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RESUMEN

Diatomeas y dinoflagelados son dos grupos funcionales del microfitoplancton que
presentan diferencias ecofisiologicas en la adquisicién de recursos. Diferentes recursos
limitan en distinta forma a cada grupo funcional y la proporcién de dos de ellos puede
determinar al grupo dominante. En lo relativo al nitrégeno, los parametros cinéticos de
incorporacion de NO5™ (N;) posicionan a las diatomeas como mejores competidores, pero
los dinoflagelados serian mds eficientes incorporando NH;™ (N,). Por lo tanto, la
modificacién de las proporciones de Ny:N;j determinara al grupo funcional dominante.
Esta problematica se enmarca en la teoria mecanicista de competencia por recursos de
Tilman. La creciente urbanizacién y desarrollo de la salmonicultura en sistemas
estuarinos de Magallanes adicionan NH;" a la columna de agua alterando esta
proporcion. El objetivo principal de esta investigacion fue identificar bajo que
proporciones de Ny:Nj ocurre dominancia o coexistencia de diatomeas y dinoflagelados
en fiordos y canales australes. Para ello se implementé un modelo numérico sin
dimensidén espacial mediante el software de modelacién iconografica Stella Research. Se
utilizaron parametros cinéticos de adquisiciéon de recursos de acuerdo a Michaelis-
Menten. La relacién entre la tasa de crecimiento de las microalgas y la concentracidon
externa de nutrientes se establecid mediante el modelo de Monod. Ademds se
incorporaron interacciones biolégicas y variables ambientales que pueden afectar el
resultado de la competencia. Para la calibracién y validacion del modelo se utilizaron las

series de tiempo de dos bahias del Estrecho de Magallanes. Se realizo un anélisis de




sensitividad modificando en -90%, -50%, +50% y +100% el valor de los parametros. Se
plantearon cinco escenarios de simulacién que modificaron el suplemento de NH;" o
NO;™ manteniendo las demdas condiciones ceteris paribus. Para cada escenario se
analizaron los cambios en las proporciones de Ng:N;, la abundancia y proporcién de
diatomeas y dinoflagelados para condiciones de verano. Las dindmicas de las diatomeas
y los dinoflagelados concuerdan con la literatura y se ajustan a los datos registrados in
situ. El modelo mostrd baja sensitividad a la modificacion de los pardmetros. Todos los
escenarios produjeron cambios en Ny:N;. Solo el escenario de limitacién severa de NOs,
que produjo proporciones Ny:Nj> 2, permiti6 coexistencia de ambos grupos funcionales
por periodos menores a un dia y dominancia de los dinoflagelados durante 2 a 4 dfas. En
cambio, los aumentos en la concentracién de NH;" promovieron el aumento de las
diatomeas. Se concluye que los dinoflagelados son competitivamente inferiores a las
diatomeas en altas concentraciones de nitrégeno, ya sea en la forma de NH;" o NO5™. Sin
embargo, pueden ser dominantes en oligotrofia de NO3". No obstante, estrategias como
produccion de quistes de resistencia, la capacidad de permanecer en la columna de agua
durante periodos de estratificacion, y resistencia al pastoreo, compensan estas
desventajas. Esta tesis provee el primer modelo predictivo para las dindmicas de
diatomeas y dinoflagelados para los sistemas de fiordos y estuarios australes de Chile.
Este permite estudiar el cambio en la dominancia de estos grupos funcionales en relacién
con la proporcién de dos fuentes de nitrégeno. Sus usos se extienden a la exploracion de

los efectos de otros nutrientes, variables ambientales e interacciones biologicas.




ABSTRACT

Diatoms and dinoflagellates are two functional groups of microphytoplankton with
ecophysiological differences in resource acquisition. Different resources limit in
different form each functional group and the ratio of two of them can determine the
dominant group. Regarding the nitrogen, the kinetic parameters of NO;™ (Nj) uptake
position diatoms as the best competitor, but dinoflagellates are more efficient in the
NH;" (N,) uptake. Therefore, changing Ny:N; will determine the dominant functional
group. This problematic is part of Tilman’s mechanistic resource competition theory.
The increasing urbanization and development of salmon farming in austral estuarine
coastal systems of Chile add NH;" to the water column altering this ratio. The main goal
of this research was to identify under what proportions of Ny:N; occurs dominance or
coexistence of diatoms and dinoflagellates in southern fjords and channels. For this
purpose, a non-spatial numerical model was implemented using the iconographic
modeling software Stella Research. Kinetic parameters were used to uptake resources
according to the Michaelis-Menten. The relationship between the growth rate of
microalgae and external concentration of nutrients was established by the Monod model.
It also incorporated biological interactions and environmental variables that may affect
the outcome of the competition. For model calibration and validation the time series of
two bays of the Strait of Magellan were used. Sensitivity analyzes was performed by
modifications to -90%, -50%, +50% and +100% of the value of the parameters. Five
simulation scenarios were designed, modifying the NH," or NO;™ supplement and

keeping other conditions ceferis paribus. For each scenario, the changes in the
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proportions of N,:N;, the abundance and proportion of diatoms and dinoflagellates were
analyzed in summer conditions. The dynamics of diatoms and dinoflagellates are
consistent with the literature and fit to data recorded in sifu. The model showed low
sensitivity to changes in the parameters. All scenarios showed changes in Ny:Nj ratios.
Only the scenario of severe limitation of NO3", which produced Ng:Nj > 2 ratios, allow
coexistence of both functional groups for periods of less than a day, and dominance of
the dinoflagellates for 2-4 days. On the contrary, increases in the NH," concentration
promote diatom growth. It is concluded that the dinoflagellates are competitively
inferior to diatoms in high nitrogen concentrations, either as NH;  or NOj". However,
they can be dominant in oligotrophic NOs". Nevertheless, strategies such as resistance
cyst production, the ability to remain in the water column during stratification periods,
and resistance to grazing, compensate these disadvantages. This thesis provides the first
predictive model for the dynamics of diatoms and dinoflagellates of the austral fjords
and estuarine systems of Chile. This allows studying the change in the dominance of
these functional groups in relation to the ratio of two nitrogen sources. Its uses extend to
the exploration of the effects of other nutrients, environmental variables and biological

interactions.
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1.- INTRODUCCION

1.1.- Diatomeas y dinoflagelados como grupos funcionales.

Los procesos ecoldgicos que regulan el funcionamiento de los ecosistemas son, en gran
medida, consecuencia de las actividades de los organismos que lo habitan (Litchman,
2007). No obstante, es dificil asignar a cada especie su coniribucién relativa a cada
proceso ya que esta depende del tipo de ecosistema o del proceso al que se haga
referencia (Martin-Lépez et al., 2007). Por ello varios autores han optado por trabajar
con grupos o tipos funcionales (Gitay & Noble, 1997; Le Quéré et al., 2005), los cuales
son conjuntos de especies que tienen un papel semejante en el funcionamiento de un
ecosistema o presenta respuestas similares al ambiente (e.g. Litchman & Klausmeier,
2008; Barton et al., 2013). Los grupos funcionales son clasificados de acuerdo a rasgos
funcionales distinguibles y medibles que intervienen en el crecimiento, reproduccién y
supervivencia (Violle et al., 2007) determinando Ia adecuacion biclégica de las especies
bajo ciertas condiciones bidticas y abidticas (Chapin et al., 2000; Diaz & Cabido, 2001
Westoby & Wright 2006; Diaz et al., 2006; McGill et al., 2006; Aiken et al., 2007;
Litchman & Klausmeier, 2008). Las aproximaciones basadas en rasgos funcionales
contribuyen a comprender las estructuras y dindmicas de las comunidades ya que
permiten realizar generalizaciones, no obstante, se encuentran sometidas
inevitablemente a la subjetividad del investigador ya que dependen del objetivo del
estudio (Bouman et al., 2003; Martin-Lépez et al., 2007; Litchman et al., 2010;

Litchman et al., 2012).




En los ecosistemas marinos, interesa conocer la estructura y dindmica del
fitoplancton ya que este es el principal productor primario y el responsable de casi la
mitad de la fijacién del carbono atmosférico (Field et al., 1998), lo cual afecta a los
niveles troficos superiores y a los principales ciclos biogeoquimicos (Falkowski et al.,
1998). El fitoplancton es un grupo polifilético extremadamente diverso (Litchman &
Klausmeier, 2008), por lo que estudiar su estructura y dindmica {recuentemente requiere
de un enfoque funcional basado en rasgos que diferencien sus habilidades para mantener
la tasa de replicacion en diferentes condiciones ambientales (Eppley et al., 1969; Tilman,
1982; Reynolds, 1997; Edwards et al., 2012).

La primera clasificacion de especies en grupos funcionales se basé en los
parametros de la curva de crecimiento logistico, separdndolas como r y K-estrategas
(MacArthur & Wilson, 1967), o r y K-seleccionadas si se considera al conjunto de
rasgos seleccionados por el ambiente (Lampert & Sommer, 1997). Esta clasificacién se
aplica en forma gradual y comparativa en el fitoplancton, es decir, una especie es mds o
menos » o K-seleccionada que otras especies bajo ciertas condiciones de concentracién
de nutrientes y magnitud de turbulencia (Margalef, 1978; Smayda, 1997; Reynolds,
1984; 2006; Reynolds et al, 2002; Edwards et al., 2012). Asi, generalmente las
diatomeas son més r-seleccionadas que los dinoflagelados por su pequefio tamafio, altas
tasas reproductivas, cardcter invasor, rdpida nutricién, absorcién, asimilacién,
mortalidad, alta susceptibilidad a ser pastoreadas y poca flotabilidad (Kierboe, 1993;
Kigrboe et al., 1994); por lo cual dominan durante los periodos de mezcla de Ia columna
de agua y de alta conceniracién de nutrientes (Margalef, 1978). Los dinoflagelados son

mas K-seleccionados que las diatomeas por tener mayor tamafio, habilidad para obtener




recursos escasos mediante estrategias como mixotrofia, migracién vertical en la columna
de agua, produccion de quistes de resistencia y crecimiento poblacional relativamente
lento, lo cual compensan con bajas mortalidades gracias a defensas antidepredatorias
(Alves-de-Souza et al, 2008), adaptaciones que les permiten prevalecer bajo
condiciones de estratificacion de la columna de agua y oligotréficas (Margalef, 1978).
Reynolds (1988; 1993; 1997) utiliz6 en el fitoplancton una analogia de la clasificacién
de Grime (1977) para plantas terrestres que asigna a las especies a uno de los grupos C-
S-R-estrategas (competidoras, tolerantes al estrés y ruderales, respectivamente), en base
a caracteres morfoldgicos y ecofisiolégicos. De acuerdo a estas estrategias las diatomeas
pueden ser C-estrategas ya que prosperan en columnas en condiciones de alta
concentracion de nutrientes (Margalef, 1978; Reynolds, 1997), mientras que los
dinoflagelados serfan S-estrategas, por estar mejor adaptados a condiciones oligotréficas
(Margalef, 1978; Smayda, 1997; Alves-de-Souza et al., 2008).

Actualmente, existen varios criterios adicionales para clasificar al fitoplancton en
grupos funcionales; algunos de ellos consideran: (a) su rol biogeoquimico, (b) el
conjunto de requerimientos fisiolégicos, ambientales o de nutrientes que controlan su
biomasa y productividad, (c) rasgos conductuales con efectos distinguibles sobre el
desempefio de otros grupos funcionales, por ejemplo, a través del agotamiento de
nutrientes o pastoreo, (d) su importancia cuantitativa en al menos una regién del océano
(Le Quéré et al., 2005; Nair et al., 2008) y e) similitudes morfolégicas tales como el
tamafio y la relacidén superficie/volumen (S/¥) (Brown & Maurer, 1986; LaBarbera,
1989; Chisholm, 1992; Nikias, 1994; Claustre et al., 2005; Cermefio et al., 2006). Estos

criterios no necesariamente incluyen las relaciones filogenéticas entre sus miembros,




como cuando se utilizan categorias de tamafios (Iglesias-Rodriguez et al., 2002;
Litchman et al., 2007; Litchman & Klausmeier, 2008; Nair et al., 2008), pero en otros
casos pueden coincidir, por ejemplo, al utilizar rasgos adaptativos en el uso de recursos.

Los grupos taxondmicos diatomeas y dinoflagelados son componentes del
microfitoplancton (tamafio >20 pm) (Dussart, 1965; Sieburth et al., 1978), pero pueden
ser separados en dos grupos funcionales utilizando diferencias biogeoquimicas,
conductuales, de historia de vida, evasion de depredadores o ecofisiolégicas. Las
diatomeas, por ejemplo, son los principales organismos silificadores del
microfitoplancton ya que utilizan silice (Si) para formar sus paredes celulares, en cambio
los dinoflagelados no lo utilizan, por lo que no dependen de su disponibilidad (Le Quéré
et al. 2005; Sarthou et al., 2005).

