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RESUMEN

Los dinoflagelados, cuyas formas autotroficas son productores primarios clave junto con
las diatomeas producen quistes de resistencia o dinoquistes con un alto potencial de
preservacion, que funcionan como proxis de sus poblaciones en la columna de agua. El
registro de su caracter tréfico permite diferenciar escenarios oceanograficos: el
predominio de dinoflagelados autotrofos o mixétrofos responde a una mayor
estratificacion de la columna de agua, mientras que el incremento de los dinoflagelados
heterotrofos estd asociado a sistemas con una mayor disponibilidad de presas como
diatomeas u otros microorganismos. No obstante, la respuesta de las comunidades de
dinoflagelados en funcién de la productividad primaria y la variabilidad climatica en
sistemas de afloramiento costero aln constituye un vacio de informacion critico para las
reconstrucciones paleoceanogréaficas de la region, por lo que se plantea como pregunta:
¢Como se relacionan los cambios en la abundancia y diversidad de dinoquistes de
especies heterotréficas y autotroficas en relacidn con los cambios en la productividad del
afloramiento costero peruano desde finales de la Pequefia Edad de Hielo hasta la
actualidad? Para abordar esta interrogante, se seleccionaron los sedimentos del talud
continental frente a Pisco, donde se localiza la celda principal de afloramiento costero
peruano para reconstruir la variabilidad y diversidad de los dinoflagelados a partir del
analisis de quistes preservados en un nucleo sedimentario, que abarco desde finales de la
Pequefia Edad de Hielo hasta el Periodo Calido Actual. Asimismo, se evalud la relacion
de los dinoquistes con proxis paleoambientales y de paleoproductividad a través de un
enfoque estadistico multivariado. El andlisis palinolégico permitid registrar un total de
19 taxones de dinoquistes, clasificados en 4 autétrofos y 15 heterétrofos. A partir de este
inventario, el registro de los Gltimos 300 afios evidencié un predominio de taxones

heterdtrofos Echinidinium spp., Quinquecuspis concreta, Protoperidinium americanum



y Brigantedinium cariacoense. La abundancia de dinoquistes heterotrofos aumenté en el
Periodo Calido Actual respecto a la Pequefia Edad de Hielo; sin embargo en el Periodo
de Transicion se reveld una dindmica especifica contrastante con la disminucion de
Echinidinium spp. y Brigantedinium cariacoense frente al incremento de Quinquecuspis
concreta y Protoperidinium americanum. No obstante, en entornos de alta productividad
del mismo periodo, los dinoquistes autotrofos fueron mas abundantes y la prevalencia
alterna de los taxones Lingulodinium machaerophorum, Nematosphaeropsis spp.,
Operculodinium spp. y Spiniferites spp. reflejaron la variabilidad de las condiciones
oceanograficas imperantes frente al litoral peruano durante ese periodo. Por tltimo, en el
siglo XXI se registraron los maximos absolutos de abundancia total de dinoquistes
heterotrofos, la aparicion de los géneros heterotrofos Polykrikos, Selenopemphix vy
Votadinium, y un incremento de los taxones heterétrofos Echinidinium spp. y
Brigantedinium cariacoense, sugiriendo una reorganizacion ecoldgica reciente
posiblemente relacionada con el calentamiento global antropogénico. Aunque no se
identifico una correlacion significativa entre la abundancia de dinoquistes heterétrofos y
la silice amorfa; a nivel especifico se identificaron correlaciones directas no significativas
para Quinquecuspis concreta y Selenopemphix quanta, e inversas para Spiniferites spp.,
denotando selectividad tréfica y respuestas no uniformes hacia la disponibilidad de

diatomeas.

PALABRAS CLAVES:

Dinoflagelados, quistes, heterotrofos, autétrofos, afloramiento, Pequefia Edad de Hielo,

Periodo Calido Actual.



ABSTRACT

Dinoflagellates, whose autotrophic forms are key primary producers along with diatoms,
produce resting cysts or dinocysts with a high preservation potential, which act as proxies
for their populations in the water column. Recording their trophic characteristics allows
us to differentiate oceanographic scenarios: the predominance of autotrophic or
mixotrophic dinoflagellates corresponds to greater stratification of the water column,
while the increase in heterotrophic dinoflagellates is associated with systems with greater
prey availability such as diatoms or other microorganisms. However, the response of
dinoflagellate communities in relation to primary productivity and climate variability in
coastal upwelling systems still constitutes a critical information gap for
palaeoceanographic reconstructions of the region. Therefore, the following question
arises: How are changes in the abundance and diversity of dinocysts of heterotrophic and
autotrophic species related to changes in the productivity of the Peruvian coastal
upwelling from the end of the Little Ice Age to the present? To address this question,
sediments from the continental slope off Pisco, where the main coastal upwelling cell is
located, were selected to reconstruct the variability and diversity of dinoflagellates from
the analysis of dinocysts preserved in a sediment core, spanning from the end of the Little
Ice Age to the Current Warm Period. The relationship of dinocysts with
paleoenvironmental and paleoproductivity proxies was also evaluated using a
multivariate statistical approach. Palynological analysis yielded a total of 19 dinocysts
taxa, classified as 4 autotrophic and 15 heterotrophic. Based on this inventory, the record
of the last 300 years showed a predominance of heterotrophic taxa Echinidinium spp.,
Quinquecuspis  concreta, Protoperidinium americanum, and Brigantedinium
cariacoense. The abundance of heterotrophic dinocysts increased during the Current

Warm Period compared to the Little Ice Age; however, the Transition Period revealed a



specific dynamic, with a decrease in Echinidinium spp. and Brigantedinium cariacoense
and an increase in Quinquecuspis concreta and Protoperidinium americanum.
Nevertheless, in highly productive environments during the same period, autotrophic
dinocysts were more abundant, and the alternating prevalence of the taxa Lingulodinium
machaerophorum, Nematosphaeropsis spp., Operculodinium spp., and Spiniferites spp.
reflected the variability of oceanographic conditions off the Peruvian coast during that
period. Finally, the 21st century saw the absolute peaks in abundance of dinocysts of
heterotrophic species, the appearance of the heterotrophic genera Polykrikos,
Selenopemphix, and Votadinium, and an increase in heterotrophic forms: Echinidinium
spp. and Brigantedinium cariacoense, suggesting a recent ecological reorganization
possibly related to anthropogenic global warming. Although no significant correlation
was identified between the abundance of heterotrophic dinocysts and amorphous silica,
at the species level, non-significant direct correlations were identified for Quinquecuspis
concreta and Selenopemphix quanta, and inverse correlations for Spiniferites spp.,

indicating trophic selectivity and non-uniform responses to diatom availability.

KEYWORDS:

Dinoflagellates, cysts, heterotrophs, upwelling, Little Ice Age, Current Warm Period.



1. INTRODUCCION

El fitoplancton constituye el componente basal de la red tréfica marina y contribuye
al secuestro de CO, atmosférico a través del proceso conocido como bomba
bioldgica. Sin embargo, en condiciones particulares, principalmente asociadas a
enriquecimiento de nutrientes, el fitoplancton puede reproducirse en grandes
cantidades, dando lugar a la formacion de floraciones algales. Algunas floraciones
pueden ser nocivas (floraciones algales nocivas: FAN) y generar dafio al
ecosistema, a la salud pablica y en las economias costeras. Las FAN suelen ser
producidas por dinoflagelados (Smayda, 1997). Algunas especies de dinoflagelados
en respuesta a condiciones ambientales desfavorables tienen la capacidad de formar
quistes de resistencia (Dale, 1983), que para efectos de este estudio se denominaran
dinoquistes, que presentan un alto potencial de preservacion. Una vez formados, los
dinoquistes, descienden a través de la columna de agua y se depositan en los

sedimentos del lecho marino.

Las diatomeas y los dinoflagelados autétrofos son los dos grupos fitoplanctonicos
mas abundantes en las zonas de afloramiento costero, donde contribuyen de manera
significativa a la produccion de biomasa en el primer nivel tréfico (Jacobo y
Sanchez, 2023). En este contexto, sus restos preservados en los sedimentos, tales
como dinoquistes y frastulas de diatomeas pueden ser utilizados como indicadores
de la productividad marina pasada (Biebow, 1997). La preservacion conjunta de
dinoquistes y frastulas de diatomeas en el registro sedimentario se relaciona con la

estructura trofica de sistema, en la cual las diatomeas constituyen una fuente



importante de alimento para dinoflagelados heterdtrofos y mixotrofos que
conforman una relacion tréfica bottom-up. Por tanto, la abundancia de dinoquistes
y la concentracion de épalo biogénico, principal componente de las frustulas de
diatomeas, se emplean como indicadores de productividad en los ecosistemas

marino costeros (Zonneveld, 1997).

En este contexto, el presente estudio evalUa la relacion entre la variabilidad de la
abundancia y diversidad de los dinoflagelados heterétrofos y autétrofos y los
cambios en la productividad del afloramiento costero desde finales de la Pequefia
Edad de Hielo hasta la actualidad. En particular, se evalta la utilidad de los
dinoquistes como proxi para la reconstruccion de la productividad marina, lo cual
resulta relevante en un contexto de proyecciones de condiciones climaticas méas
calidas y estratificadas en el mar peruano, que podrian favorecer la dominancia de
dinoflagelados autétrofos. Los resultados de este estudio permitirian identificar los
patrones de respuesta de estas comunidades frente a diferentes escenarios

climéticos.

I.1. Antecedentes
Entre los estudios sobre dinoquistes en las costas peruanas, se encuentra el realizado
por Wall et al. (1977) que analizaron la distribucién espacial de dinoquistes en la
zona costera frente a Pisco y Callao y en la zona oceéanica frente a Pisco. Los
autores, encontraron una tendencia al incremento en la diversidad de dinoquistes
con respecto a una mayor distancia a la costa; posiblemente por influencia del

afloramiento costero, que habria favorecido la concentracion de pocos taxones en



las zonas costeras. Por otro lado, Powell et al. (1990), sugirieron que la proporcion
entre los dinoquistes de los géneros Protoperidinium (heterotrofo) y Gonyaulax
(autotrofo), “P/G”, podria ser utilizada como un indicador de la intensidad del
sistema de afloramiento costero peruano. Ese enfoque fue explorado por Lewis et
al. (1990), que realizaron un analisis temporal de los dinoquistes en un nucleo
sedimentario extraido cerca del talud continental frente a Pisco. Los autores
encontraron una relacion positiva entre la proporcion P/G vy la intensidad del
afloramiento costero. Esta relacion, se basa en que los dinoflagelados del género
Protoperidinium se alimentan principalmente de diatomeas (Gaines & Taylor,
1984), que son abundantes cuando hay una mayor intensidad del afloramiento
costero. En cambio, los dinoflagelados del género Gonyaulax que son autotrofos

proliferan durante los periodos de relajacién del afloramiento costero.

En los ultimos afios, se han hecho estudios del sistema de afloramiento costero
peruano con un enfoque multiproxy. Sifeddine et al. (2008) usaron el contenido
mineral, marcadores orgéanicos e inorganicos para examinar los cambios de la
productividad y el aporte terrigeno frente a las costas de Pisco en los Gltimos 500
afios. Se encontré que, durante la Pequefia Edad de Hielo (antes de 1820), las
condiciones climéticas eran mas humedas debido al desplazamiento hacia el sur de
la ITCZ, lo que habria llevado a un debilitamiento de los vientos alisios, una menor
intensidad del afloramiento costero y una subsecuente menor productividad
primaria. Estos resultados fueron consistentes con lo encontrado por Gutiérrez et

al. (2009), ya que a través de andlisis bioquimicos, encontraron que durante la



Pequefia Edad de Hielo prevalecieron condiciones de menor productividad y mayor

oxigenacion en la columna de agua.

Posteriormente, el Periodo Célido Actual se caracterizd por presentar una mayor
intensidad del afloramiento costero y una subsecuente mayor productividad y
menor oxigenacion de la columna de agua; probablemente, por un desplazamiento
hacia el norte de la Zona de Convergencia Intertropical (ITCZ). Sifeddine et al.
(2008) confirmaron estos resultados al identificar un incremento en los flujos de
carbono orgénico total que fueron interpretados como una intensificacion del
afloramiento costero. A su vez, es importante sefialar que Salvatteci et al. (2017),
investigaron la respuesta del cambio climético en el ecosistema de afloramiento
peruano a una escala centenal en los Gltimos 2000 afios. Los autores identificaron
que la precipitacion (Fleury et al. 2015), la intensidad de la zona minima de
oxigeno, las condiciones redox en los sedimentos y la productividad primaria de la
columna de agua han presentado una relacion cercana entre ellos y el

desplazamiento de la ITCZ.

1.2. Planteamiento del problema
La comprension de las condiciones paleocliméticas en las regiones litorales y
marinas permite determinar su estabilidad frente al cambio climatico y el impacto
de las actividades antrdpicas, lo que da lugar al planteamiento de escenarios futuros
en la zona de estudio. Dado que existe una relacion trofica entre los dinoflagelados

y las diatomeas (Gaines y Taylor, 1984; Jacobsen y Anderson, 1986), la variacion



de la productividad puede ser evaluada en registros sedimentarios mediante el
analisis de la abundancia de dinoquistes y la concentracion de silice amorfa, que,
en la zona de afloramiento costero peruano, proviene en su mayoria de diatomeas.
Debido a que existe una brecha de conocimiento de cémo varian las comunidades
de dinoflagelados heterétrofos y autotrofos en funcion de la productividad, un
analisis de la abundancia y diversidad de dinoquistes en la plataforma continental
frente a Pisco (Figura 5.1) permitiria comprender los cambios en la productividad
del sistema de afloramiento costero en los periodos climéaticos mas recientes: la
Pequefia Edad de Hielo y el Periodo Calido Actual, que consisten en regimenes

oceanograficos y ecoldgicos contrastantes bien documentados.

1.3. Justificacion del estudio
Esta investigacion surge de la necesidad de comprender la respuesta de la
productividad primaria y de los dinoflagelados ante escenarios de cambio climatico,
dado gue se proyectan condiciones de mas calidas y estratificadas en el mar peruano
(Echevin et al., 2021). Dichas condiciones favorecerian la abundancia de
dinoflagelados auto6trofos, cuyo comportamiento en escenarios pasados puede
estudiarse mediante el analisis de un archivo sedimentario. Esta informacion
también permitiria inferir las condiciones ambientales en los periodos climaticos
que se extienden desde finales de la Pequefia Edad de Hielo hasta la actualidad,
obtener un mayor entendimiento de las interacciones en los niveles troficos
inferiores en las regiones de afloramiento y determinar los taxones de dinoquistes

que pueden ser considerados como indicadores en los estudios paleoclimaticos.



Ademas, el estudio permitird profundizar el conocimiento de la preservacion y

biodiversidad de los dinoquistes en el sistema de afloramiento peruano.

1.4. Pregunta de investigacion
Se plantea como pregunta general de investigacion: (Cémo se relacionan los
cambios en la abundancia y diversidad de los dinoquistes de especies heterotréficas
y autotroficas en relacion con los cambios en la productividad del afloramiento
costero peruano desde finales de la Pequefia Edad de Hielo hasta la actualidad?
Ademas, se plantean las siguientes preguntas especificas: ¢Qué taxones de
dinoquistes presentan una relacion significativa con la productividad silicea?
¢ Cuales fueron los cambios en la abundancia y diversidad de dinoguistes asociados

a la transicion entre la Pequefia Edad de Hielo y el Periodo Calido Actual?

1. OBJETIVOS

I1.1. Objetivo General
- Reconstruir los cambios de la productividad del afloramiento costero a
partir de ensambles de dinoquistes desde la Pequeiia Edad de Hielo hasta la

actualidad.



11.2. Objetivos especificos
- Identificar taxondmicamente a los dinoquistes presentes en el sistema de
afloramiento y clasificarlos de acuerdo con las estrategias troficas de sus

formas vegetativas.

- Reconstruir la variacion temporal de la abundancia y diversidad de
dinoquistes en el sistema de afloramiento costero frente a las costas de Pisco

desde la Pequefia Edad de Hielo hasta la actualidad.

- Comparar los registros de dinoquistes con los registros de productividad

silicea y otros proxis paleoambientales.

1.  HIPOTESIS

Se considera que una mayor abundancia de dinoquistes heterdtrofos refleja
condiciones de mayor productividad general del sistema y una mayor abundancia
de dinoquistes autétrofos representa condiciones de estratificacién y condiciones

de calidez de las aguas costeras, por tanto, se espera que:

1. Laabundancia de dinoquistes heterétrofos esta asociado a la variabilidad de
la concentracion de silice amorfa, ya que este compuesto forma parte de las
fristulas de las diatomeas y existe una relacion depredador-presa entre

dinoflagelados heterétrofos y diatomeas.



2. Los sedimentos depositados durante el Periodo Calido Actual presenten una
mayor abundancia de dinoquistes heterdtrofos que en la Pequefia Edad de
Hielo, dado que el periodo mas reciente se caracteriza por una mayor

intensidad del afloramiento costero.

IV. MARCO TEORICO

IV.1. Dinoflagelados y dinoquistes
Clasificados taxondémicamente dentro de la division Dinoflagellata, y la clase
Dinophyceae (Fensome, 1993), los dinoflagelados son protistas biflagelados,
microscopicos y unicelulares, biflagelados. Poseen un tamafio promedio que oscila
entre 20 y 80 um, con taxones excepcionales que alcanzan didmetros de hasta 130
pum (Van Nieuwenhove et al., 2020). Junto a los cocolitoféridos y diatomeas,
constituyen un pilar fundamental de la produccion primaria en el fitoplancton
marino y presentan diversas estrategias troficas como la autotrofia, heterotrofia y
mixotrofia (Jacobson & Anderson, 1996; Jeong et al., 2010; Schnepf & Elbrachter,
1992). En el sistema de afloramiento costero peruano, los dinoflagelados
autotrofos/mixotrofos estan representados por el grupo taxondmico Gonyaulacales,
y los dinoflagelados heterotrofos estan representados por el grupo taxonomico

Peridiniales (Fensome, 1993; Lewis et al, 1990).

