorio
del afio). Para un afio promedio el modelo predijo una frecuencia de fracasos de 0,09, con un
rango de variacion interanual de 0,06 a 0,13 (percentiles 2,5 % y 97,5 %). Considerando
unicamente los efectos fijos estimados, el modelo predijo los datos con un error absoluto medio
de 0,071.

Frecuencia de atague Anomalias TSM en Georgias del Sur Densidad de krill

08 0.8 0.8
o
w
3
T 06 0.6 0.6
&E
@
o
Boa 0.4 0.4
e
a
2
8 021 0.2 0.2
a

0.0 0.0 0.0

0.2 0.3 -0.4 0.0 0.4 0 20 40 60 80

Variables predictoras

Fig. 17. Efectos parciales de la frecuencia de ataque (FA), las anomalias de temperatura superficial del mar (TSM) en las
islas Georgias del Sury la densidad de krill en el noroeste y norte de la Peninsula Antartica sobre la probabilidad de fracaso
reproductivo. La FA es adimensional por tratarse de una proporcidon, las anomalias de TSM se encuentran en grados
Celsius y la densidad de krill en ind/m?2.
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Tabla 7. Resumen del modelo I. EI modelo fue ajustado con predictoras estandarizadas (Anomalias TSM: anomalias de
TSM en las islas Georgias del Sur; FA: frecuencia de ataque; y krill: densidad de krill estandarizada en el noroeste y norte la
Peninsula Antartica) para que la magnitud de su efecto sea comparable entre si.

Pardmetro Estimacion Desvio estandar ValorZ p-valor
Intercept -2,37 0,26 -9,03 <0,01
Anomalias TSM 1,79 0,67 2,68 <0,01
Anomalias TSM 2 2,81 1,63 1,72 0,08
FA 0,2 0,19 1,05 0,29
Krill -0,17 0,24 -0,72 0,47

Los modelos 11 y 11l estimaron un aumento en la frecuencia de fracasos al incrementar la
frecuencia de ataque o las anomalias de TSM en las islas Georgias del Sur (Fig. 18a y Fig.
18b). Sin embargo, el modelo Il predijo un incremento de la frecuencia de fracasos frente a un
incremento en la densidad de krill, y el modelo 111 una reduccion de los fracasos ante un
incremento de esta variable (Fig.18a y Fig. 18b, ver Anexo “Tabla S10” y “Tabla S11”).
Detalladamente, el modelo Il predijo un incremento en la frecuencia de fracasos de 0,11 (IC 95
% =1[0,06; 0,18]) a 0,3 (IC 95 % = [0,2; 0,42]) al incrementar la FA de 0,12 a 037; y el modelo
I11 estimé ante ese mismo incremento de FA, un aumento de la frecuencia de fracasos de 0,15 a
0,18 (IC 95 % = [0,08; 0,26] y [0,1; 0,32], respectivamente). Respecto a las anomalias de TSM
en las islas Georgias del Sur, el modelo Il predijo un aumento en la frecuencia de fracasos de
0,2 (IC 95 % = [0,07; 0,45]) a 0,65 (IC 95 % = [0,45; 0,8]) al aumentar las anomalias de -
0,66°C a 0,68°C, mientras que el modelo 111 predijo un aumento en la frecuencia de fracasos de
0,27 a 0,55 (IC 95 % = [0,08; 0,62] y [0,28; 0,79]). Por ultimo, el modelo Il estimd un aumento
en la frecuencia de fracasos de 0,14 (IC 95 % = [0,08; 0,22]) a 0,29 (IC 95 % = [0,12; 0,57]) al
aumentar la densidad de krill de 2,12 a 76,54 ind/m?; y el modelo 111 estimé una reduccién de la
frecuencia de fracasos de 0,18 a 0,12 (IC 95 % = [0,1; 0,29] y [0,03; 0,38]) ante el mismo

incremento de krill. El error absoluto medio del modelo Il fue 0,072, y el de 111 0,081.
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(b) Frecuencia de atague Anomalias TSM en Georgias del Sur Densidad de krill
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Fig. 18. Efectos parciales de la frecuencia de ataque (FA), las anomalias de la temperatura superficial del mar (TSM) en las
islas Georgias del Sur y la densidad de krill en el noroeste y norte de la Peninsula Antartica sobre la probabilidad de fracaso
reproductivo para el modelo Il (a) y modelo lll (b). La FA es adimensional por tratarse de una proporcidn, las anomalias de
TSM se encuentran en grados Celsius y la densidad de krill en ind/m?2.

DISCUSION

La poblacion de ballenas de PV registra ataques de gaviotas cocineras desde hace al menos
cinco décadas. Numerosos estudios demuestran el efecto negativo de esta interaccion sobre el
comportamiento (Rowntree et al., 1998; Sironi et al., 2009), la fisiologia (Fernandez Ajo et al.,
2018, 2020), la condicion corporal y la salud de las ballenas francas (Uhart et al., 2008; Mardn
et al., 2015a, McAloose et al., 2016). En el presente trabajo presentamos evidencias de que los
ataques de las gaviotas contindan afectando el comportamiento de las madres, y, en menor
medida y con mayor incerteza, afectan la mortalidad de las crias y el éxito reproductivo de las
hembras.

Nuestros resultados indican que la intensidad y la frecuencia de los ataques han cambiado
con el tiempo y difieren entre golfos. Durante los ultimos 15 afios, la frecuencia y la presion de
ataque registraron un primer periodo de incremento (2005-2009), un segundo periodo de
bruscas fluctuaciones interanuales (2010-2013; en el que FA triplicé los valores de 1995), y un
tercer periodo de reduccion y estabilidad (2014-2019). Sin embargo, su patron de variacion
temporal fue diferente en cada golfo, con una tendencia a registrar mayores valores en GN que
en GSJ. Tales diferencias podrian deberse a fluctuaciones intra e interanuales de factores
locales que posiblemente afectan la ocurrencia de los ataques, como por ejemplo la velocidad
del viento (Fazio et al., 2012), el nimero de gaviotas atacantes en cada golfo, la abundancia de
ballenas en las bahias (mayor en GN que en GSJ), la disponibilidad de invertebrados en el
intermareal (presas habituales de las gaviotas; Bertellotti, 1998) y el alimento disponible en
basurales cercanos a la costa (Lisnizer et al., 2011). Asimismo, otros factores, como el

acentuado crecimiento poblacional de las colonias de gaviotas en Patagonia Norte durante los
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2000 (Lisnizer et al., 2011), podrian contribuir a aumentar el ataque en ambos golfos generando
patrones similares de incremento de PA y FA. En este contexto, resulta interesante destacar que
la marcada disminucién en la frecuencia y la presion de ataque desde 2014 (tercer periodo)
coincide parcialmente con la aplicacion de una medida de control sanitario de gaviotas
(Bertellotti et al., 2014). En 2013 se eliminaron 1.230 gaviotas atacantes en los alrededores de
Puerto Piramides, y en 2012 y 2014 también se tomaron medidas de control, aunque no se han
reportado los sitios de aplicacion ni el nimero de gaviotas eliminadas (IWC, 2014). Sin
embargo, el control de gaviotas finaliz6 en 2014, su probable efecto sobre la FA fue de corto
plazo y muy localizado en sitio donde se llevé a cabo. Por ello, es probable que la disminucion
registrada en la FA y en la PA en los afios siguientes (correspondientes al tercer periodo, 2014-
2019) se deba a otras variables diferentes del control de individuos que afecten el
comportamiento micropredatorio o a la abundancia de gaviotas atacantes en el area. Hasta la
actualidad se desconocen los efectos de las medidas de control sobre la poblacién de gaviotas y
su posible influencia sobre la poblacién de ballenas a largo plazo. Nuestros estudios, basados
en un monitoreo sistematico de las interacciones gaviotas-ballenas desde 1995, junto con
informacidn sobre el control sanitario y otras variables ambientales, podrian contribuir a la
evaluacion de la eficacia de dicha medida sobre la frecuencia de ataques a las ballenas.