Entre los rasgos mds utilizados para separar diatomeas de dinoflagelados se
encuentran las estrategias ecofisiologicas para la adquisicién y uso de nutrientes
(Smayda, 1997; Yamamoto et al., 2002; Yamamoto & Hatta, 2004; Litchman et al.,
2007, 1i et al.,, 2008; Litchman & Klausmeier, 2008; Litchman et al., 2010). Las
diatomeas tienen nutricién autotréfica obligada y debido a que poseen relaciones S/V
relativamente bajas requieren altas concentraciones de nutrientes para el crecimiento
(Chisholm, 1992). En cambio, solo unas pocas especies de dinoflagelados son autdtrofas
obligadas y muchas son mixétrofas o heterétrofas obligadas (Gémez et al., 2011; Parra-
Toriz et al., 2011). Los dinoflagelados mixétrofos pueden acceder a los nutrientes
inorgdnicos y orgdnicos disueltos o particulados (Lewitus et al., 1999) contenidos en
presas o en sustancias himicas (Granéli et al, 1985) combinando fototrofia y

heterotrofia en diferentes proporciones segiin la disponibilidad de luz, nutrientes y




presas (Mitra & Flynn, 2010). Esta habilidad puede concederles ventaja competitiva
sobre los autdtrofos estrictos en ambientes oligotréficos (Bockstahler & Coats, 1993 a;
b; Vadstein, 2000) y compensar las bajas tasas de crecimiento (Raven, 1997; Stoecker,
1998). La importancia ecolégica de los mixotrofos es que participan en el anillo
microbiano (microbial loop) tal como las bacterias y algas verde azules al ser
productores fotoautotrofos, utilizar materia orgdnica y remineralizar nutrientes
inorganicos, y a la vez actiian como consumidores, funcionando como conductores de
materiales y energia desde y hacia los niveles tréficos superiores e inferiores (Sherr &
Sherr, 2002; Pomeroy et al., 2007; Mitra & Flynn, 2010; Czypionka et al., 2011). Estos
procesos son mas pronunciados en condiciones de baja intensidad de luz y/o baja
disponibilidad de nutrientes en temporadas post-otofio y post-primavera después de las
proliferaciones de diatomeas (Myung et al., 2006; Tiselius & Kuylenstierna, 1996).

Una adaptacién importante del ciclo de vida de los dinoflagelados para sostener a
las poblaciones es la formacion de quistes de resistencia bajo determinadas condiciones
ambientales (Dale, 1983; Granéli & Turner, 2006). En virtud de lo anterior, es
importante considerar la formacion de quistes en sus dindmicas poblacionales (Garcés et
al., 2002). Los dinoflagelados pueden producir dos tipos de quistes: a) los hipnoquistes,
resultantes de la fusion sexual de dos gametos y que permanecen en los sedimentos hasta
por varios afios constituyendo un “banco de semillas” para las poblaciones y
proliferaciones de dinoflagelados, algunos de ellos siendo especies algales nocivas que
producen florecimientos (FAN) (Anderson, 1997; Hallegraeff et al., 1998; Garcés et al.,
2004; Seguel et al., 2010; Seguel & Sfeir, 2010) y b) los quistes temporales, formados a

partir de células vegetativas que experimentan ecdisis, posiblemente gatillados por




cambios en temperatura o disponibilidad de nutrientes y que permanecen solo dfas o
semanas en este estado (Garcés et al., 2002). Los quistes temporales estdn descritos para
pocas especies, pero se registran hipnoquistes para el 10% de los dinoflagelados en el
mundo (Dale, 2001; Gareés et al., 2002). Se ha sugerido que estos estados benténicos de
los dinoflagelados son una estrategia que permitiria evitar la competencia (Uchida et al.,
1999) v que juegan un papel importante durante la declinacién de sus proliferaciones,
aunque los factores que los controlan y los mecanismos fisiolégicos involucrados no

estan del todo bien definidos (Garcés et al., 2004),

1.2.- La teoria de competencia por recursos de Tilman.

La competencia es una interaccién entre organismos provocada por la exigencia de un
mismo recurso y que conduce a una reduccién en la supervivencia, crecimiento y/o
reproduccién de por lo menos algunos de los individuos que compiten (Begon et al.,
2006). Se considera como recurso a cualquier requerimiento de un organismo (Tilman,
1982) que es reducido en cantidad por las actividades del organismo (Begon et al.,
2006). Un recurso es limitante para el crecimiento de los organismos si se encuentra
menos disponible en comparacién con otros recursos (Ley del minimo de Liebig, 1843).
Las especies del microfitoplancton compiten principalmente por la energia luminosa y
los macronutrientes fésforo, nitrégeno y silice (Reynolds et al.,, 1982; Iriarte et al.,
1997a; Litchman, 2007), de modo que su disponibilidad afecta la diversidad y sucesién
de especies o grupos funcionales (Tilman, 1977). De acuerdo al principio de exclusién

competitiva, si dos o més especies compiten por el mismo recurso en el mismo hébitat,




solamente una podra sobrevivir (Gause, 1934; 1935). No obstante y paradojalmente, en
el fitoplancton se puede encontrar una elevada diversidad especifica coexistiendo y
compitiendo por unos pocos recursos (Hutchinson, 1961). Esto ha sido explicado como
el resultado de adaptaciones a diversas presiones selectivas que permiten a las especies
persistir bajo condiciones cambiantes y disponibilidad de recursos variables. Tales
adaptaciones se expresan en la eficiencia de cada especie en la adquisicion,
transformacion y uso de estos recursos para el crecimienio celular y poblacional
(Huisman et al., 2001; Litchman, 2007). Por estas razones, el estudio de la competencia
por recursos en el microfitoplancton se aborda con frecuencia desde la teoria
mecanicista de competencia por recursos de Tilman (1982), que infiriere las habilidades
competitivas de las especies a partir de las diferencias fisiologicas para obtener y utilizar
los recursos (Turpin, 1988). La forma mas simple de medir estas habilidades es a través
de la relacién entre la tasa de consumo y la disponibilidad de recursos, expresada a
través de la ecuacion de Michaelis Menten, la cual describe la cinética de incorporacion
de nutrientes como una funcidn curvilinea con una suave transicién desde limitacién a
saturacién (Fig. 1). Aqui, el coeficiente de incorporacion o saturacion media (Ky), revela
la concentracién a la cual la velocidad de incorporacion celular del nutriente alcanza la
mitad de la velocidad méaxima (pmax2). Las especies con mayor velocidad de
incorporacion (pmax) ¥y menor K estan mejor adaptadas ya que requieren una menor
concentracion de nutrientes para alcanzar la saturacion maxima (Tilman, 1982; Tilman
et al., 1982; Turpin 1988; Litchman, 2007). Las tasas de crecimiento del fitoplancton
han sido descritas como una funcién de la concentracién externa de recursos mediante el

modelo de Monod (1942), el cual es matemdticamente equivalente al modelo de




Michaelis-Menten (Grover, 1991; Klausmeier et al., 2004). En este modelo las especies
mas competitivas mantienen tasas de crecimiento neto mayor o iguales a cero con
concentraciones de recursos menores a los requeridos por las otras especies (Tilman,
1982; Turpin, 1988), pero el resultado de la competencia puede cambiar a medida que
varia la concentracién del recurso, pudiendo ocurrir la particion de recursos, permitiendo
coexistencia estable o inestable y un recambio de especies a lo largo del gradiente del

recurso (Tilman, 1982; Fig. 2).

|
* max

! o — - -

* max/2

K, S

Figura 1. Modelo de Michaelis-Menten para la incorporacién de recursos, que responde
a la ecuacion p=(pmax X S)/(Ks + 8), donde p es la tasa de incorporacion, pmay 1a tasa de
incorporacién maxima o de saturacién del recurso, S es la concentracién del recurso y K
es la constante de saturacidon media para €l recurso.
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Figura 2. Curvas de Monod para el crecimiento de dos especies. D es el punto donde las
tasas de crecimiento y mortalidad estan igualadas y S;* y S;* son las concentraciones
del recurso donde p= D. Modificado de Turpin (1988).

En los sistemas naturales existen diversos nutrientes que pueden ser limitantes para el
crecimiento del microfitoplancton y la proporcién en que se encuentren determina cual
de ellos es limitante. Por ejemplo, si dos nutrientes que son utilizados por una especie se
encuentran en “proporciones optimas” en el ambiente, ninguno de ellos es limitante y la
tasa de crecimiento neto es positiva, pero si la proporcion se desvia, uno de los dos
nutrientes se volvera limitante para esta especie (Turpin, 1988). Adicionalmente, los
distintos nutrientes no limitan de igual forma a todas las especies del microfitoplancton.
Asi, si una especie es competidora fuerte para el Si, generalmente no lo es para el
fosforo (P) y el nitrégeno (N) y viceversa y en condiciones de limitacién de alguno de
estos nutrientes estarian en ventaja las especies que compiten mejor por ellos (Fig. 3)

(Tilman, 1982; Tilman et al., 1982). Por esto. la proporcion en que se encuentran dos




recursos determina cual especie o grupo funcional estd en ventaja y contribuye a la
estructuracion de las comunidades fitoplanctonicas en conjunto con las habilidades para
captar y utilizar la energia luminica, las adaptaciones para sobrevivir un medio

continuamente cambiante, sostener interacciones competitivas y resistir a la presion de

pastoreo.
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2
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Figura 3. Interacciones entre las proporciones optimas (Sc¢' y S¢?) de suplemento de dos
recursos (S; y Sy) y las zonas de limitacion para dos especies (Spl y Sp2). Donde se
cruzan las curvas Sc (punto negro) ocurre coexistencia de ambas especies. Se indica la
limitacion experimentada por cada especie en cada una de las cuatro zonas. Modificado
de Turpin (1988).
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1.3.- Competencia por recursos entre diatomeas y dinoflagelados.

Entre los macronutrientes controladores de la abundancia y estructura del
microfitoplancton marino se encuentra el nitrogeno, el cual es utilizado en la biosintesis
de dcidos nucleicos, aminodcidos y proteinas (Dyhrman & Anderson, 2003). El medio
acuatico puede contener diferentes especies quimicas de nitrégeno inorganico disuelto o
DIN (nitrito= NO;"; nitrato = NOj") y orgdnico disuelto o0 DON (amonio= NH;":
urea=(CO[NH:]»)), ademds de compuestos organicos nitrogenados macromoleculares
(e.g. aminodcidos, sustancias humicas) (Doblin et al., 1999; John & Flynn, 1999). El
NO; "y el NH;" son las principales fuentes de nitrégeno que sostienen el crecimiento del
fitoplancton (Flynn, 1998), siendo el NO;3 la fuente de DIN mds abundante en sistemas
templados (Malone et al., 1988; Smith, 1991; Glibert et al., 1995; Clarke & Leavey,
1996) y en los fiordos y canales australes de Magallanes, donde se han medido
concentraciones entre 0-0,96 mg L™ aprox. en la capa superficial (0-20 m) (e.g. Iriarte et
al., 2001; Silva & Calvete, 2002; Torres et al., 2011).

Las diatomeas y los dinoflagelados presentan diferentes estrategias
ecofisiologicas para la obtencién de nutrientes y sus eficiencias varfan entre tipos de
nutrientes (i.e. Smayda, 1997). En general, los dinoflagelados tienen mayores K (Fig. 1)
que las diatomeas para la mayoria de los nutrientes (Dugdale, 1967; Margalef, 1978);
por ello, las diatomeas suelen ser competitivamente superiores a los dinoflagelados
adquiriendo recursos (Margalef, 1978; Smayda, 1997). Las diatomeas y los
dinoflagelados tienen preferencia diferencial por el estado quimico en que se encuentre

el N, ya que mientras que las diatomeas tienen alta afinidad a NO;™ y NO», los
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dinoflagelados, como Alexandrium excavatum, A. catenella v Gymnodinium
chlorophorum, la tienen para formas reducidas como NH;' y (CO[NH,]») o
componentes  nitrogenados  orgdnicos = macromoleculares que  incorporan
heterotréficamente (Levasseur et al., 1995; Smayda, 1997; Carlsson et al., 1998; Doblin
et al., 1999; John & Flynn, 1999; Kudela & Cochlan, 2000; Lomas & Glibert, 2000;
Iriarte et al., 2007b). Por lo mismo, se ha sugerido que un aumento en la concentracion
de NH;" promueve la proliferacién de dinoflagelados (e.g. Anderson et al., 2002;
Berman & Bronk, 2003; Dyhrman & Anderson, 2003; Wilkerson et al., 2006), y que en
condiciones limitantes de DIN habria una mayor actividad de dinoflagelados que de
diatomeas (Paerl 1988; Glibert & Terlizzi 1999; Iriarte et al., 2007b). Asi, la
composicién de la comunidad microfitoplancténica estaria determinada tanto por el tipo
de nitrégeno disponible como por sus proporciones (Anderson et al., 2002; Dyhrman &
Anderson, 2003). En esta tesis se investigd como cambios en la concentracién de NH,*
(No) 0 NO3™ (Nj) y la consecuente modificacion de las proporciones de Ny:N; afectan la
dominancia de determinados grupos funcionales del microfitoplancton en aguas costeras
estuarinas de Magallanes, bajo el marco teérico de la particién de recursos de Tilman el
que fue abordado a través del modelo de Monod (1942) que utiliza la concentracion

exierna de nutrientes.
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1.4.- Efectos de las variables abiéticas e interacciones biolégicas sobre la dindmica

de diatomeas y dinoflagelados.

