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Resumen

El presente estudio busca conocer la influencia combinada de la deficiencia de
oxigeno y bajo pH sobre los pardmetros comunitarios y la composicion del
macrobentos calcificante, ademas de analizar su estructura espacial, entre los
afios 2007 al 2014 en la plataforma centro norte peruana (3°-9°S). También se
evaluaron los cambios decenales del macrobentos calcificante ante el oxigeno
disuelto de fondo entre los afios 1976 al 2015. Para el pH de fondo se utilizaron
datos simulados, validados y corregidos, del modelo ROMS-PISCES a una
resolucion espacial de 1/9°. La informacion fue clasificada en escenarios de
alto/bajo oxigeno y alto/bajo pH en cuatro categorias combinadas, evaluandose
los parametros comunitarios del macrobentos calcificante como variables
dependientes. Las mayores abundancias del macrobentos calcificante se
registraron hacia el sur de los 6°S, donde existe mayor enriquecimiento organico
y deficiencia de oxigeno. La riqueza especifica presentd los menores valores
bajo escenarios de pH y oxigeno bajos. Asimismo, los indices de diversidad
fueron mayores cuando el oxigeno fue elevado y el pH bajo. El bivalvo Solemya
sp. fue la Unica especie tolerante tanto a condiciones hipoxicas como de bajo pH.
Por ultimo, el aumento de abundancias de crustaceos hacia el periodo 1995 —
2009 correspondio con la oxigenacidn de fondo registrada en dicho periodo. Se
hace necesaria una revision de la diversidad y adaptaciones del macrobentos

calcificante asociado a zonas de afloramiento.

Palabras clave: costa peruana, pH modelado, oxigeno disuelto, macrobentos

calcificante, afloramiento



Abstract

The present study aims to examine the combined influence of oxygen deficiency
and low pH conditions on the community parameters and the composition of the
calcifying macrobenthos, besides analyzing its spatial structure, between 2007
and 2014 in the north central Peruvian shelf (3 ° -9 ° S). The decadal changes of
the calcifying macrobenthos were also evaluated against the bottom dissolved
oxygen content between 1976 and 2015. For the bottom pH, simulated data from
the ROMS-PISCES model, which was previously validated and corrected, were
used at a spatial resolution of 1/9°. The oxygen and pH conditions were classified
into four combined categories, evaluating the community parameters of the
calcifying macrobenthos as dependent variables. The highest abundances of
calcifying macrobenthos were recorded south of 6°S, where there is a greater
organic enrichment and oxygen deficiency. Species richness of the calcifying
macrobenthos showed the lowest values at both low pH and oxygen conditions.
Also, diversity indexes were the highest when oxygen was high and pH low. The
bivalve Solemya sp. was the only species that tolerated both hypoxic and low pH
conditions. Finally, bottom oxygenation towards the period 1995 — 2009
corresponds to the increase of crustacean abundance. It is necessary to review
the calcifying macrobenthos diversity and adaptations associated with upwelling

areas.

Keywords: Peruvian coast, modeled pH, dissolved oxygen, calcifying

macrobenthos, upwelling
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1. INTRODUCCION

A lo largo de la existencia de la Tierra han existido grandes eventos geoldgicos y
climaticos (Barnosky et al. 2011, Evans et al. 2013), los cuales se reflejaron en la
aparicion y extincion de especies (Lazarus et al. 2014, Schobben et al. 2015),
ademas de la migracién de las poblaciones ya existentes. A pesar de esto cambios,
los ecosistemas marinos han presentado largos periodos de estabilidad ecoldgica y
taxondmica, con breves momentos de perturbacion generados por el aumento de
temperatura, acidificacion y anoxia (Blois et al. 2013). Sin embargo, la presion de
las actividades humanas desde la revolucion industrial ha contribuido en un
aumento en la concentracion de gases del COz y otros gases de efecto invernadero
(GEI) en la atmosfera, lo que esta llevando al planeta a un nuevo cambio en relacion
al clima. La preocupacion generada por el actual cambio climético radica en la
velocidad que se esta desarrollando en relacion a los eventos pasados, dificultando
la adaptacion para los seres vivos (Alley et al. 2003, Wolff et al. 2014), tanto sobre
los ecosistemas terrestres como sobre los ecosistemas marinos (Cheung et al. 2009,

Borges 2011).

Uno de los efectos indirectos mas importantes de la emision antropica de CO2 a la
atmosfera ha sido la acidificacion del medio marino, debido a la absorcion oceanica
de este gas, que resulta en la alteracion del equilibrio &cido-base del sistema del
carbonato, resultando en la reduccion del pH promedio y la estabilidad
termodinamica del carbonato de calcio. Segun predicciones provenientes de
estudios experimentales (Kurihara et al. 2008, O’Donnell et al. 2009) se espera de
que los organismos marinos calcificantes sean los mas vulnerables a este descenso

de pH (Fabry et al. 2008). Si bien es cierto que los organismos son capaces de alterar



su biologia para poder lidiar con el descenso del pH, algunas funciones como el
crecimiento o reproduccién se verian afectadas (Findlay et al. 2009). Sumado a
esto, el aumento de las zonas hipdxicas en el océano, lo cual esta relacionado al
calentamiento global debido a la disminucidon de la solubilidad del oxigeno ante el
incremento de temperatura y la estratificacion en el medio marino (Keeling et al.
2010, Melzner et al. 2013), representa también factores de estrés adicional
importante (Levin 2003, Levin et al. 2009) en conjunto con la acidificacion (Gruber
2011, Gunderson et al. 2016). En el caso especial del bentos, su naturaleza sésil o
de escasa movilidad los hace mas susceptibles a los cambios, independientemente
del estadio ontogénico de las especies (Kurihara 2008), al no poder escapar a

ambientes fisiolégicamente mas tolerables (Wicks & Roberts 2012).

En las comunidades del macrobentos, organismos del fondo marino que son
retenidos por mallas de 0.5 mm (Mare 1942, Gage 2009), se encuentran una gran
diversidad de taxa, entre moluscos, crustaceos y equinodermos, los cuales ocupan
diferentes nichos ecoldgicos. En muchos de estos organismos se observan
estructuras anatémicas provenientes de materiales inorganicos como el carbonato
de calcio, las cuales les proveen de sostén y proteccion, entre otras funciones
(Gebeshuber 2015). El proceso de formacion de estructuras calcareas esta en gran
parte influenciado por las condiciones del ambiente, constituido por los ciclos del
carbono y del carbonato, asi como sus respectivos cambios (Van Cappellen 2003),
los cuales influyen también en la fisiologia del organismo. Ya que este tipo de
biomineralizacion ha evolucionado de manera diferente en muchos clados de
protistas, animales y plantas (Knoll 2003), con distintos costos metabdlicos a los

organismos, es de esperarse que cada categoria taxonémica e incluso especies



cercanamente emparentadas presenten una respuesta diferente a los cambios
externos que afecten la tasa de calcificacion (Ries et al. 2009), como los efectos del

cambio climético previamente mencionados.

La acidificacion del medio marino, por la adicién de dioxido de carbono disuelto
proveniente de la atmdsfera, puede causar que los taxa antes mencionados, entre
otros (corales, cocolitoforidos, foraminiferos, algas calcificantes) puedan ser
sujetos a la disolucion de sus estructuras de carbonato de calcio (Doney 2009), o en
un efecto minimo, incrementar los costos energéticos del mantenimiento y
crecimiento de dichas estructuras (Carey et al. 2016). Por otro lado, la deficiencia
de oxigeno afecta a todos los organismos calcificantes, no solo limitando su
presupuesto energeético y el crecimiento como la acidificacion, sino eventualmente
generando mortalidad (Steckbauer et al. 2011). Por altimo, hay indicios que la
presencia de ambos factores de estrés sobre la macrofauna marina calcificante
tienen efectos aditivos y sinérgicos (Gobler et al. 2014). Sin embargo muchos de
los estudios experimentales acerca del efecto de la deficiencia de oxigeno y la
acidificacion sobre los organismos en el medio marino no replican la naturaleza de
los ecosistemas, en especial en aquellos con una alta variabilidad, donde las
fluctuaciones de los factores fisicos, quimicos y bioldgicos pueden llevar a niveles
extremos a los factores de estrés en distintas escalas espacio temporales (Wernberg
et al. 2012, Gunderson et al. 2016). Un ejemplo de esto son los ecosistemas de
afloramiento, donde los organismos pueden estar sujetos en condiciones naturales

a bajos niveles de pH y oxigeno a la vez.

Bajo este contexto, el presente estudio busca determinar la sensibilidad del

macrobentos calcificante asociado al sistema de afloramiento costero del Perd



frente a los dos factores de estrés ya mencionados, a partir de la caracterizacion de
los patrones de variacién espacio — temporal de sus pardmetros comunitarios y de

sus especies mas representativas.



2. PLANTEAMIENTO DE LA INVESTIGACION

2.1 Planteamiento del Problema

Entre los principales efectos del cambio climatico en el medio marino se encuentran
la acidificacion y la expansion de las zonas hipoxicas. Estos cambios se iran
haciendo mas progresivos en los futuros 100 afios segun estimaciones (Doney et al.
2012). Se conoce que el oxigeno es un factor ecoldgico dominante sobre la biomasa
y la composicion de especies en el bentos (Levin 2003). Por otra parte, existen
estudios previos que muestran la sensibilidad de la fauna bentdnica, especialmente
de los organismos calcificantes, ante la disminucién de los valores de pH, que
ademas de afectar las formacion de estructuras calcareas, tiene un efecto negativo

sobre otras funciones del organismo (Kroeker et al. 2013).

Muchos de los organismos calcificantes son especies claves en los ecosistemas
bentonicos, por ejemplo, algunos moluscos juegan un rol de ingenieros
ecosistémicos al proveer sustrato colonizable y de refugio para otros organismos,
ademas de alterar el flujo, transporte y composicion de los sedimentos (Gutiérrez et
al. 2003, Sousa et al. 2009). Ademas en algunos casos las especies calcificantes

conforman recursos importantes para paises riberefios como Perd.

Gran parte de la costa se caracteriza por presentar areas de afloramiento costero
(Kampf & Chapman 2016b). En estas areas los niveles de dioxido de carbono y pH
son extremos, ya que el agua aflorada que ha estado aislada de la atmésfera por un
largo tiempo presenta altos niveles de CO». Al ser captado por el fitoplancton en la
superficie, eventualmente el carbono es secuestrado y llevado a profundidad donde

se dan altas tasas de respiracion bacteriana, y combinada con la poca ventilacion de



las masas de agua profundas, se origina una reduccion del oxigeno en la columna de

agua y los sedimentos (Capone & Hutchins 2013).

En este medio, los organismos del macrobentos calcificantes estan expuestos a mas
de un solo factor de estrés, pudiendo afectar el desempefio de diferentes sistemas
fisioldgicos. Es importante saber si estos factores de estrés tienen influencias
independientes (aditivos), o interactlan para reducir o aumentar el desempefio en
una forma no linear (Todgham & Stillman 2013), sobretodo porque estos estresantes
fluctlan a través del tiempo y sus relaciones temporales pueden estar fuera de fase

(Gunderson et al. 2016).

Para el margen continental superior del Pert se conoce la influencia del oxigeno
sobre los parametros comunitarios e indices de diversidad del macrobentos
(Frankenberg & Menzies 1968, Rowe 1971, Rosenberg et al. 1983, Gutiérrez et al.
2006, Gutiérrez et al. 2008). Cabe recalcar que gran parte de la abundancia y
biomasa bentonica frente a la costa peruana se encuentra en la region de la

plataforma continental al norte de los 10°S (Romanova 1972).

Ademas de la deficiencia natural de oxigeno por la alta demanda respiratoria, se ha
observado que las concentraciones de CO: resultantes de este proceso estan
asociadas a bajos valores de pH (Ledn et al. 2011), afectando a las comunidades
macrobentdnicas, especialmente calcificantes. Ante esta falta de conocimiento, la
pregunta de investigacion que motiva este proyecto es conocer la posible
sensibilidad del macrobentos calcificante de la costa peruana a ambientes de bajo
pH y deficientes en oxigeno, expresado en menores valores de riqueza, abundancia

y diversidad ante ambos factores de estrés.



2.2 Hipotesis
El macrobentos calcificante en la plataforma centro norte peruana es mas
sensible a la combinacion de la deficiencia de oxigeno y a las condiciones de
bajo pH, por lo cual su abundancia y diversidad presentan menores valores bajo
escenarios promedio de bajo pH y deficiencia de oxigeno respecto a otros

escenarios combinados de pH o de oxigeno disuelto.

2.3 Marco tedrico

2.3.1.La calcificacion en los principales grupos del macrobentos
Muchos organismos construyen estructuras inorganicas de varias formas y tamafios.

La sintesis, asi como el tamafio, morfologia, composicion y locacion de estos
materiales biogénicos esta genéticamente programada y controlada (Wilt et al.
2003). Los procesos de ensamblaje para la construccion de las estructuras
biomineralizadas son aun desconocidos (Wilt 2005). Dentro de los cationes
constituyentes en este proceso, los minerales del calcio constituyen cerca del 50%
de todos los materiales biogénicos conocidos, teniendo este i6n un papel
privilegiado en la biomineralizacién y en la biologia en general (Zolotoyabko &
Pokroy 2007). ElI amplio uso del calcio por los organismos probablemente es un
reflejo de que se pudo desarrollar formas de manipular este ion durante las etapas
muy tempranas de la evolucién, cuando las estructuras calcareas aparecieron en el
Neoproterozoico tardio (Bengston 2004), transformando una precipitacion mediada
por microorganismos a una controlada enteramente por el sistema bioldgico del
organismo calcificante. Mediante caracteristicas de los fésiles de dicho periodo, se

ha planteado que la aparicion de estas estructuras de calcio concuerda con una



mayor eficiencia de la alimentacién, competencia y defensa ante la depredacion

(Cohen 2005, Wood 2011).

El término calcificacion, ampliamente usado, refleja el hecho de que el calcio es
predominante y abundante. Sin embargo este término estrictamente se refiere a la
formacion de calcio conteniendo fosfato, carbonato, oxalato y otros tipos de
minerales (Weiner & Dove 2003). Los minerales de carbonato son los minerales
biogénicos mas abundantes, ambos en términos de cantidades producidas y por su
amplia distribucion en varios taxa (Lowenstam & Weiner 1989). Para que un
organismo pueda formar biominerales, se requiere una region corporal localizada
gue alcance y mantenga una sobresaturacion suficiente, ademas de contar con algtn
fluido adyacente que mantenga la electroneutralidad de los iones usados, y poder
mantener un transporte pasivo o activo (Weiner & Dove 2003). Los organismos han
desarrollado una gran variedad de estructuras anatomicas que les permitan esta
electroneutralidad. Ademas, existen tipos de procesos de biomineralizacion basados
en el grado de control biol6gico, que luego varian en como y donde los
constituyentes son concentrados como iones o fases sélidas, los tipos de
translocaciones que ocurren, y los lugares donde se depositan y transforman los
productos finales (Weiner & Dove 2003, Falini & Fermani 2013). Esta complejidad
radica en como los organismos controlan su ambiente local para construir una gran

diversidad de minerales a través de diferentes estrategias.

Los moluscos han desarrollado estructuras calcificadas externas para soportar sus
tejidos, protegerse de los depredadores y separar el sedimento de la cavidad del
manto en el caso de las especies que se entierran. La calcificacion de la concha

ocurre en un pequefio compartimento, la cavidad extrapaleal, localizada entre el



manto externo calcificante y la concha en si misma. Las conchas de los moluscos
son inicialmente producidas durante el desarrollo de la etapa larvaria, al final de la
fase de gastrulacion, siguiendo con un incremento en grosor de las células
epiteliales que definiran el espacio total de la concha. Cuando las células del espacio
de la concha se invaginan para formar la glandula de la concha, las células
superficiales remanentes empiezan a producir el periostraco. La mineralizacién
primaria toma lugar entre el periostraco y el espacio total de la concha. (Marin et
al. 2007). La calcificacion ocurre en un compartimento donde los iones pueden
difundirse o ser bombeados para incrementar sus concentraciones. EIl organismo
produce compuestos organicos para ayudar a la sintesis de cristales, seleccionando
el carbonato de calcio polimorfo (calcita o aragonita) y definiendo la morfologia de

la concha.

En los crustaceos la calcificacion es compleja ya que poseen un metabolismo activo
del calcio, ademas de formar ciclicamente un caparazén externo de calcio, y para
algunas especies de decadpodos, estructuras de almacén de calcio llamadas
gastrolitos. Estos 6rganos estan formados por epitelio no estratificado, a través del
cual es calcio es depositado (Luquet & Marin 2004). En los crustaceos, una
hipodermis de al menos tres capas se encuentra por debajo del caparazén. La capa
externa es la responsable de la elaboracion del exoesqueleto. Esta cuticula se
compone de cuatro laminas, de externa a interna: epicuticula, exocuticula,
endocuticulay la ldmina membranosa (Roer & Dillaman 1984). Excepto por la capa
mas interna todas las demas capas son mineralizadas por precipitacion de carbonato
de calcio en su mayoria y fosfato de calcio amorfo en menor proporcion, en una

matriz de quitina (Giraud-Guille 1984).



Los equinodermos son organismos que presentan una fuerte calcificacion y pueden
tener dos episodios diferentes y contrastantes de esqueletogénesis: una en la fase
larval, con osciculos de soporte, y otra en los adultos, correspondiendo a la testa,
dientes y espinas (Dupont et al. 2010). Las estructuras en ambas fases estan
formadas por un precursor cristal amorfo de la calcita, que es la calcita de magnesio,
también presente en los grupos mencionados previamente. Esta mineralizacion se
Ileva a cabo en un compartimento cuyos limites comprenden un sincitio de células
mesenquimales primarias (larva), o esclerocitos (adulto). Es importante considerar
que los equinodermos son el Unico grupo de invertebrados donde su soporte
calcificado es endoesquelético, ya que estas estructuras estan encerradas al menos

en un integumento epitelial.

Los patrones de calcificacion previamente mencionados son generales para cada
taxén pero el grado de mineralizacién que presenta cada uno varia entre las
especies, como algunas familias de bivalvos donde la concha es muy delgada (Coan
& Valentich-Scott 2012) o los anfipodos los cuales poseen una cuticula poco
calcificada (Byrne 2011), y que componen gran parte de la abundancia del
macrobentos calcificante (Boeckner et al. 2009), inclusive en zonas de gran
variabilidad en pH y oxigeno como los sistemas de afloramiento (Steffani et al.
2015). Ademas de la reducida calcificacion, existen moluscos como los
caudofoveata y nudibranquios, que no presentan concha sino una red interna de

pequefas espiculas de aragonita a modo de esqueleto (Ehrlich 2010)

2.3.2.Factores de estrés climéticos en el océano
Se define como factor de estrés climatico (climatic stressor) a un estimulo nocivo

gue genera una serie de mecanismos fisiologicos y de comportamiento por parte de

10



un organismo para lidiar con él (Romero 2004). El Panel Intergubernamental del
Cambio Climatico (IPCC por sus siglas en inglés) define a los factores de estrés
como eventos o tendencias, que pueden no estar relacionados al clima, y tienen un
efecto sobre un sistema haciéndolo mas vulnerable a riesgos climaticos (IPCC
2014). Los factores de estrés ademas de encontrarse en el medio natural, también
son exacerbados por el cambio climatico y el impacto antrépico (Harley et al.
2006). Cuando existe méas de un factor de estrés, la sincronizacion es importante
por el tipo y la magnitud de sus efectos, ya que los organismos pueden responder a
estos usando los mismos mecanismos de proteccion, elevando la tolerancia a un
segundo estresante(tolerancia cruzada) o haciéndolo mas susceptible
(susceptibilidad cruzada) (Todgham & Stillman 2013, Gunderson et al. 2016).
Bajo pH

El pH del agua de mar presenta en promedio un valor de 8.1, y es una funcion de la
disociacion del carbono inorganico disuelto (DIC, por sus siglas en inglés), cuyas
proporciones relativas en masa son de cerca de 0.5% de CO; en estado acuoso, 89%
de bicarbonato, y 11% de iones carbonato; en el océano estos componentes suman

una cantidad de aproximadamente 2200 pmol kg™*(Waldbusser & Salisbury 2014).

Las tres principales formas de carbonato biogénico que se encuentran en el agua de
mar son: aragonita, calcita, y la calcita de magnesio. La aragonita es 1.5 veces mas
soluble que la calcita con iones de magnesio que sustituyen a iones de calcio. El

equilibrio de la disolucion es:

CaCOj3 = Ca®*(aq) + COs%(aq),

11



con una constante de equilibrio definida como el producto de solubilidad para la

calcita o aragonita:
K*sp = [Caz+]sat[C032_]sat

El estado de saturacion del carbonato de calcio es definido como la proporcion entre
el producto idnico observado y el producto iénico esperado cuando la solucidon esta

en equilibrio con un mineral particular de carbonato de calcio:
Q = [Ca?*][COs*]/ K'sp

El agua de mar esta en equilibrio con respecto a un mineral cuando el estado de
saturacion es igual a 1, supersaturado cuando este es mayor a 1 y poco saturado
cuando este es menor a uno, lo cual promueve la disolucion del mineral (Gattuso &

Hansson 2011).

La acidificacion se refiere a la reduccion en pH sobre un periodo extendido, causado
por un ingreso de CO- desde la atmdsfera, pero puede ser causado por adiciones o
substracciones quimicas del océano. Una vez disuelto en el agua de mar, el CO> es
un &cido débil el cual genera cambios en la quimica del océano, sobretodo en la
quimica del carbonato. Esto incrementa el carbono inorgéanico disuelto y la
concentracion de los iones bicarbonato, mientras que disminuye el pH, la
concentracion de iones carbonato y el estado de saturacion de las tres formas de
carbonato presentes en el mar, ademas de hacer somero el horizonte de saturacion
del carbonato de calcio y la lisoclina. La concentracion de los protones, la cual es
proporcional a la razén de bicarbonato y carbonato, se incrementa y el pH

disminuye.
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Para formar las estructuras de calcio de los organismos marinos, estos combinan los
iones de calcio con iones carbonato. Si bien es cierto que el contenido de calcio es
muy vasto en el mar, los iones carbonato pueden ser limitantes. Afortunadamente
las aguas superficiales estan sobresaturadas de calcita formada por los
cocolitoféridos, foraminiferos y ostras, ademas de estar en un grado menor de
saturacion con respecto a la aragonita formada por las almejas, mejillones y corales.
Por lo tanto existe un rango en el cual ain los organismos pueden formar estas

estructuras calcareas.

Los desechos antrépicos como los fertilizantes, aguas no tratadas y la propia
deposicion atmosferica del CO- proveniente de las maquinarias son la causa de la
eutrofizacidon en zonas costeras (Rabalais et al. 2014). El exceso de nutrientes
provoca que se generen floraciones algales, y la consiguiente remineralizacion de
la materia organica. En este proceso de respiracion, se consume oxigeno y se genera
COo, lo que disminuye el pH en las aguas subsuperficiales. Estas fluctuaciones de
pH en las zonas costeras se dan bajo condiciones naturales en escalas diarias,
estacionales e interanuales (Hofmann et al. 2011, Frieder et al. 2012), pero debido
a la eutrofizacion, la disminucion se hace mucho maés severa (Cai et al. 2011). Por
simulaciones de modelos biogeoquimicos se ha predicho que la disminucion de
valores de pH bajo esta modalidad de aumento de didxido de carbono, estaria entre

0.25 a 1.1 unidades (Sunda & Cai 2012).