La presion de ataque sobre las crias fue en promedio casi cuatro veces mayor que sobre las
madres durante el periodo analizado (2005-2019). Estos resultados coinciden con el incremento
reportado del tamafio de lesiones de gaviotas en las crias durante la década del 2000, el cual
triplicé al de las madres (Marén et al., 2015a). Sin embargo, la PAC fue levemente mayor en
afios de alta mortalidad, a diferencia de lo reportado para las lesiones, cuyo tamafio no varié
entre ballenatos que murieron en afios de alta y baja mortalidad (Marén et al., 2015a). La
inconsistencia entre estos resultados podria deberse a la gran variabilidad que muestran tanto la
PAC como el tamafio de las lesiones, y a la falta de control sobre el factor golfo en el analisis
de lesiones, control que nos permitio identificar un incremento de PAC en GN en afios de alta
mortalidad de crias. Por su parte, la PAM mostré mayores diferencias que la PAC entre afios de
alta y baja mortalidad, diferencias que se mantuvieron al distinguir por golfos, especialmente
en el GN. Asi, en afios de alta mortalidad de crias y en especial en el GN, la intensidad de los
ataques aumenta principalmente sobre las madres, y en segundo lugar sobre las crias. Estos
resultados adquieren relevancia al considerar que el GN es el sitio donde se registra un mayor
namero de ballenatos muertos asi como un mayor nimero de lesiones de gaviotas en promedio
por cria (Rowntree et al., 2013; Marén et al., 2015a; Sironi et al., 2016). Por ultimo, aungue la

FA mostré una tendencia similar para los afios de alta mortalidad, las predicciones tuvieron
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mayor incertidumbre asociada, posiblemente porque la medicion se efectud sobre el par y no
sobre madres y crias por separado.

Nuestro modelo de comportamiento sugiere que los ataques de las gaviotas aumentan el
nivel de actividad de las ballenas. Sin embargo, las ballenas muestran tener una inercia
comportamental considerable entre un comportamiento y el siguiente, en situaciones de ataque
y de no ataque. La variable latente z puede interpretarse como un gradiente comportamental
que en un extremo esta dominado por el descanso y en el otro por la nataciéon lenta y
comportamientos de alta demanda energeética (NIR-1, NIR-1I, AS; Fig. 10). z presenté mayor
variabilidad entre seguimientos (i.e. entre individuos) que dentro de un mismo seguimiento (i.e.
por individuo), sugiriendo que existen factores no observados que tienen un efecto
notablemente mayor sobre el comportamiento que el causado sélo por los ataques en una escala
temporal de ~1 h. Dichos factores podrian ser la intensidad de ataques a la que estuvieron
expuestas las ballenas previo a las observaciones realizadas, variables ambientales (tormentas,
cambios en la velocidad del viento, etc.) que afectan su comportamiento, o condiciones propias
de las ballenas (edad, condicién corporal y fisiologica, etc.). Posiblemente, estos factores no
observados varien a una escala temporal intraanual, ya que la variabilidad de z dentro de una
temporada es notablemente mayor a su variabilidad entre temporadas. Estudios a futuro podrian
incorporar seguimientos mas largos para evaluar el efecto de las gaviotas a una escala temporal
mayor y comprender en profundidad cuales son los factores que podrian generar la variabilidad
intraanual observada.

Los resultados muestran que el acoso de las gaviotas incrementa el gasto energético de las
madres al alterar su comportamiento habitual, similar a lo reportado por Rowntree et al., (1998)
en 1995. Las madres reducen considerablemente la frecuencia de descanso (D) cuando son
atacadas ellas y/o sus crias, incrementando la frecuencia de natacion lenta (NL), y en menor
medida, las de nataciones a velocidad intermedia-rapida (NIR-I1 y NIR-1I) y la de actividad en
superficie (AS). EI cambio de un comportamiento de baja energia (descanso) a otro también de
baja energia (natacion lenta) en respuesta al ataque no sélo indica la interrupcion del
comportamiento habitual de las madres (Thomas y Taber, 1984) sino la inversion de energia
para evitar los ataques, ya que el desplazamiento requiere mas energia que el descanso.
Asimismo, los comportamientos de alta energia (NIR-I, NIR-1I y AS) que se incrementan
durante el hostigamiento, se reducen casi a cero luego de 2 h sin ataques, probablemente debido
al gasto energético que requieren. Estos resultados indican que en escenarios de ataque no s6lo
los comportamientos de alta demanda de energia se incrementan, sino y mayoritariamente, los
de baja demanda energética que suponen una gasto adicional para las ballenas. Es decir que el

incremento del gasto energético en respuesta a los ataques es mayor al que observariamos al
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comparar Unicamente frecuencias de comportamientos de alta y de baja demanda energética en
escenarios con y sin ataques.

En relacion a 1995, las frecuencias de comportamientos de alta demanda energética en
presencia de ataques evidenciaron un cambio considerable (Rowntree et al., 1998). Distinto a
nuestras predicciones, la proporcion observada de comportamientos de alta energia
inmediatamente después de un ataque fue igual a 0,299 en el periodo 2004-2018, la mitad de la
frecuencia observada en 1995 (~0,6). Sin embargo, las proporciones de comportamientos de
alta demanda de energia luego de 1 h sin ataques no cambiaron drasticamente entre 1995
(proporcion observada de ~0,2) y 2004-2018 (proporcién estimada de 0,166). Lo anterior
sugiere que actualmente los ataques podrian alterar menos el comportamiento de las ballenas en
comparacion a 1995. La magnitud de este cambio se incrementa si consideramos que los
episodios de ataque son mas frecuentes en la actualidad que en los 90 (i.e. los intervalos
inmediatamente después de un ataque implican en promedio mas ataques previos en 2004-2018
que en 1995). Esta atenuacion de la respuesta de las ballenas a los ataques podria deberse a un
proceso comportamental, sugiriendo que las madres se podrian haber adaptado a tolerar los
ataques y/o a defenderse de ellos adoptando posiciones defensivas como la respiracion oblicua
y la posicion de galedn, que se han extendido en la poblacion durante los 2000 (Sironi et al.,
2009; Fazio et al., 2014).

Aunque actualmente los comportamientos de alta energia inmediatamente después de un
ataque son menos frecuentes que en 1995, el sustancial incremento de la FA durante 2004-2018
podria provocar que las ballenas pasen una mayor parte del dia en comportamientos de alta
energia que en 1995. En consecuencia, la reduccion de las frecuencias de comportamientos de
alta energia frente a ataques inmediatos podria deberse a limitaciones energéticas y no a un
proceso adaptativo. Si las ballenas son actualmente atacadas con una frecuencia tres veces
mayor que en 1995, invertir el doble o el triple del tiempo en dichos comportamientos podria
no ser energéticamente rentable, obligandolas a reducirlos en un escenario con ataques. En este
sentido, es posible que las ballenas se encuentren en el limite de energia que pueden destinar
para evitar a las gaviotas, y recurran a comportamientos de alta demanda energética Unicamente
cuando los ataques se han extendido en el tiempo o sean varias las gaviotas atacando. Lo
anterior significaria que el exceso de ataques que reciben en comparacion a 1995 no podria ser
atenuado con un incremento de comportamientos que requieren mas energia; situacion que
podria tener consecuencias en la salud de las ballenas, como por ejemplo, el incremento en los
niveles de estrés fisioldgico. Fernandez Ajo et al. (2018) reportan una estrecha relacion entre el
grado de lesiones de gaviotas en crias muertas y un patrén de cambio en las concentraciones de

glucocorticoides que sugiere fatiga o agotamiento suprarrenal debido al estrés crénico.
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Asimismo, se ha observado que los ataques incrementan la frecuencia respiratoria de los pares
madre-cria, indicando que las ballenas se encuentran mas agitadas en afios o en situaciones con
mayor frecuencia de ataques (Rowntree y Sironi, 2013; Azizeh et al., en revision). Proximos
andlisis seran realizados para evaluar si efectivamente las ballenas pasan mas tiempo del dia en
comportamientos de alta demanda de energia en relacion a lo observado en 1995, y si la
respuesta comportamental de las ballenas a los ataques de gaviotas ha cambiado a lo largo de
los afios. De esta forma podremos comenzar a comprender si los cambios en las frecuencias de
comportamiento en un escenario con ataques provienen de un proceso adaptativo o de una
limitacion energética.