El ambiente abi6tico de un ecosistema se conforma de variables ambientales que
influyen en el funcionamiento de los organismos vivos (Begon et al., 2006) y junto a las
interacciones bioldgicas determinan su estructura. En los ecosistemas pelagicos, los
procesos fisicos actian directamente sobre el crecimiento del microfitoplancton e
indirectamente sobre las interacciones de las redes troficas (Margalef, 1978; Cullen et
al., 2002; Platt et al., 2005). Asi, las condiciones de turbulencia, salinidad, temperatura
del agua, ambiente luminico y disponibilidad los nutrientes, favorecen a las especies o
grupos funcionales adaptadas para cada combinacién de factores (Reynolds, 1997), y las
interacciones tales como pastoreo y competencia afectan a una escala menor las
dinamicas de las poblaciones del fitoplancton (Granéli & Turner, 2006).

El viento genera turbulencia en las aguas superficiales, lo que aumenta la mezcla
de la capa superficial del mar y permite la entrada de nutrientes inorganicos provenientes
del fondo marino, haciéndolos disponibles para las poblaciones del fitoplancton
(Montecino et al., 2004). Ademss, la turbulencia modifica el clima de Iuz para las
células que se encuentran dentro de la capa de mezcla superficial (Kierboe, 2001),
especialmente para las diatomeas ya que no poseen movilidad. Otro efecto de la
turbulencia es que puede aumentar la tasa de colisién entre las diatomeas causando la
formacion de agregados celulares que sedimentan hacia el lecho marino (McCave, 1984;
Kigrboe, 1997). No obstante, las diatomeas requieren un ambiente turbulento para

estimular el crecimiento celular, inducir sincronia en la divisién (Schéne, 1970 fide in
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Smayda, 1997), y evitar que la sedimentacién sea mayor luego de las proliferaciones de
primavera, ya que este puede ser un factor importante de declinacién de las poblaciones
cuando las tasas de crecimiento poblacional exceden al pastoreo (Passow, 1991:
Kierboe, 1993; Tiselius & Kuylenstierna, 1996). Por el contrario, varias especies de
dinoflagelados alcanzan altas tasas de crecimiento en condiciones de baja turbulencia ya
que esta les produce dafio fisico (Cullen et al., 2002; Sullivan & Swift, 2003). Se ha
establecido que en la zona de fiordos de la region austral de Chile (41°-56°S) la alta
heterogeneidad ambiental espacial y temporal constituyen microclimas o microcuencas
con diferentes caracteristicas fisico-quimicas (Silva et al., 1998; Guzmén & Silva, 2002).
Esto se debe a la entrada de aguas ocednicas que se conectan con aguas de baja salinidad
aportadas por rios y glaciares que transportan nutrientes en cantidades variables (Silva et
al., 1997; Torres et al., 2011) y disminuyen la salinidad cambiando la estratificacién de
la columna de agua (Pickard, 1971; Davila et al, 2002).

La intensidad de la luz varia estacionalmente en forma importante en altas
latitudes (Sakshaug et al., 1989) y en los fiordos del sur de Chile, siendo limitante
durante el invierno debido a los fotoperiodos mds cortos (Gonzdlez et al., 2010).
Ademds, en la region de Magallanes existe una alta variabilidad diaria en la radiacién
solar (Iriarte et al., 2007a). En la columna de agua, la luz también disminuye con la
profundidad al ser atenuada exponencialmente por las particulas disueltas y suspendidas
en el medio, incluido el fitoplancton (Kirk, 1994; Huisman & Weissing, 1994; Huisman
et al., 1999). Las células del fitoplancton deben situarse sobre una profundidad critica
que posee la cantidad de luz necesaria para fijar carbono y aumentar en tamafio y en

numero {Sverdrup, 1953; Riley, 1957).
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Las diatomeas dominan en biomasa durante el afio en los fiordos australes
(Lembeye et al., 1997, Iriarte et al., 2001; Avaria et al., 2003; Alves-de-Souza et al.,
2008a), no obstante, el microfitoplancton presenta las cldsicas sucesiones de diatomeas y
dinoflagelados respondiendo en forma diferencial a la limitacién alternada de luz y
nutrientes (Iriarte et al., 2007a). En invierno la picnoclina cercana a la superficie provee
de nutrientes, pero la alta cobertura nubosa disminuye la radiacién solar, condiciones en
que dominan los nanoflagelados. En invierno tardfo y primavera temprana hay mayor
intensidad de luz, los nutrientes nitrogenados y el fosfato (como i6n soluble ortofosfato,
PO,4”) alcanzan la superficie gracias a la mezcla turbulenta, mientras que el silice como
acido ortosilicico Si(OH)4 es suministrado abundantemente hacia las capas superficiales
a través de escorrentia y el derretimiento de hielos (Davila et al., 2002; Iriarte et al.,
2007a). Posteriormente, la estabilizacion de la capa superficial permite- el desarrollo de
las proliferaciones de diatomeas de rdpido crecimiento como Skeletonema costatum,
Thalassiosira eccentrica, 1. cf. minuscula y varias especies del género Chaetoceros
(Iriarte et al., 1993; Vera et al., 1996; Oyarzan et al., 1999; Avaria et al., 2003; Avaria et
al,, 2004). En verano hay alta intensidad de la luz, pero la estratificacidén termohalina
limita la disponibilidad de nutrientes nuevos y solo se dispone de nutrientes regenerados,
con el consiguiente dominio de los flagelados pequefios (Pizarro et al., 2005; Iriarte et
al., 2007a).

Las diatomeas y dinoflagelados sirven de alimento para el mesozooplancton y
microzooplancton. Dentro del mesozooplancton, los copépodos calanoideos son el grupo
que ejerce mayor presién de pastoreo en Magallanes (Antezana et al., 2002; Avaria et

al., 2004; Guzmén et al., 2005). Por su parte, los dinoflagelados heterotréficos son un
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importante grupo del microzooplancton que puede contribuir a la disminucién de las
diatomeas después de las proliferaciones de primavera (Smetacek, 1981; Hansen, 1991;
Bralewska & Witek, 1995; Tiselius & Kuylenstierna, 1996; Antezana et al., 2002;
Gonzilez et al., 2010; Czypionka et al., 2011). No obstante, en sistemas costeros
templados se han medido bajas tasas de pastoreo y de mixotrofia (Iriarte et al., 2001;

Antezana et al., 2002; Sherr et al., 2009).

1.5.- La eutrofizacion y el nitréogeno en los fiordos australes de Chile.

La eutrofizacion es un proceso de enriquecimiento del agua con nutrientes generalmente
provenientes desde fuentes y actividades antropogénicas como acuicultura, deforestacion
y ganaderia (Piehler et al., 2004) y que pueden ocasionar un cambio del tipo y
proporcién de nutriente en los sistemas. Por ejemplo, la salmonicultura adiciona NHy",
CO[NH;]z y PO, (Anderson et al., 2002; Buschmann, 2005) que pueden aumentar las
proporciones de N:Si y de P:Si en la columna de agua, lo que favorece a los
dinoflagelados ya que estos no requieren Si(OH)4 (Turner & Rabalais, 1994; Vergara
2001 fide in Buschmann, 2005; Iriarte et al., 2007a; Iriarte et al., 2013). Cuando el NH,"
se encuentra en elevadas concentraciones en el medio se inhibe la incorporacion de NO5”
en Jas microalgas y esto sucede a concentraciones de NH;" mds bajas en dinoflagelados
(0,023 = 0,01 mg L) que en diatomeas (0,049 + 0,012 mg L, Lomas & Glibert, 1999).
Por tanto, un aumento en su concentracién favorece a los dinoflagelados. Ademads,
valores superiores a 0,021 mg L de nitrégeno en forma de (CO[NH,],) favorecen los

florecimientos de dinoflagelados en sistemas estuarinos (Glibert & Terlizzi, 1999). Los
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desechos orgénicos de la acuicultura en las regiones australes superan a los de una
poblacioén de 6 millones de habitantes, detectdndose concentraciones de NH;" de 0,015-
0,026 mg L en zonas de acuicultura, mientras que en canales poco poblados con una
agricultura extensiva y procesos de deforestacion esta puede variar entre 0,002 y 0,01
mg L7 y en lugares pristinos el rango va desde no detectable hasta 0,01 mg L!
(Buschmann et al., 1996; Buschmann, 2005). En el sur de Chile se han relacionado las
actividades de la acuicultura con un mayor crecimiento de los dinoflagelados debido a
que estos presentan mayor afinidad por el NH;" que por NO3™ (Arzul et al., 1999; Iriarte

et al., 2005; 2007b).

1.6.- La modelacién como una herramienta de anilisis y sintesis.

La eutrofizacion y los cambios en las proporciones de nuirientes en el medio acudtico
estructuran las comunidades fitoplancténicas, determinan al grupo funcional dominante,
sus tasas de crecimiento y el desarrollo de proliferaciones de acuerdo a sus habilidades
para adquirir y utilizar estos recursos. A ello se le debiera sumar las diferencias para
captar y utilizar la energia luminica y las adaptaciones para sobrevivir un medio
continuamente cambiante, sostener interacciones competitivas y resistir a la presién de
pastoreo. Por tanto, las dinimicas poblacionales, asi como la estructura de las
comunidades fitoplanctonicas estdn determinadas permanentemente por multiples
factores bibticos y abidticos y sus interacciones (Denman, 2003). No obstante, es dificil

llevar a cabo experimentos apropiados en sistemas tan grandes como los océanos
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(Scheffer & Carpenter, 2003) ya sea por razones logisticas, politicas o financieras
(Jackson et al., 2000). Por ello, generalmente se realizan en laboratorio bajo condiciones
“ceteris paribus™; es decir, aislando algunas variables que pueden afectar al sistema pero
que no son de nuesiro interés o que no podemos medir, de modo que estudiamos solo los
efectos de unas pocas variables. Sin embargo, a través del uso de herramientas de
modelacién numérica, es posible experimentar con un mayor namero de variables y asi
aumentar la certeza de los resultados.

Los modelos son definidos como representaciones de una parte de la realidad y
son utilizados para generar posibles explicaciones acerca de ciertas observaciones,
formular predicciones, disefiar experimentos, etc. (Jackson et al., 2000). En ecologia, los
modelos representan en forma especifica y reducida la estructura de algtin ecosistema o
fenémeno ecoldgico utilizando un conjunto limitado de pardmetros concretos y aislados
del ambiente a fin de evitar una complejidad excesiva (Haag & Matschonat, 2001) y
conforme a las especificaciones del sistema ecoldgico establecidas por el investigador
(Marfn, 1997). De este modo se han utilizado modelos para describir las interacciones
enire algunos componentes de las comunidades planctonicas y el ambiente fisico-
quimico (e.g. Sin & Wetzel, 2002; Li; et al., 2008; Zarauz et al., 2008; Pal et al., 2009;
Llebot et al., 2010). Entre las aproximaciones utilizadas en estos sistemas se encuentran
los modelos basados en propiedades generales del ecosistema (Platt et al., 1981), como
son las relaciones funcionales del fitoplancton en base a consideraciones tréficas y/o
taxondmicas (e.g. Mongin et al., 2003; 2006; Yamamoto & Hatta, 2004; Yamamoto et

al., 2004; Litchman et al., 2006; Nogueira et al., 2006; Flynn, 2008; 2010).
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En esta tesis se utilizé esta perspectiva, desarrollandose un modelo numeérico a-
espacial implementado en el software Stella Research 9.2., que permite identificar los
componentes, procesos y flujos de materiales y energia del ecosistema (Deaton &
Winebrake, 2000). Para ello se utilizé el marco de la teoria de competencia por recursos
de Tilman (1982), cuyos modelos mecanicistas sirven de base tedrica para identificar las
causas de la dominancia o coexistencia de los grupos funcionales diatomeas y

dinoflagelados.

1.7.- Planteamiento de objetivos, hipétesis y predicciones.

1.7.1.- Hipétesis

El grupo funcional dominante (diatomeas o dinoflagelados) del microfitoplancton en los
fiordos australes de Magallanes depende, ceteris paribus, de la disponibilidad de
nitrdgeno y de la proporcion entre nitrégeno orgéanico e inorganico (N,:N;) debido a
diferencias en su adquisicién y utilizacién. De modo que se cumplen las siguientes

predicciones (Tabla 1):
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1.7.2.- Predicciones.

Tabla 1; Cuadro resumen de las predicciones asociadas a la hipétesis de trabajo.

