UNIVERSIDAD DE CONCEPCION Y

FACULTAD DE CIENCIAS NATURALES Y g Q

OCEANOGRAFICAS ) ; VA
Departamento de Oceanografia %,

Contribucion de la quimiolitoautotrofia a la produccién
primaria total en aguas costeras de Chile central (36°30 S;

73°07 W), un estudio basado en 9 afos de mediciones in situ.

Daniela Belén Villanueva Abarza
Seminario de Titulo presentado al Departamento de Oceanografia de la Universidad
de Concepcion.
Para optar al titulo de
Bidlogo Marino

Concepcidn, Chile
2020



DEDICATORIA
A mi madre, a mi hermano y a mi padre que no esta...

Gracias a ellos y a todos los que han formado parte de este camino

“How I wish, how I wish you were here
We're just two lost souls
Swimming in a fish bowl

Year after year
Running over the same old ground
And how we found
The same old fears

Wish you were here...”



AGRADECIMIENTOS

Agradezco profundamente a la Dra. Laura Farias por recibirme en el Laboratorio
de Biogeoquimica para realizar mi Seminario de Titulo junto con la beca del proyecto
Fondecyt (11611138) que me brindo para cubrir mis gastos en este periodo, ademas de
guiarme académicamente compartiéendome sus conocimientos. A Juan Falundez que me
guio desde un comienzo a enfocarme y me ayudd a lograr los objetivos de mi tesis
respondiendo a mis dudas cada vez que lo necesite. AGerardo Garcia que en una
instancia me ensefid como funcionaban los equipos y procedimientos para obtener mis
resultados, y también Karen Sanzana y Sandy Tenorio que de la misma forma
contribuyeron a aclarar preguntas que surgian en este camino.

Agradezco al Dr. Silvio Pantoja que me recibio6 en su laboratorio
aproximadamente 3 afios donde conoci lo interesante que podria ser la oceanografia
quimica y siempre apoyo mi formacion académica otorgdndome mdaltiples oportunidades
para aprender en esos afios, junto a todo el equipo de laboratorio de Geoquimica
Organica Marina con los que forme lazos de amistad. Al Dr. Diego Narvaez por aceptar
ser parte de mi comité evaluador y su buena disposicion a ayudarme a resolver
problemas de programacién cuando lo necesité.

Sobretodo agradezco a mi familia, mi madre y hermano que a pesar de todos los
momentos dificiles, gracias a ellos he culminado mi primer logro académico importante
y son las personas que me han apoyado toda mi vida sin jamas abandonarme junto con
mi padre que desde algun lado esta viendo este momento. Y la familia que forme en el
camino, mis amigas y mis amigos que se transformaron en hermanas y hermanos
postizos que me han brindado su apoyo en tiempos de estrés maximos dandome alientos

porque  vieron mi  capacidad cuando yo la perdia de vista.



INDICE GENERAL

INDICE FIGURAS......coouitiiteieieietiee sttt i

INDICE TABLAS. ...ttt ii

INDICE ANEXOS . ..... i, iii
RESUMEN . ... e e 1
AB S T R A T .. 3
INTRODUGCCHION. ...ttt 5
HIPOTESIS. ..ottt 9
OBJIETIVO GENERAL ...ttt et 9
OBJETIVOS ESPECIFICOS.......iiiiii oot en s en s 9

MATERIALES Y METODOS........co oot eteeeeeee ettt 10
-Antecedentes area de eStUAIO. ... ..uiu ittt e 10
1Y L (S (<o 10
-Variables oceanograficas y biogeoquimicas. ...........ouvvuietiiiiiiinenneeiieeeneeanennns 11
-Tasas de asimilacion de carbono fotoautotrdfico y quimiotrofico............oooeevven..i. 12
SANALISIS e datOS. ...t e 14
=ANANISIS BStAATISTICOS. . .oivet ittt e 15
RESULTADOS. ...ttt sttt sttt naere e e ene s 16
-Ciclo anual de variables fiSico-qUIMICas. .............ccooviiiiii e, 16
-Ciclo anual de la clorofila, POC y produccion primaria...............c.coeveeueeennenann... 19
-Variacion vertical de tasas de QS parael ciclo anual..................oooii. 21
-Variacion mensual de las tasas de FS y QS integrada por capas...............c.eeevenen.. 22

-Variabilidad interanual de tasas de produccion primaria quimiosintética y fotosintética
integradas anUalMeNTe. ... 25
DISCUSION. ... oo 32



INDICE FIGURAS

Figura 1: Ubicacion geogréfica de la Estacion 18 en Chile. .........ccocoovvviiiiviieiicieinn, 10
Figura 2: Ciclos anuales de A) temperatura, B) salinidad y C) oxigeno calculados como
promedios mensuales basados en la serie de tiempo 2007 a 2015........ccccevveiirivviiennne 17
Figura 3: Ciclos anuales de A) nitrato, B) fosfato, C) nitrito y D) amonio calculados
como promedios mensuales basados en serie de tiempo 2007-2015. ....c.ccoveviiicrinnene. 18
Figura 4: Ciclos anuales de A) Clorofila, B) Carbono Organico Particulado, C)
Asimilacion de carbono en luz y D) Asimilacién de carbono en oscuridad calculado
como promedios mensuales basados en 9 afios de mediciones N SitU........ccceevvveerinenne. 20
Figura 5: Distribucion vertical de las tasas de asimilacién de carbono en oscuridad
(quimiosintésis) en la columna de agua, estimadas como promedios mensuales desde
2007 a 2015. El area sombreada representa la desviacion estandar, n = 2-9 tasas por

PIOTUNAIAA. ..o 21
Figura 6: Ciclo anual de la tasa quimiosintética integrada por capas, promediadas
mensualmente en 9 afios de MediCIONES 1N SIU. ......ccveeiiereiieriee e 23

Figura 7: Tasas de produccion primaria quimio (por capas) y fotosintética integrada
durante periodos favorables (Septiembre a Abril) y no favorables (Mayo a Agosto) a la
SUTZENICIA COSTETA. .veeuvriarrieireastiesteeateessreabeessse e teesseeebeesseeesbeessn e e beeeseeesbeeanneenbeeanneennreenns 24
Figura 8: Tasa de produccion primaria quimio (separada por capas) y fotosintética
integrada en toda la columna de agua estimada mensualmente durante 9 afios de
mediciones. Se indica en eje x inicio de cada afio (E = Enero). ......cccccoeevvvinniinnneninnne 28
Figura 9: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) en periodos de surgencia desde Septiembre a Enero para cada afio (E=
Enero, S= Septiembre, O=Octubre, N=Noviembre, D = Diciembre). ............cccecverurrnee. 29


file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740462
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740463
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740463
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740464
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740464
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740465
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740465
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740465
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740466
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740466
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740466
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740466
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740467
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740467
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740469
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740469
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740469

INDICE TABLAS

Tabla 1: Salidas mensuales con mediciones de PP in situ que se llevaron a cabo en la
serie de tiempo en la Estacion 18 desde el 2007 al 2015 (n° representa la cantidad de

T 1§ b= 1) TSP TTPRPP 11
Tabla 2: Estadistica descriptiva de variables fisco-quimicas, clorofila, POC, nutrientes,
tasas QS y FS durante el periodo favorable y no favorable de surgencia en la capa
superficial, media y profunda basasa en 9 afios de mediciones (n=n? obs, prom =
promedio, ss= desviacion eStANAAT). ........ccocviiiiiiiiiiiei s 20
Tabla 3: Tasas integradas mensuales de la quimiosintesis (QS) y fotosintesis (FS) (mg C
m-2 d-1) y sus contribuciones porcentuales a la PP total (QS +FS) ademas de la
distribucion por capas (Superficial 0 - 30 m), (Media 30 — 65 m) y (Profunda 65 — 80 m).

Tabla 4: Comparacion de las tasas integradas mensuales (mg C m-2 d-1) de QS y FS en
la capa superficial (0 — 30 m), junto con su contribucién porcentual a la tasa de PP total.

Tabla 5: Tasas integradas de quimiosintesis (QS) y fotosintesis (FS) separadas por
estrato superficial, medio y profundo, y su contribucion porcentual durante periodos
activos e inactivos de surgencia en la Estacion 18 en 9 afios de mediciones................... 25
Tabla 6: Analisis estadisticos entre quimiosintesis durante periodo favorable y no
favorable de surgencia costera (W = Wilcoxon-Man-Whitney) y significancia de la
asimilacion entre capas (gl = grados de libertad), ambas pruebas con la significancia
(G721 (o] o o) T TP PP PPOPR 25
Tabla 7: Tasas integradas de QS, FS y PP total junto con la contribucion de cada proceso
a la PP Total segun el estrato de profundidad (Sup 0 — 30 m, Med 30 — 65 m y Prof 65 —
80m) desde €l 2007 @ 2015.....ooi i 26
Tabla 8: Promedio de las tasas integradas de QS, FSy PP total por periodos de
surgencia y no surgencia de QS, FS; promedio ponderado anual y la tasa anual
(sumatoria Para Cada ATI0). .....cveeiurieiiierieeiee ettt 30
Tabla 9: Correlacion de Spearman entre de la quimiosintesis y las variables ambientes
(rho = grado de asociacion) junto con la significancia (valor p). .......ccccevvvviiiiiciininnne. 31



INDICE DE ANEXOS
Anexo 1: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y

fotosintética (FS) durante el afio 2007. ........cooveiiiiiieeie e 48
Anexo 2: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2008. ..........cccoeiviiiiieie e 48
Anexo 3: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2009. ..........cccveiiiieiieiese e 48
Anexo 4: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2010. ........cccoveiiiiiiiieie e 49
Anexo 5: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2011, .......cccoveiiiieieece e 49
Anexo 6: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2012. ........ccoveiiiiiiieie e 49
Anexo 7: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2013. ........c.cooveiiiieiieeie e 50
Anexo 8: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2014 ........ccoveiiiiiiiecce e 50
Anexo 9: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y
fotosintética (FS) durante el afio 2015. ........ccoveiiiiiiiieie e, 50

Anexo 10: indice SOI (indicador de ENSO), azul = La Nifa, rojo = El Nifio (Fuente:
https://www.cpc.ncep.noaa.gov/data/iNdiCES/SOI). ......c.civeieiiieiieie e 51


file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740384
file://///Users/fran/Desktop/Tesis_Villanueva%2022_04_FinalLF.docx%23_Toc38740384

Resumen

La produccion primaria (PP), tanto foto- (FS) como quimio-sintética (QS), es la
base que sustenta las tramas tréficas marinas y determina finalmente la disponibilidad de
recursos bioldgicos. Ademas, mantiene a los ciclos biogeoquimicos a través de ciclos
de sintesis y oxidacion de la materia organica (MO), generando distintos compuestos
que sirven como dadores de electrones (energia quimica) para la sintesis de MO, i.e., la
QS, proceso que frecuentemente no ha sido incorpora en las estimaciones de PP.

La plataforma continental de Chile central mantiene altas tasas de PP con valores
integrados de hasta 18,29 gCm2d,pero con marcadas fluctuaciones estacionales, siendo
controlada basicamente por una mayor disponibilidad de nutrientes por surgencia
costera y luz en la superficie del océano durante primavera-verano. Poco se conoce de la
importancia y estacionalidad de la quimiosintesis en el sistema costero sujeto a
surgencia estacional de Chile central, donde existe una alta disponibilidad de dadores de
electrones como NH4*, HS"CH. y otros. Se postula que la tasas de QS pueden alcanzar
hasta 50% de la PP total y que fluctian acorde a la disponibilidad de MO vy las
condiciones reductoras (sub-oxia/ anoxia) del sistema; es decir se espera una mayor
contribucion en periodos favorables a la surgencia costera en aguas de bajo oxigeno.

En este estudio se reportan nueve afios de tasas de QS y FS, en una serie de
tiempo de frecuencia mensual, ademas de variables oceanograficas, incluidas los
nutrientes y carbono organico particulado (COP). Las tasas de produccion fueron
calculadas a través de la asimilacion de bicarbonato marcado (*3C) mediante
incubaciones in situ (botellas clara y oscuras) a distintas profundidades de la columna de
agua.

Las tasas QS en la columna de agua, durante periodos favorables y no favorables
a la surgencia fluctuaron entre 2,50-13,20 y 0,45-4,42mgCm=3d? respectivamente,
observandose hotspots en periodos especificos con tasas de QS que superaron los
1.000 mg Cm=3d?. La distribucion de tasas por QS por capa en la columna de agua
indica que la mayor contribucion a la PP proviene desde la capa superficial (22%),
seguida por la capa intermedia (6%) y de fondo (4%), mientras que la mayor

contribucion corresponde a la FS (69%).



El proceso quimiolitotrofico responsable de la tasa de QS en la capa superficial
corresponderia a la nitrificacion, mientras que en la capa media y profunda existiria una
dominancia de procesos como anammox Yy oxidacion de sulfuros.