El ingreso de agua dulce al mar es un factor que afecta la quimica de los carbonatos,
dependiendo de cuél sea el contenido de carbono de esta. La composicion del aporte
puede variar, pudiendo el estado de saturacion disminuir por la contaminacion

humana o aumentar ligeramente por las condiciones estables del entorno
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(Aufdenkampe et al. 2011). Por otro lado, el derretimiento de los glaciares, los
cuales presentan incluso menores concentraciones de carbono inorganico disuelto
y alcalinidad que los rios, diluyen las concentraciones en el mar, provocando una
subsaturacion de los carbonatos. Unido a esto, la desaparicion de los hielos
promoveria un mayor intercambio de CO. desde la atmosfera al océano

(Yamamoto-Kawai et al. 2009).

Una causa de la disminucion natural de pH en el agua de mar es el afloramiento.
Este fendmeno oceanografico desplaza volumenes de agua hacia la superficie a
través de la columna de agua (Kampf & Chapman 2016a). Estas masas de agua de
profundidad ademéas de presentar gran cantidad de nutrientes, tienen una alta
concentracion de CO», son insaturadas en aragonita y poseen bajos niveles de pH
(Feely et al. 2008). Bakun (1990) sugiri6 que ante el aumento de los gases de efecto
invernadero y el aumento de la temperatura, crearian un mayor gradiente entre la
tierra y el océano, lo que elevaria la velocidad de los vientos y la intensidad del
afloramiento costero. Esta teoria ha sido puesta a prueba en varios estudios,
determinandose en algunos ecosistemas de afloramiento de borde oriental una
intensificacion de los vientos cerca a las latitudes altas (Narayan et al. 2010,
Goubanova et al. 2011, Sydeman et al. 2014, Wang et al. 2015). Una de las
consecuencias de la intensificacion del afloramiento costero seria un aumento de la
productividad primaria, que unida a cambios en las redes troficas, provocaria un

exceso de materia orgénica en el fondo (Bakun et al. 2010).

Deficiencia de Oxigeno

El oxigeno juega un rol vital en estructurar los ecosistemas marinos y controlar la

distribucion espacial y temporal de esencialmente todos los organismos marinos
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(Levin et al. 2009). Debajo de la zona eufética, la respiracion microbiana consume
oxigeno, causando el declive de éste. Sin embargo en zonas donde la produccion
primaria es elevada y la circulacion profunda de las aguas ricas en oxigeno
derivadas de las regiones polares es lenta, la respiracion microbiana consume
cantidades sustanciales de oxigeno, que son lentamente repuestas generando
condiciones hipéxicas en la columna de agua. Las zonas deficientes en oxigeno en

el océano son conocidas como zonas minimas de oxigeno (ZMO) (Levin 2003).

Las ZMO en el Pacifico estan caracterizadas por un nivel de saturacion de oxigeno
que es menor en 10% al de la superficie marina (Gilly et al. 2013). Esto corresponde
a una concentracion de menos de 20 umol kg-1, un valor cercano al que los procesos
microbianos anaerdbicos se han vuelto dominantes. Niveles de oxigeno tan bajos
son severamente hipdxicos para la mayoria de organismos. Los metazoos que
habitan estas zonas muestras gran variedad de adaptaciones a la deficiencia de
oxigeno, como un tamafio de cuerpo reducido, tasas de crecimiento rapidas,
estructuras para el aprovechamiento eficiente de oxigeno y un modo de
alimentacion depositivoro (Levin et al. 2009). Se ha sugerido que las ZMO
conforman una barrera para el flujo génico, lo que en una escala temporal mayor
pueda favorecer los procesos de especializacion y especiacion (Rogers 2000). Las
ZMO se han visto expandidas en su distribucién horizontal y vertical, debido entre
otros factores, a que el cambio climatico causa gque los océanos absorban mas calor,
resultando en una menor solubilidad del oxigeno disuelto. Las fluctuaciones de
estas areas en periodos pasados pueden haber llevado a especiaciones, las que

tuvieron un impacto en las comunidades presentes (Gooday et al. 2010)
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Los ambientes asociados con esta disminucién del oxigeno disuelto dependen tanto
de la exposicion a un contenido bajo de oxigeno, asi como el nivel de esta
concentracion. A concentraciones de oxigeno menores a 0.05 mg L™, el sulfuro de
hidrdgeno es liberado desde los sedimentos hacia el agua circundante (Rabalais et
al. 2007). Esto se origina por la cantidad de materia organica acumulada en el
fondo, lo que hace que el potencial de descomposicion microbiana, su biomasa, y
el consumo de oxigeno comunitario aumenten, siendo reemplazada la respiracion
de oxigeno por la de sulfatos. Al penetrar en un menor grado el oxigeno dentro de
los sedimentos, se genera un efecto negativo sobre la fauna bentonica tanto por la
falta de oxigeno como la toxicidad de los sulfuros (Rabalais et al. 2014).

El aumento de la temperatura superficial del mar provocada por el cambio climatico
disminuye la solubilidad del oxigeno en el agua en una relacion no lineal (Truesdale
et al. 1955), siendo el efecto mucho mayor en zonas de menor temperatura, como
las latitudes altas (Altieri & Gedan 2015). Asimismo, la elevacion de la temperatura
en la superficie promueve la estratificacion termohalina, la cual disminuye la
mezcla vertical, y por consiguiente la oxigenacion de las masas de agua de
profundidad (Levin & Breitburg 2015), expandiendo también las zonas deficientes

en oxigeno ya existentes (Stramma et al. 2010b).

2.3.3.Efectos de la deficiencia de oxigeno y bajo pH sobre el macrobentos
calcificante

Conforme el nivel de oxigeno va decayendo de niveles Optimos hacia valores
cercanos a 0, se dan respuestas fisioldgicas de resistencia ante la deficiencia de
oxigeno, gque incluyen inactividad, disminucion en la tasa de ventilacion, reduccién

de las tasas de crecimiento y muda, aumento de la tasa de respiracion, irrigacion
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aumentada, incremento de produccién de proteinas que se unan al oxigeno, y
migracion al metabolismo anaerdbico (Rabalais et al. 2002). Estas respuestas varian
dependiendo tanto de la motilidad para escapar del factor de estrés, como al taxén
al que pertenezca (Vaquer-Sunyer & Duarte 2008), siendo los crustaceos y
equinodermos los mas sensibles, pero afectando inclusive a las especies mas
resistentes si la deficiencia de oxigeno es intensa y persiste en el tiempo (Diaz &

Rosenberg 1995).

Como se ha mencionado anteriormente, en condiciones anodxicas las
concentraciones de acido sulfhidrico se incrementan alcanzando concentraciones
toxicas para la infauna. La toxicidad del H.S se debe a que este es sustrato e
inhibidor no competitivo de la citocromo oxidasa ¢ con respecto al oxigeno (Cooper
& Brown 2008). Existen algunos organismos calcificantes que son capaces de
resistir este factor de estrés (Theede 1973), oxidando los sulfuros a tiosulfatos, y en
algunos casos aprovechando esto como una fuente de energia (Hagerman 1998,
Vaquer-Sunyer & Duarte 2010) e incluso acoplandolo al hierro en su cuerpo (Chen

et al. 2015).

En cuanto al descenso de pH, las respuestas son especificas por cada taxén. Gazeau
et al. (2013), revisaron estudios experimentales de varias especies de moluscos,
centrados en el crecimiento de la concha y las tasas de calcificacién en escenarios
de disminucién del pH ambiental en 0.4 unidades. La mayoria de las especies son
capaces de regular la calcificacion en escenarios de bajo pH, siendo los mitilidos
los que tienen una mayor resiliencia (Rodolfo-Metalpa et al. 2011). Los efectos
negativos en los adultos y juveniles se centran en la tasa de excrecion,

comportamiento y la respuesta inmune, debido al desarreglo en el presupuesto

17



energético y el equilibrio &cido base. Esto se debe a que el aumento de H*
extracelular producto de un medio acidificado con una exposicion mas larga, exige
el uso no solo de mecanismos tamponadores pasivos sino también el de activos que
incluyen proteinas transportadoras de Na*/H* y las ATPasas de H* (Portner et al.
2004). En los moluscos marinos sésiles o de escasa movilidad, el intercambio de
iones activo esta menos desarrollado, a la vez que no poseen un verdadero érgano
regulatorio de iones, lo que disminuye su capacidad de compensar el pH

extracelular (Melzner et al. 2009)

En los crustaceos, este ajuste de pH se da gracias a las proteinas de la hemolinfa y
los iones bicarbonato. El cambio de iones esta dominado por el tltimo mecanismo,
a través del epitelio branquial, viniendo la mayoria de buffer bicarbonato del medio
marino y de estructuras internas (Whiteley 2011). Los pocos estudios realizados en
especies de este taxon muestran que a bajos niveles de pH el crecimiento de los
individuos disminuye, y si el tiempo de exposicion se prolonga ningin animal en
los experimentos sobrevive (Long et al. 2016, Page et al. 2016). Ademas el efecto
de la acidificacion es menor tanto en crustaceos con un ligero grado de calcificacion
(copépodos, anfipodos) (Byrne 2011), asi como larvas de decapodos plantonicos

(Anger 2001).

Con respecto a los equinodermos el desarrollo de las etapas larvarias ha sido la que
mas efectos negativos presenta frente a la acidificacion (Dupont et al. 2010).
Kurihara & Shirayama (2004) realizaron un estudio donde los resultados revelaron
que un incremento en las concentraciones de CO; afecta las etapas tempranas del
desarrollo de larvas de erizos de mar. La morfologia triangular de las larvas pluteus

sostenida por los osciculos calcareos es vital para el nado, alimentacion, soporte y
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defensa, siendo una alteracién en ésta una causa para mayor mortandad. Si bien es
cierto que en la mayoria de especies del macrobentos calcificante se espera una
disminucién en la calcificacion, existen casos en el estadio adulto como el de
Amphiura filiformis, el cual no solo sobrevivio en un experimento con el ambiente
acidificado, sino que fue capaz de regenerar los brazos perdidos durante el estudio,
pero presentando una pérdida de musculos debido a la desdiferenciacion de los

miocitos (Wood et al. 2008).

Las diferentes respuestas intra e interespecificas por parte de los organismos del
macrobentos calcificantes a la disminucion de pH en la literatura revisada varian en
los distintos estudios experimentales realizados (Ries 2011), lo cual hace un poco
dificil la interpretacion y discusién de resultados. Esto es debido a que los estudios
toman en cuenta muchas veces la calcificacion neta que es la calcificacion total
menos la disolucion, no tomando en cuenta el aporte independiente de cada una de
ellas. Por ejemplo, se ha reportado una calcificacion total mayor en moluscos y
corales mientras el pH disminuia (Rodolfo-Metalpa et al. 2011). Por la gran
diversidad de matrices, proteinas y genes implicados en la biomineralizacién, esta
ha podido evolucionar independientemente en cada grupo (Sarashina & Endo 2006)
y el efecto negativo sobre la calcificacion por la acidificacion se hace general por
la existencia de componentes homologos en el proceso, los cuales tuvieron otra
funcion previa a la calcificacion. Aun asi el efecto aunque negativo termina siendo
distinto para todos los taxa. En especies de coral de diferentes familias, Marubini et
al. (2003) reportaron para un estudio experimental que si bien la respuesta ante un

descenso en la concentracion del i6n carbonato fue negativa en todos los individuos,
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el dafio microestructural a las fibras de la matriz organica fue distinto tanto en

tamafio como en forma.

Cuando tanto el oxigeno como el pH bajo acttan juntos, se ha sugerido que el efecto
de ambos pueda reducir la ventana éptima del rendimiento aerdbico de los
organismos (Portner et al. 2005), reduciendo la concentracién de oxigeno en la
sangre y disminuyendo la capacidad funcional de mecanismos fisiologicos
sensibles al pH como los pigmentos como la hemoglobina o hemocianina (Gobler
& Baumann 2016). Sin embargo, la cantidad de estudios aun es escasa, siendo un
ejemplo de estos el de Gobler et al. (2014) que trabajaron con larvas de bivalvos,
observandose efectos aditivos y sinérgicos de los dos factores de estrés, afectando
la sobrevivencia (acidificacion), el crecimiento y la metamorfosis (deficiencia de
oxigeno) (Gobler et al. 2014). Ademas como antes se ha mencionado, es importante
conocer las fluctuaciones de pH y oxigeno del medio natural, en especial donde son
extremos como los sistemas de afloramiento, donde los organismos pueden o no

resistir respuestas ante los factores de estrés (Steckbauer et al. 2015).

2.3.4.Variabilidad del sistema de afloramiento de Peru
El Sistema de la Corriente de Humboldt presenta la mayor produccion pesquera por

unidad de area de todos los sistemas de afloramiento de borde oriental (EBUS)
(Chavez et al. 2008). Este sistema presenta tres provincias definidas: una parte al
sur con una alta productividad estacional (30-40°S) otra central (18-26°S) con una
productividad moderada a baja, y por Gltimo la parte norte, que cubre la mayor parte
de la costa peruana (4-16°S), (Chavez & Messié 2009). Esta presenta un

afloramiento perenne durante todo el afio, con méximos de vientos durante el
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invierno austral (Karstensen & Ulloa 2009) lo que le provee de cierta variabilidad
estacional. Ademas, la localizacion proxima al ecuador de la costa peruana
condiciona una mayor exposicion a los efectos de las ondas Kelvin durante El Nifio,
las cuales profundizan la termoclina, nutriclina, y oxiclina (Pennington et al. 2006).
Por otra parte, la Oscilacién Decenal del Pacifico (PDO), genera fluctuaciones en
el afloramiento y en la distribucion de masas de agua en todo el Océano Pacifico,
con periodos aproximados de 25 afios entre fases frias y calidas (McPhaden &

Zhang 2002, Chavez et al. 2003).

Debido al afloramiento perenne, la productividad elevada, la gran demanda de
oxigeno por la remineralizacion (Helly & Levin 2004), y la circulacién profunda y
lenta de las aguas del Pacifico (Karstensen et al. 2008), pobres en oxigeno, llevan
a que el nicleo de la ZMO frente a la costa del Per( tenga el mayor grosor dentro
del sistema de Humboldt (340+160 m), ademéas del menor valor promedio de
oxigeno de las ZMO globales (132 uM) (Paulmier & Ruiz-Pino 2009). Esta
caracteristica conlleva a que la composicion de la fauna este influenciada por la
concentracion de oxigeno disuelto, y se componga de especies tolerantes y
oportunistas (Rosenberg et al. 1983). El grosor y profundidad de la ZMO es variable
a lo largo de la costa peruana, siendo mas somera y ancha hacia el sur de los 5°S
(Ledesma et al. 2011), donde intersecta a gran parte del margen y la plataforma
continental (Gutiérrez et al. 2006) y méas profunda y delgada hacia el norte (3°S),
donde también es influenciada por la ventilacion de la Corriente Subsuperficial

Ecuatorial (Helly & Levin 2004).

Unida a la generacion de materia organica de la produccion primaria también se

encuentra la variabilidad de los parametros de carbono (Suess 1980). A diferencia
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de las masas de agua ocedanicas, donde el pH permanece relativamente constante,
los sistemas costeros (Wang et al. 2013), y en especial los sistemas de afloramiento
poseen una actividad biolégica, combinada con otros factores los cuales llevan a
fluctuaciones del pH en escalas diarias, estacionales (Frieder et al. 2012), e
interanuales como El Nifio y La Nifia (Takahashi et al. 2014). El afloramiento
constante genera que las aguas frente a Perl se caractericen por un bajo pH
(Simpson & Zirino 1980, Ledn et al. 2011) y constituyan una fuente de diéxido de
carbono hacia la atmosfera (Friederich et al. 2008). El problema global de la
acidificacion marina requiere caracterizar mejor las fluctuaciones naturales del pH
en esta region, pues se cuentan con pocas bases de datos de la variabilidad del pH

a corto y largo plazo (Dore et al. 2009).

Para el sistema de California ya se estan llevando a cabo predicciones y
seguimientos al efecto del bajo pH sobre la biodiversidad existente (Hofmann et
al. 2014, Reum et al. 2016). En la costa peruana, aun existen pocos estudios que
hayan medido el grado de vulnerabilidad de los organismos ante estos cambios
conjuntos de pH y oxigeno disuelto (Manriquez et al. 2014, Aguirre-Velarde et al.
2016), principalmente en la zona norte, que posee un afloramiento continuo. La
gran mayoria de estudios anteriores han sido enfocados sobre la importancia del
oxigeno sobre la distribucién de los organismos (Gutiérrez et al. 2008), ademas del
efecto generado por fendbmenos de variabilidad interanual como el Nifio (Arntz et
al. 1985, Tarazona et al. 1988, Arntz & Tarazona 1990, Arntz et al. 1991), siendo

aun escasos con respecto al pH (Ledn et al. 2011).
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2.4 Justificacion del estudio

El presente estudio permitira determinar especies y grupos taxonémicos del bentos
calcificante indicadores de cambios en pH y oxigeno. Con esto sera posible aplicar
un monitoreo a dichas especies para visualizar cambios temporales y espaciales de
largo plazo en relacién a los cambios de estos factores de estrés asociados al cambio
climatico. Asimismo, este estudio contribuye con el uso de las simulaciones
biogeoquimicas para aumentar el conocimiento del sistema carbonato en la costa
peruana, y contrastar estas mismas estimaciones con los datos de observaciones
bioldgicas. Por Gltimo se aumentara el conocimiento taxondémico, ecoldgico y
fisioldgico acerca de las especies del macrobentos calcificante dentro del area de

estudio.
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2.5 Objetivos

2.5.1.0bjetivo general
Conocer si los cambios de pH y oxigeno de fondo estan relacionados con las

variaciones espaciales y temporales de la composicién, abundancia y distribucion

de los organismos calcificantes en la plataforma continental centro norte peruana.

2.5.2.0bjetivos especificos

Estimar la distribucion espacial del pH en la capa superficial y

subsuperficial en el periodo 2007 - 2014

o Describir la variacion espacial de la composicion taxonémica, diversidad,
abundancia y composicion trofica del macrobentos calcificante y no

calcificante a través del periodo 2007-2014.

e Relacionar la abundancia y diversidad del macrobentos con el pH estimado
y el oxigeno de fondo, ademas de otros factores abioticos, para el periodo

2007-2014.

e Describir los cambios los cambios decenales en la abundancia y distribucion
de los principales grupos del macrobentos calcificante en el periodo 1976-

2008, asi como su relacién con la concentracion de oxigeno subsuperficial.
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3. METODOLOGIA

3.1 Disefio de Estudio

El tipo de estudio a realizar sera el descriptivo analitico ya que busca comparar y
analizar los patrones espaciales y temporales del macrobentos calcificante a partir
del comportamiento de los pardmetros comunitarios frente al oxigeno disuelto y al
pH. Para la informacion del pH, se analizaron y validaron las salidas de un modelo

numérico biogeoquimico (ROMS-PISCES).

El area de estudio corresponde a la plataforma continental, prolongacion del
continente que se extiende desde la costa hasta donde ocurre un cambio brusco de
pendiente, en la region centro norte peruana, aproximadamente entre un rango de
latitud 3° y 9°S (Fig. 1). De acuerdo a Schweigger (1964), la costa esta dividida en
tres &reas, de las cuales las dos primeras, norte y centro, estan ubicadas hasta Punta
Aguja, y entre Punta Aguja y la isla San Gallan respectivamente. En la zona norte,
la plataforma es angosta con 3 a 6 millas nauticas (mn) de distancia a la costa, con
un borde paralelo a esta. En el norte se extiende hasta 35 mn en Puerto Pizarro y
Mancora. En el sur va disminuyendo su extensiéon hasta desaparecer entre Cabo
Blanco y Punta Parifias. Hacia Punta Aguja la plataforma se vuelve a extender en
las Bahias de Paita (15 mn) y Sechura (20 mn) En la zona el ancho aumenta en
Pimentel (55 mn) y Chimbote (70 mn), disminuyendo nuevamente hacia el sur en
Huarmey (30 mn). En esta area ensanchada, el relieve de la plataforma es uniforme
y los sedimentos presentan una alta cantidad de foraminiferos (Velazco et al. 2015).
A lo largo de la extensién de la plataforma, la superficie de los fondos es irregular
(Velazco & Sarmiento 2001), y al norte de los 10° se caracteriza como una

provincia sedimentologica, con sedimentos arenosos de bajo contenido de materia
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y carbono organico, fluctuando entre 32.12% y 0.49%, Yy con alto contenido de
carbonatos en la plataforma exterior (Delgado & Gomero 1988). Los sedimentos de
grano fino en esta &rea son escasos exceptuando algunos sectores. Ademas de tener
focos afloramiento costero, ésta area es caracterizada por tener la mayor influencia

de masas de agua calidas durante los eventos EI Nifio (Morén 2000).

Longitud

c”82 ‘W 81°W 80°W 79°W 78°W
Latitud

Figura 1. Localidades de muestreo durante el periodo 1976-2012
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3.2 Poblacion en estudio
La poblacion en estudio engloba al macrobentos que posee estructuras calcareas en
sus diferentes estadios de vida, y que estén presentes a lo largo de la plataforma

continental centro norte.

3.3 Muestra en estudio

La muestra en estudio corresponde al macrobentos que posee estructuras calcareas
en sus diferentes estadios de vida, y que estén presentes a lo largo de la plataforma
continental (hasta los 200 m de profundidad) entre 3° a 9°S, en el periodo 1976 -

2015.

3.4 Operacionalizacion de las Variables

3.4.1.Variables dependientes

. Abundancia por especies y grupos taxonomicos mayores del macrobentos
calcificante ind/m?
. Numero de especies del macrobentos calcificante spp/m?
. Riqueza e indices de diversidad por especies y grupos taxondmicos mayores
sin unidad
. Proporcion del macrobentos calcificante por area y categoria ecoldgica y
taxonémica porcentajes

3.4.2.Variables independientes

. pH (modelado) sin unidad
. Concentracion de oxigeno disuelto ml/L
. Temperatura °C
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. Salinidad

. Profundidad

3.5 Procedimientos y técnicas

ups

metros

Las observaciones provienen de los Cruceros de Evaluacion de Recursos

Demersales, asi como de otros cruceros de investigacion del Instituto del Mar del

Per0 del Instituto del Mar del Pert (IMARPE), desde el afio 1976 hasta el 2015; las

estaciones de muestreo y sus caracteristicas se detallan en la Figura 1 y Tabla 1.

Estos muestreos se caracterizan por ser generalmente una vez al afo, durante la

temporada de verano-otofio. Se cuenta con informacion abidtica de fondo, como la

temperatura, salinidad y oxigeno disuelto. En algunos muestreos también esti

disponible el tipo de sustrato y clorofila sedimentaria presente. EI niumero de

estaciones varia de un crucero a otro, asi como la ubicacién exacta de las mismas.

Tabla 1. Fechas de los cruceros, con el numero de estaciones de muestreo, y los

rangos de profundidad, temperatura, oxigeno y salinidad.