Prediccion Disponibilidad de nutriente  Ny/Nj Grupo funcional
predicha dominante predicho

1 Alta concentraciéon de NO;~ Baja Diatomeas
2 Baja concentracion de NH{r Baja Diatomeas
3 Baja concentracion de NO3™  Alta Dinoflagelados
4 Alta concentracién de NH;*  Alta Dinoflagelados

1.7.1.- Objetivos.

1.7.1.1.- Objetivo general.

Identificar las condiciones ambientales que establecen y modifican la estructura del
fitoplancton y el efecto que tienen los cambios en las proporciones de nitrégeno
orgénico: nitrégeno inorganico (Ny:N;) sobre la dindmica, dominancia o coexistencia de
los grupos funcionales del microfitoplancton diatomeas y dinoflagelados en fiordos y

canales australes.
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1.7.1.2.- Objetivos especificos.
1.~ Simular la dindmica temporal de los ensambles de diatomeas y dinoflagelados en la
region de Magallanes estableciendo su estacionalidad y relacién con variables forzantes

mediante un modelo numérico a-espacial.

2.- Estimar, mediante modelacién numérica, las tasas de crecimiento poblacional neta

para cada grupo funcional y su relacién con variables ambientales.

3.- Determinar los umbrales de N,:Nj para la dominancia de un grupo funcional sobre el

otro o su coexistencia incluyendo la condicion “ceteris paribus”.
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2.- METODOS

2.1.- Origen de los datos y series de tiempo en Magallanes.

Bahia Buena (53°37°307°8-70°55°27°"W) y Puerto Zenteno (52°48°48°°S8-70°45°37°W)
son dos pequefias bahias abiertas hacia el estrecho de Magallanes, ubicadas a 50 km al
sur y 80 Km al norte de la ciudad de Punta Arenas, en la Region de Magallanes (Fig. 4).
Estas zonas forman parte del monitoreo realizado por el Instituto de Fomento Pesquero
(IFOP) desde el afio 2002 hasta el 2006 a través del Programa Marea Roja en la XII
Region de Magallanes y Antértica Chilena y fueron seleccionadas por contar con una
base de datos mds amplia que otras zonas. Los datos disponibles corresponden a
abundancia numérica de diatomeas, dinoflagelados, zooplancton, concentracion de NOj',
PO, y Si(OH)4 para el estrato de 0-20 m de profundidad, los que se utilizaron en la
implementacion, calibracién y validacion del modelo numérico (Power, 1993; Rykiel,
1996). Adicionalmente, existen mediciones de temperatura, salinidad y densidad del
agua hasta una profundidad maxima de 50 m. Los datos de la estacién de Bahia Buena
se utilizaron en la calibracién del modelo (Anexo 1) y los datos de Puerto Zenteno se

utilizaron en la validacién de las simulaciones.

2.2.- Modelo conceptual.

El modelo conceptual construido para este estudio representa una versién simplificada

(Odum, 1985) de un ecosistema costero inmerso en la zona de fiordos y canales de la
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Patagonia chilena. Dicho modelo muestra los componentes seleccionados en este
estudio, las interacciones entre estos componentes y algunos procesos ecologicos y
actividades acuicolas que afectan las dinamicas de crecimiento de dos grupos

funcionales del fitoplancton, diatomeas y dinoflagelados (Fig. 5).
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Figura 4. Ubicacion geografica de las estaciones de referencia Puerto Zenteno y Bahia
Buena.

Para el modelo se consideré el estrato de 0-20 m de profundidad, donde la haloclina
define la estratificacion para los meses de verano segun Silva & Calvete (2002) y separa

la columna de agua en una capa superficial pobre en NO3’, PO4” y NH;" de una capa
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profunda rica en estos nutrientes. Los mecanismos de fertilizacién involucran pulsos de
aguas profundas que se mezclan con aguas superficiales y flujos de marea que conducen
aguas ocednicas enriquecidas hacia el interior de las bahias segin Torres et al. (2011).
En el caso del NH,', también existe aporte desde las excreciones de los componentes
bidticos del sistema (Nogueira et al., 2006). Por otra parte, el Si(OH), ingresa al sistema
mediante escorrentia y deshiclos de ventisqueros (Silva & Guzman, 2006) y egresa
durante los reflujos de marea por difusion (Torres et al., 2011). El agotamiento de
nutrientes en la columna de agua se debe al consumo de las microalgas y su dilucion
responde a procesos de difusién debido al flujo y reflujo de las mareas. La
disponibilidad de energia luminica en el sistema varia diaria y estacionalmente y
disminuye con la profundidad. Las diatomeas y los dinoflagelados utilizan estos recursos
en sus procesos de crecimiento individual y poblacional. Las tasas de pérdida del
fitoplancton consideran la sedimentacién de las diatomeas a causa de la estratificacion
estival, el pastorco del zooplancton sobre diatomeas y dinoflagelados, y la depredacion
mixotrofica de dinoflagelados sobre las diatomeas (Fig. 5). En el caso de los
dinoflagelados, la densidad poblacional es afectada ademds, por procesos de
enquistamiento y exquistamiento.

4

2.3.- Estructura del modelo.

Se implementé un modelo numérico dindmico sin dimensién espacial utilizando el
programa de modelacién de sistemas dindmicos Stella Research version 9.2 (ISEE

Systems). Este software fue escogido por presentar una interfase amigable que permite
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diagramar iconograficamente las variables de estado mediante reservorios, siendo
relativamente facil establecer las interrelaciones de estas variables mediante procesos y
flujos de informacién y establecer relaciones claras entre las variables y las ecuaciones.
Ademds Stella provee variadas opciones para explorar escenarios alternativos'. El
modelo se construyd de acuerdo a la aproximacion poblacional-comunitaria (O’Neill et
al., 1986), cuyos reservorios o componentes corresponden a las variables de estado
diatomeas, dinoflagelados, quistes temporales, hipnoquistes, zooplancton, concentracién
de NO3, NH,", PO,3 y Si(OH)q, las cuales describen el estado del ecosistema estudiado
(Jackson et al., 2000). Las condiciones forzantes que influyen en el comportamiento de
los componentes del sistema son la intensidad de la luz, temperatura, salinidad,
sedimentacion de las diatomeas y depredaciéon por mixotrofia. Los reservorios son
regulados por flujos e influjos (individuos, nutrientes y energia solar) y parametros de
naturaleza fisica, quimica, ecolégica y ecofisiolégica que afectan la estructura y
dindmica de los componentes del modelo (Marin, 1997; Delgado & Serey, 2002).

El modelo base resultante se utilizé para estudiar los efectos que producen los
cambios en las proporciones de NH;" y NO3™ (No:Nj) sobre las abundancias de diatomeas
y dinoflagelados y para determinar los umbrales de estas proporciones que permiten la
dominancia o coexistencia de estos grupos funcionales. Para ello se wtilizaron distintos
escenarios de modelacion donde se modifico el ingreso de NH;" o NO;™ al sistema para

simular condiciones de limitacién o eutrofizacion por alguno de estos dos nutrientes.

! hitp://iwww.iseesystems.com/sofiwares/Education/StellaSoftware.aspx
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Figura 5. Modelo conceptual de los componentes, procesos e interacciones ecolégicas
que afectan las dinamicas de diatomeas y dinoflagelados en Magallanes. Las flechas
azules representan ingresos y las flechas blancas representan egresos.

Debido a que los ciclos de vida de diatomeas y dinoflagelados transcurren en periodos
de horas a dias, el modelo se ejecutéd utilizando una escala temporal de dias y un At =
0.25. el cual es adecuado para simulaciones complejas que incluyen oscilaciones
(Deaton & Winebrake, 2000). Se utilizé un periodo total de 2000 dias a fin de incorporar

los ciclos estacionales tanto climaticos como biologicos.
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2.4.- Método de integracion.

Las simulaciones en modelos construidos en Stella se resuelven mediante ecuaciones de
diferencia con iteraciones consecutivas tomando pequefios intervalos de tiempo (Marin
& Delgado, 2007). Stella utiliza los métodos integrativos fijos de Euler, Runge-Kutta2 y
Runge-Kutta 4, entre los cuales los dos tltimos son mds precisos que Euler. Sin
embargo, al estar disefiados para el andlisis de variables continuas no pueden generar
valores integrados cuando se utilizan funciones logicas como IF-THEN-ELSE u objetos
discretos como los reservorios de tipo CONVEYORS. Debido a ello, se utilizé el

método de integracion de Euler en este modelo (Marin et al., 2009).

2.5.- Condiciones iniciales del modelo.

Para construir el modelo en una dindmica ciclica anual se establecieron las condiciones
iniciales de las variables de estado con valores medidos en verano en Bahia Buena, salvo
para la concentracién de NH;", que corresponde a mediciones de fiordos y canales del
sur de Chile (Buschmann, 2005) ya que no existen mediciones para Bahia Buena (Tabla
2). Debido a que no hay mediciones de la concentracion de quistes en los sedimentos de
esta estacion, se usoé un valor de referencia de otro sistema costero para los quistes
temporales (Gareés et al., 2002) y se optd por suponer que no habia hipnoquistes, ya que
estos aparecen frecuentemente después de las proliferaciones de dinoflagelados (Ichimi

etal., 2001) .
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Tabla 2. Condiciones iniciales de las variables de estado (reservorios) del modelo.

Variables de estado  Valor Unidad Referencia Descripeién

Diatomeas 16400 c81 L IFOP Enero del 2005,
Bahfa Buena

Dinoflagelados 20000 célL! IFOP Enero del 2005,
Bahfa Buena

Zooplancton 50 ind L IFOP Enero del 2005,
Bahia Buena

Quistes temporales 1000 cél 1! Sistemas costeros.

Hipnoquistes 0 cél L Supuesto

NOy 0,15 mg L' IFOP Enero del 2005,
Bahfa Buena

Si(OH)4 0,31 mg L IFOP Enero del 2005,
Bahfa Buena

PO,? 0,05 mg L' IFOP Enero del 2005,
Bahia Buena

NH,* 0,01 mg L Buschmann, Canales poco

2005 poblados y

sistemas pristinos

2.6.- Formulacién y parametrizacién del modelo.

Los valores de los componentes y los pardmetros del modelo se basaron en informacion
disponible en la literatura para los grupos funcionales o para un taxa representativo de
diatomeas y dinoflagelados (Tabla 3). La parametrizacion completa de la modelacioén en

Stella se muestra en el Anexo 2.

2.6.1.- Diatomeas

La dindmica poblacional de las diatomeas (Fig. 6), fue modelada a través de los cambios

numéricos densodependientes regulados por las tasas de crecimiento y mortalidad

conforme a la siguiente ecuacion:
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(1) Diatomeas(t)= Diatomeas (t-dt) + (Crecimiento diat — Mortalidad diat -

Sedimentacion) * dt

donde Crecimiento diat = Diatomeas * p diat

u diat = tasa de crecimiento o division celular de diatomeas.

Las pérdidas por mortalidad responden a la capacidad de carga del sistema y la
depredacion ejercida por el zooplancton y dinoflagelados (Tabla 3) de acuerdo a la

Ecuacion 2:

(2) Mortalidad diat = (Diatomeas * K, diat) + (Pastoreo diat * Zooplancton *

Diatomeas) + (mixotrofia * Dinoflagelados)

donde XK, diat = pdiat * (Diatomeas / K diat), mortalidad densodependiente de las
diatomeas.

K diat= Capacidad de carga para las diatomeas

La capacidad de carga de las diatomeas, al igual que para los dinoflagelados, se baso
solo en torno a las méaximas abundancias registradas en Magallanes para el periodo
estudiado y da cuenta de la competencia intraespecifica por recursos no considerados

directamente en el modelo, tales como hierro y vitaminas, enire otros (Brand et al.,

29




1983; Chisholm & Morel, 1991; Sunda & Huntsman, 1995; Litchman et al., 2006;
Litchman, 2007). La depredacion debida al zooplancton depende de la abundancia de los
depredadores, de las diatomeas y de la tasa de pastoreo (Tabla 3), la cual hace referencia
a la eficiencia del zooplancton para encontrar y capturar a sus presas (Volterra, 1926,
Lotka, 1932; Begon et al., 2006). En el modelo, la depredacién por mixotrofia (Ecuacién
2) solamente depende de la abundancia de los dinoflagelados ya que las diatomeas
(presas), siempre son abundantes en Magallanes (Iriarte et al., 2001). Las tasas de
pastoreo y mixotrofia se basan en algunos datos registrados en sistemas costeros
someros que tienden a estratificarse, en los cuales la presién de pastoreo por zooplancton
es muy baja (Smetacek, 1981; Hansen, 1991; Lignell et al., 1993; Bralewska & Witek,
1995; Tiselius & Kuylenstierna, 1996) y no existe limitacién de nutrientes inorganicos
que promuevan aumentos en la mixotrofia (Havskum & Riemann, 1996; Tiselius &
Kuylenstierna, 1996; Myung et al., 2006; Flynn & Mitra, 2009; Czypionka et al., 2011).
Para establecer pérdidas de diatomeas por sedimentacién (Ecuacion 1) se
incorporé una tasa de sedimentacion (Tabla 3), 1a cual fue estimada calculando el tiempo
que tarda una célula que se encuentra en la superficie en alcanzar los 20 m de
profundidad si su velocidad de hundimiento es de 0,2 m d” (Grover, 2011). El periodo
de sedimentacion de las diatomeas, que en este modelo se relaciond a la estratificacion
estival de la columna de agua, fue fijado entre los dias 2 de enero y 19 de marzo
utilizando las funciones l6gicas IF-THEN-ELSE:
(3) Sedimentacion= IF (Estratificacion >=2) AND (Estratificacion<80) THEN

(Diatomeas * 0,01) ELSE (0)
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por ecdisis
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Figura 6. Estructura iconografica de las variables de estado diatomeas, dinoflagelados,
quistes de dinoflagelados y zooplancton. Los parametros (circulos) y sus relaciones con

los componentes del modelo se explican en texto, la Tabla 3 y en el Anexo 2.
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2.6.2.- Dinoflagelados

Los dinoflagelados aumentan numéricamente en el modelo en forma densodependiente
de acuerdo a la tasa de crecimiento y en forma densoindependiente por el consumo de

diatomeas mediante mixotrofia (Fig. 6):

(4) Dinoflagelados(t)= Dinoflagelados(t-dt) + (Crecimiento dino + Exquistamiento
temporales + Exquistamiento hipnoquistes — Mortalidad dino — Enquistamiento

temporales — Enquistamiento hipnoquistes) * dt

Donde Crecimiento dino = (Dinoflagelados * p dino) + (Mixotrofia * Diatomeas),

siendo p dino = tasa de crecimiento o division celular de dinoflagelados.