Cuando las condiciones ambientales son favorables, los dinoflagelados se
reproducen a gran velocidad, por lo que su abundancia aumenta considerablemente

produciendo floraciones algales. Sin embargo, algunas especies pueden



reproducirse al punto de provocar dafios en la salud humana, los ecosistemas y la
economia (Anderson, 2009), provocando, en algunos casos, cambios en la

coloracion del agua (Anderson, 2009).

Ante escenarios ecoldégicamente desfavorables, algunas especies de dinoflagelados
activan una via de supervivencia basada en la reproduccién sexual, conocido como
enquistamiento, la cual culmina en la formacién de dinoquistes (Bravo & Figueroa,
2014). Después de completar el periodo de dormancia, un mecanismo que previene
la germinacion incluso aunque las condiciones de temperatura y oxigenacion son
favorables (Brosnahan et al., 2019), los dinoflagelados tienen la capacidad de
germinar de los dinoquistes. Del total de 2 294 especies conocidas de
dinoflagelados marinos descritas, se estima que entre el 13 y 16% poseen la
capacidad de producir dinoquistes (Penaud et al., 2018). Los dinoquistes consisten
en células carentes de locomocion, presentan un diametro que varia de 20 a 80 um
y un comportamiento hidrolégico semejante al limo. Después de su formacion, los
dinoquistes descienden a través de la columna de agua y se depositan entre los
sedimentos del lecho marino (Dale, 1983; Lewis, 1988; Nehring, 1993) y pueden
actuar como inéculo para la produccion y la formacion posterior de floraciones

algales (Usup et al., 2012).

El cociente entre dinoquistes heterotrofos y autotrofos (H/A) constituye un
indicador del enriquecimiento organico en la columna de agua (Egger et al., 2018),

siendo implementado en los estudios de cuerpos de agua bajo procesos de



eutrofizacion (Pospelova & Kim, 2010). Como alternativa metodoldgica, se puede
utilizar la proporcion P/G (Versteegh, 1994), consiste en la relacion entre
Peridiniales y Gonyaulacales; aunque es semejante a la proporcion H/A, no incluye

familias heterdtrofas como Polykrikaceae y Diplopsalidaceae.

IV.2. Ecologia de los dinoflagelados
Las condiciones de estratificacion, disponibilidad de luz y nutrientes en la columna
de agua favorecen la produccion de floraciones de fitoplancton y las aguas menos
turbulentas permite un incremento en la abundancia de dinoflagelados aut6trofos
(Smayda & Trainer, 2010), debido a que la poblacion de diatomeas se disipa y se
desplaza a mayores profundidades (Olivieri et al., 1985; Pitcher et al., 1991;
Smayda y Trainer, 2010). Los dinoflagelados poseen una mayor capacidad que las
diatomeas, de explotar las condiciones de estratificacion de la columna de agua
debido a que poseen flagelos que les permiten realizar migracion vertical (Smayda,
1990). Es asi que, las fases de relajacion del afloramiento no solo favorecen la
abundancia de dinoflagelados autétrofos, sino que interrumpe el desarrollo de
diatomeas y dispersa los dinoquistes en estructuras fisicas reorganizadas tal como
los sistemas frontales (Smayda & Trainer, 2010). En contraste, los periodos de
mayor intensidad del afloramiento favorecen la disponibilidad de diatomeas y otras
especies de microorganismos fitoplanctdnicos, que son presas de los dinoflagelados
heter6trofos o mixétrofos (Jeong et al., 2010), lo que favorece la abundancia de
estos ultimos. Rojas de Mendiola (1981) realiz6 muestreos en el sistema de
afloramiento peruano y cubrié un periodo de 10 afios, en el que logré identificar a

las diatomeas como el microorganismo fitoplancténico mas abundante en el sistema
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de afloramiento peruano, no obstante, también identific6 65 especies de

dinoflagelados, que en gran parte eran heterotrofos o mixotrofos.

Es importante mencionar que los sedimentos enriquecidos con dinoquistes (100-
1000 dinoquistes g™) (McMinn, 1991) tienen el potencial de producir floraciones a
través de la germinacién (Hallegraeff y Gollasch, 2006), de acuerdo con las

condiciones ambientales a nivel local.
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Figura 4.1. Representacion grafica del proceso de enquistamiento de los dinoflagelados. Imagen

modificada de Ribeiro et al. (2012).

Los dinoquistes se comportan como particulas del tamafio de arcillas a limos finos

(Dale, 1983), estas propiedades granulométricas conllevan a que los dinoquistes se
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depositen en areas con un grado bajo de turbulencia y una velocidad minima de
flujo de agua (Dale, 1976; Matsuoka & Fukuyo, 2000). Por lo tanto, suelen
encontrarse en areas confinadas o en zonas profundas con una baja fuerza

hidrodinamica y una alta disponibilidad de nutrientes (Garcés et al, 1999).

Los dinoquistes pueden ser utilizados como indicadores de cambios en las
condiciones ambientales y la disponibilidad de nutrientes en las aguas superficiales
(Zonneveld, 1997). Ademas, son Utiles para obtener registros integrales de la
poblacién fitoplancténica (Dale, 1976). Por ejemplo, en la bahia de Tokio,
Matsuoka (1999) identifico un incremento proporcional en los dinoquistes
heterdtrofos, que fue relacionado con la eutrofizacion antropogenica, al menos

desde 1960.

Es importante mencionar que se han impulsado numerosas investigaciones en
cuanto a la relacion dinoquiste-teca, que vincula a los dinoquistes con sus
respectivas formas vegetativas, en los cuerpos de agua. Head (1996) elabor6 un
catalogo de las formas quisticas y su afinidad bioldgica con base en estudios de

germinacion (Dale, 1983; Lewis et al., 1985; Wall y Dale, 1986).

IVV.3. Estrategias troficas de los dinoflagelados
Los dinoflagelados presentan tres estrategias troficas conocidas, la autotrofia, la
mixotrofia y la heterotrofia. Dale (2001) indicé que aproximadamente la mitad de

las especies de dinoflagelados son autétrofas; no obstante, Jeong et al. (2005)
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sugirieron que la mayoria de los dinoflagelados autétrofos tienen el potencial de ser
mixétrofos, los dinoflagelados mixdtrofos como heterétrofos presentan diferentes
mecanismos de alimentacion y seleccion de presas, entre las que se encuentran las
bacterias, pico-eucariotas, criptofitas, haptofitas, clorofitas, rapidofitas,
prasinofitas, euglenofitas, diatomeas, dinoflagelados, nanoflagelados heterétrofos
y ciliados (Jeong et al., 2010). Por tanto, la ocurrencia de dinoflagelados
mixétrofos, ademas de contribuir directamente con la productividad primaria,
reduce el porcentaje de dinoflagelados exclusivamente autétrofos en el sistema de

afloramiento costero.

Para el propdsito de este trabajo se hizo una simplificacion y los dinoflagelados
fueron agrupados en dos categorias funcionales: autotrofos y heterotrofos. Esto no
impide que se reconozca la existencia de estrategias mixotrofas. Ahora, al
considerar que las diatomeas y tanto los dinoflagelados autétrofos como
heter6trofos son componentes importantes en la mayoria de los ambientes marinos
y a menudo coexisten, se estima que la principal interaccion entre las diatomeas y
los dinoflagelados autotrofos es la competencia por los nutrientes, dado que la tasa
de crecimiento de las diatomeas suele ser mayor que la de los dinoflagelados
autotrofos (Banse, 1982) y la constante de saturacion para la absorcion de nitrégeno
y fosforo por parte de las diatomeas es menor que la de los dinoflagelados aut6trofos

(Smayda, 1997).
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Ademas, durante los periodos de mayor intensidad del afloramiento costero suelen
producirse floraciones algales de diatomeas, y a éstas le siguen floraciones algales
dominadas por dinoflagelados autétrofos, que usan los nutrientes liberados o no
consumidos por las diatomeas (Bianchi et al., 2002; Gilabert, 2001; Trigueros &
Orive, 2001). Es importante mencionar que los dinoflagelados del género
Gonyaulax, propios del sistema de afloramiento costero peruano, son fotosintéticos
y prosperan en condiciones de mayor estratificacion de la columna de agua. (Lewis

etal., 1990).

Jeong et al. (2005) indicaron que los dinoflagelados autétrofos tienen la capacidad
de alimentarse de las diatomeas. Ademas, si el pastoreo tiene un alto impacto en las
poblaciones de diatomeas, en especial en la etapa de declinacion de las floraciones
de diatomeas, este pastoreo seria una de las fuerzas conductoras en la sucesién de
floraciones de diatomeas y dinoflagelados autétrofos (Du Yoo et al., 2009). Existen
estudios que reportaron esta relacion tréfica, por ejemplo, Legrand et al. (1998)
reportaron que el dinoflagelado autétrofo formador de mareas rojas Heterocapsa
triquetra fue capaz de ingerir a la diatomea Thalassiosira pseudonana en cultivos
con baja concentracion de nutrientes, mas no, en cultivos con alta concentracion de
nutrientes. Asimismo, Bockstahler & Coats (1993) observaron pequerias frastulas
de diatomeas dentro del protoplasma del dinoflagelado autétrofo Akashiwo
sanguinea en muestras de agua analizadas. No obstante, aun existen pocos estudios
relacionados con los dinoflagelados autétrofos con la capacidad de ingerir
diatomeas (con la excepcion de H. triquetra y A. sanguinea), por tanto, el estudio

de estas relaciones trdficas aun se encuentra en desarrollo (Du Yoo et al., 2009).
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Cabe sefialar que, durante los periodos de mayor intensidad del afloramiento
costero, la disponibilidad de diatomeas y otros organismos fitoplanctonicos
favorece la abundancia de dinoflagelados heterotrofos, lo que es sostenido por Wall
et al. (1977), quienes identificaron que en las regiones de afloramiento costero los
ensambles de dinoquistes consisten principalmente en taxones heterotrofos, y
sefialaron que esta caracteristica es distintiva de la regién peruana. Ademas, la
mayoria de los dinoflagelados peridiniales (Protoperidinium spp. y Diplopsalis
spp.), que abundan en el sistema de afloramiento costero peruano son heterétrofos,
y sus presas principales son las diatomeas (Gaines y Taylor, 1984; Jacobsen y
Anderson, 1986), ya que se ha observado que estas especies de dinoflagelados
presentan una alta abundancia hasta el fin de la floracion primaveral de diatomeas,
lo que evidencia una relacion con este tipo de microorganismo fitoplanctonico y la
productividad primaria. Asimismo, Biebow (1996) identificé que en el sistema de
afloramiento peruano, un rasgo distintivo es la elevada proporcion de dinoquistes
heterétrofos, especificamente Protoperidinium spp., respecto a los dinoquistes
autotrofos, asi como una mayor frecuencia y diversidad de dinoquistes pequefios,

marrones y espinosos (Radi et al., 2013).

IV.4. Dinoquistes en el registro sedimentario
El andlisis de los sedimentos marinos anoxicos del lecho marino constituye un
valioso registro para la reconstruccion de variaciones climaticas y oceanogréaficas a
escala temporal. Estos eventos pueden ser interpretados a partir de la cualificacion
y cuantificacién de sustancias 0 componentes a los que se denominan marcadores

0 proxis, entre los que se encuentran los dinoquistes. Los dinoquistes son utiles
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como proxis debido a que son abundantes en regiones oceanicas, especificamente
en zonas con profundidad somera del lecho marino y menor energia de corriente.
Ademas, pueden estar relacionados con la ocurrencia de las formas vegetativas de
los dinoflagelados en regiones geograficas caracterizadas por el desarrollo
recurrente de floraciones algales (Zonneveld, 1997; Andriyono et al., 2023). En
consecuencia, constituyen una herramienta Gtil para esclarecer la dindmica de las
floraciones de dinoflagelados asociados con la productividad bioldgica y la

variabilidad climatica (Cuéllar-Martinez et al., 2018).

Los dinoquistes pueden ser analizados en una amplia resolucién temporal que
abarca desde escalas anuales hasta millones de afios. Cronoldgicamente, las
evidencias mas remotas de dinoquistes provienen del Triasico Temprano en el
Artico canadiense y del Triasico Medio (Anisiano) en Australia (Sluijs et al., 2005).
Sin embargo, las reconstrucciones paleoambientales adquieren una mayor precision
al utilizar ensambles de dinoquistes del Cuaternario debido a que los taxones
actuales son representativos de este periodo, lo que facilita un analisis detallado del

mismo (Sluijs et al., 2005).

El valor de los dinoquistes en las reconstrucciones paleoambientales se consolido
inicialmente en el &mbito de la prospeccion de hidrocarburos; los trabajos pioneros
de Deflandre (1937, 1938) y Eisenack (1938) durante el Jurasico y Cretacico
sentaron las bases de la bioestratigrafia industrial (Penaud et al., 2018), lo que

impuls6 un incrementd el nimero de publicaciones sobre la descripcion de los

16



nuevos taxones y las asociaciones de dinoquistes relacionados a etapas o
estratotipos. Desde mediados del siglo XX, estos palinomorfos se integraron
formalmente a los esquemas bioestratigraficos y analizados en conjunto con otros
grupos fosiles, como amonites, foraminiferos, calpionelas y nanofosiles, lo que
permitio refinar los rangos de aparicion y extincion de los taxones en los estudios
de correlacion de cuencas y la interpretacion de eventos geoldgicos a nivel regional

(Penaud et al., 2018).

En los ultimos 30 afios, el uso de los dinoquistes como proxis paleoambientales ha
experimentado un auge (Sluijs et al., 2005). Sus variaciones en diversidad y
abundancia absoluta pueden reflejar variaciones de la temperatura superficial del
mar, salinidad, disponibilidad de nutrientes (nitrdgeno y fosforo) y productividad
primaria (Cuéllar-Martinez et al., 2018; Zonneveld et al., 2013), y dindmica de las
masas de agua, oceanicas 0 costeras (incursion de agua oceanica o eutrofizacion
costera) (Dale, 1996). Asimismo, estos palinomorfos se utilizan para la
reconstruccion de condiciones paleoclimaticas (Dale, 1996; De Vernal et al., 2001)
y la evaluacién de impactos antropogénicos e industriales (Dale, 2001a; Liu et al.,
2012; Matsuoka, 1999; Pospelova et al., 2002, 2005; Setre et al., 1997). Un caso
de estudio emblematico es el de Oslofjord, donde se documento un incremento en
la abundancia de dinoquistes con respecto al tiempo, que evidencio un incremento
en la produccion fitoplanctonica general; este fendmeno estuvo asociado con una
proliferacion sustancial del dinoflagelado autotrofo Gonyaulax polyedra,
sugiriendo una mayor frecuencia de floraciones algales producidas por el aporte de

nutrientes procedentes de la contaminacion industrial.
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IV.5. Periodos climaticos: la Pequefia Edad de Hielo y el Periodo Calido
Actual

En el registro sedimentario, los periodos climaticos se identifican con base en
indicadores geoquimicos, biogénicos, y elementos traza. Los periodos climéticos
de interés para el desarrollo de esta investigacion son la Pequefia Edad de Hielo y
el Periodo Célido Actual. La Pequefia Edad de Hielo se caracterizé por un gran
enfriamiento en los continentes del hemisferio norte (Mann et al., 2009). Miller et
al. (2012) sefialaron que episodios de erupciones volcanicas explosivas y la
reducida irradiancia solar en el hemisferio norte actuaron como un detonante
climatico, permitiendo la expansion del hielo en el océano Artico. Asimismo
Lapointe y Bradley (2021) indicaron que una intrusion excepcional de aguas calidas
en los mares ndrdicos exacerbO este proceso, alterando la AMOC (circulacion
meridional de retorno del Atlantico) e intensificando las condiciones frias. Cada vez
que se han registrado en periodos de enfriamiento en las altas latitudes del norte, se
identificaron periodos mayor precipitacion en el hemisferio sur, lo que implica un
desplazamiento hacia el sur de la ITCZ (Scheider et al., 2014). Chiang y Bitz (2005)
indicaron que el frente de bajas temperaturas avanza desde el norte hacia el ecuador,
induciendo un gradiente térmico que causa el desplazamiento de la ITCZ hacia el
sur, lo que a su vez causo, en el Pacifico Suroriental, la contraccion del Anticiclon
del Pacifico Sur (SPSH). Esto provoco el debilitamiento de los vientos alisios e
impidio una fertilizacion eficiente de la columna de agua, causando una baja
productividad marina (Salvatteci et al., 2014); también se identificaron mayor
frecuencia de precipitaciones activaron muchos rios y quebradas, dado que se
identificd un incremento gradual en el aporte de sedimentos de origen fluvial

(Bricefio et al., 2016), estas condiciones fueron caracteristicas de EI Nifio (Bricefio
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et al., 2016; Salvatteci et al., 2014; Gutiérrez et al., 2009). A finales de la década de
1830, el incremento en la temperatura global reflejaria una recuperacion del sistema
climatico a partir de la secuencia de erupciones volcanicas (Bronnimann et al.,

2019), lo que determinaria el fin de la Pequefia Edad de Hielo.

Durante el periodo de transicion de la Pequefia Edad de Hielo al Periodo Célido
Actual, Bricefio et al. (2016) observaron un aumento progresivo en la intensidad de
los vientos costeros y simultaneamente una disminucion en el aporte de sedimentos
de origen fluvial, atribuyéndolos a un cambio en la posicion de la ITCZ y el SPSH,
asi como una interconexién de la circulacién de Walker, que controla el tipo de
aporte de material terrigeno, favoreciendo procesos erosivos de tipo eolico que
ocurrieron de forma simultanea con un incremento en la intensidad del afloramiento
costero. Estos cambios abruptos se pueden identificar en un ndcleo sedimentario y
es mencionado en algunos estudios como shift, y frente a las costas de Pisco y
Callao, fue datado para mediados del siglo XIX (Gutiérrez et al., 2009; Salvatteci

etal., 2014).