N° Profundidad | Temperatura | Oxigeno | Salinidad
Crucero
Estaciones (m) (°C) (ml/L) (ups)
1976-11 31 5-175 11.7-21.8 0.20-5.10 | 34.68-35.55
1981-03/04 58 37-359 9.1-17.0 0.20-3.00 -

1983-01 54 54-500 14.6-25.9 0.20-3.90 | 34.74-35.21
1984-12 130 25-415 10.1-16.6 0-2.80 | 32.16-35.09
1985-03 51 25-300 10.9-16.9 0-1.50 | 34.61-35.19
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1987-01/02 61 43-230 14.0-25.1 | 0.30-5.10 | 34.06-35.18
1988-02 64 38-235 13.1-17.2 | 0.30-1.60 | 34.89-34.93
1989-11/12 134 21-405 9.8-21.8 0-4.50 | 33.76-35.01
1990-05 59 50-270 12.4-17.8 | 0.40-3.70 | 35.04-35.26
1991-03 15 28-92 13.7-17.4 | 0.20-1.10 | 34.91-35.02
2000-04/05 41 37-239 13.70-18.80 0-3.62 | 34.82-34.99
2001-09 36 50-392 9.1-14.1 0-1.00 | 34.67-35.03
2001-01/02 53 21-540 10.3-26.2 0-4.10 |34.01-35.10
2001-05/06 33 26-500 10.5-19.1 | 0.20-3.80 | 34.88-35.04
2002-05 47 27-324 11.4-18.3 | 0.10-2.90 | 34.83-35.12
2002-09 28 48-662 7.6-14.5 0.20-1.40 | 34.63-34.99
2003-05 46 24-500 8.5-18.8 0.30-1.20 | 34.67-35.08
2003-10 23 78-778 6.8-14.6 0.20-1.60 | 34.58-35.04
2003-01/02 53 28-353 11.0-24.8 | 0.20-4.60 | 34.68-35.18
2004-01 34 22-515 8.2-22.2 0.30-3.00 | 34.64-35.05
2004-06 42 43-363 10.1-16.3 | 0.20-1.80 | 34.66-35.06
2005-05/06 36 28-483 8.2-18.3 0.30-2.40 | 34.63-35.08
2006-05/06 25 37-240 14.8-19.1 | 0.50-2.00 | 34.93-35.09




2006-01 23 37-246 13.0-20.9 0.20-2.30 | 33.98-35.03

2007-02 29 37-470 8.4-19.3 0.10-2.70 | 34.62-35.10
2007-05/06 38 40-380 11.6-17.0 | 0.30-2.50 | 34.86-35.15
2008-01/02 30 35-233 12.5-15.3 0-2.70 |34.91-35.14
2010-05/06 37 25-522 7.8-20.4 0.10-2.70 | 34.63-35.07
2008-05/06 31 22-325 12.1-21.4 | 0.20-2.90 | 34.84-35.10
2009-06/07 40 37-372 9.1-18.3 0.10-2.20 | 34.66-35.06
2010-01/02 19 12-167 14.7-18.8 0.10-1.80 | 34.96-35.06
2012-05/06 37 50-465 12.8-18.1 0-1.80 | 34.88-34.98
2014/05-06 54 32-258 13.7-23.3 0.20-3.60 | 34.88-35.15
2015/05-06 42 28-345 11.1-23.8 0.12-5.19 | 37.79-35.14

3.5.1.Recoleccidn de datos abioticos
Se registraron datos de temperatura, salinidad y oxigeno con diversos instrumentos

cada afio, provenientes de perfiles de CTD y/o de lanzamientos de botellas Niskin
para la toma de muestras para el analisis de salinidad y oxigeno a profundidades
estandar hasta los 300 m de profundidad (0, 10, 25, 50, 75, 100, 150, 200 y 300 m
y sobre el fondo marino). Los analisis de oxigeno se realizaron por el método de
Winkler modificado por Carritt & Carpenter (1966). Los valores de pH se
obtuvieron a partir de las simulaciones del modelo ROMS — PISCES, los cuales

fueron validados y corregidos como se especifica en la seccion Anexos
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3.5.2.Recoleccién de datos biol6gicos
Las muestras de macrobentos se obtuvieron usando dragas van Veen de 0,05; 0,075

y 0,1m? de cobertura, las cuales se filtraron con una malla de 500 um, y se
preservaron con formalina al 10%, y posteriormente alcohol al 70% en frascos de
plastico. Se revisaron las bases de datos de correspondientes al bentos colectado en
estaciones durante cruceros de investigacion realizados por IMARPE, entre los afios
1976 al 2014. Las determinaciones taxondémicas del periodo 1976 — 1987 estan a
nivel de grupos mayores como moluscos, crustaceos y equinodermos. En el periodo
restante, las muestras estan determinadas a la clasificacion taxondémica mas

especifica.

El analisis cualitativo y cuantitativo de la macrofauna benténica calcificante
perteneciente al 2015 fue realizado en el laboratorio con la ayuda de estereoscopios,
previa separacion del material con tamiz de 500 um, para la posterior identificacion
taxonémica (Keen 1971, Fauchald 1977, Coan & Valentich-Scott 2012, Moscoso

2012). Las muestras fueron identificadas al nivel taxonémico mas especifico.

3.6 Plan de analisis

Para cumplir el primer objetivo especifico se extrajeron los datos de pH de fondo
corregido de la simulacion ROMS-PISCES del afio 2007 al 2014 (detallada en la
seccion de Anexos), entre las latitudes 3° a 9°S, hasta los 300 m de profundidad. Se
realizaron climatologias estacionales del pH de fondo, junto a graficos para
observar la variacion latitudinal y mensual del pH en la capa de superficie y a los
100 m. Luego se obtuvieron los valores de los pixeles de pH correspondiente a las

coordenadas de las estaciones de muestreo. Ya que la batimetria real es distinta a la
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usada por el modelo, se usaron los datos de las estaciones para las relaciones con
los pardmetros bidticos y abioticos, cuyas profundidades no difirieran en més de 20
m de la batimetria del modelo. Se realizaron diagramas de temperatura y salinidad
(T — S) para identificar las masas de aguas que se presentaron en la extensién del
area, segun las caracteristicas descritas por Zuta & Guillen (1970) y Graco et al.
(2007), junto al pH modelado. Se correlacion6 el pH modelado y las variables
abioticas restantes. Los gréaficos de dispersion para verificar las correlaciones de
Pearson fueron acompafiados con una curva de regresion ponderada local no
paramétrica, la cual no requiere una especificacion de la relacion de las variables,
sino que sigue la concentracion empirica de los puntos graficados (Cleveland &

Devlin 1988, Jacoby 2000).

Para cumplir el segundo objetivo especifico se extrajeron los datos dentro del rango
latitudinal de 3° a 9°S, y a una profundidad menor o igual a 200 m. Las especies
fueron asignadas en grupos taxonémicos mayores Yy categorias ecoldgicas
(alimentacién y motilidad) (Morris et al. 1980, Schiemer & Ott 2001, Ok Hwan et
al. 2003, Duffy & Thiel 2007, Modica & Holford 2010, Scipione 2013). Para la
categoria ecoldgica de dieta se tomaron en cuenta tres clasificaciones (Macdonald
et al. 2010). Se colocaron bajo la etiqueta herbivoros a aquellos organismos que
consumian exclusivamente algas o diatomeas. Los carnivoros englobaron a los
animales predadores, parasitos succionadores y carrofieros. La seccion de
omnivoros incluyo mayoritariamente a los organismos que consumieron material
particulado, sedimento y detritus. En lo que respecta a la categoria de tipo de
movimiento (Macdonald et al. 2010), ademés de la clasificacion de motiles y

sésiles, los organismos discretamente motiles difirieron con los primeros por su
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capacidad de poder alimentarse sin tener que moverse. Se calcularon los promedios
de las abundancias totales, y los porcentajes de las abundancias totales de los
distintos grupos taxonémicos mayores y categorias ecoldgicas, en tres niveles de
profundidad (<50 m, 50-100 m, 100-200 m) y seis niveles latitudinales (3°-4°S, 4°-
5°S, 5°-6°S, 6°-7°S, 7°-8°S, 8°-9°S). Para poder visualizar a las comunidades de
macrobentos calcificante se llevo a cabo un andlisis en modo Q de las abundancias
por sitio. Se escogié el método de agrupamiento de minima varianza de Ward, ya
que implementa el criterio de maximizar la distancia entre los grupos y minimizarla
dentro de los mismos (Murtagh & Legendre 2014, Strauss & von Maltitz 2017). Se
aplico una transformacion Hellinger a las abundancias la cual es Util con matrices
con muchos valores cero, ademas de mantener las similaridades en la abundancia
de las especies entre los sitios (Legendre & Gallagher 2001). Se redujo el analisis
con las especies que estuvieran al menos en el 93% del total de estaciones para
disminuir el ruido generado por las especies raras (Cao et al. 2001, Marchant 2002,
Siqueira et al. 2012). Para determinar la cantidad de grupos, se usaron analisis
cluster basados en la similitud de Bray — Curtis, donde la cantidad de grupos
optimos se eligid con el dendrograma, y el grafico de los niveles de fusion. Ademas
de la determinacion visual de la cantidad de grupos se usé una técnica
empleando una correlacién de Mantel, donde se compara la matriz original de
distancias contra matrices binarias generadas al cortar el dendrograma a
diferentes distancias, escogiéndose aquella matriz que tiene la mayor correlacion, y
la cual contiene el nimero de grupos resultantes en el dendrograma (Borcard et al.

2011). Los grupos resultantes se graficaron en un mapa correspondiente a la zona
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de estudio. Las principales especies asociadas a cada grupo fueron identificadas con

el indicador IndVal, desarrollado por Dufréne & Legendre (1997).

Para cuantificar el grado de asociacidn que existen entre las variables bioldgicas, y
el oxigeno y pH, entre otros parametros ambientales, se realizaron correlaciones de
Spearman por la distribucién no normal de los datos biologicos (Domi et al. 2005),
tanto para las abundancias de los grupos taxondémicos mayores y los indices de
diversidad, como para las abundancias de las especies mas frecuentes. Se trabajo
con el valor minimo del coeficiente de correlacion de 0.25. Luego se hicieron
analisis univariados centrandose en las variables oxigeno y pH, con curvas de
abundancia promedio. Para estimar la tolerancia de las especies del macrobentos
calcificante a estas mismas variables, se considerd tolerante a la especie cuya
abundancia acumulada del 50% sobrepasara el umbral de bajo pH y oxigeno
respectivamente (Zweig & Rabeni 2001). Tomando en cuenta umbrales para
sistemas de surgencia, se considerd un ambiente deficiente de oxigeno aquel con
una concentracién de oxigeno menor de 0.5 ml/L (Chan et al. 2008, Ledesma et al.
2011, Keller et al. 2015) y un ambiente bajo en pH cuyos valores fueran menores a
7.75 (Feely et al. 2008). Se realizd también un grafico de doble via, donde los
parametros comunitarios y abundancias fueron promediados y agrupados por
intervalos establecidos de pH y oxigeno. La hipétesis central se probd creando
combinaciones en un solo factor para las condiciones de oxigeno y pH, tomando en
cuenta los umbrales previamente mencionados, siendo estas pHHOH (alto pH y
oxigeno), pHHOL (alto pH y bajo oxigeno), pHLOH (bajo pH y alto oxigeno) y
pHLOL (bajo pH y oxigeno). Se determinaron las posibles diferencias entre las

condiciones de oxigeno y pH para las abundancias y pardmetros comunitarios del
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macrobentos calcificante mediante la prueba no paramétrica de Kruskal Wallis,
seguidas de un test de Dunn con una correccion de Benjamini — Hochberg (Pike
2011, Krzywinski & Altman 2014). Se realizé también este mismo analisis para las

categorias ecoldgicas.

Con respecto al cuarto objetivo especifico, se estimaron el oxigeno de fondo y las
abundancias anuales promedio de moluscos y crustaceos en el periodo 1976 — 2015
dentro del estrato batimétrico de 50 a 200 m, que es donde se concentraron los
mayores valores de organismos bentdnicos calcificantes. A partir de estos datos se
estimaron las medias para el estrato de profundidad de 100 m, usando los Modelos
Aditivos Generalizados (GAM). Se eligié este método ya que el GAM es una
técnica de regresion no paramétrica, no restringiéndose a relaciones lineales,
ademas de poder ajustarse a las diversas distribuciones de los datos (Murase et al.
2009). Con los datos de abundancia las distribuciones alejadas de la normalidad son
comunes debido a la tendencia de tener muchos valores cero, la sobredispersion y
la heterogeneidad de varianzas (Katsanevakis et al. 2010). Se usaron las variables
independientes grado latitudinal, periodo decenal (1976 — 1991, 1995 — 2009), afio,
zona (norte: 03° — 06°S, sur: 06° — 09°S), y la covariable profundidad. Se ajustaron
los modelos a las diferentes distribuciones posibles, y se eligieron de acuerdo al
criterio GVC/UBRE (Wood 2001). Se hicieron comparaciones entre la zona norte

(03° - 06°S) y sur (06° —09°S), los grados latitudinales y los periodos temporales.
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4. RESULTADOS

4.1 Variabilidad de la capa subsuperficial del pH modelado

4.1.1.Variabilidad espacio - temporal del pH superficial modelado
El pH modelado y corregido con los datos observados mostrd diferencias tanto en

escala temporal (estacional) como espacial (Figura 2). En verano, se registraron dos
nucleos de pH bajo al sur de 7°S cercanos a la costa, con un aumento en 0.1
unidades al norte de 6°S. En otofio, el pH promedio en gran parte del area estuvo
alrededor de 8.05, a excepcion de dos areas: la primera al norte de 4°S con un pH
mayor a 8.10, y una reducida area cercana a la costa en 9°S con un pH cerca de
8.00. Para invierno se gener6 una franja de pH bajo cercano a la costa, con valores
que llegan a 7.95 unidades, manteniendo el area al norte de 4°S un pH elevado. En
primavera, se generd una franja de bajo pH hasta 4°S, con algunos valores minimos

de 7.90 cercanos al borde de la costa al sur de 7°S.

El ciclo anual del pH modelado mostré tres zonas a lo largo de la costa peruana
(Figura 4a), donde al sur de 7°S el pH fue bajo la mayor parte del afio, con valores
menores a 8.05, y minimos de 7.95 unidades. Entre 7° a 4°S el rango de pH es
mayor con dos estaciones marcadas de pH relativamente alto (mayor a 8.05, de
enero a junio) y bajo (menores a 8.05, de julio a diciembre). Hacia el norte de 4°S,
el pH presenta valores mayores a 8.05 en todo el afio, especialmente de enero a
abril. La variabilidad del pH superficial se hace mayor hacia la zona al sur de 7°S

(Figura 4c).

36



4.1.2. Variabilidad espacio - temporal del pH subsuperficial modelado
Se graficd una climatologia estacional del pH modelado de fondo hasta los 300 m

(Figura 3) para poder divisar la variabilidad sobre la plataforma continental sobre
el borde del talud. Los valores de pH de fondo estuvieron entre 7.63 y 7.93 a lo
largo del ciclo estacional. Al borde de la extension del area existe una banda de bajo
pH que estd presente durante todo el ciclo estacional. Esta banda (pH<7.75)
comienza a expandirse hacia la plataforma durante el invierno, manteniéndose
valores de 7.8 cerca a la costa y al norte de 4°. También se observan dos focos
costeros de pH entre 7.9 y 7.85 entre 8° y 7°S y 9°S. En primavera, los valores de
bajo pH cubren incluso zonas cercanas a la costa, con excepcion de las zonas al
norte de 4°S y en 7°S. Hacia el verano, se repite el mismo patrén espacial de la
primavera, con valores de pH mucho menores (alrededor de 7.70), mostrandose un
leve aumento en el foco de la zona de 7°S, cerca de la costa. En el otofio, el pH de
fondo tiene valores de cerca de 7.80 en gran parte de la extension del area, con un
foco de pH alto entre 7° y 8°S, ademas de una estrecha franja de bajo pH en el borde

de la plataforma al sur de los 6°S.
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Figura 2. Mapas climatoldgicos estacionales de pH superficial de la simulacion
ROM-PISCES en el periodo 2007-2014, dentro del limite de profundidad de

300m.
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Figura 3. Mapas climatolégicos estacionales de pH de fondo de la simulacién
ROM-PISCES en el periodo 2007-2014, con profundidades menores a los 300 m.
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Para caracterizar la variabilidad del pH subsuperficial se realizaron promedios
latitudinales de 3° a 9°S, en la capa de 100 m dentro de la franja cuya profundidad
era menor a 300m. (Figura 4b). Se registré un gradiente latitudinal, con mayores
valores al norte, los cuales disminuyen hacia el sur. Existen dos periodos
diferenciados en el area, el primero de octubre a marzo, donde el pH presenta
valores menores a 7.80, principalmente entre octubre y noviembre en la latitud al
sur de 6°S; y otro desde abril a setiembre donde el pH es mayor a 7.75, con un pico
maximo entre abril y junio al norte de los 4°S. Espacialmente, el periodo con mayor
variabilidad se encuentra al norte de los 5°S (Figura 4d), entre marzo y junio con
areas al norte de 4°S donde se observa una desviacion estandar de 0.03 unidades
durante todo el afio, mientras al sur de los 6°S, la desviacion estandar tiene valores
cercanos a 0.01 unidades durante casi todo el afio, incluso tornandose cercana a cero

entre noviembre a diciembre.

Se represent6 el pH del fondo promedio de las estaciones de muestreo en estratos
latitudinales y batimétricos (Figura 5). Al seleccionar solo las estaciones que
tuvieran una diferencia minima en profundidad entre los puntos de muestreo y el
modelo, no se tienen datos someros en las latitudes de 4° a 6°, donde la plataforma
continental es muy estrecha. En el estrato por encima de los 50 m, el mayor valor
promedio de pH estuvo entre 3° a 4°S (7.87). Por debajo de los 50 m, los mayores
valores de pH se ubicaron hacia el sur de los 6°S. Para los estratos méas profundos
se observaron los menores valores de pH, ademés de no existir variabilidad

latitudinal.
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Figura 4.Ciclo anual y latitudinal con promedios (arriba) y desviaciones estandar
(abajo) del pH en la superficie (a, ¢) y la columna de agua a los 100m (b, d)
entre los 03° — 09°S.
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Figura 5. Grafico de barras representando al pH promedio por estratos
batimétricos y latitudinales. No existieron datos en los estratos vacios del grafico

4.1.3.Relaciones del pH modelado con otros factores
En el periodo de estudio 2007-2014 los valores modelados de pH de fondo

correspondientes a las coordenadas de las estaciones de muestreo estuvieron entre
7.58 y 8.03 (ver punto 6.6). Se encontrd valores termohalinos (Figura 6), que segun
las definiciones de Zuta & Guillen (1970) y Graco et al. (2007), corresponden a las
Aguas Ecuatoriales Subsuperficiales (AESS), las cuales son caracterizadas por
bajas temperaturas y alta salinidad (T=13 — 15°C, S=34.9 — 35.1), ademas de bajos
niveles de oxigeno de disuelto, y una alta concentracion de nutrientes (fosfatos y
nitratos). Las AESS estan asociadas a valores de pH menores de 7.8. Se observa

que hacia los 18°C se registran valores de pH mayores a 8.0.
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Figura 6. Diagrama T-S de las estaciones de muestreo de bentos durante el
periodo de estudio 2007 — 2014, asociados a valores de pH modelado en las
coordenadas correspondientes (ver texto) donde se ha resaltado en un rectangulo
a las Aguas Ecuatoriales Subsuperficiales (AESS).

Con respecto a las frecuencias de los datos de pH (Figura 7), la mayor cantidad de
estaciones del periodo 2007-2014 tuvieron valores de pH de fondo cercanos a 7.7
unidades. En las correlaciones, el mayor valor positivo significativo con respecto al
pH se observo con la temperatura (r=0.47, p<0.001), siguiéndole el oxigeno disuelto
(r=0.29, p<0.01) y la salinidad (r=0.27, p<0.01). Con respecto a la profundidad, la
correlacion con el pH fue negativa (r=-0.48, p<0.001), y el pH disminuye
linealmente a partir de los 50 m. Para las variables abioticas restantes, se registraron
significativas mayores para la temperatura, principalmente con el oxigeno (r=0.74,

p<0.001) y la profundidad (r=0.61, p<0.001).
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Figura 7. Diagrama donde se observan al lado izquierdo graficos de dispersion
entre todas las variables abioticas, con curvas de regresion de color rojo; en la
linea diagonal, las barras turquesas representan las frecuencias de los datos; y
en la parte derecha, el valor absoluto del coeficiente de las correlaciones de
Pearson de las variables abioticas, debajo del respectivo p-value.
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4.2  Abundancia, composicion taxonémica y categorias ecoldgicas del
macrobentos calcificante de la plataforma continental centro - norte

La composicion taxonomica de la abundancia del macrobentos calcificante fue en
su mayoria del grupo crustaceos con 71.72%, siguiéndole los moluscos con 23.44%
y los equinodermos con un 4.84% (Figura 8a). EI macrobentos calcificante estuvo
compuesto por un total de 116 especies, siendo 66 especies de crustaceos, 2 de
equinodermos y 48 de moluscos, con una abundancia total de 86700 individuos/m?
y un promedio de 418 individuos/m? y 5 especies por estacion. Con respecto a la
identificacion taxondmica de las especies del macrobentos calcificante, 31
estuvieron a nivel especifico (26.72%), 36 a nivel de género (31.03%) y 43
(37.06%) a nivel de familia. Para la composicion de especies (Figura 8b, Tabla 2),
en crustaceos los anfipodos tuvieron las mayores abundancias, con Ampelisca
araucana Gallardo, 1963, el cual fue representado con un 42.61% del total de
abundancia, seguido de Ampelisca mexicana J.L. Barnard, 1954, con 6.9%. Por
parte de los moluscos, las especies que mayores abundancias registraron fueron
Saccella sp. Link, 1807 (5.14%) y Salitra radwini Marincovich, 1973 (4.21%). En
equinodermos se registré la mayor abundancia en la clase Ophiuroidea Gray, 1840
(4.81%). Con respecto a la presencia en las estaciones, A. araucana tuvo la mayor
frecuencia, con 73 estaciones. Luego estuvieron Ophiuroidea, Chaetoderma sp.
Lovén, 1844, A. mexicana y la clase Cumacea Krgyer, 1846, con 58, 57, 52 y 43

estaciones respectivamente.
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Figura 8. Proporcion de grupos taxonémicos mayores (a) y de especies del bentos
calcificante (B) del total de abundancia de las estaciones

46



Tabla 2. Abundancias absolutas y relativas, con la desviacion estandar y la
frecuencia en las estaciones de muestreo de las especies de macrobentos calcificante
del periodo 2007 — 2014.

