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Tabla 2: Concentraciones de oxigeno disudhu. O,.L™) obtenidas en los experimentos de

A. tonsa Se entrega el promedio, error est@&n(EE) y el rango (valor min: max.) para
condicionesd@aor moxi a, hipoxia | eve y sever abéeéeééeé
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Tabla 3: Estimaciones del volumen y peso @arbono(promedio + desviacion estandar) de
huevos ynaupliosde A. tonsaen condiciones experentales de oxigeno (normoxia e hipoxia
leve) realizadas a temperatura constdh#C). Diferencias significativas entre condiciones
de oxigenoseenuent ran destacadas en negrita6e8 é. . . &«

3.3. Capitulo 3.
3.3.1.Distribucion vertical de huevos de copépodos en la zona de minimo oxigeno de la

Bahia de Mejillones (23°S) en el Sistema de Corrientes de Humboldt

Table 1: Summary of size and morphological charactessté the eggs of dominant
cpepods in northern Chile ¢€2888% c&&ccCBTEEEcee

Table 2: Vertical structure of the dissolved oxygéDO) profile and synoptic cumulative
Ekman transport (CET) during the study peri@SL: oxygenated surface laye©OXY:
oxycline, OMZ: oygen minimum zone (OMZ) are in meters (mpPates & given as
mm/dd/yyyy.Dashes denotesnod&tet ¢ é é € € € €€ ééééééeéeéeé...T79

Table 3: Summary (mean + SD) of abiotic conditions adbrophyll a in Mejillones Bay.
The dataare grouped by year, sampling date and layers according to the dissolved oxygen
profile, oxygenated layer, oxycline andoxygen minimum zone (OMZ2)
eéeecéé.eeééecééeeée.eecéeeccéeecéeceéee.tl

Table 4. Summary (mean + SD) of the abundances of eg® émd females (i) of Acartia

tonsg Paracalanuscf. indicus andCalanuschilensisin Mejillones Bay (Stn 3), Chile, during

the sampling period. The data are grouped by year, season, and layers according to the
dissolved oxygen profile: oxygenated layer, oxycline, and oxygen minimum zone (OMZ).
Different superscript letters dert e si gni fi cant d i falyessrvatmnc e s (U

//////////////////////////

Table 5: Spearman rank correlations (p = 0.001) from the BEST routine for eggs and females
of Acartia tonsa Paracalanuscf. indicus andCalanus chilensisThe table shows the 3 best
results. The variables are chlorophal(chl a), BruntVaisala frequency (BV), salinity (S),
dissolved oxygen (DO), cumulative Ekman transport (CET), and temperature
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(MMéééééeeéeécéééééceeceeeeéeéeéeceeeéeé. éécecéé 81

Table 6- Depthweighted averages (DWA) (m) of females and eggsAcértia tonsa
Paracalanuscf. indicus and Calanus chilensisn Mejillones Bay, Chile, during the study
period. Index ofn situegg production rate (EPR) (eggs fematé’) of the 3species is given

by strata (oxygenated, oxycline, and oxygen minimum zone [OMZ]) and integrated from 0O to
80 m depthDashes denotesnodadaé é .é.é € é éé e . éeéééeeééeée. B2
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Resumen

Respuestas fisiolégicamtogénicasle copépodos pelagicos bajo condiciones hipdxicas en

sistemas de surgencia costera

Paula Mariela Ruz Moreno
Doctorado erDceanografia
Universidad de Concepcip2017
Dra. Pamela Hidalgo D., Profesor Guia

Dr. Rubén Eschiano V., Profesor Gguia

Laszonasde minimo oxigendZMOSs) son areas de bajas concentraciones de oxigeno o de
hipoxia naturapresente®n el océano, asociadas a los sistemas de surgencia costera, como el
Sistema de Corrientes de Humbo[@CH). Las ZMOs han sido consideradasrdaderos
laboratorios naturales para el estudio de los cambiospqdda enfrentar el ecosistema
pelagico ate la desoxigenacion del océamasociada al cambio climaticta cualproduce la
expansion, intensifacion ysomerizacion de estas agu&sto seha convertido en un tema
relevantedebido a lagerturbacionesjue podria generan la ecologia déos organismos,
como la reduccion de la extension de la capa superficial dbabega la mayoria del
zooplancton Los cambios en elecasistema pelagico pueden ser estudsadeediante
respuestas fisioldgicas dgdlancton descritos como bioindicadores de cambios en las
condiciones ambientales La presente investigacion abordd, desde una perspectiva
experimental, las porterales respuestamtogénicagde distintos estadios de desarrokm)
las tasas vitales y sobrevivencia de los copépdeiianus chilensisy Acartia tonsaen
condiciones de hipoxia y, desde la perspedtivsitu, el rol de la hipoxia asociada a la ZMO
enla abundancia y distribucion de huevos de los copépadtmmsa Paracalanuscf. indicus
y C. chilensisenla zona norte de Chile, durante el 2013 y 2084%a que fue utilizadaomo
modelo para el estudio de los potenciales efectos que puede genergpalssion y
somerizacion de #ZMOs sobrelos copépodos pelagicos en sistemas de surgencia costera.

Los copépodopelagicospresentaromespuestasntogénicas la hipoxia Las hembras
de C. chilensisfueron tolerantes al bajo oxigerso diferencia ddos estadios tempranos

Mientraslas hembray estadios tempranos de tonsafueron suceptibles a la hipoxiaa
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ecofisiologia de los copépodes estudio, tambiépresentd respuestas espezspecificas.

Las hembras d€. chilensis(especie endémica d8ICH) fueron mas tolerantes que lasAle
tonsa(especie cosmopolita), las cuales sufrieefectos letales a concentraciones de hipoxia
severa. Los estadios tempranos de ambas especies fueron afectados negativamente por la
hipoxia, sin embargo, concentracies de bajo oxigeno disuekdlo disminuyeronla tasa de
crecimiento naupliar d€. chilensisEstadisminucion en la tasa de crecimieptwdriaresultar

en una consecuente reduccién del tamafio final de los organigatescialmente afectando

las tramadgroficas del ambiente pelégico.

Los resultados obtenidos a partir de la datasitu permitieron observar qukas
mayoresabundanciasde huevos deA. tonsay P. cf. indicus se encontraron en aguas
superficiales sobre 1ZMO y que la distribucion de ambas especige correlacionada
positivamente coma clorofilaa y la estratificadn. Los huevos deC. chilensispresentaro
una distribucibn mas profunda que no fue correlacior@ma ninguna variable abidtica,
mientrasla distribucdon de las hembras de esta especi&sseié con eventos de surgendia
distribucion vertical de los huevos de copépodoseeSCH puedeser explicadapor la
variabilidad abidticala profundidad de desovias velocidade de hundimiento de los huevos
y el efecto de resuspension producto de las velocidades verticales de la surgencia, que retienen
los huevos de copépodos pequefios en aguas someras M maientras, los huevos d&
chilensisse hunden llegamda aguas hipéxicasn menos de dos dias. Adicionalmente, el
estudio de la morfologia externa de estos huevos permitié identificar diferencias
interespecificas entre las tres especies y diferencias intraespecifidastemsa con la
presencia de tres tipos de huevos seddargo de sus espinal® que podria influir en los
tiempos de eclosion y desarrollo de esta especie.

Las condiciones de hipoxia asociadas a la ZMO del norte de Chile purlen
sustancialmente en la dinamigaoblacional de copépodos dominated disminuir la
sobrevivencia y tasas vitales de estadios tempranos de especie€ cahi@nsisy por la
disminucién de la sobreviencia y potencial reproduativoopépodos comA. tonsa cambios
que podrin influir ensus abundanciasy tiempos generacionaleta variabilidad en las
condiciones ambientales, conadntensificacion de la surgencia, somerizacion y expansion de
las ZMOs podrian afectar la productividad del sistema pelagico en ecosistemas de surgencia

costera.
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Abstract
Ontogenetic physiologicaésponses of pelagic copepods under hypoxic conditions in coastal

upwelling systems

Paula Mariela Ruz Moreno
Ph.D in Oceanography
University of Concepcion, 2017

Dra. Pamela Hidalgo D., Advisor
Dr. Rubén Escribano V., Cadvisor

The Oxygen Minimum ZonefOMZs) are low oxygen or natural hypoxia areas that
occurr in the ocegrusuallyassociated with coastal upwelling systems, such as the Humboldt
Current System (HCS). The OMZs have been considered as natural laboratories for the study
of changes that coulthce the pelagic ecosystem due to the ocean deoxygetiatied to
climate changeGlobal warming mayause the expansion, intensification and shoaling of the
OMZs. This has become a relevant issue due to perturbations that could generate on the
ecology of organisms, such as the reduction of the extent of the surface layer where most
zooplankton inhabit. Changes in the pelagic ecosystem can be studied through physiological
responsesof plankton, which have beendescribed asbioindicators of changes in
envronmental conditions. The present research, from an expeasahyarspective, dealt with
ontogeneticresponses in vitatates and survival ofthe copepodsCalanus chilensisand
Acartia tonsaunderhypoxiaconditions From thein situ perspective, the rolef the hypoxia
associated withthe OMZ in the abundance and distribution of copepod efjgdonsa
Paracalanu<cf. indicusandC. chilensiswvere studiedn northern Chile during 2013 and 2014.

This area was used as a motelstudy the potential effects adhe OMZs expansion and
shoalingon pelagic copepods in coastal upwelling systems.

The pelagic copepodshowedontogenetic responses to hypoxia. chilensisfemales
were tolerant to low oxygen as opposed to early stAljasteas,both the females and early
stages ofA. tonsawere susceptible tthe hypoxia. The ecophysiology of copepods under
study alsaexhibited speciesspecific responses. Femaledbfchilensiqan endemicspecieof

HCS) were more tolerant than those Aftonsa(a cosmopolitan species), which suffered
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lethal effects at concentrations of severe hypoxia.stineival ofearly stages of both species
were negatively affected by hypoxia, botv oxygenreducedhe naupliar growth ratenly for

C. chilensis This decrease in the growth rate could result in a consequent reduction in the final
size of the organisms, potentially affecting gegagictrophicweh.

The results obtained from tha situ data allowedus to find out that the highest
abundances oA. tonsaandP. cf. indicuseggswere found in surface wateabove theOMZ.
Thedistribution of both species was positively correlated with chloroghgtid stratification.

In contrast, the eggs @. chilensishad a deeper distributiandwerenot correléed with any
abiotic variable However, the distribution of the females of this species was associated with
upwelling events. The vertical distribution of copepod egg$l@5 can be explained by
abiotic variability, spawning depth, egg simi rates andhe resuspension effect resulting
from vertical velocitiesof upwelling which retain eggs fronsmall copepods in shallow
watersabove theOMZ, whereaghe eggs ofC. chilensissink to hypoxic waters in less than

two days. In addition, the study of the exrtr morphology of these eggs allowed to
identify interspecific differences between the three species and intraspecific differences
betweenA. tonsaeggs. he presence of three types of eggaccording to the length of their
spines, could influence thmtching and development Af tonsa

The hypoxia associated with the OMZ of northern Chile may have a significant
influence on the population dynamics of dominated copepods by decreasingvital sund
vital rates of early stages of species suchCashilensis and by decreasing survival and
reproductive potential copepodsich asA. tonsa change that may influenceon their
abundances andenerational timesThe variability in environmentalconditions such as
intensification of upwelling, somerization and expansion of OMZs could affect the

productivity of the pelagic system in coastal upwelling ecosystems.
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1. INTRODUCCION

1.1. Sistemas de surgencia yonasde minimo oxigeno

Los sistemas de surgencia costegaencuentran ubicades los bordes orientalete
los océanos Atlantico y Pacifico, y en el borde occidental del indico. Los sistemas de
surgencia mas relevantes se encuentran asociados a las corrientes de Chliforbadt,
Canarias y Benguel@rig. 1). En estas zonas, el estrés inducido por ehtai paralelo a la
costa y con direccion hacia el Ecuador (a excepcion del Océano indico) desplaza las aguas
superficiales costa afuera, dando lugar al ascenso de aguas subsuperficiales, méasfeias
nutrientes y pobres en oxigeno disuélaeia la bna eufdtica, sosteniendo elevados niveles de
produccion bioldgica en la capa superficial (M&hazier1991).

La altaproducciénbioldgica favorece la presencia de aguas pobres en oxigeno disuelto
a profundidades intermedias, producto de la escasdagiini de las aguas subsuperficiales y
las elevadas tasas de remineraliza¢r@spiracion aerébicaje materia organicaroveniente
dela capa superficialWyrtki 1962; Keelinget al.2010; Wanget al.2015. Estas zonas de
hipoxia natural han sido denomadaszonas de minimo oxigeno (ZMOs) debido aque
presentarconcentraciones €.5 mL L (~22.3 pM) (Paulmier& Ruiz-Pino 2009; Ulloa&
Pantoja 2009; Keeling et al2010; Stramma et al. 2010)legando incluso a presentar
condiciones de anoxia totdllloa et al.2012).

Las ZMOs mas intensas ocupan cerca del 8% (30.4 + 3 millones?ieldindrea total
de océano mundigPaulmier& Ruiz-Pino 2009 (Fig. 1). Se caracterizan por presentar una
estructuravertical tipica, comenzando cah) un fuerte grdiente superior (~0.05 mLtm™ &
0.07mgL'm*8 1. 6'Pdvatrmveces mas oxigenado que el nicleo (~2.08 L. A.97
mgL*m*& 65 2{uNpdcleo con valores de oxigeno altamente deficientes (~0.48'mL L
40.69mgl* & 15 Q®)Mhgragiente inferior mas oxigenado (~3.2 mt-44.57 mg L
4100 pM) pero menos intenso (~0.0012 mtin* 40.0017 mg ! m*& 0. 0 4Y)qdeM m
el gradiente superioP@ulmier& Ruiz-Pino 2009.

El ambiente reductor de las ZMOs favorece el reciclaimiee nutrientes como
fosfatos y silicatos, la biodisponibilidad de metales trazg. Fe?) y la acumulacién de
carbonoi nor g&8ni co di suel {J corsttuyedddo yrantles Feseevaniosl de k g
CO;, (Paulmier et al. 2011). Ademas, estas aguas seeptran enriquecidas en nitrito (NP



y empobrecidagn nitrato (NQ) debido a que sostienen una gran diversidad microbiana que
contribuye a la pérdida de nitrogeno (compyNN,O) hacia la atmdsfera mediante procesos
de desnitrificacion y anammox, curigsido un rol fundamental en los ciclos biogeoquimicos
y en el reciclamiento de la materia organica (Paul&i&uiz-Pino 2009; Ulloa et al. 2012;
Gilly et al. 2013).

o I P e T 5 ) Lt O, S, 7= 7, ) 157 (7 L P ) = L P
&
|7 o e :
=T X .
B[ ' i
=z [ .
B[ N
‘g b— —
=0 - —
=" d
-
0 E -
8 [ 1
or ;|
8 [ i
o [ ;
o sl T T T T I Y I T
0w o H°E ED°E W°E 120°E 18°E  1&80° 150°W 120°W Q0w eltw
Longitud
u} 1 : 2 3 R 4 5 3 7 & 9

Oxigeno disuelto (mL L)

Figura 1- Distribucién del oxigeno disuelto (mL™) a 200 m de profundidadonasde
minimo oxigeno (color azul) asociadas a los sistemas de surgencia de las corrientes de
Canarias, Benguela, California y Humbolghuente: http://iridl.Ideo.columbia.edy/utimo
acceso, 25 de febrero de 2p17

Actualmente, es de gran interés comprender como el cambio climatico podria afectar la
estructura, abundancia, distribucion y fenologia del plancton en sistemas de surgencia costera,
atributos que podrian ser utilizados para comprender y cuantifeaféatos ecolbgicos y
socioeconémicos generados por el aumeettas concentraciones @€, atmosférico ldays
et al. 200% y & aumento de latemperaturaglobal lo cual ha llevadoa ura mayor
estratificacion de la columna de agua producto del calentamiento superficial del océano
(Bograd et al. 2008; Richardson 200&| cambio climatico ha demostrado favoredar

desoxigenaciémel océangy, por lo tanto,la expansion de las ZMOs producto deqesos


http://iridl.ldeo.columbia.edu/

bioldgicos y cambios en la ventilacion natuiigk@u et al. 2010Keeling et al. 2010; Pelejero
et al. 2010Stramma et al. 20}0

Se ha observado quen los sistemas deurgencia de borde oriental, los vientos
favorables a la surgencia se hamisificado, generando enfriamiento costero y somerizacion
de las ZMOs Bakun 1990; Rykaczewski Checkley 2008Falvey& Garreaud2010. En el
Océano Pacifico Suroriental (PSO), el SCH se distribuye latitudinalmente desde 42°S hasta
latitudes cercanas alcHador (Montecino et al. 2005). Este sistema, la ZMO se encuentra
asociada a Aguas Ecuatoriales Subsuperficiales y comprende una extensién volumétrica
cercana a los 2.7 x 1&m3, lo cual corresponde al ~11% del total global (Morales et al. 1999;
Schneideket al. 2006). Al menos tres cuartos de la costa chilena forman parteHl¢t32°S
T 18AS) @O0DN.iDebido aesu graa éxtension y al patron de vientos predominante en
las zonas norte y centsur de Chile, distintos regimenes de surgencia semipermanente y
estacionalpredominanen cada area, respectivamente (Pifiones et al. 2007; Escribano et al.
2012). Patnes de surgencia que se pueden ver afecfaitda intensificacion de los vientos
favorables (Wang et al. 2016y que, por lo tanto, podriagenerar cambiogl ecosistema
pelagico el SCH.