La tasa anual promedio de QS fue de 0,23 kg C m™ afio™ basado en los 9 afios de
medicion, aunque se observd una gran variacion interanual, siendo particularmente alta
en el afio 2013, con una tasa integrada de 0,41 kg C m2d! que correspondid
aproximadamente al 50% de la PP total, coincidiendo con un episodio de La Nifa;
mientras que en el afio 2010 se observé la menor tasa anual de 0,02 kgC m2d™.

Podemos concluir que la QS ha sido frecuentemente ignorada en las estimaciones
de PP de los sistemas de surgencia, y se estaria subvalorando la real capacidad de
fijacién de carbono y produccion primaria total; un mayor énfasis en este proceso
ayudaria entender el flujo de carbono en la columna de agua y la acumulacién o

consumo de compuestos reducidos.



Abstract

Primary production (PP), including both photo (FS)- and chemo-synthesis (QS),
is the base that sustains marine food webs and determinates the availability of biological
resources. In adittion, it influences the biogeochemical cycles through the synthesis and
oxidation of organic matter (MO), producing several compounds which are used as
electron donors (source of energy) for organic matter synthesis, i.e., QS, a process that is
frecuently ignored in the estimations of PP.

The Chilean continental shelf support high rates of FS with integrated values as
high as 18,29 g Cm™d’!, but with strong seasonal fluctuations, mainly controlled by a
nutrient availability of nutrients from coastal upwelling and light in the surface layer
during spring-summer periods. Little is known of the importance and seasonality of QS
processes in this coastal system influenced by upwelling events in Central Chile, which
presents high disponibility of electron donors such as NH4", HS", CHs, among others.
We suggest that QS rates can contribute in a 50% to the PP total and thatits fluctuates
depending on the availability of MO and redox conditions (suboxic-anoxic waters), i.e.
we expect a higher contribution during upwelling periods in low oxygen waters.

We report nine years of QS and FS rates from a time serie of monthly frequency,
along with oceanographic variables including nutrients and particulate organic carbon
(POC). Rates measurements were calculated through the assimilation of '3C (marked
bicarbonate) during in situ incubations (light and dark bottles) in different depths in the
water column.

QS rates in the water column during favorable and no favorable upwelling events
fluctuated between 2,50-13,20 y 0,45-4,42 mgC m™ d! respectively, and “hot-spots” in
specific periods with QS rates reaching values above 1000 mg C m™ d'were found. The
vertical distribution of the QS indicates that the major contributions to the PP comes of
the surface layer (22%), then the intermediate layer (6%) and bottom layer (4%), with
the major contribution from the FS (69%).

The main chemolithotrophic process responsable of the rates of the QS in the
surface layer may be through nitrification, meanwhile, in the intermediate and bottom
layers, processes known as anammox and oxidation of sulfide may be of major

contribution.



The anual mean of QS was of 0.23 kg C m? afo™

in the nine years of
measurements but we observed an intense interanual variability and the highest value
was found in 2013 year, with assimilation rates of QS reaching 0,41 kg C m?d",
corresponding to a contribution of the 50% to the anual PP of that year, interestingly this
coincided with a La Nifa event; and in the opossite, the year of lowest production was
during 2010 where the anual mean was 0.02 kg Cm-2d-1 of QS coinciding with a El
Nifio event.

The QS has been ignored in estimations of PP in upwelling systems, and this
could lead to an underestimation of the carbon asimilation assessment ; a major

emphasis in this process could help us to understand the carbon flux in the water

columnd and the acumulation or consumption of reduced compounds.



Introduccion

Las tramas troficas marinas dependen de la produccién primaria (PP), proceso
que asimila carbono inorganico y sintetiza materia organica (MO), bajo condiciones de
luz (fotosintesis FS) u oscuridad (quimiosintesis, QS). En el océano, las reacciones
fotosintéticas son llevadas principalmente por organismos autotrofos como fitoplancton
(incluidos eucariontes y cianobacterias) y macroalgas bajo condiciones iluminadas
(Lalli & Parsons, 1995). A escala global, se estima que la PP marina fija app. 50 Gt C
por afio (Field et al., 1998), siendo una fraccion menor al 1% de estala que es enterrada
en los sedimentos, proceso que se constituye como un sumidero de C para el planeta
Tierra. Al depender de la luz, la fotosintesis se encuentra restringida en la capa fética,
gue segun el tipo de ecosistema, fluctla entre pocas decenas a una centena de metros
(Falkowski, 1994). En el mismo sentido, se indica que app. 1,5% de la PP total, proviene
de la quimiosintesis lo que corresponde a un total de 0,77 Gt C afio-1, donde 0,286 Gt C
por afio viene de quimiosintesis en la zona eufética, 0,114 Gt C por afio de la capa
afética y 0,372 Gt C por afio de los sedimentos marinos (Middelburg, 2011).

La QS es llevada a cabo por arqueas (Konneke et al., 2014; Konneke et al.,
2005) y bacterias (Swanet al., 2011; Pachiadaki et al., 2017) en toda la columna de agua.
Estos micro-organismos realizan reacciones de 0xido-reduccion con distintos aceptores
y donadores de electrones disponibles, pudiendo llevar a cabo fijacién de carbono en
ausencia de luz. Dichos microorganismos obtienen la energia desde los enlaces
quimicos de compuestos inorganicos reducidos tales como hidrégeno (H2) y del
nitrdgeno (NH4+, NO2-), azufre (HS-, S2032-), carbono (CH4) y metales (Fe2+,
Mn2+) , compuestos que funcionan como dadores de electrones para reducir (sintetizar)
el carbono inorganico; siendo el oxigeno (0O2), el principal aceptor de electrones
durante oxidacion (aceptor universal) (Shively et al., 1998; Glaubitz, 2009).

En las zonas donde existen altas tasas dePP,se genera un alto consumo de
oxigenopara oxidar la MO (respiracion aerébicao remineralizacion), si a esto se le suma
adveccion de aguas pobres en oxigeno, se pueden desarrrolar fuertes gradientes de O2
(oxiclina) y zonas de minimo oxigeno (ZMO) (Wyrtki, 1962). En las ZMO, el O; es
reemplazado por otros aceptores de electrones como NO3-, SO42- o CO2, para oxidar
la MO, generando compuestos reducidos como NH4* HS™ que son utilizados como



fuente de energia para la quimiosintesis (Taylor, 2001). Igualmente, en los sedimentos
marinos costeros, la MO sedimentada es oxidada, aumentando el consumo de O3, por
lo que se producen ambientes hipoxicos e incluso anoxicos en sedimentos, lo que
provoca el uso secuencial de aceptores de electrones de acuerdo a un orden
termodindmico y la fisiologia de los microorganismos del ambiente (Burdige, 2006).

La QS se considera una fuente importante de energia en las tramas troficas
acuaticas, pero su contribucion a la PP total ha sido ignorada por un largo tiempo. Este
proceso posee mayor relevancia en ecosistemas asociados con redoxclinas (interfaces
Oxicas y andxicas) (Glaubitz et al., 2009), aguas poco profundas ricas en sulfuros
(Schunck et al., 2013), fuentes hidrotermales de las dorsales oceanicas (Jannasch et al.,
1985; Akerman et al., 2011, Nunoura et al., 2008), lagos (Santoro et al., 2013) y aguas
costeras asociadas con eventos de surgencia (Farias et al., 2009), entre otros.

Existen diversos procesos quimiosintéticos en los ecosistemas marinos. Las
bacterias oxidadoras del azufre utilizan compuestos reducidos del azufre (azufre
elemental, tiosulfato y sulfuro de hidrogeno) acoplado a la reduccion de oxigeno o
nitrato para producir energia; estas habitan en sedimentos marinos, zonas minimas de
oxigeno y chimeneas hidrotermales(Ruby et al., 1981; Jannasch et al., 1985). En
sedimentos andxicos se genera una mayor produccion de elementos reducidos del azufre
por respiracion anaerébica de la MO utilizando sulfatos, generando plumas toxicas de
azufre (HS), las cuales son detoxificadas mediante la oxidacion quimiolitotréfica de
estos compuestos, que puede ir asociada a la reduccion de nitrato, proceso que se
conoce como desnitrificacion autotrofa (Jorgensen& Postgate, 1982).

Las bacterias y arqueas nitrificantes obtienen energia desde la oxidacion aerdbica
de compuestos inorganicos del nitrégeno como el NHs" y NOy™ para asimilar el CO,
siendo el producto final el NO3z", ademas de liberar compuestos como el N>O (Goreau et
al., 1980). EI NH4" proviene de la mineralizacion de MO (descomposicion de proteinas),
por lo que microorganismos (bacterias y arqueas) nitrificantes abundaran en zonas
donde se encuentra alta descomposicién de MO en conjunto con la presencia de
oxigeno; aunque estos micro organismos pueden estar presentes y activas en zonas
minimas de oxigeno y en plumas hidrotermales de aguas profundas (Prosser, 1990;
Molina & Farias, 2009; Lam, 2004).



Ademas, el NHs'también puede oxidarse anaer6bicamente en un proceso
conocido como anammox (oxidacion anaer6bica de amonio) otro proceso
quimiolitotrofico que es llevado a cabo por bacterias anaerobicas estrictas encontradas
en sedimentos marinos, estuarios, ZMO, plataformas continentales, entre otros (Penton
et al., 2006; Dalsgaard et al., 2012). En las reacciones anammox, eINH4" se oxida
utilizando NO2" como aceptor de electrones para obtener la energia necesaria para la
fijacion del carbono inorganicoy se produce N2 (Kartal et al., 2013).

Ademas existen otros procesos quimiolitotréficos como la oxidacion del H2 y del
Fe (Brock & Martinko, 1998) y oxidacion de CHa (metanotrofia); EI metano es muy
abundante en sedimentos marinos y es un potente gas invernadero. Es el hidrocarburo
mas importante en los sedimentos marinos y existen arqueas anaerobicas oxidadoras de
metano las cuales son capaces de oxidar este compuesto y asimilar carbono inorgéanico o
bien, utilizar el CHs como fuente de energia y de carbono al mismo tiempo, siendo un
proceso esencial para la remocion de ese gas (Kellermann et al., 2012).

Se cree que el proceso quimiolitotréfico que domina en el océano es la
nitrificacion con un 52% en la columna de agua, siendo 37% en la zona eufotica y 15%
en el océano profundo (Middelburg et al., 2011; Pachiadaki et al., 2017); si bien este es
un proceso aerobico, se ha encontrado que transcurre en ambientes con concentraciones
bajas de O, (< 1 mL™) constituyéndose como un proceso micro-aerofilico (Ward et al.,
1989, Wright et al., 2012). Cuando los niveles de oxigeno descienden a trazas llegando
incluso a la anoxia dominan otros procesos como el anammox y la oxidacion de
sulfuros(Ulloa et al., 2012; Wright et al., 2012)

Una de las regiones con mayor productividad biolégica marinas son aquellas
asociadas a las “Corrientes de Borde Oriental”, entre estas se encuentran la corriente de
California, Canarias, Benguela y Humboldt; estas regiones que si bien cubren una bajo
porcentaje de la superficie del océano (<1%), pueden aportar hasta el 5% de la PP
marina global y mantienen el 17% de la produccion pesquera (Carr, 2001). El sistema de
corrientes de Humboldt se extiende por la costa oeste de Ameérica del Sur desde el sur
del cinturdn ecuatorial (%°S) hasta el sur de Chile (~42°) (Thiel et al., 2007).

Estimaciones satelitales indican que en esta corriente la PP total llega a 0,196
Gt C yr! (Carr, 2001) y estudios en una pluma sulfhidrica de costas en Per(, la actividad



quimiolitotrofica podria estar aportando en un 1,2% a la fijacion de CO:; al
sistema de corrientes de Humboldt(Schunck et al., 2013).

Chile central (36°S, 73°W) esta sujeto a surgencia estacional controlada por la
direccién e intensidad de los vientos (Sobarzo et al., 2007). Los vientos del sur y sur-
oeste, que favorecen la surgencia costera, estan presentes desde Septiembre hasta Abril
(Sobarzo et al., 2007). La PP en esta zona se ve controlada por los aportes de nutrientes
por la surgencia durante Septiembre a Abril mientras que en periodos no favorables a la
surgencia costera (Mayo a Agosto) los nutrientes provenientes de la descarga de rios
mantendria una productividad basal significativa, conduciendo a una PP anual
promedio de 1,1 kgCm™ afio? (Testa et al., 2018). Sin embargo, no se conoce con
totalidad la contribucion de la asimilacion de carbono en oscuridad (QS) a esta zona.