El acoso de las gaviotas afecta el comportamiento de las madres y, aunque el presente
analisis no lo evalud, otros estudios demuestran que el hostigamiento también afecta el
comportamiento de las crias (Fazio et al., 2014). Nuestro modelo indica que las madres
cambian su comportamiento cuando son atacadas y, en menor medida, cuando son atacadas sus
crias. Sin embargo, considerando que las crias son casi cuatro veces mas atacadas que sus
madres, el comportamiento de las madres podria verse mas afectado (en términos absolutos)
por los ataques a las crias que a ellas mismas. Dichos cambios en el comportamiento materno
pueden ser méas pronunciados en afios de alta mortalidad de crias, especialmente en el GN, ya
que reportamos que tanto PAM como PAC se incrementan durante esos afios. La interrupcion
del descanso, una de las principales consecuencias comportamentales del ataque de gaviotas,
podria tener consecuencias severas para el par madre-cria, en un momento en el que la madre
practicamente no dispone de alimento y destina el 25 % de sus reservas energéticas a su
ballenato (Christiansen et al., 2018). Las crias dependen enteramente de la leche materna para
desarrollarse (Christiansen et al., 2016, 2020) y adquirir la resistencia necesaria para migrar a
las areas de alimentacion con sélo tres meses de vida (Thomas y Taber, 1984). Considerando
que el descanso en superficie y en posicion de galedn de la madre se encuentran positivamente
correlacionados con el comportamiento de amamantamiento de las crias, la reduccion de la
frecuencia del descanso en un escenario con ataques podria contribuir a aumentar la
probabilidad de muerte de los ballenatos (Rowntree et al., 2013). Ademas, debido a que madres
y crias muestran comportarse igual (i.e. comportamientos positivamente correlacionados), 10s
ataques de gaviotas podrian causar incrementos en la frecuencia de natacion intermedia y
rapida en las crias, llevandolas a invertir energia en evadir a las gaviotas y a reducir aln mas su
tiempo de amamantamiento, juego y descanso, necesarios para sobrevivir y crecer (Thomas y
Taber, 1984; Rowntree et al., 2013).

El patron de distribucion temporal de crias muertas a lo largo de la temporada reproductiva

cambia sustancialmente entre afios de alta y de baja mortalidad. En afios de baja mortalidad, la
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distribucion de la abundancia de ballenatos muertos se asemeja a la distribucion estimada de
nacimientos durante la temporada, siendo septiembre el mes en el que se registran tanto el
mayor nimero de crias muertas como el mayor nimero de pares madre-cria (Payne, 1986).
Esto sugiere que en afios de baja mortalidad, los factores de mortalidad acttan por igual durante
toda la temporada y que todos los ballenatos tienen la misma probabilidad de morir. Por el
contrario, el patron de distribucion durante los afios de alta mortalidad indica que existen
factores actuando en un momento puntual de la temporada de cria, ya sea temprano (agosto,
cuando nacen la mayoria de las crias) o al final (octubre, cuando ya no se registran
nacimientos). Las muertes que ocurren al principio de la temporada podrian ser causadas por
variables que limitan las reservas energéticas de las madres, porque una condicion corporal
empobrecida afecta principalmente los ultimos meses de gestacion y los primeros meses de
lactancia (Lockyer, 1984, 1986, 2007; Christiansen et al., 2014, 2018). Por el contrario, los
varamientos registrados al final de la temporada podrian deberse a factores locales que actan
al final o bien durante toda la temporada, y cuyos efectos se acumulan hasta causar la muerte de
los ballenatos. Ejemplos de estos ultimos podrian ser las biotoxinas algales (Rowntree et al.,
2013; Wilson et al., 2015), los contaminantes organicos (Torres et al., 2015), o el estrés cronico
causado por las gaviotas cocineras (Fernandez Ajoé et al., 2018, 2020).

De acuerdo con nuestra prediccion, el ataque de las gaviotas incrementa la probabilidad de
muerte de los ballenatos. Debido a que la magnitud de su efecto es pequefia y la incertidumbre
asociada es considerable, el ataque de las gaviotas seria un factor contribuyente a la mortalidad
y no una causa principal de la misma. Sin embargo, es probable que la magnitud de dicho
efecto se encuentre subestimada, ya que empleamos FA como variable indicadora de ataque y
no la intensidad de ataque sobre la madre (PAM), variable que mejor explica la influencia de
los ataques en la mortalidad de los ballenatos pero que tiene un registro temporal més reducido.
Consideramos que los ataques de gaviotas actlan de forma sinérgica con los principales
factores de mortalidad de crias, pero que tendrian mayor influencia sobre los eventos de
mortalidad que se concentran al final de la temporada. En octubre, las madres y crias que se
encuentran en PV han acumulado un nimero maximo de lesiones de gaviotas (Maron et al.,
2015a), ya que durante agosto y septiembre se registran los valores méas elevados de ataques
(Fazio et al., 2012). Ante este escenario, creemos que el efecto acumulado de los ataques (el
estrés cronico, la interrupcion del amamantamiento, incrementos en la frecuencias de
comportamientos de alta demanda de energia, posibles ingresos de patdgenos, péerdida de calor,
etc.), podrian contribuir al pico de varamientos que se registra hacia el final de la temporada en
ciertos afios de alta mortalidad.
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En coincidencia con los andlisis de mortalidad y con nuestra prediccion, los ataques de las
gaviotas parecen afectar negativamente el éxito reproductivo de las hembras. El efecto de los
ataques sobre la probabilidad de fracaso reproductivo es pequefio y posee bastante
incertidumbre asociada. El hecho de que ambos analisis efectuados con datos independientes
muestren el mismo patrén (que los ataques aumentan la probabilidad de muerte de las crias y la
probabilidad de fracaso reproductivo de las madres con similar magnitud e incertidumbre)
demuestra el potencial efecto que el ataque de las gaviotas podria tener sobre la dinamica
poblacional de las ballenas de Valdés.