Los cambios fisicos y quimicos del ambiente marino inducidoslmambio climatico
podriangenerar nuevas condiciones ambientaasfluir sobrela biologia del océano. Los
cambios enla estructura depoblacionesdependen principalmente de las limitaciones
fisiologicasde los organismogue las componefo que podi alterampatrones de dispersion
relaciones interespecificaggueza y diversidad de especies (e.g. en ecosistemas polares,
tropicales y sistemas de surgencigljar cambios en la estructura comunitarilujos de
energia, material particuladciclos hogeoquimicoy la estructuradelos ecosistemg(Doney
et al. 2012

1.2. Ecologiadd zooplancton copépodos como modelo de estudio

Las ZMOs constituyen verdaderofaboratorios naturales para el estudie las
variacionesdel ecosistema pelagicante problematicas ambientalessociadas al cambio
climatico global,como la acidificacion y desoxigenaciéon del océano (Paulkehiak2011).La
variabilidad delsistema pelagicsuele ser estudiaa mediante respuestas fisioldgicas del

plancton debido a qusonconsideradobuenos bioindicadores de cambios en las condiciones



oceanograficas, principalmentebido a sus cortos ciclos de vida y rapidas respuestas a
cambios ambientales (Hagsal 2005)

En el ambiente pelagiceel plancton cumple un rol mpor t ante en |
biolég i cdel oarbono El fitoplanctonmediante el proceso de fotosintesis convierte el CO
atmosférico encarbonoorganico y lo deja disponible para entrar a las tramas troficas
(Chisholm 2000)Mientrasque el zooplanctores capa deincorpora, almacenay transerir
el carbono organico hacia niveles tréficos superiores (Longhurst 1991) y hacia aguas
profundas, mediante transporte pasivo y/o activo (Honjo 2004; Hidalgo et al. 2005b; Yafez et
al. 2012) (Fig. 2).
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Fi gur a ba. b Bdehragboro(&dguierda)guiada por lacomplejidad de lagramas
troficaspelagicas donde es posible observar el rol del zooplancton en niveles intermgdios
como complemento, laiBo mba de s ol ubiqleisd atuentreglladaporc h a )
procesodgisico-quimicos que ocurren en la columna de ggueente: Chrisholnr2000)

El componente mas abundante del zooplancton son los copépodos (Kigrboe 1998) y en

el SCH, al igual que en otras regiones oceanograficas, constépg@imadamenteerca del
80% de lacomposicion y abundanc{&scribano& Hidalgo 2000; Hidalg& Escribano 2001;
Escribano et al. 2007; Hidalgo et al. 2010ps copépodos han sidgmpliamente utilizados
como grupo modelo para el estudio de estimaciones de produccion gmancténica
principalmente a través de tasas vitdkeg.tasas reproductivas y de crecimienfggrauna
mejor comprension d& ecologia de poblaciones y los factores que controlan laugrideh
secundaria en el océaftduntley & Lopez 1992; Hirs& Lampitt 1998;Runge& Roff 2000).
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La produccion de una especie dada, considera la biomasa y la tasa de crecimiento
instantanead) de la poblacion estudiada. Sin embarfgo dificultad de determinag ha
llevado al desarrollo de distintos métodos de estibtnde produccién zooplanctoniga por
lo tantq distintos resultadogue tienden a subestimar sobreestimatos valores reales de
produccion (ReyRassat et al. 2004). Entre los métodos utilizados, se encuentran el método de
incremento en peso, tasas thuda, produccion de huevos, actividad enzimatica, razén de
acidos nucleicos, métodos de cohorte natural y artifi@dlemas dealgunos modelos
empiricos. Sin embargo, hasta la fecha ain no existe un métdamdm para estimar
produccion.

La mayoria d los métodos antes mencionados han sido desarrollados en copkpodos,
cual se dificulta debida la corta duracion y la complejidad de sitdos de vida El ciclo de
vida u ontogeniade los copépodosomprendel3 estadiogle desarolloel huevo (estadio
embrionario) seis estadios naupliare€N1 1 N6) y seisestadios copepoditoCl i CVI),
dondeel estadio CVI corresponde al estaddulto con dimorfismo sexualTrujillo-Ortiz
1986; Peterson 1998; Hidalgo et al. 20(y. 3). Cada etapa puede presentaa propia tasa
de crecimiento instantanea, la cual generalmente es obviada al utilizar un valor poblacional
especifico. No obstante, incluir distintos estadios de desarrollo y complementar el uso de mas
de un método de produccion, podria ser una budrategga para reducir el error en este tipo
de estimaciones. Por ejemplo, tasas de mudas en estadios tempranos y/erardigsnto
con laproduccion de huevos en adultos (e.g. Richardsdterheye 1999).

Los copépodos pueden ser clasificadosi@gruposie acuerdo au comportamiento
posterior al desove, lo cual influye en la sobrevivencia de los huevos en el ambiente. Existe un
grupo filogenéticamente mas evolucionado que se caracteriza por permitir el desarrollo
embrionario bajo cuidado pate mediante la formacion de sacos ovigeros. Mientras que los
representantes del segundo grupo desovan sus huevos libremente en el ambiente pelagico
Entre los huevos de libre desarollo exigteilevos esféricos de superficie lisa (€glanug y
huevoscon implementos de flotacigrios cualeson evolutivamente mas desarrollados (e.g.

EucalanusCentropagey Tortanug que aquellos sin ornamentacioif€sga 1968).
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Figura 3. Ciclo de vida de un copépodo (Fuelnitg://www.st.nmfs.noaa.gov/copepadtimo
acceso 6 de marzo de 2017)

Respecto a la variabilidad intraespecifi@ l&an descrito tres tipos de huevos en
copépodosl) huevos subitaneos, que eclosionan déspel desove (24 a 72 horas) bajo
condiciones o6ptimas de desarrollo y goedrianretrasar su desarrollo ante condiciones
desfavorables; 2) huevos en diapaugeg, corresponde a wstado refractario hormonalmente
inducido, cuya eclosion ocurral termirar dicho periodo; y 3) los huevos de eclosién tardia,
que presentan urniasa de eclosién mé&nta quda dehuevos subitdneppero sin entrar ean
estado refractarifChen& Marcus 1997; Dirillet et al. 2011kl tipo de huevo esopépodos
ha sido relacnad a diferencias morfologicas gl éxito de eclosion en condiciones (no)
favorables para su desarrollo. La morfologia de huevos subitaneos y en reposo puede
diferenciarse a nivel ultramicroscépjcoiciendo similar en un microscopio convenciooal
pueda ser morfolégicamente distinguiblesn la presencia déargas espinas en el corion
(estructura externa) de huevos en diapgusartas espinas o la ausencia de ellagievos
subitaneos Gastellani& Lucas 2003 Belmonte& Pati 2007. Condiciones adversas pueden
inducir el reposo en huevos subitaneos o inducir la produccién de hueessagio deeposo
como estrategia de sobrevivencia a escala estacional @&hsrcus 1997; Katajisto 2004;
Wu et al. 2009; Drillet et al. 2011parte ddas diferencias morfologicase) éxito de eclosion

asociadgodrian estar dadas por la semipermeabilidad de la membrana que permite el ingreso
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de pequefias moléculas dgdH O,, CO, y NH," al interior del huevo, dejando a los embriones
expuestos a las cditiones del ambiente circundante (Zirbel et al. 20derenciasque
podrian ser importantes en la sobrevivencia y abundancia de copépodos doménantes
sistemas de surgencia costexa cuanto a la capacidad m@ntenerse en aguas appasa el
desarrio embrionario, por ejemplo, aisminuir sus velocidades de hundimientewtar las
condiciones de hipoxia asociadas @48 Os en aguas subsuperficiales.

La alta variabilidad espactemporal del ambiente pelagico regula los patrones de
distribucion ylas tasas de produccién del zooplancton y, por lo tanto, de los copépodos. El
crecimiento de estos organismbsa sido descrito comalependiente de ldaemperatura
(Bélehradek 1957; Fernandédtamo & FarberLorda 2006) yde k calidad y cantidad de
alimento disponible (Hirs& Lampitt 1998). Se ha demostrado que floraciones algales con
baja calidad nutritiva u organismos téxiceen capaces deeducir el crecimiento y la
fecundidad en copépodos (Turn®rTester 1997; lanora etl. 1999; Poulet et al. 2007).
Asimismo, procesos advectivos (Escribah®98), la intensidad de la surgencia (Escribano et
al. 2012) y bajas concentraciones de oxigeno disuelto en la columna deuadea actuar
comoreguladores de la distribucion, abandia y produccion zooplanctonica (Roman et al.
1993; Stalde& Marcus 1997; Manriquez et al. 2009; Hidalgo et al0201

1.3.El rol del oxigeno disuelto en la ecofisiologia y distribucion de copépodaszonasde

minimo oxigeno

El oxigeno disuelto cumple unl fundamental en la estructura de los ecosistemas y en

la regulacion de la distribucioespacietemporal de la mayoria de los organismos marinos,
desde microbios a peces (Gilly et al. 2013s condiciones de bajo oxigemlisueltopueden
ser letales pa una gran proporcién de especidspendiendadel tiempo de exposicion,
intensidad de las condiciones de hipoxia y por supuesto, de la especie propiamente tal.
Muchos grupos taxondémicos presentan metabolismo aerdbico, manteniéndolo en condiciones
de hipxia o presentando adaptaciones para sobrevivir en ambiesites en oxigen@picer
2016) En este contextolas condiciones de hipoxia asociadas a las ZMOsstituyen
verdaderas barreras para la distribucion verticdhdeayoria del zoophcton entreellos los
copépodos Estos organismoforman agregaciones sobrd Bmite superior de las ZMQs

definida porla profundidadque presenta una concentracion de 1 ®.L*( & 1. 44 mg L



44.6 uM)y que, por lo generalsuele seibastantesomera (< 50 m{Morales et al. 1999;
Gonzalez et al. 2000; Hidalg®b Escribano 2001; Hidalgo et al. 2002ajel & Verheye 2007,
Escribano et al. 2009; Manriquez et al. 2088shner et al. 2013

En el SCH, élo algunas especies han desarrollagkirategiasque les perntén
sobrellevar la hipoxia asociada a las ZMéntre ellaslos eufausidos comoEuphausia
mucronatay E. eximiay el copépodcEucalanus inermisEspecies queesalizan migraciones
verticales diurnasocturnas hacia el interior de la ZM@ilizando estas agiscomoareas de
desove o refugicontrala predaciorn(Gonzalez et al. 200@Escribano et al. 200®{idalgo et
al. 2005b) Recientementeseobservioque adultos d€alanus chilensison capaces de habitar
el interior de la ZMO de sur del PerHi(che etal. 2014, mientras quepoblaciones de
copépodos com@écartia tonsa Paracalanuscf. indicus pueden sufrir efectos negativos ante
la exposicidén a la hipoxia a corplazo en sistemas de surgencia coqféédiez et al. 2012;
Ruz et al. 201p El efecto deloxigeno disuelto sobre la dinAmica poblacional de copépodos
pelagicos ha demostrado glas especies pueden tenmespuests especieespecificasa la
hipoxia(Auel & Verheye 2007Ruz et al. 2015).

En el SCH, se ha observado qu& chilensisy Centropagesbrachiatus presentan
ciclos de vida fuertemente influenciados por la surgencia, con pulsos reproductivos égad
la profundidad de la termoclina y la oxicliea condiciones de alimento no limitaifkiidalgo
& Escribano 20072008).Se ha observado ques estadios de desarrollo mas avanzadds de
inermis suelenpermanececerca de la base de la oxiclina (380 m) y en la zona superior de
la ZMO (60200 m) mientrasque el desove parece ser realizado en el interior de la MO
los estadios naupliareascienden a alimentarse hacia la capa oxigelfbdi#algo 2005;
Hidalgo et al. 2005b En la OMZ del Mar Arabgo, los distintos estadios de desarrollo de
Lucicutia grandigambién presenta diferenciassrdistribucion vertical, donde los adultos se
distribuyen a mayores profundidades que los estadios joveosblemente debiddas
limitantes fisiolégicas e interaccion ecoldgicas propias de cada estdidioner et al. 2000
Actualmente, riste escasa infaracion sobre el efecto de la hiporiarespuestasntogénicas
de copépodos dominantes asociados al .SChhsiderar las potenciales variaciorkslas
respuestas fisiologicasde distintos estadios de copépodmdge cambios en las condiciones
ambientalespodria ser degran relevanciapara realizar mejores aproximaciones para el

estudio de la ecologia de copépodos dominantes



En la zona norte de Chile la comunidad de copépodos pelagicos habita principalmente
la capa superficial oxigenada (< 50 m) sobreN8¥ En este sistema, dominan en abundancia
especiesle copépodos comB. indicus A. tonsg Oithona similis C. brachiatus Oncaeaspp.

C. chilensisy Corycaeus typicuguya distribucién vertical se ve restringida por la ZMO,
ademas de las especies asociadas a aguas hipoxicagEcomaonisy Rhincalanus nasutus
(Hidalgo et al. 2005b; Escribano et al. 2009; Escribano et al)2D&Bido alo anterior, es de

gran imporancia conocer los potenciales efectos de la expansién y la somerizacion de la ZMO
sobre el crecimiento, biomasa y abundancia de copépodos dominantes en la zona norte de
Chile, ademas de conocer cuales son las capacidalifegantesfisioldgicas que presgan

estos organismoantelos continuos cambios en el contenido de oxigeno disget&puedin

estar expuestos, § potencial efecto del incremento de las condiciones de hipoxia en la
columna de agua que conlleva a la restriccion de habitat del zooplamcta capa superficial
oxigenadaEn el contexto de cambio climatico, la expansgwmerizaciore intensificacion

de las ZMOs podrian afectar la productividad biolégicdodesistemas de surgencia costera
principalmente ainfluir en el flujo decarbonohacia niveles troficos superiores.

La presente investigacion abordiesdeunaperspectiva experimental,slgpdenciales
respuestasntogénica®n lastasas vitales y sobrevivencia de los copépdiaghilensisy A.
tonsaen condiciones de hipoxiga desde la perspectiva situ, el rol de la hipoxia asociada a
la ZMO en la abundancia y distribucién de huevbembragie los cpépodosA. tonsaP. cf.
indicusy C. chilensisen la zona norte de Chile en el SCH, como un &rea modelo para el
estudio ddos potenciales efectogue puede generda expansion y somerizacion de la ZMO

sobre las respuestas de copépodos pekgitsistemas de surgencia costera.



1.4.Hipotesis
La distribucién vertical de la mayoria de los copépodos pelagicos se encuentra restringida
por laszonasde minimo oxigeno(ZMOs), por lo cuallas hipétesigplanteadas en la presente

investigaciorson las siguientes:

Hipotesis 1: La hipoxia asociada azanade minimo oxigenoafecta significativamente las

tasas respiratorias, tasas de crecimiento y respuestas adamato@snicasde copépodos
dominantes, reflejadas en cambios poblacionales en la produccion, abundancia y biomasa de
estos organismos ehsstema de surgencia del norte de Chile, en el Sistema de Corrientes de
Humboldt.

