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RESUMEN 

Exportación de carbono debido a la migración vertical diaria del zooplancton y su rol en la 

eficiencia de la bomba biológica en la región del Pacífico Sur Oriental. 

Pritha Lila Tutasi López 

2020  

Dr. Rubén Escribano, Profesor Guía  

En el océano, varios procesos mediados por el zooplancton pueden incrementar o 

limitar los flujos verticales de carbono (C) y, por lo tanto, regular el funcionamiento de la 

bomba biológica de C. El transporte pasivo de partículas de carbono orgánico y el 

transporte activo a través de la migración vertical diaria (MVD) son dos de los procesos 

principales que contribuyen a esta exportación. El zooplancton migrante transporta la 

materia orgánica ingerida cada noche desde la superficie hasta las profundidades de 

residencia diurna, desempeñando así un papel clave en el flujo descendente de C. Sin 

embargo, los principales esfuerzos de investigación se han centrado principalmente en el 

transporte pasivo de C, evaluando parcialmente la importancia del transporte activo en la 

bomba biológica, particularmente en términos del balance global de C. La magnitud y la 

importancia de este flujo de C también pueden depender del tamaño y la estructura 

taxonómica del zooplancton migrante. Sin embargo, no se ha abordado adecuadamente el 

impacto que una estructura comunitaria variable puede tener sobre el flujo descendente de 

C mediado por el zooplancton. Este efecto taxonómico puede llegar a ser clave en los 

sistemas de surgencia de borde oriental (altamente productivos), donde se encuentran altos 

niveles de biomasa de zooplancton en la zona costera los cuales están compuestos por una 

comunidad diversa con comportamiento variable de MVD. En estos sistemas, la presencia 

de una zona de mínimo de oxígeno subsuperficial (ZMO) puede imponer una restricción 

adicional a la migración vertical y, por lo tanto, influir en la exportación descendente de 

C. 
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El objetivo de esta investigación fue determinar la contribución del transporte 

vertical activo al flujo de C, producto de la MVD del zooplancton y su relación con la 

estructura comunitaria del Pacífico Sur Oriental (PSO). Este proyecto planteó como 

hipótesis central que la composición taxonómica y estructura de tamaño del zooplancton 

migrante determinan la eficiencia del transporte activo de C al flujo total de carbono en la 

zona de surgencia frente al norte de Chile y como hipótesis alterna que el transporte activo 

de C producto de la MVD es modulado por la variación espacial-temporal de la Zona 

mínima de oxígeno (ZMO). Para someter a prueba esta hipótesis, el estudio analizó la 

información oceanográfica y muestras de zooplancton derivadas de los cruceros 

LOWPHOX I (2015), y LOWPHOX II (2018).  

La MVD de la comunidad de zooplancton en diferentes fracciones de tamaño (>2 

mm, 2-1 mm, 1-0.5 mm y 0.5 a 0.2 mm) fue evaluada y mediciones de biomasa, 

fluorescencia de partículas en el sistema digestivo y actividad del sistema de transferencia 

de electrones (ETS) se estimaron en perfiles verticales (0-800 m). Evaluaciones de las 

tasas metabólicas fueron realizadas a partir de incubaciones experimentales y relaciones 

empíricas publicadas. Finalmente se estimó el flujo activo de C en la zona mesopelágica 

mediado por el zooplancton migratorio, el cual fue comparado con los datos de flujo 

gravitacional de partículas recopilados en esta región del PSO. 

El análisis automatizado de las muestras de zooplancton permitió estimar la 

composición y biomasa migrante por taxa y tamaño, así como su amplitud de migración. 

Los resultados mostraron que la distribución vertical del zooplancton y la variabilidad 

diurna de su biomasa fueron determinados por la ZMO, de modo que las mayores 

abundancias y biomasa se concentraron en las capas superiores, seguidas de una abrupta 

disminución en el núcleo de la ZMO. Los copépodos y la mayoría de los depredadores 

fueron capaces de realizar MVD, incluso en hipoxia severa, aunque con una moderada 

MVD y menor profundización, como ocurrió en los copépodos durante el verano austral. 

Los migrantes fuertes como los copépodos eucalánidos y los eufáusidos exhibieron una 

gran amplitud de migración (~500 m), permaneciendo temporal o permanentemente 

dentro del núcleo de la ZOM y contribuyendo así a la liberación de C por debajo de la 

termoclina. La distribución vertical de las diferentes clases de tamaño de zooplancton y su 

migración vertical diaria hacia el núcleo de la ZMO durante períodos prolongados (tanto 
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de día como de noche) proporcionan evidencia del papel ecológico que la zona de mínimo 

de oxígeno puede desempeñar para el comportamiento de la MVD como mecanismo para 

reducir el riesgo de depredación. 

El flujo promedio de C producto de la MVD del zooplancton calculo a través de 

aproximaciones empericas y aproximaciones experimentales sugiere que en promedio una 

biomasa migrante promedio de 322 mg C m-2 puede contribuir con aproximadamente 

48,11 mg C m-2 d-1 a través de la respiración, el flujo intestinal, la mortalidad parcial y la 

excreción de C en profundidad, lo que representa aproximadamente 2% de la producción 

primaria neta y un 33% del flujo pasivo producido en esta región. Estos resultados 

evidencian la existencia de un mecanismo eficiente para incorporar C recién producido a 

la ZMO. Sin embargo, este flujo descendente de C mediado por el zooplancton es 

espacialmente variable y depende principalmente de la variabilidad de la ZMO, así como 

de la estructura taxonómica debido a la amplitud de migración variable y el 

comportamiento de MVD. 
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Abstract 

Carbon export by vertically migrating zooplankton and its role in the efficiency of the 

biological pump in the Eastern South Pacific region. 

Pritha Lila Tutasi López 

2020 

Dr. Rubén Escribano, Advisor 

In the ocean, several processes mediated by zooplankton can enhance or limit the vertical 

fluxes of carbon (C) and thus regulate the functioning of the biological C pump. Passive C 

transport or gravitational flux and active C transport through daily vertical migration (DVM) are 

two of the main processes that contribute to the C export. Diel vertically migrating zooplankton 

can transport organic matter (ingested at night) from near surface water to their deeper depths of 

diurnal residence, and so playing a key role in the downward C flux. However, the major research 

efforts have been focused mainly on passive C transport, and only partially evaluating the 

importance of active transport in the biological pump, particularly in terms of the global C 

budget. The magnitude and importance of this flux of C also may depend on the size and 

taxonomic structure of the migrant zooplankton, but the impact that a variable community 

structure can have on zooplankton-mediated downward C flux has not been properly addressed. 

This taxonomic effect may become critically important in highly productive eastern boundary 

upwelling systems (EBUS), where high levels of zooplankton biomass are found in the coastal 

zone and composed by a diverse community with variable DVM behavior. In these systems, 

presence of a subsurface oxygen minimum zone (OMZ) can impose an additional constraint to 

vertical migration and so influence the downward C export. 

The aim of this research was to determine the contribution of active vertical transport to 

the C flux, as product of the DVM of zooplankton and its relationship with the community 
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structure of the Eastern South Pacific (ESP). This thesis proposed as a central hypothesis that the 

taxonomic composition and size structure of the migrating zooplankton can affect the active 

transport of C with respect to the total carbon flux in the upwelling zone off the north of Chile. 

The alternative hypothesis was that the active transport of C product of the DVM in the upwelling 

is modulated by the spatial-temporal variation of the OMZ distribution in the upwelling zone off 

northern Chile. To test the hypothesis, this study analyzed oceanographic information and 

zooplankton samples derived from the LOWPHOX I (2015), and LOWPHOX II (2018) cruises. 

Automated analysis of zooplankton composition and taxa-structured biomass allowed us 

to estimate daily migrant biomass by taxa and their amplitude of migration. The results showed 

that the vertical distribution and diurnal variability of zooplankton biomass are disturbed by the 

OMZ, such that most of the taxa had highest abundance and biomass in the upper layers, 

followed by an abrupt decrease in OMZ core. However, copepods and most predators were 

capable for performing DVM, even upon severe hypoxia, although with a moderate DVM and 

deepening, as occurred in copepods during the austral summer. Strong migrants, such as 

Eucalanidae copepods and euphausiids exhibited a large migration amplitude (~500 m), 

remaining either temporarily or permanently within the core of the OMZ and thus contributing 

to the release of C below the thermocline. The vertical distribution of the different size classes 

and the diel vertical migration into the OMZ core for prolonged periods (both day and night) 

provided evidence for the ecological role that the oxygen minimum zone can play for DVM 

behavior as a mechanism to reduce predation risk. 

DVM-mediated C flux both empirical and experimental approximation suggested that a 

mean migrant biomass of ca. 322 mg C m-2 d-1 may contribute with about 48.11 mg C m-2 d-1 to 

the OMZ system through respiration, gut flux, partial mortality, and C excretion at depth, 

accounting for ca. 2% of the net primary production, implying the existence of an efficient 

mechanism to incorporate freshly produced C into the OMZ. This downward C flux mediated by 

zooplankton is however spatially variable and mostly dependent on the taxonomic structure due 

to variable migration amplitude and DVM behavior. 

 



 

 

1. INTRODUCCION 

1.1. Pacífico Sur Oriental (PSO)  

El Océano Pacífico Sur Oriental (PSO) donde se localiza el Sistema de la Corriente de 

Humboldt (SCH), es uno de los sistemas más productivos de los océanos del mundo, (Fuenzalida 

et al., 2009; Schneider et al., 2007). El SCH se extiende a lo largo de la costa del PSO, desde el 

sur de Chile (~42°S) hasta Ecuador, caracterizado por un flujo predominante hacia el norte de 

aguas superficiales de origen subantártico y un fuerte proceso de surgencia de Aguas 

Ecuatoriales Subsuperficiales (AESS) frías y ricas en nutrientes (Thiel et al., 2007). Frente al 

norte de Chile, la surgencia se caracteriza por ser permanente, favoreciendo la generación de 

altos niveles de producción primaria y secundaria (Marin et al., 1993). La alta productividad 

biológica sustenta importantes poblaciones de peces y desempeñan un papel  en la regulación 

del clima a través del intercambio de CO2 entre la atmósfera y el océano superficial, así como 

en la transferencia de carbono orgánico (CO) hacia el océano profundo (Quinones et al., 2003; 

Escribano et al., 2004; Hidalgo et al., 2005; Thiel et al., 2007; Fuenzalida et al., 2009; England 

et al., 2014). Estas características lo convierten en un importante escenario en términos de 

reconstrucción del balance de carbono en escala regional (Mayzaud y Pakhomov, 2014).  

En el sistema de surgencia frente al norte de Chile, la alta producción primaria (Fig. 1), 

que posteriormente se descompone en la columna de agua genera un alto consumo de oxígeno 

disuelto, que sumado a la lenta ventilación produce una zona mínima de oxígeno (ZMO) 

permanente (Paulmier et al., 2006; Ulloa y Pantoja, 2009). De acuerdo a los estudios realizados 

en el PSO (Escribano et al., 2004, 2009; Fuenzalida et al., 2009; Hidalgo et al., 2005; Molina y 

Farías, 2009; Morales et al., 1996; Paulmier et al., 2006; Ulloa y Pantoja, 2009), la ZMO esta 

asociada con el Agua Ecuatorial Subsuperficial (AESS), que es transportada de norte a sur a lo 

largo del talud continental por la Subcorriente Perú-Chile hasta el sur (48°S). La estructura 

vertical de la ZMO ha sido definida generalmente como extensa (5 a 800 m), con una oxiclina 

intensa (>1 M/m) y concentraciones mínimas de oxígeno que alcanzan valores <1 M en el 

núcleo de la ZMO. Su límite superior se localiza entre 25 a 50 m de profundidad frente a las 

costas de Perú y norte de Chile, respectivamente (Paulmier et al., 2006).  
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Figura 1.  Pacífico Sur Oriental:  Distribución de la Zona Mínima de Oxígeno. El sombreado 

rojo representa el volumen oceánico con concentraciones de oxígeno por debajo de 23 µmol/kg 

(Tomado de De Pol-Holz et al., 2007). 

Los estudios llevados a cabo en esta región durante las dos últimas décadas (Judkins, 

1980; Escribano, 1998; Hidalgo, 2000; Apablaza y Palma, 2006; Hidalgo et al., 2005; Escribano 

et al., 2009, 2012; Escribano y Yáñez et al., 2012) han mostrado que aguas superficiales de bajo 

contenido de oxígeno pueden ejercer una presión fisiológica sobre los organismos pelágicos y 

bentónicos, tanto en términos de biomasa como en términos de productividad o diversidad 

específica, así como limitaciones a la MVD de los organismos zooplanctónicos. Sin embargo, 

se ha observado que los organismos zooplanctónicos desarrollan adaptaciones fisiológicas y/o 

de comportamientos especiales para subsistir en condiciones de mínimo oxígeno, 

permaneciendo presentes y activos dentro de la ZMO ( Hidalgo et al., 2005; Apablaza y Palma, 

2006; Ulloa y Pantoja, 2009; Herrera et al., 2019) . Escribano et al. (2009) identificaron las 

principales especies de zooplancton que viven en estrecha asociación con la ZMO entre ellas el 

copépodo endémico y abundante Eucalanus inermis y el eufáusido también endémico 
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Euphausia mucronata, sugiriendo que las migraciones verticales dentro y fuera de la ZMO por 

algunas de estas especies particularmente E. mucronata, contribuyen significativamente al 

aporte de carbono en aguas subsuperficiales con bajo contenido de oxígeno.    

1.2. Zooplancton y su rol en la bomba biológica 

La bomba biológica de carbono desempeña un papel importante en la regulación de los 

niveles de CO2 en la atmósfera (Cavan et al., 2017; Giering et al., 2014). El fitoplancton en 

superficie convierte el carbono inorgánico durante la fotosíntesis en carbono orgánico 

particulado (COP), una fracción de este es exportado hacia el océano profundo. A medida que 

las partículas se hunden a través del océano interior, están sujetas a la remineralización por parte 

de los heterótrofos, de modo que solo una pequeña proporción del COP producido en la 

superficie llega al océano profundo (Martin et al., 1987).  

 

En este contexto, el zooplancton cumple un rol importante y bien documentado en la 

bomba biológica (Berelson et al., 1997; Steinberg et al., 2002; Frangoulis et al., 2005; Escribano 

et al., 2007; González et al., 2004; Hansen y Visser, 2016; Cavan et al., 2017), ya que puede 

consumir y transformar completamente las partículas alimentándose en superficie (por pastoreo 

directo sobre fitoplancton o alimentándose de consumidores del microzooplancton) (Lampitt et 

al., 1993). El pastoreo por el zooplancton da como resultado que el COP pase a través del 

intestino y sea egestado produciendo pellets fecales de hundimiento rápido que contribuyen 

significativamente al flujo de exportación de carbono (Cavan et al., 2017) (Fig.2). Por ejemplo, 

el mesozooplancton puede procesar hasta el 40% de la producción primaria (Steinberg and 

Landry, 2017). Su posición central en la red alimentaria lo convierte en un vínculo trófico clave 

entre productores primarios y niveles tróficos más altos (peces), así como con recicladores que 

transforman el carbono particulado y nutrientes en “pools” disueltos. El zooplancton por lo tanto 

participa activamente en los procesos de reciclamiento, redistribución y re-empaquetamiento de 

carbono y nutrientes, no sólo a diferentes niveles en la red trófica, sino también horizontal y 

verticalmente en la columna de agua, lo cual mejora o limita los flujos verticales de carbono, 

regulando de esta manera la eficiencia de la bomba biológica (González et al., 2004; Steinberg 

et al., 2008; Darnis y Fortier, 2012; Ariza et al., 2015). Otros procesos mediados por el 
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zooplancton incluyen la alimentación del flujo de partículas y el transporte activo de carbono 

por migradores verticales ( Longhurst y Harrison, 1989; Dam et al., 1995; Roman et al., 2002; 

Jónasdóttir et al., 2015; Hansen y Visser, 2016). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.  Metabolismo y consumo de carbono por el zooplancton. (Tomado de Steinberg y 

Landry, 2017). 

1.3. Migración vertical y transporte activo  

El zooplancton desempeña un papel clave en los ciclos biogeoquímicos en el océano y 

representa uno de los principales mecanismos de transferencia de carbono desde aguas 

superficiales hacia el océano profundo y sedimentos (Al-Mutairi y Landry, 2001; Stukel et al., 

2013; Garijo y Hernández-León, 2015).  En este contexto, la migración vertical diaria (MVD) 
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del zooplancton es probablemente el movimiento más importante de biomasa entre las aguas 

superficiales y la zona mesopelágica de los océanos del mundo, una importante vía de 

exportación de carbono mediada por el zooplancton (Yebra et al., 2005; Frangoulis et al., 2005; 

Kobari et al., 2008; Bianchi et al., 2013; Mayzaud y Pakhomov, 2014; Steinberg et al., 2008a; 

Hansen y Visser, 2016; Steinberg y Landry, 2017; Yebra et al., 2018).  