Asimismo, durante el Periodo Calido Actual ocurrié un desplazamiento hacia el
norte del sistema ITCZ — SPSH (Bricefio et al., 2016; Salvatteci et al., 2014);
también se registr6 una mayor intensidad de los vientos y una tendencia a la
disminucion del aporte terrigeno de origen fluvial y al incremento del aporte
terrigeno de tipo edlico (Bricefio et al., 2016), condiciones himedas a aridas, un

mayor flujo de particulas organicas exportadas al sedimento y una zona minima de
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oxigeno mas intensa (Salvatteci et al., 2014), propias de condiciones climaticas tipo
La Nifa (Fleury et al., 2015). Aunque, Cardich et al. (2019) identificaron que entre
1960 y 2010, la zona minima de oxigeno (ZMQ) se debilito por procesos de
ventilacion superficial por la Corriente Costera Profunda de Chile-Pert (CPDCC)

y la Corriente Subsuperficial Ecuatorial (EUC).

V. METODOLOGIA

V.1. Disefio del Estudio
La investigacion fue de tipo analitico, longitudinal y retrospectivo. La medicion de
las variables respuesta fueron realizadas en los laboratorios de Ciencias de la UPCH
y el laboratorio de Geologia Marina de IMARPE y permitieron la descripcion y
caracterizacion de los periodos climaticos con base en la abundancia y diversidad
de dinoquistes registrados en los sedimentos de la parte superior del talud

continental frente a las costas de Pisco.

V.1.1. Poblacion
La poblacion de estudio fueron los sedimentos del lecho marino en la parte superior

del talud continental frente a las costas de Pisco.

V.1.2. Muestra

La muestra de estudio corresponde a 33 intervalos de sedimento submuestreado

cada 0.5 cm en el ndcleo de sedimento CR101404-BX1-MUC vy 36 intervalos de
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sedimento submuestreado cada 0.5 cm en el ndcleo de sedimento CR101404-BX1,
ambos colectados a una profundidad de 302 metros frente a Pisco (14°S) en abril de
2014. La composicion de las muestras consistio en concentraciones de dinoquistes

y minerales en el sedimento.

V.2. Definicion de las variables de estudio
Las variables, con sus respectivas unidades, consideradas en esta tesis son

presentadas en la Tabla 6.1.

Tabla 6.1. Variables dependientes e independientes utilizados en el estudio

Variables dependientes Variables independientes
(unidades) (unidades)
Abundancia de: Concentracién de minerales:
- Dinoquistes (dinoquistes g) - Silice amorfa (%)
- Dinoquistes heterétrofos (dinoquistes g?) - Albita (%)
- Dinoquistes autétrofos (dinoquistes g?) - Cuarzo (%)
Diversidad de dinoquistes - Calcita (%)
- Caolinita (%)

Es importante mencionar que se esta considerando la nomenclatura paleontolégica
correspondiente a los dinoquistes, en lugar de la nomenclatura bioldgica que

corresponde a la forma vegetativa de los dinoquistes.
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V.3. Procedimientos y técnicas

V.3.1. Colecta de muestras
El &rea de estudio comprende en la parte superior del talud continental frente a las
costas de Pisco (14°S) en el departamento de Ica, a 40 km al suroeste de Paracas y
se ubica en la zona de mayor intensidad del afloramiento costero (Figura 5.1). En
el crucero de investigacion del IMARPE, CRIO 1404, realizado en abril de 2014 a
bordo del Buque de Investigacion Cientifica “José Olaya Balandra”, se extrajo un
nacleo sedimentario con un sacatestigos de caja tipo Soutar, codificado como
CRI101404-BX1 en 2014 en la parte superior del talud continental frente a las costas
de Pisco a una profundidad de 302 metros, con coordenadas geograficas
14°07.755’S y 76°30.250°0O. Asimismo, se extrajo otro niicleo sedimentario en la
misma posicion mediante el uso de un multisacatestigos, codificado como
CRI101404-BX1-MUC (Figura 5.2 y Figura 5.3). Los nucleos fueron cortados de
forma longitudinal y sellados con papel aluminio acerado a fin de

impermeabilizarlos para impedir la filtracién de agua y sedimento (Figura 5.4).
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Figura 5.1. Area de estudio y punto de extraccion de los nlcleos sedimentarios CRIO1404-BX1-

MUC y CRIO1404-BX1.
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Figura 5.2. Sacatestigo de caja tipo Soutar utilizado para la recuperacion del ntcleo

Figura 5.3. Multisacatestigos utilizado para la recuperacién del nicleo.
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El nucleo del sacatestigos de caja (CRI01404-BX1) presenté una longitud de 78
cm y el ndcleo del multisacatestigos (CR101404-BX-1-MUC) presentd una
longitud de 37.5 cm. Ambos nucleos fueron trasladados a la camara fria de

IMARPE-Callao. Posteriormente, se hizo el drenado, corte longitudinal y

empaquetado para su preservacion (Figura 5.4 y Figura 5.5).

S L Y

Figura 5.4. Apertura de nicleo sedimentario para la observacion, descripcion y submuestreo.

Figura 5.5. Montaje de nicleo sedimentario en perfil de aluminio de seccion rectangular.
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V.3.2. Descripcion sedimentologica del nucleo sedimentario
La descripcion sedimentolégica de los ndcleos sedimentarios CRI01404-BX1-
MUC y CRIO1404-BX1 incluy6 la determinacion de la longitud del nucleo, la
identificacion de estructuras sedimentarias, la caracterizacion de perturbaciones, y
la asignacion del color con base en la codificacidn establecida en la tabla de Munsell
(Nickerson, 1940). Los nlcleos se encontraron en buenas condiciones cuando se
hizo la descripcion. La descripcion detallada de los nucleos sedimentarios
CRI01404-BX1 y CRI0O1404-BX1-MUC se encuentra en el apartado VI.1:

Descripcion de nlcleos sedimentarios.

V.3.3. Radiografiado de los nucleos sedimentarios
Los nacleos sedimentarios fueron radiografiados para observar con mayor detalle
las laminas o bandas no observables a simple vista. Para esto, se utilizaron los
servicios de radiografiado de la empresa UNILABS con el fin de obtener iméagenes
de alta resolucién utiles para establecer la metodologia de muestreo y el intervalo

de muestreo minimo, de acuerdo con el espesor de las laminaciones.

V.3.4. Submuestreo del nucleo sedimentario
El nicleo CR101404-BX1-MUC fue submuestreado a intervalos de 0.5 centimetros
y el nacleo CR101404-BX1 fue submuestreado a intervalos variables de 0.4 a 1.2
cm, de acuerdo con las estructuras sedimentarias encontradas. Las submuestras

fueron utilizadas en su totalidad para el analisis de dinoquistes; también se hizo el
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pesaje de los sedimentos humedos, de los sedimentos secos y el célculo de la

densidad seca aparente (DBD).

V.3.5. Compasito de los nucleos sedimentarios
Los nucleos sedimentarios CRI01404-BX1 y CRIO1404-BX1-MUC fueron
correlacionados estratigraficamente. En principio, se partio de una comparacion
entre las imagenes de radiografias, a las que se les aplico un tratamiento de brillo y
contraste para las capas sucesivas con mayor claridad (Figura 5.6). Dado que,
ambos nucleos fueron extraidos en el mismo lugar, hay una mayor semejanza en
los patrones de las bandas. Con base en esto, se hizo la elaboracion de un compdsito
formado por 23 submuestras del nicleo sedimentario CRI01404-BX1-MUC y 36
submuestras del nacleo sedimentario CR101404-BX1, con el que se trabajo y se

hizo el andlisis de la composicion y diversidad de los dinoquistes.
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Figura 5.6. Comparacion de los nucleos sedimentarios CR101404-BX1 y CR101404-BX1-MUC, se
incluye la radiografia y se delimita el intervalo de correlacion con lineas naranjas y negras

discontinuas. También se indican las bandas de diatomeas identificadas como B1, B2, B3, B4 y B5.
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V.3.6. Analisis de composicion mineral
El andlisis de composicion mineral fue realizado en el laboratorio ALYSEES del
IRD en Bondy, Francia, mediante el analisis de espectrometria infrarroja por
transformada de Fourier (FTIR por sus siglas en inglés) que permitio la
cuantificacion de los siguientes minerales: silice, yeso, albita, cuarzo, calcita y
caolinita, de acuerdo con lo descrito por Bertraux et al. (1998). En total, se
analizaron 50 muestras. Para esto, se requiri6 de cada muestra, un tamafio de
particula menor a 2 pum con el fin de evitar una dispersion excesiva de la radiacion
infrarroja. Por tanto, se hizo la molienda de aproximadamente 15 mg de la muestra
pre-pulverizada con pequefias bolas de agata en un vial de 4gata con acetona y se

colocé en una camara de enfriamiento por 90 minutos.

A continuacién, se hizo la mezcla de la muestra pulverizada y KBr en un mortero
de &gata durante de 10 minutos; después, se utilizaron 300 mg de esta mezcla para
preparar un disco de 13 mm de diametro al presionar la mezcla en un molde al vacio
con una compresion de hasta 8 toneladas cm™. Para obtener los espectros
infrarrojos, los discos fueron colocados en un espectrometro Perkin-Elmer FT 16
PC en el rango de energia de 4000 — 250 cm™. En el caso de la silice biogénica, se
escogio el rango de energia espectral entre 1315 — 315 cm™ para el célculo del
porcentaje ya que esta regién presenta muchas caracteristicas de absorcion
relevantes para distinguirlas. Se considera que el porcentaje de silice amorfa

obtenido a través del analisis FTIR reflejaria el porcentaje de silice biogénica.
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V.3.7. Técnica palinoldgica para la determinacién de dinoquistes
La tecnica palinologica se realizd en el Laboratorio de Ciencias del Mar de la
Universidad Peruana Cayetano Heredia. En total, se trabajaron con 59 submuestras
del composito formado por los nucleos sedimentario CR101404-BX1-MUC y
CRI01404-BX1. De cada una de ellas, se tomaron aproximadamente 2 cm?® de
sedimento seco y se agregd una tableta de esporas de Lycopodium clavatum para
cuantificar los dinoquistes por gramo de sedimento, a través del uso del método de
grano marcador (Price et al., 2016; Stockmarr, 1971). Se utiliz6 el set de tabletas:
Batch N° 050220211, cada tableta contenia en promedio 18 407 esporas de
Lycopodium clavatum (Batch N° 050220211), con una desviacion estandar de 592
esporas. Posteriormente, cada muestra de sedimento fue tamizada en un sistema de
dos mallas de 100 um y 10 um, usando agua destilada como dispersante, sobre un
agitador magnético y después, cada muestra fue centrifugada durante 10 minutos a
2500 rpm. Con el fin de eliminar el componente carbonatado, se afiadiéo HCI al 10%
a temperatura ambiente a la muestra durante 5 minutos y para eliminar el
componente silicatado, se afiadié HF al 48% a temperatura ambiente durante 20 a
25 minutos. Después de la dilucion, cada muestra fue transferida a tubos conicos de

20 ml (Figura 5.7).
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Figura 5.7. a) Pesaje, b) tamizado, c) centrifugado, d) agitacién ultrasonica y e) ataque acido

sucesivo con HCI y HF a las muestras de sedimento.
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V.3.8. Montaje en laminas delgadas
Se hizo la preparacion de secciones delgadas utilizando un preparado de grenetina-
glicerina como dispersante y colocando una gota de muestra con dinoquistes

(Figura 5.8).

Figura 5.8. Preparacion de la estufa y el portaobjeto para el montaje de las laminas y agitacion de

la muestra de sedimento.
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V.3.9. Observacién al microscopio
En cada una de las muestras tratadas con la técnica palinoldgica y montadas en
secciones delgadas fueron vistas con el microscopico para realizar el conteo de
dinoquistes y de esporas de Lycopodium clavatum en un microscopio Nikon Eclipse
Ci POL en el Laboratorio de Ciencias del Mar de la Universidad Peruana Cayetano

Heredia.

Para la identificacion de dinoquistes en cada muestra se utilizaron claves publicadas
y articulos cientificos relacionados con la taxonomia de dinoquistes (Limoges et al.,
2018, 2020; Mertens et al., 2012; Mertens et al., 2020; Van Nieuwenhove et al.,
2020; Wrenn, 1988; Zonneveld et al., 2013; Zonneveld & Pospelova, 2015). Para
tomar las coordenadas de los ejemplares estudiados se empled la reglilla England
Finder y las coordenadas ubicadas en la reglilla del microscopio. Las
microfotografias de los palinomorfos se obtuvieron a través de una camara

TOUPCAM 12MP 1/1.7” conectada al microscopio mencionado.

V.3.10. Modelo de edad
Para contextualizar los resultados en un marco temporal, se utilizé el modelo de
edad desarrollado por Romero (2024), para el nucleo sedimentario B1404-11, que
es la mitad gemela del nicleo sedimentario CRIO1404-BX1, utilizado en este
estudio. En este modelo se utilizaron perfiles de 21°Pb, valores de ?**Am, dataciones
de C vy la estimacion del efecto reservorio, que se basé en la curva de calibracion
Marine20 (Heaton et al., 2020). EI modelo de edad fue construido con base en el

modelo geocronoldgico CFCS (constant flux constant sedimentation) y se obtuvo a
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través de las tasas de acumulacion W1 (0.054 + 0.0014 g cm™ al), desde la

superficie hasta el horizonte de aparicion inicial de >**Am, W2 (0.069 +0.011 g cm’

2 a1), hasta la seccion por encima del shift y W3 (0.048 + 0.001 g cm™ a') (Figura

5.9). Se utilizo la tasa de acumulacion para calcular la edad en los sedimentos del

nucleo sedimentario CR101404-BX1-MUC.
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Figura 5.9. Modelo de edad integrado del testigo B1404-11 (Romero 2024).

V.4. Procesamiento de datos

V.4.1. Densidad seca aparente

En cada submuestra de sedimento de los nucleos sedimentarios CR101404-BX1-

MUC y CRI101404-BX1 y se utiliz6 el DBD o DSA (densidad seca aparente) se

34



hizo el calculo de la densidad como medida de referencia. La ecuacion para el

calculo presenta la siguiente expresion:

m .
DBD = ''‘sedimento seco/V

sedimento humedo

donde, m es la masa de sedimento seco (g) y V es el volumen de sedimento hiumedo

(cm?).

V.4.2. Abundancia de dinoquistes
Se hizo el conteo de al menos 300 dinoquistes por muestra, considerando el criterio
indicado por Mertens et al. (2009), quienes sefialaron que 300 dinoquistes contados
por seccion delgada son suficientes para generar datos confiables en cuanto a
diversidad y abundancia absoluta para sedimentos del Cuaternario. Se usé la
siguiente formula:

(E) * (L) * (T)
(Le) * (m)

3
Abundancia = z
c=1

Donde, E es el nUmero de especimenes contados, L: es la cantidad de esporas de
Lycopodium clavatum por tableta, T es la cantidad de tabletas de Lycopodium
clavatum utilizadas, L es la cantidad de esporas de Lycopodium clavatum contadas

y m es la masa de sedimento seco que se utilizé para el tratamiento.
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Asimismo, se estimo el error de conteo, mediante el calculo del error total del
numero de esporas en las tabletas. Esta operacion se expresa mediante la siguiente

ecuacion (Stockmarr, 1971):

e= \/elz + e,% + e5?

El calculo del error total se hizo con base en los siguientes elementos (e1, €2, €3), de

la siguiente forma:

desviaciéon estandar de esporas en tableta
el =

total de esporas en tableta

Jdinoquistes contados
e, =

dinoquistes contados

Jesporas contadas

€3
esporas contadas

donde, el es el error en el nimero de esporas de tabletas marcadoras, e2 es el error
en los dinoquistes contados y e3 es el error en el nimero de esporas contadas. El
valor de el se calculé a partir de las especificaciones estadisticas correspondientes
al batch utilizado, en el cual se describe el nimero total de esporas por tableta y la

desviacidn estandar de esporas por tableta de utilizada.

V.4.3. Diversidad de dinoquistes
La diversidad se estim6 mediante el indice de Shannon (Margalef, 1957) y el indice

de Dominancia de Simpson (Simpson, 1949), para cada intervalo de submuestreo.
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El indice de Shannon expresa el grado de uniformidad de los valores de importancia
en todas las especies presentes en la muestra de sedimento y su célculo se obtiene

de la siguiente forma.

S
H =-— Z pilog,p;
i=1

Donde, S es el nimero de especies (riqueza de especies) y P;i es la proporcion de
individuos de la especie i respecto al total de individuos (abundancia relativa de la

especie i). Este indice suele variar entre 0,5 y 5 bits/individuo.

Los valores inferiores a 2 bits/individuo son considerados como bajos en diversidad
y los superiores a 3 bits/ individuo son considerados como altos en diversidad de
especies. Este indice contempla la cantidad de especies presentes en el area de
estudio (riqueza) y la cantidad relativa de individuos de cada una de esas especies
(abundancia). Por otra parte, el indice de Dominancia de Simpson (D) (Simpson,
1949) considera el nimero de especies presentes, la abundancia relativa de cada
especie, y representa la posibilidad de que dos individuos aleatoriamente
seleccionados del habitat pertenezcan a la misma especie. Su célculo se obtiene de
la siguiente forma.

Yiini(n;—1)

D=—3w-1

Donde, S es el nimero de especies, N es el nimero total de organismos presentes y

n es el numero de ejemplares por especie. Mientras el valor del indice de Simpson
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se acerque mas a la unidad existe una mayor posibilidad de dominancia de una
especie y de una poblacion, y cuanto mas se acerque el valor de este indice a cero

mayor es la equitatividad de la composicidn especifica.

V.4.4. Riqueza de dinoquistes
La riqueza es el numero total de especies diferentes identificadas en un habitat,
ecosistema, o region determinada (Colwell, 2009). En el desarrollo de esta
investigacion, la riqueza hace referencia al nimero total de especies de dinoquistes

observados en cada submuestra del nicleo sedimentario.