Hipotesis 2: Las condiciones de hipoxia dez¢ema de minimo oxigenq inducen cambios
significativos en la morfologia externa de los huevos e influyen en la duracidesdetollo
embrionario de copépodos, afectando la abundancia y distribucion vertical de los huevos y

consecuentemente, la produccion anual de la poblacion.
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1.5. Objetivo General

Comprender el efecto de las condiciones de hipoxia sobre las tasas de respasaside
crecimiento y potenciales respuestas adaptativdegénicasde copépodos dominantes y
como estos cambios se podrian ver reflejados en la dindmica poblacional de estos organismos
en el Sistema de Corrientes de Humboldt, como sensor de patsreaahbios poblacionales

asociados a la expansion y somerizacion derade minimo oxigena

1.6. Objetivos especificos
1. Determinar el efecto de la hipoxia sobre las tasas de respiracion y crecionigénicas

de copépodos dominantes en la zona nort&a@el, 23° S.

2. Identificar cambios morfolégicos en la estructura externa de huevos inducidos por

condiciones de hipoxia en la zona norte del SCH, 23° S.
3. Determinar variaciones en la morfologia, abundancia y distribucién vertical de los huevos
de copépodoslominantes asociados a las condiciones oceanograficas en la zona norte

(23°S) del SCH.

4. Desarrollar un modelo conceptual de la interaccion de copépodos dominantes y la ZMO,
en la zona norte (23°S) del SCH.
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2. MATERIAL ESY METODOS

2.1. Area de estudio

La presente investigacion se llevé a cabo en la zona de surgencia costera en la Bahia de
Mejillones (23°S) durante dos afios consecutivos (ZW3l), en periodo de
primavera/verano y otofio/invierno, integrando actividades experimentales y de terreno. El
muest eo se realiz: en el 8rea cercanav70a | as
28, 206W correspondi-8;mprofendidad rmaaimaE=s120ant) de lanSerde dd St
Tiempo de Antofagasta localizada en la Bahia de MejilloBssripano et al. 20)2Fig. 4)

-

Océano Pacifico

Figura 4. Area de estudio en la Bahia de Mejillones en el norte de Chile. El lugar de
muestreo se encuentra indicado por un asterisco (*).

Objetivo 1: Determinar el efecto de la hipoxia sobre las tasas de respiracion y crecimiento

ontogénicasle copépodos dominantes en la zona norte del SCH, 23°S.

2.2. Trabajo de campo

En la estacibn de muestreo previo a los muestreos de zooplancton se realiz6 un lance
simultaneode dos perfiladores oceanograficos, un @BeaBird 19ara(conductividad
temperatira(T), densidadpxigenodisuelto(OD) y fluorescencipy una sonda multiparametro
YSI EXO2 (T,densidady OD) hasta 90 m de profundidad para determinar el borde superior
de la ZMO (profundidad con 1,0 mL,@™). Los perfiles de la sonda fueron inmediatamente

visualizados a bordo para determinar el perfil@®. Con una botella Niskin de 40 se
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obtuvo agua desde la capa oxigenada y de la ZMO. Se recolecté zooplancton desde la capa
oxigenada mediantances obkuos con red tipo WR de 200 um de porden un periodo no
superior a dos horasgd muestras fueron cuidadosamente transportadas al laboratorio en una

nevera para mantener las condiciones de temperatura del medio en el cual fueron recolectadas

2.3. Trabajo de laboratorio

Debido a la alta abundancia @alanus chilensig Acartia tonsadurante el periodo de
muestreo, hembras ovigeras de ambas espkmesn seleccionadas desde las muestras de
zooplancton mediante el uso de lupas estereoscépicas (2x y 4xjtradigue estadios
tempranos, como huevos y nauplios, fueron obtenidos desde los experimentos de produccion
de huevos, seguidos por experimentos de éxito de eclosidén y crecimiento naupliar.

Las tasas vitales y la sobrevivenciaClechilensisfueron estimdas en normoxia (~5
mL O, L™) e hipoxia (~ 0,5 mL ©L™). En el caso d@. tonsalos mismos parametros fueron
estudiados ademas una condicién de hipoxia intermedia (~ 0,9 mL*Dentre las
concentraciones de oxigeno antes mencionadas. En laboratoaigya de mar obtenida en
terreno fue filtrada por 0,7 um para reducir la respiracion microbiana durante las incubaciones.
El OD fue medido con un sensor optico OX¥ Optode PreSens (nivel de deteccién 0,1 uL
LY y controlado mediante la inyeccién digrégeno gaseoso ¢N El sensor de oxigeno fue
previamente calibrado usando dos puntos de calibracion, 100% y 0% de saturacién, siguiendo
las instrucciones del fabricante. 8ktuvieronmediciones de Ol inicio y al final de las
incubaciones. La temperatura fue controlada con un termostato y un bafio termorregulado a
14°C. La temperatura seleccionada corresponde a la temperataitas promedio de la
columna de agua durante el periodo de estudio. La sebneva de hembrafie estimada
bajo lupa atérminode las incubaciones. Mientras que la sobrevivencia de huevos y nauplios
s6lo fue estimada eg. chilensis utilizando el protocolo de tincion de Rojo Neutro, método
que permite identificar organismos g#/ (tefiidos) y muertos (no tefidos) (Tang et al. 2006;
Elliott y Tang 2009; Yafez et al. 2012). Finalmente, todos los organismos (hembras, nuevos y

naupliog recolectados al final de los experimentos fueron preservados en formalina al 4%.
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2.3.1. Tasa de prodwccion de huevos

Se estimo la tasa de produccion de huevos de dos especies domiGaldess
chilensisy Acartia tonsa Un minimo de 20 hembras ovigeras por especie fueron incubadas
individualmente en contenedores herméticos de 100 mL para obtener idhilidad
intraespecifica en la tasa de produccién de huevos (huevos Hedibfh de acuerdo al
método basico descrito por RungeRoff (2000).

2.3.2. Aproximacion bioquimica para el estudio del metabolismo en copépodos

Se realizaron tres experimentos para estudiar el metabolismo de hemGrashiiensis
en condiciones de hipoxia y normoxia mediante una aproximacion bioquimica. Las hembras
fueron incubadas en el interior botellas de vidrio a densidades de 10 hefhbrasgo de 24
horas, las hembras fueron recolectadas con un tamiz d@n20p solo aquellas que se
encontrarorvivas fueron seleccionadas y congeladas inmediatamente en nitrégeno liquido (
196 °C). En el laboratorise analizé 1) el crecimiento somatico di@nte la actividad de la
enzima aminoacihRNt sintetasa (AARS) (Yebra y Hernanelegbn 2004; Yebra et al. 2005,
Yebra et al. 2011). 2) La respiracion potencial mediante la actividad del Sistema de Transporte
de Electrones (ETS) (Owens y King 1976¢ medida de forma continua (Maldonado et al.
2012) ycorregich a la temperatura de incubacion (Packard et al. (1978) la biomasa
mediante ensayo estandariza@mith et al. 1985). La actividad de AARS y ETS fueron
estandarizadas para obtener tasas pwpespecificas.El consumo de oxigeno potencial
obtenido desde ETS fue comparado con el consumo de oxigeno obtenido desde las mediciones
iniciales y finalesobtenidis desdelas botellas de incubacion. Unodelolineal generalizado
( GL M) ( Uelteta poseyiori Fukeyueron utilizadogpara determinar diferencias de
los parametros metabdlicos entre experimentos (Quikieough 2002)Previa comprobacion
de supuestos paramétricasrrelaciones de Pearsfueron realizadapara testear relaciones

linedes entre los parametros metabalicos.

2.3.3. Exito de eclosién y tasa de crecimientoeaupliar
Los huevos utilizados para estimar el éxito de eclofi@non obtenidos desdE)
experimentos de produccién de huevealizados erincubaciones individuales deembras

donde & numero inicial de huevos se obtuvo desde el conteo de carcasas de huevos
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eclosionados y los huevos presentes al final de la incubacirdesdegrupos de 50 o 100
hembras incubadas en baldes deeéh condiciones de normoxia durantei®tas. Se procuré

evitar el canibalismo, separando hembras de huevos con un tamiz de (200um) en el interior.
Los huevos fueron recolectados desde el fondo de cada balde con pipetas plasticas, separados
en grupos (20, 50 o 100) bajo el estereoscopio (dipneediatamente incubados en
condiciones de hipoxia y normoxia en viales de-fil0 El éxito de eclosién fue evaluado por

el porcentaje de huevos que eclosionaroawpliosen todas las incubaciones y estandarizado

a 24 horas.

El volumen especifico de dohuevos ynauplios fue estimado desde mediciones de
diametro de los huevos, y largo y ancho denlagpliosrealizadas en un estereocopio (8X) y
microscopio (40X) siguiendo la metodologia utilizada en Tor&sEscribano(2003). B
crecimiento naupliase analizémediante el modelo exponencialearizado g=In(Vi.1 / V))/t
donde,g es la tasa de crecimiento instantaneo volugspecifico (did), Vi y Vi son
volimenes naupliares (firentre dos observaciones subsecuentesyresponde al intervalo
de tiempo (dia) entre observacionEktiempo de desarrollo naupliar corresponde al inverso
deg. Los estadios naupliares fueron identificados siguiendo literatura especializada.

Los analisis Chtuadrado y Test fueron utilizalos para determinar si la
sobrevivencia y las tasas vitales eran dependientes deEIGEecto del OD sobre las tasas
vitales, diametro de huevos y talla de copépodos fue analizado medighideht( U=0. 05)
una vez comprobados los supuestos parametrisoshomologo no paramétrico Mann

Whitneyfue aplicado en caso de ser necesario (Zar, 1999).

Objetivo Especifico 2 y 3:ldentificar cambios morfolégicos en la estructura externa de
huevos inducidos por condiciones de hipoxia en la zona norte del SCI3, Z8%terminar
variaciones en la morfologia, abundancia y distribucion vertical de los huevos de copépodos

dominantes asociados a las condiciones oceanogréficas en la zona norte (23°S) del SCH.

2.4. Abundanciay distribucion vertical de hembras y huevos de copédos.
Se realizaron lances de CID y sondaYSI EXO2 para obtener la variabilidad
oceanograficale datos de temperatura, salinidad, densi€d,y fluorescencia de 0 a 90 m.

La abundancia y distribucion vertical de huevos fue obtenida mediante muestreos
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estratificados a 5, 10, 20, 30, 40, 50, 70 y 80 m de profund&eambtuvieron 20 L de agua
por profundidadcon una botella Niskin (:0). La abundancia y distribuciéon de hembras
fueron analizada a partir de lances estratificados con una red2\(P0O0Oum)en los estratos
correspondientes a la capa oxigenada, la oxiclina y la Z8®estim6 la produccion de
huevosn situsegun el método de Edmonson (Edmonson 1968).

El agua de mar obtenida en cada esthagdiltrada por un tamiz de 20 um para retener los
huevos de copépodotos cuales fueropreservads en formalina al 2% Las muestras de
zooplancton fueron preservadas en formalina al 4%. Andlisis multivariados fueron utilizados
para determinar cambios espaciales y temporales en las abundancias yidbsvar
ambientales usand&-PRIMER (v. 7.0.11) (Clarke& Gorley 2015). Diferencias en la
distribucion vertical fue analizada con un Analisis de similaridad (ANOSIM) basado en
permutaciones no paramétrichss variables predictoras de las abundancias teendi@aron
mediante la rutinBEST (Clarke& Gorely, 2006).

2.5. Estudio de la morfologia de huevos de copépodos

Los huevos obtenidos en los experimentos de la seccion 2.2.1 y 2.2.3 previamente
fijados en formalina al 4%, fueron medidos y categorizados por tipo de superficie y color
(huevos sin Rojo Neutro). Los huevos fueron fotografiados con una lupa estereo&Xpica
microscopio convencional (4600x) y/o microscopia electronica de barrido (SEM, Scanning

Electron Microscope). Se realiz6é un analisis descriptivo de los tipos de huevos encontrados.

Objetivo 4: Desarrollar un modelo conceptual de la interacc®oapépodos dominantes y la
ZMO, en la zona norte (23°S) del SCH.

2.6. Elaboracién de modelo conceptual

Se esquematiz6 un modelo conceptual de la dinamica poblacional de copépodos
dominantes de la zona norte del SCH asociados a cambios en la distribuciceal deitti
oxigeno disuelto. Se integré los resultados obtenidos de los objetivos 1, 2 y 3 y se
complement6 con datos de las especies en estudio a partir de referencias bibliograficas de la
zona norte de Chile (23°S).
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3. RESULTADOS
3.1. Capitulo 1

Efectos de la hipoxia sobre hembras y estadios tempranos @alanus chilensien el
Sistema de Corrientes de Humboldt (23°S)

Articulo enviadoal Journal of Experimental Marine Biology and Ecology
(JEMBE_2017_126)

Paula M. Ruz
Doctorado en Oceanografia

Universidad de Concepcion
Resumen

La desoxigenacion del océano se ha convertido en un problema critico extelomsi
de afloramiento costero expuesgonasminimo oxigeno(ZMOs). Lasomerizacion de la
ZMO podria alcanzata zona fética causando cacidnes hipdxicasen aguas someras
afectando a los organismos pelagigog habitan en elldurante los inviernos 2013 y 2014,
el copépodaCalanus chilensigue recolectado en el norte de Chile para evaluar como las
condiciones de oxigendisueltopuedenafectar sus tasas vitales y las respuestas fisioldgicas
desusestadios de desarrollelembras adultas, huevos y nauplios tempranos (N1 a N3) fueron
expuestos en el laboratoricandiciones déipoxia (~ 1 mg [') y normoxia (~ 8 mg L). La
hipoxia no afectd lssobrevivenciade las hembrasi su produccién de huevos. Noubo
diferencias significativas en el crecimiento somatiicen la respiracién potenciale las
hembasentre ambas condiciones de oxigen®in embargojos estadios teprano fueron
fuertemente afectad porbajas concentraciones de oxigeno disudicexito de la eclosion
disminuy6 al menos un 30% desde normafapoxia. Mientras, & crecimiento napliar fue
significativamentenasbajo enhipoxia (0,15 + 0,02 9 queennormoxia (0,24 + 0,01Y. Se
sugiereque la expansion dasZMOs en sistemas deurgencia podriafluir sugancialmente
en la dinamicacopépodos, como se ha observad@leSistema de Corrientes de Humboldt,
donde la hipoxia es capaz daprimir el crecimiento ydisminuir la sobrevivenciade los

estadios tempranos d& chilensis
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Hypoxia effects on females and early stages @@alanus chilensisin the Humboldt
Current ecosystem (23°S)

P. M. Ruz*? P. Hidalgd®, R. Escriband®, J. E. Keiste, L. Yebra’and B. Franco
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Highlights:
1 Ontogenetic responses to hypoxia were observed in the co@apetls chilensis
1 In hypoxia, longer development times of early stages may affect pioputynamics.

1 Females ofC. chilensisoped hypoxia better than eggs and early nauplii.

Keywords: Hypoxia, Humboldt Current System, Oxygen Minimum Zone, Copefadinus
chilensis Ecophysiology.
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Abstract

Deoxygenation of the ocean has become a critical issue in coastal upwelling systems, which
are subjected to shallow Oxygen Minimum Zones (OMZs). The OMZ can expand into the
photic zone causing hypoxic conditions and affecting pelagic organisms. Durimgntiees

2013 and 2014, the copep@alanus chilensisvas collected off northern Chile to evaluate

how oxygen conditions may affect its vital rates and to assess the physiological responses of
developmental stages to oxygen. Adult females, eggs, and eamplin(N1 to N3) were
exposed to hypoxia (~1 mg?) and normoxia (~8 mg 1) in the laboratory. Survival of
females and their egg production were not affected by hypoxia. No significant differences in
female somatic growth and potential respiration betwhypoxic and normoxic conditions
were found. Early stages, however, were strongly affected by hypoxia. Hatching success
diminished by at least 30% from normoxia to hypoxia. Naupliar growth was significantly
lower under hypoxia (0.15+ 0.02"fthan normaia (0.24 + 0.01 d). These findings suggest

that expansion of OMZs in upwelling systems may substantially influence copepod dynamics

by suppressing growth and survival of early life stages.