Nuestros andlisis exploratorios sugieren que las anomalias de TSM en las Georgias del Sur
desde mayo hasta abril del afio previo al de registro de la mortalidad y del éxito reproductivo
(i.e. el abril del afio de la concepcidn; Fig. 3), es la variable que mejor explica los incrementos
en la probabilidad de muerte de las crias y el fracaso reproductivo de las madres. Leaper et al.
(2006) discuten resultados similares para la poblacion de PV al reportar una correlacion
negativa entre las anomalias de TSM de febrero - abril con un retraso de un afio y el nimero
esperado de crias entre 1971 y 2000. Sin embargo, el éxito reproductivo de la subpoblacion de
ballenas francas de Santa Catarina, Brasil, no se correlacion6 con las anomalias de TSM en las
Georgias del Sur desde junio a abril; probablemente porque el analisis se realiz6 con un set
reducido de datos (Seyboth et al., 2016). El retraso particular con el que las anomalias de TSM
parecen afectar el reclutamiento de las ballenas de PV sugiere que la temporada de
alimentacion durante el afio de descanso, en la que las madres recuperan la energia invertida en
su anterior cria, es esencial para destetar con éxito a su siguiente ballenato. Si ademas tenemos
en consideracion que nuestros modelos exploratorios (ver Anexo “Exploracion del retraso
temporal en el efecto de las variables ambientales”, Fig. S7 y Fig. S8) indican que la temporada
de alimentacion previa al nacimiento también afecta el éxito reproductivo de las madres,
podriamos suponer un efecto acumulativo de las TSM en el éxito reproductivo de las ballenas.
Esto podria significar que una condicion corporal empobrecida en la concepcién que no es
revertida durante la temporada de alimentacion previa al nacimiento, podria repercutir en el
periodo de mayor costo energético del ciclo reproductivo, la lactancia de los ballenatos
(Lockyer, 1986; Christiansen et al., 2018). Lo anterior cobra relevancia al considerar la
complejidad del sistema que define a las anomalias de TSM en las islas Georgias del Sur. Tanto
factores locales como globales (EI Nifio y el Modelo Anular del Sur) influencian dichas
anomalias (Trathan et al., 2003; Meredith et al., 2008). Asi, el accionar individual o conjunto
de estos factores podrian limitar la acumulacion de energia de las hembras durante sucesivas

temporadas de alimentacion, provocando finalmente un fracaso reproductivo (o la muerte de un
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lactante). Nuevos andlisis que modelen el efecto acumulado de las anomalias en las islas
Georgias del Sur seran realizados para verificar esta hipotesis.

Por otro lado, nuestros modelos de mortalidad y éxito reproductivo sugieren que la densidad
de krill en la Peninsula Antartica en diciembre - febrero con un retraso de un afio podria no ser
un proxy eficiente de la densidad de krill en las Georgias del Sur, o bien que la misma no
tendria un efecto considerable sobre la mortalidad y el éxito reproductivo. Especulamos que lo
anterior podria deberse a las limitaciones de nuestra variable para reemplazar la densidad de
krill en las Georgias del Sur (ver Anexo “Modelos de mortalidad y éxito reproductivo:
variables ambientales”). La densidad que empleamos, si bien fue seleccionada mediante un
analisis exploratorio, no cuenta con informacion sobre la abundancia de krill en el mar de
Weddell (fuente principal de eufasidos para las Georgias del Sur; Atkinson et al., 2001; Fach et
al., 2006), ya que no hay datos disponibles para esta regién en el periodo 1995-2019 (Atkinson
et al., 2017; ver Anexo “Modelos de mortalidad y éxito reproductivo: variables ambientales™).
Por otro lado, dado que la poblacidn de krill en las islas Georgias del Sur no es automantenida,
la cantidad de krill que llega a sus aguas no solo depende del reclutamiento en las regiones
fuente, sino también de los cambios en la circulacién oceanica que transporta eufasidos hacia
las Georgias del Sur. Consecuentemente, tanto la variabilidad en su transporte desde la
Antértida hacia las Georgias del Sur (Thorpe et al., 2002; Trathan et al., 2003; Reid et al.,
2010), como los cambios en la cantidad de individuos gque son arrastrados hacia sus costas
(Murphy et al., 1998; Brierley et al., 1999), podrian contribuir a que esta variable sea un proxy
poco eficiente, ya que sugieren que la conexion entre las densidades de krill en la Antértida y
en las Georgias del Sur puede verse alterada en ciertos afos. En este contexto, es relevante
destacar que la industria pesquera de krill en la Antértida ha crecido drasticamente durante las
ultimas décadas (Nicol et al., 2012, 2016); y que la extraccion de 120.000 toneladas anuales
entre 1991 y 2008, y de 300.000 a partir del 2009, ha llevado a destacar la necesidad de
medidas regulatorias que protejan la fauna que se alimenta de krill antartico (Nicol et al., 2012),
como la de las Georgias del Sur. Por ultimo, consideramos necesario mencionar que, si bien las
islas Georgias del Sur son un sitio de alimentacién cominmente utilizado por las ballenas
francas del Atlantico Sur (Valenzuela et al., 2009; Carroll et al., 2020b; Jackson et al., 2020),
solo una parte de la poblacion de PV se alimenta en este area (Tormosov et al., 1998). Debido a
la industria ballenera que se desarrollé en sus costas durante el siglo pasado y a la alta fidelidad
gue mantienen las lineas maternas a los sitios de alimentacién (Valenzuela et al., 2009),
muchas familias que se alimentaban alli fueron eliminadas, dejando a este sitio con menos
visitantes (Carroll et al., 2020b; Kennedy et al., 2020, Jackson et al. 2020). En consecuencia,

para tener una vision completa de los factores ambientales que pueden condicionar las reservas



49

energéticas de las madres de PV y afectar su éxito reproductivo, es necesario incorporar a los
modelos medidas de abundancia de presas (eufausidos y copépodos) en otros sitios de
alimentacion (Tormosov et al., 1998).

El presente estudio evidencia el efecto de los ataques de gaviotas cocineras en el
comportamiento, la mortalidad y el éxito reproductivo de las ballenas francas de Peninsula
Valdés. El incremento en la frecuencia de comportamientos de alta demanda energética, y el
efecto negativo en el éxito reproductivo de las madres y la supervivencia de las crias, advierten
sobre las consecuencias que la exposicion prolongada a la micropredacion puede tener en otras
especies de mamiferos marinos que han comenzado a registrar este tipo de interaccion. Por
ultimo, este estudio destaca la importancia de continuar desarrollando investigaciones no
invasivas a largo plazo, que permitan conocer como cambian las dinamicas de la interaccion y

evaluar (o reevaluar) la implementacion de nuevas acciones de manejo.
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ANEXO

Grupos de comportamiento
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Fig. S1. Nimero medio de ataques en 5 min para cada unidad de comportamiento de las madres de ballena franca austral.
Los puntos representan las medias predichas para cada unidad, y las barras los intervalos de confianza del 95 %.
Abreviaturas de las unidades: ADA: actividad debajo del agua; AS: actividad superficial; NRS: natacion a répida velocidad
en la superficie; NRDA: natacion a répida velocidad debajo del agua; NIS: natacién a velocidad intermedia en la superficie;
NIDA: natacién a velocidad intermedia debajo del agua; GAL: descanso en posicidon de galeén; DS: descanso en la
superficie; DDA: descanso debajo del agua; NLS: natacidn lenta en la superficie; NLDA: natacion lenta debajo del agua; y
DA: debajo del agua. Abreviaturas de los grupos: ADA: actividad debajo del agua; AS: actividad superficial; NIR-II: natacion
a velocidad intermedia-rapida — II; NIR-I: natacién a velocidad intermedia-rapida — |; D: descanso; NL: natacion lenta; e I
indeterminado.

Ajustamos un Modelo Lineal Generalizado para evaluar si el nimero de ataques que reciben
las madres en 5 min difiere entre las distintas unidades de comportamiento. Asumimos una
distribucion Binomial Negativa del nimero de ataques por intervalo (funcion de enlace log), y
graficamos la media predicha para cada unidad de comportamiento y su intervalo de confianza
del 95 % (Fig. S1).

Tanto el descanso en la superficie como el descanso debajo del agua y en posicién de galedn
(DS, DDA y GAL, comportamientos de baja demanda energética) registraron promedios de
ataques similares. Agrupamos estas tres unidades en unico grupo (“Descanso”) porque ademas
comparten similares implicancias bioldgicas (la madre repone energias durante ellos y la cria
puede amamantarse). Siguiendo el mismo criterio, agrupamos como ‘Natacion lenta” a la
natacion lenta en la superficie y debajo del agua (NLS y NLDA).