La alta tasas de PP provocan la generacion de aguas bajas en Oz en esta zona
debido a la respiracién y remineralizacion por distintos metabolismos, lo que provoca un
cambio en las comunidades microbianas. Esto afecta a los ciclos biogeoquimicos del
sistema, ya que aparecen metabolismos anaerébicos que producen especias inorganicas
del N, que finalmente potencian la nitrificacion, reacciones anammox Yy desnitrifiacion
que generan pérdidas del N biodisponible (Farias et al, 2004, Fernandez & Farias, 2012;
Galén et al., 2017). Se han reportado en esta zona altas producciones de N2O en la
oxiclina y aguas profundas, e identificaron como uno de los principales procesos
responsables la oxidacién del amonio (Galan et al., 2017). Ademas Farias et al. (2009)
reportan durante los afios 2007 a 2009, tasas integradas de QS que fluctuaron entre
2,92y 19,4 mgCm2d?, siendo mas altas en periodos activos de surgencia, Y
representando en dicho periodo hasta el 50% de la produccion integrada autotrofica, por
lo que es interesante estudiar la QS en un sistema altamente productivo.

El objetivo del presente trabajo es reportar la contribucion relativa de la
quimiosintesis a la P total (QS + FS) y describir su variabilidad temporal y vertical
durante 9 afios a través de una serie de tiempo mensual en Chile central (Estacion 18:
36°30.8 S; 73°07.750 W).



Hipétesis de trabajo
Por lo postulado anteriormente:

1) La tasa de quimiosintesis integrada en la columna de agua puede llegar a
representar hasta 50% de la produccién primaria total en los meses de mayor
productividad (septiembre-abril) debido a la disponibilidad de dadores de
electrones (compuestos reducidos) en este periodo.

2) El aporte de la quimiosintesis en la columna de agua serd de mayor importancia
en capas con menor concentracion de oxigeno, como oxiclinas (redoxclina)

donde confluyen la presencia de los compuestos oxidados y reducidos.

Objetivo General
Demostrar la importancia de la produccién quimiosintética en un sistema altamente
productivo e identificar las principales variables y procesos que controlan la tasa QS.
Objetivos especificos
e Determinar la contribucion relativa de las tasas de quimiosintesis a la PP
fotosintética en un ciclo anual, basado en 9 afios de mediciones mensuales.
e Analizar la distribucion de la quimiosintesis en distintos estratos de profundidad,
separando la columna de agua en 3 capas (superficial, oxiclina y fondo).
o Inferir sobre las variables y procesos que controlan la quimiosintesis a escala

temporal en el area de estudio.



Materiales y Métodos

Antecedentes del area de estudio

La Estacion 18 (36°30.80 S; 73°07.750 W) se encuentra dentro del sistema de
corrientes de Humboldt, el cual esta caracterizado por un flujo superficial de aguas con
origen sub-antartico (ASSA) hacia el norte y una contracorriente hacia el polo con agua
sub-superficiales de origen ecuatorial (AESS), las cuales son ricas en nutrientes pero
pobres en oxigeno (Thiel et al., 2007). Ademas la zona estd influenciada por el
forzamiento estacional de vientos mediados por la posicion del Anticiclén Subtropical
del Pacifico Sur, que intensifica los vientos del sur y sur-oeste a lo largo de la costa
durante primavera-verano. Debido al estrés del viento sobre las capas superficiales del
océano, ocurre el transporte de Ekman, donde la capa superficial es desplazada fuera
de la costa, permitiendo el afloramiento de masas de agua mas profundas (ricas en
nutrientes, empobrecidas en oxigeno). A la escala estacional se le suman fluctuaciones
sindpticas de 3 a 12 dias que generan periodos activos y relajados de surgencia (Sobarzo
and Djurfeldt, 2004; Aguirre et al., 2014).Durante el invierno los vientos predominantes
provienen del norte lo que favorece al hundimiento de las masas de aguas (downwelling)
(Sobarzo et al., 2007). Ademas, factores locales como la orientacion de la costa,
presencia de montafias submarinas, el ancho de la plataforma continental y la fuente de
aguas de surgencia también repercuten en el efecto de este proceso (Thiel et al., 2007).

Area y frecuencia de muestreo
El estudio se realiz6 en la estacion 18 (36°30.80 S;
73°07.750 W) ubicada a 18 millas (30 km desde la costa)

frente a la Bahia de Dichato (Figura 1), con una profundidad

35.5°8

de 92m. La zona esté influenciada por los rios Itata y Bio-Bio
donde hay descargas de aguas dulces desde la plataforma
continental con mayor aporte durante Junio y Julio debido a

las lluvias lo que puede afectar a la estabilidad de la columna

W 0w

de agua, ademas de provocar cambios en la salinidad y

73.6°W 72.6°W

nutrientes (SObarZO et al-, 2004). Figura 1: Ubicacion geogrdfica de
la Estacion 18 en Chile.
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Los muestreos fueron realizados en cruceros mensuales en la Kay-Kay Il de la
Universidad de Concepcion desde Enero del 2007 hasta Diciembre del 2015. Cada afio
se cuentan entre 7 y 11 meses de muestreo (Tabla 1),contabilizando un total de 502 y
283 tasas de quimiosintesis y fotosintesisrespectivamente.

Tabla 1: Salidas mensuales con mediciones de PP in situ que se llevaron a cabo en la serie de
tiempo en la Estacion 18 desde el 2007 al 2015 (n° representa la cantidad de salidas).

Ano

Meses 2007|2008 {2009 {2010{2011|2012|2013{2014 {2015

Enero 1 1 1 1 1 2 1
Febrero 1 1 1 1

Marzo 1 1 1 2 1 2 1

Abril 1 1 1 1 1 2 1

Mayo 1 1 1 1 1 1

Junio 1 1 1 1 1 2 1 1

Julio 1 1 1 1 1

Agosto 1 1 1 1 2 1
Septiembre 1 1 1 1 1 2
Octubre 1 1 1 1
Noviembre 1 1 1 1 1 1
Diciembre 1 1 1 1 1 2

Total

general 9 9 9 7 10 7 11 9 9

Variables oceanograficas y biogeoquimicas

Utilizando un sensor oceanografico (CTD-O2 probe, Seabird 19) se obtuvieron
perfiles de temperatura, salinidad, oxigeno, fluorescencia y luz de la columna de agua,
desde la superficie 0 mhasta los 80 m. Las muestras de agua se recolectaron con una
botella Niskin de 10 litros de capacidad para la determinacion de oxigeno, clorofila total,
nitrato, amonio, nitrito, fosfato, gases, ademas de carbono organico particulado (COP).
Nutrientes

El amonio (NH*) fue determinado fluorométricamente desde muestras de agua
(40 mL) agregando 10 mL de OPA (Holmes et al., 1999) y se cuantificérapidamente en
un fluorémetro Turner; mientras que para el resto de nutrientes disueltos (NO2, NOs™ y

POs™), el agua fue filtrada (0.7um, type GF-F glass filter) a bordo y congelada hasta el
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andlisis utilizando el manual estandar colorimétrico siguiendo a Grasshoff et al. (1983)
con un analizador automatico (Seal Analytical).

Clorofilay COP
La clorofila fue medida en triplicado en botellas de 250 mL, posteriormente

filtradas por 0,7 um (Filtro de fibra de vidrio GF/F) y congeladas a -20°C y fueron
analizadas mediante fluorometria (Turner Designs 10AU™) de acuerdo a los procesos
estandares (Parsons et al., 1984). Los contenidos de carbono organico particulado
natural y su composicion isotopica se determinaron filtrando 1L de agua y analizando

con IRMS (Espectrometria de masas de relaciones isotopicas).

Tasas deasimilacion de carbono fotoautotrofica (FS) y quimiotrofica (QS).

Desde las botellas Niskin, se obtuvo agua de mar para llenar botellas para
incubacionde policarbonato (0.58 L) con agua a distintas profundidades desde la
superficie (2, 5,10, 15, 20, 30 m) hacia la profundidad (40, 50, 65 y 80 m) (Las
profundidades de la superficie no siempre fueron las mismas).Las botellas claras se
realizaronsolo en la superficie, en cambio las botellas oscuras se realizaron tanto en la
superficie como en profundidad. Para cada profundidad,se inoculé **C en forma de
“bicarbonato de sodio” NaH13COs (99% de 3C). Se agregaron 500 pL de la solucion
isotopica para lograr un 10% de enriquecimiento en las botellas de acuerdo a la niveles
naturales de carbono inorganico disuelto (Fernandez & Farias, 2012). Para finalizar la
incubacion el agua fue filtrada a través de filtros de vidrio de 0.7 um previamente
combustionados por 12h a 450°C. Los filtros fueron dispuestos en una placa plastica y
se llevaron a una cdmara para su acidificacion por un periodo de 8 a 12 horas para
eliminar carbonatos y luego se ventilaron por 3 a 4 dias. El contenido de los filtros se
analiz6 mediante IRMS (Espectrometria de masas de relaciones isotdpicas) para obtener
la abundancia relativa de los isotopos de Cen las muestras.Se registraron los tiempos

iniciales y finales de las incubaciones para obtener el tiempo total de incubacion.
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Calculo de tasas de asimilacion de carbono

Las tasas de calcularon utilizando MATLAB a traves de los siguientes pasos:
COPfin

13 (%Bcfin_%lgcnat)*( 7 )
1) TCqss = 0
YoRpic
2 13C _ (13Cass)*24(12)
rate tine
v13¢c«13piIc )
—vr +DICi*0.0112%100
0 =
(3) %Rpic . vBc¢B3pic
DICL—T

En la ecuacién (1) se obtiene la asimilacion de carbono en los experimentos de
incubacion, donde %%3Crin es el porcentaje de atomos de carbono al final del
experimento con inoculacion de 13C, %Cna es el porcentaje natural de atomos
obtenido por filtracion para el analisis de COP; COPsin la cantidad de carbono orgéanico
particulado encontrado al final del experimento y Vf es el volumen filtrado de agua en la
botella de incubacion.

En la ecuacion (2)se calcula la tasa de la asimilacion en funcién del tiempo,
donde la ecuacidn (1) se divide por tinc que corresponde al tiempo total de la incubacion
y luego se multiplica por 12 o 24 para obtener la tasa diaria de FS o QS respectivamente.

La ecuacion (3), %Roic corresponde a la estimacion del enriquecimiento de 3C
en la muestra, posterior a la inoculacién del carbono marcado, donde Viscindica el
volumen de 3C afiadido a la muestra durante la inoculacion, y *DIC es la concentracion
de este agregado a la muestra (3.6456 mg**Cml™). DIC; corresponde a la cantidad inicial
de carbono inorgéanico disuelto en la muestra donde se utiliz6 un valor constante de (26
mg C L) obtenido a través de mediciones anteriores en el area de estudio. Vb es el
volumen de incubacion en las botellas (0.58 L).

En los meses que no se registro el tiempo de incubacion se utilizé un promedio

basado en los tiempos de incubaciones totales de la serie de tiempo. Para los valores
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faltantes dé %*C naturales se reemplaz6 con un promedio asociado a la profundidad y
mes correspondiente.
Anélisis de datos

Se determinaron los ciclos anuales (promedio total de los 9 afios para cada mes)
de todas las variables medidas en base a 9 afios de observacion para cada profundidad
muestreada. Las profundidades fueron estandarizadas tanto para variables
oceanograficas como tasas de PP en 2, 10, 20, 30, 50, 65 y 80. Para ello se obtuvieron
los promedios de los variables desde 0 a5 m,5a 14 m, 15a24 my 25 a 35 m. Dicho
procedimiento fue realizado en orden a homogeneizar variaciones en profundidades de
muestreos (no siempre iguales en cada mes y hacer correspondencia entre variables
discretas y tasas de PP).

Un andlisis estadistico basico fue realizado para la serie de tiempo (nimero de
observaciones, el promedio, la desviacion estdndar y los valores minimos y maximos
encontrados). Ademaés, la temperatura, oxigeno, salinidad, clorofila, fotosintesis,
quimiosintesis y COP se separ0 segun la profundidad en capa fética (0- 30 m), oxiclina
(30-65 m) y fondo (65 - 80 m), y se diferencid el periodo activo surgencia (Septiembre a
Abril con mayor PP) versus un periodo no favorable a la surgencia costera de menor PP
(Mayo a Agosto).

Para los inventarios de las tasas de asimilacion de carbono oscuro y claro se
realizd una integracion trapezoidal, que consiste en calcular el promedio de las tasas
entre dos profundidades y luego multiplicar por la diferencia de las profundidades por lo
que la unidad de medida final es en mg C m2d? (Y nos permite comprar columna de
agua). Para las tasas integrada de asimilacion de C en luz, se utilizaron valores
discretos de desde los 0 a 30m (Unica capa de PP fotosintética), mientras que para las
tasas de asimilacion de C en oscuridad (botellas oscuras) se utilizaron tasas volumétricas
desde la superficie a los a 80 m, posteriormente fueron separadas e integradas por capa
(fética, oxiclina y de fondo), para determinar el aporte especifico de cada estrato.

Se calculd el porcentaje que entrega la produccion quimiosintética al total de la
produccién primaria (PP + QS) durante periodos de surgencia y no surgencia, ademas
del porcentaje de cada estrato para cada afio. Finalmente, para obtener la tasa de
asimilacion anual para cada afio de la PP total, QS y FS se calculé el promedio integrado
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por los periodos establecidos, se multiplico por su ponderado (0.33 no surgencia
y 0.66 surgencia) y por 365 obteniendo una tasa en kg C m2 afio™.