A escala planetaria, la MVD es responsable de un desplazamiento diario de biomasa 

aproximadamente 1015 g C, que es comparable con la magnitud utilizada para el balance global 

de carbono (Hernández-León et al., 2001). Cuando se considera como un componente de la 

bomba biológica, la MVD se conoce como transporte activo, para distinguirlo del flujo pasivo o 

gravitacional de partículas que se hunden desde la zona eufótica y que son medidos mediante 

trampas de sedimentos (por desequilibrio 234Th:238U) (Steinberg y Landry, 2017). Longhurst y 

Harrison (1989) sugirieron que este transporte activo conduce a la exportación neta sólo si: 1) 

Los organismos migrantes atraviesan la barrera para la mezcla vertical (por ejemplo, la 

picnoclina o nutriclina) y 2) si el Carbono (C) o Nitrógeno (N) consumidos por encima de esta 

barrera se libera por debajo de ella (migrantes diarios) o hay un transporte neto de biomasa por 

debajo de esta barrera, durante la fase de reposo (migrantes estacionales). Los migrantes que 

atraviesan esta barrera son conocidos como migrantes interzonales, en contraste con la migración 

zonal (dentro de una capa uniforme) de muchas otras especies de zooplancton  (Morales et al., 

1999). 

Durante el transporte activo la mayoría de los pastoreadores mesozooplanctónicos y del 

micronecton realizan MVD, alimentándose en la superficie durante la noche y refugiándose de 

los depredadores visuales en profundidad durante el día (Longhurst et al., 1990; Hansen y Visser, 

2016; Steinberg y Landry, 2017). La MVD del zooplancton bajo la picnoclina produce un 

transporte neto de materia orgánica hacia sus profundidades de residencia (Fig. 2) (Longhurst et 

al., 1990).  Esta materia orgánica ingerida en la superficie cada noche en forma de carbono 

orgánico particulado (COP) es entonces liberada como CO2 respirado, excretada como carbono 

orgánico disuelto (COD), egestada como COP en pellets fecales y por la mortalidad natural; 

contribuyendo así al flujo activo de carbono (Longhurst et al., 1990; Steinberg et al., 2000; 

Hernández-León et al., 2001; Davison et al., 2013; Ariza et al., 2015).  El transporte activo de 
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COD y COP por MVD también se ha sugerido como fuente de carbono orgánico para ayudar a 

satisfacer las demandas metabólicas del zooplancton mesopelágico residente y las comunidades 

microbianas en profundidad (Steinberg et al., 2008b; Alonso-González et al., 2013;). Además, 

la estequiometría C:N:P de la materia inorgánica y orgánica disuelta producida en profundidad 

por los migradores puede no tener proporciones Redfield clásicas, lo que potencialmente puede 

contribuir a anomalías en la proporción de nutriente en profundidad (Steinberg et al., 2002) y la 

exportación preferencial de algunos elementos como es el caso del fósforo en el giro subtropical 

del Pacífico Norte (Steinberg y Landry, 2017). 

Durante las últimas décadas el transporte activo de carbono ha adquirido mayor interés y 

varios trabajos han sido llevados a cabo en diferentes océanos del mundo (Ikeda and Motoda, 

1978; Omori and Ikeda, 1984; Longhurst y Harrison, 1989; Longhurst y Williams, 1992; Dam et 

al., 1995; Morales, 1999; Al-Mutairi and  Landry, 2001; Hernández-León et al., 2001; Roman et 

al., 2002; Steinberg et al., 2002; Richardson et al., 2004; Yebra et al., 2005; Bianchi et al., 2013; 

Ikeda, 2014; Jónasdóttir et al., 2015; Steinberg y Landry, 2017). Estos trabajos incluyen 

estimaciones del flujo activo a través de las diferencias en la distribución de biomasa diurna-

nocturna, la medición de tasas metabólicas a diferentes temperaturas y el uso de ecuaciones 

empíricas, las cuales han permitido evidenciar la importancia de su contribución al flujo total de 

carbono. 

Por lo tanto, la comprensión de estos procesos fisiológicos del zooplancton, como la 

ingestión, crecimiento, respiración, egestión y mortalidad en profundidad, así como la estimación 

precisa de su biomasa, son importantes para evaluar las tasas a las que estos organismos procesan 

la materia orgánica y contribuyen al ciclo del C en el océano (Davison et al., 2013; Garijo y 

Hernández-León, 2015; Ariza et al., 2015).  

 Entre estos, la respiración representa un proceso fundamental para las actividades 

fisiológicas de una comunidad.  Las estimaciones de las tasas de respiración han sido esencial 

para cuantificar y modelar los flujos de C en las tramas tróficas (Gómez et al., 1996; Packard y 

Gómez, 2013).  El zooplancton consume energía como proteínas, lípidos e hidratos de C, 

oxidando la materia orgánica en su metabolismo energético. En este proceso, generan energía 
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como ATP, producen C para la biosíntesis de materiales celulares y forman equivalentes 

reductores (NADH, NADPH) para el mantenimiento metabólico de la célula (Packard, 1985). El 

papel del sistema de transporte de electrones (ETS) es energizar la producción de ATP. Este 

proceso es responsable del 90% del consumo de oxígeno (Gómez et al., 1996). 

Para considerar la magnitud del transporte activo por migración diaria del zooplancton y 

la importancia relativa del transporte activo frente al pasivo es necesario considerar que estos 

varían regional y estacionalmente, dependiendo de la biomasa de los migradores y de la 

composición taxonómica (Putzeys et al., 2011). El transporte activo de C respiratorio 

generalmente incrementa con una mayor biomasa migratoria (Fig. 3a) y un flujo respiratorio 

más alto da como resultado un incremento en la importancia del transporte activo comparado 

con el hundimiento pasivo de COP (Fig. 3b). Adicionalmente, Steinberg y Landry (2017) han 

mencionado que debe tenerse cuidado al comparar los ecosistemas, ya que algunos estudios sólo 

reportan el flujo respiratorio, mientras que otros incluyen flujos activos adicionales como la 

excreción de COD, la producción de pellets fecales, la mortalidad en profundidad o varias 

combinaciones de los mismos. El transporte activo también llega a ser relativamente más 

importante en la exportación de C con el incremento de la profundidad, ya que el flujo de 

partículas en hundimiento disminuye rápidamente con el aumento de la profundidad (Steinberg 

y Landry, 2017).  
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Figura 3.  Flujo respiratorio producto de la MVD. Datos compilados a partir de estudios en el 

Atlántico Norte y el Pacífico en diferentes épocas del año: (a) biomasa migrante media versus 

flujo respiratorio medio (CO2) por MVD y (b) flujo respiratorio medio versus fracción 

equivalente de COP exportado desde de la zona epipelágica medida con trampas de sedimentos 

a 100-200 m) (Tomado de Steinberg y Landry, 2017). 

De acuerdo al estudio de Steinberg y Landry (2017) la mayor biomasa migrante así como 

flujo respiratorio activo se presentan en ecosistemas de surgencia altamente productivos y  en 

ecosistemas costeros/mesotróficos, en comparación con sistemas o estaciones oligotróficas 

menos productivas. Sin embargo, la importancia del transporte activo por MVD en comparación 

con el hundimiento pasivo de partículas no es necesariamente mayor en ecosistemas o 

condiciones más productivas, ya que los bajos flujos de COP en regiones oligotróficas 

aumentarían la importancia relativa del transporte activo (Steinberg y Landry, 2017). Además, 

en regiones con ZMOs pronunciadas, el transporte activo de CO2 respiratorio por MVD puede 

reducirse, ya que las condiciones de bajo oxígeno deprimen las tasas de respiración y excreción 

de algunos taxa (Kiko et al., 2015; Seibel et al., 2016).  

 

Sin embargo, la medición de estas tasas sigue siendo limitada, ya que es difícil reproducir 

con exactitud las condiciones en el océano. Mediciones directas del metabolismo de organismos 
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mesopelágicos serían apropiadas para comparar con los cálculos reportados. Sin embargo, estas 

son difíciles porque la concentración de organismos en la zona mesopelágica es baja y la 

manipulación de animales capturados a profundidad para experimentos hace difícil obtener un 

número significativo de mediciones por procedimientos tradicionales (Hernández-León et al., 

2001; Ariza et al., 2015). Un claro ejemplo de esto son las estimaciones directas de las tasas de 

respiración, que implican medir cambios en la concentración de oxígeno de organismos 

incubados en ambiente controlado. Este método ha sido criticado con frecuencia porque es difícil 

reproducir condiciones naturales en experimentos de laboratorio y, como resultado, pueden 

ocurrir cambios sustanciales en el estado fisiológico de los organismos estudiados (Ariza et al., 

2015). 

Desde su introducción por Packard et al. (1971), mediciones de la actividad enzimática 

del sistema de transporte de electrones (ETS), el sistema enzimático que cataliza la respiración a 

nivel celular han sido utilizadas como un índice de la respiración potencial (Ф) del zooplancton. 

Esta es una aproximación para el consumo de oxígeno en la respiración y la biomasa, que 

proporciona una alternativa a los métodos clásicos ya que la actividad enzimática puede medirse 

en organismos capturados en profundidad (Hernández‐León et al., 2001). La actividad ETS mide 

la capacidad del ETS de mitocondrias y microsomas para transferir electrones de los sustratos 

fisiológicos (NADH, NADPH y succinato) al aceptor de electrones terminal (oxígeno en 

ambientes aerobios). Esta técnica reduce los problemas innatos asociados con la incubación de 

zooplancton en un experimento controlado (Gómez et al., 1996).   

Si bien el ETS representa un índice y no una medición directa, correlaciones significativas 

han sido encontradas entre la actividad de ETS y la tasa de respiración in vivo por varios autores 

(Gómez et al., 1996; Hernandez-León y Gómez, 1996; Hernández-León et al., 2001; Hernández-

León y Ikeda, 2005; Darnis y Fortier, 2012; Ariza et al., 2015). Existe cierto convencimiento de 

que esta metodología produce buenas estimaciones del metabolismo en los casos en que la 

enzima no está limitada por sustratos intracelulares, ya que cuando hay limitación por sustratos, 

esta da como resultado una subestimación de las tasas fisiológicas (Hernández‐León et al., 2005). 

Por tanto, esta metodología proporciona tasas mínimas para la respiración de C por los 
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organismos en profundidad, permitiendo evaluar el metabolismo del zooplancton en aguas 

profundas (Hernández‐León et al., 2001; Ariza et al., 2015).   

 Otra estimación importante, aunque difícil de cuantificar y por tanto no siempre incluida 

en los estudios de flujo activo de C mediado por la MVD del zooplancton es la tasa de mortalidad 

de migrantes diarios en profundidad, un flujo adicional hacia el océano profundo (Steinberg y 

Landry, 2017). Zhang y Dam (1997) incluyeron consideraciones adicionales para las pérdidas 

por mortalidad en profundidad, asumiendo que la tasa de mortalidad instantánea del 

mesozooplankton migrante por debajo de la zona eufótica durante el día es una función del peso 

corporal. Dressel et al. (1972) propusieron una nueva técnica de tinción con rojo neutro para 

determinar la mortalidad natural (no predatoria) del zooplancton, producto de la senescencia, 

estrés físico y químico, parasitismo y alimentación en otros. Esta técnica ha sido mejorada 

durante las últimas décadas (Elliott y Tang, 2009; Yáñez 2009), proporcionando un método 

eficiente y rápido para diferenciar copépodos vivos y muertos en muestras de zooplancton (Tang 

et al., 2006; Elliott y Tang, 2009, 2011; 2019; Yáñez et al., 2012, 2018). Yáñez et al. (2012) 

utilizaron esta técnica para determinar la mortalidad natural (no predatoria) in situ del copépodo 

epipelágico Paracalanus indicus en dos centros de surgencia de Chile caracterizados por la 

presencia de la ZMO. Este estudio proporciono estimaciones variables de la contribución al flujo 

de carbono (0,13% al 0,67%) producto de una biomasa total de copépodos muertos entre 0.2 y 

1.2 mg C m-2 respectivamente. 

El aporte del zooplancton migratorio al flujo activo de carbono mediante el denominado 

flujo intestinal (Angel, 1984, 1989; Kiørboe y Tiselius, 1987) es otra estimación importante que 

ha sido incorporadas durante las últimas décadas mediante el análisis de fluorescencia intestinal. 

El flujo intestinal de C propuesto por Angel (1984) se refiere al alimento no asimilado en el 

intestino, el cual es exportado a sus profundidades de residencia durante la MVD. Por ejemplo, 

el trabajo de Hu (1978) evidenció un importante incremento en el peso del estómago del 

zooplancton migrante durante la noche, determinado por un aumento significativo de la 

fluorescencia intestinal, lo cual se asoció  a restos de fitoplancton en el estómago del zooplancton. 

Los requisitos para la evaluación del flujo intestinal son que el tiempo de residencia de los 

alimentos debe ser lo suficientemente largo como para permitir la defecación en las 
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profundidades mesopelágicas y que los organismos consuman presas pigmentadas en la 

superficie y no se alimenten de alimentos pigmentados en profundidad (Hernández‐León et al., 

2001).  En general, los pigmentos suelen ser escaso en la zona mesopelágica lo que no supondría 

un problema, sin embargo la nieve marina  que se hunde en la columna de agua puede transportar 

el material pigmentado hacia abajo, por lo que el zooplancton carnívoro también puede 

alimentarse de zooplancton herbívoro, lo que puede causar la ingesta de pigmento en profundidad 

(Alldredge et al., 1998).  Existen pocos trabajos sobre la importancia del flujo vertical activo de 

C derivado del flujo intestinal (Hernández-León et al., 2001). Dagg et al., (1989) estudiaron la 

cantidad de pellets fecales transportados por las especies de copépodos migrantes Calanus 

pacificus y Metridia lucens, en profundidad. Mediante el método de fluorescencia de partículas 

en el sistema digestivo y las mediciones del tiempo de residencia intestinal, ellos concluyeron 

que la cantidad de pigmentos que permanecen en el intestino de estas especies después de 

descender a sus profundidades de residencia (75 m) era muy pequeña (1%) en comparación con 

la cantidad registrada en superficie (25 m). Lampitt et al. (1993) midieron el flujo de C desde el 

flujo intestinal vía migrantes en el noreste del Océano Atlántico, basados en la producción de 

pellets fecales del anfípodo Themisto compressa. Los resultados encontrados evidenciaron que a 

pesar de que el tiempo del paso de pigmentos a través del intestino era suficientemente largo para 

ser egestado en profundidad, el flujo intestinal fue bajo ( 5%) comparado con el flujo pasivo.  

Hernández‐León et al. (2001) también analizaron el flujo de partículas en el intestino del 

zooplancton migrante en las islas Canarias, encontrando bajas concentraciones de pigmentos en 

profundidad (aproximadamente del 4 al 8% de la concentración en superficie).  Sin embargo, el 

cálculo promedio del flujo de partículas en el intestino fue mayor (1.28 mg C m-2 d-1) que lo 

estimado por Lampitt et al. (1993) y representó aproximadamente el 13 % de las estimaciones 

del flujo pasivo. Yebra et al. (2005) estimaron en esta región valores de flujo intestinal entre 

0.14-0.44 mg C m -2 d -1.  
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1.4. Tramas tróficas 

En los ecosistemas marinos, las interacciones tróficas a menudo dependen del tamaño, ya 

que los productores primarios generalmente son algas unicelulares de pequeño tamaño, mientras 

que los consumidores son progresivamente más grandes (Bode et al., 2007; Jennings et al., 2002; 

Pope et al., 1994).  Por lo tanto, las tramas tróficas están estructuradas en términos del tamaño 

del organismo, como se demuestra en el plancton (Fry y Quiñones, 1994; Rolff, 2000) y las 

comunidades de peces (Jennings et al., 2002). Además, la posición de una especie de pez 

particular en la red alimentaria puede depender más de su tamaño individual que de su grupo 

taxonómico (Jennings et al., 2001).  

Como se mencionó en la sección 1.3 el zooplancton constituye un nodo esencial en la 

transferencia de materia y energía dentro de los ecosistemas marinos y sirve como enlace crucial 

entre los productores primarios y la megafauna (Hjort, 1914). En términos de flujos de C la 

estructura de las comunidades de zooplancton desempeña un papel crucial en la determinación 

del destino de la producción primaria, la composición y velocidad de sedimentación de las 

partículas que se hunden y, por tanto, en el flujo de materia orgánica hacia el océano profundo 

(Steinberg et al., 2008a). En aguas pelágicas del océano abierto, los organismos vivos están 

interrelacionados por tramas tróficas complejas. Se ha formulado la hipótesis de que la materia 

orgánica producida en la zona epipelágica se transporta a la zona batipelágica a través de 

relaciones depredadores-presas que involucran la migración de organismos (Vinogradov, 1970).  

Steinberg et al. (2008a), también mencionan la importancia que pueden tener las 

comunidades de zooplancton en el flujo de carbono a través de las redes tróficas mesopelágica. 

Estas incluyen el consumo y metabolización de detritos en hundimiento, fragmentación de 

partículas grandes en partículas más pequeñas y producción de nuevas clases de pellets fecales 

en profundidad producto de alimentarse de detritus y otros animales (carnívoros).    

Mas recientemente Hernández-León et al., (2020) han mostrado relaciones positivas  entre 

la productividad primaria neta (PPN) y la biomasa del zooplancton epipelágico mesopelágico y 

batipelágico. De acuerdo a estos autores, estas relaciones implican que el aumento de la PPN 

conduce a una mayor transferencia de carbono orgánico a las profundidades del océano y por lo 
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tanto sugieren que este acoplamiento global entre NPP y biomasa de zooplancton batipelágico 

también debe estar respaldado por un mecanismo de transporte activo asociado a la migración 

vertical de zooplancton. 