Abundan_cia Desv,iaci(’)n % Erecuencia
Promedio Estandar

Crustacea

Ampelisca araucana 178.5 773.1 42.61 73
Ampelisca brevisimulata 3.3 34.7 0.79 2
Ampelisca cristata 7.5 84.9 1.79 13
Ampelisca cristoides 13.4 161.9 3.21 6
Ampelisca hancocki 0.1 0.9 0.01 1
Ampelisca mexicana 28.9 105.8 6.90 52
Ampelisca pugetica 0.7 5.6 0.18 5
Ampelisca sp. 0.7 59 0.16 6
Caprellidae 0.2 3.5 0.06 1
Corophiidae 1.8 10.7 0.44 12
Eusiridae 0.9 9.3 0.21 2
Gammaridae 1.6 8.6 0.39 11
Hyperiidae 0.5 3.6 0.12 5
Liljeborgiidae 0.5 4.2 0.12 4
Lysianassidae 0.5 6.9 0.12 1
Megaluropidae 1.4 10.8 0.34 6
Melitidae 0.1 1.8 0.03 1
Oedicerotidae 2.2 8.6 0.53 19
Bathymedon sp. 0.1 1.8 0.03 1
Synchelidium sp. 0.3 2.2 0.06 3
Westwoodilla sp. 54 39.2 1.29 10
Phoxocephalidae 10.1 33.8 2.40 38
Heterophoxus oculatus 3.3 28.5 0.78 8
Photis sp. 0.4 2.8 0.09 4
Gammaropsis sp. 0.1 0.9 0.01 1
Syrrhoe sp. 0.5 4.2 0.12 4
Psammogammarus garthi 0.3 2.5 0.06 2
Platyischnopidae 1.6 13.8 0.38 6
Stenothoidae 0.3 2.4 0.07 4
Cumacea 9.8 47.5 2.34 43
Dorippidae 0.1 0.9 0.01 1
Hepatella peruviana 0.1 2.1 0.03 1
Hepatus sp. 0.0 0.7 0.01 1
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Alpheidae 0.0 0.7 0.01 1

Blepharipoda sp. 0.0 0.7 0.01 1

Callianassa sp. 0.1 1.2 0.03 1

Neotrypaea uncinata 0.1 0.9 0.01 1

Calappidae 0.0 0.7 0.01 1

Platymera gaudichaudii 0.2 1.6 0.05 4

Galatheidae 0.1 1.4 0.02 1

Majidae 0.9 5.6 0.21 8

Pleuroncodes monodon 0.0 0.7 0.01 1

Paguridae 0.6 4.2 0.15 6

Pagurus sp. 0.4 2.5 0.08 4

Eurypanopeus sp. 0.0 0.7 0.01 1

Goneplacidae 5.2 16.9 1.23 43
Parthenopidae 0.0 0.7 0.01 1

Leiolambrus punctatissimus 0.0 0.7 0.01 1

Pasiphaeidae 0.1 0.9 0.01 1

Penaeidae 1.5 5.6 0.36 17
Pilumnidae 2.1 9.9 0.51 16
Pinnotheridae 0.4 3.2 0.08 3

Pinnixa transversalis 4.2 17.3 1.00 25
Pinnixa valdiviensis 3.0 14.2 0.72 20
Portunus sp. 0.1 14 0.02 1

Cyclograpsus sp. 0.1 1.8 0.03 1

Xanthidae 0.0 0.7 0.01 1

Cycloxanthops sp. 0.0 0.7 0.01 1

Isopoda 3.5 18.3 0.83 19
Gnathia sp. 0.0 0.7 0.01 1

Hemisquilla sp. 0.0 0.7 0.01 1

Pseudosquilla sp. 0.0 0.7 0.01 1

Squilla sp. 1.5 6.9 0.37 18
Tanaidacea 0.1 0.9 0.01 1

Ostracoda 0.4 2.6 0.09 6

Cephalocarida 0.1 0.9 0.01 1

Echinodermata

Lovenia sp. 0.1 2.1 0.03 1
Ophiuroidea 20.1 83.0 4.81 58
Mollusca

Arcidae 0.0 0.7 0.01 1

Solecurtidae 0.3 2.3 0.08 5
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Tagelus sp. 0.1 1.8 0.03 1
Tellinidae 0.9 8.5 0.21 6
Tellina sp. 3.6 13.4 0.86 28
Carditidae 0.1 1.1 0.03 2
Thyasira flexuosa 0.9 6.0 0.22 6
Corbula sp. 1.4 20.8 0.35 1
Pholadidae 0.1 0.9 0.01 1
Mytilidae 0.5 45 0.12 4
Adrana sp. 0.1 0.9 0.01 1
Saccella sp. 21.5 122.3 5.14 13
Nucula sp. 1.4 6.8 0.33 12
Pectinidae 0.0 0.7 0.01 1
Solemya sp. 5.2 20.3 1.25 24
Veneridae 2.9 134 0.69 16
Agriopoma catharium 0.4 4.4 0.09 2
Hysteroconcha lupanaria 0.0 0.7 0.01 1
Pitar sp. 13.0 102.4 3.11 27
Mactridae 1.8 19.6 0.44 7
Chaetoderma sp. 6.4 135 1.53 57
Bulla sp. 0.2 2.1 0.06 3
Bufonaria rana 0.1 1.0 0.02 2
Crossata ventricosa 0.2 2.0 0.05 2
Crucibulum sp. 0.2 2.8 0.05 1
Cymatiidae 0.4 6.2 0.10 1
Naticidae 0.3 3.5 0.07 2
Natica sp. 0.1 1.0 0.02 2
Polinices uber 0.1 1.2 0.03 3
Polinices panamensis 0.1 0.9 0.01 1
Sinum cymba 0.3 2.1 0.08 6
Solenosteira gatesi 0.1 1.1 0.03 2
Buccinidae 14.2 150.1 3.39 3
Cancellaria sp. 0.2 1.7 0.05 3
Collumbellidae 0.3 2.4 0.07 4
Strombina sp. 0.1 0.9 0.01 1
Salitra radwini 17.6 248.2 4.21 2
Fusinus sp. 0.2 1.3 0.04 3
Muricidae 0.0 0.7 0.01 1
Nassarius dentifer 0.2 1.3 0.04 3
Nassarius sp. 0.3 2.4 0.07 4
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Nassarius gayi 0.8 7.8 0.19 3
Olividae 0.0 0.7 0.01 1
Turridae 0.1 1.4 0.02 1
Architectonica nobilis 0.0 0.7 0.01 1
Chitonidae 0.0 0.7 0.01 1
Chiton cumingsii 0.0 0.7 0.01 1
Dentaliidae 1.0 4.9 0.24 10

En los estratos latitudinales y batimétricos (Figura 9) se observa que de 3° a 4°S, la
abundancia del macrobentos calcificante fue mayor entre 100 a 200
m (204 ind/m2). En las latitudes de 4° a 6°Slas mayores abundancias se
concentraron en profundidades menores a 50 m, donde los estratos de profundidad de
50 — 100 y 100 — 200 m presentaron valores relativamente similares. Al sur de 7° se
observa en promedio valores superiores de abundancia en comparacion a los otros
estratos latitudinales por debajo de los 50 m de profundidad. De 8° a 9°S se ve un
crecimiento de la abundancia promedio conforme aumenta la profundidad. No se
registraron organismos calcificantes a menos de 50 m entre 8° a 9°S. A lo largo de la
plataforma se observa un gradiente latitudinal en profundidades mayores a 50 m, con
los valores de abundancia aumentando hacia el sur. En la composicion de grupos
taxondmicos mayores (Figura 10), los crustaceos tuvieron mas del 80% de la
abundancia total, principalmente en los estratos someros en los rangos latitudinales de
4° a 6°S. Los equinodermos se encontraron restringidos al norte de 7°S, donde los
mayores porcentajes estuvieron entre los estratos de 50 a 200 m. Cabe resaltar que este
ultimo grupo estuvo presente en uno a dos estratos de profundidad al sur de 4°S,

mientras que al norte se le registrd en los tres rangos de profundidad. Los moluscos no
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sobrepasaron mas del 20% de la abundancia en la mayoria de estratos. Se observaron
patrones latitudinales caracteristicos de abundancia en cada estrato de profundidad,
disminuyendo entre 4° a 6° en los estratos someros, aumentando ente 5° a 7° entre 50

—100 m, y aumentando hacia el sur en los estratos mas profundos.

En la categoria de dieta (Figura 11), los omnivoros dominaron en abundancia todos los
estratos, llegando a representar mas del 90% de las abundancias al sur de 7° en los
estratos someros. En el caso de los herbivoros, tuvieron una proporcién escasa en el
norte, que fue haciéndose casi nula al sur de 7°. EI macrobentos calcificante de dieta
carnivora tuvo mayores proporciones al norte de 7°S, especialmente en los estratos
profundos de 4° a 5°S, donde fueron representados con mas del 40% de la
abundancia. Se observd un patrén latitudinal entre 50 — 100 m, con menores
proporciones hacia el sur. En la categoria del tipo de movimiento (Figura 12), se
observé una tendencia latitudinal, donde los organismos del macrobentos calcificante
que fueron discretamente motiles presentaron mayores abundancias hacia el sur,
inversamente de lo que sucedia con los organismos médtiles. EI macrobentos de
habitos sésiles tuvo una proporcién muy baja, presentandose principalmente en

estratos de profundidad mayores a los 50 m.
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Figura 9. Barras representando a la abundancia promedio de macrobentos
calcificante por estratos batimétricos y latitudinales. No existieron datos en los
estratos vacios del gréafico
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Figura 10. Barras representando a la proporcidn de crustaceos (a), equinodermos
(b) y moluscos (c) dentro de la abundancia de organismos calcificante en diferentes
estratos latitudinales y batimétricos. No existieron datos en los estratos vacios del

grafico
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Figura 11. Barras representando a la proporcidon de categorias ecoldgicas de dieta:
omnivoros (a), herbivoros (b) y carnivoros (c) dentro de la abundancia de
organismos calcificante en diferentes estratos latitudinales y batimétricos. No

existieron datos en los estratos vacios del gréafico.
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Figura 12. Barras representando a la proporcion de categorias ecoldgicas de
movimiento: discretamente métiles (a) y motiles (c) dentro de la abundancia de
organismos calcificante en diferentes estratos latitudinales y batimétricos. No
existieron datos en los estratos vacios del grafico.
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4.3 Caracterizacion de las comunidades del macrobentos calcificante y su
distribucién espacial en relacién a los factores abidticos del macrobentos

calcificante

Tanto el dendrograma como los niveles de fusién, y la correlacién de Mantel (Figura
13) resultaron en 5 grupos de las estaciones de muestreo. Se graficaron las
distribuciones de los grupos resultantes (Figura 14), y se construyé una tabla
resumiendo la composicion taxondmica de las especies mas frecuentes y los parametros
ambientales de cada grupo resultante (Tabla 3). Se describe a continuacion los grupos

resultantes.

Grupo 1: Caracterizado por Chaetoderma sp. y Solemya sp. este grupo se distribuyé en
una parte de las estaciones mas profundas a lo largo de la plataforma continental,
teniendo las estaciones un promedio de 98.62+43.6 m de profundidad y un rango de
222200 m. Las estaciones estdn expuestas a aguas relativamente frias, con un
rango de 11.96  a20.41°C (x=16.3£1.8°C),ademas de  concentraciones
de oxigeno entre 0.19 a 3.63ml/L. A comparacion de los otros grupos, el pH modelado
sobre el fondo presento los valores mas bajos (7.58 — 7.83). La salinidad estuvo entre
los valores de 34.85 a 35.10 ups. Ademas se encontraron otras especies en menor
namero como los bivalvos de la familia Veneridae y cangrejos de la familia

Goneplacidae.

Grupo 2: Caracterizado por Ampelisca mexicanay anfipodos de la familia

Phoxocephalidae, este grupo se restringio al norte de 8°S. Las temperaturas de fondo
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asociadas alcanzaron en promedio 16.2+2.1°C y un rango de 13.2 a 21.4°C, por debajo
de las estaciones del primer grupo. El rango de salinidad fue el mas amplio con respecto
a las otras 4 comunidades (34.70 a 35.15 ups). Con respecto al pH, este varid entre 7.64
a7.86 pHy el oxigeno estuvo en el rango de 0.29 a 2.85 ml/L. La profundidad promedio
fue de 91.74£37.5 m mientras que la estacion mas somera estuvo a 25 m, y la mas
profunda a 175 m. Entre las otras especies calcificantes se encontraron a los isopodos

y los langostinos de la familia Penaeidae.

Grupo 3: Caracterizado por Ophiuroidea sus estaciones estuvieron ubicadas
principalmente al norte de 7°S. La temperatura de fondo promedio asociada fue la
mayor (x=17.11£2.3°C, 13.22 — 21.85°C). Asimismo, la concentracion de oxigeno de
fondo fue mas elevada con un promedio de 1.63+0.56 ml/L. La salinidad vari
entre 34.95 a 35.08 ups, el pH estuvo en un rango de 7.61 a 7.83 y la profundidad varid

de 58 a 186 m, con un promedio de 105.1+41.5m.

Grupo  4: Caracterizado por Ampelisca  araucana, este  grupo  se
localiz6 principalmente al sur de 5°S, registrando el rango mas alto de pH modelado
(7.65—-8.03). Latemperatura de fondo promedi6 16.8+2.0°C, con un rango entre
los 13.1 a 23.4°C, mientras que los niveles de oxigeno tuvieron un promedio de 1.20
ml/L, con un rango de 0.10a 3.17 ml/L. La salinidad de fondo varié en un rango
de 34.88 a 35.15 ups. Respecto a la profundidad de las estaciones, estas se ubicaron
entre los 32 y 200 m, con una media de 93.6+£38.7 m. Esta comunidad tuvo las mayores

abundancias de los cangrejos de la familia Pilumnidae y Pinnixa valdiviensis.
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Grupo 5: Este grupo estuvo caracterizado por Pinnixa transversalis, Tellina sp. y
Pitar sp. distribuyéndose en una de las areas mas someras (76.61+30.4 m, 38 — 130 m),
principalmente entre las latitudes de 5° y 9°S. La temperatura promedio fue de
17.1+1.5°C, variando entre 13.5 a 19.4°C, en tanto que el oxigeno vario6 en el rango
de 0.24 a 2.44 ml/L, y la salinidad de 34.96 a 35.10 ups. Los niveles de pH estuvieron

en el intervalo de 7.63 a 8.02.
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Figura 14. Mapas de distribucién de los grupos resultantes del analisis cluster, con esquemas de las especies
representativas.
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Tabla 3. Valores promedio y de desviacion estandar de las abundancias (ind/m?) de
especies de macrobentos calcificante mas frecuentes y parametros abioticos para los

5 grupos resultantes del analisis de cluster

Grupo 1 2 3 4

NuUmero de sitios 22 42 42 22 69
Ampelisca araucana  0.2+1.4 0+0 4.9+12.2 536.9+£1285.2 20.7+44.2
Ampelisca mexicana ~ 3.91£9.8 113.3+191.1 0.8+2.9 0+0 0+0
Oedicerotidae 2.7+8.9 5.1+14.1 3.316.5 0.4+2.7 0+0
Phoxocephalidae 2.5+9.5 36.5+59.8 1.6+3.9 1.2+9.5 0+0
Cumacea 25.1£92.5 6.1+11.6 2.145.1 4.2+14.4 11.1+39.9
Goneplacidae 11.4426.9 9.0+£19.7 0.84+2.9 0.442.1 1.1+3.2
Penaeidae 1.8+6.7 3.7£7.7 0+0 0.4+3.6 0+0
Pilumnidae 0.54+9.7 0+0 0+0 6.1£16.4 0+0
Pinnixa transversalis ~ 2.2+7.2 3.5+17.1 0.8+2.9 3.7£18.9 17.8+31.7
Pinnixa valdiviensis 3.4+17.3 1.746.8 1.1+3.8 4.2+18.6 3.948.5
Isopoda 2.2+14.4 6.8+17.2 2.5+8.6 3.3+25.3 0.6+2.4
Squilla sp. 2.315.6 2.9+12.1 0+0 0.743.2 0.6+2.4
Ophiuroidea 5.1+14.3 16.1+21.9 212.24283.3 7.8+22.9 1.1+4.7
Tellina sp. 2.2+13.1 1.3+3.4 1.6+5.7 2.145.8 22.2433.2
Solemya sp. 15+£35.4 4.5+17.7 3.3x11.5 0.7x£3.9 2.219.4
Pitar sp. 0.2+1.4 0.91£3.6 0+0 4.8+19.4 128.3+332.7
Veneridae 7.2+19.8 3.3x17.4 0+0 0.945.2 0.6x2.4
Chaetoderma sp. 12.4+18.1 2.948.1 10.2+11.9 6.5+14.4 0.6+2.4
Factores abidticos

Profundidad (m.) 98.6+43.6 91.7437.5 105.1+415  93.6+38.7 76.6+30.4
Temperatura (°C) 16.3£1.8 16.242.1 17.142.3 16.8+2.0 17.1£1.5
Oxigeno (ml/L) 1.34+0.77 1.32+0.74 1.63+0.56 1.20+0.76 1.42+0.58
Salinidad (ups) 35.03+0.05  35.00+0.07  35.01+0.04  35.01+0.05  35.03+0.05
pH (sin unidad) 7.72+0.06 7.74%0.05 7.72+0.09 7.81+0.11 7.78+0.12
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4.4 Relaciones del macrobentos calcificante con el oxigeno, pH y otras
variables del fondo

4.4.1.Relaciones entre el macrobentos calcificante y los parametros abidticos
a nivel especifico

Para las relaciones del pH modelado con los parametros bioldgicos (Tabla 4), este tuvo
una correlacién positiva significativa con las abundancias del macrobentos
calcificante (rs=0.31, P<0.001) y de los crustaceos (rs=0.34, P<0.001), mientras que
fue negativa para el indice de diversidad de Simpson (rs=-0.18, P<0.01) y la
abundancia de moluscos (rs=-0.18, P<0.01). En el caso del oxigeno (Figura 15),
este tuvo una correlacion positiva con la abundancia de todos los organismos del
macrobentos calcificante y sus parametros comunitarios, siendo esta significativa para
la riqueza del macrobentos calcificante (rs=0.29, P<0.001) y el indice de Fisher Alpha
(rs=0.25, P<0.01). Para la temperatura, todas las correlaciones con excepcion de los
moluscos fueron positivas, pero solo significativa para la abundancia total de
macrobentos calcificante. La salinidad no tuvo significancia en su correlacion con la
abundancia y los parametros comunitarios. Para el caso de la profundidad, los
parametros biologicos tuvieron una relacion inversa a la del oxigeno, con correlaciones
negativas por parte dela riqueza (rs=-0.25), el indice de diversidad de Fisher
Alpha (rs=-0.18) y Shannon (rs=-0.16) y la abundancia total de macrobentos

calcificante (rs=-0.31), siendo solo significativa las dos primeras.

Para las respuestas especificas (Tabla 5), se observaron diferentes patrones con el
pH modelado (Figura 15), siendo las correlaciones positivas significativas aquellas

con el anfipodo Ampelisca araucana (rs=0.38, P<0.001) y con la familia Pilumnidae
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(rs=0.18, P<0.001). La unica correlacion negativa significante se
dio con Chaetoderma sp. (rs=-0.36, P<0.01). Los cangrejos de la familia Pilumnidae
(rs=0.23, P<0.01) y los cuméaceos (rs=0.13, P<0.01) se correlacionaron
significativamente con condiciones oxigenadas. Con respecto a la temperatura se
registrd una correlacion positiva media entre los cangrejos de la familia Pilumnidae
(rs=0.28, P<0.001). Con el pardmetro de salinidad no existieron correlaciones
significativas para ninguna de las especies. La batimetria tuvo una influencia negativa
en la mayoria de las especies calcificantes como en P. transversalis (rs=-0.21), P.
valdiviensis (rs=-0.38), y Goneplacidae (rs=-0.17), pero solo significativa para estas

dos tltimas especies.
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Tabla 4. Correlacion de Spearman de los parametros comunitarios del macrobentos calcificante dentro del periodo 2007
— 2014 con el pH modelado y los parametros abioticos observados.

pH Oxigeno Temperatura Salinidad Profundidad
r p r p r p r p r p
Parametros
Comunitarios
Shannon -0.16 0.023 0.19 0.011 0.07 0.268 0.14 0.299 -0.16 0.014
Simpson -0.18 0.009 0.15 0.056 0.04 0.606 0.12 0.344 -0.13 0.097
Fisher Alpha -0.13 0.073 0.25 0.002 0.11 0.08 0.17 0.101 -0.19 0.002
Riqueza 0.01 0.9 0.29 0 0.16 0.015 0.14 0.149 -0.25 0
Abundancias
Crustaceos 0.34 0 0.09 0.434 0.16 0.029 -0.01 0.259 -0.36 0.072
Equinodermos -0.10 0.137 0.28 0.118 0.12 0.104 -0.02 0.676 0.00 0.868
Moluscos -0.08 0.007 0.06 0.062 -0.04 0.082 0.13 0.769 -0.05 0.179
Calcificantes 0.31 0 0.16 0.108 0.18 0.004 -0.02 0.375 -0.32 0.029
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Tabla 5. Correlacion de Spearman de las especies mas frecuentes del macrobentos calcificante dentro del periodo 2007 —
2014 con el pH modelado y los parametros abioticos observados.

pH Oxigeno Temperatura Salinidad Profundidad
r p r p r p r p r p

Especies

Solemya sp. -0.12 0.364| -0.02 0.413| -0.05 0.337 0.15 0.649| -0.134 0.653
Ampelisca araucana 0.38 0| -0.12 0.493 0.10 0.116| -0.22 0.067| -0.073 0.466
Ampelisca mexicana -0.08 0.765| -0.02 0.878| -0.13 0.347 0.01 0.313| -0.100 0.041
Chaetoderma sp. -0.36 0 0.02 0.899| -0.14 0.116 0.10 0.364 0.219 0.041
Cumacea -0.06 0.685 0.13 0.002 0.09 0.019 0.16 0.585| -0.076 0.02
Pitar sp. 0.15 0.309| -0.01 0.984 0.01 0.477 0.00 0.283| -0.160 0.086
Isopoda -0.08 0.538 0.01 0.836| -0.15 0426, -0.11 0.488 0.132 0.2
Oedicerotidae -0.11 0.094 0.02 0.686| -0.04 0.853| -0.01 0.524 0.051 0.616
Ophiuroidea -0.12 0.117 0.33 0.088 0.17 0.065| -0.01 0.65 0.004 0.883
Penaeidae -0.11 0.235| -0.07 0.645| -0.08 0.679| -0.09 0.182 0.044 0.673
Phoxocephalidae -0.15 0.32 0.04 0.613| -0.12 0.353| -0.12 0.729 0.103 0.908
Pilumnidae 0.18 0.009 0.23 0.001 0.28 0| -0.10 0.857| -0.057 0.246
Pinnixa transversalis 0.03 0.787 0.04 0.319 0.03 0.363 0.16 0.07| -0.211 0.013
Pinnixa valdiviensis 0.22 0.02 0.00 0.712 0.08 0.511 0.17 0.151| -0.383 0.001
Goneplacidae -0.05 0.817 0.09 0.215 0.05 0.313 0.03 0.847| -0.173 0.005
Squilla sp. -0.03 0.682 0.01 0.271| -0.05 0.935 0.05 0.672| -0.030 0.329
Tellina sp. -0.13 0.145 0.09 0.249 0.04 0.245 0.10 0.243 0.006  0.355
Veneridae -0.02 0.63| -0.08 0.086| -0.13 0.056 0.14 0.204 0.007 0.208
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Figura 15. Diagramas de dispersion de los parametros comunitarios del bentos
calcificante cuya correlacién con el pH y oxigeno resultaron significativas (p>0.01)
y cuyo indice de correlacion de Spearman fue mayor o igual a 0.25. Las lineas de
color rojo representan lineas de tendencia suavizadas.
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Se observo la relacion que tienen las especies independientemente con el pH vy el
oxigeno con curvas del promedio de las abundancias sobre intervalos de clase de estos
dos pardmetros. Solo se graficaron los taxa que tuvieron una determinacién genérica o
especifica (Figura 16). Para el pH, A.araucana e Pitar sp. mostraron un aumento de las
abundancias promedio con una tendencia lineal hacia condiciones de mayor pH. El
anfipodo A. mexicana, el cangrejo P. ciliata y el camardn bruja Squilla sp. registraron
sus mayores abundancias promedio en el intervalo de 7.8 a 7.9 de pH. En el caso del
bivalvo del género Solemya, la abundancia se concentré en intervalos de pH menores
a 7.9. La abundancia promedio del molusco Chaetoderma sp. tuvo su maximo valor en

condiciones de bajo pH menores a 7.6 unidades y fue disminuyendo hasta 8.0.