Anélisis estadisticos

Se realizaron andlisis de diferencias estadisticas entre estratos y periodos de
muestreo. Primero, se testearon las hipétesis de normalidad para las tasas de asimilacién
de carbono mediante las pruebas Kolmogorov Smirnov y Lillie en .R, las cuales
entregaron que no seguian la distribucién normal (p<0.05), por lo tanto, se realizaron
tests no paramétricos para evaluar los resultados.Para determinar si entre el periodo
favorable o no favorable de surgencia hubo una diferencia significativa se aplic
Wilcoxon-Mann-Whitney (test no paramétrico para comprar entre dos grupos).Y para
determinar la diferencia estadistica entre las 3 capas definidas dentro de estos dos
periodos se realizo la prueba de Kruskal-Wallis (extension de Wilcoxon-Mann-Whitney
para evaluar entre mas de dos grupos).

Finalmente, para determinar la relacion que posee la quimiosintesis con otras
variables ambientales y su grado se asociacion se realizd un analisis de correlacion de
Spearman (prueba no paramétrica que se utiliza para medir la fuerza de una relacion)

que ademas entrega la significancia de la relacion (p<0.05).
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Resultados

Ciclo anual de variables fisico-quimicas

La Tabla 2 presenta estadistica descriptiva (rangos, media y desviacion estandar)
de todas las variables analizadas en este estudio; en la capa superficial, media y profunda
durante periodos favorables y no favorables a surgencia costera.

La temperatura presentd una variacion estacional muy marcada (Figura 2),
donde se observd un calentamiento de las aguas superficiales y un ascenso y
estrechamiento de la isolineas de temperatura (termoclina); con ello una mayor a
estratificacion de la columna de agua durante el periodo de primavera y verano; mientras
que en las aguas sub-superficiales principalmente involucradas en la surgencia costera,
la temperatura disminuyd. Durante el periodo de invierno, se observd una
profundizacién de la termoclina junto con una diminucion de la temperatura superficial
del agua.

La salinidad, de la misma manera, presentd un ciclo anual notorio (Figura 2),
donde se observd desde Septiembre a Abril un ascenso aguas mas salinas delimitadas
por la isolinea de 34,5. Durante los periodos de invierno se ve una disminucién
significativa de la salinidad (33,74 psu) en la capa superficial por el aporte de aguas
fluviales y de precipitacion; ademas de una profundizacion la haloclina (34,5 a
porfundidades mayores a 65 m (Tabla 2).

El ciclo anual de oxigeno disuelto se ilustra en la Figura 2, donde se observé
una marcada estacionalidad, al igual que la temperatura y salinidad (Tabla 2); con una
capa superficial bien oxigenada por el intercambio océano-atmosfera y fotosintesis, que
contrasta con aguas sub-superficiales y de fondo con bajas concentraciones durante todo
el afio (0,01 — 2,62 ml L1) (Tabla 2). Durante el periodo de primavera-verano se observo
un ascenso de AESS delimitada la isolinea de 1 ml L, que marca la presencia de
aguascon bajo O hasta los 30 m aproximadamente y y la existencia de agua con
concentraciones sub-oxicas e inclusos anoxicas en las capas intermedia y de fondo. Esta
distribucion delimité la existencia de una marcada oxiclina por debajo de la cual los
niveles de Ozpueden llegar hasta niveles cercanos a cero, esto especialmente en meses
de verano (febrero y marzo). En el periodo de invierno, se encontraron aguas con

relativamente mayor contenido de Oz y la isolinea de 1 mL Lt se encontro bajo los 65 m
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de profundidad, por lo que las condiciones anoxicas se restringen a aguas mas
profundas.

Temperatura [°C] Salinidad [psu]

den Feb  Me A My Jen N Ag Sw Ot Nov  De Jn  Feb Ma A My e M Ay S Ot N  De

Oxigeno [mL/L]

Profundidad m]

Jan Feb Mar Apr May ol Avg sop Oet Nov Do

Figura 2: Ciclos anuales de temperatura, salinidad y oxigeno calculados como promedios
mensuales basados en la serie de tiempo 2007 a 2015.

El ciclo anual de nitrato y fosfato se presentan en la Figura 3, respectivamente.
Los niveles minimos y maximos por periodo se muestran en Tabla 2. Dichas variables
mostraron el mismo comportamiento estacional debido a la presencia de la surgencia
costera. En general, los nutrientes aumentaron con la profundidad concordante con la
presencia de AESS ricas en nutrientes. La capa superficial reveld concentraciones bajas
principalmente en periodos de primavera verano debido a la incorporacién de nutrientes
por el fitoplancton (fotosintesis);aunque nunca se observo un consumo total (valores
cercanos a cero), indicando que los organismos fotosintéticos no estuvieron limitados
por el nivel de estos. Remarcablemente, durante el invierno las concentraciones de
nitrato y fosfatos aumentaron levemente en la capa superficial en comparacion al
periodo de primavera-verano probablemente debido a disminucion de la tasa de
fotosintesis y/o el aporte de rios. Sub-superficialmente se observé una estacionalidad
explicada por la presencia relativa de AEES y ASSA debido a la surgencia costera y
hundimiento de aguas. Durante los meses de verano tardio se observé un consumo
relativo de nitrato en agua de fondo (Figura 3), probablemente debido a procesos de
desnitrificacion bajo condiciones andxicas.
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El ciclo anual de nitrito y amonio se muestran en la Figura 3, mientras que
valores medios y rangos se encuentran en la Tabla 2.Ambos nutrientes son indicadores
de actividad microbiana in situ como amonificacién y nitrificacion. EI amonio mostrd
cierta acumulacion en la capa (sub)superficial indicando un intensa remineralizacion de
la MO sintetizada, esto principalmente durante los meses favorables a la surgencia
costera, mientras que el nitrito muestra acumulaciones relativamente menores en esta
capa. Por el contrario, se observaron altas acumulaciones de estos nutrientes en la capa
de fondo (mayor a 60 metros), sugiriendo intensa remineralizacion de MO sedimentada
y/o aquella acumulada en sedimentos. Durante el periodo de invierno, solo la capa
superficial presentd las mayores concentraciones de amonio, marcando una isolinea de
0,25 uM a los 40 m (Figura 2), mientras que el nitrito, no present6 una isolinea marcada

y las bajas concentraciones fueron practicamente en toda la columna de agua (Figura 2).

Nitrato [uM] Fosfato [uM]
-

Profundidad [m]

Profundidad [m]
Profundidad [m]

Jan Fob Mar Apr May Jun Jul Avg Sop Oct Nov Dec bl Fob Mor Aor Moy Jon - Ay Seop Oet HNov Do

Figura 3: Ciclos anuales de A) nitrato, B) fosfato, C) nitrito y D) amonio calculados como
promedios mensuales basados en serie de tiempo 2007-2015.

Ciclo anual de la clorofila, POC vy produccion primaria (Ffotosintesis y quimiosintesis).

El ciclo anual de la clorofila se muestra en la Figura 4; se observé una marcada
estacionalidad, con las mayores concentraciones de clorofila durante la primavera y
verano, restringido a capa superficial (0 a 30 m). Dicha variable con un promedio de
5,05 + 7,62 en este periodo, alcanzé un maximo de 53,11 mg m? a los 15 m de
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profundidad en Octubre de 2008. Por el contario,en los meses de invierno,la clorofila
disminuyd en un orden de magnitud con un promedio de 0,61 + 0,63 mg m= (Tabla 2).

El ciclo anual de carbono organico particulado (COP) se muestra en la Figura
4. ElI COP presentd un comportamiento similar a la clorofila, con mayores niveles
(345,41+357,56pgL™) en la capa superficial durante los periodos activos de surgencia,
mientras que en la capa media y de fondo las concentraciones disminuyeron
significativamente, siendo el menor promedio encontrado en la capa profunda (113,17 *
78,61ugL™Y).Durante el periodo de invierno, el COP disminuy6 en la capa superficial
(130,13 + 122,27ugL™) en comparacién a primavera verano;también fue
sustantivamente menor en aguas sub-superficiales, promediando 104,18 + 132,75ugLly
150,20 + 346,25ugL*en la capa media y profunda respectivamente. Se registré un
méaximo de COP de 2.125 pgL el 2010 durante el mes de Agosto (Tabla 2).

El ciclo anual de las tasas fotosintesis (FS)y quimiosintesis (QS) se presentan en
las Figura 4, ambas tasasfueron mayores durante periodos favorables de surgencia. Las
tasas FS estuvieron restringidas en la capa superficial, siendo superiores durante
primavera a verano (66,47 + 140,80 mg C m* d),mientras que durante el invierno
disminuy6 (11,25 + 20,44 mg C m=3d?).

Las tasas encontradas de QSfueron superiores durante el periodo activo de
surgencia y sudistribucion temporal fue similar a la FS; no obstante se observaron altas
tasas en aguas sub-superficiales en periodo de primavera y una alza en la capa de fondo
en el verano tardio. En los periodos activos de surgencia, la tasa promedio de QS fue
13,20 + 41,5 mg C m™ den la capa superficial, alcanzando valores extremos de 1.092
mg C m= dtalos5m, en Octubre de 2013.La capa media presentd unpromedio mayor
(3,77 + 20,14 mg C m d!) que la capa de fondo (2,94 + 13,51 mg C m3 d%); sin
embargo, en esta Gltima registré un maximo de 782,33 mg C m d*a 80 m en Diciembre
de 2011. Durante el invierno, las tasas disminuyeron en toda la columna de agua,
promediando 4,38 + 11,89 mg C m= den la capa superficial, 1,51 + 6,49 mg C m= d'*
en la capa mediay 0,43 + 0,54 mg C m= d* en la capa profunda (Tabla 2).

19



Sep. Oct Nov Dec

Quimiosintesis [mg m-3d-1]

Profundidad [m]

dan Fo sar Ape uay Jun ™ Asg Sep Oct Now Dec

o e M A e A oM A e AR
Figura 4: Ciclos anuales de Clorofila, Carbono Organico Particulado, Asimilacion de carbono
en luz y Asimilacion de carbono en oscuridad calculado como promedios mensuales basados en
9 arios de mediciones in situ.

Tabla 2: Estadistica descriptiva de variables fisco-quimicas, clorofila, POC, nutrientes, tasas de
0OS y FS durante el periodo favorable y no favorable de surgencia en la capa superficial, media
vy profunda basasa en 9 anios de mediciones (n=n“ obs, prom = promedio, ss= desviacion

estandar).
Temporada Surgencia (Septiembre - Abril)
Capa Superficial (0-30 m) Media (30-65 m) Fondo (65-80 m)
Valor n Prom + ss [min-max] n Prom =+ ss [min-max] n Prom + ss [min-max]
Temperatura (°C) 383 12,21 £1,32 [10,08-16,92] 248 10,79 £ 0,50 [9,48-12,30] 133 10,62 £ 0,54 [9,17-11,78]
Salinidad (psu) 408 34,31+0,39 [30,43-34,93] 272 34,53 0,10 [3398-3470] | 136  34,58+0,06 [34,37 - 34,70]
Oxigeno (mL/L) | 358 3,71 +£1,93 [0,0001-781] | 232 0,70 +0,74 [0,0001-4,09] | 125 0,24 +0,25 [0,0001-1,62]
Clorofila (mgm?) | 279 5,05 + 7,62 [0-53,11] N,D N,D
COP (ug/L) 215 34541+357,56  [10,00-2970,10] | 140 133,05 +140,30  [8,25-983,1] 74 11317 78,61 [8,25 - 397,70]
Nitrato (M) 324 1564+952 [0,05 - 42,98] 205 24,61 +6,08 [5.99-4313] | 118 22,82 +6,79 [0,81 - 40,26]
Nitrito (M) 325 0,37 +0,34 [0,0045-2,01] | 204 0,55 +1,11 [0,0045 - 6,49] | 117 1,04 +1,69 [0,01 - 7,98]
Amonio (M) 408 0,55 + 0,64 [0-353] 272 0,36 +0,67 [0-3,09] 136 0,52 +0,83 [0-4,39]
Fosfato (M) 324 1,68 +0,77 [0,09 - 3,28] 204 2,50 £0,45 [1,09 - 3,57] 118 2,67 £0,47 [1,63 - 3,86]
QS (mg C m3d-1) | 186 13,20 41,5 [0 -1092,24] 146 3,77 £20,14 [0 - 209,25] 92 2,94 +1381 [0-782,33]
FS(mgCm-3d-1) | 184 66,47+140,80  [0,081-1112,72] N,D N,D
No Surgencia (Mayo - Agosto)
Temperatura (°C) | 182 11,91+0,69 [10,50-13,36] 119 11,55 + 0,59 [9,94 - 13,21] 61 11,22 +0,52 [9,87 - 12,84]
Salinidad (psu) 192 3374+0,79 [29,62-3450] | 128 34,33+0,20 [33,63-34,65] | 64 34,52 +0,11 [34,15 - 34,67]
Oxigeno (mML/L) | 177 4,78 +0,94 [1,60 - 7,50] 115 2,62 + 1,65 [0,16 - 5,59] 59 0,87 1,10 [0-5,10]
Clorofila (mg m-3) | 150 0,61+ 0,63 [0,02 - 6,12] N,D, N,D,
COP (ug/L) 112 130,13 122,27 [23,50 - 988,25] 75 104,18 £ 132,75 [23,50 - 803,85] 39 150,20 * 346,25 [29,26 - 2125,27]
Nitrato (M) 154 15,77 +5,38 [2,72 - 35,71] 99 20,24 + 6,41 [7.81 - 38,74] 60 22,17 + 583 [5,51 - 38,74]
Nitrito (M) 154 0,44 + 0,25 [0-1,31] 99 0,28 +0,24 [0,01 - 0,98] 60 0,22 + 0,25 [0-1,22]
Amonio (M) 192 0,39 + 0,44 [0-2,36] 128 0,24 +0,39 [0-2,29] 61 0,24 0,53 [0-2,90]
Fosfato (uM) 154 1,64 + 0,44 [0,39 - 3,48] 99 2,19 +0,50 [1,10 - 3,48] 60 2,44 0,47 [1,23-3,93]
QS (mgCm-3d-1) | 95 4,42+11,94 [0-67,48] 73 1,53 + 6,54 [0 - 54,45] 47 0,45 + 0,55 [0-3,33]
FS(mgCm-3d-1) | 98  11,25+20,44 [0,11-162,61] N,D, N,D,
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Variacion vertical de tasas de QS