V.4.5. Tratamiento de datos de dinoquistes
A partir del conteo de dinoquistes de las submuestras de sedimento, se generd una
matriz de abundancia absoluta, diversidad y riqueza para cada una de las
submuestras del ndcleo sedimentario. Se hizo un andlisis exploratorio en el que se
determino el criterio de abundancia y frecuencia para la seleccién de los taxones.
Para tener una representacion dptima de las muestras del ntcleo sedimentario y no
sobrerepresentar los taxones raros 0 muy poco frecuentes. Los datos de la matriz
fueron estandarizados al usar la transformacion de Hellinger, que consiste en la
transformacion de los datos de abundancia absoluta en abundancia relativa y el

calculo de la raiz cuadrada (Legendre & Gallagher, 2001).

V.5. Plan de andlisis

V.5.1. Anélisis de conglomerados
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El analisis de conglomerados es una técnica de estadistica multivariada, que se usa
para agrupar elementos o variables con el fin de lograr la maxima homogeneidad
entre los elementos de cada grupo y la mayor diferencia entre los grupos, también
denominado algoritmo de Lloyd, propuesto por Stuart Lloyd (1957), de acuerdo
con lo sefialado por Martinez-Perez (2017). Para este trabajo, se aplicé el analisis
de conglomerados para agrupar los taxones de dinoquistes y para agrupar los niveles
de profundidad, para lo cual se utilizé la distancia de Bray-Curtis. La distancia de
Bray-Curtis es un método que evalua la disimilitud entre dos muestras diferentes y
hace referencia a la diferencia en la abundancia relativa de un taxén que existe entre
dos muestras (Bray & Curtis, 1957). Cuando el valor de la distancia de Bray-Curtis
es 0, significa que las dos muestras tienen una composicion semejante y cuando es
1, significa que las dos muestras tienen una composicion completamente diferente
(Bray & Curtis, 1957). De este modo, se generaron matrices de distancia para el
conjunto de datos del ndcleo sedimentario. El agrupamiento por taxon es

denominado modo R y el agrupamiento por profundidad es denominado modo Q.

V.5.2. Andlisis de redundancia (RDA)
De acuerdo con Gauch & Gauch Jr., (1982), el andlisis de correspondencias sin
tendencias (DCA) en ecologia se utiliza para conocer la respuesta de una taxon a
los diferentes valores que comprende un eje de ordenacidn, esta respuesta puede ser
unimodal o lineal. EI método de ordenacion a utilizar depende del valor de la
longitud del primer eje del DCA, gue se mide en unidades de desviacién estandar;
si el valor es mayor a 4, el conjunto de datos es heterogéneo y se deberian utilizar

métodos unimodales para la ordenacién, tal como el andlisis candnico de
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correspondencias (CCA); si el valor es menor a 3, el conjunto de datos es
homogéneo y se deberian utilizar métodos lineales para la ordenacién, tal como el
analisis de redundancia (RDA) (Smilauer & Leps, 2014). El valor de la longitud del
primer eje del DCA fue menor a 3 en los dos conjuntos de datos que se usaron, por
lo que se optd por aplicar el RDA. Es asi que el RDA se uso para extraer y resumir
la variacion en un conjunto de variables respuesta (taxones de dinoquistes o
muestras) que puede explicarse mediante un conjunto de variables explicativas
(pardmetros ambientales) (DeSarbo, 1981). Esto permitio contrastar los resultados
de las series de tiempo generadas con las series de tiempo de otros proxis ya

publicados en otros estudios a escala centenal, e incluso a escala decadal.

V.5.3. Correlograma
Se evalud la relacion entre la abundancia de los taxones de dinoquistes con la
concentracion mineral a través de un analisis de correlacion, que consiste en una
prueba que mide la relacion estadistica entre dos variables, sean paramétricos, a
través del analisis de correlacion de Pearson (Pearson, 1920) o no paramétricos, a

través del analisis de correlacion de Spearman (Spearman, 1987).

VI. RESULTADOS O ARGUMENTACION TEORICA

VI.1. Descripcién de nacleos sedimentarios

VI1.1.1. Nucleo CR101404-BX1-MUC
En la Figura 6.1 se presenta la descripcion del nacleo sedimentario y en el Anexo 1

se pueden encontrar los valores de todos los parametros identificados.
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Figura 6.1. Descripcion del nicleo sedimentario CR101404-BX1-MUC. De izquierda a derecha se
muestran la representacion gréafica, color, fotografia del nicleo sedimentario, radiografia y

litologia. La radiografia corresponde a una imagen negativa.

VI1.1.2. Nucleo CR101404-BX1
En la Figura 6.2 se presenta la descripcion del nicleo sedimentario y en el Anexo 2

se pueden encontrar los valores de todos los parametros encontrados.

41



-1

£z | .. Fotografin del | Radiografia Leyvenda

33 Color nucleo DBD Lirologia

3 B (Munsell]  ugimentario wem' Lo

& arcillose
- o0 640 080

Profundidad (cm}

Sedimenio homogénes del lamafe de imoes, con
cambivs abruplos en ¢l color, @ manera de bundas
de eolor amarillo clara

Sedimenta hamogénca del tamada de limos, con
cambios abruptus ¢n ¢l color, a muners de bandss
de color amaniko claro v color negro, a diferenca
do s unidad superioe prosenta wa MeRor CIPEsar en
las bandas.

Se observan bancas clirss ¥ oscurss oo muy
conspicuas y en general paosents un color SY 42 y
SV 44

Se observod v bancka inclmada no comtima de
color claro,

Figura 6.2. Descripcién del nacleo sedimentario CRIO1404-BX1. De izquierda a derecha se
muestran la representacion gréafica, color, fotografia del ndcleo sedimentario, radiografia y

litologia. La radiografia corresponde a una imagen negativa.
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V1.1.3. Correlacion estratigrafica de los nucleos sedimentarios
Se identificaron bandas de diatomeas que se sefialan en la Figura 6.4. Al analizarlas,
se encontrd una disposicion similar de las bandas, aproximadamente a un intervalo
de profundidad entre 34-28 cm, confirmando que son las mismas. El detalle de la

informacion se encuentra en el Anexo 3.

V1.2. Modelo de edad

Con base en la correlacion estratigrafica de los nucleos y el modelo de edad
elaborado por Romero (2024), se encontr6 que la edad completa del nucleo
sedimentario CR101404-BX1 es de 304 afios y abarca desde 2014 hasta ~1708 AD,
la edad en el shift sedimentolégico (Gutiérrez et al., 2009; Salvatteci et al., 2014)
es ~1857 AD, la edad en la parte superior del nicleo CRI01404-BX1 es ~1906 AD,
la edad en el tope del intervalo de las bandas de diatomeas es ~1922 AD y la edad
en la base del intervalo de las bandas de diatomeas es ~1877 AD. Asimismo, se
identifico que la edad completa del niicleo CR101404-BX1-MUC es de 134 afios y
abarca desde 2014 hasta ~1880 AD; en este caso, este nlcleo no se extiende hasta
el shift sedimentoldgico, aunque si presenta bandas de diatomeas en el extremo
inferior; por tanto, los ensambles de dinoquistes identificados en el nucleo
CRI101404-BX1-MUC serian principalmente representativos del Periodo Calido
Actual, mientras que los ensambles identificados en el nicleo CR101404-BX1

serian representativos de la Pequefia Edad de Hielo (Figura 6.3).
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DBD.
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Es importante mencionar que cada intervalo de profundidad en los sedimentos
comprende un rango de tiempo suficiente, de modo que cada submuestra colecta
informacidn de diferentes pulsos de floraciones de dinoquistes. Por consiguiente, la
abundancia de dinoquistes no debe atribuirse a un escenario de baja productividad,
sino como un indicador de la abundancia de dinoflagelados en la columna de agua

superficial.

V1.3. Densidad seca del sedimento y composicion mineral
Se hizo el andlisis temporal de cinco minerales (silice, albita, cuarzo, calcita y
caolinita) en el compdsito resultante de los nlcleos sedimentarios CR101404-BX1-
MUC y CRI01404-BX1. En promedio, las concentraciones porcentuales de los
minerales en todas las muestras son: silice (28.11%), yeso (11.15%), albita (9.69%),
cuarzo (7.01%), calcita (3.46%) y caolinita (2.36%). La informacion de la

concentracion porcentual de los minerales se puede observar en el Anexo 4.

Se observo que en el compésito (Figura 6.4) la densidad seca aparente (DBD)
presentd valores elevados a mayor profundidad, correspondientes a la Pequefia
Edad de Hielo, con una variacion de 0.3 a 0.6 g cm™. A lo largo del tiempo, se
observd una disminucion en los valores de DBD y en el periodo correspondiente al
Periodo Calido Actual, los valores de DBD fueron de 0.1 a 0.4 g cm™. En ~1857

(profundidad de 37 cm), se registro una disminucion abrupta en los valores de DBD.
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La concentracion de silice amorfa varié de 20 a 30% a lo largo de todo el nucleo
sedimentario. Sin embargo, en el intervalo correspondiente al Periodo de Transicion
se registraron concentraciones mas elevadas, alcanzando valores entre 30 a 40%,

aunque se observo una disminucién importante en ~1904.

Por otra parte, en el periodo correspondiente a la Pequefia Edad de Hielo, las
concentraciones de albita, cuarzo y caolinita alcanzaron concentraciones de 10-
15%, 5-10% y 2-4%, respectivamente, y la concentracion de calcita alcanz6 valores
nulos. Sin embargo, a finales de la Pequefia Edad de Hielo, en el shift, se observd
una disminucion abrupta en las concentraciones de los tres minerales mencionados
y un incremento abrupto en la concentracion de calcita. Durante el Periodo de
Transicion, las concentraciones de albita, cuarzo y caolinita presentaron los
menores valores de todo el registro, alcanzaron concentraciones promedio de 5%,
3% y 1-2%, respectivamente y durante el Periodo Célido Actual se identificd un
incremento de las concentraciones y alcanzaron valores de 10%, 5-10% y 2-3%. Es
importante mencionar que durante la etapa inicial del Periodo Célido Actual la
concentracion de calcita presentd una amplia variabilidad y picos maximos,
especificamente en ~1930 y ~1950 y durante la etapa final del Periodo Calido
Actual presento una disminucion en su concentracion, aunque durante el periodo

mas reciente presentaron valores uniformes, de aproximadamente 3%.
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V1.4. Andlisis de dinoquistes

V1.4.1. Abundancia de dinoquistes
Se identificaron 19 taxones de dinoquistes con una abundancia total promedio de
25 632 + 815 dinoquistes g* (Tabla 6.2). Después de aplicar el procedimiento de
seleccion de taxones con una concentracion porcentual mayor al 1% y una
frecuencia porcentual mayor al 4%, la matriz de taxones mantuvo los mismas 19

dinoquistes (jError! No se encuentra el origen de la referencia.).

Tabla 6.2. Dinoquistes encontrados en los nlcleos CRIO1404-BX1-MUC y CRI01404-BX1
clasificados por género y taxdn. Se indica el grupo tréfico al que pertenecen los taxones y géneros,

de acuerdo con la literatura consultada.

Género Taxon Grupo tréfico
Heterotrofo (Niechwedowicz
Archaeperidinium spp.
et al., 2021)
cariacoense Wall, 1967; | Heterdtrofo (Niechwedowicz
Brigantedinium
simplex Wall, 1965; et al., 2021)
Heterotrofo (Niechwedowicz
Echinidinium spp.
et al., 2021)
machaerophorum (Deflandre
Autétrofo (Zonneveld et al.,
Lingulodinium and Cookson 1955) Wall
2022)
1967.
Autétrofo (Zonneveld et al.,
Nematosphaeropsis spp.
2022)
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Autotrofo (Zonneveld et al.,

Braarud) Balech 1974

Operculodinium spp.
2022)
kofoidii Chatton 1914;
Quistes de Heterdtrofo (Niechwedowicz
schwartzii (Butschli 1873)
Polykrikos et al., 2021)
Matsuoka 2009;
americanum (Gran and | Heterétrofo (Niechwedowicz
Protoperidinium

et al., 2021)

Quinquecuspis

concreta (Reid 1977) Harland

1977.

Heterotrofo (Niechwedowicz

et al., 2021)

nephroides (Benedek 1972)

Benedek and Sarjeant, 1981;

Heterotrofo (Niechwedowicz

spinosum Reid 1977.

Selenopemphix quanta (Bradford 1975)
et al., 2021)
Matsuoka 1985;
undulata Verleye et al., 2011.
Autoétrofo (Zonneveld et al.,
Spiniferites spp.
2022)
Heterdtrofo (Niechwedowicz
Stelladinium stellatum (Wall) Reid 1977.
et al., 2021)
applanatum (Bradford 1977) | Heterdtrofo (Niechwedowicz
Trinovantedinium
Bujak et Davies 1983. et al., 2021)
calvum Reid 1977; | Heterdtrofo (Niechwedowicz
Votadinium

et al., 2021)

La composicion de dinoquistes estuvo dominada por Echinidinium spp. (637 139

dinoquistes g ~ 43.2%), Quinquecuspis concreta (184 657 dinoquistes g ~
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12.5%), Spiniferites spp. (147 631 ~ 10.0%). Otros taxones con concentraciones
porcentuales mayores al 4%, fueron los dinoquistes de Brigantedinium cariacoense
(97 434 dinoquistes g* ~ 6.61%), quistes de Polykrikos schwartzii (91 718
dinoquistes g ~ 6.22%) y Lingulodinium machaerophorum (66 624 dinoquistes g-
1~ 4.52%). Todos estos taxones representan el 83% de la abundancia total (Figura

6.5).

Figura 6.5. Microfotografias de los taxones de dinoquistes mas abundantes encontrados en la bahia
de Paracas: a) Quinquecuspis concreta, b) Archaeperidinium spp., ¢) Echinidinium spp., d)
Echinidinium spp., €) Protoperidinium americanum, f) Brigantedinium cariacoense, Q)

Echinidinium spp. y h) Lingulodinium machaerophorum.

Los taxones restantes, con una abundancia porcentual entre el 1% y 4% fueron:
Protoperidinium americanum, quistes de Polykrikos kofoidii, Selenopemphix
undulata, Stelladinium stellatum, Archaeperidinium spp., Selenopemphix

nephroides, Selenopemphix quanta, Operculodinium spp., Votadinium spinosum,
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Votadinium calvum, Nematosphaeropsis spp., Trinovantedinium applanatum y
Brigantedinium simplex (Figura 6.5). La abundancia de dinoquistes se presenta en
el Anexo 3, incluye la abundancia de los taxones identificados y la abundancia de

dinoquistes heterotrofos o autotrofos en funcion de la profundidad.

Por otra parte, se hizo un analisis temporal de la abundancia de dinoquistes,
encontrdndose que los perfiles de abundancia absoluta total y de los dinoquistes
heterdtrofos con respecto a la profundidad (Figura 6.6) son semejantes. Durante la
etapa tardia de la Pequefia Edad de Hielo y el Periodo de Transicién la abundancia
de dinoquistes vario de 0 a 25 000 dinoquistes g y sus valores presentaron una
amplia variabilidad durante el Periodo Célido Actual. También se observaron dos
picos de abundancia correspondientes a ~1950 y ~1998, en ambos se registraron
valores mayores a 100 000 dinoquistes g Por otra parte, la abundancia de
dinoquistes autotrofos fue mucho menos abundante, varié de 0 a 10 000 dinoquistes
gl a lo largo de todo el registro, aunque también se identificaron picos de
abundancia en ~1866 y ~1998 de profundidad, alcanzando valores de 15 000 y 40
000 dinoquistes g, respectivamente. También se observo que los valores de H/A
presentaron una amplia variabilidad, de 0 a 25 unidades, aunque se registraron que
los menores valores correspondieron al Periodo de Transicion, que variaron de 0 a

10 unidades.

En el intervalo correspondiente a la Pequefia Edad de Hielo(Figura 6.6), se observo
una amplia variabilidad en la abundancia de Echinidinium spp. y Spiniferites spp.,

con valores de 0 a 20 000 dinoquistes g* y 0 a 5 000 dinoquistes g*,
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respectivamente. Las  abundancias de  Brigantedinium  cariacoense,
Protoperidinium americanum y Quinguecuspis concreta presentaron mayor
uniformidad, alcanzando valores promedio de 1 000, 500 y 2 000 dinoquistes g™,
respectivamente. Por otra parte, la abundancia de Spiniferites spp. presentd una
amplia variabilidad, entre 0 a 5 000 dinoquistes g y una disminucion abrupta hacia
finales de la Pequefia Edad de Hielo. Es importante mencionar que Quinquecuspis
concreta y Protoperidinium americanum presentaron abundancias minimas y
Spiniferites spp. presentaron abundancias elevadas durante este periodo. Otros
dinoquistes caracteristicos de la Pequefia Edad de Hielo son Votadinium calvum y

Archaeperidinium spp. (Figura 6.7).

En el intervalo correspondiente al Periodo de Transicion (Figura 6.6), se observo
que la abundancia de Spiniferites spp fue practicamente nula y una disminucion en
la abundancia de Echinidinium spp. que vari6 de 0 a 8 000 dinoquistes g y en la
de Brigantedinium cariacoense, que vario de 0 a 1 000 dinoquistes g*. En contraste,
se identifico que la abundancia de Protoperidinium americanum se incremento,
alcanzando abundancias de 0 a 2 000 dinoquistes g, incluso presentd picos de
abundancia en el shift (~1857) con 5 000 dinoquistes g* y al finalizar el Periodo de
Transicion con 4 000 dinoquistes g. Quinquecuspis concreta presentd un
incremento abrupto a finales de la Pequefia Edad de Hielo, alcanzando 10 000
dinoquistes g, pero durante el Periodo de Transicion presentd una disminucion
gradual en su abundancia hasta alcanzar valores minimos hacia finales del Periodo
de Transicion, aunque también se registraron picos de abundancia de este

dinoquiste, en el shift (~1857), con 8 000 dinoquistes g™ y al finalizar el Periodo de
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Transicion con 4 000 dinoquistes g™ y en ~1907, con 7 000 dinoquistes g*. Otros
dinoquistes menos frecuentes que presentaron picos de abundancia durante este
periodo fueron Selenopemphix quanta en ~1920, con 4 600 dinoquistes g vy
Selenopemphix undulata durante la etapa final del Periodo de Transicién, con 1 400

- 1 500 dinoquistes g* (Figura 6.7).