Los flujos de salida de este reservorio responden a la mortalidad producida por la
capacidad de carga del sistema (Tabla 3) y el pastoreo por el zooplancton de acuerdo a la

siguiente ecuacion:

(5) Mortalidad dino= (K,, dino * Dinoflagelados) + (Pastoreo dino * Zooplancton *

Dinoflagelados)

donde Ky dino = upine * (Dinoflagelados /K dino), mortalidad densodependiente de los

dinoflagelados.
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K dino= Capacidad de carga para los dinoflagelados.

2.6.3.- Quistes de dinoflagelados.

En la dinamica de los dinoflagelados se consideraron procesos de enquistamiento y
exquistamiento de hipnoquistes y de quistes temporales (Ecuacién 4), donde el cambio
numérico en el tiempo de los hipnoquistes se definié considerando que son el producto

de la fusién de dos células vegetativas (Garcés et al., 2004):

A _ hipnoquist 1 ; .
(6) — P dtq & (celulas_vegetatwa%) x tasa_ enquistamiento _ hipnoguistes

La tasa de enquistamiento de los hipnoquistes responde a una funcién logarftmica
negativa a la densidad de las células vegetativas (y = -0,0871n(x) + 1,9522; 1> = 0,89) y
para obtenerla se utilizaron porcentajes de enquistamiento y valores de densidad de
células vegetativas del dinoflagelado Alexandrium taylori (Garcés et al., 2002). Los
quistes temporales se enquistan mediante ecdisis y en el modelo su densidad estd

definida por:

(7) A _quistes_temporales
dr

= células_ vegetativas x tasa_ de _enquistamiento_ temporales

Para modelar €l paso de células vegetativas hacia los reservorios de los quistes se
utilizaron convertidores de tipo CONVEYOR, los cuales permitieron fijar el tiempo de

residencia de los quistes en el bentos mediante la funcién TRANSIT TIME. Como este
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valor depende del tipo de quistes y su tiempo de latencia, se fijo 365 dias para los
hipnoquistes (Garcés et al., 2002) y 20 dias para los quistes temporales (Garcés et al.,
2004) suponiendo que este periodo de tiempo es fijo, que todos los quistes permanecen
viables durante la simulacién y que no experimentan divisién celular a fin de evitar

complejidad en la modelacion.

2.6.4.- Zooplancton

La abundancia del zooplancton (Fig. 6) depende de las tasas de crecimiento y mortalidad

conforme la siguiente ecuacion:

(8) Zooplancton(t) = Zooplancton (t - dt) + (Crecimiento zoo — Mortalidad zoo) * dt

donde,

Crecimiento zoo = u zoo* ((Dinoflagelados * 0,2) + (Diatomeas * 0,8)), siendo p zoo=

tasa de crecimiento del zooplancton,

Mortalidad zoo = Zooplancton * m zoo, siendo m zoo = tasa de mortalidad del

zooplancton.

De acuerdo a las bajas abundancias registradas para Magallanes (datos IFOP), se

considerd al crecimiento del zooplancton como densoindependiente. La tasa de
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crecimiento en el modelo corresponde a la tasa de pastoreo (Tabla 3), de modo que el
crecimiento poblacional depende de la abundancia de sus presas, con preferencia por las
diatomeas sobre dinoflagelados (Llebot et al., 2010).

Considerando que la clase Copepoda es el grupo que domina €l mesozooplancton en
Magallanes (Antezana et al., 2002; Avaria et al., 2004; Guzmén et al., 2005), se
utilizaron abundancias y pardmetros de esta clase para la modelacién de este
componente. Ademds, como en esta drea las tasas de ingestion del fitoplancton no se
encuentran en funcién del tamafio del zooplancton, ni se han registrado diferencias
significativas de pastorco entre dia y noche en esta drea (Antezana et al., 2002), se
supuso que la tasa de pastoreo es independiente del estado de desarrollo del organismo y
que hay ausencia de migraciones nictemerales ni cambios de la abundancia dentro de los

ciclos de marea.

2.6.5.- Nutrientes (NOs, PO, NH,", Si(OH),)

Los cambios en la concentracién de nutrientes (Ecuaciones 9-12) fueron regulados por
flujos de entrada y salida del sistema (Fig. 7, Tabla 3, Anexo 2). Las entradas de NOs,
PO, y NH4" corresponden a la renovacion desde aguas profundas y al influjo desde
aguas oceanicas mediadas por las mareas.

Para el caso del NQj , estos procesos se parametrizaron separadamente
considerando que existen mediciones actuales del efecto de las mareas para Magallanes

(Torres et al., 2011):
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(9) NO;(#)=NOs(t-dt) + (Influjo + Renovacion NOj - Agotamiento NOs - Difusion
NOj3) * dr
Para el PO y NH,*, la renovacién desde aguas profundas y el influjo desde aguas

ocednicas mediadas por las mareas se parametrizaron en un solo flujo de entrada:

(10) PO (@) = PO (t-dy) + (Renovacion PO;? - Agotamiento PO - Difusion PO

*dt

(11) NH; (1) = NH/ (- dt) + (Renovacion NH;* - Agotamiento NHy" - Difusion NH;')

*dt

El flujo de renovacién del NH;*, contempla ademsds, la fertilizacion desde aguas
profundas, la excrecion del zooplancton, accion bacteriana y remineralizacion (Nogueira
et al., 2006), todos resumidos en el mismo flyjo de entrada.

La concentracion del Si(OH)s en el sistema depende de su renovacion, del

agotamiento por consumo de las diatomeas y a las pérdidas por difusion:

(12) Si(OH)4(t) =Si(OH) (t-dt) + (Renovacion Si(OH)4 - Agotamiento Si(OH)4—
Difusion Si(OH)4) * dt

La renovacion del Si(OH); contempla el ingreso por escorrentia y el reciclaje de este
nutriente dependiente de la mortalidad de las diatomeas (Jergensen, 1955; Parsons et al.,
1961). Para parametrizar estos procesos se establecié que la escorrentia ocurre durante

los ultimos 65 dias del afio, correspondientes a primavera e inicios del verano, cuando
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aumentan los caudales de los rios debido al derretimiento de ventisqueros (Palma &
Silva, 2004) y para el resto del afio se supuso una entrada continua de Si(OH)4 con un

aporte menor desde rios:

(13) Renovacicn Si(OH)4 = IF (Escorrentia >=300) AND (Escorrentia <=365) THEN

PULSE(0.2,300,10) + (Mortalidad diat * R(SiOH),) ELSE (0.03 + (Mortalidad diat * R

Si(OH),))
donde R Si{OH), es la tasa de reciclaje del Si{OH)s.

Las salidas de nutrientes del sistema corresponden al agotamiento por consumo del
fitoplancton y a las tasas de difusion mediadas por los flujos de las mareas (Ecuaciones
10-12). Las tasas de difusién de Si{OH)s y NOs™ (Tabla 3) se estimaron a partir de las
mediciones promedios reportadas para el fiordo Seno Ballena durante los flujos y
reflujos de marea (Torres et al., 2011), y la tasa de difusién del PO y NH," (Tabla 3)
se fijaron de forma idéntica a la del NO3’, bajo el supuesto que el reflujo de las mareas
los afecta de la misma forma que al NO3".

Las pérdidas de nutrientes en el sistema debido al consumo por parte de
diatomeas v dinoflagelados fueron reguladas mediante los parametros de la cinética de

incorporacion de nutrientes de acuerdo a la ecuacion de Michaelis-Menten:

14 _M_[ﬂ
o s
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donde p; es la tasa de incorporaciéon del nutriente 7, pmax €S la tasa de incorporacion en
saturacion del nutriente por célula, [S] es la concentracion externa del nutriente y K, es

la constante de saturacién media para la incorporacion del nutriente.

b =
) K, PO 3dino  Pmax PO,* dino
.' .. goiond S,
Renovacion PO,* L f{’?j":agefados
] Agotamiento

OX, PO, diat
Difusién PO, s

O
€5 Poas PO, diat

NO, diatO

Prmax

B Si(OH)‘QDifus'\dn Si(OH),
Q

Diatomeas

Escorrentia : Agotamientc
Renovacién =7 Si(OH),
Si(OH .

(OH), . O Prmax SI(OH),

Mortalidad diat ~
K, Si(OH),

Pmax NHg" diat K NH,* diat
Figura 7. Estructura iconografica de la modelacion de los nutrientes. a) NO;, b) PO4'3,
¢) NH;', d) Si(OH),. Los parametros (circulos) y sus relaciones con los componentes del
modelo son explicados en texto, la Tabla 3 y el Anexo 2.

El agotamiento de cada nutriente en el sistema simulado responde a la tasa de

incorporacion (Ecuacion 14) de cada grupo funcional:

(15) Agotamiento nutriente = (Diatomeas * puia) + (Dinoflagelados * pine)
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En el caso del NOs, se incluyé la tasa de incorporacién relativa en presencia de NH;"
para cada grupo funcional de acuerdo a la ecuacion 16, la cual fue modificada por
Harrison et al. (1996) a partir de la ecuacion de Michaelis - Menten:

(16) o[ NH*
)

K, +[NH;

donde [NH,'] corresponde a la concentracién de NH;", pnos-(tel) es la tasa de
incorporacion relativa de NO5™ cuyos valores van desde 0 hasta 1, 1% es el porcentaje
maximo de inhibicién de incorporacién de NOs™ debido al NH;” y K, es la concentracién
media de inhibicién del NH4 (Tabla 3). De esta forma la ecuacién 15 para el NO3
quedé como:

Agotamiento NO3 = (pNOs(rel) diat *(Diatomeas * pNOj diat))+(pNOs (rel)

dino*(Dinoflagelados* pNOj dino))

2.6.7.- Temperatura y salinidad

La variabilidad temporal de la temperatura y salinidad superficial del mar fueron
incorporadas graficamente en el modelo utilizando valores reales de la estacion de Bahia
Buena para el afio 2002 (Figs. 8 y 9). Para agregar el efecto de estas variables sobre el
crecimiento de diatomeas y dinoflagelados se utilizaron los modelos de Tsuruta et al.
(1985) para la diatomea Skeletonema costatum y de Yamamoto & Tarutani (1997, fide

in Yamamoto et al., 2002) para el dinoflagelado Alexandrium tamarense:
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(17) wrdiat = -0,004T + 0,165T — 0,766
(18) usdiat =-0,0038" + 0,1328 — 0,222
(19) predino = -0,004T° + 0,129T — 0,568

(20) usdino = -0,0018 + 0,051S — 0,156

—
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Figura 8. Dinamica de la temperatura superficial del mar durante el afio 2002 en Bahia
Buena.
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Figura 9. Dinamica de la salinidad superficial del mar durante el afio 2002 en Bahia
Buena.

2.6.7.- Intensidad de la luz

El crecimiento de las diatomeas y dinoflagelados en respuesta a la intensidad de luz (Fig.