La variacion vertical de tasas de QS (mg C m™ d!) para cada mes de estudio,
basado en 9 afios se muestra en la Figura 5. En general, se observo una disminucién
exponencial de la tasas de QS con la profundidad. Durante los meses de Octubre,
Noviembre, Diciembre y Enero, las tasas de QS estuvieron por sobre los 20 mg C m=3 d-
! en la capa superficial, disminuyendo bajo 3 mg C m™ d-‘durante Febrero, Julio, Agosto
y Febrero en la misma capa. La mayor tasa QS, equivalente a 79,37mg C m= d?, fue
encontrada en el mes de Diciembre a 2 m disminuyendo a 1,08 mg C m= d* a los 80 m.
Caso contrastante se encontrden Febrero, con altas tasa de QS de 30,85- 30,91 mg C m"
3 d! en agua de fondo (este promedio viene influenciado por el afio 2012 donde a 65m y
80m las tasas fueron ~91 mgCm3d?); donde se observaron condiciones andxicas,
probablemente debido a una alta sedimentacion y acumulacion sucesiva de MO durante
la surgencia costera.En determinados meses (Agosto, Octubre y Noviembre) se

registraron maximos superficiales y sub-superficiales (Figura 5).
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Figura 5: Distribucion vertical de las tasas de asimilacion de carbono en oscuridad
(quimiosintésis) en la columna de agua, estimadas como promedios mensuales desde 2007 a
2015. El area sombreada representa la desviacion estandar, n = 2-9 tasas por profundidad.

21



Variacion mensual de las tasas de FS y QS integrada por capas

La Tabla 3 presentalas tasasintegradas de FS y QS (ciclo anual basado en
climatologia de 9 afios), donde se identifican los meses mas productivos y el estrato que
aporta mayor tasa de QS.

Tabla 3: Tasas integradas mensuales de la quimiosintesis (QS) y fotosintesis (FS) (mg C m-2 d-
1) y sus contribuciones porcentuales a la PP total (QS +FS) ademds de la distribucion por
capas (Superficial 0 - 30 m), (Media 30 — 65 m) y (Profunda 65 — 80 m).

QS FS

Mes Superficial (%) Media (%) Profunda (%) Total QS (%) Superficial (%)

Ene 542,92 22,80 | 41,73 1,74 14,53 0,60 599,18 25,17 1781,68 74,83
Feb 61,73 3,23 24568 12,85 463,30 24,07 770,71 40,37 1138,18 59,63
Mar 57,08 6,13 25,36 2,71 5,87 0,63 88,32 9,49 842,23 90,51
Abr 128,96 13,90 23,06 2,45 7,90 0,84 159,93 17,24 767,72 82,76
May 170,18 40,19 16,15 3,48 6,55 1,40 192,88 45,55 230,55 54,45
Jun 142,22 32,44 18,04 3,83 8,27 1,74 168,53 38,44 269,87 61,56
Jul 17,19 6,63 13,34 5,01 4,25 1,57 34,78 13,41 224,65 88,04
Ago 294,70 40,03 | 108,22 13,94 6,88 0,87 409,81 55,66 326,39 44,75
Sep 151,55 6,84 28,29 1,27 9,99 0,45 189,83 8,57 202511 91,84
Oct 699,30 2250 | 898,75 28,71 6,88 0,22 1604,93 51,63 1503,34 48,47
Nov 506,50 19,94 | 131,39 513 32,32 1,26 670,21 26,38 1870,01 74,56
Dic 660,80 35,07 | 44,92 2,34 13,30 0,69 719,02 38,16 1165,36 62,28

Min 3,23 1,27 0,22 8,57 44,75
Max 40,19 28,71 24,07 91,84 91,84
Prom 20,81 6,96 2,86 69,47 69,47

Ds 13,68 8,00 6,69 16,54 16,54

Las tasas de QS presentaron una variabilidad estacional marcada, con mayores
tasas en los meses de octubre a febrero, con valores hasta 2 Grdenes de magnitud
mayores (1.604 mg C m?2 d?) respecto a meses invernales (34,78 mg C m?2 d?).El
mayor aporte promedio de la tasa de QS a la PP total provino desde la capa superficial
(desde 3,23% a 40,19%), seguido por la capa media (desde 1,27% a 28,71%) y
finalmente la profunda (desde 0,22 a 23,07%). Excepciones considerables ocurrieron en
el mes de Febrero, donde el mayor aporte de la tasa de QS fue en la capa de fondo y en
el mes Octubre, donde las tasas de QS fueron similares tanto en la capa superficial
como media, probablemente afectado por altasas tasas en afios especificos que
modifican el promedio total. En la Figura 6 se observa el comportamiento estacional de
las tasas integradas de QS y la contribucidn porcentual por capas. Ademas, se observa
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Figura 6: Ciclo anual de la tasa quimiosintética integrada por capas, promediadas
mensualmente en 9 afios de mediciones in situ.

que la mayoria de los casos exceptuando Octubre, la mayor contribucion a la PP total
fue de la fotosintesis.

En la Tabla 4 se observa el comportamiento temporal de las tasas de QSy FSen
la capa superficial. Cuando se compara la tasa de QS respecto a la FS en la capa
superficial, la tasa de QS aport6 entre un 5,14 a 47,44% de la PP total, siendo el mayor

aporte en Agosto (47,45%) y el minimo (5,14%) en Febrero.

Tabla 4: Comparacion de las tasas integradas mensuales (mg C m-2 d-1) de QSy FS en la capa
superficial (0 — 30 m), junto con su contribucién porcentual a la tasa de PP total.

Meses QS sup (%) FS sup (%) PP total sup
Ene 542,92 23,36 1781,68 74,83 2324,6
Feb 61,73 5,14 1138,18 59,63 1199,91
Mar 57,08 6,35 842,23 90,51 899,31
Abr 128,96 14,38 767,72 82,76 896,68
May 170,18 42,47 230,55 54,45 400,73
Jun 142,22 34,51 269,87 61,56 412,09
Jul 17,19 7,11 224,65 86,59 241,84
Ago 2947 47,45 326,39 44,33 621,09
Oct 151,55 6,96 2025,11 91,43 2176,66
Sep 699,3 31,75 1503,34 48,37 2202,64
Nov 506,5 21,31 1870,01 73,62 2376,51
Dic 660,8 36,19 1165,36 61,84 1826,16

Min 5,14 44,33
Max 47,45 91,43
Prom 23,08 69,16
Ds 15,20 16,40
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Durante el periodo favorable de surgencia la tasa integrada en toda la columna
de aguade QS fue 554,65 mg C m?d? con un aporte de 15% desde de la capa
superficial, el 7% de la capa media y 2% de la capa profunda a la PP total. En cambio la
tasa integrada de FS fue 1687,7 mg C md-lo que corresponde al 75,60% de la PP total;
mientras que durante el periodo no favorable a la surgencia, la tasa integrada de QSse
redujo a la mitad (222,98 mg C m2d™), donde el 32% proviene de la capa superficial, el
8,7% de la capa media y 1.3% de la capa profunda, en cambio la tasa de FS fue 310,60
mg C m~2d lo que corresponde a un 58.12% (Figura 5).

La contribucion de la tasa QS a la  produccién primaria total durante periodos
activos de surgencia correspondié a un 24%, mientras que durante los periodos no
favorables a la surgencia,la contribucion de la QS fue significativa mayor,
correspondiendo a un 42%.

En la Figura 7 se observa claramente la diferencia de las tasas de asimilacion
de QSy FSy la contribucion relativa por capas. Las mayores tasas de PP,tanto de QS
como de FS, ocurren en periodos favorables de surgencia respecto a los periodos no
favorables a la surgencia costera, cuando las tasas de QS y FS bajaron sustancialmente,

aungue ambas mantuvieron niveles similares (Fig. 7).
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Figura 7: Tasas de produccion primaria quimio (por capas) y fotosintética integrada durante
periodos favorables (Septiembre a Abril) y no favorables (Mayo a Agosto) a la surgencia
costera.

24



Tabla 5: Tasas integradas de quimiosintesis (QS) y fotosintesis (FS) separadas por estrato
superficial, medio y profundo, y su contribucion porcentual durante periodos activos e inactivos
de surgencia en la Estacion 18 en 9 arios de mediciones.

Periodo Surgencia (Sep - Abr) No surgencia (May- Ago)
Capa QS (%) FS (%) QS (%) FS (%)
Sup 350,55 15,70 1687,47 75,60| 169,70 32| 310,60 58,21
Media 150,07  6,72]|- - 46,53 8,7|- -

Prof 4403 197]- - 6,75 13]|- -
Total 544,65 2440| 1687,47 7560 222,98 42| 310,60 58,21
PP total 2232,12 533,57

Las tasas de asimilacion de carbono por quimiosintesis fueron significativamente
mayor (p<0,05) en los periodos favorables que en los no favorables de surgencia
(Tabla6). De igual forma, las tasas estimadas en la capa superficial, media y de fondo
fueron significativamente distintas entre ellas en ambos periodos (K-W p<0,05, Tabla
6).

Tabla 6: Andlisis estadisticos entre quimiosintesis durante periodo favorable y no favorable de
surgencia costera (W = Wilcoxon-Man-Whitney) y significancia de la asimilacion entre capas
(gl = grados de libertad), ambas pruebas con la significancia (valor p).

Wilcoxon Kruskal-Wallis
Periodo W p capas (m) df | chi-cuadrado p
fotica (0-30)
Surgencia oxiclina (30-65) 2 91,187 2,20E-16

fondo (65-80)

35620 5,33E-07 -
fotica (0-30)

No surgencia oxiclina (30-65) 2 26,866 1,47E-06
fondo (65-80)

Variabilidad interanual de tasas de produccion primaria quimiosintética y fotosintética

integradas anualmente

La Tabla 7 presenta valores de tasas integradas (mg C m2d?) de QS y FS desde
enero 2007 a diciembre 2015. La QS fluctud entre 7,19 y 5919 mgC m2d(512,10 +
1073,73), lo que nos da un indicio de la alta variabilidad inter-anual. Los valores

minimos y maximos observados se registraron enJunio 2011 y Diciembre del 2011.
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Tabla 7: Tasas integradas de QS, FSy PP total junto con la contribucion de cada proceso a la
PP Total segun el estrato de profundidad (Sup 0 — 30 m, Med 30 — 65 m y Prof 65 — 80m) desde
el 2007 a 2015.