El primer nivel de complejidad para estimar la transferencia de C debido al zooplancton 

viene dado por la existencia de varios niveles tróficos y por el espectro de tamaño de la 

comunidad. Éste es muy amplio y determina el tamaño de las partículas ingeridas, así como la 

ruta particular por la cual se transfiere el C desde la superficie hacia el océano profundo (Lehette, 

2012). El espectro del tamaño de la abundancia (la abundancia relativa o biomasa de organismos 

de diferentes tamaños) ha demostrado ser un método altamente efectivo para resumir la estructura 

de tamaño de las comunidades del zooplancton, predecir poblaciones de peces, reflejar cambios 

en el flujo de carbono oceánico superficial y describir las tasas de transferencia de material en el 

océano superior de diferentes regiones (Thompson et al., 2013). Por otro lado, la estructura de 

tamaño tiene el potencial de indicar la transferencia de energía a través de la trama trófica y puede 

influir en las vías de exportación y secuestro de carbono (San Martin et al., 2006). 

La comprensión de la dinámica del secuestro de C en las profundidades oceánicas es 

fundamental para estimar el balance global de C y su respuesta a las emisiones antropogénicas 

(Emerson et al., 1997). En este contexto, se ha comprobado que el zooplancton puede mejorar 

o limitar los flujos de C en el océano y, por tanto, regular la eficiencia de la bomba biológica. 

Este proyecto se enfoca en comprender el papel de la migración vertical del zooplancton en el 

secuestro C, evaluando las tasas metabólicas a las que el zooplancton procesa el material y 

contribuye al ciclo del C en el océano, en especial porque se prevé que la producción primaria 

neta disminuirá en respuesta al cambio climático en un 20% en 2100 (Hansen y Visser, 2016; 

Smith et al., 2009; Steinacher et al., 2010).  

En base a los antecedentes presentados surgen las siguientes preguntas: 

• ¿Qué grupos zooplanctónicos realizan un transporte activo de C producto de la MVD? 

• ¿Cómo puede influir el espectro de tamaño de las comunidades del zooplancton 

migrante en el transporte activo? 
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• ¿Cuánto y hasta qué profundidad pueden transportar C los organismos 

zooplanctónicos migrantes en la zona de estudio? 

Con el fin de responder a estas preguntas, el objetivo general de esta investigación es:  

Evaluar la contribución del transporte vertical activo al flujo de C, producto de la 

migración vertical diaria del zooplancton y su relación con la estructura de la comunidad 

zooplanctónica en la región del Pacífico Sur Oriental. 
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2. HIPÓTESIS Y OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 Considerando que el transporte activo de C producto de la migración vertical diaria 

del zooplancton desde la superficie hacia la zona mesopelágica puede ser influenciado por la 

estructura comunitaria y condiciones ambientales particulares tales como la ZMO frente al 

norte de Chile, se plantean las siguientes hipótesis: 

 

2.1. Hipótesis 

 

H0: La composición taxonómica y estructura de tamaño del zooplancton migrante determinan 

la contribución del transporte activo de C al flujo total de carbono en la zona de surgencia 

frente al norte de Chile. 

H1: El transporte activo de C producto de la MVD en la zona de surgencia frente al norte de 

Chile, es modulado por la variación espacial-temporal de la ZMO. 

 

2.2. Objetivos Específicos 

1. Determinar la composición taxonómica y distribución vertical del zooplancton migrante 

en la zona de surgencia frente a Chile. 

2. Determinar los índices de migración del zooplancton y su relación con la estructura de 

tamaño y variabilidad de la ZMO en la zona de surgencia frente a Chile. 

3. Estimar las tasas metabólicas y fisiológicas del zooplancton migrante y su contribución 

al flujo de carbono exportado en la zona de surgencia frente a Chile. 
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3. MATERIALES Y MÉTODOS   

3.1. Área de Estudio 

El área de estudio se ubicó en el PSO, en la zona de surgencia costera frente Chile (21-

29ºS) (Fig. 4); un área sometida a una surgencia intermitente impulsada por el viento durante 

todo el año, caracterizada por altos niveles de producción primaria y una intensa y poco profunda 

ZMO. El diseño de muestreo comprendió dos campañas oceanográficas lideradas por el Instituto 

Milenio de Oceanografía (IMO), las cuales fueron realizadas abordo del AGS-61-Cabo de 

Hornos https://es.imo-chile.cl/    

 

Figura 4. Área de estudio: Ubicación de estaciones bio-oceanográficas de muestreo 

correspondientes a los cruceros Lowphox I (2015) y II (2018) a bordo del B/C Cabo de Hornos. 

La imagen izquierda representa la producción primaria neta satelital (NPP) derivada del modelo 

de Behrenfeld y Falkowski (1997). Los datos de teledetección están disponibles en 

http://science.oregonstate.edu.ocean.productivity. 

https://es.imo-chile.cl/
http://science.oregonstate.edu.ocean.productivity/
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• Crucero Lowphox I: efectuado durante la primavera austral (noviembre de 2015). El 

muestreo se realizó en tres estaciones bio-oceanográficas: dos estaciones (St. T3 y St. 

T5) ubicadas a lo largo de una sección zonal en sentido costa-océano frente a Iquique 

(20°S) y una estación costera (St. L6) frente a Coquimbo (29ºS).  

• Crucero Lowphox II: efectuado durante el verano austral (febrero de 2018). El 

muestreo se realizó en dos estaciones bio-oceanográficas en la misma sección 

longitudinal realizada en el crucero Lowphox I (Iquique 20°S). 

3.2. Trabajo de campo 

El material de estudio proviene de muestras diurnas y nocturnas de zooplancton y datos 

oceanográficos colectados durante dos cruceros oceanográficos: 

3.2.1. Datos Oceanográficos 

En cada estación de muestreo tanto durante la primavera como en el verano austral, se 

registraron las variables de temperatura (T), salinidad (S) y el oxígeno disuelto (OD) desde 1000 

m hasta la superficie (St. T5 y St. T3), excepto en la estación ST. L6 (356 -0 m) durante la 

primavera. Las variables fueron medidas utilizando una roseta oceanográfica con un CTD 

SeaBird 911 equipado con un sensor de oxígeno SeaBird SBE-43 y un fluorómetro Seatech.  

3.2.2. Obtención de muestras biológicas 

Muestreo zooplanctónico para muestras preservadas  

Muestras cuantitativas diurnas y nocturnas de zooplancton fueron obtenidas en días 

consecutivos en cada una de las estaciones de muestreo (Tabla 1). Los muestreos se hicieron 

mediante dos arrastres verticales en cinco estratos, utilizando una red múltiple electrónica 

Hydrobios de 200 µm de apertura de malla y 0.25 m2 de boca. La velocidad de arrastre de la 

Multinet fue de 1 m s− 1. Los estratos verticales fueron definidos según la distribución de la 

concentración de oxígeno y la localización de la ZMO (Tabla 2).  
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Tabla 1. Datos de muestreo obtenidos por la Multinet durante el día (D) y la noche (N) en cinco 

estratos de profundidad, en tres estaciones frente al norte de Chile, durante primavera (2015) y 

el verano de (2018). 

Cruceros  Estación Latitud (°S) Longitud(°O) Arrastre Fecha Hora Profundidad (m) 

Lowphox 
I 

St. T5 -20.05 -70.53 

D1a 29/11/2015 9:30 

0-600 

D1b 29/11/2015 16:30 

N1a 30/11/2015 2:30 

N1b 30/11/2015 4:30 

D2a 30/11/2015 10:30 

D2b 30/11/2015 15:00 

N2a 30/11/2015 22:30 

N2b 1/12/2015 4:30 

       

St. T3 -20.07 -70.25 

D1a 2/12/2015 14:30 

D1b 2/12/2015 18:00 

N1a 3/12/2015 0:15 

N1b 3/12/2015 5:00 

D2a 3/12/2015 12:00 

D2b 3/12/2015 16:00 

N2a 4/12/2015 23:30 

N2b 5/12/2015 0:15 

       

St. L6 -29.29 -71.36 

D1 9/12/2015 10:31 

N1 9/12/2015 22:30 

D2 10/12/2015 8:14 

N2 10/12/2015 5:00 

              

0-800 Lowphox 
II 

St. T5 -20.05 -70.53 

D1a 4/2/2018 9:30 

N1a 4/2/2018 2:59 

D1b 4/2/2018 17:11 

N1b 4/2/2018 20:30 

       

St. T3 -20.07 -70.25 

D1a 5/2/2018 12:00 

N1a 5/2/2018 2:45 

D2a 5/2/2018 15:00 

N2a 5/2/2018 20:30 

 



 

 

19 

 

 

Posteriormente, a partir de los perfiles verticales de oxígeno y coincidiendo con las capas 

muestreadas del Multinet, estos estratos fueron denominados como: OX-ML, correspondiente 

al estrato superficial bien oxigenado, con valores próximo a la saturación del aire; OMZ-UB 

correspondiente al gradiente superior de O2 (oxiclina), en cuya base se ubica el borde superior 

de la OMZ (isolínea de 45 µM O2) (Escribano et al., 2009; Hidalgo et al., 2005; Morales et al., 

1999); OMZ-UC correspondiente al límite superior del núcleo de la OMZ, donde se localizaron 

las concentraciones más bajas de O2; OMZ-LC correspondiente al límite inferior del núcleo de 

la OMZ; y OMZ-LW correspondiente límite inferior donde las condiciones  de O2 parecen 

restaurarse un gradiente de O2. 

Tabla 2 Intervalos de profundidad definidos para los arrastres de la multinet, los cuales 

representan los microhábitats distintivos caracterizados por la profundidad y concentración de 

oxígeno específica en cada estrato frente al norte de Chile, durante los cruceros: Lowphox I (LP-

I), primavera de 2015 y Lowphox II (LP-II), verano de 2018.  

Intervalos de 

profundidad 

(m) 

Cruceros 

oceanográficos 

Estratos/ 

microhábitats  

concentración de 

O2 

Referencias  

0-30 LP-I LP-II OX-ML >200 µM -45µM Capa óxica (Paulmier et al., 2006). 

30-90 LP-I LP-II OMZ-UB 45 µM -20 µM Isolina de 45 µM O2 definida como el 

límite superior de la ZMO (Escribano et 

al., 2009; Hidalgo et al., 2005; 

Escribano et al., 2004; morales et al., 

1999) 

90-150 LP-I LP-II OMZ-UC < 20 µM - 1µM núcleo de la ZMO (Paulmier et al., 

2006). 

150-400 LP-I LP-II OMZ-LC 1 µM - 20 µM 

400-600 LP-I - OMZ-LW > 20 µM  Gradiente inferior (Paulmier et al., 

2006). 
400-800 - LP-II 

 

Una vez abordo, las muestras fueron transferidas a frascos etiquetados de 500 mL, y 

tratadas inmediatamente con el método de tinción de rojo neutro (Elliott y Tang, 2009), para el 

análisis cuantitativo y estimaciones de mortalidad parcial. Dependiendo de la concentración de 

organismos en las muestras el procedimiento básico de tinción con rojo neutro consistió en 
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añadir de 2 a 4 ml de la solución stock de Rojo Neutro por cada 1000 ml del volumen de la 

muestra de zooplancton, por un periodo de 10 minutos (Elliott y Tang, 2009). Posteriormente, 

las muestras fueron enjuagadas con agua de mar filtrada para remover el exceso de tinción, y 

preservadas con formalina neutralizada con acetato de sodio al 4% (Elliott y Tang, 2009 

modificado por Yanez, 2009). Esta metodología ha sido ampliamente utilizada en terreno para 

análisis de zooplancton (Yáñez et al., 2012, 2018). Esto simplifica el trabajo y facilita distinguir 

visualmente signos de daño o descomposición de los organismos para una correcta estimación 

de la sobrevivencia, disminuyendo los tiempos de análisis y además la subjetividad producida 

por la variabilidad del observador.  

Para determinar el contenido de proteínas, la actividad ETS y la fluorescencia intestinal 

de las muestras de zooplancton obtenidas en un segundo arrastre fueron fraccionadas a través 

de tamices en cuatro clases de tamaño: >2 mm (macrozooplancton), 2-1 mm (mesozooplancton 

grande), 1-0.5 mm (mesozooplancton mediano) y 0.5 a 0.3 mm (mesozooplancton pequeño). 

Los organismos de cada fracción se colocaron en tubos Eppendorf y posteriormente se 

congelaron con N líquido (-196ºC). En el laboratorio las muestras fueron almacenados a -80ºC 

en la oscuridad para los análisis correspondientes.  

 

Muestreo zooplanctónico para muestras vivas 

Para las actividades experimentales, muestras vivas de zooplancton fueron obtenidas en 

el día y la noche durante el Crucero Lowphox II. Los muestreos se hicieron mediante arrastres 

verticales utilizando una red WP-2 con una apertura de ojo de malla de 200 µm y 0.25 m2 de 

abertura de boca. Con el objetivo de obtener una muestra representativa de la comunidad 

zooplanctónica migrante en la capa hipóxica los arrastres durante se realizaron desde 250 m 

hasta la superficie, en tanto que en la noche se realizaron en la capa superficial normóxica desde 

los 40 m hasta la superficie. 
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3.3. Trabajo de Laboratorio 

 

Objetivo 1: Determinar la composición taxonómica y distribución vertical del zooplancton 

migrante 

3.3.1. Composición Taxonómica y medición de tamaño  

Para caracterizar la composición taxonómica del zooplancton migrante, 168 submuestras  

obtenidas con la Multinet en los cruceros seleccionados para este estudio fueron escaneadas y 

digitalizadas a una resolución de 2400 dpi, utilizando como método automatizado de 

identificación el sistema de análisis de imágenes digitales integrado ZooScan Hydroptic y el 

programa de procesamiento  ZooProcess (Gorsky et al., 2010). Este sistema utiliza algoritmos 

de identificación de formas, así como conjuntos de entrenamiento específicos que permiten la 

determinación de categorías taxonómicas del zooplancton, en un proceso más rápido y con 

menos esfuerzo. En general el porcentaje de error de la clasificación automática en comparación 

con la clasificación manual bajo microscopio estereoscópico en muestras pareadas es bajo 

(Hernández-León y Montero, 2006). Para una mejor representación de los organismos grandes 

o raros, las submuestras fueron tamizadas a través de una malla de 1000 µm en dos fracciones 

de tamaño dependiendo de la densidad de las muestras.  Posteriormente, cada fracción de tamaño 

se dividió nuevamente por separado con un separador Motoda hasta que la concentración de 

zooplancton se diluyó lo suficiente para evitar el contacto entre los organismos (Fig. 5). Una 

vez que las muestras fueron digitalizadas y clasificadas en cada categoría taxonómica, se validó 

manualmente cada imagen para asegurarse de que cada grupo identificado correspondiera a la 

categoría que se asignó automáticamente.  
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Figura 5. Procedimiento para el análisis de muestras de zooplancton mediante el sistema de 

análisis de imágenes digitales integrado ZooScan Hydroptic: A) remoción del agua de mar y 

formalina, B) tamizaje de la muestra en dos fracciones de tamaño, C) fraccionamiento de la 

muestra y D) escaneo de ambas fracciones ("d1" y "d2"). 

 

3.3.2. Abundancia  

Para las estimaciones de abundancia los organismos en cada estrato fueron 

enumerados, medidos y clasificados en 27 grupos taxonómicos (Tabla 3), mediante el 

método automatizado ZooProcess. A partir del número de viñetas validadas en las 

muestras de Zooscan, teniendo en cuenta la fracción escaneada y el volumen muestreado 

de los arrastres de la red la abundancia total o de cada grupo taxonómico fue calculada 

mediante la siguiente ecuación:  

𝐴𝑏𝑢𝑛𝑑𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎/𝑚3 =
𝑁∗𝑆

𝑉𝑜𝑙
                                                                                                        (1)                                
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Donde, N es el número de individuos con la misma identificación (por ejemplo, en la 

última columna escrita "copépodo"), S es la fracción escaneada de la muestra y Vol es el 

volumen de la muestra. La abundancia integrada en el estrato (ind. m-2) se obtuvo después 

multiplicando el valor de abundancia por el grosor del estrato. Se utilizaron cinco clases de 

tamaño, basadas en el diámetro esférico equivalente (ESD), para calcular la abundancia y la 

biomasa de zooplancton por muestra: dos clases de tamaño pequeño (0,3–0,5 mm y 0,5–1 mm), 

una clase de tamaño intermedio (1–2 mm) y dos clases de gran tamaño (2–5 mm,> 5 mm). 

 

3.3.3. Biomasa  

Las estimaciones de biomasa para los análisis cuantitativos se realizaron utilizando el 

valor de área (mm2) o volumen (mm3) obtenidos para cada individuo en los diferentes grupos 

taxonómicos a través del sistema integrado ZooScan. Estos valores fueron transformados a peso 

seco utilizando ecuaciones de regresión publicadas (Tabla 3), las cuales relacionan el tamaño, 

área o volumen del organismo con el peso seco individual. Las conversiones de unidades de 

masa entre el peso seco (DW) y el contenido de carbono (C) se realizaron utilizando factores 

de conversión promediados obtenidos para diferentes grupos de zooplancton (Kiørboe, 2013) e 

ictioplancton (Childress y Nygaard, 1973) (Tabla 3). La biomasa individual (µg C ind.-1) 

calculada dentro de cada categoría taxonómica identificada por ZooScan  permitió estimar la 

biomasa total por taxón (mg C m-3 ) durante el día y la noche en cada estación y estratos de 

profundidad. Los valores integrados de biomasa por estratos de profundidad (mg C m-2) y 

taxones se calcularon multiplicando estos valores por el espesor de los estratos (m). 
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Tabla 3. Ecuaciones de regresión entre el área corporal y el peso seco (DW) (Lehette y 

Hernández-León, 2009; Marcolin et al., 2015) para estimar la biomasa con la información 

generada por el ZooScan. Los factores de conversión utilizados para la estimación de biomasa 

para 27 grupos taxonómicos se extrajeron de Kiørboe (2013) y Childress y Nygaard (1973). 