Introduction
Ocean deoxygenation has become a crucial issgeastal upwelling systems. Global

warming and eutrophication processes, guided by anthropogenic activity, are causing the
spread of hypoxic and anoxic conditions in coastal and open oceans (Ekau et al., 2010;
Keeling et al., 2010; Stramma et al., 2010xy@en availability is crucial for the successful
development of aerobic marine biota (Marcus et al., 2004) and plays a direct role in the
biogeochemical cycling of nutrients (Feely et al., 2004); therefore, the capacity of organisms
to avoid or to adapt tstressful oxygen conditions may be vital to promote their continued
success in a changing ocean.

The Oxygen Minimum Zones (OMZs) present in Eastern Boundary Upwelling Systems
(EBUS) may be considered as natural laboratories to understand how orgamistesloaith
and inhabit oxygeipoor environments. The OMZs are rudpth regions of the water column
which contain low oxygen concentrations due to the natural decomposition of sinking organic
material and aerobic respiration; they mostly occur in theeabbundaries of the Pacific and
Atlantic oceans, (Wyrtki, 1962). Due to climatated deoxygenation, the hypoxic conditions

of OMZs are intensifying and, consequently, expanding their distribution area at faster rates
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than the natural OMZ formation (l€kng et al., 2010; Wang et al., 2015). Moreover, the
intensification of upwellingfavorable winds due to global warming may even strengthen the
shoaling of these lowexygen layers, and thus vertically compress the normally oxygenated
surface layer and att zooplankton and fishes inhabiting these waters (Gilly et al., 2013).
This in turn may change ecosystem structure, vertical fluxes, the biological pump, distribution,
behavior, and metabolic rates of marine organisms, bemlagic coupling, and fishies
(Levin, 2003; Paulmier et al., 2008; Ekau et al., 2010; Stramma et al., 2010; Seibel, 2011,
Wishner et al., 2013).

OMZs have been described as effective barriers that restrict the vertical distribution of
most zooplankton and benthic macrofauna (Washet al., 1995; Levin, 2003; Escribano et al.,
2009), where only some species that perform diel or ontogenetic vertical migration can move
into them (Hidalgo and Escribano, 2005a; Hidalgo and Escribano, 2005b; Escribano et al.,
2009; Wishner et al., 2018tirche et al., 2014). In epipelagic environments associated with an
OMZ, the aggregation of zooplankton in waters just above the OMZ may also contribute to
oxygen loss through enhanced respiration at the base of the oxycline (Donoso and Escribano,
2014). Hidalgo et al. (2010) described that species diversity and richness are higher in
oxygenated shallow waters than in deeper hypoxic waters. Therefore, the vertical intrusion of
the OMZ into the surface layer may lead to natural mortality of species tladtitirgmallow
waters, like the copepodaracalanusct. indicus(Yafez et al., 2012) anficartia tonsawho
decrease hatching success and female survival at concentrations <0ALMI(~@.3 mg Q
L) (Ruz et al., 2015). Similar effects also have been reported.fesnsain environments
dominated by seasonal bottom hypoxia (Richmond et al., 2006; Marcus et al., 2004).

The Mejillones Bay is one of the most important upwelling centers off northera Chil
(Mar2n et al ., 2001, Thi el et al ., 2007) t h
result of a sempermanent upwelling regime (Pizarro et al., 1994; Morales et al., 1999;
Sobarzo et al., 2007; Pifiones et al., 2007; Thiel et al., 2007; Hidatg&samibano, 2008;

Ruz et al. 2015). In this zone, most of the copepod abundance and biomass are retained in
well-oxygenated surface waters (Hidalgo et al. 2005b; Escribano et al., 2012, Ruz et al. 2015).
The upper boundary of the OMZ is defined by thetkhleghere the dissolved oxygen
concentration is 1 mL £~ 1.39 mg QL™ (Morales et al., 1999; Hidalgo and Escribano,
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2008). Whereas the OMZ reaches lower concentrations (< 0.5h'© 0.71 mg QL™) or
even total anoxia (Ulloa et al., 2012).

Copepods correspond t@. 80% of zooplankton abundance in Mejillones Bay and have
been considered a model group to evaluate changes-oceamography, especially for their
rapid response to changing conditions such as temperature, food quantity ayd auajen,
changes in upwelling intensity and El Nifilo Southern Oscillation (Escribano and Hidalgo,
2000, 2001; Vargas et al., 2006; Hidalgo et al., 2010; Aguilera et al., 2011; Escribano et al.,
2012, 2014). However, in the Humboldt Current System (HG8ly eopepodite stages have
rarely been studied to evaluate population changes in abundance, growth and distributions
(Torres and Escribano, 2003; Hidalgo et al., 2005a; Vargas et al., 2006; Hidalgo and
Escribano, 2007; 2008; Ruz et al., 2015). Early staaye a key component for zooplankton
dynamics and production, especially in areas where hypoxia can be a selective force for the
zooplankton of coastal waters (Dam, 2013). Understanding how copepods and their early
stages may cope with oxygeeficient waer-levels seems highly relevant to comprehend how
their populations respond to a changing ocean.

The ontogenetic development of copepods includes shifts in swimming speed and
nutritional demands; therefore, metabolism and growth rate are-sgiagdéic andl plays a
relevant role in the depths inhabited by copepods (Mauchline, 1998; Hidalgo et al., 2005b;
Hidalgo and Escribano, 2008). Among the copepod community in the E&@&)us chilensis
Brodsky 1959 is one of the dominant species (Hidalgo et al., HExt®ibano et al., 2012.
chilensisexhibits continuous reproduction yeaund (Hidalgo and Escribano, 2008; Ruz et
al., 2015), and seem to be vertically restricted by the shallow OMZ to theoxygjenated
surface layer (50 m depth), with few individsiantering hypoxic waters (Escribano et al.,
2009). However, recent evidence shows that later life stag€s dfilensismay be able to
inhabit the OMZ off south Peru (Hirche et al., 2014), and that adult females off northern Chile
(23°S) are able to tetate shorterm exposure to hypoxia (Ruz et al., 2015). This suggests that
C. chilensigmay be a suitable species to assess the effect of hypoxia associated with the OMZ,
and the potential effectsoflewx y gen condi ti ons through the s

The main goal of this research was to determine whether survival andptagc vital
rates of the copepo@. chilensisare affected by low oxygen concentrations associated with

the OMZ. We hypothesized that low oxygen conditions would limit the mesabaif C.
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chilensisand that responses to hypoxia would be stmpeific, reflected in a potential
reduction of metabolic and survival rates; and thus may affect population dynanfts of

chilensiswithin a scenario of expansion and intensification of@h&Z in northern Chile.

Methods
Sampling

Experiments on female metabolism, egg production rate (EPR), egg hatching success,
naupliar growth, and naupliar development rate of the copépaldnus chilens were
conducted from zooplankton collected at St at
=120 m) in Mejillones Bay during austral winters 2013 and 2014. Station 3 corresponds to the
outermost station along a coast to ocean transect of the Aastdagiooplankton Time Series
Program conducted by the University of Concepcion (Fig. 1 in Escribano et al., 2012).

Prior to each zooplankton sampling, a GOX(Conductivity, Temperature, Density and
Dissolved Oxygen) Seabird 19 plus and a YSI EXO2 mutipeter sonde (C, T and DO)
were deployed to 90 m depth, to assess the depth of the upper boundary of the OMZ; profiles
were immediately visualized onboard from the YSI EXO2 multiparameter data. Once the
oxygen profile was analyzed, seawater for experimevds collected from the oxygenated
layer (for normoxic treatments) at ~10 m depth and from inside the OMZ (for hypoxic
treatments) at ~60 m depth using a 10 L Niskin Bottle to maintain chemical characteristics,
temperature, and salinity af situ seawate Zooplankton were collected by gentle oblique
trawls with a WP2 net (200 um mesh size) within the oxygenated upper layer. Once onboard,
live zooplankton was kept in an insulated cooler diluted with surface seawater and transported
to the laboratory witim 2 h.

Within the first two hours after returning to the laboratory, healthy ovigerous females of
C. chilensiswere carefully picked from the live samples under a stereoscopic microscope.
Groups of five females were placed into several 500 mL glassiljagsvith 0.7 um filtered
seawater and stored for two hours at 14 °C. Meanwhile, incubation media for the experiments
was prepared: seawater collected from 10 m for normoxic treatments, and from 60 m depth for
hypoxic treatments, was filtered through-Qun glass fiber filters. Copepods and media were
stored in a cold room at 14 °C, which is the typical mieasitu temperature of the ~30 m

layer during norEl Nifio years (Ruz et al., 2015).
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Controlling dissolved oxygen concentration of seawater

Experimens were carried out at two oxygen levels: hypoxic (~1 mgL®) and
normoxic (~8 mg @ L ™). The filtered seawater (one carboy at a time) was bubbled with
highly purified N> to achieve the experimental oxygen concentrations, especially to decrease
oxygenaion and oversaturation caused by filtering. The DO concentrations were verified with
an optical sensor OX¥ Micro-Optode PreSens, by collecting-2QL seawater subsamples by
overflow using optical sensors that had been calibrated using-pambcalibraion (100%
and 0% oxygen saturation) following the manu

To carry out EPR, hatching success, and naupliar growth experimenis)L168s
tight vials were filled by overflow with treatment water. The dissolved oxygen of three
randomlyselected bottles per treatment was measured before transferring the organisms into
them. Immediately after carefully placing the organisms inside the vials using a plastic pipette,
the vials were sealed without bubbles with a rubber stopper ang seal. Control vials were
only filled with treated seawater. For each experiment, two replicate controls were run per
treatment.

To study female metabolism (detailed belowd), gjlass bottles were filled and oxygen
measurements were done following theqgedure described above. After transferring the
females, the bottles were sealed with rubber septa and closed with a screw cap for 24 hours.
Both the vials and bottles were placed in a water bath at 14 °C to minimize temperature
variation during the incudtion period. At the incubation espbints, final oxygen was

recorded inside the same bottles initially measured.

Female survival and egg production rate

After the acclimation period at 14°C, six experiments were carried out-imLO@Gals
with a totalof 194 ovigerous females @. chilensigo estimate EPR. Four experiments were
conducted in hypoxia and normoxia, whereas two additional experiments were carried out
only in normoxia (Tablel). Females were individually incubated for 24 hours. After the
incubation time, the vials were opened and one of two different procedures was followed: 1)
the females were removed with a pipette and the vials refilled (generally with 1 or 2 mL) of
either hypoxic or normoxic filtered seawater before recapping to fdieehing success and

naupliar growth, or 2) the female and eggs were gently collected ontpua 28ve, counted
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under a stereomicroscope, and preserved in 4% formalin solution. EPR (eggs:tetasif@s

of those females was then calculated as:

EPR =Neggd" (24/ 1) (1)

where EPR is the experimental egg production fédg;sis the number of eggs laid per female
during the incubation time(in hours) (Runge and Roff, 2000).

The survival of eggs and females was evaluated using the NeutrateRagique
adjusted for copepods (Yafez et al., 2012) after the incubation time in both treatments. This
technique allows discrimination of live (red stained) from dead -&taimed) organisms to
estimate mortality, and has often been applied in reseasociated with estimates of natural
or nonpredatory mortality of copepods in the field (Tang et al., 2006; Elliott and Tang, 2009;
Yafez et al.,, 2012). The eggs and females were stained by adding 0.1 mL of Neutral Red
solution [0.5% p/v, 1:1000] in 2 mL skeawater. After 10 minutes the samples were preserved
in 4% formalin solution buffered with sodium acetate for later analysis. The samples were
analyzed within two months of the experiments to avoid degradation of the stain. In the
laboratory, we sieved200 um) and rinsed the formalin solution from the samples prior to
putting them in counting chambers. Then the samples were acidified to pH < 7 by the addition
of five drops (~ 0.5 mL) of acetic acid 46,0,) , to obtain the red

organisns that were alive at the end of the experiments.

Female metabolism

Between July 23 and August 2 2014 (austral winter), three experiments were carried out
with a total of 280 ovigerous females to study female metabolism in hypoxic (170 females)
and nornoxic (110 females) conditions (Tablg. The females were incubated iA_lglass
bottles in batches at a density of 10 femalés-After 24h incubation, the content of each
bottle was filtered with a 2Bm sieve to collect the female@nly live females were selected
andimmediately frozen in liquid nitroger1(96°C) for later biochemical analysis.

In the laboratory, frozen samples were homogenized and the following parameters were
assessed on each female batch. 1) The activity of the enzymes amiRd&ydynthetases

(AARS) was measured as index of copepod somatic growith ¥asbra and Hernanddzén
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(2004) modified by Yebra et al. (2011). AARS activity was monitored for 10 min at 25 °C.
AARS activities were calculated as in Herrera et al. (2014) anméated for thancubation
temperature by applying an activation energy of 8.57 kcal‘riiéebra et al. 2005) to the
Arrhenius equation2) The activity of the Electron Transport System (ETS) was calculated as
a measure of potential respiration followitlge method of Owens and King (1978TS
activity was read continuously for 8 min at 20%@lculated as in Maldonado et al. (2012) and
corrected for théncubationtemperature with the Arrhenius equation with an activation energy
of 15 kcal-mof* (Packarcet al., 1975)3) Biomass was measured as protein content following
the bicinchoninic acid (BCA) assay ymith et al. (1985)using a Pierce BCA protein assay
kit and bovin serum albumin (BSA) as standa@RS and ETS activities were standardized
by prdein to obtain proteispecific rates, hereafter called spAARS (nmol PPi-mg prothin

) and spETS (UL ©mg protein*-h™), respectively. Potential oxygen consumption obtained
from ETS was also standardized by the number of individuals per samplexindth™?) to
allow comparison with the oxygen consumption (pk:id™*-h*) obtained from the initial and

final DO measurements in the EPR incubation bottles.

Hatching success

Hatching success was calculated as the percentage of eggs that hatched into nauplii,
standardized to 24 h. The eggs used to estimate hatching success came from two sources: 1)
the EPR experiments described above, which produced eggs from individual ferfeakss
the initial number of eggs was obtained by counting intact eggs and empty membranes that
remained from hatched eggs at the end of the incubation. 2) Eggs produced from batches of
females to obtain a larger number of eggs than those collected Hdwdual incubations.
Groups of 50 to 100 females were incubated-Ini8ickets filled with normoxic water to lay
eggs over 24 hours; females were suspended in-@0Mesh sieve to prevent cannibalism
of the eggs. After 24irs, the sieve containing themales was removed and the eggs were
gently pipetted from the bottom of the bucket. The eggs were then separated into groups (20,
50 or 100) under a stereomicroscope and immediately incubated in vials at hypoxic or
normoxic conditions. The groups of eggaried in number depending on the total number of

eggs collected in the batches (Table
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Female production, naupliar growth rates and development time

Naupliar development and growth rates@fchilensiswere estimated from the same
vials in which hatching success was estimated. Every 24 h for 5 days, at least two vials were
randomly selected to collect unhatched eggs and nauplii withyan2deve. Eggs and nauplli
were counted, stained with Neutral Rpdeserved, measured (details below), and analyzed to
determine live from dead organisms. The naupliar stages N1 and N2 were measured from the
top of the head to the bottom of the cephalosome; due to the curved body of N3 an additional
measurement was mad®m the bottom of the cephalosome to the bottom of the naupliar
body. The sum of these two measurements corresponds to the total length of the nauplii (Rey
et. al., 2001); width was measured across the middle of the naupliar cephalosome. We staged
the first three naupliar stages (N1, N2 and N3) under a microscopé @AMy, following the
similarities in the external morphology @&. chilensiswith other Calanus spp., like C.
australis (Bradford et al., 2010)C. finmarchicugOgilvie, 1953) andC. pacifcus (Marshall
and Orr, 1955), becau€k chilensishaupliar stages descriptions have not yet been published.

All measurements (length, width and diameter) were registered using a Nikon SMZ
1000 stereoscopic microscope equipped with a digital camera argbftivare Micrometric
SE Premium 4. The females and eggs from EPR experiments were measured (x0.01um) to
register prosome length (PL) and cephalosome width of females, and the egg diameter (um *
SD). The egg diameter, length and width of nauplii fromhiehing success, naupliar growth
and development experiments were also measured under the stereomicroscope.