La mayoria de especies del macrobentos calcificante concentraron sus mayores
abundancias promedio en concentraciones de oxigeno de 0.75 ml/L en adelante, con
valores minimos a nulos por debajo de ese umbral. En el caso del anfipodo A. araucana
y los moluscos Solemya sp. y Chaetoderma sp, sus abundancias promedio maximas se

ubicaron en condiciones deficientes de oxigeno, cercanas a 0.25 ml/L
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Figura 16. Tendencias de la abundancia promedio de las especies mas frecuentes
frente a los valores de pH y oxigeno disuelto. Los valores de abundancia se han
transformado a logaritmo. Los valores de los ejes representan el limite superior de
los intervalos de clase.
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Se graficaron curvas de acumulacién de la abundancia promedio sobre los intervalos
de oxigeno y pH para las especies calcificantes mas frecuentes del periodo 2007 — 2014
para evaluar la tolerancia o sensibilidad de los taxa. Ademas de los umbrales tomados
en el presente estudio (Seccion 6.6.), se usaron también para comparacion las
referencias para sistemas deficientes en oxigeno (<1.4 ml/L) y de bajo pH (<7.8)
adoptadas por el IPCC (Portner et al. 2014). Para el caso del pH, ninguna especie de
crustaceos presentd tolerancia a los ambientes de bajo pH en los sistemas de
afloramiento (Figura 17). Para el umbral del IPCC, solo Squilla sp. se mostro tolerante.
Para las especies de moluscos (Figura 18), se observd tolerancia en Solemya sp. y
Tellina sp., llegando incluso en el caso de Chaetoderma sp. a tener mas del 80% de

abundancia acumulada antes de acercarse la curva al valor de 7.75 unidades de pH.

Todas las especies analizadas, a excepcion de Solemya sp. mostraron sensibilidad a
condiciones debajo del umbral de 0.5 ml/L (Figura 19 y 20), mostrando un porcentaje
de abundancia promedio acumulada cercano a cero. En el caso de Ampelisca araucana,
por debajo del umbral de 0.5 ml/L de oxigeno se observd un valor de abundancia
cercano a 30%. La curva de abundancia acumulada del caudofoveata Chaetoderma sp.
por debajo del umbral de bajo oxigeno estuvo por encima del 20%, ademas de presentar
un crecimiento lineal por contar con abundancias similares en todos los intervalos de
oxigeno disuelto. Para los estandares del IPCC para ambientes de baja concentracion
de oxigeno, ademas de las especies anteriormente mencionadas, se suman P. ciliata,

Pinnixa valdiviensis e Pitar sp.
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Figura 17. Curvas de abundancia acumulada para las especies mas frecuentes del
macrobentos calcificante con respecto al pH. La linea roja horizontal representa el
50% de la abundancia, mientras la linea verde y azul vertical, los umbrales de bajo
pH usados en el presente estudio y establecidos por el IPCC (Portner et al. 2014)
respectivamente
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Figura 18. Curvas de abundancia acumulada para las especies mas frecuentes del
macrobentos calcificante con respecto al pH. La linea roja horizontal representa el
50% de la abundancia, mientras la linea verde y azul vertical, los umbrales de bajo
pH usados en el presente estudio y establecidos por el IPCC (Portner et al. 2014)
respectivamente
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Figura 19. Curvas de abundancia acumulada para las especies mas frecuentes del
macrobentos calcificante con respecto al oxigeno. La linea roja horizontal
representa el 50% de la abundancia, mientras la linea verde y azul vertical, los
umbrales para deficiencia de oxigeno usados en el presente estudio y establecidos
por el IPCC (Pdrtner et al. 2014) respectivamente
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Figura 20. Curvas de abundancia acumulada para las especies mas frecuentes del
macrobentos calcificante con respecto al oxigeno. La linea roja horizontal
representa el 50% de la abundancia, mientras la linea verde y azul vertical, los
umbrales para deficiencia de oxigeno usados en el presente estudio y establecidos
por el IPCC (Portner et al. 2014) respectivamente
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4.4.2.Relaciones entre los parametros comunitarios del macrobentos
calcificante con el pH y oxigeno de fondo
Como se menciond en la metodologia, se observd la relacion que existe entre
eloxigeno y pH con la abundanciay los parametros comunitarios del
macrobentos calcificante con graficos de doble entrada, usando los valores promedio
de las estaciones con intervalos especificos de oxigeno y pH. Para las abundancias se
aplicd una transformacion a logaritmo para mejorar la observacion de la escala de
colores. En el caso del macrobentos calcificante (Figura 22a) se observo que existio
una tendencia a aumentar conforme aumentaban los valores de
pH y oxigeno, existiendo mayores abundancias cuando las condiciones del ambiente
eran mas oxigenadas y de menor pH. Se observa un registro de abundancia alto en el
minimo de oxigeno y maximo de pH, que corresponde a un solo dato de 6656 ind/m?,
y que esta representado por el anfipodo Ampelisca araucana. Para ver una respuesta
especifica, se hizo el mismo grafico para cada grupo taxonémico de invertebrados. En
los crustaceos (Figura 22b), existe un gradiente de mayores abundancias conforme el
pH aumenta, mientras que en equinodermos (Figura 22c) por la ausencia de individuos
en gran namero de estaciones, no se puede diferenciar un patron claro, mas que la
presencia a niveles de oxigeno superiores a 0.25 ml/L. Con respecto a los moluscos
(Figura 22d), la respuesta es mixta, ya que si bien se aprecia la misma tendencia que
en los calcificantes, en condiciones de deficiencia de oxigeno (<0.25 ml/L) y bajo pH
(<7.7) se observan abundancias similares a las presentes en algunos intervalos con

mayor oxigeno y pH.
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En las respuestas por especie, se trabajé con los taxa que tuvieron la mayor frecuencia
en las estaciones de muestreo. La abundancia del anfipodo Ampelisca
araucana (Figura 23a) fue aumentando conforme el pH se iba tornando mas
alcalino, incluso siendo numeroso en intervalos de oxigeno por debajo de
0.25 ml/L. En tanto, A. mexicana (Figura 23b) estuvo presente en condiciones de pH
menores a 7.9, y en concentraciones de oxigeno por encima de 0.50 ml/L. Los bivalvos
del género Tellina (Figura 24c) se encontraron en las estaciones de muestreo con mas
de 0.75 ml/L de oxigeno y en ambientes de bajo pH (<7.7 unidades de pH). Con los
caudofoveata del género Chaetoderma (Figura 25b) se registraron abundancias
similares a lo largo de todo el eje de intervalo de oxigeno disuelto, restringiéndose a

ambientes con un rango de pH menor a 7.9.

Con respecto a la diversidad de Shannon (Figura 26a), se observa claramente una
relacion con el oxigeno disuelto, estando indices cercanos a 0.2 en niveles menores de
0.5ml/L. A partir de los 2 ml/L de O, se nota un aumento de la diversidad en intervalos
de pH mas alcalinos. Este patron se vuelve a repetir con el indice de diversidad de
Fisher — Alpha y la riqueza (Figura 26¢, d). En tanto, el indice de Simpson muestra
valores mayores valores en intervalos de oxigeno alto y condiciones de menor pH

(Figura 26b).

Para determinar diferencias significativas entre las combinaciones de pH y oxigeno
disuelto de fondo se realizaron andlisis estadisticos con las abundancias e indices de
diversidad de las estaciones entre las categorias mencionadas (Figura 21). Los valores

se significancia del test de Kruskal Wallis se encuentran en la Tabla 7, mientras que
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los valores p sin ajustar para el test de Dunn estan en la seccion Anexos (Tabla A3-
Ab). Con las abundancias del macrobentos calcificante en las categorias de pH y
oxigeno disuelto (Figura 27), no se encontraron diferencias significativas entre las
categorias. Las abundancias de crustaceos disminuyeron de ambientes oxigenados y
con alto pH, hacia aquellos de bajo pH (test de Kruskal Wallis Hz, 14=1021, P<0.05;
test de Dunn Z=2.723, P<0.01). En el caso de los equinodermos no se pudieron obtener
resultados por la gran ausencia de individuos en algunas categorias. Con los moluscos,
al igual que el total del macrobentos calcificante, no se observaron diferencias

significativas entre las categorias de pH y oxigeno.

Para los indices de diversidad (Figura 28), los valores de Shannon fueron mayores en
la categoria pHLOH en comparacion a pHLOL (test de Kruskal Wallis Hs, 140=14.18,
P<0.01; test de Dunn Z=2.96, P<0.01), pHHOH (Z=-2.31, P<0.05), y pHHOL (Z=-
2.61, P<0.05). Los valores del indice de Simpson de la categoria pHLOH fueron
mayores que pHHOL (test de Kruskal Wallis Hs, 14c=12.09, P<0.01; test de Dunn Z=-
2.39, P<0.05) y pHHOH (test de Dunn Z=-2.49, P<0.05). Para el indice de Alpha Fisher
se encontraron diferencias significativas, teniendo pHLOH mayores valores que
pHHOL (test de Kruskal Wallis Hs 142=15.49, P<0.01; test de Dunn Z=-2.48, P<0.05)
y pHLOL (test de Dunn Z=3.41, P<0.001). Con respecto a la riqueza, se registraron un
menor ndmero de especies en ambientes de bajo pH y poco oxigenados que en
ambientes optimos (test de Kruskal Wallis Hs, 142=12.85, P<0.01; test de Dunn Z=2.76,

P<0.01). En cuanto a la abundancia del macrobentos calcificante métil (Figura 28c¢)
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existieron diferencias significativas solo entre la categoria pHLOH y pHLOL (test de

Kruskal Wallis Hs, 142=10.88, P<0.05; test de Dunn Z=2.48, P<0.05).
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Tabla 6. Promedio y desviaciones estandar de las abundancias y los parametros comunitarios del macrobentos

calcificante en el periodo 2007 — 2014

pHHOH pHHOL pHLOH pHLOL
pH>7.75 pH>7.75 pH<7.75 pH<7.75
02>0.5ml/L 02<0.5ml/L 02>0.5ml/L 02<0.5ml/L
n=63 n=9 n=55 n=15
. . Desviacion i Desviacion . Desviacion . Desviacion
Abundancias Promedio Estandar Promedio Estandar Promedio Estandar Promedio Estandar
Calcificantes 556.4 1116.8 1138.4 2147.9 173.8 186.1 258.47 362.2
Categorias taxonomicas
Crustaceos 408.4 1066.1 1089.6 2163.9 88.2 113.3 223.2 358.9
Equinodermos 7.6 16.4 - - 33.05 103.81 2.7 10.3
Moluscos 140.4 390.9 48.9 70.6 52.2 109.2 32.6 54.9
Categorias de
alimentacion
Omnivoros 480.46 1080.61 1126.2 2151.4 125.9 168.3 204.3 345.9
Carnivoros 68.7 251.6 12.2 13.9 43.5 49.0 42.8 111.3
Herbivoros 4.3 16.5 - - 3.5 8.7 0.7 2.6
Categorias de motilidad
Mdtiles 87.22 254.7 14.8 15 61.8 61.9 46.1 111.7
Discretamente Motiles 468.3 1077.9 1123.7 2146.9 109.9 161.8 211 344.2
Sésiles 0.9 4.7 - - 2 7.0 1.3 5.2
Parametros comunitarios | Promedio DeS\{laC|on Promedio DeS\{laC|on Promedio DeS\{laC|on Promedio DeS\{laC|on
Estandar Estandar Estandar Estandar
Shannon 0.74 0.55 0.48 0.32 0.9 0.5 0.5 0.4
Simpson 0.38 0.27 0.28 0.20 0.5 0.3 0.3 0.3
Fisher — Alpha 0.67 0.44 0.44 0.20 0.8 0.5 0.4 0.2
Riqueza 3.78 2.48 2.8 1.3 4.1 2.4 2.1 1.1
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Figura 29. Diagramas de caja para los valores de abundancia para las categorias ecoldgicas de dieta (Omnivoros (a) y
Carnivoros (b)), y de movimiento (Discretamente Métiles (c) y Motiles (d)) y, con respecto a 4 categorias de pH y oxigeno
disuelto.
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Tabla 7. Test de Kruskal Wallis para los datos de abundancia y parametros
comunitarios del macrobentos calcificante. Los grupos homogéneos fueron
determinados con un test de Dunn (p<0.05), con una correccién de Benjamini —

Hochberg.
Kruskal - Wallis He) p Grupos homogéneos (0<0.05)
Calcificantes 6.21 0.1 n.s.
Categorias taxonomicas
Crustaceos 10.21 0.01 pHHOH pHHOL pHLOL pHLOH
Moluscos 2.19 0.53 n.s.
Parametros comunitarios
Shannon 14.18 | 0.002 pHLOH pHHOH pHLOL pHHOL
Simpson 12.09 | 0.007 _PHLOH pHLOL pHHOH pHHOL
Alpha - Fisher 1549 | 0.001 pHLOH pHHOH pHLOL pHHOL
Riqueza 12.85 0.004 pHLOH pHHOH pHHOL pHLOL
Categorias de alimentacion
Omnivoros 7.25 0.064 n.s.
Carnivoros 8.68 0.033 n.s.
Categorias de motilidad
Modtiles 10.88 0.012 pHLOH pHHOH pHLOL pHHOL
Discretamente | g 761 | 0,021 ns.

Motiles
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45 Variabilidad interanual a decenal de la abundancia del macrobentos
calcificante en relacion oxigeno de fondo

De acuerdo a la metodologia se ajustaron los modelos de regresion usando las variables
dependientes oxigeno de fondo y abundancia de crustaceos y moluscos. Los GAMs
seleccionados estdn resumidos en las tablas 9 (oxigeno), 10 (crustaceos) y 11
(moluscos). Se seleccionaron los modelos que tuvieron un mayor porcentaje de
desviacion explicada y el menor valor de GCV/UBRE. Los modelos para el oxigeno
disuelto (Tabla 8) tuvieron un mayor poder de prediccion a diferencia de las variables
bidticas, con una maxima desviacion explicada frente a la interaccion de las variables
predictoras afio y zona de 57.4%. Para la abundancia de crustaceos (Tabla 9) la
desviacion explicada vari6 entre 40.3% para la interaccion entre afio y zona, y 7.8%
para la interaccion periodo zona. Se obtuvieron bajos valores de desviacion explicada
para la abundancia de moluscos (Tabla 10), estando por debajo de 26.4% con respecto
a la variable predictora afio. Se estimaron los valores promedio tanto para las variables

bidticas como las abidticas a la profundidad de 100 m.

En el caso de la variabilidad anual del oxigeno (Figura 30a), se registraron los valores
minimos (0.35 ml/L) y méaximos (2.24 ml/L) previos al afio 2000. A partir del afio 2000
se observa una tendencia mas estable, con valores entre 0.81 y 1.73 ml/L. Para las
abundancias de crustaceos y moluscos (Figura 30b, 30c) los promedios superiores se
concentraron posteriores al afio 2000. Los valores maximos de abundancia promedio
en el periodo 1976 — 2015 ubicados en los afios 2002 y 2014 fueron explicados por el

anfipodo A. araucana, mientras que en los moluscos un gran aumento de la abundancia
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hacia los dos Ultimos afios se debe a la presencia en gran nimero del bivalvo Saccella
sp.

Para observar la variacion espacial a una escala anual con el oxigeno y las abundancias
del macrobentos calcificante, se dividio la serie de tiempo en una zona norte y sur
(Figura 31a). La zona norte en concentraciones de oxigeno disuelto tuvo mayores
valores que la zona sur durante la serie de tiempo con excepcién de los afios 1983 y
2014. La abundancia de crustaceos (Figura 31b) tuvo sus mayores valores promedio en
la zona norte hasta el 2003, y a partir del 2004 se ve un aumento en la zona sur hasta el
2014. Se observa un patrén similar en la serie de tiempo de moluscos (Figura 31c), con

un pico maximo hacia el 2015 en la zona norte.

Para observar si existio respuesta del oxigeno de fondo y la abundancia de dos de los
principales taxa de macrobentos calcificante (crustaceos y moluscos) frente al cambio
de régimen observado para la sardina y anchoveta (Chavez et al. 2003, Gutiérrez et al.
2012), se dividio a la serie de tiempo en dos periodos. Debido a la previa exploracion
de datos, se mantuvo la separacion del area en dos zonas, y ademas se redujo la escala
espacial para ver la variacion entre grados latitudinales. Las concentraciones del
oxigeno han aumentado desde el periodo de 1976 — 1991 en ambas zonas, registrandose
el mayor cambio promedio en la zona sur, con un aumento de 0.53+0.03 ml/L a
0.87+0.04 ml/L (Figura 32a). Para la variacion interdecenal en la abundancia de
crustaceos, se observo una tendencia de aumento en ambas zonas, pero invirtiendose
el area de mayor abundancia de norte a sur (Figura 32b). Este mismo caso fue

observado en los moluscos (Figura 32c).
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A una escala espacial menor, se observo una oxigenacion a los 100 m hacia el Gltimo
periodo al sur de 4°S, y la cual se hace méas pronunciada entre 5° a 7°S (Figura 33a).
En los crustaceos (Figura 33b) se observa el mismo patrén de aumento que el oxigeno,
manteniéndose el ndcleo de mayor abundancia entre 4° a 5°S y aumentando
considerablemente el nimero de crustaceos entre 7° y 8°S. En los moluscos, no se
observé un cambio significativo entre los periodos temporales en gran parte de las
latitudes, moviéndose el area de mayor abundancia de moluscos de 5°y 6°Sa 6°y 7°S

(Figura 33c).
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Tabla 8. Modelo GAM para el oxigeno de fondo

Parametro
Formula

Familia

GCV/UBRE

R2

Desviacién explicada (%)

Factor

Afo

Zona

Periodo

Grado Latitudinal
Afo*Zona

Periodo*Zona
Periodo*Grado Latitudinal
Profundidad

Profundidad + Ao

Gaussiana
0.38
0.38
39.7

9.l p

24 <0.001

2.439  <0.001

Oxigeno

Profundidad +
Afo*Zona

Gaussiana
0.28
0.55
57.4

Profundidad +
Periodo*Zona

Gaussiana
0.31
0.27
27.2

9.l p

<0.001
<0.001

=

1 <0.01

<0.01

Profundidad +
Periodo*Grado
Latitudinal
Gaussiana
0.3
0.29
30.2

9.l p

n.s.
<0.001

(G2 I B

5 <0.001
8.964  <0.001
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Tabla 9. Modelo GAM para la abundancia de crustaceos

Parametro
Formula

Familia

GCV/UBRE

RZ

Desviacién explicada (%)

Factor

Afo

Zona

Periodo

Grado Latitudinal
Afo*Zona

Periodo*Zona
Periodo*Grado Latitudinal
Profundidad

Profundidad +
ARo
Poisson
436.34
0.11
28

g.l. p

24 <0.001

8.947 <0.001

Crustaceos

Profundidad +
Afo*Zona

Poisson
361.76
0.22
40.3

9.l p

24 <0.001
1 n.s.

23 <0.001

8.957

Profundidad +
Periodo*Zona

Poisson
505.11
0.01
7.8

9.l p

<0.001
<0.001

R

1 <0.001

<0.001

Profundidad +
Periodo*Grado
Latitudinal
Poisson
327.51
0.222
39.5

9.l p

<0.001
<0.001

(G2 I B

5 <0.001
8.964 <0.001
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Tabla 10. Modelo GAM para la abundancia de moluscos

Parametro
Formula

Familia

GCV/UBRE

RZ

Desviacién explicada (%)

Factor

Afo

Zona

Periodo

Grado Latitudinal
Afo*Zona

Periodo*Zona
Periodo*Grado Latitudinal
Profundidad

Profundidad +

Afio

Cuasi Poisson
180.42

0.12

26.4
g.l. p
24 <0.001

7556 <0.001

Moluscos

Profundidad +
Afo*Zona

Gaussiana
56188
0.18
21.8

g.l. p

24 <0.001
1 <0.05

23 <0.001

8.941

Profundidad +
Periodo*Zona

Cuasi Poisson
149.3
0.03

9.1

g.l. p

1 <0.01
1 <0.05
1 <0.01

7.063 <0.01

Profundidad +
Periodo*Grado
Latitudinal
Cuasi Poisson
139.7
0.06
16.5

g.l. p

5 <0.001

5 <0.001
7.257 <0.01
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Figura 30. Serie de tiempo de oxigeno de fondo (a), y abundancia de crustaceos (b) y

moluscos (c) promedio para la profundidad de 100 m dentro de 3°Sa 9°Sen el

periodo 1976 — 2015. Las barras representan el error estandar.
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Figura 31. Serie de tiempo del oxigeno de fondo (a), y la abundancia de crustaceos

(b) y moluscos (c) promedio para la zona norte (03°-06°S) y sur (06°S-09°S) en el
periodo 1976 — 2015. Las barras representan el error estandar.
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5. DISCUSION

5.1 Patrones espaciales y temporales del pH modelado

El régimen temporal de pH superficial frente a las costas de Pert mostré tanto en los
datos modelados como las observaciones claros patrones de variabilidad estacional,
donde se observa un pH alto en verano y otofio, y condiciones mas &cidas en invierno
y primavera. Este patron esta en sincronia con los ciclos estacionales de la
concentracion de clorofila-a y temperatura superficial del mar (Chavez & Messié
2009), ligando la variabilidad del pH superficial principalmente con la productividad
primaria y el afloramiento, respectivamente (Takahashi et al. 1993). Esto se observa
en otros sistemas de afloramiento en el mundo, no solo en relacion al pH sino a otros
parametros de carbono como la alcalinidad total y la presion parcial de CO; (Takahashi

et al. 2014).

Anivel espacial, estos niveles bajos de pH superficial se encuentran cercanos a la costa
por el afloramiento (Simpson & Zirino 1980, Copin-Montégut & Raimbault 1994),
con un aumento de los valores de pH al norte de los 6°S, por la presencia al de las
masas de agua superficiales tropicales y ecuatoriales, las cuales son de naturaleza
alcalina (>8.03 unidades) (Ledn et al. 2011). En el estrato subsuperficial, esta
elevacion del pH puede deberse al transporte de masas de agua oxigenadas al norte 6°S
por la Corriente Ecuatorial Subsuperficial (EUC), y la Contracorriente Subsuperficial
del Sur primaria y secundaria, que ventilan y profundizan la Zona Minima de Oxigeno
(Stramma et al. 2010a, Thamdrup et al. 2012, Montes et al. 2014), caracterizada por

poseer altas concentraciones de dioxido de carbono y un bajo pH (Capone & Hutchins
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2013). Esta oxigenacion se relaciona con la estructura del pH modelado, tanto en el
estrato superficial como el de 100 m de profundidad (Figura 4), y en el fondo
principalmente al norte de los 4°S (Figura 35), dandose valores de pH maés altos
principalmente en el primer semestre del afio, cuando la EUC presenta un mayor flujo

(Lukas 1986).