Grupos  Acrónimo  a b Tamaño  Factor de conversión (C:DW) 

Anfípodos AM 49.58 1.48 Área 0.345 

Anélidos AN 43.38 1.54 Área 0.299 

Apendicularia AP 2.62E-08 2.83 
Longitud del 

tronco 
0.407 

Larvas de Briozoo BRY 43.38 1.54 Área 0.432 

Quetognatos CH 23.45 1.19 Área 0.367 

Ctenóforos CT 43.38 1.54 Área 0.051 

Copépodos Pequeños SC 45.25 1.59 Área 0.48 

Copépodos grandes LC 45.25 1.59 Área 0.48 

Acartia Sub C AC 45.25 1.59 Área 0.48 

Eucalanidae C EC 76.71 0.63 Área 0.48 

Decápodos DE 49.58 1.48 Área 0.419 

Eufáusidos EU 49.58 1.48 Área 0.419 

Huevos de peces FE 1.40E-10 1 Volumen 0.407 

Foraminíferos FO 89 1 Volumen 0.407 

Gasterópodos GA 43.38 1.54 Área 0.227 

Hidrozoos HY 43.17 1.02 Área 0.132 

Ictioplancton IC 43.38 1.54 Área 0.438 

Larva de Decápodos DL 43.38 1.54 Área 0.419 

Larva de Equinodermos EL 43.38 1.54 Área 0.407 

Larva Nauplios  NL 43.38 1.54 Área 0.407 

Larva de Cirrípedio  CL 43.38 1.54 Área 0.407 

Ostrácodos OS 99.46 1.28 Área 0.369 

Platelmintos PL 43.38 1.54 Área 0.407 

Terópodos PT 43.38 1.54 Área 0.289 

Radiolarios RA 43.38 1.54 Área 0.407 

Salpas SA 4.03 1.24 Área 0.109 

Sifonóforos SI 43.17 1.02 Área 0.109 
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3.3.4. Biomasa Migrante 

La biomasa por peso seco derivada del zooscan fue utilizada para el cálculo de biomasa 

migrante, la cual se calculó como la diferencia entre los valores de biomasa diurna y nocturna 

en el estrato superior entre 0 y 90 m, el cual corresponde al estrato localizado por encima de la 

oxiclina. Los valores negativos obtenidos de esta sustracción fueron entonces integrados y 

corresponden a la biomasa migrante que alcanzó la capa epipelágica durante la noche, incluidos 

los organismos que habitan por encima y por debajo de la oxiclina. 

 

Objetivo 2: Determinar los índices de migración del zooplancton y su relación con la 

estructura de tamaño. 

3.3.5. Índices de Migración Vertical  

Profundidad Media Ponderada 

Para el análisis de la distribución vertical de los organismos colectados se calculó la 

profundidad Media Ponderada del Zooplancton (PMPZ) para cada categoría taxonómica durante 

el día y la noche de acuerdo con Andersen et al. (2004), que incluye la variabilidad del espesor 

en cada estrato. Los datos fueron procesados por medio de software especializados (MATLAB 

2016). 

𝑃𝑀𝑃𝑍 =
 (𝑛𝑖∗𝑧𝑖∗𝑑𝑖)

 (𝑛𝑖∗𝑧𝑖)
 ,                                          (2)  

Dónde: ni es la densidad de la población i (ind./1000 m3), di es la profundidad de la 

muestra i, que se considera como el punto medio de cada capa de profundidad y zi que 

representa el espesor del estrato.   

Amplitud de Migración  

La amplitud de migración vertical (ΔMVD) se estimó como la diferencia entre la PMPZ 

durante el día y la noche para cada taxón (i). 
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Comportamiento de Migración  

Para determinar el comportamiento de migración vertical diaria (MVD) se analizó la 

diferencia de los valores promedios de PMPZ entre el día y la noche para cada taxón. Los valores 

positivos se categorizaron como MVD normal (ascienden a la superficie en la noche y en el día 

permanecen en sus profundidades de residencia) y los valores negativos como MVD inverso 

(Durante la noche permanecen en sus profundidades de residencia y ascienden durante el día) 

(Fig. 6). Los individuos que ocuparon el mismo estrato de profundidad de día y de noche, ya 

sea cerca de la superficie o en profundidad, fueron considerados no migratorios según (Ohman, 

1990). 

 

Figura 6. Esquema del Comportamiento de migración vertical del zooplancton.  
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Objetivo 3: Estimar tasas metabólicas del zooplancton migrante y su contribución al flujo 

de carbono.  

Con el fin de estimar las tasas metabólicas y flujo activo de carbono de la comunidad 

zooplanctónica, experimentos de incubación, así como análisis enzimáticos fueron realizados 

con las muestras de zooplancton obtenidas durante el crucero Lowphox II detallados en la 

sección 3.2.2 

3.3.6. Experimentos de incubación  

Respiración  

Los datos de los experimentos de la actividad respiratoria del sistema de transporte de 

electrones (ETS) en el zooplancton correspondientes al crucero Lowphox II fueron recolectados 

en el marco del Proyecto FONDECYT Postdoctoral No. 3180352 adjudicado al Dr. Fernández-

Urruzola, y parcialmente publicados en Fernández-Urruzola et al. (submitted).  

Los experimentos de respiración consistieron en incubaciones de las muestras obtenidas 

con la red WP-2 de acuerdo con lo descrito en la sección 3.2.2. Una vez obtenida la muestra, el 

contenido del copo fue fraccionado cuidadosamente a través de tamices en cuatro clases de 

tamaño (2 mm, 2-1 mm, 1-0.5 mm y 0.5 a 0.3 mm), los cuales se colocaron en un recipiente 

con agua de mar filtrada para su aclimatación a temperatura superficial in situ durante una hora. 

Posteriormente los organismos activos y sanos de cada fracción fueron cuidadosamente 

transferidos mediante sifonamiento a botellas de vidrio (volumen de 250 ml), equipadas con 

tapones de silicona, las cuales se usaron como cámaras experimentales de incubación, estas 

botellas fueron llenadas con agua de mar oxigenada y filtrada (0,2 µm). Las incubaciones se 

realizaron durante periodos de tiempo de 2 a 4 horas y a temperatura superficial (in situ). El 

número de organismos por botella dependió de su abundancia en cada fracción de tamaño . Se 

realizaron tres réplicas por cada fracción y un experimento control (sin organismos), 

conteniendo sólo agua de mar filtrada para controlar posibles cambios de oxígeno durante las 

incubaciones.  Terminada la parte experimental, los organismos se colocaron cuidadosamente 

en tubos Falcon o crioviales y se congelaron con nitrógeno (N) líquido (-196ºC). Posteriormente 
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en el laboratorio estos fueron almacenados a -80ºC en la oscuridad para el análisis ETS. La 

diferencia de oxígeno entre el control y los recipientes del experimento proporcionó los valores 

para determinar el consumo de oxígeno.  

Ingestión  

Para medir la tasa de ingestión se realizaron experimentos de incubación con las muestras 

obtenidas con la red WP-2 de acuerdo con lo descrito en la sección 3.2.2. Una vez obtenida la 

muestra el contenido del copo se colocó en un recipiente graduado con agua de mar filtrada 

(GF/C) y agua mineral sodada en proporción 5:1 como solución anestesiante según Escribano 

et al. (2017) y se dividió en dos submuestras de forma cuidadosa y rápidamente para evitar 

pérdidas por defecación y foto-descomposición de los pigmentos. Estas submuestras fueron 

fraccionadas en cuatro clases de tamaño (2 mm, 2-1 mm, 1-0.5 mm y 0.5 a 0.2 mm). 

Una submuestra se utilizó para el análisis contenido estomacal (T0), y se filtró a través de 

un tamiz de 200 µm. Los organismos retenidos en el tamiz fueron inmediatamente trasferidos a 

tubos Falcon cubiertos con papel aluminio y posteriormente congelados en N-Líquido (-196°C) 

y almacenados a -80ºC en la oscuridad para el análisis. La segunda submuestra se utilizó para 

experimentos de incubaciones cortas con el fin de estimar la tasa de evacuación (k), para lo cual 

se dividió la submuestra cuidadosamente en cuatro partes iguales. Las cuatro submuestras 

fueron transferidas a contenedores (5 L) con agua de mar filtrada (0.2 µm) y mantenidas en 

oscuridad a temperatura in situ, durante 15, 30, 60 y 120 minutos. Después de cada tiempo de 

incubación las muestras fueron filtradas, congeladas en N-Líquido (-196 °C) y almacenadas a -

80ºC en la oscuridad para su posterior análisis. Se realizaron 2 réplicas por cada fracción (Fig. 

7). 

Análisis en el laboratorio y cálculos 

Una vez en el laboratorio, las submuestras fraccionadas fueron descongeladas para su 

análisis. En condiciones de baja luz cada submuestra se homogeneizó y posteriormente se 

centrifugó a 4000 rpm a 0° C durante 10 min. Dos alícuotas fueron destinadas para el análisis 

de proteína y fluorescencia intestinal como se describe a continuación.  Del sobrenadante del 

homogeneizado de la muestra se tomó una alícuota de 1 ml la cual se utilizó para los cálculos 
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de biomasa expresada como contenido en proteínas según el método de Lowry-SDS (Cadman 

et al., 1979). Una alícuota del homogeneizado de la muestra fue utilizada para preparar una 

dilución en agua bidestilada. A 100 µl de esta dilución se le añadió 500 µl de Rutters-SDS. 

Después de 10 minutos fue adicionado 50 µl del reactivo Folin y se dejó transcurrir la reacción 

a temperatura ambiente durante 40 minutos en oscuridad. Posteriormente, se realizaron las 

lecturas de absorbancia a 750 nm en un espectrofotómetro con cubetas. En cada determinación 

se realizó una recta de calibración (con valores comprendidos entre 0 y 500 µg/ml), utilizando 

albumina bovina (BSA) como estándar. Los valores de proteína se convirtieron a peso seco 

(DW) utilizando una razón DW/prot de 2,49 para el zooplancton de aguas subtropicales 

(Hernández-león et al., 2019). El peso seco se convirtió en unidades de carbono asumiendo que 

el carbono es el 40% del peso seco  (Dam y Peterson, 1993). 

 

Figura 7. Experimentos de incubación para las estimaciones de contenido intestinal y tasa de 

evacuación. 
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Para el análisis de fluorescencia intestinal, 1 ml del homogenizado de cada submuestra se 

colocó en tubos de vidrio (forrados con papel aluminio para evitar la exposición a la luz) con 10 

ml de acetona al 90%, e inmediatamente se almacenaron por un periodo de 24 horas a -20 °C en 

total oscuridad.  Transcurrido este periodo, se midió la fluorescencia de las submuestras antes y 

después de su acidificación con tres gotas de HCl al 10%. Las lecturas fueron realizadas con un 

fluorómetro (Turner Design Trilogy -TD 040) previamente calibrado con un estándar de 

clorofila pura. Los pigmentos se calcularon con las ecuaciones dadas por Strickly y Parsons 

(1972) ligeramente modificadas por (Hernández-León et al., 2001):  

Clorofila = 𝐤 (𝑓𝑜 − 𝒇𝒂) 𝑚𝑔−1 𝑝𝑟𝑜𝑡𝑒𝑖𝑛𝑎                                                                                            (3) 

Pheopigmentos = 𝐤 (𝑹 𝒇𝒂 − 𝑓𝑜) 𝑚𝑔−1 𝑝𝑟𝑜𝑡𝑒𝑖𝑛𝑎                                                                 (4) 

donde k es la constante de calibración del instrumento, 𝑓𝑜 y 𝑓𝑎 son las lecturas de 

fluorescencia antes y después de la acidificación, y R es el coeficiente de acidificación. La 

concentración de pigmento intestinal en este estudio se refiere a la adición de clorofila y 

feopigmentos. Debido a que la clorofila ingerida se transforma en el intestino de los organismos  

a feoforbidos (Wilson et al., 1987), estos valores fueron corregidos aplicando un valor de 

background de fluorescencia (a veces denominada ruido de fluorescencia) de 0.1 µg de 

pigmentos intestinales por g de peso húmedo (WW) estimado para eufáusidos por Wilson et al. 

(1987), estos valores fueron transformados a peso seco usando una relación DW/WW de 0.2 

(Mauchline, 1969).   

El cambio en la concentración de pigmento en el intestino de los organismos en los 

diferentes tiempos se ajustó al modelo exponencial, según la ecuación  de Dagg y Wyman 

(1983):  

Dónde: GCt es el contenido intestinal en el intervalo de tiempo t; GCo el contenido 

intestinal en el tiempo inicial (µg Chl-a equivalente a proteina-1); k: la tasa de evacuación 

expresada en unidades de tiempo (decaimiento del contenido intestinal, min –1). Finalmente, las 

GCt = GC0 * e –kt                                                                                                                              (5) 

 I = GC0 * k                                                                                                                                      (6) 
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tasas de ingestión (I) para cada fracción se calcularon utilizando las tasas de evacuación 

estimadas previamente, bajo el supuesto de que se elimina una proporción constante del 

contenido intestinal por unidad de tiempo, según la ecuación de Dagg y Wyman (1983): 

 

Egestión 

Para medir la tasa de egestión se realizaron experimentos de producción de pellets fecales 

(PPF) con las muestras obtenidas con la red WP-2 de acuerdo con lo descrito en la sección 3.1.  

 

Una vez a bordo el contenido del copo fue cuidadosamente fraccionado a través de 

tamices en cuatro clases de tamaño (2 mm, 2-1 mm, 1-0.5 mm y 0.5 a 0.2 mm). Cada fracción 

de tamaño fue colocada en recipiente con agua de mar a temperatura superficial in situ para su 

aclimatación durante 1 hora. Posteriormente los organismos activos y sanos de cada fracción 

fueron cuidadosamente transferidos mediante sifonamiento a cámaras de producción de pellets 

fecales (fecatrones). Los fecatrones se construyeron de acuerdo al diseño propuesto Juul-

Pedersen et al. (2006) con ligeras modificaciones y consistieron en dos contenedores de plástico 

anidados uno sobre otro, con capacidad de 1 L. El contenedor interno con un fondo de malla de 

200 m, se suspendió dentro de un segundo contendor cerrado a una distancia con el fondo de 

2 cm, y lleno con agua de mar oxigenada y filtrada (0.2 µm). Este diseño permitió que los pellets 

fecales se sedimenten en el segundo contenedor inferior, evitando la coprofagia o la 

fragmentación por organismos zooplanctónicos (Juul-Pedersen et al., 2006; Urban-Rich et al., 

1994).  Las incubaciones se realizaron durante periodos de tiempo de 24 horas y a temperatura 

controlada (in situ). El número de organismos por botella dependió de su concentración en la 

fracción de tamaño (4-50 individuos). Dos réplicas fueron realizadas por cada fracción (Fig. 8).   

Terminada la parte experimental los organismos retenidos en el contendor interno fueron 

transferidos a tubos Falcon; congelados en N líquido (–196ºC) y almacenados a–80ºC y en la 

oscuridad para las estimaciones de biomasa por peso seco. En tanto que los pellets presentes en 

contenedor externo del fecatrón fueron tamizados con una malla de 20 μm para recoger los 

pellets fecales para el análisis carbono orgánico particulado (COP). Los pellets fueron 
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enjuagados con agua de mar filtrada de 0,2 μm, contados y luego colocados en un sistema de 

filtración utilizando filtros (GF/F) previamente pesados y muflados (0.25 mm de diámetro).  

 

 

Figura 8. Experimentos de incubación para la estimación de tasa de egestión. 

Los filtros se colocaron en tubos Eppendorf y se congelaron con N líquido (–196ºC) y 

posteriormente se almacenaron a–80ºC en la oscuridad. Un filtro control de la muestra se colocó 

encima de un segundo filtro de respaldo blanco durante la recolección y el enjuague de los 

gránulos. Este filtro de respaldo en blanco se trató de la misma manera que el filtro de muestra 

y se usó para corregir el filtro y el error de la máquina.  
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Análisis en el laboratorio y cálculos 

En el laboratorio, las muestras con los organismos fueron descongeladas para la análisis 

de biomasa por peso seco utilizando el procedimiento descrito por (Lovegrove, 1966). Cada 

submuestra fue colocada en un filtro previamente pesado y muflado (GF/F) y pasada a través de 

un sistema de filtración. Posteriormente las muestras fueron secadas a 60ºC por un periodo de 

24 horas. Los filtros con las muestras fueron entonces pesados en una microbalanza. El peso 

seco se convirtió en unidades de carbono asumiendo que el carbono es el 40% del peso seco  

(Dam y Peterson, 1993).   

Para el análisis de C/N en los pellets fecales, los filtros con las muestras de pellet 

obtenidos con la red WP2 fueron enviados al Laboratorio de isotopos estables y bioquímica de 

la Pontificia Universidad Católica de Chile, el cual realizo las estimaciones con un 

espectrómetro de masas de relaciones isotópicas (IRMS), Thermo delta acoplado a un analizador 

elemental Flash EA 2000. La tasa promedio de producción de pellets se calculó sustrayendo los 

pellets fecales (µg C) del control de los pellets encontrados en los frascos experimentales y 

dividiendo este valor por la biomasa (µg C) multiplicada por el tiempo de incubación (24 horas) 

en cada fracción de tamaño según Juul-Pedersen et al. (2006).  