10, Ecuacion 21) se modeld de acuerdo a la curva hiperbolica de Yamamoto & Tarutani

(1997, fide in Yamamoto et al., 2002):

1) = pmax * (= 1K1~ 1) + (- 1)}

donde y; es la tasa de crecimiento dependiente de la luz a la intensidad de
compensacion, pmax corresponde a la maxima tasa de crecimiento a la cual la intensidad
de la luz es saturante, I. es la intensidad de compensacion de la luz, 1, es la intensidad de

la luz a la profundidad Z y K; es intensidad media de la luz para el crecimiento.
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La intensidad de la luz a una profundidad Z (I;,) se model6 considerando el valor
en superficie (Ip), la disminucién exponencial con la profundidad (Z) y la turbidez del

medio, esta tiltima medida a través del coeficiente de atenunacion de la luz (Kq):

(22) L=Iy* &2

Estos factores determinan la exposicion promedio del fitoplancton a la luz en una
columna de agua bien mezclada (Wosfy, 1983; Yamamoto et al., 2002). Los valores de
intensidad de luz superficial utilizados son los descritos para Magallanes (Pizarro et al.,
2005). La variacion diaria de Ip fue definida en forma gréafica para las condiciones de

otofio-invierno y primavera-verano bajo el siguiente algoritmo:

(23) L = IF(ciclo luz anual >=73) AND (ciclo luz anual <= 300) THEN (I otofio-

invierno*EXP(-K;*7)) ELSE (Ip primavera-verano * EXP (-K;*Z))

El ciclo anual de la luz se establecié mediante la funcion COUNTER(1,365) donde las
condiciones de otofio-invierno fueron definidas entre los dias 75 y 300 dentro de un
ciclo anual. Del mismo modo, las condiciones de primavera-verano se fijaron desde el

dia 301 de un afio calendario y los primeros 74 dias del afio siguiente.
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ciclo luz anual

Himax diat

Figura 10. Estructura iconografica de la modelacion del efecto de la intensidad de la luz
(I,) sobre las tasas de crecimiento de diatomeas y dinoflagelados. Los parametros
(circulos) y sus relaciones con los componentes del modelo son explicados en el texto, la
Tabla 3 y en el Anexo 2.

2.6.8.- Tasas de crecimiento poblacional bruta (1)

Las tasas de crecimiento de diatomeas y dinoflagelados, correspondientes a las tasas de

division celular, fueron parametrizadas mediante la ecuacion de Monod (1942):

’ #:#WX[ST
( ) K#'F[S]

donde p es la tasa de crecimiento (A1), pma €s la tasa de crecimiento méxima saturada
de recursos (d'), S es la concentracion del nutriente en estado estable y K, es la
constante de saturacion media para el crecimiento. La mayoria de los valores de los
parametros K, ¥ Hmax Se obtuvieron desde publicaciones de experimentos de cultivo, in

situ o en laboratorio, o bien desde modelos publicados (Tabla 3). Sin embargo,
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ocasionalmente se utilizaron valores supuestos que se ajustaron a las dindmicas
esperadas cuando la informacién en la literatura fue escasa o imprecisa, o bien cuando
fue necesario calibrar el modelo.

Las tasas de crecimiento para cada grupo funcional se relacionaron con la
temperatura, salinidad, intensidad de la luz y concentraciéon de nutrientes (Fig. 11)

conforme a la ecuacion modificada de Yamamoto et al. (2002):

(25) | diat=((us diat*p diat)*(UNO; diat /pmex NO3™ diaty*(UNH, " diat/ pmax NH,

diat)*((SIOH)4 /pmax SI(OH))* (P04 diat/ 1 PO4> diat)*(uy diat/pymex diat))

(26) u dino = ((ug dino*pe dino)*(n NO;™ dino/pmsx NO3™ dino)*(u NHy™ dino/ pimax
NH," dino)*(11 POs> dino/ pmex PO4> dino)*(u; dino/pymay dino))

donde los
subfndices de los componentes de la ecuacidn indican la salinidad y temperatura 6ptimas
para el crecimiento, la concentraciéon de nutrientes méxima para el crecimiento e

intensidad de luz de saturacion.

2.7.- Validacion del modelo.

Para validar el modelo se compararon las dindmicas generadas con las series de tiempo
registradas in sifu en la estacién de Puerto Zenteno (Power, 1993; Rykiel, 1996).

Ademéds, para determinar el ajuste de los datos de diatomeas, dinoflagelados,
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zooplancton, NOj', PO4'3 y Si(OH)4 resultantes del modelo con los datos reales se
realizaron analisis de correlacion de Spearman, identificando las fechas en las cuales se
realizaron dichos muestreos, para lo cual fue necesario definir un At= 1 dia. Para
determinar si los valores de abundancia de zooplancton y de conceniracion PO,” y
Si(OH)4 arrojados por el modelo se diferenciaron de los valores meciidos en terreno, se
realizaron analisis de la varianza de una via (ANOVA) previa transformacién Box Cox
de los datos para cumplir con los supuestos de homocedasticidad y distribucién normal
de los residuales. Los datos de abundancias de diatomeas y dinoflagelados, asi como de
concentracion de NO;” no cumplieron con los supuestos por lo cual fueron comparados
mediante el analisis no paraméirico de Kruskal-Wallis (Zar, 2010). Todos los andlisis se

realizaron en el software Statistica 8.0 (PP StatSoit).
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Figura 11. Estructura iconografica de la modelacion de las tasas de crecimiento de
diatomeas y dinoflagelados en relaciéon con los nutrientes (NOs', NH,", P04'3 y
Si(OH)y), temperatura y salinidad. Los parametros (circulos) y sus relaciones con los
componentes del modelo son explicados la Tabla 3 y en el Anexo 2.
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2.8.- Analisis de sensitividad.

Para evaluar la robustez del modelo y discriminar a que parametros son mas sensibles
las dindmicas poblacionales de diatomeas y dinoflagelados, se realizd un andlisis de

sensitividad mediante la relacién de Huntley et al. (1987):

donde K, es el valor de la variable después de la modificacion del pardmetro x, K es el
valor estandar de la variable, P;4 es el valor de prueba del pardametro Py (manteniendo
todos los otros parametros en un valor estandar durante el test) y P« es el valor estandar,
o inicial del parametro Py.

Mediante este andlisis se compararon los valores estandar de la densidad
de las diatomeas y dinoflagelados, es decir aquellos que resultaron al ejecutar el modelo
base (Tabla 3) con los resultados obtenidos bajo la modificacién de algunos parametros
para los dias 700 y 800 del modelo, correspondientes a la segunda primavera y el tercer
verano de la simulacién. Estas fechas se escogieron considerando las dinamicas
estacionales del fitoplancton con marcados aumentos en densidad de diatomeas en
primavera y proliferacién de dinoflagelados durante el verano. Se analizaron los
pardmetros de pastoreo, mixotrofia, crecimiento y mortalidad del zooplancton, Los

parametros de disponibilidad y uso de la luz para diatomeas y dinoflagelados (K4, I, K,
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Mtmaxl), la tasa de sedimentacién de las diatomeas, tasas de enquistamiento de quistes
temporales y el tiempo que estos permanecen en el bentos. Adicionalmente, se analizo la
sensitividad del modelo frente a cambios en los parametros de la cinética de
incorporacion de nutrientes para los dos grupos funcionales, Para ello se evalud el efecto
de cambios en las tasas de incorporacién méxima (pmax) ¥ coeficiente de saturacion
media (Ks) por separado para el NOj, PO4'3, Si(OH)s v NH,", en diatomeas y
dinoflagelados, para cuatro escenarios que modificaron el valor de cada pardmetro en un
-90%, -50%, +50%, +100% respecto del valor inicial. Los escenarios fueron fijados

arbitrariamente debido a la amplia variabilidad de los datos encontrados en la literatura.
2.9.- Calculo de las tasas de crecimiento poblacional neta (r).

Las tasas de crecimiento poblacional neta de diatomeas y dinoflagelados fueron
calculadas utilizando la ecuacién de crecimiento exponencial para los valores de
densidad del modelo base de cada grupo funcional en cada At de acuerdo a Krebs

(1985):

27 r=(nN;-InNo)/(ti—to)
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2.10.- Escenarios de modelacién,

Con el fin de encontrar los umbrales de Ny:Nj que determinan la dominancia de un grupo
funcional sobre otro, o la coexistencia de ambos en la condicion “ceteris paribus”, se
establecieron cinco escenarios de modelacién modificando el ingreso de NH4" o de NO5y
en el sistema:

Escenario 1. Sistema pristino con limitacién de nitrogeno organico. Se redujo el flujo de
entrada de NH;" a 0,001 mg L, conforme a valores registrados en el limite inferior del

rango detectado en areas pristinas australes (Buschmann, 2005).

Escenario 2. Sistema pristino con limitacién de nitrégeno inorganico. Se disminuyé el
flujo de entrada de NOj™ al sistema por renovacién desde aguas profundas e influjo de
mareas a valores de 0,01 mg L™, en concordancia con los minimos valores registrados

en Magallanes (Torres et al., 2011).

Escenario 3. Sistema con limitacién severa de nitrégeno inorgénico. Se redujo la entrada
de NO; al sistema por renovacién desde aguas profundas e influjo de mareas a valores

de 0,001 mg L.

Escenario 4. Sistema medianamente eutrofizado por nitrogeno orgénico. Se aumenté el
flujo de entrada de NH4™ a 0,01 mg L en conformidad a valores registrados en sistemas

con influencia antropica (Buschmann, 2005).
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Escenario 5. Sistema muy eutrofizado por nitrégeno organico. Se elevd el influjo de
NH," a 0,03 mg L, considerando que este valor se encuentra sobre el limite superior de

lo detectado en dreas con actividades salmoneras (Buschmann, 2005).

Para probar si las modificaciones en las enfradas de nutrientes realizadas en los cinco
escenarios produjeron cambios en la proporciéon Ng:Nj, asi como en la abundancia de
diatomeas y dinoflagelados, se realizaron pruebas de Kruskal —Wallis, previo haber
comprobado que los datos no cumplieron los supuestos paramétricos de homogeneidad
de las varianzas y distribucion normal de los residuales de la variable respuesta (Zar,
2010). Para ello se utilizaron los datos de los periodos de verano, momento en que los
dinoflagelados alcanzaron mayor abundancia. Para evaluar el efecto de los cambios en la
proporcidn de Ng:Nj, obtenidos en los distintos escenarios, sobre la dominancia de
alguno de los grupos funcionales o bien la coexistencia, se establecio la relacién de la
abundancia diatomeas y dinoflagelados por medio del indice log diat/ log dino, ¢l cual
fue comparado en los cinco escenarios y el modelo base mediante la prueba de Kruskal-

Wallis (Zar, 2010).
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Tabla 3. Parametros y coeficientes del modelo con sus valores, unidades, especie o
grupo de procedencia, referencias y descripcion. Cuando fue necesario las unidades

fueron transformadas.
Parimeiro valor Unidad Especie o Referencia  Descripci6n
o grupo
Coeficiente
p diat Estimada a! Diatomeas Tasa de crecimiento o
desde el divisién celular de
modelo diatomeas
p dino Estimada d?! Dinoflagelados Tasa de crecimiento o
desde ¢l division celular de
modelo dinoflagelados
K, diat Estimada d? Diatomeas Tasa de mortalidad
desde el sujeta a capacidad de
modelo carga
K diat 1.000.000 cél L Diatomeas Capacidad de carga
para diatomeas
K, dino Estimada d! Dinoflagelados Tasa de mortalidad
desde el sujeta a capacidad de
modelo carga
K diro 300.000 cél L1 Dinoflagelados Capacidad de carga
para dinoflagelados
Pmax POS” 0,00000238 mg/Lcéld  Gymnodinium Yamamoto et  Tasa de incorporacion
dino catenatum al.,, 2004 méaxima del fosfato
K. PO, 2 dino  0,28217960 mg L’ (. catenatum Yamamotoet  Constante de
al., 2004 saturacion media para
el fosfato en
dinoflagelados
Pmax PO 0,0000000764 mg/L céld Skeletonema Eppley etal.,,  Tasa de incorporacion
diat 9 costatum 1969 méxima del fosfato en
diatomeas
K, PO, diat  0,0564 mg Lt S. costatum Eppley ¢t al., Constante de
1969 saturacion media para
el fosfato en
diatomeas
K, PO dine 0,05 mg L1 Dinoflagelados  supuesto Constante de
saturacion media de
. fosfato para el
crecimiento de
dinoflagelados
Bmax PO;> 0,37 d?! G. catenatum Yamamoto et  Tasa de crecimiento
dino al., 2004 méxima saturada de
fosfato en
dinoflagelados
K,PO,* diat  0,0207485 mg Lt Ciclotella Tilman & Constante de
meneghiniana Kilham, 1976  saturacion media de
fosfato para el
crecimiento de
diatomeas
Vmax PO 1,25 d! S. costatum Tarutani & Tasa de crecimiento
diat Yamamoto, maxima saturada de
1994 fosfato de diatomeas
Pmax NO3~ 0,00000964 mg/L céld  G. catenatum Yamamoto et Tasa de incorporacion
dino al., 2004 maxima del nitrato de

dinoflagelados




Tabla 3. Continuacién

Parimetro valor Unidad Especie o Referencia Descripcion
0 grupo
Coeficiente
K.NO;y dino 047123040 mgL’ G. catenatum Yamamoto et Constante de
al., 2004 saturacién media para
incorporacitn de
nitrato de
dinoflagelados
K NO; diat 0,16059036 mg ! E. zodiacus Nishikawa et Constante de
al., 2009 saturacion media para
incorporacién de
nitrato de diatomeas
K, NOy dino  0,0692 mgL"! Flagelados Eppley et al., Constante de
neriticos o 1969 saturacion media de
litorales nitrato para el
crecimiento de
dinoflagelados
Pmax NO3™ 0,36 dat G. catenatum Yamamoto et Tasa de crecimiento
dino al,, 2004 maxima saturada de
nitrato en
dinoflagelados
K, NOy diat 0,15 mgL’! Thalassiossira Eppley & Constante de
pseudonana Renger, 1974 saturacion media de
nitrato para el
crecimiento de
diatomeas
omax NO3™ 1,47 d! Diatomeas Litchman etal, Tasa de crecimiento
diat 2006 méxima saturada de
nitrato de diatomeas
Prnax NH 0,00000146 mg/Lcéld G catenatum Yamamoto et Tasa de incorporacion
dino al., 2004 méxima del amonio
en dinoflagelados
KgNI,*dino 003607 mgL?! Alexandrium Smayda, 1997 Constante de
famarense saturacion media para
incorporacién de
amonio en
dinoflagelados
Pmax NH, 0,00000094 mg/Lcéld  Diatomeas Litchman etal.  Tasa de incorporacion
diat 151 2006 méxima del amonio
de diatomeas
K,NH, diat  0,06493 mg L S. costatum Smayda, 1997  Constante de
saturacién media para
incorporacién de
amonio
K, NH,"dino  0,0692 mg L Flagelados Eppley et al,, Constante de
neriticos o 1969 saturacion media de
litorales amonio para el
crecimiento de
dinoflagelados
Pmax NH,* 0,36 d* G. catenatum Yamamoto et Tasa de crecimiento
dino al., 2004 mdxima saturada de

nitrégeno en
dinoflagelados
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Tabla 3. Continuacion