La variabilidad temporal del pH en los ecosistemas de afloramiento posee una de las
mayores magnitudes dentro de los habitats marinos, siendo las fluctuaciones muy
rapidas, y alcanzando variaciones de aproximadamente 0.35 unidades de pH en
cuestion de dias (Hofmann et al. 2011). En la simulacion y observaciones del pH en
superficie se encontré una amplia variacion espacial y estacional, mas fue de menor
magnitud con la profundidad (Figura 42). En general, el pH de la columna de agua
hasta el fondo en promedio disminuye conforme aumenta la profundidad, y la forma
de los perfiles obtenidos (Figura 43), si se comparan con los perfiles tipicos de oxigeno
para el area (ver Fig. 6 Graco et al. 2007), entra en la categoria O — pH1 definida por
Silva (2008), para el rango de profundidad del presente estudio. Este tipo de perfil se
explica por la presencia de los procesos de remineralizacion de la materia orgéanica, los
cuales consumen oxigeno (Graco et al. 2006, Paulmier et al. 2011) y aportan DIC al
medio (Figura 34). Con respecto a la estacionalidad, en verano y primavera se observo
un descenso en el pH de fondo, el cual puede deberse a la mayor tasa de respiracion de
materia organica en la columna de agua, debido al aumento de la productividad
primaria en superficie (Messié & Chavez 2015). Durante el invierno, donde se aprecia

el més intenso afloramiento (Chavez & Messié 2009) se observo en los mapas de fondo
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la entrada de aguas de bajo pH provenientes del talud hacia la plataforma continental
(Figura 3). Se ha registrado esta mismo ingreso por afloramiento de aguas de pH bajo
en el Sistema de Corrientes de California (Feely et al. 2008), con valores de pH

minimos cerca al fondo (cercanos a 7.6 unidades) y otros lugares de plataformas

angostas, en donde incluso el agua aflorada llega a habitats cercanos a la costa (Booth
et al. 2012).

0-pH1 0-pH2 0-pH3 0-pH4

O-pH5

0-pH6

Depth

Figura 34. Diagrama de las diferentes estructuras verticales del oxigeno disuelto y el
pH (modificado de Silva (2008)).

La simulacion ROM-PISCES del periodo 2007-2014 reprodujo correctamente los
patrones estacionales del pH, pero con una subestimacién del pH de 0.1-0.2 unidades.
Estas diferencias fueron mayores en los casos donde existia un reducido nimero de
observaciones (Figura 40, meses de abril y julio), lo que podria deberse a una poca
representatividad de los datos observados. Con respecto a los patrones espaciales, se
observaron algunas diferencias, entre las que resalta la mayor amplitud de la franja de
bajo pH superficial costero en comparacion a las observaciones. Para evaluar esto, es
necesario conocer cuales son los factores que afectan la variabilidad del pH superficial.

De acuerdo a Takahashi et al. (2014), el pH depende primordialmente de la
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temperatura, la salinidad y la proporcién de alcalinidad total sobre el DIC; en el
presente estudio estas dos primeras correlaciones significativas han sido observadas
(Figura 6). El problema radica en que el modelo usa para las condiciones de frontera,
climatologias del DIC y la alcalinidad, donde se sabe que el DIC contribuye
cuantitativamente en el cambio positivo de pH entre las estaciones (Hagens &
Middelburg 2016). Esto ademés influye en la escasa variabilidad interanual que
presenta el modelo. En general el pH presenta en realidad una alta variabilidad a nivel
superficial y subsuperficial tal como lo demuestran las series de tiempo en otras zonas
del Pacifico (Dore et al. 2009). Otra caracteristica espacial de la simulacion es la
presencia de una zona de pH de fondo relativamente alto cerca de la costa entre 7° y
8°S. Esta zona presenta una baja profundidad en la batimetria que usa la simulacién

(Figura 47), lo cual podria promover los procesos de mezcla vertical (Feely et al. 2010).

Uno de los problemas que hay con estos modelos es que no existen un conjunto de
variables definidas o ecuaciones que describan el impacto de los ecosistemas marinos
en los ciclos biogeoquimicos, ni tampoco un consenso en cuan complejo debe ser un
modelo biogeoquimico para representar la relacion entre todos los componentes del
océano (Kriest et al. 2010). Una de las limitaciones de la simulacion de pH en el
presente estudio, ademas de la subestimacion, es la resolucion espacial (Figura 47),
que dificulta representar adecuadamente las condiciones de meso escala, los cuales se
ha demostrado tienen un rol importante en los procesos bioquimicos en el Pacifico
Tropical Este (Stramma et al. 2013, Thomsen et al. 2016), asi como para incorporar el

efecto de la geografia local (Blayo & Debreu 1999). Este ultimo punto se evidencia
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especialmente en el pH de fondo de la costa norte (Figura 5), ya que al ser la plataforma
muy angosta en esta zona (Velazco & Sarmiento 2001), la grilla usada en la simulacién
es demasiado gruesa como para incluir partes del talud continental norte, el cual

presenta un fuerte gradiente batimétrico y relieve disparejo (Velazco et al. 2015).
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5.2 Biodiversidad de especies de macrobentos calcificante de la plataforma
continental

En el area de estudio se reportaron proporciones similares de los grupos taxonémicos
del macrobentos calcificante tanto en abundancia como nimero de especies a los ya
registrados para la misma area por Tam (1992) y Yupanqui et al. (2013), con crustaceos
y moluscos teniendo mayores abundancias frente a los equinodermos. Este patron
también ha sido observado en otros zonas de plataforma continental de Peru (Levin et
al. 2002) y Chile (Gallardo et al. 2004, Palma et al. 2005, Sellanes et al. 2010), que
presentan condiciones deficientes en oxigeno inclusive mas intensas que las
predominantes en el presente estudio. Una de las especies calcificantes con mayor
representacion numeérica es el anfipodo Ampelisca araucana (Sellanes et al. 2007), que
alcanza densidades comparables a los poliquetos (Carrasco & Gallardo 1983, Carrasco

et al. 1988, Gutierrez et al. 2000, Neira & Palma 2007).

En otros sistemas bentdnicos asociados a zonas de afloramiento costero se observan
patrones similares. Por ejemplo, frente a California, las especies calcificantes estan
representadas mayoritariamente por los crustaceos (34%) seguida por los moluscos
(18%) (Hyland et al. 1991), con mayores abundancias de los primeros en el limite
superior de la ZMO y un pequefio pico a lo largo del limite inferior, no existiendo
moluscos fuertemente calcificados por debajo de niveles de oxigeno de 0.3 ml/L
(Mullins et al. 1985). Frente a Namibia en el sistema de Benguela, la mayor riqueza de
especies también corresponde a los crustaceos, con los anfipodos y decapodos como
grupos representativos, estando los moluscos restringidos a capas mucho mas

profundas por debajo de los 400 m (Eisenbarth & Zettler 2016), pero habiéndose
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registrado especies de moluscos como Nassarius vinctus y Nuculana bicuspidata en
zonas minimas de oxigeno con abundancias relativas cercanas al 60% (Zettler et al.

2009).
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Tabla 11. Namero de especies y abundancias de organismos del macrobentos calcificante reportados en diferentes

ambientes marinos.

Crustaceos Moluscos Equinodermos
Estudio Rango de
Lugar profundidad o . o . o .
Abundancia Abundancia Abundancia
Perd (37 - 9°5) Tam 1992 60 - 90 m 68.89 22 2365 14 7.3 9
Pert (3° - 12°S) Salzwedel et al 95 - 500 m 120 73
1988
Ensenada de Piura (5°S) Yupa;glusl) et al 5.77m 75.91 24 94.08 21
Callao (12°S) Levin et al 2002 305 - 1210 m 76.18 16.19 7 62
Bahia de Concepcion Gallardo et al
(36°S) 2004 122 -840 m 87.29 12.71
Chile (22° - 42°S) Palma et al 2005 98 - 2060 m 18 21 5
California (35°S) Hyligglet al 90 - 565 m 304 179
Costa de Namibia (17°S) | Zettler et al 2009 31-117m 28 99 5
Peninsula de Otago Probert & Wilson
(45°S) 1984 14 -150 m 66 70 25
zsgll\zl)sula de Qatar (24° - Wei et al 2015 36m 55.01 41.92 5 86
Perd (3° - 9°S) Este estudio 30 - 200 m 7072 66 2344 4.84 2
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La mayor parte de la abundancia por parte de los crustaceos en los estudios previos al
igual que en el ecosistema de Humboldt estuvo representado por ampeliscidos (Levin
2003). Por otro lado, en otro tipo de sistemas, en la Peninsula de Otago, donde la
productividad es sostenida principalmente por la influencia de los rios (Haywood
2004), los moluscos y crustaceos no son muy diferentes en nimero de individuos,
siguiéndoles en abundancia al grupo de los poliquetos (Probert & Wilson 1984). Para
ambientes oligotréficos como en los margenes de la Peninsula de Qatar, donde la alta
salinidad y temperatura son factores limitantes, son los moluscos los que aportan a la
mayor abundancia de organismos calcificantes, sobrepasando en numero a los
anfipodos (Wei et al. 2016). En el margen continental de Nueva Zelanda (Pilditch et
al. 2015), se registraron mayor abundancia de crustaceos hacia la zona més productiva,
mientras en un ambiente con pocos nutrientes, la diferencia entre crustaceos y moluscos

se redujo, siendo mas evidente la presencia de equinodermos.

Muchas de las especies y/o géneros se han registrado para otras zonas con las mismas
condiciones ambientales. El anfipodo Ampelisca araucana se ha registrado en Chile
desde Iquique hasta Concepcion (Gonzalez et al. 2008). En Perq, esta distribuido en
todo el litoral, y es parte de la infauna dominante del macrobentos (Arntz et al. 1991).
En el estudio se registré hasta los 3.4°S en el norte, en simpatria con A. mexicana, otra
especie de anfipodo del Pacifico tropical (Valencia et al. 2014b). Los miembros de la
familia Ampeliscidae se caracterizan por poseer caracteres extremadamente
conservativos incluso en amplias areas geogréficas (Soliman & Wicksten 2007),

definiendo especies con variaciones muy sutiles. Dado el amplio espectro de

108



condiciones ambientales en los que se distribuye, es necesaria una revision de A.
araucanayy el propio género en la costa peruana, como también se ha sugerido inclusive

cerca de la localidad tipo (Gonzalez 1991)

Entre otros peracaridos ademas de los anfipodos, los cumaceos se tornan un grupo
interesante, ya que tienen una capacidad de dispersion muy limitada, que los hace un
grupo util para estudiar patrones biogeograficos (Watling 2009). En el presente estudio
fueron encontrados con frecuencia al norte de los 8°S, en 43 estaciones entre 22 a 200
m. En otros estudios para Peru, los cuméaceos determinados pertenecen a profundidades
mayores de 1800 m (Petrescu 1995, Muhlenhardt-Siegel 2008). Para Chile se han
registrado 11 especies para el estrato de profundidad entre 50 a 200 m, principalmente
en fondos blandos (Thiel et al. 2003), mientras que el Pacifico tropical, en el area de
Ecuador (Islas Galapagos) cuenta con 2 especies (Jarquin - Gonzélez & Garcia -
Madrigal 2013). Los patrones de nimero de especies en cumaceos son inversos al
gradiente latitudinal de riqueza, diferenciandose de grupos conocidos como los
moluscos e isdpodos (Gage et al. 2004, Rivadeneira et al. 2011), con lo que también

seria necesario corroborar este hipétesis a lo largo de la costa peruana.

Una de las especies de moluscos que tuvo mayor representacién en el estudio en
frecuencia (57 estaciones) fue Chaetoderma sp., que se distribuyo6 a lo largo de toda el
area del estudio, entre las profundidades de 34 a 186 m. Este género forma parte de una
de las tres familias dentro de la clase Caudofoveata. Viven en una gran diversidad de
habitats y condiciones ambientales, en un rango de profundidad de 50 a 9000 m

(Sefaris et al. 2016). A nivel global se han documentado hasta el momento de 120 a
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150 especies, con un tercio perteneciendo a la familia Chaetodermatidae (Gracia C. et
al. 2013). La determinacion a nivel de clase se torna facil por la presencia de espiculas
sobre el cuerpo vermiforme, pero para un nivel especifico, es un grupo problematico
por la necesidad de analizar microestructuras a través de cortes histoldgicos (Todt
2013), lo que se hace tedioso en inventarios rapidos. Para la costa del Pacifico Sureste
se ha registrado solo a Chaetoderma araucanae (Osorio & Tarifefio 1976), que se
distribuye desde Valparaiso hasta el sur de Chile (Ramajo & Osorio 2010). Esta misma
especie se ha registrado para Peru, pero el lugar de colecta no ha sido especificado

(Paredes et al. 1999).

Otro grupo frecuente y el cual aport6 la mayor abundancia dentro del macrobentos
calcificante fueron los bivalvos de la subclase Protobranchia, la cual contiene a
Saccella sp. y Solemya sp. La primera especie fue la tercera mas abundante de todos
los calcificantes en el periodo 2007 - 2014, ademas de haber explicado los valores méas
altos de abundancia de moluscos en el periodo 1976 - 2015. Solemya sp. fue el molusco
mAas numeroso en ambientes con concentraciones de oxigeno menores o iguales a 2.0
ml/L. Ambos moluscos son parte de la infauna, presentan caracteres primitivos, y han
colonizado habitats a gran profundidad en el océano (Giribet 2008), estando presentes
también en las emanaciones frias (cold seeps) (Sellanes et al. 2004, Levin 2005). La
mayor parte de estas especies son de fondos fangosos y arenosos, con abundante
materia organica (Sharma et al. 2013). Para el caso de Solemya en la costa peruana, se
ha reportado a Solemya pervenicosa (Kamenev 2009) y un posible registro de Solemya

panamensis (Coan & Valentich-Scott 2012). Para el género Saccella, se tienen cuatro
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especies para la zona norte de Per(. En el presente estudio, la distribucién de Saccella

sp. alcanzo los 8.8°S.

El registro del macrobentos calcificante en la zona de estudio se caracteriza por tener
un bajo porcentaje de identificaciones a nivel especifico e incluso genérico. En los
ambientes de surgencia se ha puesto especial énfasis en las especies de poliquetos, las
cuales por ser mas abundantes reflejan el comportamiento total de la macrofauna
(Hutchings 1998, Quiplzcoa et al. 2011) y se ha recomendado su uso exclusivo para
evaluar cambios en las comunidades bentonicas (Olsgard et al. 2003). Ellis (1985)
definié el término suficiencia taxondmica como la identificacion taxonémica que
equilibra la necesidad de indicar la biologia de los organismos con la precision de hacer
las determinaciones, lo que significa determinar hasta la clasificacion taxonémica mas
alta sin perder detalles ecoldgicos (Mueller et al. 2013). En el caso de los moluscos, se
ha visto que los patrones de diversidad beta detectables en las especies son reflejadas
a nivel genérico o de familia, pero contando con inventarios previos y a grandes escalas
espaciales (Terlizzi et al. 2009). Si bien es cierto que la afirmacion anterior podria
aplicarse al macrobentos para perturbaciones ambientales a corto plazo (Warwick
1993, Warwick & Clarke 1995), para el estudio de procesos de largo plazo, tales como
los ligados al cambio global, el equilibrio de las interacciones entre especies
filogenéticamente cercanas cambiaria (Tataranni et al. 2009), por lo cual se necesitan
andlisis periodicos al nivel taxondmico més fino (Musco et al. 2011) en zonas como

Peru, donde gran parte de la biodiversidad macrobentdnica es ain desconocida.
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Por otro lado, en el presente estudio se han encontrado familias poco frecuentes como
los Pyramidellidae y Tornidae, las cuales tienen especies en otras partes del mundo que
estan afectadas por deficiencia de oxigeno estacional o perenne (Levin et al. 2000,
Baustian & Rabalais 2009). Es posible que por el diminuto tamafio de los especimenes,
sumado al efecto descalcificante del formol para preservarlas, las delgadas conchas que
caracterizan a estos taxa lleguen en su mayoria rotas o inexistentes (Geiger et al. 2007)

dificultando su registro en las muestras.

Cabe indicar que la biodiversidad del macrobentos calcificante exhibié cambios
significativos con el evento El Nifio 2015-2016. En abril del 2015 se registré el arribo
de una intensa onda Kelvin a la costa de Peru que generé anomalias de +4°C y +5°C a
nivel superficial y subsuperficial respectivamente (Moro6n et al. 2015), lo cual es
caracteristico de eventos El Nifio (Anculle et al. 2015). Esto se vio reflejado en la
aparicion de especies poco frecuentes en las muestras (Figura 36). En general, bajo
condiciones EI Nifio, la oxigenacion del agua de fondo profundiza la ZMO a 100 m y
en casos extremos a 300 m, lo que favorece la migracion de especies del macrobentos
propias de aguas tropicales en la zona central (Arntz & Tarazona 1990, Arntz et al.
2006), como Westwoodilla sp. y Ampelisca mexicana (QuipUzcoa et al. 2017). Sin
embargo es posible que esta fauna esté presente en condiciones relativamente frias, con
un nimero reducido de individuos, tal como Salzwedel et al. (1988) y Mayor (1996)

registraron al género Volvulella sp. en el periodo previo al Nifio 1982/83.
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Figura 36. Especies del macrobentos calcificante del Crucero 2015/ 05 — 06. (a) Ampelisca araucana, (b) Chaetoderma
sp. (Chaetodermatidae), (c) Saccella sp. (Nuculanidae), (d) Cumacea, (e) Scaphopoda, (f) Solariorbis sp. (Tornidae), (g)
Volvulella sp.1 (Rhizoridae), (h) Volvulella sp. 2 (Rhizoridae), (i) Turbonilla sp. (Pyramidellidae). Escala 1mm.
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53 Oxigeno y pH como factores que influyen en la variabilidad espacial y
temporal del macrobentos calcificante

El area del presente estudio muestra ambientes con un gradiente latitudinal marcado de
oxigeno disuelto de fondo (Figura 33), que es inversa a la abundancia de calcificantes
entre la capa de 50 a 200 m (Figura 9). Para el margen continental de Perl la
distribucion espacial de la densidad del macrobentos total se comporta como el modelo
de Pearson & Rosenberg (1978), asociado al enriquecimiento de materia organica
(Gutiérrez et al. 2006) registrada en los sedimentos de la plataforma (Velazco et al.
2015). Bajo estas condiciones de estrés por la mayor deficiencia de oxigeno hacia el
sur, la comunidad se ve dominada por especies tolerantes a esta condicién de acuerdo
con Weston (1990), siendo Ampelisca araucana y Saccella sp., los que presentan los
mayores valores de abundancia relativa del macrobentos calcificante. Si bien los
crustaceos componen la mayor parte de la abundancia del macrobentos, se observa una
disminucion en abundancia relativa de las especies fuertemente calcificadas hacia el
sur (Pitz & Buchholz 1991). Otro grupo con un claro gradiente latitudinal son los
equinodermos, representados mayoritariamente por los Ophiuroidea, cuyas
abundancias relativas desaparecen al sur de los 7°S. Esta clase, a pesar de tener las
menores tasas de consumo de oxigeno dentro del phylum (Hughes et al. 2011), es
sensible a valores menores de 1.3 ml/L de acuerdo a un meta-andlisis conducido por
Rabalais et al. (2013). Para los moluscos solo se observa el aumento de la abundancia
relativa con la latitud en la capa de 100 a 200 m, con un mayor aporte de abundancia
hacia el sur por parte de los bivalvos, que son considerados mas tolerantes a bajas

concentraciones de oxigeno entre los moluscos (Gray et al. 2002). Se observa que el
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oxigeno es el principal factor limitante que influencia los gradientes de abundancia a
nivel taxondmico, y que se refleja también en el tipo de alimentacion de los organismos

calcificantes, con detritivoros hacia el sur y carnivoros hacia el norte (Figura 11).

En cuanto a las asociaciones de especies encontradas en el presente estudio (Figura 13),
el primer grupo presenta los géneros Chaetoderma sp. y Solemya sp., los cuales han
sido reportados en ambientes con altas concentraciones de sulfuros (0.1 a 0.3
mM)(Tunnicliffe et al. 1998, Sahling et al. 2002). La segunda comunidad esta
conformada por especies propiamente tropicales, registradas para el Pacifico norte y
colombiano (Barnard 1960, Mills 1965, Valencia et al. 2014a). La representacion de la
tercera comunidad por parte de los ofiuroideos estuvo restringida a sectores donde el
porcentaje de limo arcilla fue alto (Velazco et al. 2015), ademas de presentar el valor
promedio mas alto de oxigeno. Yupanqui et al. (2013) documentaron esta asociacién
con mayores valores de oxigeno, pero en ambientes someros. Entre las especies de
ofiuros de Perl, Ophiactis kroeyeri requiere de altas concentraciones de materia
orgénica, ademéas de aumentar su abundancia con respecto al oxigeno (Hooker et al.
2013). A la vez de disponer de alimento, algunas especies de Ophiuroidea prefieren los
sedimentos finos para agilizar la excavacion ante la presencia de un depredador (Boos
et al. 2010). La cuarta comunidad estuvo asociada con especies de la provincia peruana
y magallénica, que estan sujetas a bajos niveles de oxigeno (Retamal & Moyano 2010,
Stuardo & Vega 2011, Baeza & Hernéez 2015), con excepcion de los Pilumnidae, que
estan registrados para el norte de Peri (Moscoso 2012). En el caso de la quinta

comunidad, estuvo conformada en su mayoria por dos géneros de bivalvos infaunales
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(Pitar sp. y Tellina sp.) cuya alimentacion es filtradora suspensivora y depositivora, y
cuentan con gran cantidad de especies de ambientes someros (Nicol 1967, Coan &

Valentich-Scott 2012)

El oxigeno y su relacion con los organismos macrobenténicos han sido ampliamente
estudiados en estudios in situ y experimentales, incluso solamente en relacion con la
fauna calcificante (Rosenberg et al. 1991). EI macrobentos disminuye en abundancia y
riqueza especifica conforme se acerca a los limites de las zonas minimas de oxigeno
(Diaz & Rosenberg 1995, Levin et al. 2000, Gooday et al. 2009). Sin embargo, los
organismos calcificantes de la zona del Pacifico Este tienen menores umbrales de
mortalidad de oxigeno disuelto que los de otras cuencas oceanicas (Chu & Gale 2017).
Este efecto se ha expresado en una correlacién significativa del oxigeno disuelto con
la riqueza especifica y el indice de diversidad de Fisher Alpha del total de organismos
calcificantes en el presente estudio. Ademas, ninguna especie frecuente con excepcion
de Solemya sp. tiene mas del 50% de su abundancia promedio acumulada por debajo
de valores de 0.5 ml/L de oxigeno. En cuanto al macrobentos no calcificante, los
poliquetos, que componen la mayor parte del grupo, presentan abundancias que no
decaen en condiciones deficientes de oxigeno severas, teniendo picos de abundancia
incluso en el centro de la ZMO (Mullins et al. 1985), lo que se ha observado en este

trabajo en los rangos de oxigeno por debajo de 0.5 ml/L.

Con respecto a la variabilidad temporal, el oxigeno de fondo en general tuvo una
tendencia positiva hacia el ultimo periodo ademas de una mayor estabilidad interanual

(Tenorio et al. 2011), tal como fue observado por Quiplzcoa et al (en prensa), quienes

116



sugirieron una adveccion mas frecuente de las aguas ecuatoriales que fueron mas
oxigenadas en la década del 2000 (Flores et al. 2009). De igual manera se encontré el
mismo comportamiento de la abundancia de crusticeos hallado para la biomasa del
macrobentos total por Quiplzcoa et al, con un aumento hacia el periodo del 1995 —
2009, principalmente en el area al sur de 6°S. Los autores propusieron que la tendencia
de aumento de clorofila-a hacia el sur de 6°S (Demarcq 2009) debido a la
intensificacion del afloramiento (Varela et al. 2015) pueda significar una mayor
disponibilidad de alimento. Por otro lado, las abundancias de los moluscos no tuvieron
una tendencia muy marcada, con un cambio del nicleo de mayor abundancia hacia el
sur. Es probable que si bien tanto la disponibilidad de alimento como de oxigeno
disuelto sean importantes, otros factores como el tipo de sedimento y el régimen
hidrodinamico jueguen un mayor rol sobre la abundancia (Martins et al. 2014, Davis

et al. 2017).