Ao | Mes | sipos @) '\ggd ®%)  ProfQS (%) Tgsa' %) Tﬁ;a' @) | Total PP
2007 1 | 734 5966 - ; ; . 734 5966 | 4963 4034| 12302
2007 3 | 3647 7393 - ; : - 3647 7393 | 1286 2607| 49,33
2007 4 | 1858 76,65 - ; : - 1858 7665 | 566 2335 2424
2007 5 | 1639 3798 902 209 1007 2333 | 3547 s221 | 767 1779|4315
2007 6 | 2350 7566 - ; : . 2351 7566 | 756 2434| 3107
2007 7 | 1455 305 674 1624 11,73 2827 | 3302 7957 | 848 2043| 415
2007 8 | 4086 59 4405 642 4259 621 | 1275 1859 | 55822 8141 68573
2007 | 10 | 16513 3326 745 15 ; - 17258 3476 | 32386 6524 | 49644
2007 | 12 |170478 2608 6967 107 3822  os8 |181267 2773 |472359 7227 | 653626
2008 2 | 4944 300 2767 173 5,43 034 | 8254 515 |151876 94.85| 16013
2008 3 | 266 325 7.2 0,88 2,49 031 | 3620 444 | 7812 9556| 81748
2008 4 | 18772 1365 808 0,59 2,79 02 | 19850 1444 |117679 8556 | 137538
2008 5 | 183 1143 3423 2139 1395 872 | 6648 4154 | 9356 5846| 160,03
2008 6 | 217 2m 8,44 188 3,96 088 | 2458 548 | 42387 oa52| 44845
2008 o | 7139 208 - ; ; - 7130 208 |336410 9792 343558
2008 | 10 |101388 1319 77913 1013 9,59 012 | 18026 2344 |588604 7656 | 768864
2008 | 11 |120771 4326 9031 324 2847 102 |132649 4752 | 146508 5248 | 279157
2008 | 12 | 7246 572 2405 19 9,52 075 | 10603 837 116017 o163 | 12662
2009 1 |228463 2624 2619 0.3 1463 017 |232546 2671 | 63807 7329 | 870616
2009 2 | so01 48 14,73 08 5 027 | 10874 588 | 174024 94,12 184899
2009 3 | 3080 274 6,65 0,59 1,99 018 | 3953 35 | 108956 965 | 112000
2009 4 | 3046 281 7098 655 2648 244 | 12700 118 | 95584 882 | 108375
2009 5 | 1413 51 9,18 3,32 4,9 177 | 2821 102 | 24824 898 | 27645
2009 6 | 846 5,22 7,02 434 3,64 225 | 1912 118 | 14291 882 | 162,03
2009 7 | 1747 874 1485 743 376 188 | 3609 1806 | 16375 8194 19985
2009 o | 1002 37 16,7 0,62 574 021 | 12263 454 | 257953 9546 | 270216
2000 | 11 | 63148 1093 734 0,13 5.7 01 | 64452 1115 |513378 8s8s| 57783
2010 1 | 210 109 2429 221 ; - 46,21 42 | 10551 958 | 110131
2010 2 | 2618 183 8,57 0,6 : . 3474 243 |130413 9757 142887
2010 6 | 5500 401 5663 412 3627 264 | 14799 1076 |1227,36 89,24 | 137535
2010 7 : . 1325 333 8,29 208 | 2154 542 | 37607 oass| 30761
2010 8 | 98 147 4,95 074 2,13 032 | 1688 253 | 65093 9747 667,81
2000 | 10 | 8226 736 1029 o092 7,76 069 | 10032 898 |101693 9102 111724
2000 | 11 | 2939 255 1250 100 418 036 | 4616 401 |110533 9509 | 115149
2000 | 12 | s809 698 4367 525 9,59 115 | 11135 1337 | 721,23 8663 83258
2011 1 | et 151 6469 1,19 2457 045 | 17097 315 |525500 96,85| 5426,06
2011 3 | 3097 377 2653 323 9,51 116 | 6701 816 | 75447 o184| 82148
2011 3 | 6621 276 1322 055 0,88 041 | 8931 372 231247 9628 240179
2011 4 | 2758 879 1205 384 9,9 316 | 4953 1579 | 26414 ea21| 31367
2011 5 | 186 305 1064 174 53 087 | 3454 565 | 57621 9435| 61075
2011 6 | 355 121 2,33 0,79 132 0,45 7,19 245 | 28679 9755 | 29398
2011 7 | 1076 651 7,83 473 18 100 | 2039 1233 145  8767| 1654
2011 8 | 2136 643 2304 69 6,32 19 5071 1527 | 281,35 8473 | 332,07
2011 | 11 | 24457 4655 3411 649 2008 381 | 20872 5686 | 22665 4314 52537
2011 | 12 | 2909 o047 1954 032 587071 9528 |5919.34 9607 | 241,94 393 | 6161,28
2012 1 | 7114 963 2007 394 1301 176 | 11321 1533 | 62513 8467| 73835
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2012 2 | 11,67 0,56 697 3325 137947 658 [2088,14 99,61 817 039 | 2096,31
2012 3 | 3854 14,77 9,84 3,77 2,63 1,01 51,02 1955 | 209,99 80,45 261
2012 4 | 3451 8,72 13,45 34 - - 47,95 12,11 3479 87,89 39585
2012 7 | 29,86 9,05 18,37 5,57 6,55 1,98 54,78 16,61 | 27506 8339 329,84
2012 8 | 56,33 10,11 30,01 5,39 13,32 2,39 99,66 17,89 | 457,56 82,11 557,22
2012 9 | 100,51 6,57 11,29 0,74 7,46 0,49 119,26 78 140947 92,2 | 152872
2013 1 | 23856 10,96 - - - - 23856 10,96 | 193835 89,04 | 217692
2013 1 118718 47,99 59,76 2,42 46 019 |[1251,55 5059 | 122244 4941 247398
2013 4 | 54216 6073 8,81 0,99 271 03 553,68 62,02 | 339,07 37,98| 892,75
2013 4 | 4372 6,03 4,79 0,66 2,57 035 51,08 7,04 67458 92,96 | 725,66
2013 6 | 31429 8654 33,55 9,24 7,84 2,16 35568 97,94 748 206 | 36316
2013 6 | 63006 9454 19,07 2,86 - - 649,13 97,4 173 26 666,42
2013 8 |148955 752 47479 23,97 41 021 |196845 99,38 1226 062 | 19807
2013 9 | 33743 8443 26,9 6,73 3,39 0,85 367,72 92,01 31,92 799 | 399,64
2013 10 |470235 8438 17,08 031 3,67 007 |472309 8517 | 82239 1483 | 554548
2013 11 506 8,62 604,59 10,3 131,08 223 | 124167 21,16 | 462528 7884 | 5866,95
2013 12 | 112835 4345 100,69 3,88 37,76 145 |126679 48,78 | 133037 51,22 2597,16
2014 1 | 249,34 13,9 94,17 5,25 22,79 1,27 366,3 2043 | 142707 7957 | 179337
2014 3 | 148,06 8,06 114,58 6,24 12,71 0,69 27535 14,99 |1561,76 8501 | 183711
2014 3 | 94,83 6,78 6,19 0,44 9,69 0,69 110,7 7,91 128807 92,09 | 139877
2014 4 | 8258 73 40,33 3,56 4,72 0,42 127,64 1128 |1003,77 8872 | 11314
2014 5 | 79047 8173 . - = - 79047 81,73 | 17666 1827 | 967,13
2014 6 | 2333 6,56 10,98 3,09 471 1,33 39,02 1098 | 31648 89,02 355,49
2014 8 | 214 8,35 10,52 41 12,41 4,83 4434 1728 | 212,25 8272 256,59
2014 8 | 7419 11,27 13,77 2,09 3,97 06 91,93 1396 | 566,54 86,04 | 65847
2014 11 | 24915 19,71 39,42 3,12 4,45 0,35 29302 2319 | 970,76 76,81 | 126377
2015 3 | 1872 10,94 10,26 5,99 2,64 1,54 31,62 18,47 1396 81,53 | 171,22
2015 5 | 12,37 10,58 - 3 - - 12,37 1058 | 10459 8942 116,96
2015 6 975 6 4,91 3,02 2,05 1,26 16,71 1027 | 14595 8973 162,66
2015 8 | 6207 36,08 25,28 14,7 10,64 6,19 97,99 56,97 7401 4303 | 172,01
2015 9 | 147,24 6,9 72,19 3,39 18,53 0,87 237,97 11,16 | 189448 8884 | 213245
2015 9 | 8805 9,95 33,14 3,75 14,83 1,68 13603 1537 | 74876 84,63 | 884,79
2015 10 | 1049,08 185 367448 64,79 6,5 011 |473006 834 941,74 16,6 | 56718
2015 12 | 202598 9529 15,88 0,75 3,24 0,15 20451 96,19 81,11 381 | 212621
2015 12 | 59,15 10,31 - - - - 59,15 1031 | 51467 89,69 | 573,83

min | 355 047 2,33 0,13 1,32 0,07 7,19 2,08 566 039 2424

max | 470235 9529 367448 64,79 587071 9528 591934 99,61  6380,7 97,92  8706,16

prom | 31806 21,64 111,15 5,58 119,88 4,46 512,1 3002 104217 69,98 155428

Ds | 688,09 27 450,13 9,25 732,73 1441 107373 31,18 139746 31,18  1910,17
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La Figura 8 muestras las tasas integradas de QS y FS en todo el periodo de
estudio Las tasas de  FS vari6 entre 5,66 y 6380 mgCm?dicon un promedio
(104241397 mgCm=2d™), con valores minimos y maximos observados en abril del 2007
y enero del 2009 respectivamente. Ademas, se destacan los afios 2011, 2013 y 2015
donde las tasas de QS superaron a la tasa de FS durante ciertos meses. En cuanto a la
contribucion porcentual, el aporte de la QS a la PP total vario entre 2,08 a 99,6%, con un
promedio de 30,02 £ 31,18% para el periodo 2007-2015. La capa superficial, media y de
fondo contribuyeron en promedio con un 21,64 + 27,00%, 5,58 + 9,25 %y 4,46 *
14,41% a la PP total. Por otro lado, el aporte de la FS fue en promedio 69,98 + 31,18%.
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Figura 8: Tasa de produccion primaria quimio (separada por capas) y fotosintética integrada en toda
la columna de agua estimada mensualmente durante 9 anos de mediciones. Se indica en eje x inicio de
cada ano (E = Enero).
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La Figura 9 compara tasas integradas por capas en meses favorables a la
surgencia costera. La tasa de QS medida en la capa superficial fue la que contribuy6 en
mayor medida a la PP total, excepto en Diciembre de 2011 donde la capa profunda
aporto a la PP total, el 95,28%, mientras que en Octubre del 2015, la capa media

aport6 un 64,79% a la PP total (Tabla 7).
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Figura 9: Comparacion de las tasas integradas de PP quimiosintética (QS) y fotosintética (F'S)
en periodos de surgencia desde Septiembre a Enero para cada aiio (E= Enero, S= Septiembre,
O=Octubre, N=Noviembre, D = Diciembre).
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Los promedios ponderados  por periodos favorables y no favorables de
surgencia (66% y 33% respectivamente) para cada afio se muestran en la Tabla 8. En los
afios 2013 y 2015, las tasas de QS fueron las mayores del periodo estudiado, con
valores de 0,41 y 0,30 kgC m2afio™* respectivamente; mientras que en los afios 2010 y
2014 se registraron las menores las tasas anuales ponderadas, equivalentes a 0,2 y 0,09
kgC m-2afio™.
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Tabla 8: Promedio de las tasas integradas de OS, FSy PP total por periodos de surgencia y
no surgencia de QOS, FS, promedio ponderado anual y la tasa anual (sumatoria para cada

arno).
Promedio anual
No surgencia Surgencia ponderado Tasa anual

Afo | Proceso (mg C m2dY) (mg C m?d?) (mg C m2dY (kg C m? afio™})
QS 30,67 422,74 289,13 0,11
2007 FS 7,90 1023,12 677,87 0,25
PP TOTAL 38,57 1445,86 967,00 0,35
Qs 45,53 517,70 356,71 0,13
2008 FS 258,72 2193,18 1532,87 0,56
PP TOTAL 304,24 2710,88 1889,58 0,69
QS 27,81 561,47 379,74 0,14
2009 FS 184,97 2979,94 2027,80 0,74
PP TOTAL 212,78 354141 2407,55 0,88
QS 62,14 67,76 65,22 0,02
2010 FS 751,45 1058,54 946,62 0,35
PP TOTAL 813,59 1126,30 1011,84 0,37
QS 28,21 1099,15 734,75 0,27
2011 FS 322,34 1509,13 1102,39 0,40
PP TOTAL 350,55 2608,28 1837,14 0,67
QS 77,22 483,92 344,87 0,13
2012 FS 366,31 520,13 464,17 0,17
PP TOTAL 443,53 1004,05 809,04 0,30
QS 991,09 121177 1126,83 0,41
2013 FS 12,35 1373,05 910,29 0,33
PP TOTAL 1003,43 2584,82 2037,11 0,74
QS 241,44 234,60 234,51 0,09
2014 FS 317,98 1250,29 930,12 0,34
PP TOTAL 559,42 1484,88 1164,63 0,43
Qs 42,36 1206,66 810,37 0,30
2015 FS 108,18 720,06 510,94 0,19
PP TOTAL 150,54 1926,72 1321,31 0,48
2007 QS 175,49 860,06 625,55 0,23
- FS 270,15 1279,91 933,89 0,34
2015 | PP TOTAL 445,64 2139,97 1559,44 0,57

Finalmente se realiz6 una correlacion entre las tasas discretas (por profundidad) y

todas las variables ambientales de modo de inferir procesos o mecanismos gque controlan

la QS. Para este caso también se consideraron gases como N.O y CHs4 cuya

concentracion puede ser sujeta a actividad quimiosintética (nitrificacion y metanotrofia).