Respecto a los comportamientos de alta demanda de energia, decidimos no agrupar la
natacion a velocidad intermedia debajo del agua (NIDA) con la natacion a velocidad intermedia
en la superficie (NIS) porque difirieron en el promedio de ataques registrados. Sin embargo,

tanto la natacién a velocidad intermedia en la superficie como la natacion a rapida velocidad en
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la superficie o debajo del agua (NRS y NRDA) son comportamientos de alta demanda
energética, que registran medias de ataque similares y que no poseen implicancias bioldgicas
sustancialmente diferentes (los tres son desplazamientos a altas velocidades que requieren de
abundante energia y no permiten que la cria amamante). Por consiguiente generamos dos
grupos para las nataciones a alta velocidad, uno conformado Unicamente por la natacion a
velocidad intermedia debajo del agua (Natacion a velocidad intermedia-rapida 1), y otro por las
tres unidades mencionadas anteriormente (Natacion a velocidad intermedia-rapida I1).

Por otro lado, si bien la actividad superficial (AS) y la actividad debajo del agua (ADA) se
encuentran en la misma categoria energética, las primeras registraron un promedio de ataques
mayor que las ultimas, por lo que decidimos no agruparlas y generar dos grupos separados.

Por ultimo, decidimos crear un grupo que contenga solamente a la unidad debajo del agua

(DA) debido a la incertidumbre que esta supone. Llamamos a este grupo “Indeterminado”.

Interpretaciones de intervalos entre pariciones de 5 afos y sus implicancias

Existen dos combinaciones de intervalos de 2 y de 3 afios que pueden originar un intervalo
de 5 afios: 2 + 3 y 3 + 2). Sin embargo, las implicancias de una u otra combinacion son
distintas:

. Si el intervalo de 5 afios corresponde a un intervalo de 3 seguido de uno de 2
afios (3 + 2), el nacimiento que inicié el intervalo se registra durante el relevamiento
aéreo y es exitoso, y el fracaso ocurre tres afios después de éste, producto de un aborto
tardio o de la muerte de un lactante sin haber ocurrido un reavistamiento de la madre y su
cria en la peninsula (porque la muerte ocurre antes del relevamiento y éste no registra a la
madre sola, porque el nacimiento y la muerte ocurren luego del relevamiento, o porque el
relevamiento no registrd al par). Con esta interpretacion de los intervalos de 5, si una
madre es vista con una cria en el afio 2000 y con otra cria en 2005 supondremos que
luego de dar a luz a su cria del 2000, dedico un afio a la lactancia y luego ocurrié el
destete, seguidamente la madre descanso un afio, en 2003 gestd un nuevo ballenato pero
sufrio un aborto tardio o la cria muri6 al poco tiempo de haber nacido (pero madre-cria
no fueron registradas por el relevamiento aéreo), en 2004 recuperd energia y concibid
nuevamente, y finalmente en 2005 nacid otra cria con la que la madre fue reavistada (Fig.
S2ay Fig S2b).

o En cambio, si el intervalo de 5 afios corresponde a un intervalo de 2 seguido de
un intervalo de 3 afios (2 + 3), el nacimiento que inicia el intervalo resulta en fracaso
reproductivo porque el lactante muere (en este caso la muerte del ballenato ocurre luego

del relevamiento, porque el mismo si fue avistado con su madre), y dos afios después
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ocurre otro nacimiento que resulta exitoso y que no es registrado por el relevamiento
(porque ocurrié temprano en la temporada y el par madre-cria migro a los sitios de
alimentacion antes de la realizacion del relevamiento, porque ocurrié luego del
relevamiento o porque el relevamiento no registrd ese par; Fig. S2c¢). Esta combinacién
de intervalos no habilita la posibilidad de que ocurran abortos tardios, porque el ballenato

que no sobrevive siempre es registrado por el relevamiento aéreo.

Ter afio 2do afio 3erafio 4to afio 5to afio

T T SR T T [ \
| | | | \ |
| | | | | |
| | ! | I !
| | /‘ C | gestacién / / descanso I Cc | gestacion ] N ] (:;fab;g; ;;r:ne
| | / | | | |
| ! | | | |

delgtfr;a;%% | N | lactancia | D ] descanso ( | | | |
| | \ | | | |
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| | | | | |
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Fig. S2. Interpretaciones de los intervalos entre pariciones de 5 afios en las hembras reproductivas de ballena franca
austral. (a) y (b) son dos escenarios reproductivos posibles si el intervalo de 5 es interpretado como un intervalo de 3
seguido por otro de 2 afios (3 + 2). (c) es el Unico escenario posible si los intervalos de 5 son interpretados como un
intervalo de 2 afios seguido de uno de 3 (2 + 3). Las interrupciones en las lineas representan la ocurrencia de una falla
reproductiva, y el color rojo las etapas que se alteran respecto a un ciclo reproductivo normal.

Incompatibilidad entre los fracasos provenientes de intervalos de 4 afios y de 2 y 5 afios

Los fracasos que ocurren en un intervalo de 4 afios no son comparables con los
decodificados de intervalos de 2 y de 5 afios. Los de 4 ocurren durante la concepcion o los
primeros meses de gestacion, y los de 2 y 5 en los ultimos meses de la gestacion o los primeros
meses de la lactancia. Si se los piensa como dos pruebas distintas que debe sortear un ballenato
para alcanzar el destete (la primera, ser concebido y completar la gestacion temprana, y la
segunda, superar la gestacion tardia y completar la lactancia) los fracasos provenientes de
intervalos de 2 afos representan éxitos para los fracasos provenientes de intervalos de 4 afios,
ya que todos los fetos que murieron por abortos tardios o los ballenatos que murieron siendo
lactantes pasaron la primera prueba pero no la segunda. Sin embargo, como en los fracasos de 4
el ballenato no alcanza siquiera a intentar pasar la segunda prueba, estos no resultan
comparables con los fracasos decodificados de intervalos de 2 y de 5 afios. Consecuentemente
los fracasos decodificados de intervalos de 2 y de 5 afios y los decodificados de intervalos de 4
afios deben ser tratados en analisis distintos. En este estudio, solo incluimos en los modelos los
fracasos derivados de los intervalos de 2 y 5 afios por la relacion que éstos guardan con la
mortalidad de crias (i.e. todas las crias que mueren en Valdés han pasado la primera prueba).
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Previas del modelo de comportamiento

Pardmetros de la matriz de transicion:

a;; ~ Normal(0; 4) V ij (mediay desvio estandar);
Bij ~ Normal(0; 4) V ij.

Parametros que regulan la dinamica de z:

Paec ~ logit ! [Normal(0; 1,5)];

Kme ~ Normal(0; 1,5);

dm ~ Exponencial(2) (pardmetro tasa o rate);
&, ~ Exponencial(2);

An ~ Exponencial(3);

Ac ~ Exponencial(3).

Valor de z inicial, previo al comienzo de cada seguimiento (s):

Zys ~ Uniforme(0; 1) V s.

Modelos de mortalidad y éxito reproductivo: variables ambientales

La densidad de krill antartico (Euphasia superba) en las zonas de alimentacion de las
ballenas francas tiene un registro interrumpido y escaso para el periodo 1995-2019. Los datos
para las islas Georgias del Sur, uno de los principales sitios de alimentacion de las ballenas de
Valdés (Valenzuela et al., 2009), se encuentran disponibles Unicamente para los afios 1996-
2005 y 2007-2016, y otras zonas de alimentacion como el Mar Argentino no han sido
muestreadas. Resolvimos esta limitacion trabajando con la densidad de krill en la Antartida y
con las anomalias de temperatura superficial del mar (TSM) en las zonas de alimentacion. Estas
variables son posibles indicadores de la densidad de krill antartico en los sitios de alimentacion
(Leaper et al., 2006; Seyboth et al., 2016), ya que se relacionan con la disponibilidad de estos
eufasidos en dichas regiones (Hoffman et al., 1998; Atkinson et al, 2001; Trathan et al., 2003;
Fach et al., 2006; Fielding et al., 2014).