La influencia del pH in situ se ha estudiado principalmente en ambientes cercanos a
volcanes submarinos. Niveles elevados de CO; alteran el reclutamiento de los taxa
calcificantes como foraminiferos y moluscos y algunos grupos de crustaceos como los
anfipodos (Allen et al. 2016). En el mar Tirreno, en Italia, se estudié una emanacion
de CO2 submarina (Cigliano et al. 2010), con un rango de variabilidad de pH similar al
del presente estudio, y se registré una menor abundancia del macrobentos calcificante
en zonas con un pH mas bajo, mostrando individuos con un alto grado de
descalcificacion. El numero de individuos se ha visto disminuido especialmente en

especies con un mayor control sobre la calcificacion, en comparacion con grupos donde
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hay un minimo control biolégico (Goffredo et al. 2014). La disponibilidad de alimento
podria permitir contrarrestar los efectos del estrés generado por las elevadas
concentraciones de CO2 (Thomsen et al. 2010). En lugares oligotroficos por ejemplo,
altas concentracion de CO; por la cercania a emanaciones submarinas, el namero de
macrobentos asociados a corales no es afectado, mas si los que se presentan en otros
sustratos, tanto sean calcificantes o no calcificantes (Fabricius et al. 2014). En otro
estudio realizado en la plataforma de la costa oeste de Escocia, se realizd un
experimento de inyeccion temporal de CO. para registrar el efecto sobre el
macrobentos, encontrandose que tanto los organismos calcificantes como los no
calcificantes fueron afectados negativamente en términos de biodiversidad, abundancia
y biomasa (Widdicombe et al. 2015). Esto ultimo difiere a la respuesta usual en
ambientes de bajo pH naturalmente, donde los organismos no calcificantes como los
poliquetos muestran una alta tolerancia para el pH bajo (Ricevuto et al. 2014, Ricevuto
et al. 2015). En el presente trabajo se encontrd esta ultima situacion, siendo los
poliquetos mucho méas numerosos en condiciones de menor pH y deficientes en

oxigeno (Figura 35).

En nuestro estudio, los organismos calcificantes mostraron una correlacion positiva
con el pH estimado, la cual estuvo explicada por la abundancia de crustaceos (Figura
15). Para el sistema de afloramiento de Per donde los niveles de pCO: llegan a 1380
patm (Shen et al. 2017), se espera que al igual que en otros ambientes de bajo pH los
crustaceos sean los menos afectados (Wittmann & Portner 2013). En un estudio

efectuado en ambientes intermareales, Steckbauer et al. (2015) registraron una mayor
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tolerancia de crustaceos sobre los otros grupos taxonémicos en condiciones de acidez
con valores de pH cercanos al presente estudio. Este grupo seria el mas tolerante a la
acidificacién por tener posiblemente una regulacion de pH mas eficiente (Wheatly &
Henry 1992), y un exoesqueleto de quitina (Bentov et al. 2016) reforzado con calcita,
la forma mas estable de carbonato de calcio (Whiteley 2011). Ademas son el Unico
taxon que usa fases amorfas del carbonato de calcio en la calcificacion, las cuales si
bien tienen limitaciones como una menor estabilidad, dureza y elasticidad que las fases
cristalinas (Addadi et al. 2003), son compensadas con la incorporacion de fosfato de
calcio, que tiene una mayor proporcion que el carbonato en algunas estructuras como
las quelas, regiones bucales y locomotoras (Bentov et al. 2016). A pesar de todas estas
ventajas sobre otros grupos taxonomicos, el presente estudio no sugiere la misma
respuesta tolerante, incluso con las especies mas frecuentes (Figura 16 y 17), donde la
mayor parte alcanza niveles de abundancia mayores por encima de un pH de 7.8
unidades. Es posible que esta tolerancia se vea afectada por la deficiencia de oxigeno,
en donde los crustaceos tienen los mayores umbrales de concentracion de oxigeno

(Vaquer-Sunyer & Duarte 2008).

En el caso de los anfipodos, Ampelisca araucana explicé la correlacion positiva de la
abundancia de los crustaceos con el pH en nuestro estudio. Egilsdottir et al. (2009)
estudiaron Echinogammarus marinus, una especie del intermareal, encontrando que
no hay disminucidn significativa en el nimero de eclosiones de la especie a menor pH,
que se expresaria en una menor abundancia, lo cual puede deberse a que su caparazon

esta mas quitinizada. Sin embargo, la relacion positiva entre el pHy A. araucana podria
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obedecer al mayor porcentaje de calcio en el cuerpo en organismos de fondo, donde se
ha reportado hasta un 40% de fraccion inorganica en especies del mismo género (\Voss-
Foucart et al. 1995). Asimismo, la disminucién del pH también provoca cambios en la
especiacion de los metales por lo cual se incrementa su proporcion de formas libres
(Millero et al. 2009), generando toxicidad en el sedimento. Passarelli et al. (2017)
registraron mortalidades de dos anfipodos asociadas al aumento del Zn en ambientes

de bajo pH, siendo mas sensible la especie de habitat temperado que la tropical.

En el presente estudio, no se ha obtenido ninguna relacién entre la abundancia de
moluscos y el pH estimado; sin embargo ello no descarta algun efecto negativo de las
condiciones de bajo pH sobre estos organismos. Para el mismo rango inferior de pH
estimado en este estudio se han documentado efectos negativos como un incremento
en la disolucion de las conchas, mortalidad y una disminucién en las tasas de
crecimiento (Gazeau et al. 2013). No obstante, el énfasis de estos trabajos han sido
principalmente en moluscos de habitats someros (Kroeker et al. 2014). El caracol
Concholepas concholepas, propio de fondos submareales, presenta diferentes
morfotipos segun el grado de pCO; y temperatura de la zona que habita a lo largo de la
costa de Chile (Ramajo et al. 2015). De igual manera, Cérdova (2016) report6 una
disminucion en la tasa de crecimiento en Argopecten purpuratus, en condiciones de pH
menores a 7.6 En ambientes de bajo pH cercanos a volcanes submarinos se ha
observado que algunas especies presentan un tamafio reducido de la concha en
comparacion del que alcanzan en ambientes sin bajo pH, con lo cual compensan

energéticamente las condiciones estresantes del medio (Garilli et al. 2015). En el
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presente estudio, los moluscos en general no exhibieron una correlacion significativa
con el pH estimado. Sin embargo, Chaetoderma sp exhibié mas bien una correlacion
negativa con el pH estimado. Estos caudofoveados para la region del Pacifico son mas
abundantes en el talud continental que en la plataforma (Scheltema 1990); algunos
miembros de la familia a la que pertenece Chaetoderma sp. estan asociados a aguas
frias (Scheltema 1995). Si bien la abundancia de este género tiene también una
correlacién positiva con la profundidad, la magnitud el indice de correlacion con el pH

fue mucho mayor.

Ningun indice de diversidad del macrobentos calcificante en este estudio se asocié con
el pH estimado, similar a lo encontrado para foraminiferos calcareos por Pettit et al.
(2013), donde los parametros comunitarios no tuvieron cambios significativos con el
gradiente de pH. Cuando se tomaron en cuenta tanto el oxigeno como el pH, se
encontraron diferencias significativas entre todas las categorias. En el caso del indice
de Shannon, existieron mayores valores con un ambiente de bajo pH pero oxigenado,
gue asemeja al incremento de la diversidad ante el enriquecimiento moderado de la
materia organica en el sedimento (Warwick & Clarke 1993). Graficamente en nuestros
resultados se observan los menores valores en el indice de Simpson en condiciones de
menor pH estimado y deficientes en oxigeno, lo cual sugiere una dominancia de las
especies oportunistas (Gray et al. 1990). Por parte de la riqueza especifica, se tuvieron
valores muy reducidos de especies calcificantes en condiciones deficientes en oxigeno
y bajas en pH. Al evaluar los efectos ecoldgicos de las condiciones de oxigeno se

encontr6 una posible diferencia del efecto de la hipoxia sobre las categorias de

121



movimiento. Por ejemplo la abundancia de los organismos mdtiles fue menor en
condiciones deficientes de oxigeno, por la alta demanda de oxigeno que estos requieren
para el movimiento (Ekau et al. 2010). Esto haria a las especies discretamente motiles
mas numerosas, ya que si bien presentan actividad locomotora, esta no es necesaria
para la alimentacion. En Papla Nueva Guinea se documentd este caso con una
disminucion de los organismos matiles hacia los ambientes de bajo pH (Fabricius et al.

2014)

Para los sistemas de surgencia los pocos estudios experimentales han mostrado una
tolerancia relativa del macrobentos calcificante en los habitats de bajo pH (Vargas et
al. 2015), donde es posible que la disponibilidad de alimento juegue un rol importante
(Thomsen et al. 2010). En el presente estudio, se observa que los organismos
calcificantes son mas sensibles a las concentraciones de oxigeno disuelto propias de la
ZMO que a los valores de pH bajos (Tabla 12). En este contexto, la sensibilidad esta
definida como el grado al cual la supervivencia, persistencia, adaptacion o regeneracion
de una especie o poblacion es dependiente de las condiciones ambientales (Dawson et
al. 2011). Las especies mas sensibles muestran mayores reducciones en estas
cualidades en presencia de factores de estrés, reflejandose esto en la disminucién de su
abundancia. La identificacion de estas sensibilidades especificas serviria para entender
los efectos negativos de los cambios ambientales (Wittmann & Portner 2013). Sin
embargo, se necesita conocer mas sobre la variabilidad natural de los factores de estrés,
como es en el caso del pH (Vargas et al. 2017), en especial de los valores de fondo,

para poder replicar las condiciones del ambiente en los estudios experimentales
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(Frieder et al. 2012), en la suficiente escala temporal para diferenciar adaptacion y
aclimatacion por parte de los organismos (Hofmann et al. 2010, Sunday et al. 2014).
Ademas se esta poniendo énfasis en el efecto que tiene tanto el pH como el oxigeno
sobre el macrobentos en las zonas de afloramiento (Frieder et al. 2014, Gobler et al.
2014, Jansson et al. 2015, Steckbauer et al. 2015), pero no se tienen datos de estas dos
variables ambientales juntas sobre especies de habitats profundos. Es Util también
llevar a cabo estudios tomando en cuenta otros factores como el tipo de hébitat
presente, donde el método de colecta con métodos visuales y acusticos brinda una

mejor estimacion de la escala espacial del fondo (Ellingsen 2002, Mosch et al. 2012).
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Figura 37. Relacién del macrobentos no calcificante con el oxigeno y pH. (a)
Cuadros de doble entrada con abundancias promedio transformadas a logaritmo con
respecto a intervalos de pH y oxigeno. Se graficaron casillas negras cuando no
existieron datos abioticos en los intervalos de oxigeno y pH sefialados. (b)
Diagramas de caja para abundancias de organismos no calcificantes respecto a las 4
categorias de pH y oxigeno disuelto.
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Tabla 12. Respuesta de las especies mas frecuentes del macrobentos calcificante en
el periodo 2007 — 2014 ante niveles bajos de pH y oxigeno, asi como sus rangos de
distribucion para con estas variables

Respuesta Rango de distribucion
Especie . . Oxigeno
pH Oxigeno | pH estimado disueltg in sty

Ampelisca araucana Sensible Sensible 7.65-8.03 0.10-2.15
Ampelisca mexicana Sensible Sensible 7.67-7.86 0.29-2.85
Pinnixa transversalis Sensible Sensible 7.63-7.93 0.24-2.86
Pinnixa valdiviensis Sensible Sensible 7.67-8.01 0.19-2.70
Squilla sp. Sensible Sensible 7.66-7.83 0.19-2.86
Tellina sp. Tolerante Sensible 7.63-7.99 0.49-2.75
Solemya sp. Tolerante Tolerante 7.66-7.77 0.19-2.12
Pitar sp. Sensible Sensible 7.63-8.01 0.19-2.85
Chaetoderma sp. Tolerante Sensible 7.57-7.83 0.10-2.86

5.4 Adaptaciones del macrobentos calcificante asociadas a la deficiencia de
oxigenoy bajo pH

Los ampeliscidos como otros grupos del macrobentos que habitan las ZMO presentan
una amplia area superficial de las branquias que les confiere una mayor capacidad de
captacion de oxigeno (Levin 2003). Moore & Taylor (1984) sugirieron que el aumento
del area branquial estaria relacionado a facilitar el intercambio idnico durante la
respiracion. Cabe indicar, que el tipo de branquias que poseen (filobranquias) es
considerado un caracter primitivo dentro del suborden Gammaridea, puesto que los
anfipodos de este taxdn al evolucionar disminuyeron su tamafio corporal y con ello la
demanda de oxigeno, con lo que las branquias se redujeron a estructuras ovales y
aplanadas ubicadas en las coxas, tal como se observa en la mayoria de familias (Steele
& Steele 1991). Roast & Jones (2003) documentaron una mayor superficie en el area

branquial de una poblacién de Gammarus duebeni que habitaba drenajes de una planta
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de tratamiento doméstica, con una elevada acumulacion de Zn en el organismo. El
aumento de la superficie branquial, con una mayor captacion de oxigeno también
elevaria la captacion de metales como el Zn, el cual en sedimentos marinos es
removilizado en condiciones de bajo pH y resulta toxico para los anfipodos (Passarelli

et al. 2017).

Una de las especies tolerantes al bajo pH en el presente estudio fue Tellina sp. Los
telinidos habitan fondos blandos de arena y fango (Coan & Valentich-Scott 2012),
siendo abundantes en los ultimos (Newell 1965). Ademas, con el suficiente alimento,
los bivalvos pueden mantener su presupuesto energético para conservar la integridad
de su concha, incluso en condiciones de estrés de bajos pH y oxigeno disuelto (Melzner
et al. 2011). Los telinidos aprovechan al maximo la disponibilidad de alimento al
cambiar su modo de alimentacion dependiendo de las condiciones de su entorno, entre
ser depositivoro y suspensivoro (Levinton 1991, Térnroos et al. 2015). En especies
como el telinido L. balthica, su adaptacion a condiciones acidas y de bajo oxigeno
puede darse desde la etapa larvaria, cuyo asentamiento ocurre en la temporada de
mayor flujo de materia organica y por consiguiente en condiciones reducidas y
deficientes en oxigeno (Jansson et al. 2015). Por otro lado, la respuesta del
metabolismo de los bivalvos ante la disminucién de pH suele ser de forma parabdlica,
incrementandose hasta cierto nivel de pCO2, con una posterior disminucion (Thomsen
& Melzner 2010). Limecola balthica muestra un mayor crecimiento de la concha bajo

condiciones &cidas y de bajo oxigeno (Jansson et al. 2015). Sin embargo este aumento
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en calcificacion puede verse acompafiado de una pérdida de musculatura, tal como

sucede en el caso del ofiuro Amphiura filiformes (Wood et al. 2008).

La deficiencia de oxigeno en el agua de fondo puede estar acompariada por condiciones
anoxicas y sulfidricas en los sedimentos. El propio L. balthica, es capaz de proteger su
enzima citocromo ¢ oxidasa contra la intoxicacién por la presencia de sulfuros (Jahn &
Theede 1997, Windoffer et al. 1999). En estudios experimentales, donde se someten a
estos bivalvos a un pH bajo y a la acumulacion de sulfuros, el factor que genera
mortalidad no es uno abidtico, sino infecciones generadas por bacterias anaerdbicas

que proliferan en los eventos andxicos.(de Zwaan & Babarro 2001).

Otra manera de sobrevivir en este medio adverso, es la simbiosis quimiosintética, la
cual permite fijar carbono a partir de CO2 0 CHa4 e incluso nitrogeno (Conway et al.
1989, Scott & Cavanaugh 2007), y estd ampliamente extendida en la clase Bivalvia
(Roeselers & Newton 2012). La endosimbiosis implica una serie de adaptaciones en el
modo de vida y la morfologia de la concha de las especies (Seilacher 1990). Esta
relacion se ha sugerido que puede afectar directamente la morfologia de las branquias
en los Thyasiridae a un nivel especifico (Batstone et al. 2014); familia representada por

Thyasira flexuosa en el area de estudio del presente trabajo.

La familia Solemyidae cuenta con especies distribuidas en habitats profundos, someros
y carcasas de ballenas (Stewart & Cavanaugh 2006, Fukasawa et al. 2017), las cuales
tienen una fuerte dependencia sobre el producto de carbono de la simbiosis por sobre
la alimentacion heterotréfica (Conway et al. 1992, Krueger et al. 1992), Este caracter

se evidencia en una atrofia del tubo digestivo asi como la ausencia de un aparato
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enzimético (Reid 1980). Las branquias que son gruesas y desarrolladas, facilitan el
transporte de sulfuros a los simbiontes mediante la unidn con la hemoglobina, de la
misma manera que con el oxigeno (Doeller et al. 1988). Estas bacterias estan presentes
desde los estadios larvarios en los Solemyidae, asi que la transmision es vertical
(Gustafson & Reid 1988). La presencia del género Solemya sp. en los ambientes mas
extremos de hipoxia y bajo pH en la zona de estudio, ademas de evidenciar su tolerancia
de bajo pH a estas condiciones motivan futuros estudios sobre la adaptacién metabélica

de las especies de Peru.

Los organismos de cuerpo blando no calcificantes, como se ha visto en el presente
estudio, son igualmente abundantes en condiciones &cidas que en alcalinas. Sin
embargo, cuando los organismos calcificantes tienen cubiertas protectoras organicas
que protegen sus estructuras calcareas pueden mantener la homeostasis con respecto al
pH, de manera similar a los no calcificantes (Peck et al. 2015). Dentro de los moluscos,
la clase Caudofoveata no posee una concha externa, sino pequefias espiculas de
aragonita que varian en forma y tamafio dependiendo de la especie y regién corporal
(Ehrlich 2010). La cuticula quitinosa de estos animales cubre totalmente el cuerpo,
dentro de la cual existen células organizadas en serie llamadas espiculoblastos que dan
origen a las espiculas, las que atraviesan la cuticula hacia la parte externa (Nielsen et
al. 2007). En la zona de estudio, el género Chaetoderma sp., estuvo restringido a
ambientes con el menor rango de pH, lo que podria confirmar esta adaptacion a
ambientes de bajo pH. Los caudofoveados suelen enterrarse en el sedimento, ademas

de alimentarse de foraminiferos bentonicos y de detritus (Scheltema 1993). Ademas
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cuentan con estructuras ganglionares en la zona antero lateral cefélica, que pueda estar
relacionada a una adaptacion de deteccion sensorial para encontrar a los foraminiferos
(Shigeno et al. 2007), muy abundantes en la plataforma y el talud continental de Peru
(Mallon 2011, Cardich et al. 2015) . Los dientes de la radula de estos animales, los
cuales nunca se renuevan durante su periodo de vida, estan reforzados con 6xido de
hierro amorfo e hidroxiapatita (Cruz et al. 1998). Sin embargo, debido a la dificultad
en la colecta de especimenes vivos y ademas por los caracteres morfolégicos Gnicos de
este grupo, el conocimiento de la fisiologia de estos organismos sigue siendo muy

limitado (Lindberg & Sigwart 2015).
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6. CONCLUSIONES

Los resultados del presente estudio confirman parcialmente la hipétesis central,
ya que menores valores de riqueza especifica del macrobentos calcificante se
encontraron en ambientes de bajo pH y deficientes de oxigeno. En cambio, a
excepcion de los crustaceos, los cuales disminuyeron su abundancia con
menores niveles de pH, no se observo cambio significativo en las abundancias
de moluscos ni en los calcificantes totales. Los indices de diversidad de
Shannon y Fisher, asi como la equitabilidad de Simpson tuvieron mayores
valores en condiciones oxigenadas pero bajas en pH.

Los datos validados y corregidos del modelo biogeoquimico ROMS — PISCES
para los valores de pH superficial y subsuperficial estuvieron dentro del rango
de las observaciones. El modelo reprodujo la dindmica espacial y estacional del
periodo 2007 - 2014. A nivel superficial y en la columna de agua a los 100 m
se observé un fuerte patron latitudinal de valores mayores de pH hacia el norte
de los 7°S. El estudio sugiri6 una baja variabilidad en los valores de fondo, con
un pH mas acido en primavera y verano, y mas alcalino en otofio e invierno.

El macrobentos calcificante de la plataforma continental en el presente estudio
estuvo conformado en su mayoria por crustaceos, seguido por moluscos y
equinodermos. Se encontrd en general mayores abundancias hacia el sur de los
6°S, bajo condiciones de enriquecimiento organico y con una menor
concentracion de oxigeno disuelto. Asimismo, los organismos de mayor

motilidad y de preferencias carnivoras se ubicaron al norte de los 7°S.
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Se identificaron cinco comunidades de macrobentos calcificante a lo largo del
area de estudio, diferenciandose las dos primeras en la latitud, representadas
por especies de aguas tropicales y frias respectivamente. Las dos siguientes
comunidades se separaron por especies de habitats someros a profundos. La
ultima comunidad tuvo lugares oxigenados y de alto porcentaje de sedimentos
de grano fino.

Para las relaciones de las abundancias con cada variable abiotica, el pH tuvo
una correlacion positiva con la abundancia de crustaceos, que se explicé por la
relacion del pH con el anfipodo mas numeroso, Ampelisca araucana. Con
respecto al oxigeno, los valores del indice de diversidad de Fisher Alpha y la
riqueza especifica tuvieron correlaciones positivas con el oxigeno disuelto.

En las respuestas especificas, se encontré una mayor tolerancia de parte de las
especies de moluscos a bajos valores de pH, en comparacion a los crustaceos.
Esto contradice anteriores estudios sobre la resistencia de los crustaceos a la
acidificacion, con lo cual es posible la influencia de otros factores sobre esta
respuesta. EI Gnico género de especies tolerante tanto al bajo pH como a la
deficiencia de oxigeno fue Solemya sp. El caudofoveado Chaetoderma sp. fue
la Unica especie cuya abundancia tuvo una correlacion inversa con el pH
estimado. Ampelisca araucana se mostré sensible a valores de pH por debajo
de 7.75.

La tendencia de oxigenacion de fondo y su estabilizacion de valores registrada

en la costa norte y centro norte de Per( corresponde con el aumento en
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abundancia de los crustaceos en el periodo 1995 — 2009 en comparacion con el
periodo de 1976 — 1991. No se observé esta misma tendencia en moluscos,

disminuyendo su nimero hacia el altimo periodo.
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RECOMENDACIONES

Incluir mediciones del pH in situ a nivel subsuperficial en los muestreos
rutinarios de los cruceros de IMARPE, asi como otros parametros del CO>
como la alcalinidad y el DIC.

o Realizar inventarios exhaustivos de la biodiversidad calcificante a profundidad,
asi como revisiones taxonomicas de las especies para contribuir con las
determinaciones.

e Proponer estudios experimentales de los efectos del pH independiente y/o
asociado a otros factores de estrés sobre el metabolismo de especies de
macrobentos calcificante de habitats profundos.

e Realizar estudios de las adaptaciones morfologicas y fisioldgicas del

macrobentos calcificante adaptado a ZMO.
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9. ANEXOS

9.1 Modelado Biogeoquimico y Simulaciones de los parametros del sistema
carbonato

El modelo biogeoquimico PISCES (Pelagic Iteraction Scheme for Carbon and
Ecosystem Studies), simula la productividad biolégica marina y describe los ciclos
biogeoquimicos de carbono y de los principales nutrientes (Aumont & Bopp 2006).
PISCES posee 24 variables de estado, los cuales se engloban en 4 tipos de componente:
disuelto/nutriente, fitoplancton, zooplancton, y particulas muertas/detritus. EI modelo
regional ROMS (Regional Oceanic Modeling System) acoplado al PISCES, es un
modelo de circulacion oceanica que ha sido disefiado especialmente para simular de
manera realista la dindmica de los sistemas regionales. ROMS resuelve las ecuaciones
primitivas en un sistema en rotacion y esta basado en la aproximacion de Boussinesq,
el balance de momento vertical hidrostatico y satisface la ecuacion de continuidad en

3D para un fluido incompresible (Shchepetkin & McWilliams 2005).