En el intervalo correspondiente al Periodo Calido Actual (Figura 6.6), se observo
un incremento abrupto en la abundancia de Echinidinium spp., con valores de 10
000 a 30 000 dinoquistes g* y una amplia variabilidad, alcanzando picos de
abundancia en ~1950, con 150 000 dinoquistes g y en ~1970 con 45 000
dinoquistes g*. También se identific6 un incremento en la abundancia de
Spiniferites spp. que vario de 100 a 1 200 dinoquistes g*. Aunque la mayoria de los
taxones no presentaron una variacion considerable en su abundancia durante el
Periodo de Transicidn, se identificaron picos de abundancia en ~1950 y ~1937 en
los casos de Brigantedinium cariacoense con 4 100 y 6 000 dinoquistes g,
respectivamente y de Lingulodinium machaerophorum con 8 700 y 9 000
dinoquistes g, respectivamente. Otros taxones menos frecuentes presentaron un
incremento abrupto en su abundancia durante el Periodo Calido Actual, tal como
los dinoquistes de Polykrikos kofoidii con abundancias de 700 a 2 000 dinoquistes
g y Selenopemphix nephroides con abundancias de 0 a 1 200 dinoquistes g*

(Figura 6.7).
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El intervalo correspondiente al periodo mas reciente (Figura 6.6), especificamente
en ~2004, se observaron picos de abundancia de Spiniferites spp., Brigantedinium
cariacoense, Quinquecuspis concreta, Polykrikos kofoidii y Polykrikos schwartzii,
alcanzando valores de 45 000, 15 000, 50 000 y 80 000 dinoquistes g*. Otros
taxones menos frecuentes que presentaron picos de abundancia en ~2004 fueron
Selenopemphix undulata, Selenopemphix nephroides, Votadinium calvum vy
Votadinium spinosum (Figura 6.7). Durante este periodo, se registrd una amplia

variabilidad en la abundancia de los taxones mencionados.

V1.4.2. Riqueza e indices de diversidad
Con base en los 19 taxones analizados, se identificaron 13 especies de dinoquistes.
La riqueza de especies de dinoquistes presento una variacion entre 4 a 10 unidades
a lo largo de todo el registro, aunque los maximos valores se registraron a una
profundidad de 2-3 cm. El indice de Simpson presento valores minimos a lo largo
de todo el registro con excepcion del intervalo correspondiente al Periodo de
Transicidn, en el que se observé un valor de 0.5. Finalmente, el indice de Shannon
present6 una variacion de 2 a 4 bits individuo™, aunque se observo que alcanzo un

valor minimo de 1.5 bits individuo™ en la Pequefia Edad de Hielo (Figura 6.8).
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Figura 6.8. Variacion de la riqueza y diversidad de las especies de dinoquistes en funcion a la

profundidad.

V1.4.3. Analisis de conglomerados
Se procedid a realizar el analisis de conglomerados en modo Q y se determinaron
cinco grupos, con un valor de 0.6 de distancia de Bray-Curtis, ya que resulta en
agrupamientos convenientes con los periodos climaticos y periodos de tiempo de

menor extension que son de interés para el desarrollo de este estudio (Figura 6.9).

El grupo Q3 representa el intervalo correspondiente al periodo mas reciente, entre
~2004 y 2014. Por otra parte, el grupo Q1 representa el intervalo correspondiente a

parte del Periodo Calido Actual, aproximadamente entre ~1925 a ~1998, aunque se
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observo de forma puntual que ~1937 y ~1950 estan representados por otros grupos.
El grupo Q4 representa el intervalo correspondiente al Periodo de Transicion y parte
de la etapa inicial del Periodo Calido Actual, entre ~1857 y ~1925; aunque también
representa los intervalos que se encuentran entre ~1778 y ~1803, asi como entre
~1755y 1760 durante la Pequefia Edad de Hielo. El grupo Q2 representa el intervalo
correspondiente a la etapa final de la Pequefia Edad de Hielo, entre ~1750 y ~1857;
aunque también representa los intervalos que se encuentran entre ~1932 y ~1940.
Finalmente, el grupo Q5 representa especificamente intervalos de tiempo puntuales
y coinciden con las bandas de diatomeas que se formaron durante el Periodo de
Transicién; aunque también se ubicaron en el intervalo mas antiguo del registro
analizado entre ~1708 y ~1750. En la Figura 6.9 se presenta la distribucion de los
grupos en un marco temporal, encontrandose que los agrupamientos se distribuyen

en funcion a los cambios en los periodos climaticos.

Ademas, los resultados del analisis de conglomerados en modo R se presenta e

interpretan en conjunto con las del modo Q en la seccién siguiente.
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V1.4.4. Mapa de calor
Para la elaboracién del mapa de calor se usaron los grupos resultantes que se
obtuvieron del analisis de conglomerados en modo Q (Q1, Q2, Q3, Q4 y Q5) y se

incluyo el analisis de conglomerados en modo R (R1, R2 y R3) (Figura 6.10).
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Figura 6.10. Mapa de calor entre los grupos formados y los taxones de dinoquistes.

En el mapa de calor se evidencia que los taxones mas representativos de todos los

grupos fueron los dinoquistes del grupo R2: Echinidinium spp., Quinquecuspis
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concreta, Protoperidinium americanum y Brigantedinium cariacoense, los cuatro
de origen heterétrofo, Spiniferites spp. y Lingulodinium machaerophorum, los dos
de origen autétrofo. Los grupos Q1 y Q2, correspondientes al Periodo Calido Actual
y la Pequefia Edad de Hielo, respectivamente, estan representados por los taxones
del grupo R2, Echinidinium spp. y en menor medida Quinquecuspis concreta y
Brigantedinium cariacoense; aunque el grupo Q2 también esta representado por los
taxones Spiniferites spp. y Lingulodinium machaerophorum. Ahora bien, el grupo
Q3, correspondiente al periodo mas reciente, esta representado por dinoquistes del
grupo R2: Echinidinum spp., Quinguecuspis concreta y Spiniferites spp. y se
distingue de los otros grupos por estar representado por el taxon del grupo R1:
Stelladinium stellatum y del grupo R3: Polykrikos schwartzii, ambos de origen

heteré6trofo.

Asimismo, el grupo Q4, correspondiente al Periodo de Transicion esta representado
por los taxones del grupo R2: Echinidinium spp., Quinquecuspis concreta y
Protoperidinium americanum, todos de origen heter6trofo y se distingue de los
otros grupos por presentar una mayor abundancia de Quinquecuspis concreta;
también, se encuentra representado, en menor medida, por Protoperidinium
americanum y Brigantedinium cariacoense y algunos taxones del grupo R3 como
Selenopemphix undulata y Operculodinium spp., por lo que presenta una mayor

riqueza de especies, a diferencia de los otros grupos.
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Finalmente, el grupo Q5, que corresponde a intervalos correspondientes a bandas
de diatomeas formadas durante el Periodo de Transicion esta representado por la
totalidad de los dinoquistes del grupo R2: Echinidinium spp, Spiniferites spp.,
Protoperidinium americanum, Lingulodinium machaerophorum, Brigantedinium
cariacoense Yy Quinquecuspis concreta, asi como el taxén del grupo R3:
Selenopemphix quanta, en menor medida. Se distingue de los otros grupos por
presentar una menor abundancia de Quinguecuspis concreta y mayor abundancia

de Selenopemphix quanta.

Al estar presente en todos los grupos y con elevadas concentraciones, se considera
al grupo R2 como la asociacion base. Cabe sefialar que, los taxones de dinoquistes
del grupo R1 presentan una muy baja representatividad en todos los grupos
analizados, salvo en el grupo Q3, correspondiente al periodo mas reciente. El grupo
R3 consiste principalmente en taxones de dinoquistes heterotrofos, ya que los
dinoquistes autétrofos presentan concentraciones minimas y entre ellos existen
taxones que presentan una abundancia regular como los quistes de Polykrikos

schwartzii, Selenopemphix undulata y Selenopemphix quanta.

V1.4.5. Bandas de diatomeas
Se identificaron cinco bandas de diatomeas en el nucleo CR101404-BX1, ubicados
entre 26 y 36 cm de profundidad y se muestra en la Figura 5.6. En todas las bandas
de diatomeas se registro la ocurrencia de dinoquistes autétrofos y heterotrofos, su

abundancia relativa se detalla en la Tabla 6.3.
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Tabla 6.3. Caracterizacion de las bandas de diatomeas identificadas.

COMPOSICION PORCENTUAL DE DINOQUISTES
TAXONES BANDA BANDA BANDA BANDA BANDA
#1 #2 #3 #4 #5
Brigantedinium 7 89 0.67 3.65 69.23 0.00
cariacoense (%)
Echinidinium 25 66 18.33 13.95 21.15 21.00
spp. (%)
Lingulodinium .96 1.00 44.19 3.85 33.33
machaerophorum (%)
Operculodinium 0.00 20.33 0.66 0.00 1.33
spp. (%)
Nematosphaeropsis 526 9.00 0.00 0.00 0.00
spp. (%)
Protoperidinium 31.91 6.00 22.26 0.00 21.00
americanum (%)
Quinquecuspis 13.82 4.00 5.98 1.92 15.33
concreta (%)
Selenopemphix 0.00 27.67 0.66 0.00 1.33
quanta (%)
Spiniferites 6.91 1.00 0.00 1.92 0.00
spp. (%)
H/A 5.61 2.19 1.23 16.33 1.88
Abundancia total 13045 | 16564 | 9600 5310 4846
(dinoquistes g)

Los dinoquistes heterdtrofos predominaron en todas las bandas de diatomeas
analizadas con valores de abundancia relativa entre el 55 y 94%. El analisis
comparativo a nivel especifico reveld una estructura simplificada por banda,

dominada por solo una o dos taxones principales.
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En la banda #5 predomino el taxon autotrofo Lingulodinium machaerophorum
(33%) y le siguieron los taxones heterétrofos Echinidinium spp. (21%), y
Protoperidinium americanum (21%). En contraste, las bandas #1 y #4, presentaron
una escasa representacion de dinoquistes autétrofos. Especificamente, la banda #4
exhibié una dominancia de dinoquiste heterotrofos, entre los que se encontraron
Brigantedinium cariacoense (69%) y Echinidinium spp. (21%). Por otra parte, en
la banda #1 se registr6 una mayor abundancia de Protoperidinium americanum
(32%), Echinidinium spp. (26%) y Quinquecuspis concreta (14%) y una
contribucion menor del dinoquiste autétrofa Spiniferites spp. (7%). La banda #3
presentd una composicion similar a la de la banda #5 y se caracteriz6 por un
porcentaje elevado de dinoquistes autétrofos, donde destacd Lingulodinium
machaerophorum (44%). Asimismo, en la banda #2 destac6 la presencia de

Operculodinium spp. y Nematosphaeropsis spp. (29%).

Aunque se registro un predominio de dinoquistes heter6trofos en todos los
ensambles, principalmente Echinidinium spp., Protoperidinium americanum,
Quinquecuspis concreta o Brigantedinium cariacoense, los taxones autotrofos
presentaron un caracter mas exclusivo y restrictivo por banda, concentrando su
representatividad en solo uno o dos taxones. Este patron se evidencié en las banda
#3 y banda #5 con la dominancia de Lingulodinium machaerophorum (33 - 44%);
en la banda #2 con Operculodinium spp. (20%), y en menor medida,
Nematosphaeropsis spp. (9%); asi como la banda #1 con bajas contribuciones de

Spiniferites spp, (6%) y Nematosphaeropsis spp. (5%).
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V1.5. Integracion paleoambiental
VI1.5.1. Analisis de redundancia
Se analizo la relacion existente entre los principales taxones que determinan la
variabilidad en la abundancia de dinoquistes y el porcentaje de los minerales
analizados en las submuestras mediante un analisis de redundancia (Figura 6.11).
Para garantizar la estabilidad del andlisis de redundancia y evitar efectos de
multicolinealidad, se evaluo el factor de inflacién de la varianza (VIF) de las
variables explicativas, encontrandose que la concentracion de caolinita y albita
presentaron valores mayores a 10, por lo que fueron excluidas del modelo mediante
un procedimiento de seleccidn paso a paso hacia adelante. Se hizo el céalculo del p-
valor a través de permutaciones de Montecarlo para determinar la significancia del

RDA, encontrandose que es estadisticamente significativo (Anexo 5).

De acuerdo con los resultados, se observd que los dos primeros ejes del RDA
definieron gradientes ambientales complejos donde las variables explicativas no se
alinearon de forma exclusiva con un solo eje. El eje RDAL esta determinado por
concentraciones opuestas de cuarzo, con valores positivos; asi como de calcita y
silice con valores negativos. Por otra parte, el eje RDA 2 esta determinado
positivamente concentraciones opuestas de calcita y cuarzo con valores positivos;
asi como de silice con valores negativos. Ademas, se observé una relacion opuesta
entre la silice y el cuarzo, y una relacion ortogonal (independiente) de ambos con
la calcita. Es importante mencionar, que entre las variables explicativas, solo la

concentracion de cuarzo es estadisticamente significativa (Anexo 5).
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Figura 6.11. Andlisis de redundancia (RDA) entre los taxones de dinoquistes y minerales de las

submuestras.

También, se observéd que los taxones de dinoquistes con mayor influencia en la

variabilidad de la abundancia de dinoquistes: Echinidinium spp., Quinguecuspis

concreta, Spiniferites spp., Brigantedinium cariacoense Yy Protoperidinium

americanum y los taxones autdtrofos: Spiniferites spp. y Lingulodinium

machaerophorum son estadisticamente significativas (Anexo 5). Se observo que

Lingulodinium machaerophorum, Protoperidinium americanum y Quinguecuspis

concreta se ordenaron en el cuadrante inferior izquierdo y se alinearon con la
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concentracion de silice. Spiniferites spp. se ordeno en el cuadrante inferior derecho
y se alined de forma opuesta con la concentracion de calcita. Echinidinium spp. se
ordend en el mismo eje RDA2 positivo y estaria asociado con los contenidos de
cuarzo y de calcita. Por altimo, una gran mayoria de los taxones se ubico cerca del

origen.

La ordenacion de las muestras correspondientes a los diferentes intervalos de
tiempo revel6 agrupamientos diferenciados en relacion con las variables predictoras
(Figura 6.12). Las muestras correspondientes a la Pequefia Edad de Hielo se
distribuyeron en el semiplano derecho del grafico, alinedndose con valores
positivos del eje RDA1 y el cuarzo. Las muestras correspondientes al Periodo de
Transicidn se agruparon en el cuadrante inferior izquierdo, alinedndose con lasilice.
En contraste, las muestras del Periodo Calido Actual se agruparon en el cuadrante
superior izquierdo posicionandose en sentido opuesto a las de la Pequefia Edad de
Hielo y alineandose con la calcita. Finalmente, las muestras del Periodo mas
Reciente se ubicaron en el cuadrante inferior derecho, en una posicion intermedia
entre el origen del grafico y el agrupamiento de la Pequefia Edad de Hielo,

diferenciandose del sector ocupado por el Periodo Céalido Actual.
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Para evaluar la separacion de estos periodos a través de los parametros comunitarios

se hizo una comparacion entre aquellos que presentaron diferencias significativas

(Figura 6.13). El Periodo mas Reciente registré los valores mas elevados en la

abundancia total de dinoquistes, la abundancia de dinoquistes heterétrofos, el indice

de diversidad de Simpson, destacando un incremento mas marcado en la riqueza de

especies. Las diferencias significativas entre el Periodo Calido Actual y la Pequefia

Edad de Hielo se restringieron a las variables de abundancia total y de dinoquistes

heter6trofos. En cuanto al indice de diversidad de Simpson, las diferencias

estadisticas significativas se presentaron inicamente entre el Periodo mas Reciente
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y la Pequefia Edad de Hielo. No se identificaron diferencias significativas de la

abundancia de dinoquistes autotrofos y el indice H/A en ninguno de los periodos

analizados.
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V1.5.2. Correlograma

Para la elaboracion del correlograma se hizo la comparacion entre las variables
bioticas (abundancia de dinoquistes total, de origen heterétrofo, de origen autotrofo
y abundancia de dinoquistes por taxon) y las variables abioticas (porcentaje de

composicion mineral identificados en los sedimentos (Figura 6.14).
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Figura 6.14. Correlograma entre variables bidticas y abidticas. La x mindscula representa las
correlaciones con un nivel de confianza del 95%, la x mayUscula representa las correlaciones con

un nivel de confianza del 99%.

A partir de los resultados, se identificd que la concentracion de caolinita, cuarzo y
albita presentaron una correlacion negativa significativa con la abundancia de
Protoperidinium americanum y que la concentracién de cuarzo presentdé una
correlacion positiva significativa con la abundancia de Brigantedinium

cariacoense. Por otra parte, la concentracion de calcita presenta una correlacion
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positiva significativa con la abundancia de Lingulodinium machaerophorum y

Echinidinium spp.