We calculated the biovolume of females and nauplii following the equation used by
Torres and Escribano (2003):

V = 4/3 -A-(W/2) (2)

where V corresponded to the volume (FinA is the copepod area (jjrin a dorsal view and,
w the copepod width (um). The biovolume of eggs was estimated assuming the area and
volume of a sphere.
The biovolume of females, eggs, and nauplii were convertedrtmn biomass using
the factor of 0.045 mg C-}it proposed by Omori and Ikeda (1984). The wdigpécific
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growth ratesd) from females and eggs were indirectly estimated from the relationship used in
Kigrboe and Sabatini (1995):

9= IN(Wiem/Wegg/D 3)

where Weem and Wegg are the carbon content of females and eggs, respectdelyas the
development time (8 from egg to adult (CVI) obtained from the generational timeCof
chilensisof northern Chile, that correspond to 35 d (Hidalgo & Eserd2008)

The naupliar growth was estimated by:

W = W (4)

where W, correspond to the initial naupliar weight (ug @),s the specific instantaneous
growth rate (day) andt is time (days). From Equatiod)( g between subsequent stages and

from egg to N3 was estimated as:

g = In(Wa/Wi)/t (5)

whereW..;andW; correspond to naupliar weight (ug C) between two subsequent stages and,
to the incubation time. Naupliar growth rate was calculated according the equa#ind$,

whereas naupliar development time corresponded to the inverse of eGuation

Data analysis
Chisquare tests, used with a rdnévestifCalanus si gni
chilensissurvival (%) (females, eggs, and nauplii) was independent of the oxygen levels under
study. G Tests were used to evaluate if hatching success and the abundance of eggs and
nauplii were independent of oxygen concentrations.
The effects of oxygen on EPR, hatching success, biomass and size of eggs and nauplii,
naupliar growth, and development time were statistically analyzed with Studessts

(U=0.05) , after testing that sampltoswithr om bo
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equal variances (Zar, 1999). Female size differences between treatments were also evaluated
with a Student Test to discard any effect of body size on results. When the data did not meet
the parametric assumptions, the +parametric test Mankvhitney was carried out. All
experimental data were reported as mean + 1 SE (Standard error), whereas morphological
parameters o€. chilensis such as size, volume, and weight were expressed as mean + 1 SD
(Standard deviation). The eggs and nauplii (NN&) collected at the end of the experiments

were expressed as the total number of individuals and its percentage (%) in relation with the
total number of eggs initially incubated per treatment. Additionally, the abundance of eggs and
nauplii collected wer expressed as the mean percentage (+ 1 SE) per stage (eggs, N1, N2 and
N3) found each day, from day 1 to day 5.

To test for statistical differences in metabolic parameters among experiments and
oxygen conditions, a twtactor nested General Linear ModelG L M) was applied
0.05, after checking that the data met the parametric assumptions.-lAopoBtikey test was
done to identify significant differences between treatments (Quinn and Keough, 2002).
Pearson correlations were conducted to testlinearl at i onshi ps between t
0.05).
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Results

Female survival and egg production rate

Mean oxygen concentrations from the experiments are given in Rabl&e 24h
survival of C. chilensisfemales was not related to the oxygen concentration-g@are =
4.32, df = 1, p = 0.12): 94.3% of females survived under normoxic conditions and 82.9%
under hypoxic conditions from a total of 118 and 76 females, respectively.

The mean size . chilersisfemales was 2373.8 + 165.1 um (range = 20662666.7
pm, n = 47) and 2400.0 £ 159.1 um (range = 20002¥33.3 pm, n = 47) in hypoxia and
normoxia, respectively. Female sizes incubated in both treatments were not statistically
different (t= 0.79, df= 94, p= 0.43). EPR showed high variability under both oxygen
conditions, and no significant differences were found between therd.46, df = 192, p =
0.64). EPR ranged from 0 to 85 eggs-femal@, with mean values of 10.9 + 2.09

eggs-femalé-d* in hypoxia, and 9.7 + 1.5 eggs-femald” in normoxia.

Metabolic parameters of females

The metabolic parameters 6f chilensisshowed that females remained active over the
24-h they were held under hypoxic and normoxic conditions (Fig. 1). The bioniass o
individual C. chilensisfemales showed high variability, but no significant differences were
observed between females set up in hypoxic and normoxic treatments for experiments during
winter 2014, although a slight decreasing trend was observed oveO-theey Window of
collections (Fig. la). SpAARS, spETS, and individual oxygen consumption showed no
significant differences among experiments and between DO levels (Figd$; Table3). The
biomass of females was negatively correlated with somatic gi@wfHARS) (Table3). Mean

values of metabolic parameter estimates are given in #able

Hatching success and naupliar abundance

The hatching success @. chilensiseggs obtained from experiments using single
females (G = 128.7, df = 1, p6<001) and from batches (of females) (G = 197.6, df = 1, p <
0.001) was dependent on oxygen. Hatching success from single female experiments showed
significant differences (t 4.15, df = 48, p< 0.001) between hypoxia and normoxia, with
values of 22.9 9% (n =15) and 72.3+ 6.6 % (n =35), respectively. Similarly, the
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experiments from female batches showed significant differences (t = 4.10, df = 36, p< 0.001),
with values of 26.8+ 6.8% (n = 17) and 55.5 + 3.7% (n = 24) of hatching in hypoxia and
normoxia,respectively.

The Neutral Red technique was used to evaluate survival, the method did not allow us to
evaluate whether mortality and disintegration by bacterial activity prior to counting and
staining the eggs and nauplii occurred. Retrieval of eggshanglii in normoxic treatment
was very high indicating that experimental protocols did not result in the loss of organisms;
thus missing individuals were assumed to have died and disintegrated. In this context, eggs
and nauplii coming from randomly seledtvials that were stained with the stain showed that
75.6% of 1,324 and 93.9% of 1,910 individuals survived in hypoxia and normoxia,
respectively. Dead eggs were much more common than dead nauplii in the hypoxic treatments
(24.4% versus 6.1% of the totagéspectively). The same pattern occurred in normoxia, with
4.3% and 1.8% dead eggs and nauplii, respectively.

Between oxygen conditions, naupliar and female lengths were not significantly different,
whereas egg diameter and naupliar width of N2 and N@estavere. Consequently, the
biovolume calculations that include these parameters also were significantly different (Table
5). Smaller eggs and thinner nauplii (N2 N3) were present in hypoxia compared to
normoxia, whereas changes in size were not evidehe first naupliar stage (Tabh.

Over a period of five days, a lower proportion of the initial numbers of eggs were
recovered as nauplii in hypoxia than normoxia (Fig. 2). In hypoxia, the abundance of
unhatched eggs recovered was 869 (72.4% ofdtfa trecovered), N1 was 252 (20.1%), N2
was 44 (3.7%) and N3 was 36 (3.0%); whereas in normoxia, 519 eggs (28.7%) did not hatch,
followed by a higher presence of nauplii than in hypoxia; 861 (74.5%) N1, 159 (8.78%) N2
and 272 (15.02%) N3. The relative adance of unhatched eggs and early naupliar stages
showed that early stage survival was dependent on oxygen (G = 582.8, df = 3, p < 0.001). The
relative abundance of stage N1 showed a decreasing trend due to naupliar development to
subsequent stages. Onlythe third day, N2 and N3 stages were found in hypoxia (Fig. 2a). In
normoxia, from day 1, N1 showed a decreasing trend whereas N2 had high abundance at day 3
and N3 at day 5 (Fig. 2b).
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Female production, naupliar growth and development rates
The femaé weight specifigrowth rates estimated from females and eggs in both conditions
were not statistically different as also observed by the AARS activities, with values of 0.2 +
0.01 d' and 0.3 + 0.01 dunder hypoxia and normoxia, respectively. Howeehgnges in
naupliar body length showed that nauplii reached larger size in normoxic (Ln(y) = 5.07-x +
0.0904; B = 0.37, df, = 391, p <0.001) than in hypoxic (Ln(y) = 5.27-x + 0.0063; B. 03,
df =152, p = 0.49) conditions (Fig. 3). The growth ratesnfegg to N3 showed significant
differences (Fig. 4a); the averaged naupliar growth was 0.15+ 0-bibShgpoxia and 0.24 +
0.014 & in normoxia (t=-7.45, df = 5, p < 0.001,). Therefore, naupliar development took on
average 6.5 + 0.35 d and 4.2 £ 0.1 ¢hypoxia and normoxia, respectively (t=6.77, df =5, p
<0.001) (Fig. 4b).

Discussion

Expansion, intensification, and shoaling of OMZs is a main concern related to global
warming due to the negative impacts that may have over the survival ofogetegec species,
affecting the ecosystem structure, vertical fluxes, and productivity of EBUS (Ekau et al., 2010;
Keeling et al., 2010; Seibel, 2011). One of the major effects of the increasing hypoxia in
OMZs is the compression of the oxygenated surfapeer| where organisms tend to
concentrate to avoid low oxygen conditions (Escribano et al., 2009; Hidalgo et al., 2010; Ekau
et al., 2010; Teuber et al., 2013). The shoaling of OMZs diminishes the extension of the usable
habitat of zooplankton (Manriquez al., 2009), smalpelagic (Bertrand, et al., 2010) and
large size fishes such as billfishes and tunas who have shown to decrease their diving depths,
increasing their exposure to overfishing due to their shallower distribution (Stramma et al.,
2011).

Nonrvertically migrating zooplankton may be more limited by the avoidance of hypoxia,
increasing the chance to be negatively affected by the vertical movements of the OMZ, which
are mainly modulated by coastal upwelling, since EBUS have shown intensificat@n
upwellingfavorable winds (Bakun, 1990; Rykaczewski and Checkley, 2008; Wang et al.,
2015). On the other hand, some species have developed metabolic adapéatjolosv(
aerobic or anabolic metabolism) to successfully inhabit or refuge from predasiole the

OMZ. Some copepods of the families Eucalanidae and Metridinidae (Hidalgo et al., 2005b;
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Auel and Verheye, 2007; Teuber et al., 2008) may be less affected by ocean deoxygenation if
these adaptations occur in the early stages as well as adults.

As in previous experiments with copepods (see Runge and Roff, 2000; Yarfez et al.,
2012; Escribano et al., 2014; Ruz et al., 2015), our experiments did not expose females to a
prolonged acclimation period prior to incubation, so these results may be eredsias
indications of shorterm, or episodic, effects of hypoxia oGalanus chilensis The
reproductive potential and metabolism@f chilensisfemales were not affected by hypoxia,
which is consistent with previous EPR estimates under low oxygen (Rliz 2015), and also
with the capacity of stage CV and adults®fchilensigo inhabit the OMZ off northern Peru
(Hirche et al., 2014). Shetérm exposure can occur in the field as strong spatial and temporal
variability in upwelling can cause shoairand deepening of the OMZ within hours, thus
limiting acclimation time for individuals in the field.

The increased mortality of copepods due to hypoxia associated with OMZs has been
reported for copepods suchRaracalanuscf. indicus(Yafez et al., 2(), Acartia tonsa(Ruz
et al., 2015)Calanoides carinatugAuel and Verheye, 2007) and nauplii©f chilensig(this
study); species which mostly inhabit the oxygenated surface layer. Ontogenetic vertical
migration and diapause of CV stages below the Qié¥ a key role in enablinG. carinatus
to cope with hypoxia (Auel and Verheye, 2007), whereas, in bétigoxia environments,
resting eggs help. tonsato deal with stressful conditions and maintain populations over time
(Marcus, 1984; Marcus and Taahy 1992; Chen and Marcus, 1997). Although, neither resting
stages nor ontogenetic vertical migrations have been reporté&l fdrilensisin the HCS, it
has been described as the only species ofCdlanidaefamily of which older stages can
tolerate hypgia (Hirche et al., 2014). This is supported by the higi Zrvival (> 82%) of
C. chilensidemales in hypoxia observed in this study.

Although adult females ofC. chilensis seemed unaffected by low oxygen and
maintained protein synthesis rates (spAA&Sivity) under low oxygen DO conditions, our
results clearly revealed strong effects of hypoxia on early life stages. Development and growth
of eggs and nauplii were very sensitive to stemnn hypoxia, a response that could potentially
affect the timirg of cohort development and affect copepod recruitment and population size.

As development and survival of early stages are critical for the success of zooplankton
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populations (Vargas et al., 2006), the depth at which the females spawn their eggs in OMZ
regions is highly relevant to ensure hatching and naupliar growth.

The center (DWA) ofC. chilensisfemale and eggs population typically occurs between
10 and 27 m and 13 and 46 m depth, respectively. This suggest that females may lay their eggs
at shallowdepths often above the OMZ, whereas eggs tend to sink at ~2% reathing
hypoxic waters in less than two days if upwelling vertical velocities are not strong enough to
refloat eggs into the photic layer (Ruz et al., 2017). The lack of an effect otiaypo EPR
observed in this work and by Ruz et al. (2015), suggests thattsharexposure to hypoxia,
such as that experienced during diel vertical migration or strong-avimen ascent of the
OMZ to shallow waters, may not influence the reproductitemtial ofC. chilensis whereas
a more extended hypoxia in very shallow waters may increase the mortality of early stages.

Due to metabolic rates increase with decreasing size in metazoans (Kleiber, 1961), the
weightspecific respiration rate in pelagorganism tends to decrease with increasing body
weight (Ikeda, 1970). The early stageSofchilensismay be more sensitive to hypoxia than
CV and adults due their higher weigggecific metabolism and therefore, the need for more
oxygen to supply theirreergetic demands. Furthermore, Calanoida have a heart (Mauchline,
1998) that in early stages may not be fully developed, so they may not circulate oxygen as
well as adults. Body mass and habitat temperature together contribute more than 95% to the
variancein the oxygen consumption of marine copepods (lkeda et al., 2001). This would favor
the development of early stages in the warm, oxygenated, andiébodurface layer. The
physiology of zooplankton larvae in response to hypoxia is poorly known in tise R et
al. (2015) also studied EPR and hatching succe€s ohilensisand A. tonsaunder different
oxygen concentrations, showing ttl@atchilensiscoped better with low oxygen th#n tonsa.
However, they did not follow naupliar development intorlatages than N1.

A selective pressure can be induced by hypoxia intensity. Adults and later stages of the
genusCalanusseem adapted to the typical local oxygen concentration in their habitat. For
example,C. chilensisfrom the HCS andC. euxinusfrom the Black Sea withstand more
intense hypoxia (Svetlichny et al., 1998; Besiktepe et al., 2005; Hirche et al., 2014; Ruz et al.,
2015; this study) tha@. pacificusfrom Puget Sound, Washington (USA) (Keister and Tuttle,
2013; Grodzins et al., 2016) afd siricus (Wang et al., 2013) from Qingdao (China) coastal
waters. The severe hypoxia that occurs in the HCS is due the presence of the OMZ (Escribano
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et al., 2009). However, the severe hypoxia of the Black Sea and Puget Sound are mostly
driven by poor ventilaon of subsurface waters leading to decreased oxygen by respiration
processes (Svetlichny et al., 1998; Besiktepe et al., 2005; Warner et al., 2001). In
environments where the OMZ is permanent, copepods suChlasusspp. seem to be more
tolerant and better adapted than species that inhabit environments with seasonal and weaker
(~2 mg-LY) bottom hypoxia. To have a better understanding of the adaptations to local
hypoxia, further research is needed in the HCS to kih@v chilensisand other zooplankton
species have adaptive characteristics to cope witholgigen waters, like low metabolic
rates, anaerobic activity, or metabolic suppression as has been observed in other species
associated with the OMZ (Seibel et @011; Teuber et al., 2013). In this context, it is
important to know the critical oxygen levels that zooplanktonic organism can tolerate, and to
investigate the coupled effects of temperature and oxygen. Climate change is pushing DO
levels in OMZs below He capacity of oxygen extraction by some organisms, potentially
changing the diversity of these ecosystems towards fauna capable of coping with hypoxia
(Siebel, 2011).