 

Mortalidad Parcial 

Para las estimaciones de mortalidad parcial, las muestras de zooplancton obtenidas con 

la multinet de acuerdo a lo descrito en la sección 3.1 fueron analizadas y clasificadas de acuerdo 

a la técnica de la tinción de rojo neutro (Elliott y Tang, 2009; modificada por Yáñez, 2009).  En 

el laboratorio las muestras preservadas se acidificaron a pH < 7 para activar la coloración dentro 

de los organismos. La acidificación se realizó usando una solución ácida, 1 ml de HCl por 10 

ml de la muestra.  Las muestras fueron  analizadas con un esteicroscopio de disección Carl Zeiss 

(Modelo: Discovery.V8), procurando evitar una iluminación excesiva. Los organismos fueron 

entonces identificados, cuantificados y separados como organismos vivos (organismos teñidos 

de rojo) y como muertos aquellos no teñidos (incoloros) (Fig. 9).  
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Para las estimaciones de biomasa se siguió el método de  Lovegrove (1966).  Cada 

muestra de organismos vivos, muertos y detrito fue colocada en un filtro previamente pesado y 

muflado (GF/F) y pasada a través de un sistema de filtración. Posteriormente las muestras fueron 

secadas a 60ºC por un periodo de 24 horas. Los filtros con las muestras fueron entonces pesados 

en una microbalanza. El peso seco se convirtió en unidades de carbono asumiendo que el 

carbono es el 40% del peso seco  (Dam y Peterson, 1993).  

Posteriormente, los perfiles de biomasa nocturna fueron restados de la biomasa diurna 

para cada categoría (vivos, muertos, detritos) e integrados entre 150 y 0 m con el fin de obtener 

la biomasa migrante total asociada a cada categoría.  En orden de obtener la fracción de biomasa 

muerta de la comunidad migrante los valores negativos de biomasa muerta obtenidos de la 

sustracción día-noche fueron integrados entre 800-150 m y comparados con el valor de la 

biomasa migrante total. 

 

Figura 9. Estimaciones de mortalidad parcial en muestras de zooplancton obtenidas durante el 

crucero Lowphox II en febrero de 2018. 
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3.3.7. Flujos Activos de Carbono 

Para evaluar la biomasa proteica, el flujo de C respiratorio y el flujo intestinal del 

zooplancton migrante, muestras de zooplancton fraccionadas por tamaño y obtenidas con la 

multinet (sección 3.2.2) fueron homogeneizadas con un triturador de tejido de vidrio-teflón 

(2000 rpm, 2 min). Posteriormente las muestras fueron centrifugadas a 4000 rpm durante 10 

minutos a una temperatura de 0°C e inmediatamente divida tres alícuotas con una micropipeta 

para los respectivos análisis.   

Biomasa Proteica 

La biomasa de zooplancton expresada como contenido en proteínas se determinó según 

el método de Lowry-SDS (Cadman et al., 1979). Una alícuota del homogeneizado de la muestra 

fue utilizada para preparar una dilución en agua bidestilada. A 100 µl de esta dilución se le 

añadió 500 µl de Rutters-SDS. Después de 10 minutos fue adicionado 50 µl del reactivo Folin 

y se dejó transcurrir la reacción a temperatura ambiente durante 40 minutos en oscuridad. 

Posteriormente, se realizaron las lecturas de absorbancia a 750 nm en un espectrofotómetro con 

cubetas de un centímetro de paso de luz (Fig. 10). 

En cada determinación se realizó una recta de calibración (con valores comprendidos 

entre 0 y 500 µg/ml), utilizando albumina bovina (BSA) como estándar. Los valores de proteína 

se convirtieron a peso seco (DW) utilizando una razón DW/prot de 2,49 para el zooplancton de 

aguas subtropicales (Hernández-león et al., 2019 a). El peso seco se convirtió en unidades de 

carbono asumiendo que el carbono es el 40% del peso seco  (Dam y Peterson, 1993). 
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Figura 10. Análisis de contenido de proteína estimado espectrofotométricamente.  

 

Para las estimaciones de biomasa migrante, los perfiles de biomasa nocturna en cada 

estrato fueron restados de sus respectivos perfiles diurnos. Posteriormente, se integraron los 

valores negativos entre 0 a 150 m, los cuales representaron la biomasa migrante que alcanzó la 

capa eufótica durante la noche. 

Flujo intestinal  

Una primera alícuota del homogeneizado elaborado para el análisis de proteína y 

actividad ETS de las muestras obtenidas con la multinet se colocó en un tubo de ensayo con 10 

ml de acetona al 90% y posteriormente fue almacenado a -20°C (24 h) para la extracción de 

pigmentos intestinal. Posteriormente, la fluorescencia de las muestras se midió realizando 

lecturas antes y después de la acidificación con tres gotas de HCl al 10% en un fluorómetro 

(Turner Design Trilogy TD 040) previamente calibrado con clorofila pura. Los pigmentos se 

calcularon de acuerdo con las ecuaciones 3 y 4. 
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La concentración de pigmento intestinal en este estudio se refiere a la adición de clorofila 

y feopigmentos. No se hizo ninguna corrección por la pérdida de pigmento, pero se corrigió el 

background de fluorescencia (los pigmentos observados en la exocutícula de los crustáceos y el 

contenido residual del intestino) de organismos altamente pigmentados en profundidad.  Se 

calculó la fluorescencia intestinal asumiendo que toda la biomasa migrante presentaba un 

background de fluorescencia medida en eufáusidos por Willason and Cox (1987) de 0.1 µg de 

pigmentos por g de peso húmedo y asumiendo que el peso seco era 20% del peso húmedo.  

Finalmente, el flujo intestinal se calculó restando los promedios diurnos y nocturnos para 

cada intervalo de profundidad para dar valores negativos o positivos que muestran aumentos en 

la biomasa y fluorescencia intestinal durante la noche o el día, respectivamente. La integral de 

los valores positivos en la zona mesopelágica (150 - 800 m de profundidad) se consideró como 

el flujo activo durante un tiempo de residencia de 12 h en profundidad. La biomasa migrante se 

calculó como la diferencia entre los valores de biomasa diurna y nocturna en los 150 m 

superiores. Suponiendo que no hay alimentación de pigmento en profundidad, no hay 

degradación del pigmento, no hay interferencia de otros pigmentos en nuestras mediciones de 

clorofila y feopigmentos, se utilizó una relación carbón/pigmento de 30 (Vidal, 1980). 

 

Actividad ETS y Flujo respiratorio 

La actividad ETS se midió siguiendo el método de Kenner y Ahmed (1975). Los detalles 

del procedimiento se presentan en Maldonado et al. (2012). La actividad ETS se estimó 

espectrofotométricamente a 490 nm con una línea de base de turbidez de 750 nm. Las tasas de 

respiración fueron estimadas desde la actividad ETS usando una razón R/ETS de 0.56 

determinada en una comunidad zooplanctónica de  un sistema de surgencia similar al del área 

de estudio (Fernández-Urruzola et al., 2014). 

Para estimar el flujo respiratorio (μmol O2 m
−2 d−1), los valores positivos obtenidos de la 

sustracción de los perfiles de respiración (μmol O2 m
−3 d−1) día menos noche entre 150-800 

(considerada como la profundidad de residencia de los migrantes) se integraron y dividieron por 

la biomasa integrada en la misma profundidad. Esta respiración específica fue entonces 
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multiplicada por la biomasa migrante para obtener el flujo respiratorio de la comunidad migrante 

en profundidad. También se asumió un tiempo de residencia en profundidad de 12 h. Para 

convertir la respiración en unidades de carbono, se utilizó un cociente respiratorio (CO2 

respirado/O2 consumido) de 0,97 (Omori y Ikeda, 1984), asumiendo un metabolismo basado en 

proteínas. Debido a que el ETS es un método indirecto que mide el transporte de electrones y 

no la respiración, los resultados obtenidos se correlacionaron con los datos previos obtenidos de 

los experimentos de respiración a bordo del Crucero Lowphox II. 

 Flujo por excreción 

Las estimaciones de carbono excretado por el zooplancton migrante fueron calculadas 

asumiendo que un 24% del carbono respirado corresponde al COD excretado por estos 

organismos en profundidad, de acuerdo a los propuesto por (Steinberg et al., 2000a) 

Flujo Activo de C 

Para el cálculo del flujo activo de C derivado de las estimaciones de las tasas metabólicas 

detalladas en las secciones anteriores se considerando cinco flujos mediado por el zooplancton 

migrante que contribuyen al transporte de C en profundidad: Flujo respiratorio (RF), flujo 

pigmentos intestinales (FI), Ingestión Potencial (IP), excreción (E) y mortalidad parcial (MP) 

en profundidad. 

Flujo activo de Carbono = FR + FI + IP + E + MP     (7) 

Para el cálculo del flujo activo de C derivado de las muestras cuantitativas de zooplancton 

analizadas por el Zooscan se aplicaron diferentes ecuaciones empíricas, considerando tres 

procesos mediado por el zooplancton migrante que contribuyen al transporte de C en 

profundidad: respiración (R), excreción (E) y mortalidad (M) en profundidad.  

La respiración (R) en profundidad (> 90 m) se estimó utilizando la ecuación 

proporcionada por Ikeda (1985) que relaciona la tasa de respiración individual con la masa 

corporal y la temperatura,  y la más reciente evaluación e Ikeda (2014). La masa corporal media 

(µg C) para cada grupo taxonómico de las estimaciones y así como la temperatura media in situ 

se utilizaron para obtener la respiración integrada en cada estrato de profundidad. La fracción 
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de respiración fue estimada a partir de respiración integrada y su respectiva biomasa.  Para la 

contribución de carbono por excreción  se estimó considerando el 24% de la respiración de 

acuerdo a lo sugerido por  Steinberg et al. (2000)  La mortalidad diaria en profundidad (M)  fue 

calculada usando 0.04 como fracción de la biomasa migrante de acuerdo a lo sugerido por  

Edvardsen et al. (2002). El flujo activo de C mediado por zooplancton se estimó de la siguiente 

manera. 

 

donde BM es la biomasa migrante (mg C m-2), R y M son la respiración diaria y la mortalidad 

(expresada como una fracción de la biomasa migrante), y E es la excreción de C expresada como 

0.31 R.  Asumiendo un tiempo de residencia en profundidad de 12 h, los tres procesos fueron 

divididos por 2.  

Para evaluar la contribución de los flujos activos de C mediados por el zooplancton 

migrante, los resultados obtenidos en este estudio a través de aproximaciones empíricas y 

experimentales fueron comparados con datos del flujo gravitacional previamente reportados 

para el área de estudio por  Gonzalez et al. (1998) 

 

 

 

 

 

 

C Flux= BM x [(R + M + E)/2)]                             (8) 
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4. RESULTADOS  

4.1.   Capítulo 1. “Migración vertical diaria del zooplancton y flujo de C hacia la zona 

mínima de oxígeno en la región de surgencia altamente productiva frente al norte de 

Chile”  

Artículo científico publicado en la revista “Biogeoscience” 17, 455–473, 2020. 

https://doi.org/10.5194/bg-17-455-2020. 

Autores: Pritha Tutasi y Rubén Escribano. 

Resumen 

La migración vertical diaria del zooplancton (MVD), puede contribuir al flujo 

vertical de carbono (C) y mejorar así al funcionamiento de la bomba biológica en el 

océano. La magnitud y la eficiencia de este transporte activo de C pueden depender del 

tamaño y la estructura taxonómica del zooplancton migrante. Sin embargo, el impacto que 

una estructura comunitaria variable puede tener sobre el flujo descendente de C mediado 

por el zooplancton, no se ha abordado adecuadamente en sistemas de surgencia altamente 

productivos, como la región frente al norte de Chile. En estos sistemas, la presencia de 

una zona de mínimo de oxígeno subsuperficial (ZMO) puede imponer una restricción 

adicional a la migración vertical y así influir en la exportación de C hacia abajo. Aquí, 

abordamos estos problemas con base en un muestreo de zooplancton estratificado 

verticalmente en tres estaciones frente al norte de Chile (20 °S - 30 ° S) durante noviembre-

diciembre de 2015. El análisis automatizado de la composición del zooplancton y la 

biomasa estructurada por taxones permitió estimar diariamente la biomasa migrante por 

taxa y su amplitud de migración. Encontramos que una mayor biomasa se agrega por 

encima de la oxiclina, asociada con aguas superficiales más oxigenadas y esto fue más 

evidente la estación costera caracterizada por una ZMO más intensa. Sin embargo, algunos 

grupos taxonómicos se encontraron estrechamente asociados con la ZMO. La mayoría de 

los taxa realizaron MVD en la zona de surgencia resistiendo las condiciones de hipoxia 

severa. Además, los migrantes fuertes, como los copépodos eucalánidos y los eufáusidos, 

pudieron exhibir una gran amplitud de migración (~ 500 m), permaneciendo de forma 

temporal o permanentemente dentro del núcleo de la ZMO y contribuyendo así a la 
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liberación de C por debajo de la termoclina. Nuestras estimaciones del flujo de C mediado 

por MVD a través de aproximaciones empíricas sugirieren que una biomasa migrante 

media de aproximadamente 958 mg C m-2 puede contribuir al sistema de la ZMO con 

aproximadamente 71,3 mg C m-2 d-1 a través de la respiración, la mortalidad y la excreción 

de C en profundidad, lo que representa aproximadamente el 4% de la producción primaria 

neta. Esta contribución implica la existencia de un mecanismo eficiente para incorporar C 

recién producido a la ZMO. Sin embargo, este flujo descendente de C mediado por el 

zooplancton es espacialmente variable y depende principalmente de la estructura 

taxonómica, la cual genera una amplitud de migración variable, así como distintos 

comportamientos de MVD. 
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4.2. CAPÍTULO 2. “Migración vertical diaria y evasión de la depredación bajo la 

influencia de una zona de mínimo de oxígeno”. JPR-2020-105 

 

Artículo científico enviado a la revista “Journal Plankton Research”.             

Autores: Pritha Tutasi, Rubén Escribano y Thomas Kiørboe. 

 

Resumen 

El estudio de la migración vertical diaria (MVD) del zooplancton en áreas de 

surgencia sujetas a zonas mínimas de oxígeno (ZMO) permite evaluar el papel de las 

restricciones ambientales sobre el comportamiento adaptativo de las comunidades 

zooplanctónicas. Aquí, nosotros estudiamos la MVD de potenciales presas y 

depredadores del zooplancton en una ZMO superficial e intensa en el área de 

surgencia costera frente al norte de Chile (21°S), durante la primavera (2015) y el 

verano (2018). Nosotros encontramos que la variabilidad espacial y temporal en la 

extensión e intensidad de la ZMO fue un factor clave que modificó las distribuciones 

presa-depredador, al influir en su amplitud MVD. En copépodos, el rango de amplitud 

de MVD promedio estuvo entre ~40-200 m dependiendo de la clase de tamaño y el 

periodo de muestreo. La MVD de este grupo en general se mostró fuertemente 

restringida en condiciones de hipoxia severa asociada con una ZMO más superficial, 

intensa y extensa. En contraste, los eufáusidos y los quetognatos exhibieron una 

amplitud de migración mucho mayor en el rango (~500 m). Nosotros observamos que 

en las estaciones donde los predadores fueron abundantes en las capas superficiales 

oxigenadas, como sifonóforos, los copépodos mostraron una mayor profundidad, 

distribuyéndose dentro la ZMO. Su comportamiento de migración también varió en 

estaciones mostrando MVD inversa, lo que sugiere una respuesta a la distribución 

vertical de los depredadores. Además, observamos una profundización progresiva con 

el aumento del tamaño corporal. Concluimos que una ZMO poco profunda y su 

variación espacio temporal pueden alterar fuertemente las relaciones presa-

depredador en la zona de afloramiento, modificando el comportamiento de MVD. 
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Fig. 3. Day and night size-classified zooplankton biomass distribution (µg C m-3 x104) off 

Iquique at the northern upwelling area of Chile. A) Austral spring (2015) and B) Austral summer 

(2018). Values are mean of n=8 (2015) and n=4 (2018). The shaded areas in the center panel 

show the position of strata associated with the OMZ.  
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Fig. 4. Vertical distribution (individuals m-3) of size-classified prey and predators. Right: Day 

and night profiles of taxonomic groups off Iquique at the northern upwelling area of Chile. 

Values are mean of n=8 (2015) and n=4 (2018) samples. Left: Vertical profile of oxygen 

concentration  
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Fig. 5. DVM of potential prey (copepods) off Iquique (Stations T5 and T3) at the northern 

upwelling area of Chile during the austral spring (2015) and summer (2018). Left panel: 

Weighted mean depth as a function of prey body size by day (yellow lines) and night (blue lines) 

conditions. Yellow shaded regions indicate size classes of copepods that show Diel Vertical 

Migration. Values are mean of n=8 (2015) and n=4 (2018). The dotted lines show the strata 

associated with OMZ. Right: Vertical profile of dissolved oxygen (O2). The shaded area shows 

the position and extension of OMZ. 
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Fig. 6. DVM of potential visual predator prey off Iquique (Stations T5 and T3) at the northern 

upwelling area of Chile during the austral spring (2015) and summer (2018). Left panel: 

Weighted mean depth as a function of prey body size by day (yellow lines) and night (blue lines) 

conditions. Yellow shaded regions indicate size classes of copepods that show Diel Vertical 

Migration. Values are mean of n=8 (2015) and n=4 (2018). The dotted lines show the strata 
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associated with OMZ. Right: Vertical profile of dissolved oxygen (O2). The shaded area shows 

the position and extension of OMZ. 