Parametro
0
Coeficiente

valor

Unidad

Especie o
grupo

Referencia

Descripcion

K, NH," diat

Hmax NH4Jr
diat

K, diat

1% dino

1% diat

Prmax SHOH)4

K, Si(OH),

K, Si(OH),

Hmax SI(OH)4

K; dino

I. dino

Hrnax dino

K; diat

0,00505

0,96

0,0487

0,96

0,97

0,0012

0.076%

0,0961

3,6

1567296

111456

1,95

1250726,4

mgL™!

d-]

mgL?

mg/L céld

mgL™*

mg Lt

pmol m? d!

umol m? g7

d-!

prmol m2d?

S. costatum

Thalassiossira
weissflogii y
Phaeodactylum
tricornutum
Diatomeas

Prorocentrum
minimum

Chaetoceros sp.

Y
T. weissflogii
Fitoplancton

T. pseudonana

Diatomeas

Thalassiosira
pseudonana

Dinoflagelados

Dinoflagelados

Dinoflagelados

Diatomeas

Conway et al.,
1976.

Goldman &
Glibert, 1982

Lomas &
Glibert, 1999

Lomas &
Glibert, 1999

Lomas &
Glibert, 1999

Azam &

Chisholm, 1976

Guillard et al.,
1973

Litchman et al.,
2006

Guillard et al.,
1973

Supuesto

Ryther, 1936

Supuesto

Supuesto

constante de
saturacion media del
amonio para el
crecimiento de
diatomeas

Tasa de crecimiento
maxima saturada de
nitrégeno en
diatomeas
Concentracion media
de amonio para
inhibicién de nitrato
en diatomeas
Proporcitn maxima
de inhibicidn de
incorporacion de
nitrato dinoflagelados
Proporcién maxima
de inhibicidn de
incorporacion de
nitrato dinoflagelados
Tasa de incorporacién
maxima de sflice de
diatomeas

Constante de
saturacion media para
incorporacién de
silice

Constante de
saturacién media de
silice para el
crecimiento de
diatomeas

Tasa de crecimiento
méxima saturada de
silice en diatomeas
Intensidad media de la
oz para el
crecimiento de los
dinofiagelados
Intensidad de la luz de
compensacidn para
dinoflagelados
Miéxima tasa de
crecimiento a la cual
Ia intensidad de Ia luz
€s saturante para
dinoflagelados
Intensidad media de la
luz para el
crecimiento de las
diatomeas
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Tabla 3. Continuacion

Pariametro valor Unidad Especie o Referencia Descripeion
o grupo
Coeficiente
I, diat 1563408 umol m™* d"! Diatomeas Ryther, 1956 Intensidad de la luz
de compensacion
para diatomeas
el diat 0,23 d?! Diatomeas Supuesto Mixima tasa de
crecimiento a la
cual la intensidad de
la luz es saturante
para diatomeas
K4 0,098 m’! Pizarro et al., Coeficiente de
2005 extincion de la luz
PAR en Magallanes
Z 20 m Profundidad
R Si(OH), 0,00526 d? Thalassiosira Jorgensen 1955;  Tasa de reciclaje del
nana Parsons et al. sflice
1961
Dif NOy 0,1 d? Calculado desde  Tasa de difusidn
Torres et al., nitrato
2011
Dif NH,* 0,1 d-1 Supuesto Tasa de difusién
amonio
Dif PO, 0,1 d! Supuesto Tasa de difusion
fosfato
Dif Si(OH), 0.1 d? Calculado desde  Tasa de difusién
Torres et al., Silice
2011
Sedim 0,01 d! Diatomeas Calculado desde Tasa de
Grover, 2011 sedimentacién
M Zoo 0,0005 a! Supuesto Tasa de crecimiento
del zooplancton
m Zoo 0,06 d? Copépodos Hirts & Tasa de mortalidad
Kiorbee, 2002 del zooplancion
Pastoreo diat 0,001 da! Copépodos Supuesto/ Tasa de pastoreo
sobre diatomeas
Pastoreo dino  0,0005 dr! Copépodos Supuesto Tasa de pastoreo
sobre
dinoflagelados
Preferencia 0,8 Sin dimensién ~ Zooplancton Llebot et al.,
de pastoreo 2010
sobre
diatomeas
Preferencia 0,2 Sin dimensién  Zooplancton Llebot et al.,
de pastoreo 2010
sobre
dinoflagela-~
dos
Mixotrofia 0,001 d? Dinoflagelados  Supuesto Tasa de depredacion
de dinoflagelados
sobre diatomeas
Tasa 0,3 d! Alexandrium Calculado a Tasa de
enquistamient taylori partir de datos enquistamierito por
0 quistes de Garcésetal,, ecdisis de células
temporales 2004 vege_tativas
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Tabla 3. Continuacion

Parametro valor Unidad Especie o Referencia Descripcion

o grupo

Coeficiente

Transt Time 20 d A. taylori Garcés et al,, Tiempo de

quistes 2004 exquistamienio o de

temporales residencia de
quistes temporales
en el bentos

Tasa 0,01-0,973 4 Alexandrium Calculado a Rango de tasa de

enquistamien- minutum partir de datos enquistamiento de

to de Garcésetal,, acuerdoala

hipnoquistes 2002 concentracién de
células vegetativas
(relacién
exponencial)

Transt Time 365 d! A. minutum Garcés et al,, Tiempo de

hipnoquistes 2002 residencia de
quistes de

resistencia en el
bentos
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3.- RESULTADOS

3.1.-RESULTADOS METODOLOGICOS

3.1.1.- Dinamicas de las variables de estado del modelo base.

Debido a que el primer dia de la simulacién del modelo fue parametrizado como el 1 de
enero, fue posible relacionar los resultados de las variables de estado con fechas de un
afio calendario. De este modo se pudo observar gue las dindmicas temporales de las
variables de estado mostraron una marcada estacionalidad en conformidad a lo esperado

y la parametrizacién del modelo.

3.1.1.1.- Diatomeas y dinoflagelados

Las dindmicas poblacionales de las diatomeas y los dinoflagelados mostraron marcados
patrones estacionales (Fig. 12), donde los valores méximos de abundancia de las
diatomeas y dinoflagelados se registraron durante los periodos de fines de primavera y
verano respectivamente. Sin considerar los primeros 10 dias de ejecucion del modelo por
corresponder al periodo de inicializacidn, se observé que el maximo valor alcanzado por
las diatomeas ocurrié durante la tercera primavera con 18.697 cél L™, el minimo fue de
2221 ¢él L en el quinto invierno. Durante el verano las diatomeas disminuyeron
exponencialmente, coincidiendo con la sedimentacién provocada por la estratificacidn

estival (Fig. 13), aunque sin llegar a los bajos valores registrados en los inviernos; de
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modo que el minimo de abundancia para los veranos fue solo de 6.286 c¢l L, lo que
ocurrié en el segundo verano. Durante los meses de otofio se produjo un segundo
aumento en la abundancia de las diatomeas, aunque con menor intensidad que en
primavera, con un maximo de 8.686 cél L que se registré en el segundo otofio. Hacia el
invierno, las diatomeas decrecieron numéricamente y se mantuvieron en bajas
abundancias toda la estacion.

Los maximos en abundancias numéricas de los dinoflagelados ocurrieron en el
verano, justo después de la caida de la proliferacion de primavera de las diatomeas (Fig.
12). Durante los veranos, los dinoflagelados mostraron amplias fluctuaciones en
abundancia, correspondientes a floraciones de corta escala que decaen rapidamente, por
ejemplo el maximo alcanzado fue de 4.885 cél L durante el segundo verano pero el
minimo fue de 28,1 cél L' ese mismo verano. Los menores valores de la simulacién
fueron en invierno y se mantuvieron en niveles basales hasta el siguiente verano de la

simulacién. El minimo de 5 ¢él L™ fue alcanzado durante el primer invierno.

Diatomeas Dinoflagelados
20000+ Primavera
(|
< .
5
=] erano
©
= 100004 l
3 €— Otofio
0 ly hh : IL I uay.lﬁ"‘e’”",.mw
0 500 1000 1500 2000
Dias

Figura 12. Dindmicas poblacionales de las diatomeas y los dinoflagelados generadas por
el modelo base.
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Figura 13. Dindmica poblacional de las diatomeas en relacion con la sedimentacion
estival.

3.1.1.2.- Quistes de dinoflagelados

Las proliferaciones de los dinoflagelados coincidieron con las dindmicas de ambos tipos
de quistes (Fig. 14). Los quistes de resistencia o hipnoquistes disminuyeron en nimero
cada 365 dias, coincidiendo con las condiciones de verano del modelo y aportando en
abundancia numérica a la poblacion planctonica. Estos quistes se acumularon en el
bentos, es decir, en el reservorio de los quistes de resistencia, en relacion con sus tasas
exponenciales diarias de enquistamiento y el exquistamiento cada 365 dias. Los quistes
temporales presentaron la misma dinamica que las células vegetativas, aumentando en
condiciones de verano y disminuyendo hacia el otofio, invierno e inicios de la primavera.
Esta dinamica es el resultado de la parametrizacion de tiempo de exquistamiento de los

quistes temporales de 20 dias (ver Tabla 3 y Anexo 2).
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Figura 14. Dinamica de los hipnoquistes y quistes temporales de los dinoflagelados en
relacion a la dinamica poblacional de los dinoflagelados.

3.1.1.3.- Zooplancton

La abundancia del zooplancton del modelo siguié una dinamica depredador-presa en
relacion con los cambios de la abundancia de las diatomeas (Fig. 15), la cual fue la presa
mas abundante y por la que presenté mayor preferencia de acuerdo a la parametrizacion
(80%). La abundancia maxima del zooplancton alcanzo a 105.3 ind L' a comienzos del

segundo verano y la minima fue de 15.8 ind L™ en el quinto invierno.
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1_ 1: Diatomeas (Cél/L) 2: Dinoflagelados (Cél/L) 3: Zooplancton (Ind/L)
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Figura 15. Dinamica poblacional del zooplancton en relacion con las dinamicas de las
diatomeas y los dinoflagelados generadas por el modelo base.

3.1.1.4.- Nutrientes (NO5, PO;>, NH,", Si(OH),)

Las dinamicas de la concentracion de los nutrientes presentaron fluctuaciones
estacionales en su concentracion (Figs. 16-17 y 19-21), como resultado combinado de
las entradas de estos al sistema y del consumo por parte de la diatomeas y los
dinoflagelados. El NOj;™ presentoé sus maximos valores durante los inviernos (0,81 - 0,74
mg L), cuando el microfitoplancton presenté bajas abundancias. La menor
concentracion ocurrid en el inicio del primer verano (minimo de 0,48 mg LY después
que las diatomeas alcanzaron sus maximas abundancias en la primavera. Luego, hacia
mediados del verano el NO3™ aumenté nuevamente, como respuesta a la disminucion de
las diatomeas, aunque mostro alta variabilidad (0,48-0,77 mg L™). reflejando el consumo

de los dinoflagelados que también presentaron fluctuaciones en su densidad celular
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(Figura 16). En otofio, cuando nuevamente aumentaron las diatomeas, el NO3™ volvio a
decaer.