VIl. DISCUSION

VI1.1. Evaluacion de los ensambles de dinoquistes

La mayoria de las investigaciones relacionadas con el andlisis de dinoquistes en el
sistema de afloramiento costero peruano se han centrado en su distribucién en los
sedimentos superficiales frente a Pisco y Callao (Wall et al., 1977; Dale, 1983,
Biebow, 1993; Alvarado, 2024 y Chang et al., 2025). En el presente estudio, el
analisis de un nucleo sedimentario recolectado en el talud continental superior
frente a Pisco reveld la ocurrencia de 19 taxones de dinoquistes y valores maximos
de riqueza en los estratos superficiales. Esta firma bioldgica superficial coincide
con los hallazgos de Wall et al. (1977), en la misma regidn, quienes identificaron la
ocurrencia de Echinidinium spp., Spiniferites bulloideus y Quinquecuspis concreta
como los componentes mas representativos del area. Asimismo, nuestros resultados
concuerdan con los dinoquistes identificados por Biebow (1993), quien determind
que los ensambles caracteristicos de dinoflagelados de afloramiento costero estan
dominados por el género Protoperidinium, destacando Brigantedinium spp. y
Protoperidinium americanum como las formas mas abundantes frente al litoral
peruano. Cabe resaltar que en este estudio se registraron dinoquistes del género
Selenopemphix, Stelladinium, Votadinium, Trinovantedinium, cuyas formas
vegetativas corresponden igualmente a Protoperidinium, aunque estos ultimos

presentaron menores abundancias.
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A lo largo del registro sedimentario y en los horizontes superficiales, la proporcion
de dinoquistes heterdtrofos respecto de autotrofos, expresada como el indice H/A,
asi como la riqueza de dinoquistes heterotrofos mantuvieron valores elevados. Esta
riqueza marcada de especies heterotrofas es un rasgo caracteristico de las areas de
afloramiento costero, que permite diferenciarlas de otros sistemas de
enriquecimiento de nutrientes determinados por aportes fluviales o dinamicas de
hielo marino (Biebow, 1993). En el presente estudio, el componente heterétrofo
dominante correspondi6 al género Echinidinium spp., que consisten en formas
redondas, marrones y espinosas (Radi et al., 2013), previamente documentado
frente a Pisco (Wall et al., 1977), Callao (Chang et al., 2025) y en la bahia de
Paracas (Alvarado, 2024). En todos estos sectores, Echinidinium spp. exhibe una
variabilidad morfoldgica y abundancias elevadas, consolidandose como un rasgo
distintivo del sistema de afloramiento costero peruano frente a los sistemas de
Benguela y California (Biebow, 1993). Asimismo, taxones menos abundantes como
Quinquecuspis concreta, Brigantedinium cariacoense y Protoperidinium
americanum coinciden con los dinoquistes documentados por otros autores en la
region (Wall et al., 1977; Dale, 1983; Biebow, 1993; Alvarado, 2024 y Chang et
al., 2025). Al respecto, Biebow (1993) destacé que Protoperidinium americanum
presenta frecuencias relativas analogas a las reportadas en las zonas de afloramiento
de Pisco, Chile, Mauritania y las islas Feroe. Asimismo, se identificaron dinoquistes
de Polykrikos kofoidii y Polykrikos schwartzii, taxones previamente reportados en
la bahia de Paracas (Alvarado, 2024) y en la plataforma continental frente a Pisco
(Biebow, 1993). Si bien, el género Polykrikos es caracteristico de zonas neriticas y

costeras, su proliferacion esta vinculada a sistemas marinos expuestos a procesos
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de eutrofizacion persistente, sea de origen natural o antropogénico (Zonneveld et

al., 2013).

En contraste, los dinoquistes autotrofos presentaron abundancias y valores de
riqgueza menores a lo largo de la secuencia sedimentaria y en sus estratos
superficiales. En estos ultimos, el ensamble estuvo dominado por Spiniferites spp.
En concordancia, investigaciones previas en el mar peruano documentaron la
presencia de Spiniferites bulloideus/ramosus, S. membranaceus y S. pachydermus
y sugirieron que la abundancia de Spiniferites no estd ligada a la intensidad del
afloramiento costero (Biebow, 1993). Por otra parte, aunque Operculodinium spp.
fue un taxén minoritario durante este estudio, Wall et al. (1977) reportaron su
abundancia en zonas de menor productividad. Asimismo, Biebow (1993) sefial6
que este taxdn es comun en las adyacencias de las zonas de afloramiento costero, a
nivel global, caracterizados por una mayor estratificacion de las aguas y una menor

competencia interespecifica por la asimilacion de nutrientes.

Por ultimo, en los estratos superficiales se registraron taxones catalogados como
raras en la literatura (Wall et al., 1977; Lewis, 1990; Biebow, 1993; Dale y Fjellsa,
1994). Principalmente, destaca Lingulodinium machaerophorum, Votadinium
calvum, Votadinium spinosum, Stelladinium stellatum y Trinovantedinium
applanatum las cuales presentaron abundancias moderadas en relacion con los
taxones dominantes analizados previamente. Estos resultados son similares a lo

reportado por Alvarado (2024), quien registr6 abundancias moderadas para este
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conjunto de taxones, exceptuando a Trinovantedinium applanatum vy
Lingulodinium machaerophorum. Las implicancias paleoambientales y ecologicas

de estos dinoquistes se discuten detalladamente en la seccion posterior.

VI1.2. Variaciones climaticas y distribucion de dinoquistes

De acuerdo con los resultados del estudio actual, la abundancia y diversidad de
dinoquistes son sensibles a los cambios en las condiciones climéticas del sistema
de afloramiento costero peruano. Durante la etapa final de la Pequefia Edad de Hielo
(~1708 - 1857), el desplazamiento meridional de la ITCZ y el consecuente
debilitamiento del SPSH atenuaron la intensidad de los vientos alisios del sudeste
y del afloramiento costero (Salvatteci et al., 2014). En este escenario climatico de
baja energia, Spiniferites spp. se consolidé como el taxon mas representativo.
Biebow (1993) documentd que Spiniferites pachydermus, de afinidad motil
autotrofa, fue el taxén méas abundante del género frente al litoral peruano y de
acuerdo con Zonneveld et al. (2013), abunda en las areas periféricas de las zonas de
afloramiento costero, donde la turbulencia decrece considerablemente. La marcada
abundancia de Spiniferites spp. durante la Pequeiia Edad de Hielo sugiere que su
distribucion no se limitd a las areas periféricas de las zonas de afloramiento; sino
que podria haber sido favorecida por la estabilidad fisica producida por un sistema
de afloramiento costero persistentemente debil. Por otra parte, Bricefio et al. (2016)
sefialaron una mayor influencia de los aportes terrigenos fluviales durante el mismo
periodo; en concordancia, se identifico la ocurrencia de Brigantedinium

cariacoense, un taxon caracteristico de ambientes de alta productividad controlados
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por descargas fluviales (Zonneveld et al., 2013); en este estudio, este taxon presento
una abundancia promedio sutilmente superior a la de los otros periodos climaticos

y pulsos de abundancia de caracter episodico (Figura 6.6).

Hacia el término de la Pequefia Edad de Hielo, los ensambles de dinoquistes
presentaron disminuciones abruptas en su abundancia general. Este colapso
bioldgico generalizado marcé el inicio de una reorganizacion paleoceanogréfica
global, caracterizado por el desplazamiento hacia el norte de la ITCZ y el
consecuente fortalecimiento de la SPSH (Salvatteci et al., 2014). Esta transicion
interrumpid el estado de baja energia predominante durante la Pequefia Edad de
Hielo, provocando una mayor intensidad de los vientos alisios del sudeste y la
somerizacion de la termoclina (Gutiérrez et al., 2009). En el contexto climético del
Periodo de Transicion, Unicamente Quinquecuspis concreta y Protoperidinium
americanum, de propiedades mdtiles heterétrofas, registraron incrementos
importantes; de acuerdo con lo documentado, Quinguecuspis concreta es un taxon
caracteristico de ambientes de alta productividad y puede tolerar ambientes
oligotrdficos (Zonneveld et al., 2013) y en este estudio presenta mayor abundancia
durante la etapa inicial del Periodo de Transicion, y el siglo XXI, lo que sugiere que
no es propia de estados climaticos estables, sino que podria prosperar en
condiciones de mayor productividad en un entorno de inestabilidad hidrodindmica,
ambos caracteristicos de ambientes con mayor intensidad del afloramiento costero.
Esta variabilidad podria estar relacionada con una mayor intensidad de los vientos
que se habrian generado en respuesta al fortalecimiento de la SPSH a finales de la

Pequefia Edad de Hielo, alcanzando su maxima intensidad histérica durante el siglo
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XXI. Paralelamente, la menor frecuencia de las precipitaciones y el aumento en la
intensidad de los vientos (Bricefio et al., 2016) favorecieron una mayor intensidad
del afloramiento y el cambio en la naturaleza del aporte sedimentario. Es posible
que estas condiciones, al limitar la influencia fluvial, hayan propiciado un ambiente
Optimo para una mayor abundancia de Protoperidinium americanum, taxon

caracteristico de ambientes sin influencia fluvial (Zonneveld et al., 2013).

Por otra parte, la estratigrafia del Periodo de Transicion muestra bandas claras ricas
en diatomeas que ademas presentan picos en la concentracion de silice (Cardich et
al., 2019). Estas capas registraron mayor diversidad de dinoquistes, registrandose
un incremento en la abundancia de Lingulodinium machaerophorum, Spiniferites
spp., Operculodinium spp. y Nematosphaeropsis spp. Estos cuatro taxones, de
propiedades autétrofas/mixoétrofas (Jeong et al., 2005) son caracteristicos de
sistemas expuestos a una elevada variabilidad ambiental (Zonneveld et al., 2013).
Esta asociacion permite postular la ocurrencia de ciclos de afloramiento y
estratificacion de la columna de agua, mecanismo que explica la ocurrencia de los

ensambles de dinoflagelados mencionados.

Durante el Periodo Céalido Actual se registraron abundancias inusualmente elevadas
de Echinidinium spp. en comparacion con los periodos climaticos precedentes. Es
posible que la abundancia de este género, consolidado en la actualidad como un
componente caracteristico de los ensambles de dinoquistes en el mar peruano, se

encuentre ligada al gradiente térmico zonal en el Pacifico Tropical. Dicho
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forzamiento estuvo asociado a una mayor intensidad de los vientos alisios del
sudeste frente al litoral peruano (Salvatteci et al., 2014), los cuales fueron mas
pronunciados que durante el Periodo de Transicion, provocando una mayor
intensidad del afloramiento costero y el subsecuente incremento de la productividad
primaria, lo que podria relacionarse con el incremento en la abundancia de

Echinidinium spp.

La etapa mas reciente, correspondiente al siglo XXI, presenta una mayor influencia
del calentamiento global; ademas, se ha registrado una aceleracion de la sefial
antropogénica en las Ultimas décadas, a través de un incremento abrupto en las
concentraciones de gases de efecto invernadero como metano, diéxido de carbono
y 6xido nitroso desde el Gltimo par de décadas del siglo XX, tendencia que continta
hasta la actualidad, por lo que hay una mayor tasa de calentamiento del océano a
nivel global (Solomon et al., 2007), causando el desplazamiento de los centros de
alta presion hacia altas latitudes (Aqueveque et al., 2020) y frente al litoral peruano,
en las Ultimas décadas, a diferencia de las tendencias de incremento de la
temperatura en los mares, se ha registrado la disminuciéon de la temperatura
superficial del mar (Gutiérrez et al., 2009). Sumado a esto, la Oscilacion Decadal
del Pacifico (PDO) entro en su fase fria de condiciones climéaticas medias, lo que
intensificO aun méas el afloramiento costero (Gutiérrez et al., 2011). Este
acoplamiento de la variabilidad natural (fase fria) y los vientos mas intensos
potencié episodios de elevada productividad en la columna de agua. No obstante,
es posible que la alternancia entre estos pulsos de mayor intensidad del afloramiento

y periodos de relajacion, donde el calentamiento global generaba una estratificacion
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acelerada de la columna de agua, haya permitido la proliferacion de Spiniferites
spp. La dominancia de Spiniferites spp. durante la Pequefia Edad de Hielo y el siglo
XXI da lugar a plantear que su factor limitante no estaria relacionado con la
temperatura ni la disponibilidad de presas, sino con la turbulencia en la columna de
agua. Por otra parte, es destacable que entre los dinoquistes autotrofos, solo
Spiniferites spp. presente un incremento en su abundancia durante el siglo XXI, lo
gue sugiere una estrategia de explotacion de nichos libres de competencia,
aprovechando los nutrientes remanentes. No obstante, en la bahia de Paracas,
Alvarado (2024) sefialé que en la ultima década Spiniferites spp. no presenta un
incremento sostenido, sino que después de 2010, hay una disminucion persistente
hasta alcanzar valores minimos; por lo que es posible que exista una sefial decadal

en la variabilidad de Spiniferites spp., al menos en las zonas costeras.

El ensamble de dinoquistes del siglo XXI se caracteriz6 por un incremento en la
riqueza de taxones heterdtrofos. Este patron destaca por la ocurrencia exclusiva de
taxones que, aunque estan ampliamente descritas en la literatura, no habian sido
previamente identificados en los periodos climaticos descritos en este estudio, lo
que evidencia una reorganizacion ecologica reciente en el sistema de afloramiento
costero peruano. El incremento en la abundancia y diversidad de dinoquistes
heterotrofos sugiere procesos de eutrofizacion natural y diferentes niveles de
nutrientes (Matsuoka, 2000; 2003). Especificamente, la ocurrencia de Polykrikos
kofoidii, Polykrikos schwartzii y Stelladinium stellatum durante este periodo se
vincula con condiciones hipertréficas y un elevado enriquecimiento organico de la

columna de agua (Zonneveld et al., 2013), condiciones registradas frente a las
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costas de Callao y Chile en las tltimas décadas (Cardich et al., 2019). Comparando
con los resultados de Alvarado (2024) que detallo la variacion de la abundancia de
dinoquistes en la bahia de Paracas, durante los ultimos 100 afos, se identifico que
en las ultimas décadas, los dinoquistes del género Polykrikos también presentaron
picos de abundancia; no obstante, contrario a lo esperado, no fueron tan abundantes
como los registrados en el talud continental, lo que podria relacionarse con procesos
de eutrofizacion natural en el area de estudio o un origen aléctono. Asimismo, se
registrd el incremento en la abundancia de Votadinium spinosum, taxon asociado
con la disponibilidad de diatomeas y la eutrofizacion antropogénica (Zonneveld et
al., 2013); no obstante, en el presente estudio no presento una relacion significativa

con la silice amorfa.

V11.3. Dinoquistes en entornos de alta productividad

En los nacleos sedimentarios se identificaron bandas claras ricas en diatomeas que
ademas presentan picos en la concentracion de silice amorfa (Figura 6.4), que
sugieren la ocurrencia frecuente de floraciones algales masivas (Cardich et al.,
2019) vy, por consiguiente, de episodios de productividad primaria muy elevada
durante el Periodo de Transicion. Asimismo, los ensambles de dinoquistes
heterotrofos y autdtrofos identificados en las bandas podrian estar relacionados con
un régimen oceanografico de alta energia e inestabilidad hidrodindmica a corto
plazo, caracteristicas que definieron las condiciones ambientales de dicho periodo.
El anélisis de la Figura 7.1 revelé composiciones distintas en cada banda de

diatomeas, cuya composicion porcentual difiere de la composicion porcentual
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promedio de los taxones del Periodo de Transicion. Esto sugiere condiciones
ambientales analogas durante la formacion de bandas de diatomeas; no obstante,
mecanismos ambientales particulares en cada una de ellas. Por ejemplo, la
ocurrencia de Brigantedinium cariacoense, asociada a un incremento en las
descargas fluviales, demuestra que el desarrollo de estas capas y la subsecuente
estructura de las comunidades de dinoflagelados no responden a condiciones

homogéneas, sino a mecanismos oceanograficos y ecoldgicos especificos.

Al igual que en los periodos climaticos analizados, se registré una dominancia de
dinoquistes heterétrofos en cada una de las bandas analizadas (55-94%). En este
contexto de alta productividad, se podria sugerir la ocurrencia de un acoplamiento
tréfico de los dinoflagelados con las floraciones de diatomeas. Sin embargo, en el
presente estudio no se hallé una correlacion significativa entre la abundancia de
dinoquistes heterétrofos y la concentracion de silice amorfa, utilizada aqui como
proxi de la abundancia de diatomeas (Conley, 1988; Gutiérrez et al., 2009). Al
respecto, Jeong et al. (2010) reportaron que, si bien existe una relacion depredador-
presa entre ambos grupos, los dinoflagelados heterétrofos también pueden
consumir  bacterias, pico-eucariotas, haptofitas, otros dinoflagelados,
nanoflagelados y ciliados. Por lo tanto, la ausencia de una correlacion entre ambos
sugiere que la persistencia de la comunidad de dinoflagelados heterotrofos no
estuvo ligada exclusivamente a las fluctuaciones en el contenido de diatomeas, sino
que fue sostenida por una oferta diversificada de presas alternativas en la columna
de agua, lo que explica la ausencia de un taxon dominante y la ocurrencia de

Echinidinium spp., Protoperidinium americanum, Quinquecuspis concreta,
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Brigantedinium cariacoense, Selenopemphix quanta, Selenopemphix undulata,
cuyas formas vegetativas forman parte del género heterétrofo Protoperidinium

(Gribble et al., 2007).
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Figura 7.1. Analisis de bandas de dinoquistes por separado y comparacion con la composicion

promedio del Periodo de Transicién sin considerar las bandas de diatomeas.

Por otra parte, la abundancia de dinoquistes autotrofos (6-50%) fue superior en las
bandas de diatomeas, en comparacién con la composicion porcentual promedio del

Periodo de Transicién y los taxones autotrofos exhibieron un comportamiento
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ecologico excluyente en cada banda, las variaciones correspondientes en sus
abundancias, en conjunto con la de los dinoquistes heterotrofos, se ilustra en la

Figura 7.1.