Other species, such &s tonsa,decrease their reproduction, survival, hatching success
and development under hypoxia, resulting in smaller adult body size (Richmon2e@d&)l
and delaying their embryonic development (Lutz et al., 1994; Marcus and Lutz, 1994). In
other ecosystems, hypoxia and anoxia can induce resting or dormancy stageepods
(Lutz et al., 1994; Katajisto, 2004). Also, the exposure to stressful factors, such as food
limitation, may promote the production of resting eggs in marine copepods (Drillet et al.,
2011). Off northern ChileC. chilensispopulations prevail &lyear round, with early stages
and eggs continuously present, thanks to the consistent food availability due to the
semipermanent upwelling that injects nutrients into the photic zone (Hidalgo and Escribano,
2008). Additionally, we found that growth ratesC. chilensisnauplii decreased in hypoxia,
resulting in longer development times to stage N3. We did not follow the development to the
adult stage, but we did observe that in low oxygen, nauplii were thinner than in normoxia.
This effect of oxygen onize may ultimately decrease the final biomass of copepod
populations. In upwelling areas, a potential decrease in growth rate and hence bio@ass of
chilensispopulations may be driven by a combination of intensification of hypoxia and coastal

cooling tha may occur due to upwelling intensification (Wang et al., 2015).
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The hatching success estimates carried out in this study may be influenced by the
exposure to normoxia prior incubations. The eggs collected from the buckets that were moved
to hypoxia wereolder and had been in normoxia for a longer portion of the time before
hatching than others, so the significant effect on hatching probably would have been even
stronger if all were placed into hypoxia immediately after spawning. However, the significant
negative impacts on hatching in the hypoxic treatment, even though in the batch cultures eggs
were not exposed to hypoxia for their full development is highly relevant for the population
dynamics ofC. chilensis In the field, if the eggs are spawned iralfhw waters, they may
encounter the transition from normoxia to hypoxia before hatching (Ruz et al. 2017) or carry
out their whole embryonic development inside the OMZ if the females laid their eggs deeper.
The hatching success Gf chilensifrom northen Chile may have a seasonal response. In this
study, conducted in winter, we found that hatching success and survival was affected by low
oxygen, in contrast to similar experiments run in summer (Ruz et al., 2015). Although, oxygen
can act as a limitingatctor for early development, other factoesy(temperature and low food
concentrations) associated with life traits of the females collected for experiments may have
influenced hatching success and naupliar growthCofchilensispopulations; potentially
arresting the development and reducing the growth rat€. athilensisnauplii and other
copepod species (Torres and Escribano, 2003; Vargas et al., 2006; Poulet et al., 2007).

Since all the responses to hypoxia evaluated in this study were experimental, the
extrapolation of the data can only be done to potential popultveh responses associated
with the reduction in size and dnathisicgnted,t age 0 ¢
the productivity ofC. chilensisin the HCS may decrease due to a reduction in biomass by a
combined effect of low oxygen and temperature. Further research is needed to evaluate
synergistic or antagonistic effects of environmental vargable copepod production to better
understand how these organisms may respond to different combinations of DO and
temperature in the HCS. Given that we observed significant effects of hypoxia on eggs and
naupllii, it is very important to understand how tlfiétor influences copepod early stage
development and growth, mainly in oxygen deficient environments as OMZs, which are

subject to and highly impacted by climate change.
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Conclusions

The copepodCalanus chilensis a dominant species in the HCS, rewped
ontogenetically to hypoxia. Early stages (eggs and nauplii) were more vulnerable than adult
females. No significant effects were observed onrh24urvival, metabolism and egg
production rates of females between hypoxia and normoxia. In contrastingastitcess
diminished more than 30% under low oxygen conditions. Nauplii were able to develop
independently of the oxygen level. However, a significantly slower growth occurred in
hypoxia than in normoxia, leading to long development times when the staggs ofC.
chilensisgrew under low oxygen conditions. Exposure of early stages to critical oxygen levels
may be a key issue for maintenance of copepod populations over time and haterrfong
implications in pelagic ecosystems associated with coastadllipg processes.

Our findings suggest that the expansion and shoaling of OMZs in upwelling systems
can substantially influence copepod dynamics by suppressing growth and survival of early
stages, due the shrinking of the oxygenated surface layer wheteoaplanktonic organism
tend to inhabit. These results provided a better understanding of howeshottypoxia may
affect stagespecific vital rates of this species which constantly deals with hypoxic events
associated with shoaling of the OMZ.
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Tables

Tablel. Summary of the experiments indicating the number of vials/bottles as replicates, the
stage, the number or range of individuals incubated (n) and the range of incubation time
(days). Hatching success, naupliar gttowand development were estimated from two
approaches: from EPR experiments on individual females (1) and groups of females (2).

Experiment Date N° vials/bottles Stage n Duration (d)

Hypoxia Normoxia

Egg Production Rate

14/07/2013 33 33 Female 1 1
16/07/2013 15 11 1 1
23/07/2014 15 12 1 1
23/07/2014 13 14 1 1
24/07/2014 - 24 1 1
01/08/2014 - 24 1 1
Biochemical and metabolic 1
parameters
23/07/2014 6 5 Female 10 1
26/07/2014 3 3 10 1
02/08/2014 8 3 10 1
Hatching success, naupliar growt 1
and development (1)
15/07/2013 4 2 Egg 107 64 1i 5
17/07/2013 11 13 37 64 1715
24/07/2014 - 5 217 58 1715
25/07/2014 - 15 2172 175
Hatching success, naupliar growt 115
and development (2)
15/07/2013 4 3 Egg 2071 100 1i 5
20/07/2013 2 - 100 1i 5
19/07/2014 3 3 20 1i 5
25/07/2015 8 10 2071 50 1i 5
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Table 2. Summary of dissolved oxygen concentratiqngy O,.L™) measured during the
experiments. Mean (xSE) and range (mimax. value) among different bottles are given.
Maximum and minimum values of the range correspond to final and initial oxygen condition,
respectively.

Hypoxia (mg O»L™) Normoxia (mg O,-L ™)

Mean £ SE Range Mean £ SE Range
Experiment
Eggproduction rate 1.01 +0.05 0.621 1.94 8.65+0.28 6.10110.69
Female metabolism 1.29+0.12 0.9571 1.73 9.02 +0.21 8.671 9.39

Egg hatching, naupliar growth and developm 0.84 + 0.05 0.237 1.73 8.36 +0.10 7. 307 9.48
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Table3. Two factors nested General Lineal Model to test dissolved oxygen (DO) (hypoxia vs.

normoxia) and the three experiments (nested factor) carried out between July 23 and August 2

of 2014. Al s o,
are marked in bold.

Pear son

correl at i ogigsificampr e

General Linear Model

Source

Biomass

Treatments
Experiments

SpAARS

Treatments
Experiments

SpPETS

Treatments

Experiments

df F p
1.20 0.29
4 1.25 0.34
0.01 0.93
4 0.94 0.47
0.42 0.53
4 0.75 0.57

Pearson Correlations

SpAARS

SPETS

Biomass spAARS

> T T

-

-0.612
0.005
16
-0.209
0.391
16

0.312
0.193
16
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Table 4. Mean (xSE) of biochemical and metabolic parameter§€.othilensisfemales during

winter 2014.

SpPAARS Potential oxygen :
(nmol PPimg proteir’- (WL O -rsanTr?)teinh'l) consumption D(OL(é)r_]iSnLéT_%t.ll(;n
h-l) H 2-Mg p (HLOZ_ind-l_h-l) H 2
SExperlment Hypoxia Normoxia Hypoxia Normoxia Hypoxia Normoxia Hypoxia Normoxia
14.64 + 5.63 + 0.63 + 0.32 +1.35 + 0.72 +
23-07-2014 351 18.63 +4.2C 1.46 3.51+1.65 0.35 030 021 00.6
17.20 + 24.28 + 4.84 + 0.30 + 0.47 + 0.24 +
27-07-2014 220 6.98 357 7.57+4.94 0.33 0.53 0.21 0.41 £ 0.16
31.52 + 19.36 + 791 + 12.65 + 0.55 + 0.75 + 0.57 +
02082014 g 59 0.35 2.68 9.84 0.43 0.85 0.55 0.65 £ 0.47
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Table5. Estimates of egg, nauplii, and female volume and weight in carbon units (mean + SD) of
C. chilensisunder experimental oxygen conditions (hypoxia and normoxia) reared at constant
temperature (14°C). Significant differences between DO treatments are showed in bold. The

statistical parameters of§t udent (U = -alué Begrees bf freedofdfpandp T
value (p).

Eggs N1 N2 N3 Female
Hypoxia
Length/diameter 2373.81 *
(um) 158. 3 +9.54 186.89 + 13.80 216.23 +21.75 285.63 +43.44 165.06
Width (um) - 111.56 +11.10 112.39+17.70 11557 +14.34 -

1066.47 +
Volume (1¢pum®  2.09 +0.39 1.23 £0.27 1.47 £ 0.54 2.06 £0.75 249.90
Weight (ug C) 0.09 +£0.018 0.06+0.01  0.07+0.02 0.09 +0.03 37.93+8.95
N 438 38 48 5 49
Normoxia
Length/diameter
(um) 161.4 +10.13  188.01 + 16.97 216.76 + 13.03 273.69 + 20.69 2400 + 159.14
Width (um) - 113.45+10.67 123.13+8.71  131.57+7.97 -
1091.16 +
Volume (1¢pum®  2.25+0.48 1.28 + 0.28 1.73 £0.29 2.54+0.45 252.91
Weight (ug C) 0.10 £0.02 0.06+0.01  0.08+0.01 0.11+0.02 38.88 +9.23
N 116 80 120 241 47
T-Student (df, p)
-0.35 (116,
Length/diameter -3.07 (5520.002) 0.72) -0.19 (166, 0.85) 1.24 (244,0.22) -0.79 (94, 0.43)
-0.89 -5.26 (116, -4.36 (244,

Width - (116,0.38) <0.00) <0.00) -

-3.73 (552, -0.92 -4.03 (166,
Volume <0.00) (116,0.36) <0.00)) -2.33 (2440.02 -0.48 (94, 0.62)

-5.19 (552, 0.00 (116, -4.31 (166,
Weight <0.00)) 1.00)0 <0.00)) -2.19 (2440.03 -0.51 (94, 0.61)
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Figure 1.- Summary of biochemical and metabolic parameterG.athilensisfemales under two
oxygen levels during winter 2014. Three experiments with replicates were carried out on females
collected from the field between July 23 and August 2 to obtain a) bidpmgsotein-ind"); b)

specific aninoacyHRNA synthetases activityspAARS, nm PPi-mg proteinh™); c) specific
electron transport system activity (SpETS, plo-@y proteint-h?); d) potential oxygen
consumption from spET&L O.-ind*-h™?) and;e) oxygen consumption (uL fnd™*-h™) from

direct measurements.
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3.2. Capitulo 2

Efectos de la hipoxia en la produccion de huevos y estadios tempranosfadartia
(Acanthacartig tonsaen el Sistema de Corrientes de Humboldt (23°S)

Articulo en preparaciéon

Paula M. Ruz
Doctorado en Oceanografia

Universidad de Concepcion
Resumen

La desoxigenacion de océano debido al cambio climético se ha convertido en un tema
clave en los sistemas de surgencia costera, debido a la expansién, somerizacion e
intensificacion de lagonasde ninimo oxigeno ZMOSs). Los movimientos verticales de las
ZMOs restringen la districion vertical del zooplanctprio que puede afectar desda
fisiologia hasta la estructura del ecosistema. Durante 2013 y 2014, el cop€poiim tonsa
fue recolectado en el norte de Chile para evaluar como las condiciongigeero limitantes
tienen un efecto sobre swbrevivenciay tasas vitales. Hembras adultas, huevos y nauplios
tempranos (N1 a N2) fueron expuestos a hipoxia severa (<0,4Ynhipoxia leve (~ 0,8 mL
LY y normoxia (> 5 mL [}). La hipoxia severa causdectos letales (100%) en las hembras
y, por lo tanto, una produccién de huevos (PH) extremadamente baja. La hipoxia leve indujo
efectos subletales (48%) en hembras, sin evidenciar diferencias significatil@dEnal
comparar con condiciones normoxic&3 éxito de la eclosion y el crecimiento naupliar se
observésoloen hipoxia leve y normoxia. El éxito de eclosion disminuy6 en hipoxia, mientras
el crecimiento nauplia¢~0.27 d") fue similar en ambas condiciones de oxigeno. Se sugiere
que las hembrag huevos deA. tonsason fuertemente afectados por la hipoxia, por lo tanto,
variaciones erintensificacion de las condiciones de hipoxia enZ&KDs podrian afectar la
dindmica poblacional de los copépodos, debido a una disminani@potencial reprodctivo

y por lo tantoJa produtividad del ecosistema pelagico.

Palabras claves: Hipoxiapnade minimo oxigeng CopépodosAcartia tonsanorte de Chile.
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Efecto de la hipoxia sobre la produccién de huevos y estadios tempranos Aleartia
(Acanthacartia)tonsaen el Sistema de Corrientes de Humboldt (23°S)

Paula M. Ruz*? Pamela Hidalgd® Rubén Escriband?, Guillermo Felit*, Pamela

Fierro?®

'Programa de Doctorado en Oceanografia, Departamento de Oceanografia, Facultad de
Ciencias Naturales y Oceagraficas.

?|nstituto Milenio de Oceanografia and Departamento de Oceanografia, Facultad de Ciencias
Naturales y Oceanogréficas, Universidad de Concepcion, P.O. Box 160 C, Concepcion, Chile.
3Departamento de Oceanografia, Facultad de Ciencias Naturales egnd@céaficas,
Universidad de Concepcion, P.O. Box 160 C, Concepcion, Chile.

“Mediterranean Institute of Oceanography, -Marseille Université, 13288, Marseille,
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Naturales y Oceanogréficas.

*Autor corresponsal: P. Hidalgo péhidalg@udec.il teléfono: +56412661233; fax:
+56412225400.

Introduccion

En la actualidad, la desoxigenacion del océano producto del cambio @imgkatoal,
hagenerado lantensificacion delas bajas concentraciones de oxigeno disuelioexpansion
de las areas de hipoxia natugesenten los sistemas de surgencia costera (Keeling et al
2010, Wanget al.2015). Estincremento en l@érdida de oxigeno podngoducircambios en
la estructura de estos ecosistervé&ndosereflejado principalmente en cambios en los ciclos
biogeoquimicos, comportamiento y tasas metabdlicas de organismos marinos, acoplamiento
bentepelagico, y en las &ls tasas de produccion pesquera caracteriftidassistemas de
surgencia (Levin, 2003, Paulmier et al. 2008, Ekau et al. 2010, Keeling et al. 2010, Stramma et
al. 2010, Seibel 2011, Wishner et al. 2013).
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Los sistemas de surgencia costem encuentraren los bordes orientales de las
corrientes de California, Benguela, Canarias y Humboldt y se caracterizan por presentar aguas
pobres en oxigeno disuelto a profundidades intermedias, debido a la escasa ventilacion de las
aguas subsuperficiales y a las ettas tasas de remineralizacion de materia organica que
sedimenta desde la capa superficial hacia aguas profundas (Wyrtki 1962, Ieeelirp10,

Wang et al. 2015). Estas zonas de hipoxia natural, denomaoass de minimo oxigeno
(ZMOs), suelen presentaoncentraciones de oxigeno disuelto < 0.5 mt(t 22.3 uM)
(Keeling et al. 2010, Stramma et al. 2010), llegamdtusoa alcanzar condiciones de anoxia

total (Ulloaet al.2012). Debido a estas caracteristicas, las ZMOs han sido reconocidas como
verdackras barreras naturales para la distribucion vertical de los organismos con metabolismo
aerdbico, como la mayoria del zooplancton, peces pelagicos y macrofauna bentonica (Wishner
et al. 1995, Levin 2003, Escribano et al. 2009, Stramma et al. 2010, S#ilelMishner et

al. 2013, Donosé& Escribano 2013)

Las ZMOs han sido consideradas laboratorios naturales para el estudio de los cambios
que puede enfrentar el ecosistema pelagice problematicas ambientales asociadas al
cambio climatico global, como la acidificacion y desoxigenacion del océano (Paulmier et al.
2011). Los cambios en el sistema pelagico pueden ser estudiado mediante las respuestas
fisiologicas del fitoplancton y zoaghcton, los cuales han sido descritos como bioindicadores
de cambios en las condiciones oceanograficas, principalmente gracias a sus cortos ciclos de
vida y rapidas respuestas a cambios ambientales @iay2005).