 

Fig. 7. DVM of potential tactile predator prey off Iquique (Stations T5 and T3) at the northern 

upwelling area of Chile during the austral spring (2015) and summer (2018). Left panel: 

Weighted mean depth as a function of prey body size by day (yellow lines) and night (blue 

lines) conditions. Yellow shaded regions indicate size classes of copepods that show Diel 

Vertical Migration. Values are mean of n=8 (2015) and n=4 (2018). The dotted lines show the 

strata associated with OMZ. Right: Vertical profile of dissolved oxygen (O2). The shaded area 

shows the position and extension of OMZ. 
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Fig. 8. Body size-dependence of the amplitude of DVM of zooplankton performing DVM in 

coastal water off northern Chile under presence of a shallow oxygen minimum zone (OMZ) 

during the Spring 2015 and Summer 2018 at two stations: inshore (T3) and offshore (T5). The 

blue line is the nonlinear regression (Power fit), the equations are reported in Table 3. 
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Table S1. Depth intervals representing distinctive microhabitats characterized by specific depth and oxygen 

concentration and the mean temperature (T°) in each stratum. provided by Tutasi and Escribano (2020). 

 

Depth intervals Strata  O2 Temperature (C°) 

2015 2018     2015   2018 

  

    ST-T5   ST-T3 

 

ST-T5   
ST-

T3 

0-30 0-30 OX-ML >200 µM -45µM 20 
 

19 

 

22 
 

16 

30-90 30-90 
OMZ-

UB 
45 µM -20 µM 16 

 

15 

 

14 

 

13 

90-150 90-150 
OMZ-

UC 
< 20 µM - 1µM 14  13 

 

13  13 

150-400 150-400 
OMZ-

LC 
1 µM O2 - 20 µM 12  12 

 

11  11 

400-600 400-800 
OMZ-

LW 
> 20 µM O2  9   8   7   7 
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4.3. CAPÍTULO 3. “Reevaluación de componentes para las estimaciones de transporte 

activo de C”. 

 

Artículo científico en preparación para ser enviado a la revista “Frontiers in Marine 

Science” (resultados preliminares) 

 

Autores: Pritha Tutasi, Rubén Escribano, Igor Fernández, 

Resumen 

Estudios sobre el transporte activo de C debido a la MVD del zooplancton en zonas 

de surgencia altamente productivas como el norte de Chile son aún escasos y críticos. Por 

lo tanto, comprender los mecanismos involucrados en este transporte son claves para 

conocer el destino de la materia orgánica producida en superficie y transportada hacia el 

interior de estos ecosistemas por los migrantes verticales. En este estudio la distribución 

vertical de la biomasa, índices de alimentación, mortalidad parcial y respiración de la 

comunidad zooplanctónica entre 800 a 0 m fueron evaluados en dos estaciones ubicadas 

en una sección zonal frente a Iquique (20ºS) en el norte de Chile. La información 

oceanográfica y las muestras de zooplancton fueron recolectadas durante el día y la noche 

en ambas estaciones durante el verano de 2018.  

 

La distribución vertical de la biomasa estuvo determinada por la ZMO, 

concentrándose en el estrato superficial tanto de día como de noche y disminuyendo 

marcadamente en el núcleo de la ZMO. El flujo respiratorio total en el área de estudio fue 

de 38.51  23 mg C m-2 d-1. En la estación costera el flujo intestinal fue de 2.76 mg C m-2 

d-1, mientras que los valores de ingestión potencial fueron menores (0.38 0.2 mg C m-2 

d-1). La mortalidad parcial estimada incremento con la profundidad, contribuyendo al flujo 

de C con 3.22  3 mg C m-2. Estas estimaciones sugieren que una biomasa migrante media 

de ~ 322 mg C m-2 puede contribuir con aproximadamente 48.11 mg C m-2 d-1 a través de 

la respiración, el flujo intestinal, la mortalidad y la excreción de C en profundidad, lo que 

representa aproximadamente un 2% de la producción primaria neta. Esto implica la 

existencia de un mecanismo eficaz para incorporar C a la ZMO. 
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Re-assessing components for active transport estimates 
 
Pritha Tutasi1,3,4, Rubén Escribano2,3, Igor Fernández3, 

1Doctoral Program of Oceanography, Universidad de Concepción, Chile 

2Department of Oceanography, Facultad de Ciencias Naturales y Oceanográficas, Universidad de Concepción, P.O. 

Box 160 C, Concepción, Chile 
3Instituto Milenio de Oceanografía (IMO), Universidad de Concepción, P.O. Box 160 C, Concepción, Chile 
4Dirección Oceanografía y Meteorología Marina, Instituto Oceanográfico de la Armada (INOCAR), Guayaquil, 

Ecuador 

 

Abstract  

Studies on active transport of C due to diel vertical migration (DVM) are scarce and critical for 

carbon (C) flux models. Therefore, understanding the mechanisms involved in the active C flux 

is needed to elucidate the fate of organic matter produced in the eastern boundary systems. Here, 

we studied the vertical distribution of biomass, indices of feeding, partial mortality, and 

respiration of the zooplankton community in two station across a zonal section in the northern 

Chilean coast off Iquique (20ºS), a highly productive area subjected to regular upwelling events 

throughout the year. Zooplankton samples were collected during day and night at two stations 

during summer. Biomass was concentrated in upper stratum associated to oxygen.  

Studies on the active transport of C due to diel vertical migration (DVM) of zooplankton in 

highly productive upwelling areas as northern Chile are still scarce and critical. Therefore, 

understanding the mechanisms involved in this transport are key to knowing the fate of the 

organic matter produced on the surface and transported to the into deep ocean by vertical 

migrants. Here, we studied the vertical distribution of biomass, indices of feeding, partial 

mortality, and respiration of the zooplankton community in two station across a zonal section in 

the northern Chilean coast off Iquique (20ºS), a highly productive area subjected to regular 

upwelling events throughout the year. Oceanographic information and zooplankton samples 

were collected during the day and night at both stations during the summer of 2018. Biomass 

vertical distribution was influenced  by the OMZ. The highest biomass was in the upper layer, 

both during the day and at night, decreasing strikingly in the core of the OMZ. The total 

respiratory flux in the study area was 38.51  23 mg C m-2 d-1. In the onshore station, Gut flux 
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was 2.76 mg C m-2 d-1, while the potential ingestion was lower (0.38 0.2 mg C m-2 d-1).). The 

estimated partial mortality increased with depth, contributing with 3.22  3 mg C m-2.  

Our estimates of DVM-mediated C flux suggested that a mean migrant biomass of ca. 322 mg 

C m-2 may contribute with 48.11 mg C m-2 d-1 to the OMZ system through respiration, gut flux, 

mortality, and C excretion at depth, accounting for ca. 2% of the net primary production. This 

would imply the existence of an efficient mechanism to incorporate freshly produced C into the 

OMZ.   

Introduction 

Ecosystems off the coasts of Chile is recognized as one of the most productive systems of the 

world, and therefore, it  plays an important role in the global exchange of inorganic C between 

the atmosphere and the ocean (Fuenzalida et al., 2009). The C biological pump is a key system 

that help to transfer this C into the ocean’s interior. The gravitational sinking of particulate 

material (passive flux) and active flux by migrating animals, are two of their main components 

(Longhurst and Harrison, 1989).  The active C flux by diel vertical migration (DVM) of 

zooplankton exports organic matter consumed each night from the surface to depth of residence 

at day. Then, this C is released into the mesopelagic zone by respiration (Longhurst et al., 1990), 

excretion (Steinberg et al., 2000b), egestion (Angel, 1989) and mortality(Zhang and Dam, 

1997).  Here, we focus on upwelling coastal zone off northern of Chile, where the high primary 

productivity spawns higher the zooplankton biomass. A shallow oxygen minimum zone (OMZ) 

is other permanent feature in the area (Paulmier et al., 2006), which  may constrains DVM and 

therefore determine C availability in the water column. Previous work in this area has shown 

the contribution of zooplankton DVM to vertical fluxes of C. The work by Hidalgo et al. (2005) 

reported a potential contribution due to Eucalanus inermis DVM for ca. 14.1 mg C m-2 d-1. 

Escribano et al. (2009) showed that a migrant biomass of zooplankton of 37.81 g C m2 may 

contribute about 7.2 g C m2 d1 through respiration, mortality, and production of fecal pellets 

within the OMZ. Yáñez et al. (2012) assessed the natural mortality (expressed as biomass) of 

Paracalanus indicus which contributed with 1.2 mg C m-2 d-1, about 0.67% of passive flux of 

C. Most recently,  Tutasi and Escribano (2020) estimated DVM-mediated Carbon flux of 
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respiration, mortality, and production of fecal pellets with allometric equation of 71.3 mg C m-

2 d-1 about 47% of the passive flux at a similar depth. These estimations show that zooplankton 

is a key determinant in the ecosystem’s ability to regulate the downward C flux via DVM, even 

in regions with severe hypoxia.  However, the effect on physiological rates of migrant 

zooplankton and its consequence for active C flux remains poorly understood in oceans with a 

pronounced OMZ. For instance,  Kiko et al. (2016) have reported a strong reduction in the 

respiration and excretion rates of some taxa exposed to lower oxygen concentrations off Peru. 

In contrast, Yáñez et al. (2012) have proposed that OMZ increases the mortality of some 

copepods, inducing a higher flux of C into OMZ, via passive flux of dead organisms. 

In the present study, we assess the vertical distribution of zooplankton biomass (as protein 

content), indices of gut fullness (gut fluorescence), respiration (via the activity of the electron 

transport system) and mortality (partial mortality) in order to (1) quantify the contribution that 

migrant zooplankton can have for vertical flux of C compared with passive C flux in the highly 

productive upwelling region of northern Chile and (2) determine the possible influence of the 

OMZ on the variables studied. 

2 Methods 

Sampling was carried out in the austral summer (February 2018) onboard R/V Cabo de Hornos 

during the LowpHox II cruise. Two stations were sampled during daytime and nightime across 

a zonal section off Iquique (20ºS): an onshore station (St. T3) and offshore station (St. T5). This 

is an area subjected to intermittent wind-driven upwelling throughout the year, characterized by 

high levels of primary production (Fig. 1) and containing an intense and shallow OMZ. 

Quantitative zooplankton samples were collected by four vertical hauls from 800 to 0 m depth 

with a Hydro-Bios Multinet system with a 0.25 m2 opening area and equipped with 200-µm 

mesh-size nets. The Multinet towing speed was 1 m s−1 and a flowmeter in the mouth of the 

Multinet estimated the volume of filtered water. Each sample corresponded to a different depth 

stratum (800-400, 400-150, 150-90, 90-30, 30-0 m depth). These strata were defined according 

to the oxygen levels in the water column and the location of the OMZ as described in (Tutasi 

and Escribano, 2020). At each station, temperature, salinity and dissolved oxygen (DO) were 
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recorded from 1000 m using an oceanographic rosette with a CTD SeaBird 911 equipped with 

a SeaBird43 oxygen sensor and a Seatech Fluorometer. 

 

Figure 1. The world ocean illustrating the four major eastern boundary upwelling systems 

(EBUS), characterized by higher levels of primary production, and indicating our study area off 

northern Chile where the LowpHox II cruise was conducted.  Satellite Net Primary Production 

(NPP) was averaged for February 2018 and derived from the vertical generalized production 

model (Behrenfeld and Falkowski, 1997). Remote sensing data are available at 

http://science.oregonstate.edu.ocean.productivity. 

 

On board, the sample collected in the first tow was gently transferred from the cod-end to a glass 

jar. Then, 4 ml of neutral red stain was added per 100 ml of collected sample. Zooplankton were 

stained for 10 minutes before preserving the sample with 5% formalin in seawater buffered with 

sodium acetate, according to (Yáñez et al., 2012). Samples were stored in dark and cold 

conditions prior to analysis. In the laboratory, samples were acidified with acetic acid to pH<7 

to develop the stain colour. Neutral red penetrates and stains dead zooplankton, whereas alive 

zooplankton do not take up the stain (Elliott and Tang, 2009). Zooplankton was counted and 

classified as dead, alive or detritus using a Carl Zeiss stereomicroscope Model: Discovery.V8 

http://science.oregonstate.edu.ocean.productivity/
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with diascopic illumination, as suggested by Elliott and Tang (2011). Biomass was measured 

using the procedure described by Lovegrove (1966). Live, dead, and detritus zooplankton 

samples on preweighed filters were dried at 60 °C for 24 hours. The filters with the samples 

were then weighed on a microbalance. The effect of formaldehyde fixation was correct adding 

30% to the dry weight. Dry weight was converted to carbon units assuming a C/DW ratio of 0.4 

(Dam and Peterson, 1993).  

 

Zooplankton sample from the second tow was size fractionated into nominal size categories of 

335–500, 500–1000, 1000-2000 and >2000 µm. Size-fractionated samples were then frozen in 

liquid nitrogen at -196 ºC for future analysis. In the laboratory, samples were homogenized in a 

glass-teflon tissue grinder (2000 rpm, 2 min) and subsamples were taken for protein, gut 

fluorescence and ETS activity measurements. Protein content of samples was measured 

following the modified Lowry-SDS method (Cadman et al., 1979), using bovine serum albumin 

(BSA) as standard. Protein values were converted to dry weight using a DW/prot ratio of  2.49  

given by Hernández-León et al. (2019 a)  and to C units assuming a C/DW ratio of 0.4 (Dam 

and Peterson, 1993). 

Gut Fluorescence was measured adding an aliquot of the homogenates in 10 ml of 90% acetone. 

Then it was stored to extract gut pigments during 24 h at -20º C, in darkness (to avoid to 

photodegradation). All   fluorescence  readings was measured before and after acidification 

(10% HCl) with a Turner Design Trilogy fluorometer (TD 040), previously calibrated with pure 

chlorophyll-a. Gut pigments were calculated from the equations given by Strickland and Parsons 

(1972), modified by Hernández-León et al. (2001): 

                                    Chlorophyll = k (𝑓𝑜 − 𝑓𝑎) 𝑚𝑔−1 𝑝𝑟𝑜𝑡𝑒𝑖𝑛             (1) 

                                Phaeopigments = k (𝑅 𝑓𝑎 − 𝑓𝑜) 𝑚𝑔−1 𝑝𝑟𝑜𝑡𝑒𝑖𝑛   (2)                                              

where k is the fluorometer calibration constant, ƒo and ƒa the fluorescence readings before and 

after acidification, and R the acidification ratio. All gut pigments data in this work include both 

chlorophyll-a plus and phaeopigments. Although, we did not make corrections for loss of 
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pigments, the background fluorescence was calculated. We used a background of fluorescence 

of 0.1 µg of pigments per g of wet weight for all biomass, previously estimated in euphausiids  

(Wilson et al., 1987). To converted to dry weight (DW) we used  DW/WW ratio of 0.2 

(Mauchline, 1969). 

 

ETS activity was assayed using the method of Kenner and Ahmed (1975). Details of the 

procedure are given elsewhere Maldonado et al. (2012). Respiration were estimated from the 

ETS activities using a R/ETS factor of 0.56 empirically determined in a zooplankton community 

from a similar upwelling ecosystem (Fernández-Urruzola et al., 2014).  

 

C fluxes 

Here, we considered four processes contributing to downward C flux at depth, mediated by 

migrant zooplankton: respiration (R), ingestion, excretion (E) and partial mortality (M) at depth. 

To estimate these active C fluxes, we subtracted biomass, gut fluorescence and respiration night 

profiles from respective day profile. Then, positive or negative day-minus-night values were 

integrated. The biomass migrant was estimated by integrating the negative protein values from 

0 to 150 m 

Zooplankton respiratory flux (RF) estimated from the ETS activities and Gut flux (GF) were 

calculated as in Yebra et al., (2005) by integrating positive day-minus-night of respiration and 

gut fluorescence respectively from 150 to 800 m (considered in this study as the residence depth 

of migrants). Then, the integral of these values were divided by the integrated biomass at the 

same depth to obtain specific values. Finally, we multiplied specific respiration rates (μmol 

O2⋅mg protein–1) and gut fluorescence (μg pigment·mg protein−1) at depth by the migrant 

biomass, assuming 12 h as residence time at depth. To convert respiration into C units a RQ of 

0.97 was used (Omori and Ikeda, 1984). For gut flux, C content was estimated assuming a 

C/pigment ratio of 30 (Vidal, 1980) and assimilation efficiency of 0.7 (Conover, 1966) . We 
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also assumed no pigment feeding at depth, no pigment degradation and no interference of other 

pigments during the residence time at depth,. 

The contribution of dissolved organic carbon C through excretion (E) at depth was assumed to 

make up 24% of the total respired and excreted C as reported by  Steinberg et al. (2000). 

 

We also calculated the potential ingestion (PI) requirements of the migrant community from the 

integrated day-minus-night positive respiration values (R) below 150 m depth according to 

Putzeys et al. (2011).  

PI = 1·R / 0.7−0.3  

Mortality by migrant zooplankton derived from dead biomass was assessed as partial mortality 

(excluded of predation).  To estimate the contribution of mortality partial to active C fluxes dead 

biomass night profiles were subtracted from respective day profile. Then, negative day-minus-

night values were integrated., We also assumed 12 h as residence time at depth.  

Finally, downward C flux mediated by zooplankton was estimated as: 

                                                          C Flux = RF + GF + E + PI + PM                   (5) 

 

RESULTS 

Oceanographic conditions 

The vertical distribution of dissolved oxygen (DO) showed contrasting patterns between 

sampling stations (Sts. T5- T3).  Hypoxic conditions were more pronounced at the onshore 

station St. T3 than at the offshore station St. T5 (Fig. 2). The 45 µM O2 isoline, which represents 

the upper limit of the OMZ, was placed at ca. 20 m in St. T3, shallower than in St. T5 (ca. 37 

m). Similarly, at both stations, the upper boundary of the OMZ core (20 µM O2 isoline) was at 
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24 m (St. T3) and at 49 m (St. T5). The DO concentrations in the OMZ core reached the 

detection limit (< 1 µM O2) at both stations.  The lower OMZ boundary was at 400 m at St. T5. 