Las bandas #3 y #5 se caracterizaron por la dominancia de Lingulodinium
machaerophorum (33-44%), cuya forma motil, aprovecha de manera eficiente la
materia orgénica derivada de las diatomeas, la cual es mineralizada y reciclada en
la columna de agua, formandose ion amonio y nitrégeno organico disuelto,
favoreciendo su proliferacion (Mertens et al., 2023). Este mecanismo de
asimilacién de nutrientes es determinante para su desarrollo; por consiguiente, el
taxon presenta una mayor abundancia durante periodos con mayor influencia de la
relajacion de los vientos alisios del sudeste y la consecuente estratificacion de las
aguas, condiciones que habrian sido lo suficientemente estables y prolongadas
como para favorecer su abundancia (Mertens et al., 2023). El reemplazo de
Lingulodinium  machaerophorum por Operculodinium spp. (20%) vy
Nematosphaeropsis spp. (9%) en la banda #2, se relacionaria con una columna de
agua caracterizada por episodios de estratificacion vertical moderada, condicionado
por una mayor influencia de masas de agua de origen oceanico o de transicion, lo
que favorece el desarrollo de estos taxones (Zonneveld et al., 2013; Biebow, 1993).
Por dltimo, la disminucion de la abundancia de dinoquistes autotrofos y la
dominancia de Spiniferites spp. (7%) podria estar relacionada con el inicio de una
fase de mayor intensidad del afloramiento costero y un ambiente con ventanas de
relajacion mas reducidas para la proliferacion de dinoflagelados autétrofos, pero lo

suficientemente estables para la ocurrencia de Spiniferites spp., en un contexto de
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incremento de la productividad primaria debido a una mayor intensidad del

afloramiento costero hacia finales del Periodo de Transicion e incremento del

Periodo Calido Actual.

VIII.

1.

CONCLUSIONES

Durante los ultimos 300 afios, el sistema de afloramiento costero peruano
presentd una sefial bioldgica distintiva caracterizada por una alta riqueza
de dinoquistes heterdtrofos, principalmente Echinidinium spp.,
Quinquecuspis concreta, Protoperidinium americanum y Brigantedinium
cariacoense y una menor proporcion de dinoquistes autotrofos,
principalmente Spiniferites spp. y Lingulodinium machaerophorum Este
patron refleja el predominio de condiciones sostenidas de alta
productividad, mientras que el componente autétrofo se restringe a

periodos con una menor intensidad del afloramiento costero.

El Periodo Célido Actual se caracteriz6 por una mayor abundancia de
dinoquistes de especies heterotrofas en comparacion con la etapa final de
la Pequefia Edad de Hielo (~1708-1850). No obstante, el Periodo de
Transicion (~1850-1900) reveld una dindmica caracterizada por la
disminucion de la abundancia de Echinidinium spp. y Brigantedinium
cariacoense, en contraposicion al incremento de la abundancia de

Quinquecuspis concreta y Protoperidinium americanum. Lo que
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demuestra que los dinoflagelados heterotrofos no responden de manera
univoca a las variaciones en el sistema de afloramiento costero. Por el
contrario, la respuesta gradual y diferenciada observada a nivel de especie

resalta la necesidad de profundizar el conocimiento de sus ciclos de vida.

El siglo XXI se caracterizo por una amplia variabilidad en la abundancia
de dinoquistes, registrando los valores maximos a nivel temporal. Este
intervalo destacé por la ocurrencia de taxones previamente ausentes en los
periodos analizados, pertenecientes a los géneros Polykrikos,
Selenopemphix y Votadinium. Este escenario coincidio con un incremento
en las abundancias de los taxones heterotrofos Echinidinium spp.,
Brigantedinium cariacoense y el taxon autotrofo Spiniferites spp. Sin
embargo, solo Spiniferites spp. presenté abundancias comparables a las
registradas durante la Pequefia Edad de Hielo. En conjunto, estos cambios
denotan una reorganizacion ecoldgica reciente en la estructura comunitaria
del sistema de afloramiento costero peruano, que podria relacionarse con

los efectos del calentamiento global antropogénico.

Cabe resaltar que la abundancia de dinoquistes heter6trofos no se
encuentra asociada a la variabilidad de la silice amorfa (utilizada como
indicador de la abundancia de diatomeas). Sin embargo, se identificaron
asociaciones a nivel especifico: taxones heterétrofos como Quinquecuspis
concreta y Selenopemphix quanta presentaron una correlacion directa con
la silice amorfa, mientras que el taxon autotrofo Spiniferites spp. presento

una correlaciéon inversa; no obstante, ninguna de estas relaciones fue
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estadisticamente significativa. Este patron sugeriria que los dinoflagelados
heterdtrofos no responden de manera uniforme a la disponibilidad de
diatomeas, lo que denota diferencias en sus preferencias alimenticias y

distintos grados de especificidad hacia sus presas.

5. En entornos de alta productividad, como los registrados en bandas de
diatomeas durante el Periodo de Transicion, los ensambles de dinoquistes
presentaron una marcada heterogeneidad composicional de banda a banda.
Bajo estas condiciones, los taxones autétrofos fueron relativamente mas
abundantes en comparacion con el promedio general de dicho periodo. La
dominancia alterna de uno o méas de los taxones Lingulodinium
machaerophorum, Nematosphaeropsis spp., Operculodinium spp. vy
Spiniferites spp. refleja la variabilidad de las condiciones oceanogréficas

imperantes frente al litoral peruano.

IX. RECOMENDACIONES

1. Continuar con el muestreo de sedimentos en las zonas costeras frente al
litoral peruano para identificar la influencia de las actividades antrépicas,
ya que en la etapa mas reciente del Periodo Calido Actual se identificaron
dinoquistes propios de zonas de eutrofizacion como Polykrikos kofoidii y

Stelladinium stellatum.
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2. Profundizar el conocimiento de las preferencias troficas de los
dinoflagelados del género Protoperidinium en el sistema de afloramiento

costero peruano.

3. Complementar los estudios basados en registros de dinoquistes con los
registros moleculares de dinoflagelados basados en ADN ambiental

preservado en los sedimentos.
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XIl.  ANEXOS
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14.7 | 13677 1058 13 [0.290.00|90.7| 9.3 0 1960 0 8845 319 |319( O 0 319 319 319 319 0 0 638 0 0 | 319 0
159 144050 | 18850 | 11 [0.64|3.32|93.1| 6.9 0 7532 0 | 121924 | 8944 | 0 0 942 471 0 2825 0 0 471 942 0 0 0 0
17.1| 11082 829 10 [0.23]0.00|84.7|153| O 665 0 5282 1034 | 0 0 185 0 1182 1699 185 0 185 665 0 0 0




183 | 17766 1415 14 10.21{3.05(95.0| 5.0 0 888 0 12436 296 |29 | O 888 296 296 1480 296 0 0 296 0 0 0 | 29
19.5| 64050 7034 18 [0.15|0.00 | 84.3 |15.7 | 1708 | 4270 |[427| 32665 | 8753 | O 0 4270 0 640 5978 | 1067 | 1281 | 640 1281 0 0 | 640 | 427
20.7 | 27658 2377 13 {0.20 {253 | 79.3|20.7 | 645 | 1936 0 15857 | 5439 | 0 | 277 645 645 0 1936 0 0 277 0 0 0 0 0
21.9 | 22039 1863 13 {0.31(0.00(917| 83 | 73 661 0 15574 | 1837 | O 0 220 367 1249 588 11751 0 294 0 0 0 0 0
23.1| 13419 1007 16 |[0.14 | 2.55|87.7 | 12.3| 358 | 1029 0 4920 1521 0 313 939 671 2952 0 134 | 313 134 0 0 | 134 0
23.7| 13046 972 13 | 0.17{0.00|83.9|16.1| 257 | 1030 0 3347 386 (687 O 0 0 4163 1802 129 0 343 901 0 0 0 0
249 | 9311 676 16 |0.12(353|887[113| O 497 0 2483 435 [341| O 155 124 1645 1583 155 | 62 | 1428 279 0 0 0 124
26.1| 75689 8396 19 | 0.18 (0.00| 728 |27.2| 728 | 4124 0 13343 |16982|970| O 3882 728 2183 | 24987 | 728 | 243 | 3154 | 2183 0 |970| O | 485
27.3| 10149 737 13 |0.13|257|851(149| O 1815 0 3293 1512 | O 0 168 605 302 1512 168 0 437 0 0 0 | 168 | 168
285 | 22741 1818 16 | 0.20{0.00|68.7|31.3| 367 | 6749 0 3375 6676 | 73 0 734 147 660 2788 73 | 293 | 440 367 0 0 0 0
29.1| 13294 1027 11 {017 (130(875|125| O 2137 0 4985 1424 | 0 0 0 237 475 3323 0 | 237 | 237 237 0 0 0 0
30.3 | 14999 1143 16 [0.16 [ 0.00 | 88.7 | 11.3 | 100 650 0 4800 1450 | 100| © 400 150 1550 4850 0 150 | 500 150 0 0 0 150
31.5| 20132 1600 18 [0.13[2.63|79.0(21.0| 67 1543 0 6576 3825 | 67 0 67 336 2349 4093 336 | 134 | 134 336 0 0 67 | 201
32.1| 7452 533 14 {0.14{0.00 | 68.3 | 31.7 | 224 497 0 2509 1863 |323| O 0 0 224 1143 99 | 174 | 224 174 0 0 0 0
32.7| 22424 1830 16 [0.18 | 2.87 | 80.7 | 19.3 | 298 894 0 9908 3725 |1223| 0 0 0 1713 3427 223 | 521 | 298 372 0 0 | 298 | 521
339 | 13167 1002 15 {0.15(0.00 (90.4 | 96 | 218 0 0 3183 828 | 0 0 436 1482 4229 436 | 218 | 1046 436 0 0 | 436 | 218
345 | 36421 2831 17 |0.12 (327|884 |11.6|3993| 121 0 18513 | 2420 |242| O 242 484 2662 3388 726 | 484 | 847 1573 0 0 0 | 726




Anexo 2: Abundancia de dinoquistes y parametros bioldgicos de las submuestras del nicleo CR101404-BX1
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25.8 7366 556 15 | 0.22 | 0.00 | 76.2 23.8 234 818 0 6314 1286 117 0 117 117 0 351 117 0 117 351 117 | 351
27.2 16 564 1307 | 19 | 0.14 | 279 | 68.7 | 31.3 0 110 0 3423 166 1491 | 3368 | 1325 0 994 663 | 331 | 4583 110 166 110 | 110
28.15 16 799 1370 | 16 | 0.20 | 0.00 | 87.3 | 12.7 0 672 0 4032 504 168 | 1232 168 168 | 1736 | 6832 0 0 1568 224 0 336
29.35 9601 706 12 | 0.26 | 243 | 55.1 | 44.9 0 351 0 1690 4242 0 64 159 0 2137 | 574 0 64 510 0 0 159
30 5310 388 8 0.50 | 0.00 | 94.2 5.8 0 3676 0 1634 204 0 0 0 0 0 102 0 0 0 102 0 102
30.9 8485 654 10 | 0.15 | 3.29 | 84.8 | 15.2 0 369 0 3505 922 184 0 0 0 369 | 2213 0 0 1291 184 0 0
31.7 4847 336 12 | 0.20 | 3.04 | 65.3 | 34.7 0 0 0 1228 1616 0 65 65 0 1018 | 743 65 65 65 0 0 129
32.2 16 426 1419 | 17 | 0.15 | 0.00 | 88.4 11.6 66 924 0 14 513 1583 198 0 132 0 132 2441 0 264 264 132 528 | 66
32.55 14734 1128 | 16 | 0.13 | 3.41 | 854 | 146 439 439 0 7416 1708 98 342 634 0 732 | 2634 0 537 195 0 0 0
34.1 9093 675 14 | 0.16 | 0.00 | 86.7 | 13.3 333 394 0 4486 1091 0 0 61 0 455 | 2880 | 61 61 182 121 0 0
36.2 14 119 1184 | 10 | 0.20 | 3.12 | 95.0 5.0 0 706 0 9177 471 0 0 0 0 235 4941 0 0 0 235 941 | 471
36.9 13 850 1057 | 13 | 0.16 | 0.00 | 92.0 8.0 138 1334 0 4969 782 0 0 0 0 1426 | 4371 0 644 138 322 184 | 322
37.45 10 229 894 13 |1 0.15 | 3.19 | 89.1 | 10.9 440 779 0 2947 542 0 440 0 0 1897 | 2913 0 440 135 135 135 0
38.3 27 601 2413 | 13 | 0.15 | 0.00 | 89.1 | 10.9 | 1188 | 2102 0 7951 1462 0 1188 0 0 5118 | 7860 0 1188 | 366 366 366 0
39.7 23217 2327 | 18 | 0.16 | 2.87 | 845 | 155 80 4003 0 17 133 400 240 0 640 640 400 | 2162 | 80 160 480 2962 560 | 80
41.05 24 890 2369 | 15 | 0.27 | 2.88 | 47.0 | 53.0 373 1618 0 13938 747 1120 0 0 124 249 373 0 0 622 11 325 124 0
42.45 6945 527 14 | 0.34 | 0.00 | 91.6 8.4 78 1405 0 7569 156 0 0 0 0 0 546 39 39 273 429 39 78
44.05 7338 559 13 1 037 | 3.12 | 77.8 | 22.2 54 272 0 8751 163 109 54 0 0 0 435 54 0 326 1305 54 0
45.35 9853 780 11 | 0.39 | 0.00 | 84.5 15.5 170 510 0 12 486 1104 0 85 0 0 0 510 0 0 340 340 255 0
46.65 21 265 2164 | 14 | 056 | 3.23 | 96.0 4.0 562 1030 0 32787 94 0 0 187 94 281 749 0 0 281 749 94 94
48.9 28 883 2900 | 13 | 042 | 3.22 | 84.1 15.9 159 1270 0 36 659 2380 159 0 159 0 0 2857 0 0 635 2063 317 | 317




51.45 5458 401 | 10 | 0.26 | 3.05 | 90.2 | 9.8 266 | 399 0 5192 266 0 0 399 0 0 799 0 0 266 266 0 | 133
52.3 6700 507 | 12 | 0.37 | 0.00 | 94.2 | 58 156 | 390 0 7869 78 0 0 0 78 78 | 1013 | O 0 467 312 78 | 78
53.55 16 253 1411 | 17 | 015 | 327 | 789 | 21.1 | 428 | 1176 | O 12 297 962 107 107 | 321 | 214 | 321 | 1925 | O 107 | 535 2245 214 | 107
55.1 20 846 2029 | 15 | 038 | 3.36 | 929 | 7.1 463 | 1204 | O 27 332 278 0 0 0 0 463 | 1297 | 93 | 278 185 1204 371 | 185
56.25 25883 2522 | 15 | 031 | 2.86 | 839 | 16.1 | 567 | 1322 | 378 | 29095 945 0 0 189 | 189 | 567 | 1322 | O 756 | 378 3212 756 | 0

57.5 7932 628 | 12 | 0.17 | 0.00 | 77.2 | 22.8 | 259 | 431 0 5518 172 0 0 0 0 776 | 604 0 431 | 431 1638 172 | 0

58.3 17 533 1616 | 10 | 0.25 | 3.37 | 53.0 | 47.0 0 1690 | O 8027 634 0 0 0 0 1267 | 1056 | O 211 0 7604 0 | 634
59.5 10 406 860 | 11 | 0.17 | 0.00 | 625 | 375 | 260 | 1301 | O 4162 0 260 | 2862 0 0 780 | 1821 | O 0 260 520 0 | 260
61.05 6117 468 9 | 018 | 3.04 | 90.0 | 10.0 | 204 | 816 0 4282 408 0 0 0 0 0 1019 | © 0 612 204 0 | 612
62.25 22 669 1883 | 14 | 0.16 | 0.00 | 95.2 | 48 | 1090 | 6321 | O 11552 436 218 | 436 0 1308 | 654 | 3923 | O 0 436 0 218 | 654
63.4 15777 1432 | 13 | 0.21 | 255 | 684 | 31.6 0 1598 | 0O 10 984 399 0 0 200 | 399 0 1198 | 200 | 200 | 200 4593 79| 0

64.15 9606 782 | 13 | 0.14 | 1.64 | 57.3 | 42.7 0 820 0 2811 469 586 | 586 117 0 1406 | 1171 | © 0 117 2460 117 | 234
65.1 7964 636 | 15 | 0.14 | 294 | 78.3 | 21.7 | 346 | 346 0 5392 742 148 | 594 | 297 0 890 | 5% 0 49 247 247 198 | 346
65.85 5497 415 | 14 | 0.12 | 275 | 649 | 351 | 149 | 594 0 891 446 594 0 149 0 1188 | 297 | 149 0 297 891 0 | 149
66.75 16 043 1451 | 15 | 0.16 | 3.20 | 742 | 258 | 101 | 4439 | O 6155 504 504 0 404 0 1009 | 1715 | © 303 | 303 3128 0 | 101




Anexo 3: Abundancia de dinoquistes y parametros bioldgicos de las submuestras del compdsito de los nucleos sedimentarios CR101404-