Se encontraroncorrelaciones significativas (p<0,05) positivas entre la tasa QS con la

fotosinteis (rho =0,15), temperatura (rho = 0,23), el oxigeno (rho = 0,38), amonio (rho =

0,18);

en cambio, el nitrato (rho = -0,32) y el metano (rho = -0,15) presentaron
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correlaciones negativas (ver Tabla 9). Esto quiere decir que la disponibilidad de
oxigeno es el factor que se correlaciona de mejor manera con la quimiosintesis, por lo

que reacciones aerobicas prevalecen en el sistema.

Tabla 9: Correlacion de Spearman entre de la quimiosintesis y las variables ambientes (rho =
grado de asociacion) junto con la significancia (valor p).

Spearman
Variable Rho P

Fotosintesis 0,15 0,014
Temperatura 0,23 3,86E-07
Oxigeno 0,38 2,20E-16
Nitrato -0,32 2,54E-12

Nitrito 0,041 0,383
Amonio 0,18 0,00104
Metano -0,15 0,00199

Oxido Nitroso -0,069 0,1693
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Discusion
Produccién primaria costera Yy el rol de la quimisintésis

Las corrientes del borde oriental son una de las zonas mas productivas del
mundo, entre ellas se encuentra el sistema de corriente de Humboldt, con numerosos
centros de surgencia costera, permanente y estacionales en el norte y centro de Chile
(Thieletal.,2007). Esto ocurre en la zona central de Chile a los 36°S, donde se localiza
unas de las plataformas continentales mas extensas de Chile continental. Las plataformas
continentales representan grandes reservas de carbono orgédnico donde se entierra una
cantidad significativa de C producido en la capa fotica (Chen & Borges, 2009). Ademas,
para el caso de Chile central, la plataforma continental estd sujeta a una intensa
surgencia estacional que inyecta nutrientes a la superficie que estimula la produccion
primaria (Daneri et al., 2000; Testa et al., 2018) estableciendo un intenso acoplamiento
pelagico bentonico (Farias ef al., 2004).

Debido a la presencia de surgencia costera derivada por vientos favorables a la
surgencia costera durante el 66% del afio (Septiembre a Abril) y el aporte de agua de
fluviales durante el invierno (Mayo a Agosto) se mantuvo una productividad bioldgica
alta durante todo el afio, con un méximo asociado al periodo de surgencia. De hecho en
el area de estudio se reporté una produccidn fotosintética diaria promedio de 2,06 + 3,12
g C m2afo?, lo que equivale a un promedio ponderado anual por estaciones de 1,1 kg C
m2 afio (Testaet al., 2018).

Sin embargo, la PP se ha asociado principalmente a la fijacion de carbono
fotosintética (dependiente de la luz) y se han ignorado los procesos de quimiosintesis
(independientes de la luz) que suceden en toda la columna de agua, y que se puede
constituir como una fuente importante de materia organica al sistema, ademas de reciclar
dadores y aceptores de electrones. Por ejemplo, los procesos de nitrificacién aportan casi
el 50% del nitrato utilizado por el fitoplancton (produccién nueva), ademas las bacterias
nitrificantes compiten con las comunidades fitoplanctonicas en ambientes iluminados
que utilizan el amonio en sus procesos de asimilacion (Yool et al., 2007).

Glibert et al., (2016)a partir de una recopilacion de informacion, postula sobre la
preferencia del fitoplancton por el amonio, ya que la celula gasta menos energia, debido

a que no debe reducir el amonio a los procesos de sintesis de proteina, contrariamente a
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lo sucedido para el caso del nitrato.Incluso, se ha visto un efecto inhibitorio del amonio
en la asimilacion de nitrato que depende de distintos factores. Sin embargo, en
ambientes ricos en nutrientes como las zonas de surgencia, las diatomeas
(predominantes en estos sistemas ) han demostrado ser “nitrato oportunistas” optando
por el uso del nitrato incluso cuando hay altas concentraciones de amonio (Glibert et al.,
2016). Berg et al. (2003) observaron que las comunidades fitplanctonicas pueden variar
segun la disponibilidad de amonio o nitrato, encontrando que una mayor asimilacién de
nitrato se correlaciona con mayor presidencia de diatomeas, mientras que la asimilacion
de amonio esta mejor relacionada con las comunidades de cianobacterias, criptofitas y
dinoflagelados. Por lo que, en la estacion 18 la competencia por el amonio podria estar
establecida entre bacterias nitrificantes y los ultimos organismos mencionados en la
surgencia tardia, cuando los organismos de microplacton y nanoplancton toman
importancia (Anabalén et al., 2007).

Los resultados,basados en los 9 afios de estudio, reportaron valores de PP total
0,57 kg C mafio?, siendo la quimiosintesis anual promedio de 0,23 kg Cmafio™
(variando desde 0,02 a 0,41kg Cmafio™). Estas tasas representaron hasta el 50% de la
tasa de PP total, como sucedié durante el afio 2013; destacando la importancia de la
quimiosintesis; y el hecho que la produccion primaria total ha sido subestimada y que
esta involucrada en el reciclaje de bioelementos necesarios para el metabolismo y

diversidad microbiana.

Ambientes con alta produccién quimiosintética

Aungue con escasos antecedentes de tasas de asimilacion de carbono en
oscuridad, las chimeneas hidrotermales reportan altas tasas de produccién
quimiosintética debido a la alta disponibilidad de dadores de electrones; por ejemplo
Wirsen et al., (1993)reportaron tasas de QS entre 0,654 a 2,20 mg Cm=3d?, donde
probablemente la fuente de energia utilizada fueron compuestos reducidos emanados
desde la chimenea como sulfuro o depositos solidos de sulfuro (pirita). Byrne et al.
(2009), encontraron metabolismos asociados a chimeneas hidrotermales de altas
temperaturas a profundidades desde 750 m a 3650 m, donde reportaron actividad de

bacterias anaerobicas oxidadoras del amonio (anammox). También se han reportado

33



arqueas metanogénicas hipertermdéfilas en este tipo de ambientes, las cuales fijan el
carbono utilizando el hidrogeno como fuente de energia (Takai et al., 2004).

Otras regiones con tasas de QS reportadas como importantes son las ZMO,
donde la falta de O, promueve un cambio hacia metabolismos anaerdbicos y la QS
puede ayudar incluso a detoxificar aguas con altas concentracion de sulfuros (Shunck et
al., 2013). En el mar Arabigo la fijacion de carbono oscuro llega a 9,6 mg C m2d™! (3,1
g C m™afio')mayoritariamente mediante reacciones anammox mediadas por bacterias
junto con otros procesos de asimilacion (Lengger et al., 2019). También, en la ZMO de
Perti, se encontr6 una pluma sulfurica (H2S, altamente tdxica para organismos marinos)
sobre la plataforma continental formada por la respiracion anaerdbica de la MO (sulfato
reduccion), donde las bacterias quimiolitotréficas son capaces de ocupar una variedad
de oxidantes como oxigeno, nitrato, nitrito, 6xido nitroso para oxidar el sulfuro de
hidrogeno producido.Alli se estimaron tasas de la fijacion de carbono total de 1152 mg
C m? d! en la zona afotica (20 a 100 m de profundidad) (Schunck et al., 2013). En
aguas anoxicas del mar Baltico, se encontrd alta abundancia de organismos
quimiolitotroficos reportando las tasas mas altas en aguas sulfuradas a 20m bajo la
quimioclina con tasas en un rango entre 0,05 mg C m>d!y 17,64 mg C m™ d! (Giinter
et al., 2008). En el caso de Chile, un tnico estudio reporta tasas de quimiosintesis para la
zona de surgencia de Chile central (Farias et al., 2009) con tasas desde 11,3 a 1802
mgCm2d! en la oxiclina y aguas de fondo; dicha zona, como ha sido mencionado,esta
sujeta a una surgencia costera y al desarrollo de una ZMO estacional en las aguas de
fondo genera procesos de respiracion anaerdbica tanto en el sedimento (Farias ef al.,

2004) como en las aguas de fondo (Galanet al., 2017).

Estacionalidad de la quimiosintesis en la surgencia de Chile Central

Las tasas de QS fueron superiores durante el periodo activo de surgencia y su
distribucion temporal aunque similar a la distribucion temporal FS, difiere en algunos
aspectos (Figura 4). La tasa de FS se correlaciona muy bien con la distribucion de
clorofila (indicador de organismos fotosintéticos), mientras que la QS se correlaciona
mejor con la distribucion de COP, es decir que se puede encontrar a profundidades

mayores como el caso de septiembre, octubre (inicio de surgencia). La tasa de QS se
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correlaciono positivamente con la tasa FS (Tabla 9), esto se debe a que la QS depende
de la mineralizacién de la MO para obtener los elementos reducidos necesarios para la
obtencion de energiaquimica. Los organismos de zooplancton (e.g., copépodos), muy
abundantes en el sistema de surgencia, pastorean carbono organico particulado
“COP”(mucho de este de origen fitoplactonico) y liberan carbono orgéanico disuelto
“COD”, lo que favorece el crecimiento microbiano el cual metaboliza (respiracién) el
COD incorporandolo a la trama tréficamediante el “loop microbiano” (Vargas et al.,
2007, Karl et al., 1984). Entonces este acoplamiento favorece la amonificacién
(generacion de amonio) que se constituye un sustrato para bacterias quimiolitotroficas
(nitrificantes). De hecho, existen antecedentes de un aumento del bacterioplancton
seguido a eventos de surgencia donde aumenta la PP junto con el aumento de
nanoflageados heterotroficos (McManus et al., 1988).

La correlacion existente entre los niveles de clorofila y la tasa de FS en los meses
iniciales a la surgencia ponen en evidencia el origen de la PP gatillada por la inyeccion
de nutrientes a la superficie (Figura 4). En adicion, los niveles de COP se relacionan
significativamente con las tasas de QS, en particular en los meses iniciales a la
surgencia costera; un periodo dominando por alta turbulencia, cuando predomina el
fitoplancton de gran tamafio (diatomeas) y materia fecal de gran tamafo, que
experimenta rapidas tasas de hundimiento (Gonzalezet al., 2007); En la Estacion 18 se
ha reportado que la alta la biomasa de diatomeas se correlaciona junto con la alta PP y
con las tasas sedimentacion de COP en periodos de surgencia, junto a esto se encontro
una alta correlacion entre la respiracion de la MO con comunidades microplanctonicas
(Montero et al., 2007). La suma de estos son procesos heterotroficos y la respiracion de
la MO podrian estar entregando los elementos necesarios para que aumenten las tasas de
QS cuando aumenta la FS, que estimulan altas tasas de QS.

A medida que avanza el periodo de surgencia, el COP es gradualmente
sedimentado y paulatinamente acumulado en sedimentos, mostrando su maxima
acumulacion a finales de la surgencia; es en ese periodo donde se activan procesos de
QS en las aguas de fondosobre 10 mg C md! desde Noviembre a Febrero. De hecho,
en el mes de Febrero, se aprecia una acumulacion de QS en la capa profunda, es

probable que organismos de metabolismos anaerobicos mineralizan la MO. El consumo
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relativo de nitrato y la acumulacion de nitritoindican una activo proceso de
desnitrificacion (Figura 3). Ademas de la desnitrificacion heterotrofica ya descrita en el
areca de estudio (Farias et al., 2004) se debe mencionar la existencia de desnitrificacion
autotrofica (reduccion de nitrato con sulfuro) y anammox podrian ser los procesos
autotroficos responsables de la QS a finales del periodo de surgencia costera (Galan et
al.,2014).

Por otro lado, si bien, las tasas integradas de QS fueron mayores en periodos de
surgencia (544 mgC m2d?) respecto a los periodos no favorables a la surgencia (223
mgCm2d?) (Tabla 5), el aporte porcentual a la PP total fue mayor en durante el periodo
no favorable, representando hasta el 42%. Durante el invierno la PP fotosintética fue
baja (310 mg C m2d?), similar a la PP reportada como basal (420 - 500 mgCm-2d?)
(Testa et al., 2018; Molina et al., 2012). En este periodo también se modifica la
composicion fitoplanctonica en la capa superficial que pasa de estar dominada por
diatomeas a una mayor abundancia de nanoflagelados (Anabalon et al., 2007) y
cianobacterias (Molina et al., 2012), por lo que otros tipos de metabolismos autotréficos
prevalecen.

Si bien, en este periodo la mayor reminarilizacion de la MO viene dada por la
respiracion microbiana asociada la amonificacion, la baja concentracion de amonio
superficial en este periodo puede deberse al intenso reciclaje por bacterias y arqueas
amonio oxidantes que dominan el consumo de amonio en aguas superficiales (Molina et
al., 2012). Las tasas de quimiosintesis integradas reportadas por Molina et al., (2012)
fueron 5mg C m2d!, lo que represent6 el 51% de la fijacion oscura de carbono, siendo
la nitrificacion el proceso quimiolitotréfico masimportante que compite por el amonio

con fitoplancton de menor tamarfio, tal como lo descrito en Berg et al., (2013).