 

Figure 2. The vertical distribution of dissolved oxygen (O2), temperature, Chlorophyll-a and 

water density (sigma-t) off northern Chile during the LowpHox II Cruise in austral summer 

2018. Shaded areas illustrating the OMZ coinciding with the sampled layers of the Multinet: 

Oxic mixed layer (OX-ML), OMZ upper boundary (OMZ-UB), OMZ upper core (OMZ-UC), 

OMZ lower core (OMZ-LC) and lower O2 gradient (OMZ-LW). 

Both sampling station were strongly stratified (Fig. 2). At St. T5 the thermocline was coincident 

with a shallow oxycline in the upper 50 m. The Chlorophyll-a maximum (>8 mg Chlorophyll-a 

m-3) was located in the upper 30 m. At onshore station (St. T3), a weaker thermocline (upper 5 

m) was associated with cold upwelled water, being consistent with high phytoplankton biomass 

(10 mg of Chlorophyll-a m-3) in the upper 20 m. 

Biomass 
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The vertical distribution of zooplankton biomass measured as protein content, at both sampling 

stations differed significantly between day and night in all size classes (Two-Way Crossed 

Analysis, ANOSIM p< 0.05). Biomass was higher at night in OX-ML and was dominated by 

the largest size class (>2 mm) at St T5 and by the smaller size class (500-1000 mm) at St T3 

(Fig. 3). A secondary peak was observed in the OMZ-LW (400-800 m), which consisted mainly 

of the largest zooplankton. The highest values of zooplankton migrant biomass in the upper 150 

m were found at the onshore station T3 and it was dominated by the largest size class. 

 

Figure 3. Biomass in terms of protein content (mg protein· m−3): Day and night size-fractionated 

zooplankton biomass distribution off the northern coast of Chile. Values are mean of n=4 

(2018).  

 

Zooplankton Respiratory Flux 

Specific respiration rates from specific ETS activity showed higher values above 150 m at night 

in both station, which coincided with a higher migrant biomass. The lowest specific respiration 

rates were associated to OMZ-UC. At the offshore station (St. T5), the largest size class showed 

the highest respiration values in the OX-ML both during daytime and night-time and decreased 

in the OMZ-UC. Slightly higher levels were observed in the OMZ-LC during the day and OMZ-

LW during the night. At the onshore station (St. T3), the smaller zooplankton showed the highest 
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values of respiration in OX-ML both during the day (500-1000 µm) and during the night (335-

500 µm). Below 150 m we observed a second peak of respiration in the OMZ-LW associated 

with the largest zooplankton. The respiratory flux varied between 21.94 (St. T5) and 55.08 (St. 

T3) mg C·m−2 ·d−1 (Table 1).  

 

Gut fluorescence and Potential ingestion  

The results of gut fluorescence are presented only for the onshore station St. T3 (Fig. 4). The 

specific gut fluorescence profile (μg pigment·mg protein−1) showed significant differences 

between the smaller and larger size class. During the day, the gut fluorescence was higher than 

during the night in the smallest size class (335-500 µm). The night-time profiles also presented 

a single peak in the OMZ-LC and it consisted mainly of the largest size class. Gut flux was 2.76 

mg C·m−2·d−1 (Fig. 4), whereas the gut flux assessed from potential ingestion ranged between 

0.49 (S. T5) and 0.26 (S. T3) mg C·m−2·d−1. 
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Figure 4. Day and night profiles of size-fractionated zooplankton in the two stations located off 

the northern coast of Chile: Specific respiration rates of the different hauls performed (μmol 

O2⋅mg protein–1) and specific gut fluorescence (μg pigment·mg protein−1). 

 

Mortality 

Total integrated biomass (dead and alive zooplankton) was lower at the St. T5 (1360 mg C m-2) 

than at the St. T3 (2594 mg C m-2). Dead biomass represented 17 % (St. T5) and 8 % (St. T3) 

of total biomass.  Both stations showed an increase of dead zooplankton with depth, reaching 

the highest proportion of dead biomass below 150 m in the OMZ-LC during the day (Fig. 5). 

We also observed an increased dead biomass with depth at the onshore station T3, although the 
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samples did not show staining in upper stratum OX-ML. It could be related to variation of stain 

uptake with different taxa Omori and Ikeda (1984). The highest proportion of dead biomass was 

in the OMZ-UC at night (Fig. 5). 

 

Figure 5. Day and night biomass profile off Iquique at the northern upwelling area of Chile. 

Biomass as Alive, dead and detritus (mg C· m−3). 

The contribution of partial mortality (from dead biomass by DVM of zooplankton) to downward 

C flux was 1.1 mg C m-2 at the St. T5 and 5.33 mg C m-2 at the St. T3 (Table. 1), accounting for 

ca. 3% of passive C flux.   

C fluxes 

Total contribution of the active C flux by respiration (R), ingestion (GF), potential ingestion, 

excretion (E) and partial mortality (PM) at depth, was 26.17 mg C m-2 -d1 at St. T5) and 71.04 

at St. T3 (Table 1), accounting for ca. 32%  of passive C flux in this region.   
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Table 1. Active fluxes (mg C m−2 d−1) obtained incubating the organisms at two stations (St. T5 

and St. T3) in the coastal upwelling region off northern Chile during the austral spring 2018. 

Primary production represents satellite-based estimates of monthly mean (February 2018) at the 

two sampling stations. Passive C flux is a mean value estimated from sediment traps by 

Gonzalez et al. (1998) off Antofagasta (northern Chile, 23 °S). 

 

 
2018 

      

Carbon fluxes  ST. T5   ST. T3 
 

Mean ±  SD 

Primary Production  1159.01 
 

3298.42 
 

2833.33 ±   1155 

Passive Carbon Flux   
    

151.00 ±   36 

Total Biomass   297.90   838.61 
 

568.26 ±   382 

Migrant Biomass  111.31   533.39 
 

322.35 ±   298 

Respiration Flux     21.94   55.08 
 

38.51 ±   23 

Excretion Flux      2.63   6.61 
 

4.62 ±   3 

Partial Mortality     1.11 
 

5.33 
 

3.22 ±   3 

Gut Flux           -   2.76 
 

2.76 ±   
 

Potential Ingestion   0.49   0.26 
 

0.38 ±   0.16 

Active Carbon Flux  26.17 
 

70.04 
 

48.11 ±   31 

Total Active Carbon 

exported % 

2.3 
 

2.1 
 

2.19 ±   0.1 

Total Passive Carbon 

exported % 

- 
 

- 
 

5.33 ±   
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5. DISCUSIÓN  

El transporte activo de C mediado por el zooplancton migrante ha sido 

documentado previamente en el Océano Pacífico y otras áreas del océano a nivel mundial 

(Bianchi et al., 2013; Frangoulis et al., 2005; Hansen y Visser, 2016; Kobari et al., 2008; 

Mayzaud y Pakhomov, 2014; Steinberg et al., 2008a; Steinberg y Landry, 2017; Yebra et 

al., 2005). Sin embargo, aún son escasos en zonas de surgencia altamente productivas, 

como el norte de Chile, caracterizados por condiciones de hipoxia severa a nivel 

subsuperficial debido a la presencia de una ZMO poco profunda (Fuenzalida et al., 2009; 

Paulmier et al., 2006).  Los resultados de esta tesis basados en las estimaciones de 

biomasa, índices de migración, e índices metabólicos del zooplancton tales como los 

índices de fluorescencia intestinal, respiración (actividad ETS), así como de mortalidad 

(mortalidad parcial) permitieron examinar la contribución del zooplancton migrante a la 

exportación de C. Respuestas del zooplancton a cambios en las condiciones ambientales 

sobre el gradiente vertical de temperatura, densidad del agua y cambios abruptos en los 

niveles de oxígeno también fueron evaluados.  

A pesar de que la ZMO es una característica permanente en la región de surgencia 

altamente productiva frente al norte de Chile (Fuenzalida et al., 2009; Paulmier et al., 

2006) diferencias notables en las condiciones hidrográficas entre las estaciones costeras y 

oceánica fueron encontrados durante la primavera y verano austral. La ZMO fue más 

superficial, más intensa y con mayor espesor en la estación costera (St. T3) que en la 

estación oceánica (St. T5), y en el período de verano en comparación con la primavera. 

Esta variabilidad espacial y temporal en la intensidad y extensión de la ZMO implicó 

cambios significativos en la estructura de las comunidades zooplanctónicas, así como en 

sus patrones de MVD y actividad metabólica, los cuales podrían tener potenciales 

implicaciones en la función del ecosistema como ha sido previamente reportado por Seibel 

(2011) y Wishner et al. (2020). De hecho, durante el verano austral, donde las 

concentraciones de O2 en el núcleo de la ZMO alcanzaron el límite de detección (<1 µmol 

O2 kg-1), la comunidad de zooplancton presentó una biomasa más baja y una MVD 

estrecha. Esto debido principalmente a la presencia de una oxiclina poco profunda con 
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cambios abruptos desde condiciones óxica (~ 250 µmol O2 kg-1) a subóxica (<20 µmol O2 

kg-1), asociados con una fuerte estratificación térmica de la columna de agua.  Esto sugiere 

que el zooplancton debe hacer frente a condiciones hipóxicas durante todo su ciclo de 

vida, a excepción de algunas especies que pueden residir en aguas superficiales cercanas 

(<30 m) sin realizar ninguna MVD significativa, tales como C. chilensis y C. brachiatus, 

reportadas para esta región por varios trabajos (Escribano, 1998; Escribano et al., 2009, 

2012; Escribano y Hidalgo, 2000). 

5.1. Composición taxonómica y distribución vertical del zooplancton migrante en la zona 

de surgencia frente a Chile. 

La distribución vertical y la variabilidad diurna de la biomasa del zooplancton en 

este estudio estuvo asociada a la estructura vertical de la ZMO, de modo que la mayoría 

de los taxa mostraron los mayores valores de abundancia y biomasa en los estratos 

superficiales, seguidos de una abrupta disminución en el núcleo de la ZMO. Por ejemplo, 

los eufáusidos, anfípodos, larvas de decápodos, quetognatos y sifonóforos (organismos 

con mayor tamaño corporal) fueron más abundantes por encima de los 90 m y 

disminuyeron con la profundidad y con la disminución de la concentración de oxígeno en 

ambas estaciones y durante ambos períodos de muestreo. Por el contrario, los copépodos 

mostraron una distribución bimodal tanto de día como de noche, con un máximo 

secundario por debajo de 400 m (ZMO-LW), donde las condiciones de oxígeno parecen 

restablecerse (>20 µmol O2 kg-1). Este máximo secundario ha sido descrito como una 

característica única de regiones con ZMO, de acuerdo a los estudios realizados en el 

Pacífico Norte Tropical Oriental (Wishner et al., 2008, 2013, 2018).  Wishner et al. (1995) 

han propuesto que el incremento en las concentraciones oxígeno debajo de la ZMO supone 

una ventaja metabólica para determinadas comunidades zooplanctónicas, incrementando 

su abundancia producto de la mayor disponibilidad alimento (partículas inalteradas que 

llegan a este estrato después de atravesar la ZMO). En este estudio las mayores biomasas 

en este estrato estuvieron representadas por copépodos grandes, los cuales exhibieron altos 

rangos de MVD, contribuyendo de esta manera al aporte de carbono en aguas 

subsuperficiales con bajo contenido de oxígeno. 
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Se observó además que a pesar del hábitat aparentemente hostil deficiente en 

oxígeno, asociado con la ZMO, la mayoría de los taxa identificados en este estudio fueron 

capaces de realizar MVD en la zona de surgencia resistiendo a las condiciones de hipoxia 

severa. Incluso, varios grupos de zooplancton fueron categorizados como migrantes 

fuertes, exhibiendo una gran amplitud de MVD (~500 m). Un grupo migrante importante 

en este estudio estuvo conformado por los copépodos eucalánidos, caracterizados por su 

alta capacidad migratoria (Hidalgo et al., 2005). En este estudio estos organismos se 

distribuyeron en toda la columna de agua atravesando el núcleo de la ZMO y alcanzando 

el límite inferior de la ZMO ligeramente más oxigenada, lo que supondría un importante 

aporte de carbono en este estrato. Sin embargo, en términos de biomasa migrante su 

contribución fue pequeña (aproximadamente 0,4 mg C m-2) en comparación a las 

estimaciones realizadas en esta región (Hidalgo et al., 2005). De hecho, la biomasa 

migrante y la tasa de migración de este grupo no fue significativa al considerar la MVD 

entre los 90 m superiores e inferiores, lo que sugiere una contribución muy pequeña o nula 

al flujo activo de C. Aunque esta contribución en términos de biomasa es pequeña, su 

permanencia por debajo de la oxiclina tanto de día como de noche proporciona evidencia 

de su gran capacidad migratoria y su adaptación a la ZMO, por lo tanto, este grupo aún 

podría mejorar el flujo de carbono al alimentarse en la base de la oxiclina durante la noche 

y posteriormente transportándolo bajo la ZMO durante el día. 

Otros taxa, como eufáusidos, el copépodo Acartia spp., otros copépodos, tenóforos, 

decápodos, anélidos, briozoo, pterópodos y quetognatos también concentraron sus 

poblaciones dentro del núcleo de la ZMO, lo que evidencia una importante interacción de 

estos taxa con esta zona. Antezana (2010) mostró que E. mucronata, un eufáusido 

endémico y abundante en la zona de afloramiento costero frente a Chile, es una especie 

bien adaptada para migrar verticalmente hacia el núcleo de la ZMO. De hecho, los 

eufáusidos estudiados aquí mostraron una gran amplitud MVD (>250 m), descendiendo al 

núcleo de la ZMO por debajo de 250 m cada día. En general, todos los taxa categorizados 

como migrantes fuertes mostraron una fuerte interacción con el núcleo de ZMO, 

permaneciendo allí temporal o permanentemente durante el día o la noche, lo que supone 
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una contribución de carbono por debajo de la termoclina, a pesar de la presencia de 

condiciones hipóxicas. 

5.2. Índices de migración del zooplancton y su relación con la estructura de tamaño y 

variabilidad de la ZMO en la zona de surgencia frente a Chile 

El zooplancton mostró además un patrón de profundización progresiva con el 

aumento del tamaño corporal durante el día y la noche en ambas estaciones y en ambos 

períodos de muestreo, a excepción de los sifonóforos (comportamiento no migratorio). 

Este patrón es aparentemente una consecuencia del riesgo de depredación dependiente del 

tamaño (Irigoien et al., 2004), donde la ZMO parece jugar un papel clave como refugio al 

menos para las poblaciones de zooplancton tolerantes a la hipoxia, evitando la depredación 

y creando así microhábitats asociados con diferentes concentraciones de oxígeno 

(Antezana, 2009; Escribano et al., 2012; Wishner et al., 2008). Por ejemplo, se ha sugerido 

que los copépodos de tamaño pequeño tienden a permanecer en aguas cercanas a la 

superficie tanto de día como de noche, porque su tamaño pequeño reduce el riesgo de un 

encuentro con depredadores visuales (Irigoien et al., 2004; Ohman y Romagnan, 2016). 

Aquí, los copépodos más pequeños y grandes residieron a mayores profundidades y 

parecían estar menos afectados por la baja concentración de oxígeno en el núcleo la ZMO. 

Los copépodos más pequeños, con un rango pequeño de MVD, residieron sobre y dentro 

del núcleo de la ZMO, cuando los sifonóforos fueron más abundantes en los estratos 

superficiales, mientras que las clases de gran tamaño en copépodos con un MVD 

pronunciada ocuparon principalmente la capa hipóxica profunda asociada con el estrato 

OMZ-LW. Estas clases de tamaño parecen ser más susceptibles a los depredadores 

visuales, como los eufáusidos, que también exhibieron una MVD pronunciada y mostraron 

máximos de abundancia en estratos profundos. Los individuos de tamaño mediano 

residieron en las zonas menos profundas, con excursiones de pequeño alcance hacia aguas 

hipóxicas del núcleo de la ZMO (OMZ-UP-LC). En este sentido, es importante señalar 

que la dependencia de la amplitud de la migración con el tamaño varió ampliamente entre 

los taxones, por ejemplo, la mayoría de los depredadores no mostraron una dependencia 

de su amplitud de migración con el tamaño. En otras palabras, la amplitud de la migración 
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depende de los taxa y sus comportamientos migratorios específicos, y no solo de su 

tamaño.  

Aunque la ZMO no previno en gran medida la MVD, el comportamiento migratorio 

del zooplancton fue altamente variable en la zona de surgencia frente a Chile dependiendo 

de la distribución vertical de la ZMO y del grupo taxonómico. Por ejemplo, los copépodos 

mostraron MVD inversa solo en las estaciones costeras (St. T3 y L6), pero en particular 

en la estación frente a Iquique (St. T3) en ambos períodos de muestreo, la cual mostró una 

mayor tasa de migración (60%) y estuvo asociada con una ZMO más intensa y poco 

profunda.  Este comportamiento, coincidió con las mayores abundancias de anfípodos, 

larvas de decápodos y sifonóforos (potenciales depredadores) los cuales mostraron MVD 

normal. Este patrón de comportamiento inverso se ha explicado como un mecanismo de 

evitación de depredadores (Ohman, 1990; Ohman et al., 1983). Aquí, algunos 

depredadores como los eufáusidos también parecen mostrar variabilidad en el 

comportamiento de la MVD dependiendo del tamaño corporal. Esta dependencia fue 

evidente solo en condiciones de hipoxia severa, como ocurrió en la estación en costera St. 