Densidad de krill en la Antartida

Trabajamos con la densidad de krill en el oeste y en el norte de la Peninsula Antartica
(incluido el estrecho de Bransfield) y en el mar de Scotia porque son sitios que proveen de krill
a las islas Georgias del Sur (Hoffman et al., 1998; Fach et al., 2006; Murphy et al., 2007; no
existen registros durante 1993-2019 para el mar de Weddell, otro de los sitios que abastece de
krill a las Georgias del Sur; Atkinson et al., 2001; Fach et al., 2006). Tomamos la densidad
estandarizada de krill (densidad numérica estandarizada: nimero de krill postlarval por m?
estandarizado al método de muestreo; Atkinson et al., 2017) desde 1993 hasta 2016 de la base

de datos KRILLBASE (Atkinson et al., 2017). Seleccionamos Unicamente los datos tomados en
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diciembre, enero y febrero (meses de desove del krill, elegidos por Fach et al. 2006 en sus
modelos de transporte) mediante redes de plancton de arrastre vertical (segin lo recomendado
en el Apéndice | de Atkinson et al. 2008), entre 0 y 1.007 m de profundidad, en sitios ubicados
al sur del Frente Polar (rango de distribucion normal del krill antértico). Evaluamos la
distribucion espacial de los sitios de muestreo y la cantidad de datos tomados anualmente, y en
funcién de esto definimos tres variables: 1) densidad de krill en el noroeste de la Peninsula
Antartica (NOP; que tiene un registro ininterrumpido pero solo cuenta con 7 - 30 datos anuales;
Fig. S3); 2) densidad de krill en el noroeste y norte de la Peninsula Antéartica (P; la region norte
no posee datos a partir del 2012); y 3) densidad de krill en el noroeste y norte de la Peninsula
Antartica y en el mar de Scotia (PMS; el mar de Scotia fue muestreado sélo en 1997, 2000,
2003, 2008 y 2009; ver “Variaciones interanuales de krill antartico”). Conociendo las
limitaciones de los datos (la amplitud de las regiones, la interrupcion y heterogeneidad de los
muestreos), decidimos explorar el efecto de las tres variables (NOP, P y PMS) sobre la
probabilidad de muerte de las crias y la probabilidad de éxito reproductivo de las madres.
Resumimos los datos anualmente mediante el promedio de las densidades de krill registradas

en cada regién cada temporada (asociamos los datos de diciembre al afio de enero y febrero).

Temporadas (afios)
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Fig. S3. Distribucion espacial de los sitios de muestreo de krill en la Peninsula Antartica. Los elipses indican las regiones
(NOP: noroeste de la Peninsula Antartica, P: noroeste y norte de la Peninsula Antartica, y PMS: noroeste y norte de la
Peninsula Antartica y mar de Scotia) donde se tomaron los datos de densidad de krill, y los colores distinguen las
temporadas de muestreo.
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Temperatura superficial del mar en sitios de alimentacion

Las ballenas francas se alimentan de krill a partir de los 45 - 50° S (Tormosov et al., 1998).

La temperatura superficial del mar (TSM) se relaciona inversamente con la abundancia de
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eufasidos en sitios de alimentacion como las islas Georgias del Sur (Trathan et al., 2003;
Fielding et al., 2014), pudiendo repercutir en el éxito reproductivo de las ballenas francas
(Leaper et al., 2006). Estudios de isotopos estables y haplotipos mitocondriales proponen una
alta fidelidad materna al sitio de alimentacién, y postulan a las islas Georgias del Sur como uno
de los principales sitios de alimentacion de la poblacion de ballenas francas de Valdés
(Valenzuela et al., 2009). Aunque varios articulos han reconfirmado la importancia de este sitio
(Zerbini et al., 2016, 2018; Carroll et al., 2020; Kennedy et al., 2020; Jackson et al., 2020)
recientes estudios de seguimiento satelital han revelado que el area de alimentacion es méas
amplia, y que inclusive podria llegar hasta la isla Elefante en la Antértida (Zerbini et al., 2016,
en preparacion). Basados en estos antecedentes, decidimos trabajar con las anomalias anuales
de TSM en tres zonas con registros de ballenas francas durante la temporada de alimentacién:
la region circundante a las islas Malvinas, las costas de las islas Georgias del Sur, y el mar de
Scotia (Fig. S4). Calculamos el promedio de las anomalias anuales de cada region individual y
de las tres regiones juntas ponderando y no ponderando por su superficie (promedio ponderado
y no ponderado) durante tres periodos: 1) febrero, marzo y abril (feb - abr), 2) mayo - abril del
siguiente afio (may - abr; se asocio al afio correspondiente a abril), y 3) octubre - abril del afio
siguiente (oct - abr; se asoci6 al afio correspondiente a abril). Asi, contamos con tres series de
anomalias anuales para cada una de las tres regiones y para sus promedios ponderado y no
ponderado (15 variables en total). Decidimos evaluar el efecto de las anomalias en feb - abr
porque su correlacion con el éxito reproductivo de las ballenas de Valdés ha sido previamente
reportada (Leaper et al., 2006). Por otro lado, decidimos explorar el efecto de las anomalias
durante el periodo mayo - abril, porque el pool de krill durante los meses de verano puede verse
afectado por variables que actlan antes y durante que las ballenas arriben a los sitios de
alimentacion (i.e. la abundancia de krill en una temporada de alimentacién puede verse
afectada por variables que acttan desde que termina la temporada de alimentacion previa, hasta
que termina la de interés; Fielding et al., 2014). Por ultimo, como se estima que el Krill
antartico arriba a las islas Georgias del Sur aproximadamente en octubre (Fach et al., 2006),
decidimos explorar ademas el efecto de las anomalias durante el periodo octubre - abril.
Tomamos los datos de TSM de la base de datos diaria de Reynolds et al. (2008), con una
resolucion de 0,25°, y calculamos las anomalias para cada combinacion de region y periodo en
Google Earth Engine (Gorelick et al., 2017) de la siguiente manera:
1- Calculamos el promedio de TSM para cada periodo de interés (feb - abril, etc.) entre
1983 y 2019 (serie de promedios anuales). Por ejemplo, para la region de las islas
Georgias del Sur, filtramos los datos diarios entre febrero y abril y calculamos su

promedio en cada afio.
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2- Calculamos la media de dichos promedios entre los afios 1983 y 2013 (media de largo
plazo).

3- A laserie de promedios anuales (1) le restamos la media de largo plazo (2) para expresar
los valores como anomalias, y seleccionamos los valores desde 1993 hasta 2019 (ver

“Variaciones interanuales de las anomalias de TSM”).

Islas
Georgias

Islas del Sur

Malvinas

~

200 km

Imagery ©2020 NASA, TerraMetrics

Fig. S4. Poligonos de anomalias de TSM. Definimos los poligonos (islas Georgias del Sur, islas Malvinas y mar de Scotia) en
funcidn de las zonas de alimentacion propuestas para las ballenas francas que se alimentan de krill e informacién obtenida
de seguimiento satelital de individuos.
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Fig. S5. Variabilidad interanual de la densidad de krill postlarval estandarizada (densidad del krill estandarizada, ind/m?,
segun un Unico método de muestreo, un lance RMT8 nocturno de 0 - 200 m el 1 de enero; método de estandarizacién de
Atkinson et al., 2008) en NOP (noroeste de la Peninsula Antartica; rosa), P (noroeste y norte de la Peninsula Antartica;

verde) y PMS (noroeste y norte de la Peninsula Antartica y mar de Scotia; celeste).
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Fig. S6. Variabilidad interanual de la temperatura superficial del mar (TSM). Las anomalias se presentan en grados Celsius.
Las figuras (a), (b) y (c) diferencian los tres rangos de meses empleados para calcular las anomalias anuales (en el caso de
may — abr y oct — abr, las anomalias se asociaron al afio de abril), y los colores indican los poligonos para los que se
calcularon (rosa: islas Georgias del Sur; verde: islas Malvinas, turquesa: mar de Scotia; azul: Promedio no ponderado por

area; y lila: Promedio ponderado por area).