BX1-MUC y CR101404-BX1
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0.3 17487 | 1582 | 23 | 0.11 | 3.67 | 75.0 | 25.0 | 58 1224 | 58 2740 408 0 58 1107 1049 | 816 | 3905 | 350 0 175 | 3905 | 1341 | 117 0 175
0.9 |105235|14968 | 23 [ 0.11 | 3.71 | 61.5 | 38,5 | 350 | 3147 0 | 21676 | 1748 0 1049 | 10139 | 4895 | 699 | 13635 | 350 | 3147 | 350 (37759 (4895 | O 0 1398
15 | 25583 | 2043 | 23 | 0.13 | 3.58|90.0 | 10.0 | 597 | 1023 0 7590 171 0 0 1706 256 | 1364 | 2644 85 85 341 | 2388 | 6822 | O 85 426
2.7 | 23222340642 | 20 | 0.17 [ 0.00 | 84.3 | 15.7 | 761 | 13705 | 0 | 22080 0 0 0 16751 | 76139 | 2284 | 48 729 | 5330 0 2284 | 36547 | 3807 | 0 | 1523 | 2284
39 | 69046 | 7344 | 23 {0.15|3.16 (923 | 7.7 | 1151 | 4603 | 230 | 35443 | 230 0 0 2071 1381 | 1841 | 10 357 | 2532 0 1381 | 5063 | 1151 | 921 0 690
51 | 29232 | 2270 | 15| 0.15 | 0.00 | 91.0 | 9.0 | 390 | 1169 0 | 20852 | 780 0 0 0 0 2046 | 1364 | 195 | 195 0 1851 0 195 0 195
6.3 | 26832 | 2225 |23 (017 (351|927 7.3 89 626 89 | 16636 | 894 | 358 89 1252 358 | 1610 | 2862 | 447 0 537 626 0 179 | 89 89
75 | 29856 | 2549 | 20 | 0.23 (0.00 [ 95.3 | 4.7 | 496 | 1488 | 99 | 20433 | 397 99 397 1488 99 1389 | 1785 | 496 0 694 496 0 0 0 0
8.7 | 14515 | 1098 | 17 | 0.15(3.09 [ 90.3 | 9.7 | 726 581 0 9386 435 0 339 774 0 290 | 1064 | 145 0 145 629 0 0 0 0
99 | 19036 | 1493 | 15 (0.17 [ 0.00 | 91.3 | 8.7 0 825 0 | 11485 | 508 | 127 0 635 254 | 2538 | 1396 | 254 0 0 1015 0 0 0 0
11.1 | 57152 | 5862 | 15 | 0.27 | 3.29 | 94.7 | 5.3 | 946 378 0 | 44473 | 1703 | 568 0 757 0 3596 | 2649 0 0 946 757 0 0 378 0
12.3 | 25439 | 2155 | 19 [ 0.29 | 0.00 | 96.0 | 4.0 0 1268 0 | 19692 | 507 0 169 254 254 676 | 1437 | 507 85 169 338 0 0 85 0
135 | 32471 | 3045 | 19 | 0.12 | 2.89 | 89.7 | 10.3 | 758 | 1299 0 17426 | 1515 | 758 0 1299 541 | 1191 | 4762 | 758 0 866 | 1082 0 108 | 108 0




14.7 | 13677 | 1058 | 13 | 0.29 | 0.00 | 90.7 | 9.3 0 1960 | O 8845 | 319 | 319 0 0 319 | 319 | 319 | 319 0 0 638 0 0 | 319 0
15.9 | 144050 | 18850 | 11 | 0.64 |3.32|93.1| 6.9 0 7532 | 0 [121924(8944| O 0 942 471 0 2825 0 0 471 | 942 0 0 0 0
171 | 11082 | 829 | 10 |0.23 |0.00|84.7|153| O 665 0 5282 |1034| O 0 185 0 1182 | 1699 | 185 0 185 | 665 0 0 0 0
183 | 17766 | 1415 | 14 | 0.21 | 3.05|95.0 | 5.0 0 888 0 | 12436 | 296 | 296 0 888 296 | 296 | 1480 | 296 0 0 296 0 0 0 296
195 | 64050 | 7034 | 18 | 0.15|0.00 | 84.3 | 15.7 | 1708 | 4270 | 427 | 32665 | 8753 | O 0 4270 0 640 | 5978 | 1067 | 1281 | 640 | 1281 0 0 | 640 | 427
20.7 | 27658 | 2377 | 13 | 0.20 [ 253 | 79.3 (20.7 | 645 | 1936 | O | 15857 | 5439 | O 277 645 645 0 1936 0 0 277 0 0 0 0 0
219 | 22039 | 1863 | 13 {031 000|917 | 83 | 73 661 0 | 15574 |1837| O 0 220 367 |1249 | 588 |1175| O 294 0 0 0 0 0
23.1 | 13419 | 1007 | 16 [ 0.14 | 255 |87.7 | 123 | 358 | 1029 | O 4920 |1521| O 0 313 939 | 671 | 2952 0 134 | 313 | 134 0 0 | 134 0
237 | 13046 | 972 |13 0.17|0.00 (839 |16.1| 257 | 1030 | O 3347 | 386 | 687 0 0 0 4163 | 1802 | 129 0 343 | 901 0 0 0 0
249 | 9311 676 | 16 | 012 353|887 |113| O 497 0 2483 | 435 | 341 0 155 124 | 1645 | 1583 | 155 | 62 | 1428 | 279 0 0 0 124
258 | 7366 556 |15 (022|000 |76.2|238| 234 | 818 0 3274 | 1286 | 117 0 117 117 0 351 117 0 117 | 351 0 0 | 117 | 351
272 | 16564 | 1307 | 19 ({014 (279|687 |313| O 110 0 3037 | 166 | 1491 | 3368 1325 0 994 | 663 | 331 | 4583 | 110 | 166 0 0 | 110 | 110
28.15| 16799 | 1370 | 16 | 0.20|0.00 | 87.3 |12.7| O 672 0 3192 | 504 | 168 | 1232 168 168 | 1736 | 6832 0 0 | 1568 | 224 0 0 0 336
29.35 | 9601 706 |12 ({026 |243|551|449| O 351 0 1340 [4242| O 64 159 0 2137 | 574 0 64 | 510 0 0 0 0 159
30 5310 388 8 (050000 (942| 5.8 0 3676 | O 1123 | 204 0 0 0 0 0 102 0 0 0 102 0 0 0 102
309 | 8485 654 |10 (0.15(329|848|152| O 369 0 2951 | 922 | 184 0 0 0 369 | 2213 0 0 |1291| 184 0 0 0 0
31.7 | 4847 336 |12 | 0.20 304|653 |347| O 0 0 1018 | 1616 | O 65 65 0 1018 | 743 65 65 65 0 0 0 0 129
322 | 16426 | 1419 |17 | 0.15|0.00 | 88.4 | 11.6 | 66 924 0 9697 | 1583 | 198 0 132 0 132 | 2441 0 264 | 264 | 132 0 0 | 528 | 66
3255 | 14734 | 1128 | 16 | 0.13 | 3.41 | 85.4 | 146 | 439 | 439 0 6976 | 1708 | 98 | 342 634 0 732 | 2634 0 537 | 195 0 0 0 0 0
34.1 | 9093 675 | 14 1 0.16 | 0.00 | 86.7 | 13.3 | 333 | 394 0 3456 (1091 O 0 61 0 455 | 2880 | 61 61 | 182 | 121 0 0 0 0
36.2 | 14119 | 1184 | 10 [ 0.20 [ 3.12 | 95.0 | 5.0 0 706 0 6118 | 471 0 0 0 0 235 | 4941 0 0 0 235 0 0 | 941 | 471
36.9 | 13850 | 1057 | 13 [ 0.16 | 0.00 | 92.0 | 8.0 | 138 | 1334 | O 4187 | 782 0 0 0 0 1426 | 4371 0 644 | 138 | 322 0 0 | 184 | 322
3745| 10229 | 894 |13 |0.15|3.19(89.1|109 | 440 | 779 0 2371 | 542 0 440 0 0 1897 | 2913 0 440 | 135 | 135 0 0 | 135 0
383 | 27601 | 2413 | 13 [ 0.15|0.00 | 89.1 | 10.9 | 1188 | 2102 | O 6398 | 1462 | 0O | 1188 0 0 5118 | 7860 0 | 1188 | 366 | 366 0 0 | 366 0
39.7 | 23217 | 2327 | 18 | 0.16 | 2.87 | 845|155 | 80 | 4003 | O | 10328 | 400 | 240 0 640 640 | 400 | 2162 | 80 | 160 | 480 | 2962 0 0 | 560 | 80
41.05 | 24890 | 2369 | 15 |0.27 | 2.88 | 47.0|53.0| 373 | 1618 | O 8214 | 747 |1120| O 0 124 | 249 | 373 0 0 622 |11325| 0 0 | 124 0
42.45 | 6945 527 | 14034 |000|916| 84 | 78 | 1405 | O 3863 | 156 0 0 0 0 0 546 39 39 | 273 | 429 0 0 39 78




44.05 | 7338 559 |13 (037 (312|778|222| 54 272 0 4512 | 163 | 109 | 54 0 0 0 435 54 0 326 | 1305 0 0 54 0

4535 | 9853 780 |11 (039|000 |845|155| 170 | 510 0 6540 | 1104 | O 85 0 0 0 510 0 0 340 | 340 0 0 | 255 0

46.65 | 21265 | 2164 | 14 | 0.56 | 3.23 | 96.0 | 4.0 | 562 | 1030 | O | 17049 | 94 0 0 187 94 281 | 749 0 0 281 | 749 0 0 94 94
489 | 28883 | 2900 | 13 | 042 |3.22 841|159 | 159 | 1270 | O | 18568 | 2380 | 159 0 159 0 0 2857 0 0 635 | 2063 0 0 | 317 | 317
51.45 | 5458 401 | 10| 0.26 [ 3.05|90.2 | 9.8 | 266 | 399 0 2662 | 266 0 0 399 0 0 799 0 0 266 | 266 0 0 0 133
52.3 | 6700 507 |12 {037 |0.00|942| 58 | 156 | 390 0 3973 78 0 0 0 78 78 1013 0 0 467 | 312 0 0 78 78
5355 | 16253 | 1411 |17 |0.15(3.27 | 789|211 | 428 | 1176 | O 7485 | 962 | 107 | 107 321 214 | 321 | 1925 0 107 | 535 | 2245 0 0 | 214 | 107
55.1 | 20846 | 2029 | 15| 0.38 (336929 | 7.1 | 463 | 1204 | O | 14824 | 278 0 0 0 0 463 | 1297 | 93 | 278 | 185 | 1204 0 0 | 371 | 185
56.25 | 25883 | 2522 | 15|0.31|2.86|83.9|16.1 | 567 | 1322 | 378 | 15303 | 945 0 0 189 189 | 567 | 1322 0 756 | 378 | 3212 0 0 | 756 0

575 | 7932 628 |12 (017|000 |772|228| 259 | 431 0 3018 | 172 0 0 0 0 776 | 604 0 431 | 431 | 1638 0 0 | 172 0

583 | 17533 | 1616 | 10 | 0.25|3.37 (53.0 (470 | O 1690 | O 4436 | 634 0 0 0 0 1267 | 1056 0 211 0 7604 0 0 0 634
59.5 | 10406 | 860 | 11 [0.17 |0.00|625|37.5| 260 | 1301 | O 2081 0 260 | 2862 0 0 780 | 1821 0 0 260 | 520 0 0 0 260
61.05| 6117 468 9 |0.18|3.04|90.0|10.0 | 204 | 816 0 2243 | 408 0 0 0 0 0 1019 0 0 612 | 204 0 0 0 612
62.25 | 22669 | 1883 | 14 | 0.16 | 0.00 | 95.2 | 48 | 1090 | 6321 | O 6975 | 436 | 218 | 436 0 1308 | 654 | 3923 0 0 436 0 0 0 | 218 | 654
634 | 15777 | 1432 | 13 ({021 (255|684 |316| O 1598 | 0 5991 | 399 0 0 200 399 0 1198 | 200 | 200 | 200 | 4593 0 0 | 799 0

64.15 | 9606 782 |13 (014 |164|573|427| O 820 0 1523 | 469 | 586 | 586 117 0 1406 | 1171 0 0 117 | 2460 0 0 | 117 | 234
65.1 | 7964 636 | 15 (014|294 |783|21.7| 346 | 346 0 2919 | 742 | 148 | 594 297 0 890 | 594 0 49 | 247 | 247 0 0 | 198 | 346
65.85 | 5497 415 |14 012 [ 275|649 |351| 149 | 594 0 594 446 | 594 0 149 0 1188 | 297 149 0 297 | 891 0 0 0 149
66.75 | 16043 | 1451 | 15| 0.16 [ 3.20 | 742 | 258 | 101 | 4439 | O 3531 | 504 | 504 0 404 0 1009 | 1715 0 303 | 303 | 3128 0 0 0 101




Anexo 4: Concentracion porcentual de los minerales analizados en las submuestras

del composito de los nucleos sedimentarios CR101404-BX1-MUC y CRI101404-

BX1.
PROFUNDIDAD | CAOLINITA | CUARZO | CALCITA | SILICE ALBITA YESO
MEDIA (cm) (%) (%) (%) (%) (%) (%)
0.30 2.3 6.3 3.1 24.3 9.7 11.0
0.90 2.7 8.7 3.3 24.5 116 9.5
1.50 2.2 8.7 3.3 244 9.6 14.9
2.70 2.6 9.2 2.8 27.6 111 13.7
5.10 2.0 5.8 4.5 27.0 7.4 14.7
6.30 2.2 5.6 6.0 27.5 8.6 144
7.50 1.9 7.0 7.1 27.3 6.8 17.2
8.70 1.6 7.9 7.4 39.4 8.2 20.4
9.90 2.7 8.8 5.5 26.4 10.5 13.0
11.10 21 5.6 5.9 25.1 8.2 154
12.30 2.3 6.8 4.7 25.9 9.9 12.4
13.50 2.3 6.8 4.0 22.5 9.7 10.5
14.70 2.8 10.6 5.7 22.7 12.7 18.3
15.90 2.4 7.0 9.2 28.5 10.1 16.0
17.10 2.7 6.5 6.2 21.9 9.9 9.7
18.30 2.4 7.8 6.2 22.2 7.9 9.0
19.50 2.3 9.9 5.2 244 10.1 11.9
20.70 21 8.9 9.2 21.7 9.1 131
21.90 1.5 7.6 6.3 38.1 7.3 18.1
23.10 14 4.7 4.5 34.2 58 8.8
23.70 1.6 4.9 7.4 26.0 6.4 13.0




24.90 1.4 7.6 4.3 34.6 6.2 15.3
28.15 1.3 2.8 3.1 36.8 4.5 7.7
29.35 2.0 5.3 1.4 19.8 8.2 6.3
30.90 11 2.8 6.6 34.0 4.3 8.8
31.70 1.3 2.4 6.0 41.2 41 7.6
32.55 1.3 3.5 6.9 344 4.3 115
34.10 14 3.4 5.2 35.6 4.6 13.1
36.20 14 3.1 4.4 38.3 4.5 13.6
38.30 1.6 3.4 2.4 33.7 5.2 13.0
39.70 35 9.8 1.2 19.1 16.2 5.0
41.05 3.7 11.1 11 22.2 14.8 94
42.45 2.7 6.8 0.6 25.0 12.0 7.5
44.05 3.0 7.5 0.6 221 11.4 9.0
45.35 3.2 7.6 0.6 23.4 12.7 10.3
46.65 2.5 7.4 0.6 25.9 10.8 13.4
48.90 2.8 7.8 0.6 24.5 114 8.0
51.45 3.1 8.4 0.6 240 12.5 7.6
52.30 2.6 8.1 0.6 26.2 11.7 111
53.55 2.8 6.7 0.7 30.4 12.3 9.0
55.10 3.1 8.3 0.6 27.4 13.8 7.9
56.25 3.0 8.7 0.7 245 12.5 8.3
57.50 3.3 9.8 0.7 28.7 13.8 9.8
58.30 2.6 6.5 0.7 224 10.4 6.8
59.50 3.8 11.9 0.6 21.0 16.2 8.9
61.05 3.3 9.3 0.6 25.7 15.0 8.2
62.25 3.6 9.6 0.7 27.1 14.7 8.5




63.40 2.0 45 1.4 43.1 8.2 8.1
65.10 2.4 6.3 0.7 38.0 9.0 9.5
66.75 2.1 5.4 1.3 28.8 8.8 9.2




Anexo 5: Detalle del analisis de redundancia y su significancia

RESUMEN DEL ANALISIS DE REDUNDANCIA

Grados de Estadistico p
Varianza
libertad F valor
Modelo 3 0.0300 2.9324 0.001
RESUMEN DE LAS CARACTERISTICAS DE LAS VARIABLES PREDICTORAS EN EL RDA
CONTRIBUCION DE LA VARIABLE SIGNIFICANCIA DE LA VARIABLE
VARIABLE
Grados de Estadistico p
PREDICTORA RDA1 RDA2 RDA3 Varianza
libertad F valor
Cuarzo 0.7641 0.5170 0.3564 1 0.0144 4.2184 0.001
Calcita -0.7816 0.6137 -0.0386 1 0.0136 4.0049 0.002
Silice amorfa -0.4980 -0.3428 -0.2244 1 0.0019 0.5738 0.836
RESUMEN DE LAS CARACTERISTICAS DE LAS VARIABLES PREDECIDAS EN EL RDA
VARIABLE TAXON CONTRIBUCION DE LA VARIABLE
p-valor
PREDECIDA RDA1 RDA2




ARCHSPP Archaperidinium spp. 0.95557 -0.29478 0.701
BRIGCAR Brigantedinium cariacoense 0.97754 -0.21073 0.003
BRGSMP Brigantedinium simplex 0.0426 0.99909 0.663
ECHSPP Echinidinium spp. -0.26811 0.96339 0.001
HINMACH Lingulodinium machaerophorum -0.9592 -0.28271 0.001
NEMSPP Nematosphaeropsis spp. 0.61874 -0.78559 0.748
OPERSPP Operculodinium spp. -0.27813 -0.96054 0.038
POLKOF Polykrikos kofoidii -0.62677 0.77921 0.230
POLSCW Polykrikos schwartzii 0.90688 0.42139 0.143
PROAME Protoperidinium americanum 0.7713 -0.63647 0.001
QUICON Quinquecuspis concreta -0.25062 -0.96809 0.001
SELNEP Selenopemphix nephroides -0.54312 0.83966 0.006
SELQUA Selenopemphix quanta 0.30235 -0.9532 0.036
SELUND Selenopemphix undulata -0.07574 -0.99713 0.004
SPFSPP Spiniferites spp. 0.99042 -0.1381 0.001




STESTE Stelladinium stellatum 0.98271 -0.18516 0.226

TRIAPL . .. -0.4082 0.91289 0.717
Trinovantedinium applanatum

VOTCAL Votadinium calvum 0.99952 0.0311 0.059

VOTSPI Votadinium spinosum 0.47783 -0.87845 0.004