T3 durante el verano, cuando los eufáusidos de tamaño corporal mediano (1-2 mm) 

exhibieron MVD inversa y los de gran tamaño MVD normal. Se ha reportado un 

comportamiento similar para Euphausia superba la cual migra hacia arriba para 

alimentarse de fitoplancton durante el día, y hacia abajo durante la noche para alimentarse 

de zooplancton (Hernández-León et al., 2001). Según Ekau et al. (2010), cambios en la 

disponibilidad de presas, tamaño de la presa o riesgo de depredación, así como cambios 

en la composición de especies, están asociados a la duración e intensidad de la hipoxia. 

Esto podría explicar por qué los individuos con una sola población pueden realizar MVD 

inversa, normal o no, aparentemente dependiendo de la fuente más importante de 

mortalidad: depredación nocturna por alimentación, zooplancton carnívoro migratorio 

normal o caza visual de peces planctívoros (Ohman, 1990).  Este tipo de comportamientos 

de MVD solo se pueden evaluar y comprender mejor cuando se mira a nivel de población, 

aunque nuevamente se debe tener en cuenta la variación espacial-temporal en la 

abundancia de zooplancton en una zona de surgencia altamente heterogénea.  
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5.3. Tasas metabólicas y fisiológicas del zooplancton migrante y su contribución al flujo 

de carbono exportado en la zona de surgencia frente a Chile.  

El transporte activo de C obtenido desde la biomasa de los principales taxa que 

realizaron MVD a través de ecuaciones empíricas que relacionan la respiración, el tamaño 

corporal y la temperatura (101,11±  54  mg C m-2 d-1) (Ikeda, 2014) y el estimado a través 

de las tasas metabólicas (respiración, excreción, flujo intestinal, egestión) y  mortalidad 

parcial (48,11 ± 31 mg C m-2 d-1)  fueron mayores que los reportados para el Océano 

Pacífico, tanto en aguas oligotróficas (Hawaii) y mesotróficas (Pacífico subártico) 

(Steinberg et al., 2008), e incluso mayor que lo informado por Yebra et al. (2005) dentro 

de remolinos con alta producción biológica. Sin embargo, la mayoría de estas estimaciones 

previas no han considerado regiones con hipoxia o anoxia severa (por ejemplo, Kiko et 

al., 2016), como la región de surgencia altamente productiva de la zona costera frente al 

norte de Chile, donde las concentraciones de oxígeno pueden caer por debajo de <1 µM 

en el núcleo de ZMO (Paulmier y Ruiz-Pino, 2009). Además, solo unos pocos trabajos en 

esta zona han considerado toda la comunidad de zooplancton (Tutasi y Escribano, 2020). 

La alta productividad y la fuerte agregación de zooplancton en las áreas costeras de esta 

región (Escribano et al., 2000; Escribano y Hidalgo, 2000) pueden promover mayores 

cantidades de biomasa migrante. Sin embargo, esto requiere que la MVD no se vea 

fuertemente restringida por la presencia de la ZMO y que la mayoría de los taxones 

migratorios sean tolerantes al bajo nivel de oxígeno. Por otro lado, nuestras estimaciones 

de flujo activo de C fueron sustancialmente más bajas que las reportadas frente al norte de 

Chile por Hidalgo et al. (2005) para Eucalanus inermis  (14,1 mg C m-2 d-1), las cuales 

incluyeron respiración, excreción y egestión. Sin embargo, estos altos valores pueden estar 

asociados a la variabilidad del muestro y a alta producción primaria en la zona de surgencia 

de Chile, la cual puede alcanzar máximos de 10000 mg C m-2 d-1 (Daneri et al., 2000).  

Cabe señalar que la estimación del transporte activo mediante el uso de ecuaciones 

empíricas realizadas a través de la biomasa no consideró la contribución de la egestión 

(producción de pellets fecales) al flujo de C en profundidad. 
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Las diferencias de nuestras estimaciones con trabajos anteriores también se pueden 

explicar por la fuerte variabilidad de la abundancia de zooplancton en la zona de surgencia. 

De hecho, nuestras estimaciones de biomasas migratorias de los diferentes grupos 

taxonómicos basadas en 2 días de muestreo y dos réplicas para cada condición (día y 

noche) en la primavera y las obtenidas durante el verano austral (2018) son altamente 

variables. Por lo tanto, las comparaciones con otras regiones deben ser tratadas 

cuidadosamente, considerando la fuerte variación espacial-temporal al evaluar la 

abundancia de zooplancton. En este estudio fue también evidente la fuerte variación 

espacial en la biomasa migrante al comparar las tres estaciones de muestreo en primavera 

y también en la sección zonal frente a Iquique en el verano. Por ejemplo, St. L6 tenía más 

biomasa que las otras estaciones, pero mucha menos biomasa migrante en la capa superior 

y, por lo tanto, una contribución muy baja al flujo vertical de C por MVD. En la estación 

L6, grandes copépodos, eufáusidos, anélidos y quetognatos contribuyeron en gran medida 

a la biomasa, aunque no mostraron una MVD significativa. Por tanto, la composición de 

las especies y su comportamiento de MVD constituyen un factor clave para determinar el 

flujo de C mediado por el transporte activo. 

Es importante considerar que el análisis automatizado de la comunidad de 

zooplancton puede no tener en cuenta las diferencias en la composición de especies entre 

estaciones o estratos y, por lo tanto, el cambio de taxon dentro de los grupos asignados 

entre estaciones, como migrantes fuertes o no migrantes, puede obedecer a composiciones 

de especies variables. Aunque no se puede descartar la posibilidad de que las mismas 

poblaciones cambien su eficiencia de MVD dependiendo de las condiciones ambientales 

cambiantes, en particular en lo que respecta a la distribución vertical de oxígeno. Estos 

efectos pueden explicar la variación observada en la biomasa migrante entre estaciones, 

pero también entre estratos. De hecho, observamos fuertes diferencias en las estimaciones 

de la biomasa migrante al comparar el estrato superior de 0-90 m y el estrato más profundo 

de 90-600 m. 

Los flujos metabólicos presentaron una alta variabilidad (Tabla 4), por ejemplo, el 

flujo de pigmento intestinal calculado aquí (2,76 mg C m-2 d-1) se encontró por encima de 
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los valores reportados por Schnetzer y Steinberg (2002) (0.8 mg C m-2 d-1) en otras áreas 

del Pacífico, así como los registrados en las Islas Canarias por Yebra et al., (2005), 

Hernández de León et al (2001) y Putzeys et al. (2011) (~0.5 mg C m-2 d-1). Sin embargo, 

es importante considerar que estos valores están asociado a una zona de surgencia con un 

alto nivel de producción primaria (~10000 mg C m-2 d-1, el valor máximo estimado) 

(Daneri et al., 2000), lo que podría generar una mayor contribución.   La fluorescencia 

intestinal se concentró sobre los 150 m durante el día, mientras que por la noche los 

pigmentos intestinales fueron consistentemente más bajos en este estrato. Por el contrario, 

la respiración, medida como la actividad específica ETS fue alta durante la noche en este 

estrato en ambas estaciones de muestreo, asociado al ascenso del zooplancton migrante.  

Estos resultados coinciden con lo reportado por (Yebra et al., 2018), y han sido asociados 

a una dieta predominante carnívora del zooplancton migrante sobre el epiplancton. Sin 

embargo, como en estudios previos realizados en otras áreas del Pacífico y Atlántico, aquí 

solo se evaluó el flujo intestinal debido a la ingestión de pigmentos. Dado que el método 

de fluorescencia intestinal subestima la cantidad de alimento ingerido, los flujos 

intestinales obtenidos deben tomarse como referencia del flujo total de carbono ingerido. 

La respiración específica, mostró además un máximo secundario por debajo del núcleo 

superior de la ZMO, lo que indicaría que los organismos mantuvieron sus tasas 

metabólicas aun en aguas profundas con bajas concentraciones de oxígeno como lo 

reportado por Herrera et al. (2019). El flujo respiratorio fue mayor en St. T3 (55 mg C m-

2 d-1) que en St. T5 (22 mg C m-2 d-1) coincidiendo con los mayores valores de biomasa 

migrante en esa estación. La respiración como la ingestión representaron un 26% y 2% 

respectivamente en relación al flujo de C pasivo reportado por Gonzalez et al. (1998). Los 

valores del flujo activo total calculado a través de las aproximaciones experimentales 

realizados en el verano de 2018 incrementó 2.05± 0.92 mg C m-2 d-1  al incorporar el flujo 

por egestión (Tabla 4), el cual representó un 1.4% en relación al flujo de C pasivo 

reportado por Gonzalez et al. (1998). 

Los resultados de mortalidad parcial (excluyendo la depredación), obtenidos 

mediante el método de tinción ajustada de rojo neutro, en los diferentes estratos, 
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evidenciaron un marcado incremento con la profundidad, en particular en el núcleo de la 

ZMO (OMZ-LC). La fracción de mortalidad diaria (~0.02) obtenida en este estudio fue 

cercana a la reportada por Edvardsen et al. (2002) (0.03 y 0.05). El flujo de C por 

mortalidad para la sección zonal frente Iquique fue 1.11 ± 5.3 mg C m-2 d-1 lo que 

representa un 2% en relación al flujo de C pasivo reportado por Gonzalez et al. (1998) con 

base en trampas de sedimentos. 

La contribución total del flujo activo de carbono del zooplancton migrante obtenido 

tanto desde las estimaciones de biomasa basadas en ecuaciones empíricas (101.11 ± 54 

mg C m-2 d-1), así como las obtenidas desde los índices metabólicos (48.11 ± 31 mg C m-

2 d-1) representaron entre el 60 y 30% respectivamente de las estimaciones de hundimiento 

pasivo de C (Tabla 4), obtenidas frente al norte de Chile a 60 m de profundidad frente a 

Antofagasta (23 ° S) por Gonzalez et al. (1998) basadas en trampas de sedimentos (125 a 

176 mg C m-2 d-1).  

Con respecto a la contribución del transporte de C activo mediado por MVD en la 

eficiencia de la bomba biológica de carbono, basado en las estimaciones satélites de la 

producción primaria neta (http: //science.oregonstate.edu.ocean.productivity) para el área 

costera (St. T3 y L6) y la oceánica (Estación T5), promediada para los meses de noviembre 

y diciembre de 2015 y febrero de 2018 respectivamente (Tabla 4), se estimó  una 

contribución entre 4% (aproximaciones empíricas) y 2% (aproximaciones experimentales) 

de la exportación de Carbono resultante de la producción primaria neta en la región de 

surgencia, estimada en el rango de 1500-3500 mg C m-2 d-1. Si consideramos que esto 

explica solo el aporte realizado por el mesozooplancton en una zona caracterizada por una 

ZMO intensa y permanente, entonces el zooplancton podría transportar hacia el océano 

profundo una fracción importante del C recién producido. Por lo tanto, el flujo de C 

mediado por MVD debe ser considerado en los análisis de presupuesto de C en la zona de 

surgencia. 
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Tabla 4. Flujos activos (mg C m − 2 d − 1) obtenidos incubando organismos de zooplancton y aproximaciones empíricas utilizando las 

ecuaciones de Ikeda (1985) e Ikeda (2014) en dos estaciones (St. T5 y St. T3) en la región de surgencia costera al norte de Chile durante 

el verano austral de 2018. La producción primaria representa estimaciones basadas en satélites de la media mensual (febrero de 2018) 

en las dos estaciones de muestreo. El flujo de C pasivo es un valor medio estimado a partir de trampas de sedimentos por González et 

al. (2000) frente a Antofagasta (norte de Chile, 23 ° S) para enero de 1997. Para las aproximaciones experimentales se incluyó la 

contribución por egestión de pellets fecales.  

 
Aproximaciones Experimentales  

 
Aproximaciones Empíricas  

ST. T5 
 

ST. T3 
 

Mean ± SD 
 

ST. T5 
 

ST. T3 
 

Mean ± SD 

Producción Primaria 1159.0 
 

3298.4 
 

2833.3 ± 11

55 

 
1159 

 
3298.4 

 
2833

.3 

± 115

5 

F. Pasivo de carbono 
    

151.0 ± 36 
     

151.

0 

± 36 

Biomasa Total (0-

800) 

297.9 
 

838.6 
 

568.2 ± 38

2 

 
397.7 

 
1864.5 

 
1131

.1 

± 103

7 

Biomasa migrante 111.3 
 

533.4 
 

322.3 ± 29

8 

 
59 

 
429.0 

 
243.

8 

± 262 

F. Respiratorio 21.9 
 

55.1 
 

38.5 ± 23 
 

19.1 
 

57.8 
 

38.4 ± 27 

F. de Excreción  2.6 
 

6.6 
 

4.6 ± 3 
 

5.7 
 

17.3 
 

11.5 ± 8 

Mortalidad Parcial 1.1 
 

5.3 
 

3.2 ± 3 
 

7.9 
 

37.3 
 

22.6 ± 21 

F intestinal - 
 

2.8 
 

2.8 ± 
         

Ingestión Potencial 0.5 
 

0.3 
 

0.4 ± 0.1

6 

        

Egestión 2.7 
 

1.4 
 

2.1 ± 0.9

2 

        

F. Activo Total 28.87 
 

71.4 
 

50.2 ± 30 
 

33.0 
 

112.0 
 

72.5 ± 56 

% C exportado (PPN) 2.5 
 

2.2 
 

2.3 ± 0.2 
 

2.8 
 

3.4 
 

3.1 ± 0.4 

% COP (PPN) - 
 

- 
 

5.3 ± 
  

- 
 

- 
 

5.3 ± 
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6. CONCLUSIONES  

Los resultados obtenidos y la discusión expuesta proveen evidencia de que el transporte 

de C no solo depende del tamaño y taxa, sino además de los comportamientos migratorios 

específicos determinados por la variabilidad espacio temporal del ZMO, por lo tanto, estos 

resultados apoyan ambas hipótesis. 

La variabilidad espacial y temporal en la extensión vertical e intensidad de la ZMO en la 

zona de surgencia frente al norte de Chile es un factor clave que puede imponer una importante 

restricción para la MVD del zooplancton, actividad metabólica, así también como modificar las 

interacciones predador-presa en la columna de agua al modular el comportamiento de la MVD 

y, por lo tanto, influir en la exportación de C mediada por el zooplancton de la siguiente manera:  

La distribución vertical del zooplancton estuvo condicionada por la ZMO, de manera que 

la mayor biomasa se concentró por encima de la oxiclina, asociada con aguas superficiales más 

oxigenadas. Esto fue evidente en las estaciones más costeras y durante el verano austral, donde 

la ZMO fue más intensa y poco profunda. Sin embargo, algunos grupos taxonómicos, estuvieron 

estrechamente asociados con la ZMO y mostraron importantes MVD en la zona de surgencia a 

pesar de la hipoxia severa.  

La amplitud de la migración depende de los taxa y sus comportamientos migratorios 

específicos, y no solo de su tamaño. En copépodos, la amplitud del MVD aumentó con el tamaño 

corporal, pero disminuyó fuertemente en aguas con hipoxia severa. Esto enfatiza la importancia 

de la variación de ZMO para la comunidad que habita la zona de surgencia. Por el contrario, los 

depredadores como los eufáusidos y quetognatos, parecen no ser afectados por la ZMO 

exhibiendo una gran amplitud de migración (~ 500 m) en casi todas sus clases de tamaño. Esta 

permanencia temporal o permanente dentro del núcleo de la ZMO puede contribuir a la 

liberación de C por debajo de la oxiclina (y termoclina).   

La distribución vertical de las diferentes clases de tamaño y el comportamiento de 

migración vertical diaria de presas y predadores hacia el núcleo de la ZMO durante períodos 

prolongados (tanto de día como de noche) proporcionan evidencia del papel ecológico que la 
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ZMO puede desempeñar para el comportamiento de MVD como un mecanismo para reducir el 

riesgo de depredación. Los copépodos mostraron una marcada profundización, ampliando su 

permanencia dentro de la ZMO cuando los depredadores tales como los sifonóforos fueron 

abundantes en las capas oxigenadas superiores. 

Existe un patrón de profundización progresiva con el aumento del tamaño corporal tanto 

de día como de noche en todas las estaciones de muestreo tanto en primavera como en verano, 

excepto para los sifonóforos (comportamiento no migratorio). Este patrón puede interpretarse 

como una respuesta al riesgo de depredación dependiente del tamaño. 

Las estimaciones del flujo de C mediado por MVD, basadas en aproximaciones empíricas 

y experimentales durante la primavera y verano austral sugirieron que una biomasa migrante 

promedio de 400 mg C m-2 puede contribuir a través de los flujos respiración, ingestión, 

excreción, egestión y mortalidad en profundidad, entre el 4% al 2 % de la producción primaria 

neta, lo cual representa el 33% del flujo pasivo de carbono. Esta contribución implica la 

existencia de un mecanismo significativo para incorporar C recién producido a la ZMO vía 

MVD. Sin embargo, este flujo descendente de C mediado por el zooplancton MVD depende en 

gran medida de la estructura taxonómica, la cual determina la amplitud de migración y el 

comportamiento de MVD.  

Finalmente, el estudio provee evidencia que permiten apoyar las hipótesis planteadas, 

sugiriendo que ambos factores, estructura comunitaria (taxonómica y tamaño) y distribución de 

la ZMO juegan un rol significativo en modular las migraciones diurnas-nocturnas del 

zooplancton y así influyendo en el transporte activo de C hacia aguas bajo en la termoclina en 

la región norte del sistema de surgencia del Pacífico sur oriental. 
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