Variacion vertical de tasas de quimiosintesis

Las tasas de QS integradas por capafueron estimadas con el fin de corroborar
sique variables o procesos controlan las tasas de QS. La zona de estudio presenta una
redoxclina o oxiclina demarcada por la isolinea de 1 ml L™ por debajo de la cual se
encuentra la ZMO (Ulloa y Pantoja, 2009); esta fluctud estacional mente ascendiendo a

los 20-30 m de profundidad en periodos de primavera verano (Figura 1). Debido a
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antecedentes de otras ZMO , se esperaban altas tasas de QS en la ZMO vy
particularmente en oxiclinas que son el nexo entre la superficie que provee una alto
flujo de MO sintetizada) y la capa de donde se generan diversos tipos de dadores de
electrones.

Sin embargo, este estudio se opone a lo reportado por otrosautores y
particularmente con la hipdtesis plateada, donde las mayores tasas de QS se
encontrarian en aguas con bajo nivel de oxigeno. Los resultados encontrados reportan
que el mayor aporte de QS durante todo el afio proviene de la capa superficial o fotica,
permanentemente oxigenada (0-30 m) (Figura 8, Tabla 7) con tasas tan altas como 1092
mg C m2d? a5 m durante el mes de Octubre de 2013.

Durante el periodo de surgencia se observé una marcada estratificacion y por
medio de la formacion de una picnoclina establecida se permitiria la acumulacién de
MO y una intensa remineralizacién (amonificacion) produciendo amonio disponible para
los microorganismos nitrificantes. En el area de este estudio, se han reportado altas tasas
de regeneracion in situ de amonio con tasas ~1 pmol L™ d™! en la capa superficial, lo
que provocaria la acumulacion esporadica de este nutriente cuando la tasa de
produccion no estuvo acoplada con su consumo, esta situacion puede ser explicada por
la asimilacion del nutrientes por el fitoplancton. Ademaés, el flujo de nitrogeno
biodisponible es capaz de abastecer la demanda del fitoplancton y picoplankton (arqueas
y bacterias) (Fernandez & Farias, 2012).

Esto concuerda con lo encontrado por Farias et al. (2009), donde encontraron que
en la misma zona las mayores tasas de QS se generaban en la capa superficial durante
periodos favorables a la surgencia debido a la alta produccion bioldgica, contribuyendo
desde un 0.3 a 27% a la produccion autotrofica total. Ademas determinaron que la
oxidacion aerdbica del amonio corresponde al 48% de los procesos quimiosintéticos, por
lo que este proceso junto con la nitrito oxidacion, podrian ser los mayores contribuidores
a la PP quimiosintética en el area estudio, ya que encontramos una correlacion positiva
con el amonio y el oxigeno.

En este estudio se encontrd que en la capa superficial la QS puede representar
desde 0.47 hasta 92.29% de la PP total con un promedio de 22%. Semejantes resultados

han sido encontrados en una region de surgencia costera de Nueva Zelanda, donde la
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QS fue altamente significativa pero variable, contribuyendo entre 2 a 88% a la PP de la
zona con un promedio de 29% a la PP en la capa fotica (Viner et al., 1990). Los
mencionados autores reportaron tasas de QS de 27,84 + 20,4 mg C m=3d? durante
periodos de surgencia en la capa fotica; esto se asemeja a las tasas encontradas en este
trabajo que para el mismo periodo fueron de 13,20 + 41,5 mg C m=3d™. Viner et al.,
(1990) al igual que Farias et al., (2009) atribuyeron las tasas de QS a la altas tasas de
nitrificacion bacteriana. Lo mismo ocurre en un estudio de Molina & Farias et al.,
(2009) donde determinaron fijacion de carbono mediante la oxidacion aerdbica del
amonio varia entre 0,18 a 0,43 mg C m= d, lo que correspondi6 entre un 33 a 57% de
la quimiosintesis a 30 m de profundidad en el Norte de Chile.

A pesar de que la capa superficial fue la que aporto en mayor medida, también se
encontraron tasas importantes de fijacion de carbono quimiosintético bajo la capa fotica
en periodos de surgencia. La capa intermedia (30 — 65 m)presentd un promedio de tasas
de QS de 3,77+ 20,14 , con tasas maximas de hasta 209,25 mgCm=3d? en octubre de
2015 a 50 m de profundidad, mientras que en la capa profunda la tasa promedio fue de
2,94 + 13,81 mgCm=3d, con méaximos que llegaron a 782,33 mgC m3d* en el afio 2011
en el mes de diciembre a 80m profundidad.Bajo los 30 m de profundidad en este
periodo, el oxigeno se encuentra en concentraciones por bajo 1 ml L, por lo que ambos
hotspots de produccion podrian provenir de metabolismos anaerobicos.

Uno de los metabolismos alternativosque podrian estar tomando lugar es la
oxidacion anaerobica del amonio (anammox) que utilizanitrito como oxidante y CO>
como fuente de carbono para generar MO (Kartal et al., 2013). Galanet al., (2014) han
reportado altas tasas de anammox en Chile central en aguas de fondo durante
Septiembre, sin embargo, estas tasas decrecieron durante el verano debido a que este
proceso estad controlado (inhibido o estimulado) por la disponibilidad de O,, materia
organica y NO". Jensen et al., (2008) demostraron que reacciones annamox se ven
inhibidas en aguas con mayor contenido en oxigeno y también en presencia de sulfuro
de hidrogeno, el cual es producido en aguas de fondo por respiracion anaerébica en el
Mar Negro.

También observamosuna acumulacion de amonio y nitrito que se observaron en

el fondo entre enero y febrero (Figura 3). Las aguas de fondo disminuyen sus niveles de
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oxigeno desde la hipoxia incluso llegando a la anoxia a medida que se acumula la PP.
La acumulacion de nitrito y amonio en aguas de fondo (Figura 3) indicarian el
desacoplamiento entre los procesos de reduccion desimilatoria del nitrato y
desnitrificacion y procesos anammox, que son regulados por las concentraciones de
oxigeno disuelto (Zehr & Kudela, 2011).Se ha reportado en la estacion 18 que el amonio
y el nitrito se acumulan en aguas de fondo debido a las altas tasas de remineralizacion de
MOque ocurren cuando hay una elevada PP, provocando que la regeneracionde estos
compuestos excedan el consumo.Ademas, por las bajas concentraciones de oxigeno que
ocurren por la alta respiracion de MO y adveccion de aguas pobres en oxigeno, se inhibe
la nitrificacion, proceso de oxidacion del amonio y nitrito (Farias et al., 2018), lo que
explicaria la acumulacién observada. En el mismo trabajo deGalanet al., (2014)durante
el mes de Enero se demostrd el potencial de consorcios microbianos en las capas mas
profundas, donde fijaban carbono a través procesos quimiolitotroficos mediante la
oxidacion de sulfuros acoplado a la reduccién de nitrato acumulando nitrito, lo que
también explicaria las altas concentraciones de nitrito que reportamos en aguas de fondo
en la ST18, ademas de la correlacion negativa del nitrato (consumo) y positiva del
nitrito (acumulacion) con la QS (ambas significativas).

Finalmente, en cuanto al consumo de metano como mecanismos
quimiosintéticos, i.e., metanotrofia (Kellermann et al., 2012), inclusose ha reportado la
co-ocurrencia de la oxidacion aerdbica y anaerdbicadel metano en condiciones hipoxias
como un proceso significativo remocién de metano (Eller et al., 2005). La existencia de
este proceso, aunque no bien estudiado, no se descarta. De hecho en este estudio, se
encontr6 una correlacion negativa significativa entre la QS y el metano (Tabla 9),
indicando que este se estaria consumiendo probablemente mediante reacciones
aerobicas (Farias et al., 2009). No obstante este proceso no superaria en tasa a la
nitrificacion dada la magnitud de las tasas y las concentraciones que generan tanto
metano (nanomolar) como amonio (micromolar), pero sigue siendo un proceso
importante en términos de la potencialemision de este gas invernadero.

Entonces, a la luz de los resultadosse rechaza la hipdtesis de que las tasas de QS

serian mayor en condiciones de bajos niveles de oxigeno en este sistema de surgencia
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costera, ya que los resultados encontraron evidencian que las reacciones aerdbicas de

QS son las que contribuyen en mayor medida a las tasas de QS.

Variabilidad interanual en las tasas de quimiosintesis

En cuanto a la variabilidad interanual, si bien un promedio de 9 afios se demostro
que la quimiosintesis representa el 24% durante el periodo activo de surgencia, y al
analizar mensualmente cada afio se registraron meses favorables a la surgencia donde la
QS iguala o supera a la FS alcanzando sobre el 50% en meses y afios determinados
(Tabla 7). Ademas, detectamos que los afios de mayor produccién anual total por sobre
0,50 kg C m2afio! fueron el 2008, 2009, 2011 y 2013 (Tabla 8), lo que coincide con
eventos de La Nifia (indice de osilacion SOI) (Anexo 10). Por otro lado, los afios de
menor produccion bajo 0,50 kg C m2afio fueron 2007, 2010, 2012, 2014 y 2015
(Tabla 8) que coincidieron con eventos El Nifio de distinta distinta intensidad (Anexo
10). Por lo general, los eventos de El Nifio se asocian a una profundizacion de la
termoclina y debilitacion de la surgencia, lo que genera menor disponibilidad de
nutrientes y la PP puede ser reducida en un 80% (Chavez et al., 2002),demas se observé
un cambio en las comunidades fitoplanctonicas, abundando plancton de menor tamafio.
Por otro lado, la Nifia se ve asociada a niveles de PP mayores a los promedios
registrados (Chavez et al., 2002) lo que explicaria en cierta medida la alta variabilidad
reportada en este estudio.

Sin embargo, dependiendo de la intensidad de estos eventos, los efectos en la PP
del sistema y en las comunidades fitoplanctonicas fluctuaran. Se ha observado en Chile
que durante periodos de El Nifio se profundiz6 la nutriclina, lo que provocaria un
impedimiento del a entrada de nuevos nutrientes a la zona fotica, por lo que la PP
dependeria en mayor grado de los nutrientes regenerados. Sin embargo, no observaron
diferencias de la PP entre periodos normales y de El Nifio (Escribato et al., 2004).
Ademas de un cambio en las comunidades fitoplanctdnicas, predominando el pico y
nanoplancton (lIriarte et al., 2010).

Para un mejor entendimiento de la alta variabilidad internanual de la QS y los
distintos factores que estarian provocando estas diferencias, podrian hacerse estudios de

modelamiento tipo VAR (Vector Autoregression) y abordar otros tipos de analisis de
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series de tiempo. El fin de este trabajo fue registrar y visibilizar la importancia de la QS

en un sistema de surgencia costero, con un fuente gradiente de oxigeno y sujeto a un

complejo ciclo biogeoquimico.

Conclusiones

Los resultados permiten concluir que la QS posee un ciclo anual similar a la FS,
concentrandose en la capa fotica, lo que indica un fuerte acoplamiento entre
ambos procesos. Distinto a lo que pensabamos, las reacciones quimiosintéticas
son de mayor contribucion en la capa fotica (22% de la PP total) que esta
permanentemente oxigenada lo que revela que dominancia de procesos aerobicos
como la nitrificacion, por lo que también, se estarian establenciendo complejas
relaciones de competencia con el fitoplancton (nanoflagelados y cianobacterias)
debido a la afinidad por el amonio.

No obstante también se observaron altas tasas de QS en capa intermedia y de
fondo (6 y 5% de la PP total respectivamente) en determinados periodos donde
se ecuentra altas tasas de sedimentacion de MO y prevalence aguas deficientes
en oxigeno por lo que se concluye que procesos quimilitotroficos como
anammox Yy desnitrificacion autotréfica toman mayor protagonismo.

Durante periodos favorables a la surgencia las tasas de QS aumentaron el doble
(545 mg C m™? d"') al compararse con el periodo de invierno (223 mg C m™ d!),
sin embargo, la contribucion relativa a la PP total fue mas importante en periodos
no favorables a la surgencia (42%) en comparacion al periodo favorable (24%)
en promedio de los 9 afios de mediciones.

Se observaron afios con “hot-spots” de produccion por QS, con tasas que
sobrepasaron los 400 mg C m=>d. La fijacion de carbono anual mediante la QS
vario entre 0,02 a 0,41 kg C m? afo'l. A grandes rasgos, observamos una
coincidencia de eventos de El Nifio asociados a periodos de menor productividad

y eventos de La Nifia a periodos de mayor produccion.
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Anexo 10: indice SOI (indicador de ENSO), azul = La Nifia, rojo = El Nifio (Fuente:

https://www.cpc.ncep.noaa.gov/data/indices/soi).
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