Actualmente, los modelos biogeoquimicos son muy usados en lo que respecta al ciclo
de carbono, para estimar el ingreso y la salida de diéxido de carbono en el océano,
ademas de otras variables como la alcalinidad y el carbono inorgénico disuelto. Un
componente importante dentro de los célculos del modelo es el pH, ya que las
fracciones de CO,, HCOs y COs* en el DIC son controlados por este, ademas de
influenciar directamente el intercambio de CO2 entre el océano y la atmésfera. El pH
no solo esta incluido en el ciclo del carbono, sino también en el del nitrdgeno y la

solubilidad de los metales, lo que hace importante su calculo (Munhoven 2013). La
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mayoria de modelos biogeoquimicos incluyendo el PISCES, usan una medicion que
utiliza los boratos, el carbono inorganico disuelto, y un término conocido como

alcalinidad practica.

Para los valores de pH, se empled el modelo biogeoquimico PISCES, acoplado al
modelo fisico ROMS. PISCES simula los niveles troficos inferiores del ecosistema
marino, y los ciclos biogeoquimicos del carbono y los principales nutrientes (Aumont
& Bopp 2006). ElI modelo acoplado ROMS/PISCES necesita de forzantes
atmosféricos, condiciones de frontera y condiciones iniciales. Los forzantes son las
variables atmosféricas que forzaran al modelo ROMS/PISCES en superficie para
simular la dinamica del océano, y las condiciones de frontera son los valores de
nuestras variables fisicas y biogeoquimicas en los bordes del volumen de océano a

modelar.

Para el estudio se us6 una simulacion del periodo 2007 al 2015, las cuales usa las
condiciones de frontera fisica, para temperatura, salinidad y velocidad vertical y
horizontal de una simulacién ORCA con resolucion de 1/4° antes del 2012, y luego de
1/12° después del 2013. Las condiciones de borde para nitratos, fosfatos, silicatos, DIC,
DOC, alcalinidad, oxigeno provienen de una climatologia CARS 2009 de resolucion
1/2°. Para los forzantes atmosféricos se usaron datos de viento QuikSCAT para antes
del 2008, y ASCAT para luego del 2008, con flujos de calor y agua dulce proveniente
de una climatologia COADS. Otras especificaciones de la simulacion se encuentran en

Echevin et al. (2014). Las simulaciones han sido configuradas con una resolucion
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horizontal de 1/9°, con 32 niveles verticales, en el dominio de 4°N a 22°S,y 70° a

90°W.

La quimica de los carbonatos en el PISCES sigue el protocolo del OCMIP

(http://www.ipsl.jussieu.fr/OCMIP). Para calcular el pH, el modelo usa la alcalinidad

practica, donde esta se considera como la disociacion del agua sumada a la alcalinidad

del carbonato y el borato (Zeebe & Wolf-Gladrow 2001).
AlkCBW = AlkCB + [OH_] - [H_]
Alkcgyw = [HCO3] + 2[CO%27] + [B(OH);] + [OH™] — [H7]

Se emplea la alcalinidad ya que esta es un parametro conservativo, y con la cual se
estima [H'], estando definida la concentracion de hidrogeniones por la siguiente

ecuacion (Munhoven 2013):

Repw ([H']) =
fa[H™] + 2. Ky +p e Kw [H*] — Alkcgy = 0
TIH2 + Ki[HY ] + KiK, T [HY] + K [H] e
Cr = Concentracién del carbono inorgéanico disuelto
By = Concentracién del borato
Ky = Constante de disociacion del acido bérico
Ky, = Constante de disociacion del agua
K, / K, = Constantes de disociacion del acido borico

En el modelo, la alcalinidad es calculada de la siguiente manera:

164


http://www.ipsl.jussieu.fr/OCMIP

Produccion
nueva del
fitoplancton

e Nt

Remineralizacion o Remineralizacion  produccion
del DOC Respiracion del CaCO3 de CaCO3

OTALK
o = RuycW"P + 12D = AocDOC — G*Z = GMM) + 2420c03€aC03 — 2Peacos

Donde:
Ry/c = Proporcion de nitrégeno y carbono
uf = Produccion nueva para el nanofitoplancton
P = Concentracion de nanofitoplacton
ub = Produccién nueva para las diatomeas
D = Concentracion de diatomeas
Aboc = Tasa de remineralizacion del DOC
DoC = Carbono organico disuelto
G? = Pastoreo del microzooplancton
Z = Concentracién de microzooplancton
GM = Pastoreo del mesozooplancton
M = Concentracion de mesozooplancton

Cacos = Tasa de remineralizacion del DOC
Pcacos = Concentracién del CaCOs
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9.2 Validacion de las simulaciones de pH con datos observados

La validacion de la simulacion se realizd contrastando el pH simulado del modelo
ROMS PISCES, valores provenientes de la base de datos PACIFICA (Pacific Ocean
Interior Carbon), ademas de mediciones de cruceros del IMARPE. Por parte del pH
superficial se hicieron comparaciones visuales con ayuda de climatologias
estacionales, mensuales y secciones de 150 km a lo largo de la costa entre los valores
simulados y observados. Para los mapas de pH superficial se grillaron los datos
observados a la misma resolucion que la simulacion. Para la validacion del pH
subsuperficial se realizaron comparaciones con perfiles de pH observado, a las
profundidades de 10, 25, 50, 75, 100, 150 y 200 m. Se utiliz6 el indice de representacion
de muestra (ISR) de Espinoza-Morriberdn et al. (2017) para graficar la escasez de datos
observados con respecto a los de la simulacion. Por dltimo se obtuvo una ecuacion para
corregir el pH simulado con ayuda de una regresion tipo GAM. Una vez corregida la
simulacion se extrajo la informacion contenida en los pixeles resultantes de la capa de

fondo, correspondientes a las coordenadas del muestreo de bentos.

9.3 Validacion del pH simulado

9.3.1.pH en la superficie
El modelo ROMS-PISCES del periodo 2007 — 2014 (Figura Al) reprodujo los patrones

espaciales observados del pH superficial adecuadamente (Figura A2), en especial en
las estaciones de invierno y primavera, donde en la primera se observa el afloramiento
alo largo de la costa, con valores minimos de pH de 7.6 entre las latitudes 13.4° y 12°S,
y debilitdndose al norte de los 6°S. Sin embargo no reproduce focos de afloramiento

con valores de pH de 7.5 cerca de 8°S que se presentan en los datos observados. El
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modelo ademas sobreestima la extensién longitudinal del afloramiento costero, siendo
mas ancha su franja de bajo pH. En primavera la sobreestimacién longitudinal de la
simulacion disminuye hasta alcanzar la dimensién de los datos observados. En el caso
del verano, el modelo subestima los valores de pH al sur de los 6°S, en especial en el

area costera de 6° a 9°S.

Con respecto al ciclo anual (Figura A3), se hicieron dos comparaciones con los datos
observados (puntos azules), siendo una con el promedio mensual de los datos de la
simulacion que corresponden a las mismas fechas de las observaciones dentro de los
150 km a la costa (puntos rojos). Se observa que los datos observados tienen una
variabilidad méas marcada, que se expresa en mayores valores de desviacion estandar.
A pesar de esto, la simulacién presenta el mismo patrén en su ciclo anual, con valores
promedio muy similares a los observados, especialmente en los meses de setiembre,
octubre y noviembre. Es importante notar que los meses en que la simulacion difiere
en una mayor magnitud en relacion a los datos observados, se presentan una menor
cantidad de datos observados. A su vez, los datos muestreados (puntos rojos), tienen
una buena representatividad para con el modelo lo que se expresa en valores menores

del 1% de ISR.

Los promedios estacionales de pH superficial de 150 km de distancia a la costa (Figura
A4) mostraron patrones similares de comportamiento, en especial en invierno y
primavera, similares a los mapas de pH superficial estacional, mostrado en el Anexo 1,
donde se observan menores valores en promedio cercanos a la costa producto del

afloramiento, pero con una mayor variabilidad que la parte oceanica. Aqui también son
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visibles las mayores desviaciones estandar que presentan las observaciones a diferencia
de la simulacion, las cuales son mayores a 0.2 unidades de pH. En la estacion de otofio,

se observa una mayor disparidad entre los datos simulados y observados.

9.3.2.Perfiles de pH
Los perfiles verticales promedio para datos dentro de los 150 km a la costa (Figura A5)

muestran que el modelo representa de manera adecuada los patrones de
comportamiento del pH a profundidad con un aumento de pH cerca de la superficie,
para luego descender exponencialmente. Los valores de pH simulado son més cercanos
en promedio a las observaciones en la parte superficial. Conforme va aumentando la
profundidad esta similitud decrece, estando la diferencia entre 0.1 y 0.15 unidades de
pH. A los 100 m de profundidad, la desviacion estandar en la simulacion disminuye
notablemente, hasta hacerse casi nula cerca a los 200 m. En los perfiles estacionales
(Figura A6) tambien se observa esta tendencia de la disminucion de variabilidad del
pH simulado en las capas de fondo. Los perfiles de verano y primavera de la simulacion
reproducen adecuadamente el pH, presentando una mayor similitud en promedio en la
superficie y en las capas mas someras de profundidad. En invierno y primavera se
observan las mayores diferencias entre la simulacion y las observaciones, pero aun
copiando el patréon de los perfiles. En dichas estaciones, el pH decrece con la

profundidad con una tendencia lineal.

9.3.3. Correccién del modelo
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Para aumentar la precision de los datos simulados, se realizé una regresion tipo GAM
para poder aplicar una correccion. Se exploraron las interacciones de los datos
observados de pH con las simulaciones, ademas de afiadir como covariables a las
coordenadas, profundidad y la estacion del afio (verano, otofio, primavera e invierno),
para poder seleccionar las interacciones mas importantes y construir el modelo. Se
evalué el suavizado sobre cada una de las variables para obtener un mejor modelo. El
modelo resultante se observa en la Tabla Al, teniendo un moderado poder predictivo.

El GCV fue de 0.015y el R? de 0.551, con el 55.4% de la varianza explicada.

Tabla 13. Modelo GAM para la correccion del pH simulado

Variables Términos lineales
B Desviacion estandar p
Intercepto 9.197 0.234 <0.001
Latitud 0.006 0.001 0.001
Longitud 0.015 0.003 <0.001
Términos suavizados
g.l. F p
s(pH) 6.614 90.363 <0.001
s(Estacion) 1.965 97.02 <0.001
s(Profundidad) 2.863 9.179 <0.001
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Figura 41. Promedios longitudinales de pH estacional superficial (a, verano; b,

otofio; ¢, invierno; d, primavera) en una franja de 150 km a la costa dentro de 3 a
9°S, conteniendo a los promedios mensuales de los datos observados (puntos azules)
y los promedios mensuales de las simulaciones para las mismas fechas de las
observaciones (puntos rojos). Las barras de colores corresponden a la desviacion

estandar correspondiente para cada promedio. Las barras grises oscuras
representan el nimero de datos, y las barras grises claras el porcentaje de ISR.
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Figura 42. Perfiles de pH total en una franja de 150 km a la costa dentro de 3 a 9°S,
conteniendo a los promedios de los datos observados (puntos azules), y los
promedios de la simulacion correspondiente a las mismas fechas de las
observaciones (puntos rojos). Las barras de colores corresponden a la desviacion
estandar correspondiente para cada promedio. Las barras grises oscuras
representan el nimero de datos, y las barras grises claras el porcentaje de ISR.
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Figura 43. Perfiles de pH estacional total (a, verano; b, otofio; c, invierno; d,
primavera) en una franja de 150 km a la costa dentro de 3 a 9°S, conteniendo a los
promedios de los datos observados (puntos azules) y los promedios de las
simulaciones para las mismas fechas de las observaciones (puntos rojos). Las barras
de colores corresponden a la desviacién estandar correspondiente para cada
promedio. Las barras grises oscuras representan el nimero de datos, y las barras
grises claras el porcentaje de ISR.
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Tabla 14. Especies del macrobentos calcificante con el tipo de motilidad y alimentacion

Motilidad

Alimentacion

Fuente

Crustacea

Ampelisca araucana
Ampelisca brevisimulata

Ampelisca cristata

Ampelisca cristoides
Ampelisca hancocki
Ampelisca mexicana
Ampelisca pugetica

Ampelisca sp.
Caprellidae
Corophiidae
Eusiridae
Gammaridae
Hyperiidae
Liljeborgiidae
Lysianassidae
Megaluropidae
Melitidae
Oedicerotidae
Bathymedon sp.
Synchelidium sp.
Westwoodilla sp.
Phoxocephalidae
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He
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Ca
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Ca
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Pacheco et al. (2011), Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011) , Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011) , Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011), Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011), Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011) , Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011), Guerra-Garcia et al. (2014)
Pacheco et al. (2011), Guerra-Garcia et al. (2014)
Caine (1977)
Myers & Lowry (2003), Guerra-Garcia et al. (2014)
Klages & Gutt (1990)
Pomeroy & Levings (1980)
Dittrich (1992)
d'Udekem d'Acoz (2010)
Sainte-Marie (1984), Guerra-Garcia et al. (2014)
Guerra-Garcia et al. (2014)
Guerra-Garcia et al. (2014)
Guerra-Garcia et al. (2014)
Macdonald et al. (2010)
Ok Hwan et al. (2003)
Macdonald et al. (2010)
Pacheco et al. (2011), Guerra-Garcia et al. (2014)




Heterophoxus oculatus
Photis sp.
Gammaropsis sp.
Syrrhoe sp.
Psammogammarus garthi
Platyischnopidae
Stenothoidae

Cumacea

Dorippidae

Hepatella peruviana
Hepatus sp.

Alpheidae
Blepharipoda sp.
Callianassa sp.
Neotrypaea uncinata
Calappidae

Platymera gaudichaudii
Galatheidae

Majidae

Pleuroncodes monodon
Paguridae

Pagurus sp.
Eurypanopeus sp.
Goneplacidae
Parthenopidae

Leiolambrus
punctatissimus

Pasiphaeidae

<< LKL LKLLKLZLKLLLLLoOooXkL

Ca
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Om

Ca
Om
Om

Ca
Om
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Om

Ca
Om
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Ca
Om

Ca
Om
Om

He

He
Om

Om
Ca

Macdonald et al. (2010)
Macdonald et al. (2010)
Macdonald et al. (2010)
Buhl-Mortensen (1996)

Pacheco et al. (2011)
Guerra-Garcia et al. (2014)
Macdonald et al. (2010)
Gore (1983)
Bellwood (1998)
Bellwood (1998)
Goldberg (1971)
Macdonald et al. (2010)

Stamhuis et al. (1998)
Macdonald et al. (2010)
Bellwood (1998)
Bellwood (1998)
Nicol (1932)
Macdonald et al. (2010)
Aurioles-Gamboa & Pérez-Flores (1997)
Pacheco et al. (2011)
Pacheco et al. (2011)
Kneib & Weeks (1990)
Moore & Eastman (2015)
Tan & Ng (2007)

Tan & Ng (2007)
Macdonald et al. (2010)
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Penaeidae M Ca Emmerson (1984)

Pilumnidae M Om Kyomo (1999)

Pinnotheridae D Om Pacheco et al. (2011)

Pinnixa transversalis D Om Pacheco et al. (2011)

Pinnixa valdiviensis D Om Pacheco et al. (2011)

Portunus sp. M Om Wassenberg & Hill (1987)

Cyclograpsus sp. M He Marsden & Dewa (1994)

Xanthidae M He Pacheco et al. (2011)

Cycloxanthops sp. M He Knudsen (1960)

Isopoda M Om Macdonald et al. (2010)

Gnathia sp. M Ca Macdonald et al. (2010)

Hemisquilla sp. M Ca deVries (2017)

Pseudosquilla sp. M Ca deVries (2017)

Squilla sp. M Ca deVries (2017)

Tanaidacea D Om Macdonald et al. (2010)

Ostracoda M Ca Macdonald et al. (2010)

Cephalocarida M Om Ax (2000), Olesen et al. (2011)
Echinodermata

Lovenia sp. D Om Lawrence & Ferber (1971)

Ophiuroidea D Om Pacheco et al. (2011)

Mollusca

Arcidae S Om Coan & Valentich-Scott (2012), Miranda-Baeza et al. (2006)
Solecurtidae D Om Coan & Valentich-Scott (2012)

Tagelus sp. D Om Coan & Valentich-Scott (2012)

Tellinidae D Om Coan & Valentich-Scott (2012), Macdonald et al. (2010)
Tellina sp. D Om Coan & Valentich-Scott (2012), Macdonald et al. (2010)
Carditidae D Om Coan & Valentich-Scott (2012)

Thyasira flexuosa D Om L6pez-Jamar et al. (1987)
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Corbula sp. D Om Jorgensen (1990)

Pholadidae D Om Coan & Valentich-Scott (2012)

Mytilidae D Om Coan & Valentich-Scott (2012)

Adrana sp. M Om Soares-Gomes & Pires-Vanin (2005)

Saccella sp. D Om Pacheco et al. (2011)

Nucula sp. M Om Coan & Valentich-Scott (2012), Pacheco et al. (2011)
Pectinidae D Om Coan & Valentich-Scott (2012), Macdonald et al. (2010)
Solemya sp. D n/a Le Pennec et al. (1995)

Veneridae D Om Coan & Valentich-Scott (2012), Macdonald et al. (2010)
Agriopoma catharium D Om Garcia-Dominguez et al. (1994)
Hysteroconcha lupanaria D Om Coan & Valentich-Scott (2012)

Pitar sp. D Om Gearing et al. (1984)

Mactridae D Om Coan & Valentich-Scott (2012), Macdonald et al. (2010)
Chaetoderma sp. M Om Macdonald et al. (2010)

Bulla sp. M He Malaquias & Reid (2008)

Bufonaria rana M Ca Riedel (1995)

Crossata ventricosa M Ca Taylor (1976)

Crucibulum sp. D Om Ulbrick (1969)

Cymatiidae M Ca Laxton (1971)

Naticidae M Ca Pacheco et al. (2011), Carriker (1981)

Natica sp. M Ca Carriker (1981)

Polinices uber M Ca Pacheco et al. (2011), Carriker (1981)
Polinices panamensis M Ca Pacheco et al. (2011), Carriker (1981)

Sinum cymba M Ca Pacheco et al. (2011), Carriker (1981)
Solenosteira gatesi M Ca Carriker (1981)

Buccinidae M Ca Pacheco et al. (2011)

Cancellaria sp. M Ca Pacheco et al. (2011)

Collumbellidae M Ca Pacheco et al. (2011)
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Strombina sp. M Ca Pacheco et al. (2011)
Salitra radwini M Ca Pacheco et al. (2011)
Fusinus sp. M Ca Paine (1963)
Muricidae M Ca Pacheco et al. (2011)
Nassarius dentifer M Ca Pacheco et al. (2011)
Nassarius sp. M Ca Pacheco et al. (2011)
Nassarius gayi M Ca Pacheco et al. (2011)
Olividae M Ca Valentine et al. (2002)
Turridae M Ca Macdonald et al. (2010)
Architectonica nobilis M Ca Bandel et al. (1984)
Chitonidae M Om Pacheco et al. (2011)
Chiton cumingsii M Om Pacheco et al. (2011)
Dentaliidae D Ca Dantas et al. (2016)
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Figura 44. Cuadros de doble entrada con abundancias promedio de las especies del macrobentos calcificante mas
frecuentes transformadas a logaritmo, con respecto a intervalos de oxigeno disuelto y pH. Los valores de los ejes
representan el limite superior de los intervalos de clase

181



Isopoda Pilumnidae
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Figura 45. Cuadros de doble entrada con abundancias promedio de las especies del macrobentos calcificante mas
frecuentes con transformadas a logaritmo, respecto a intervalos de oxigeno disuelto y pH. Los valores de los ejes
representan el limite superior de los intervalos de clase
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Goneplacidae
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Figura 46. Cuadros de doble entrada con abundancias promedio de las especies del macrobentos calcificante mas
frecuentes con transformadas a logaritmo, respecto a intervalos de oxigeno disuelto y pH. Los valores de los ejes
representan el limite superior de los intervalos de clase
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Tabla 15. Prueba de Kruskal Wallis y Test de Dunn para las abundancias del

macrobentos calcificante, crustaceos y moluscos

Calcificantes | Crustaceos Moluscos
Kruskal Wallis
H 6.21 10.21 2.19
g.l 3 3 3
p 0.1 0.01 0.53
Test de Dunn
pHHOH -
pHHOL
Z - -0.802 -
p - 0.42 -
pHHOH -
pHLOH
Z - 2.723 -
p - 0.006* -
pHHOL -
pHLOH
Z - 2.193 -
p - 0.028 -
pHHOH -
pHLOL
Z - 1.375 -
p - 0.169 -
pHHOL -
pHLOL
Z - 1.615 -
p - 0.106 -
pHLOH -
pHLOL
Z - -0.368 -
p - 0.712 -
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Tabla 16. Prueba de Kruskal Wallis y Test de Dunn para los indices de diversidad y
riqueza del macrobentos calcificante.

Shannon Simpson F;gi;_ Riqueza
Kruskal Wallis
H 14.18 12.09 15.49 12.85
g.l 3 3 3 3
p 0.002 0.007 0.001 0.004
Test de Dunn
pHHOH -
pHHOL
z 1.431 1.124 1.502 1.263
p 0.152 0.2617 0.132 0.206
pHHOH -
pHLOH
z -2.316 -2.491 -1.937 -0.986
p 0.021% 0.012F 0.052 0.323
pHHOL -
pHLOH
z -2.606 -2.392 -2.483 -1.758
p 0.009+ 0.0167 0.0137 0.078
pHHOH -
pHLOL
z 1.523 0.976 2.217 2.763
p 0.127 0.328 0.026 0.0057
pHHOL -
pHLOL
Z -0.171 -0.285 0.241 0.815
p 0.863 0.775 0.809 0.414
pHLOH -
pHLOL
Z 2.969 2.541 3.414 3.351
p 0.00271 0.011 0.0007 0.004+
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Tabla 17. Prueba de Kruskal Wallis y Test de Dunn para las categorias ecoldgicas
de alimentacion y movimiento

Omnivoros

Carnivoros

Moétiles

Discretamente

Motiles
Kruskal Wallis
H 7.25 8.68 10.88 9.701
g.l 3 3 3 3
p 0.064 0.033 0.012 0.021
Test de Dunn
pHHOH -
pHHOL
Z - 0.881 1.587 -0.955
P - 0.378 0.112 0.339
pHHOH -
pHLOH
Z - -2.388 -1.806 2.575
p - 0.016 0.071 0.010
pHHOL -
pHLOH
Z - -2.099 -2.501 2.268
p - 0.035 0.012 0.023
pHHOH -
pHLOL
Z - 0.222 1.356 1.254
p - 0.823 0.175 0.209
pHHOL -
pHLOL
Z - -0.593 -0.417 1.662
p - 0.552 0.676 0.096
pHLOH -
pHLOL
Z - 1.732 2.482 -0.394
p - 0.083 0.0137 0.693
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Batimetria Simulacién 2007-2014
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Figura 47. Batimetria hasta los 300 m usadas por las simulaciones ROMS — PISCES
de los periodos 2007-2014.
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