Exploracién del retraso temporal en el efecto de las variables ambientales

La bibliografia no es clara respecto al retraso temporal con el que las variables densidad de

krill y TSM en los sitios de alimentacion podrian afectar al reclutamiento de ballenas francas

(Leaper et al., 2006; Seyboth et al., 2016). Recurrimos a MLGMs para detectar el lag temporal

con el que de cada variable podria afectar a la mortalidad y el éxito reproductivo. Evaluamos el

efecto de cada variable individualmente (NOP, P, PMS con efecto lineal; e islas Georgias del
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Sur, islas Malvinas, mar de Scotia, Promedio ponderado y Promedio no ponderado con efectos
cuadraticos), probando lags de 0, 1 y 2 afios. Es decir, realizamos 3 modelos por cada variable,
54 modelos en total (45 para las anomalias de TSM y 9 para la densidad de krill). En todos los
modelos asumimos una distribucién Binomial del namero de crias muertas (m(x)) o de los
fracasos reproductivos, e incluimos la variable afio con un efecto aleatorio (para modelar la
sobredispersion) y la frecuencia de ataque (FA) como predictora (para analizar si su efecto
sobre la mortalidad o el éxito reproductivo cambiaba sustancialmente en presencia de alguna
variable). Comparamos los modelos mediante su error absoluto medio (EAM) sobre los datos
de entrenamiento (considerando predicciones de efectos fijos), su AlCc (corregido por tamafio

muestral) y el efecto parcial de la predictora sobre la mortalidad y el éxito reproductivo.

Anomalias de TSM

Seleccionamos el promedio de las anomalias de TSM en las islas Georgias del Sur en mayo

- abril con un lag de 1 afio porque fue la variable que mostrd el mejor ajuste tanto en el modelo
de mortalidad como en el de éxito reproductivo. El efecto parcial de esta variable sobre la
mortalidad de crias y sobre el éxito reproductivo mostr6 un patron semejante en los dos
modelos y coincidié con nuestra hipétesis (que existe un efecto negativo de las anomalias sobre
la probabilidad de muerte de los ballenatos y el éxito reproductivo de las madres). Los EAMs
de los modelos con esta variable fueron 0,062 en el modelo de mortalidad (el tercer error mas
bajo en comparacion con los otros modelos; Fig. S7) y 0,068 en el modelo de éxito
reproductivo (error mas pequefio en comparacion con los otros modelos; Fig. S8). EI AlCc del
modelo de mortalidad con las anomalias de TSM en las islas Georgias del Sur fue de 201,61
que corresponde al tercer menor valor de los 45 modelos de mortalidad probados; y el del
modelo de éxito reproductivo fue 77,16 también tercer menor valor de los 45 obtenidos. El
efecto de la FA sobre la mortalidad y el éxito reproductivo no cambid sustancialmente en los
distintos modelos evaluados. Por ultimo, tanto la region en cuestion (islas Georgias del Sur)
como el retraso temporal con el que la variable afecta el éxito reproductivo (y
consecuentemente sobre la mortalidad de crias) coinciden con lo reportado por Leaper et al.,

(2006) en la misma poblacion de ballenas francas.
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Fig. S7. Efectos parciales de las anomalias de temperatura superficial del mar (TSM) sobre la probabilidad de muerte de
crias de ballena franca austral. Los colores distinguen las regiones (islas Georgias del Sur, islas Malvinas, mar de Scotia,
promedio ponderado y no ponderado de las anteriores), las columnas diferencian los tres retrasos temporales probados (O,
1y 2 afios), y las filas el periodo de tiempo promediado (feb-abril: febrero — abril; may-abr: mayo — abril; y oct-abr: octubre —
abril). Las cuatro curvas mas gruesas corresponden a los modelos con menor EAM (promedio de anomalias en may— abr
con /agde 1 afio en las islas Georgias del Sur; oct — abr con /ag de 2 afios en las islas Georgias del Sur; y may — abr con /ag
de 2 afios en mar de Scotia y Promedio ponderado).

0 1 2
0.6
@
0.4 ¥
‘g 0.2 2",_
g \“* s /‘/-
8 0.0+ — i
o Region
9]
5 0.6- Islas Georgias del Sur
@ 3 .
§ 044 %: === |slas Malvinas
\.E ) === Mar de Scotia
0.2+ -
© P /} J === Promedio no ponderado
3 0.0- o~ N - ,
o Promedio ponderado
._cau
'8 0.6
= [=]
(9]
& 044 \ o
fob]
o
0.2+ // -
0.0 = —— =

10 -05 00 05 10-10 -05 00 05 10-10 -05 00 05 10
Anomalias de TSM (°C)

Fig. S8. Efectos parciales de las anomalias de temperatura superficial del mar (TSM) sobre la probabilidad de fracaso
reproductivo. Los colores distinguen las regiones (islas Georgias del Sur, islas Malvinas, mar de Scotia, promedio
ponderado y no ponderado de las anteriores), las columnas diferencian los tres retrasos temporales probados (0, 1y 2
anos), y las filas el periodo de tiempo promediado (feb-abril: febrero — abril; may-abr: mayo — abril; y oct-abr: octubre —
abril). Las cuatro curvas mas gruesas corresponden a los modelos con menor EAM (promedio de anomalias en feb — abr,
may — abr, oct — abr con /ag de 1 afio en las islas Georgias del Sur, y feb — abr con /ag de 2 afios del promedio no
ponderado).
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Densidad de krill

Elegimos el promedio de la densidad de krill estandarizada en la Peninsula Antartica con un

lag de 1 afio como variable explicativa para los modelos de mortalidad y de éxito reproductivo.
Los efectos parciales de esta variable sobre la probabilidad de muerte y sobre la probabilidad
de fracaso reproductivo fueron semejantes entre si y coherentes con lo esperado (efectos
negativos sobre dichas probabilidades). EI EAM del modelo de mortalidad con P fue 0,077
(quinto modelo con menor EAM) vy el del modelo de éxito reproductivo fue 0,084 (Fig. S9 y
Fig. S10). Sin embargo, los EAM no variaron notablemente entre modelos; la diferencia entre
el menor y mayor EAM fue 0,002 en los modelos de mortalidad y en los de éxito reproductivo
0,012. EI AICc del modelo de mortalidad con P fue 179,68 y el del éxito reproductivo 72,48,
pero nuevamente, las diferencias entre modelos fueron pequefias (siendo la diferencia entre el
menor y el mayor AICcs igual a 1,33 en los modelos de mortalidad, y 2,25 en los de éxito
reproductivo). El efecto parcial de la FA sobre la mortalidad de crias y el éxito reproductivo no
cambid sustancialmente en presencia de las distintas variables de krill. Nos decidimos por la
densidad de krill en la Peninsula Antartica no s6lo por sus efectos parciales sobre la mortalidad
y el éxito reproductivo, sino también porque es la regién que mas se asemeja a las empleadas
por Fach et al., (2006) en sus modelos de transporte de krill desde la Antartida hacia las islas

Georgias del Sur.
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Fig. S9. Efectos parciales de las densidades de krill en la Antartida en la probabilidad de muerte de los ballenatos. Los
colores distinguen las regiones (NOP: noroeste de la Peninsula Antartica, P: noroeste y norte de la Peninsula Antartica, y
PMS: noroeste y norte de la Peninsula Antdrtica y en el mar de Scotia) y las columnas diferencian los tres retrasos
temporales probados (0, 1y 2 afios). Las cuatro curvas mds gruesas corresponden a los cuatro modelos con menor EAM
(PMS'y P con /agde O afios; y NOP y PMS con /agde 1 afio).
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Fig. $S10. Efectos parciales de las densidades de krill en la Antartida en la probabilidad de fracaso reproductivo. Los colores
distinguen las regiones (NOP: noroeste de la Peninsula Antartica, P: noroeste y norte de la Peninsula Antartica, y PMS:
noroeste y norte de la Peninsula Antéartica y en el mar de Scotia) y las columnas diferencian los tres retrasos temporales
probados (0, 1y 2 afios). Las cuatro curvas mds gruesas corresponden a los cuatro modelos con menor EAM (NOP, P y
PMS con /agde 0 afios, y NOP con un /agde 2 afo).