La alta produccion biolégica del Sista de Corriente de Humboldt (SCH) sostiene
una de las pesquerias mas grandes del mundo (Thiel et al. 2007). En la zona norte de Chile (18
i 28°S) predominan vientos favorables para la surgencia durante todo el afo, permitiendo el
ascenso de aguas subsuigafes de forma semipermanente (Sobarzo et al. 2007, Pifiones et
al. 2007). Especificamente en la Bahia de Mejillones (23°S), la distribucion vertical del
oxigeno disuelto se caracteriza por presentar una estrecha capa superficial oxigenada donde
habita lamayoria del zooplancton, seguida de una severa oxiclina (Ruz et al. 204 dhy
ZMO somerague llegahastael fondo de la bahig cuyo limite superior (1 mL OL™) suele
encontrarsea una profundidad promedio de ~25 m (Escrib&atoal. 2012, Hidalgo&
Escribano, 2008, Escribared al. 2009, Ruzet al. 2015). Debido a las altas abundancias de

copépodosda.O 80 %) , este grupo ha sido wutilizado
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potenciales efectos que puedan ocasionar cambios en las condiciones odeasagyafo
variaciones en temperatura, calidad y cantidad de alimento, oxigeno disuelto (Escribano et al.
1996, Escribano et al. 1998, Escribano and Hidalgo 2000, Vargas et al. 2006, Escribano et al.
2007, Hidalgo et al. 2010, Aguilera et al. 2011, Escobah al. 2014), intensidad de la
surgencia (Escribano et al. 2012) y la presencia de El Nifio en el ambiente pelagico del norte
de Chile (Hidalga& Escribano 2001).

Estadios tempranos de copépodos en el Sistema de Corrientes de Humboldt (SCH) han
sido estuthdos para estimar tasas de crecimiento y variabilidad esgmcporal de
abundancia y distribucién respecto a cambios en las condiciones ambientales &Torres
Escribano 2003, Hidalgo et al. 2005, Vargas et al. 2006, Hidalgscribano 2007, Hidalgo
& Escribano 2008, Ruz et al. 2015, 2017). Sin embargo, escasos estudios han considerado el
efecto de la hipoxia asociada a la ZMO sobre adultos y estadios tempranos de copépodos y sus
potenciales respuestas a nivatogénico(Ruz et al.2015,enviadg, dondevariaciones en la
talla, capacidad natatoria y preferencias alimentarias, podrian influir en la actividad metabdlica
de estos organismos (Mauchline 1998). El desarrollo exitoso de estadios temprano es esencial
para en la dinamica poblacional de los copépgdqdang et al. 1998, Turner 2004), por lo cual,
conocer como podrian responder las hembras, huevoauplios temprano a cambios
oceanograficos, podria ser de gran relevancia en ambientes donde la hipoxia puede constituir
una presion de seleccion sobrdlagiones zooplancténicas (Dam 2013).

En el norte de Chile (23°S), la comunidad de copépodos habita principalmente la capa
superficial oxigenada sobre los 50 m de profundidad y dominan en abundancia especies como
Acartia (Acanthacartia) tonsBana 1849Centropages brachiatu®ana 1849 Paracalanus
cf. indicus Wolfenden 1905 yCalanus chilensiBrodsky 1959 entre otras (Hidalgo et al.
2010, Escribano et al. 2009, E s cA. torisaeswuma et al
especie neritica que forma parte importante de una gran cantidad de tramas tréficas costeras
alrededor del mundo (Roman et al. 1993, Marcus et al. 2004, Richmond et al. 2006, Razouls et
al. 20057 2017). En el SCH, se ha observado que la reprodlua®A. tonsase relaciona
negativamente con aguas bajas en pH (Aguilera et al. 2013), disponibilidad de alimento
(Aguilera et al. 2011) y condiciones hipoxicas, las que aparentemente reducen la
sobrevivencia de hembras y el éxito de eclosion de sus$i(ilRua et al. 2015). Por otro lado,

los huevos de copépodos corAo tonsay P. cf. indicus tienden a permanecer en aguas
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someras bien oxigenadas sobre la ZMO, debido a que son resuspendidos en la columna de
agua por accion de la surgendtague ayuda mantener a estas poblaciones en aguas someras
(Ruz et al. 2017).

Estudios previos sefialan que los movimientos verticales de la ZMO hacia aguas
superficiales podrian aumentar la mortalidad de copépodos pelagicos en el SCH (Yarfiez et al.
2012) Sin embargo, s desconoce si la sobrevivencia y tasas vitales del cop@&pddosase
ven afectadapor cambios en las concentraciones de oxigeno disuelto en la zonaeorte
Chile. Para esto se plantea como hipétesis,lagieondiciones de hipoxasociadas a la ZMO
tienden a disminuir la sobrevivencia y las tasas vitales de hembras y estadios tempfanos de

tonsa potencialmentafectandsureclutamiento y dinamica poblacional en el SCH.

Materiales y Métodos
Trabajo de campo

Experimentos de produccion de huevesgjto de eclosion, tasa de crecimiento y
desarrollo naupliar del copépodicartia tonsa fueron realizados a partir de muestras de
zooplancton recolectadas en | a Estaci-n 3
120 m) de la Bahia de Mejillonesrdate los afios 2013 y 2014. La Estacion 3 corresponde a
la estacion mas externa de la transecta amstano de la Serie de Tiempo de Antofagasta,
realizada por la Universidad de Concepcioén (Fig. 1 en Escritaad2012).

Previo a la recoleccion de zadancton, perfiles de CTD (Conductividad, Temperatura
y Densidad) SeaBird 19 equipado con sensor de oxigeno disuelto (OD) y una sonda
multipardmetro YSI EXO2 (C, T y OD) fueron realizados hasta 90 m de profundidad para
determinar el borde superior de la ®Mprofundidad con,0 mL O, L™Y); los perfiles de la
sonda fueron inmediatamente visualizados a bordo. Una vez analizado los perfiles de oxigeno,
se obtuvo agua para los experimentos desde la capa oxigenada (~ 10 m) y de la ZMO (~60 m)
usando una botella Niskin de-LQcon el fin de matener las caracteristicas quimigasitu.
El zooplancton fue recolectado en la capa oxigenada mediante lances oblicuos con una red
WP-2 de 200 um de tamafo de poro. Una vez a bordo, el zooplancton fue almacenado en una

nevera con agua de mar y transpdas al laboratorio dentro de dos horas.
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Trabajo de laboratorio

En el laboratorio, inmediatamente y durante un plazo maximo de dos horas se realiz6
la seleccion de hembras ovigeras Aletonsabajo una lupa estereoscépica. Las hembras
fueron seleccioadas en grupos de 10 individuos y dejadas en pocillos de vidrio de 500 mL
con agua de mar filtrada (0,7um) en el interior de una camara fria a 14°C, para su aclimatacion
por un periodo maximo de dos horas extras. Luego se procedié a preparar el agua de mar
recolectada para las incubaciones. El agua de la capa superficial y de la ZMO fue filtrada en
filtros de fibra de vidrio de 0,7 um y almacenada por separado a la temperatura promedio
(14°C) de la columna de agua durante un afio normal sin condicioneNd®KRuzet al.

2015).

Los experimentos de produccidén de huevos fueron llevados a cabo, utilizando el agua
previamente filtrada y aclimatada a 14°C, en tres concentraciones de oxigeno: hipoxia severa
(< 04 mL G; L™, hipoxia leve (~@ mL O, L™) y normoxia (>50 mL O, L™Y). El agua de la
ZMO vy el agua de la capa oxigenada fue almacenada en bidones de 20 L por separado,
burbujeada con nitrdgeno gaseoso y)(Naltamente purificado hasta alcanzar las
concentraciones experimentales de oxigeno, especiglnmmara disminuir el exceso de
oxigeno disuelto del agua obtenido durante el proceso de filtracion. Con una delgada
manguera de silicona se recolectaron submuestras de 20 mL de agua de mar mediante llenado
por rebalse, para medir el oxigeno disuelto consensor Optico OX¥4 Micro-Optode
PreSens y asi obtener la concentracién deseada para cada tratamiento. El sensor de oxigeno
fue previamente calibrado usando dos puntos de calibracion, 100% y 0% de saturacion,
siguiendo las instrucciones del fabricante.

Al menos tres viales fueron elegidos al azar para medir la concentracion de oxigeno
inicial antes de introducir los organismosup minimo dedos viales fueron solamente
llenados con agua de mar filtrada para llevar el control del oxigeno en cada exfmerime
Inmediatamente después, los individuos Aletonsa fueron introducidos en los viales
cuidadosamente utilizando pipetas plasticas para las hembras y micropipetas para los huevos.
Los viales fueron sellados herméticamente con tapones de goma y selidsmilio,
cuidando no dejar burbujas en su interior, y luego almacenados en un contenedor con agua

aclimatada a 14°C, para minimizar las variaciones de temperatura al interior de la camara fria.
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Experimentos de produccién de huevos

Ocho experimentosueron llevados a cabo para estimar la tasa de produccion de
huevos de hembras ovigerasAdéonsadurante 24 horas. Seis experimentos fueron realizados
en condiciones de hipoxia y normoxia, mientras dos experimentos fueron llevadossélcabo
en hipoxia(Tabla 1). Luego del periodo de incubacion, los viales fueron abiertos y uno de los
siguientes procedimientos fueron utilizados: 1) las hembras fueron removidas con una pipeta y
los viales rellenados (1 0 2 mL) con agua de mar en las mismas condicianéges®, antes
de sellarlo nuevamente para continuar con el éxito de eclosion y crecimiento naupliar. 2) Las
hembras y los huevos fueron cuidadosamente recolectados con un tamiz (23um), contados
bajo lupa estereoscopica y preservados en formalina al 4%.
La sobrevivencia de las hembras fue evaluada en 206 individuos, bajo lupa al final de las
incubaciones en todos los tratamientos y posteriormente, la tasa de produccion de huevos
(huevos hembradia®) fue calculada utilizando la siguiente férmula:

PH =Ny (24/ t) 1)

dondePH es la tasa de produccion de huevos experimeNtags el nimero de huevos
desovados por hembra durante el tiempo de incuba@inhoras) (Rung& Roff 2000).

Exito de eclosién

El éxito de eclosion fue evaluado pbpercentaje de huevos que eclosionaroraaplios
en todas las incubaciones y estandarizado a 24 horas. Los huevos utilizados para estimar el
éxito de eclosion, fueron obtenidos de dos formas: 1) desde los experimentos de produccién de
huevos descritos griormente desde incubaciones individuales de hembras. Aqui el nimero
inicial de huevos fue obtenido desde el conteo de carcasas de los huevos eclosionados y los
huevos presentes al final de la incubacion; y 2) desde grupos de 50 o 100 hembras que fueron
incubadas en condiciones de normoxia durante 24 horas en balBisndedificados con un
tamiz de (200um) en el interior, para separar las hembras de los huevos y asi, evitar el
canibalismo. Los huevos fueron recolectados desde el fondo de los baldgspems
plasticas, separados en grupos bajo el estereoscopiodfdxe inmediatamente incubados en

condiciones hipoxicas y normoéxicas en viales de 100 mL. Los huevos fueron agrupados en
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grupos de 20 o 50 huevos por vial (Tabla 1), dependiendo del ndmérgevos recolectados.
El éxito de eclosién y el crecimiento naupliar (siguiente secciompriugealizades en
normoxia e hipoxia leve, debido a la baja sobrevivencia de las hembras y, por lo tanto, a la

escaa produccion de huevos en hipoxia severa.

Tabla 1- Resumen de los experimen{&xp.) de tasa de produccién de huevos (A) y de éxito
de eclosion en conjunto con crecimiento y desarrollo naupliar (B). Se indica el nUmero de
réplicas (viales), el estadio de incubacion inicial, el nimero o rangmdiduos (n)
incubados y la duracion de las incubaciones en dias.

Exp. Fecha N° viales Estadio n Dias

Hipoxia severa Hipoxia leve Normoxia

A 01/03/201% 34 - 23 Hembra 1 1
A 13/03/2015 - 8 8 Hembra 1 1
A 14/03/201% - 8 - Hembra 1 1
A 15/03/2015 - 8 8 Hembra 1 1
A 20/07/201% - 14 15 Hembra 1 1
A 11/07/2014 - 22 23 Hembra 1 1
A 14/07/2014 - 9 - Hembra 1 1
A 25/07/2014 - 17 9 Hembra 1 1
B 21/07/201¢ - 4 2 Huevos 1071 64 17 3
B 11/01/2014 - 11 13 Huevos 37 64 17 3
B 25/01/2014 - - Huevos 211 58 171 3
B 15/07/2015 - 4 3 Huevos 207 100 17 3
B 20/07/201¢ - 2 - Huevos 100 17 3
B 19/07/2014 - 3 3 Huevos 20 1713
B 25/07/201¢ - 8 10 Huevos 2071 50 17 3

Crecimiento y tiempo de desarrollo naupliar.
Las mediciones de talla huevosigupliosse realizaron en una lupa esterescoépicai(4X
8X), modelo Nikon SMZ 1000, equipada con una cadmara digital y el software Micrometric SE

Premium 4 (£0.01um). Los diametros de huevos de los experimentos de produccion de huevos
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fueron medidos (um = IDE), asimismo, seaegistro el largo y ancho de losauplios
recolectados en los experimentos de éxito de eclosidon y crecimiento naupliar.

La tasa de crecimiento y el tiempo de desarrollo fueron estimados caraupios
eclosionados desde las incubaeisrexperimentales del éxito de eclosiéon (Tabla 1). Cada 24
horas durante 3 dias, al menos tres viales fueron elegidos al azar para recolectar los huevos no
eclosionados y losaupliosen un tamiz de 23 um. Los huevos fueron contados y su diametro
registrad. Mientrasel cefalosoma de los estadios naupliares (N1 y N2jrfedido bajo lupa
con ocular graduado y calibrado. Logupliosfueronfotografiados edentificados bajo lupa
(8x) y microscopio (10% 40x) siguiendo las similitudes de la morfologia extedeA. tonsa
con sus congéneres clausiGiesbrecht, 1889 (Ogilvie 1953). bifilosa(Giesbrecht, 1881)
(Yoon 1998) yA. californiensisTrinast, 1976 (TrujilleOrtiz 1986).

Se calculd el biovolumen de las hembras ynlaspliosde acuerdo a Torreés Escribano
(2003) y Ruzt al.(2015):

V = 4/3 x A x (W/2) )

dondeV es el volumen en (ufj) A corresponde al area (j{ren una vista dorsalwy al ancho
del copépodo. EL biovolumen de los huevos se estimé asumiendo el area y el volumen de una
esfera.

El biovolumen de las hembrasaupliosy huevos deA. tonsa, fue convertido a
biomasa dearbonopor un factor de 0.045 mgC tl(Omori e Ikeda 1984). El crecimiento de
peso especifico de las hembras y huevos ifdirectamente estimado a partir de la
aproximacion de Kigrbo& Sabatini (1995):

g= |n(Whe/Whu)/D (3)
dondeWhey Wi, corresponde al contenido darbonode hembras y huevos, respectivamente.
D corresponde al tiempo de desarratital (d*) deA. tonsa
El crecimiento naupliar fue estimado a partir de la ecuacion:
W = Wie (4)
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dondeWi corresponde al peso naupliar inicial (ug@)es la tasa instantanea de crecimiento
especifico (did) y t es el tiempo en (dias). A partir de la Ecuacinlés tasas de crecimiento
de estadios subsecuentes de huevo a N2 fue estimada desde la siguiente ecuacion:

g = In(Wh/Wi)/t ©)

dondeW.; y W corresponden al peso naupliar (ugC) entre dos estadios subsecuegite y
intervalo de tiempo (dias) entre observaciones. El crecimiento naupliar fue calculado desde las
Ecuacionegl y 5, mientras que el tiempo de desarrollo corresponde al inverso dadai&t

5.

Analisis de datos

Para testear si la sobrevivencia de las hembras, el éxito de eclosion y las abundancias
de huevos yaupliosde A. tonsa,es independiente de la concentracion de oxigeno disuelto, se
util i z- es Test G .08).ePosterodrerniee la predacciéon ale Huévos,=el 0
exito de eclosion, el crecimiento y desarrollo naupliar, ademas del tamafio de huevos y
naupliosf uer on estad2sticamente anali zados medi ar
comprobacioén de los supuestos de normalidad, homoestacidad e independencia de datos (Zar
1999). El tamafio de las hembras también fue analizado mediante el Test de Sanae
discriminar cualquier efecto de la talla en los resultados. Todos los datos experimentales
fueron reportados como el promedio + EE (error estandar), mientras que los parametros
morfologicos deA. tonsa como talla, peso y volumen fueron expresaglopromedio + DE
(desviacion estandar). Finalmente, el numero de huevasiglios(N1 y N2) fue expresado
en abundancia relativa (%) al niamero total de huevos usados por tratamiento. Asimismo, la
abundancia promedio + EE por cada estadio, fue expresareentaje (%)de abundancia

relativa a los estadios encontrados.