Por altimo, realizamos una correlacién cruzada para identificar posibles correlaciones entre

las variables y evitar sobreparametrizaciones en los modelos. No hallamos evidencias

suficientes para suponer correlacion entre las mismas.

Proporciones de comportamiento observadas y en ausencia de atagues

D NL NIR- NIR-II
0.5 T
0.4 1 o 1 -
2 - T

2 0.3 i
3
'E 0.2+
©
'g 01 T [ ) !
o ® [ .
E 00‘ T T T
=]
3 AS ADA | obs 1h 2h
< 05
6 0.4-
(]
O 0.31
5]
& 0.2+ T

0.14 ]

® . "
0'0- T T T T ‘| -| T T T
obs 1h 2h obs 1Th 2h obs 1h 2h

Fig. S11. Probabilidad estimada de observar cada comportamiento marginal al ataque (obs; modelo de la media) y en
escenarios de 1y 2 h sin ataques. Las barras indican los IMD del 95 %. Abreviaturas: D: descanso; NL: natacion lenta; NIR-
I: natacién a velocidad intermedia-rapida - |; NIR-II: natacién a velocidad intermedia-rapida - Il; AS: actividad superficial;
ADA: actividad debajo del agua; I: indeterminado.
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Tablas

Tabla S1. Resumen del Andlisis de la Devianza para el modelo de presion de ataque (PA) en funcién de madre-cria, golfo y
afo.

Factor Valor X?de larazén de Grados de libertad p - valor
verosimilitud
madre - cria 408,70 1 <0,01
ano 130,8 14 <0,01
golfo 20,47 1 <0,01
madre - cria X afo 69,64 14 <0,01
madre - cria X golfo 1,22 1 0,27
afio X golfo 76,51 14 <0,01
madre - cria X afio X golfo 19,19 14 0,16

Tabla S2. Presién de ataque (PA) mediana estimada para la madre y para la cria, por golfo (GN: Golfo Nuevo, GSJ: Golfo
San José) y en afios de alta y baja mortalidad (Alta y Baja), y su intervalo de confianza del 95 %.

Madre - cria Golfo Afio de alta o baja PA mediana Limite inferior IC Limite superior IC

mortalidad estimada 95 % 95%

Madre GN Alta 1,99 113 4,6
Madre GN Baja 0,93 0,34 3,25
Madre GSJ Alta 1,73 0,31 4,75
Madre GSJ Baja 0,89 0,45 1,68
Cria GN Alta 5,07 2,85 11,89

Cria GN Baja 3.71 2,36 7.9
Cria GSJ Alta 418 0,14 7,31
Cria GSJ Baja 3,86 0,42 5,67

Tabla S3. Resumen del Andlisis de la Devianza para el modelo de frecuencia de ataque (FA) en funcién de golfo y afio.

Factor Valor X?de la diferencia de Grados de libertad p - valor
devianzas
golfo 38,3 15 <0,01
afo 80,72 28 <0,01
golfo X afio 30,46 14 <0,01

Tabla S4. Frecuencia de ataque (FA) mediana estimada para cada golfo (GN: Golfo Nuevo, GSJ: Golfo San José€) y en aiios
de alta y baja mortalidad (Alta y Baja), y su intervalo de confianza del 95 %.

Golfo Afio de alta o baja FA mediana Limite inferiorIC95 %  Limite superior IC 95 %
mortalidad estimada
GN Alta 0,25 0,17 0,43
GN Baja 0,17 0,12 0,29
GSJ Alta 0,2 0,08 0,3

GSJ Baja 0,16 0,07 0,26
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Tabla S5. Resumen de la distribucién posterior de los pardmetros que regulan la dindmica de la variable latente z. MAP =
Maximum a posteriori; IMD superior e inferior corresponden a los limites del Intervalo de Mayor Densidad del 95 %.

Pardmetro MAP Media Mediana IMD inferior IMD superior
Pdec 0,03 0,02 0,02 0,02 0,03
Kmc -3,06 -3,14 -3.11 -3,82 -2,5

Om 0,05 0,5 0,39 -3,82° 1,417
8¢ 0,68 0,78 0,72 3,483 1,65
Am 0,01 0,13 0,1 8,83° 0,33
Ac 0,13 0,13 0,131 2,574 0,27

Tabla S6. Resumen del Andlisis de la Devianza para el modelo de la proporcién de crias muertas en funcién del mes y del
ano (o temporada reproductiva).

Factor Valor X2 de la razén de verosimilitud Grados de libertad p - valor
mes 773,37 7 <0,01
mes X afio 294,27 128 <0,01

Tabla S7. Resumen del Anélisis de la Devianza para el modelo de la proporcién de crias muertas en funcién del mes y de los
anos de alta y baja mortalidad (AltaBaja).

Factor Valor X?de la razén de verosimilitud Grados de libertad p - valor
mes 773,37 7 <0,01
mes XAltaBaja 63,35 8 <0,01

Tabla S8. Resumen del Andlisis de la Devianza para el modelo de la proporcién de crias muertas en funcién del mes y de los
anos de alta mortalidad.

Factor Valor X?2de la razén de verosimilitud Grados de libertad p - valor
mes 600,9 7 <0,01
mes X afioAlta 185,09 64 <0,01

Tabla S9. Resumen del Andlisis de la Devianza para el modelo de la proporcién de crias muertas en funcién del mes y de los
afos de baja mortalidad.

Factor Valor X2 de la razén de verosimilitud Grados de libertad p - valor

mes 235,74 7 <0,01

mes X afioBaja 45,84 56 0,83
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Tabla S10. Resumen del modelo Il. EI modelo fue ajustado con predictoras estandarizadas (Anomalias TSM: anomalias de
TSM en las islas Georgias del Sur; FA: frecuencia de ataque; y krill: densidad de krill estandarizada en el noroeste y norte de
la Peninsula Antdrtica) para que la magnitud de su efecto sea comparable entre si.

Pardmetro Estimacion Desvio estandar ValorZ p-valor
Intercept -1,65 0,17 -9,51 <0,01
Anomalias TSM 1,47 0,46 3,22 <0,01
Anomalias TSM? 2,74 1,15 2,38 0,02
FA 0,37 0,13 2,77 <0,01
krill 0,25 0,2 1,25 0,21

Tabla S11. Resumen del modelo lll. El modelo fue ajustado con predictoras estandarizadas (Anomalias TSM: anomalias de
TSM en las islas Georgias del Sur; FA: frecuencia de ataque; v krill: densidad de krill estandarizada en el noroeste y norte la
Peninsula Antartica) para que la magnitud de su efecto sea comparable entre si.

Parametro Estimacién Desvio estandar Valor Z p-valor
Iintercept -1,68 0,22 -7,69 <0,01
Anomalias TSM 0,86 0,58 1,48 0,14
Anomalias TSM? 2,85 1,48 1,93 0,05
FA 0,08 0,17 0,44 0,66
krill -0, 0,25 -0,45 0,65

,
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