Resultados

Sobrevivencia y produccion de huevos
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La sobrevivencia de hembras Aeartia tonsase estimé en 156 individuos, indicando
que es dependiente de la concentracion de oxigenotdigliestG = 1459; g.l. = 2; P <
0,001). En normoxia hubo una sobrevivencia del 100% (n = 86), en hipoxia |8%et(Q04)
sobrevivié el 33.3% de 88 hembras incubadas y en hipoxia sev2ia{@01), ninguna
hembra (n = 34) fue capaz de sobrevivir.sLwealores de las condiciones de oxigeno

experimentalese encuentran registradas en la Tabla 2.

Tabla 2. Concentraciones de oxigeno disugito O,.L™) obtenidas en los experimentosAle
tonsa Se entrega el promedio, error estan(&E) y el rango(valor min. - max.) para
condiciones de normoxia, hipoxia leve y severa.

Condicién Oxigeno disuelto (mL L%
Prom. + EE min. i max.
Normoxia 577 (011 3,59-6,92
Hipoxia leve 0,64 £ Q03 0,37-1,32
Hipoxia severa 0,22 £ Q01 0,09- 0,33

Debido a la escasa sobrevivencia de las hembrAstdasaen condiciones de hipoxia
leve y severa, la produccién de huevos demostré ser dependiente de la concentracion de
oxigeno disueltdTestG = 277; g.l. = 1;P < 0,001). La produccién de huevos no presentd
diferencias significativas entre normoxia e hipoxia leve, pero si entre normoxia e hipoxia
severa (hest; T =-6,60; g.I. =103,P < 0,001), y entre hipoxia leve y severat@st; T =-
10,4; g.l. = 112P < 0,001) (Fig. 1). Los valores de produccion de huevos fueron en normoxia,
hipoxia leve y severa fueron6® + Q4 7 (rango = 0321%05169 ,( rna ng 08 6=) ,(
24,n=86)yM9+t0Q1 0 (rango = 0 b 5, n = 34), respect
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Figura 1: Produccion de rewvos de hembras de tonsaexpuestas a diferentes condiciones de
oxigeno disuelto: hipoxia severa, hipoxia leve y normoxia.

Exito de eclosion y crecimiento naupliar

Para evaluar el éxito de eclosion, crecimiento y tiempo de desarrollo naupkar de
tonsase incub6 un total de 578 huevos en hipoxia leve y 368 huevos en normoxia. Al término
del periodo de incubacién, en hiposiao se recuperé el 32% correspondiente a 95 huevos
sin eclosionar, 8@aupliosen estadio N1 y 11 en estadio NEh normoxiael 834% de los
huevos incubados fue recuperaadinal de las incubaciongde los cuales148 huevos no
habian eclosionado, 122 eraaupliosN1 y 37 N2. Los organismos no encontrados se
consideraron muertos y degradados por accién bacteriana, valerescgnzaron el 68% y
16,6% hipoxia y normoxia, respectivamente.

En condiciones de hipoxia, se observé una disminucion en la abundancia de huevos, con
un leve estancamiento entre los dias 1lyadestadie N1 y N2 presentaron un dia de desfase
en apeaecer, una disminucion del estadio N1 en el dia 2 coincidente con el aumento en
abundancia del estadio N2 (Fig. 2a). En cambio, en normoxia se observa una continua
disminucién de la abundancia de huevos, la cual es coincidente con el aumento en la
abundan@a de N1 y posterior incremento en abundancia de N2 (Fig.2b). Los individuos no
encontrados, fueron considerados muertos y desintegrados, indicando que la sobrevivencia de

los estadios temprano de tonsaes dependiente de la concentracion de oxigenelths(G-
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Test; G = 218!; g.l. = 1;P <0,001). El éxito de eclosion d& tonsatambién fue dependiente
del oxigeno disuelto (Gest; G = 44b; g.l. = 1;P <0,001) y demostrod ser significativamente
menor (Ftest; T =-29,3; g.l. = 77;P < 0,001) en hipoxig104 + 24 %) que en normoxia
(37.6 £ 5.36 %).

a) Hipoxia leve oo dfees

100 - o v— N1
80 -
60 -
40 - b

20 A

b) Normoxia

100{ e

Abundancia (%)
o

80 1

60 -

20 A -

-
-

Figura 2: Abundancia (%) de huevos no eclosionados (HNE), estadios naupliares N1 y N2 de
A. tonsadurante el periodo de incubacion: a) hipoxia leve y b) normoxia.

El diametro de los huevos (TeBt T = 2,13; g.l. = 133;P = 0,035) y el largo de los
estadios N1 (TesI; T = 422; g.l. = 140;P < 0,001) y N2 (TesfT; T = 329; g.l. = 41,P =
0,002) fueron significativamente diferentes en condiciones de normoxia e hipoxia, mientras
qgue el ancho de loraupliosno fue afectado por la condicion de oxigeno. El volumen

especifico de los huevos se estimé desde las medicionéisusetro, mientras el volumen de
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los naupliosfue calculado considerando las mediciones de largo y ancho. Las estimaciones de
volumen de huevos y de los estadios N1 y N2, tampoco se vieron afectadas por el oxigeno
disuelto (Tabla 3). El contenido darbonoen los estadios tempranos Aetonsaexpuesto a
hipoxia y normoxiasolo mostré diferencias significativas en el estadio N2 {Ted = 2,39;

g.l. =41;P=0,021) (Tabla3).

Tabla 3. Estimaciones del volumen y pesocarbono(promedio + desviacién estandar) de
huevos ynaupliosde A. tonsaen condiciones experimentales de oxigeno (normoxia e hipoxia
leve) realizadas a tempened constanté14°C). Diferencias significativas entre condiciones
de oxigeno se encuentran destacadas en negritas.

Huevos N1 N2
Normoxia
Largo/Diametro (um) 88,00 £ 361 10664 + 835 134,22 + 6§06
Ancho (um) - 5361+ 571 6299 + 546
Volumen (10°pum®  362+0.43 164+044 281+0.54
Peso (ug C) 0,016 + Q002 0,007 + Q002 0,013 + 0.00Z
n 65 63 34
Hipoxia leve
Largo/Diametro (um) 86,00 + 673 10038 + 1124 127,02 + 479
Ancho (um) - 52,63 +816 60,34 + 780
Volumen (10um®)  343+078 149+Q56 2,47 +Q76
Peso (ug C) 0,015 + Q004 0,007 + Q003 0,011 + Q003
n 70 79 9

La tasa de crecimiento de huevo a N2 no mostré diferencias significativas; el
crecimiento naupliar fue ,B7 + Q03 d' en hipoxia y (26 + Q01 d' en normoxia,
consecuentemente el tiempo fue similar en ambas condiciones, demo@art®3 d en

hipoxia 'y 39 + 0,2d en normoxia.
Discusion
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El oxigeno cumple un rol fundamental en la estructura de los ecosistemas y en la
regulacion de la distribuén espacigemporal de la mayoria de los organismos marinos, desde
microorganismos a peces (Gilgt al. 2013). En areas de surgencia costera, los organismos
tienden a agregarse en aguas someras ricas en oxigeno por sobre la ZMO (Estabano
2009, Manriquezet al. 2009). Producto del cambio climatico global, la somerizacion y
expansion de las ZMOs ha sido inminente, lo que restringe ain mas el habitat de la mayoria de
los organismos pelagicos hacia aguas mas someras (BetaizD10, Stammaet al.2011).

Algunas especies han desarrollado adaptaciones metabdlegs sipresion
metabdlica) y/o realizan migraciones verticales para habitar o refugiarse dentro las ZMOs,
como ha sido observado en copépodos de las familias Calanidae, itiagdy Eucalanidae
(Hidalgo et al.2005, Auel& Verheye 2007, Teubeat al.2008). Sin embargo, lugares donde
la intensificacion de los vientos favorable para la surgencia esta ocurriendo (Bakun 1990,
Rykaczewsk& Checkley 2008, Wanet al.2015), evitatas condiciones de hipoxia asociadas
a los movimientos verticales de las ZMO podria ser una desventaja en especies que no realizan
migraciones verticales.

La produccion de huevos deartia tonsae n e | presente estudio
huevos hembradia') a valores previamente estimados en el SCH (50 y 3 huevos Hembra
dia') (Vargaset al.2006, Aguileraet al.2011, 2013, Ruet al.2015), excepto en condiciones
de hipoxia severa. La existencia de mortalidad inducida por hipoxia en copépodas se h
reportadoen Calanus chilensi¢Ruz et al.2017),Paracalanuscf. indicus(Yafezet al.2012)

y A. tonsa(Ruz et al. 2015) en el SCH. Lo cual coincide con experimentos realizados en
ecosistemas de hipoxia de fondo estacional, donde la hipoxia redueeigliento y aumenta

la mortalidad deA. tonsay otros copépodos (Stald& Marcus 1997, Marcust al. 2004,
Richmondet al. 2006). Nuestros resultados indican que la sobrevivencia y la produccion de
huevos deA. tonsase encuentra afectada por condicioned e  h i ,dmlxG, la*y Por 0
concentraciones entre2ly 05 mL O, L™, las cuales serian consideradas condiciones de
hipoxia letales y subletales, respectivamente (Fig. 3).

Las concentraciones de oxigeno subletales y letales estimadad\.ptoasason
menores que valoregreviamenteobtenidos en sistemas de hipoxia de fondo estacional
(Romanet al.1993, Richmondkt al.2006, Elliot et. al., 2013), probablemente debido a que la
hipoxia de la ZMO es mas intensa que la hipoxia de fondo estacionatagdo una presion
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de seleccion sobre la poblacion e tonsaen el norte de Chile. En esta zona, el habitat
Optimo para las hembras ée tonsaserian aguas con concentraciones sobre 1.5 il [As
cualesse ubican sobre la ZMO. Mientras que las hambgue tienen la capacidad de
sobreviviren condiciones de hipoxia subletal podrian sobrellevar los movimientos verticales
de la ZMO asociados a la surgencia costera, logrando el éxito de las futuras generaéiones de
tonsaen el SCH. Sin embargo, es nemeo disefiar experimentos que evallien con mayor
precision los rangos de oxigeno criticos para las poblaciongstdesay otros copépodos, y

asi, comprender con mayor precision como la intensificacion de las ZMOs podria afectar al

zooplancton y consecntmente a la productividad en los sistemas de surgencia.
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Figura 3: Esquema de la sobrevivencia (%)Aléonsaen relacion al oxigeno disuelto (mL L

1), Se indican las capas tipicas de un perfil de oxigeno en zonas de surgencia costera: capa
oxigenada, oxiclina (linea punteadazgnade minimo oxigeno(ZMO, linea discontinua). Se
muestran las concentraciones de hipoxia subletales y letales paespstee en el norte de

Chile.

Acartia tonsaparece presentar una mayor sensibilidad GQuehilensisa la hipoxia
asociada a la ZMO en el norte de Chile, indicando la presencia de respuestas especie
especificas (Ruet al. 2015). Recientemente, respuestatadieespecificas a la hipoxia han

sido observadas e@. chilensis,donde las hembras son capaces de sobrevivir en hipoxia e
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ingresar al nucleo de la ZMO (Hircted al. 2014). Mientras que el éxito de eclosion de los
huevos deC. chilensigpareciera teer una respuesta estacional, su tasa de crecimiento naupliar
(N1 7 N3) tiende a disminuir en condiciones de hipoxia (Rual. en revisién. Nuestros
resultados indicaron una alta mortalidad de estadios temprana gisminucion deéxito de
eclosion déA. tonsaen hipoxia similar alo estimado previamente pakatonsaen la Bahia de
Mejillones (Ruzet al.2015). Asimismo, la tasa de crecimiento naupliaAdeénsano mostro
diferencias significativas al contrario de lo estimamioC. chilensis lo cud indicé que el
mayor efecto negativo de la hipoxia sobre la poblacionAdeonsa estd dado en la
sobrevivencia de estadios adultos y huevos, mientras quealgdiostempranos podrian
subsistir condiciones de hipoxia por un corto periquw, ejemplo,durante procesos de
mezcla de capa oxigenada con aguas provenientes de la ZMO.

En el norte de Chile, la dinAmica del zooplancton se encuentra afectada por eventos de
surgencia persistentes durante el afo, por lo cual los organismos tienen que lidiar con un
ambiente altamente heterogéneo, sujetos a cambios en temperatura, estratificacion, intensidad
de la surgencia y movimientos verticales de la ZMO (Escritanal. 1998, 2012, 2014,
Hidalgo & Escribano, 2008, Ruet al. 2017). El oxigeno disuelto actia como un factor
modulador de la estructura de los ecosistemas y en sistemas de surgencia cortera, como el
norte de Chiley determina el habitat disponible para los organismos que habitan las aguas
oxigenadas. La intrusiéneda ZMO en aguas someras puede inducir a una mayor mortalidad
de las especies que habitan preferentemente en estas aguas?aranasanuscf. indicus
(Yanezet al.2012),A. tonsa(Ruzet al.2015, este estudio) y estadios tempran@ dehilensis
(Ruz et al. 2015). Es importante realizar investigaciones futuras para comprender como
podrian responder a la hipoxia otras especies 0 grupos taxondmicos dominantes del
zooplancton, para podezomprendercOmo potencialmente podria cambiar la estructura
comunitara de los sistemas de surgencia, ante un escenario de expansion, intensificacion y
somerizacion de las ZMOs asociados al calentamiento global.

Las aproximaciones experimentales realizadas ebenpresenteestudio permiten
comprender la ecofisiologia de hemrab adultas y estadios tempranosAdéonsaen el SCH.
Ademas, han permitido establecer quetonsaes una especia@ltamente vulnerable en su
estado adulto y primeros estadios de desarrolbs aondiciones de hipoxia asociadas a la

ZMO, las cualesson capaces degenerar efecw subletales y letales, perjudicando la

71



produccion de huevos y, por ende, la permanencia de la poblacidon en el ecosistema. Debido a
esto, es de gran relevancia comprender como la hipoxia por si sola 0 en sinergia con otras
variables ambientales podrian influenciar la dinamica poblacional de copépodos en sistemas

de surgenciaostera
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3.3. Capitulo 3

3.3.1. Distribucion vertical de huevos de copépodos en la zona de minimo oxigeno de la
Bahia de Mejillones (23°S) en el Sistema de Corrientde Humboldt

Articulo aceptado en Marine Ecology Progress Series
(MEPS prepress abstrattdoi: 10.3354/meps12117)

Paula M. Ruz
Doctorado en Oceanografia

Universidad de Concepcion

Resumen

En el Sistema de Corriente de Humbo(&®CH) en el norte de Chile (23°S), se
realizaron seis muestreestre2013 y 2014, cada uno a ocho profundidades de 5 a 80 m para
estudiar efol de la variabilidad ambiental en la abundancia y distribucién verticalieleos
de copépodos dominanfeson énfasis en la hipoxia asociadala ZMO. Las mas alés
abundancia déwuevos deAcartia tonsay Paracalanuscf. indicus se encontraroen aguas
superficialessobrela OMZ y ladistribucionde ambas especiese correlacion6 positivamente
con Chla y la etratificacion (Frecuencia de Bruliisald). Los huevos dealanus chilensis
presentaron una distribucion mas profunda, parodistribucibn no se correlaci@ncon
ninguna variable abidtica, en cambii@ distribucion de las hembras de estaeeigpse asad
con eventos desurgenciadebido a una correlacion positiva con el transporte de Ekman y la
salinidad. La distribucién vertical de los huevos de copépodes ®0H puedeser explicada
por la variabilidad abidticalas velocidades de hundimiento de lagevos y el efecto de
resuspensidoproductode las velocidades verticalesldesurgenciaqueretienenos huevos de
copépodos mas pequefios en agaseras sobra ZMO mientraslos huevos d€. chilensis
se hunden llegando a BMO en menos de dos diaka supervivencia de losstadios
tempranos deopépodos es vital para el éxito de las poblacioBasbics en las condiciones
ambientales como intensificacion de lgurgencia somerizaciony expansion deZMOs

podrianafectar lgproductividad desistemgpelagico en ecosistemeds surgencia costera.
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