Para el NHy+ se observo la misma dinamica que para el NO; aunque con un
acoplamiento mas pronunciado con las abundancias del microfitoplancton, lo cual es
mas evidente graficamente al comparar con la dinamica de las diatomeas. No obstante,
el aumento en las fluctuaciones en la concentracion de estos nutrientes durante los

veranos evidencia su uso por parte de los dinoflagelados (Figura 17).

1: Diatomeas (Cél/L) 2: Dinoflagelados (Cél/L) 3: NO5- (mg/L)
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25] 05
3 10000
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0 500 1000 1500 2000

Figura 16. Dindmica generada por el modelo base para la concentracion de NOj3™ en
relacion a las abundancias de diatomeas y dinoflagelados. La flecha sefala las
oscilaciones de la concentracion de verano.
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1: Diatomeas (Cél/L) 2: Dinoflagelados (Cél/L) NH,* (mg/L)

1 005

37 20000

1:] :

2l 0025 ,

5 10000 '
|

1:

2: i

3 ol s thin e
0 500 1000 1500 2000

Dias

Figura 17. Dindmica generada por el modelo base para la concentracion de NHy™ en
relacion a las abundancias numéricas de diatomeas y dinoflagelados. La flecha sefiala las
oscilaciones de la concentracion de verano.

Conforme a lo esperado, las tasas de incorporacion relativa del NO3™ de cada grupo
funcional disminuyeron en presencia de NHs". Es decir, en los periodos en que el NH,"
estuvo mas concentrado (primaveras, Figura 18), disminuyeron las tasas de
incorporacion de NO;™ por parte de las diatomeas y los dinoflagelados lo que contribuyo
a su aumento en estas temporadas (Figura 19). De forma inversa, en los periodos de
menor concentracion de NH,', el microfitoplancton mostré mayores tasas de
incorporacion de NOj. Los dinoflagelados presentaron mayor inhibicion a la

incorporaciéon de NO3™ en presencia de NH; " que las diatomeas.
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Figura 18. Dindmica generada por el modelo base para las tasas de incorporacion
relativa de NO;  (pNOj~ rel) para diatomeas y dinoflagelados comparados con la
concentracion de NH,'.

En el modelo, el Si(OH)4 siempre estuvo disponible para las diatomeas y se comportd de
forma acoplada con las dindmicas de las diatomeas, presentando marcadas variaciones
estacionales (Figura 20). Las concentraciones mas altas de Si(OH); se obtuvieron
ocasionalmente en fechas de primavera, con un maximo de 9.64 mg L durante la
tercera primavera. Estos altos valores de primavera fueron el resultado de la
parametrizacion que establecié aumentos de sus entradas mediante aportes terrestres. El
Si(OH)4 fue disminuyendo hacia el verano producto del consumo durante la primavera,
luego hubo un segundo aumento en otofio de menor dimensién que en primavera como
respuesta a la disminucion de las diatomeas durante el verano. Los valores mas bajos de

concentracion de Si(OH), resultaron durante el invierno, los que en ocasiones llegaron a

CEro.
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El PO, se encontrd disponible todo el afio, aunque mostrando fluctuaciones

diarias debido a las condiciones de ingreso y salida del sistema por fertilizacion desde

aguas profundas y difusion respectivamente (Torres et al., 2011), y a las fluctuaciones

estacionales dadas por la abundancia del microfitoplancton (Fig. 21). Durante la

simulacion el rango estuvo entre 0,02 mg L (verano y otofio) y 0,08 mg L' (primavera

e invierno).

pNO," rel diatomeas (mgl/L cel)

1.00
0.90 -
0.95

0.76
0.50
0.65

pNO;" rel dinoflagelados (mg/L cél)

Nitrato (mg/L)
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oo O

500

1000 1500 2000
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Figura 19. Dindmica generada por el modelo base para las tasas de incorporacion
relativa de NOs™ (pNO;™ rel) para diatomeas y dinoflagelados comparados con la

concentracion del NOs'.
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Figura 20. Dinamica generada por el modelo base para la concentracién del Si(OH)4 en
relacion a las abundancias numéricas de las diatomeas.

1: Diatomeas (Cél/L)  2: Dinoflagelados (Cél/L) 3. PO,*(mg/L)

Figura 21. Dinamica generada por el modelo base para la concentracion del PO, en
relacion a las abundancias numéricas de las diatomeas.
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3.1.2.- Validacion del modelo base con datos de Puerto Zenteno (IFOP).

La serie de tiempo proveniente de Puerto Zenteno estuvo incompleta para diatomeas y
dinoflagelados para los afios 2003 y 2005. Para el zooplancton y nutrientes se dispuso de
registros del afio 2003, lo cual mejord las comparaciones de las dindmicas generadas por

el modelo con los datos de terreno.

3.1.2.1.- Diatomeas y dinoflagelados

Las series de tiempo de Bahia Buena y el modelo mostraron maximos de abundancia de
las diatomeas en primavera y minimos en verano e invierno (Fig. 22). En las fechas
contrastadas, las abundancias de diatomeas de Puerto Zenteno fueron significativamente
mayores que en el modelo (Kruskal Wallis; H= 414, p <0,04), registrandose el valor
méximo de Puerto Zenteno de 362.097 cél L' mientras que en el modelo fue de
14.836,9 cél L. Sin embargo, la correlacion de la abundancia de diatomeas de ambas
bases de datos fue positiva (r*=0,81) y significativa (p<0,05).

Las dindmicas de la abundancia de los dinoflagelados del modelo y de terreno
coincidieron para las fechas evaluadas, lo que puede observarse en las fechas de los
maximos y minimos (Fig. 23). Los valores generados por el modelo fueron
significativamente menores a los de la estacién de monitoreo (Kruskal Wallis; H=8,2; p
<0,005), ya que por ejemplo, el valor maximo en Puerto Zenteno fue de 5.300 cél L™
mientas que en el modelo fue de 387 c¢él L. Sin embargo, estos presentaron una

correlacion positiva y significativa (t?=0,72; p<0,05).
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Figura 22. Dinamicas temporales de la abundancia de diatomeas a) generadas por el
modelo y b) registradas en Puerto Zenteno.
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Figura 23. Dinamicas temporales de la abundancia de dinoflagelados a) generadas por el

modelo y b) registradas en Puerto Zenteno.
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3.1.2.2.- Zooplancton

Las abundancias de zooplancton no fueron semejantes entre el modelo y Puerto Zenteno
(ANOVA, F¢4=7.55; p=0.0077), pero se correlacionaron positiva y significativamente

(r’=0,56; p<0,05) y sus dindmicas mostraron una estacionalidad similar (Fig. 24).
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Figura 24. Dinamicas temporales de la abundancia del zooplancton (copépodos) a)
generadas por el modelo y b) registradas en Puerto Zenteno.
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3.1.2.3.- Nutrientes (NO5, PO, Si(OH),)

La concentracion de NO;” y POy generados por el modelo se correlacionaron positiva y
significativamente con los valores registrados en Puerto Zenteno con *=0,54 y r*=0,47
(p<0,05) respectivamente (Figs. 25 y 26). Para las fechas analizadas, las concentraciones
de NOjs™ del modelo fueron significativamente mayores que en terreno (Kruskal Wallis;
H= 42,55, p<0,001), mientras que el PO, no fue diferente entre estas dos bases de datos
(ANOVA, Fj4 =2,49; p = 0,121). Las concentraciones de (SiOH)4 arrojadas por el
modelo en las fechas escogidas fueron significativamente més altas que en Puerto
Zenteno (ANOVA, F ¢4 =161,74; p<0,0001), ademds no se encontroé correlacion entre
ambos grupos de datos, observandose algunos valores altos de Si(OH)4 en terreno
durante fechas de otofio ¢ invierno (Fig. 27), lo que determind las diferencias con la

dinamica temporal establecida en el modelo (Fig. 20).
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Figura 25. Dinamica temporal de la concentracion de NOj3™ a) generadas por el modelo y
b) registradas en Puerto Zenteno.
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Figura 26. Dinamica temporal de la concentracion de PO, a) generadas por el modelo y

b) registradas en Puerto Zenteno.

72




Si(OH), (mg/L)

b)

Si(OH), (mg/L)

Figura 27. Dinamica temporal de la concentracion de Si(OH)s a) generadas por el

6 - Modelo
5,

4-

3

2_

l_

0”'_'_!'_'"’. | R | T T T L T 1 1 T  EERD MBS (NN B o | T T T r 1 T T
¢ & I PP I DSOS > > > £
S Qu“ Q‘)Q QQ REOENEFNRNR Q\c?‘ ¥ S \\gs"‘ oF S
&' % D7 D WD AT BT B H P AT P
NN PORY AR T AR RN O i WA
Fechas cruceros | FOP

04 - Puerto Zenteno
0.3
02 -
0.1 -
0 ‘[—v—w— | BN B S S T T T T T T T T T T T
' & & & P P O DO DT > > > ;P
prse%QQWQBQNQQQQQQ\QQW_Q@Q%@
QQQQ_Q_QQ_Q,\_\D‘\QQ&)Q\(O\%_QD_(\.
Sl O L Ll A

Fechascruceros| FOP

modelo y b) registradas en Puerto Zenteno.

73




3.1.3.- Analisis de sensitividad.

El modelo mostré, en general, baja sensitividad de la abundancia numérica de diatomeas
y dinoflagelados frente a variaciones de los parimetros analizados en los cuatro

escenarios planteados (Tablas 5-14).

3.1.3.1.- Pardmetros de depredacion y dindmicas del zooplancton

El modelo mostré ser mds sensible a variaciones negativas de la tasa de pastoreo del
zooplancton sobre diatomeas y de la tasa de crecimiento del zooplancton (-50% y -90%
del parametro estandar) afectando a la abundancia de las diatomeas durante la primavera
y ¢l verano y a los dinoflagelados durante la primavera (Tablas 5 a-b). Ademas las
diatomeas de verano fueron sensibles a la tasa de mortalidad del zooplancton en tres
escenarios y los dinoflagelados de primavera mostraron variaciones al disminuir la

mixotrofia (Tabla 5 a-b).

3.1.3.2.- Pardmetros de disponibilidad y uso de la luz.

Las diatomeas de ambas fechas y los dinoflagelados de primavera mostraron mayor
sensitividad frente a modificaciones de la intensidad media de la luz para el crecimiento

(X)) v de la tasa maxima de crecimiento a la cual la intensidad de la luz es saturante
(Mmaxl) en la mayor parte de los escenarios (Tabla 6 a y c). Ademads los cambios en el

coeficiente de extincidn de la luz (Ky) y en la intensidad de compensacion de la luz de
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las diatomeas (I, diat) en dos escenarios (-50% y +50%), los cuales afectaron a las
abundancias de diatomeas en primavera y verano y a los dinoflagelados en primavera

(Tablas 6 a y b).

3.1.3.3.- Pardmetros de sedimentacion y dindmica de quistes de dinoflagelados.

Los dinoflagelados fueron sensibles a un aumento en la tasa de enquistamiento (+50%) y
a la disminucion (-50%) del tiempo en que los quistes permanecen en el bentos (Tablas 7

a-b).

3.1.3.4.- Pardmetros cinéticos de incorporacion de nutrientes

La abundancia numérica de ambos grupos funcionales en general mostré baja
sensitividad frente a variaciones de los pardmetros cinéticos de incorporacion de
nutrientes en los diferentes escenarios (Tablas 8-14). Por ello se consideraron como maés
sensibles a aquellos valores del indice de Huntley (Sy) superiores a 0,1. De acuerdo a
este criterio, se registrd6 mayor sensitividad para modificaciones del coeficiente de
saturacién media (Ks) y de la tasa de incorporacion maxima (pmex) para el PO, NH;" y
Si(OH); de las diatomeas. Especificamente, €l modelo fue mas sensible frente a
aumentos del valor de K del PO4? de las diatomeas (+50%), afectando tanto a la
densidad celular de las diatomeas durante la primavera y el verano como a los

dinoflagelados durante la primavera. Por el contrario, al disminuir en un -50% la pmax
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del PO4? en diatomeas, se vieron afectadas las diatomeas durante el verano y los
dinoflagelados durante la primavera (Tablas 8 a-b).

La disminucién de -90% y -50% en el K, para el NH" de las diatomeas afectd
mas a la densidad celular de las diatomeas en primavera y verano y a los dinoflagelados
en primavera, mientras que un aumento de este parametro en un +50% afecté mas a las
diatomeas durante el verano. En cuanto a la pmax de NHy' de las diatomeas, el modelo
mostrd ser sensible en todos los escenarios tanto para las diatomeas como para los
dinoflagelados durante la primavera (Tablas 12 a-b). En verano, solo mostraron mayor
sensitividad las diatomeas a algunos escenarios de K ¥ puax.

En el caso del Si(OH)s, se detecté mayor sensitividad de la abundancia de las
microalgas solamente frente a cambios en pma. La abundancia de las diatomeas en
primavera fue sensible en los cuatro escenarios, mientras que las diatomeas en verano y
los dinoflagelados en ambas estaciones del afio, fueron sensibles a disminuciones de -

90% y -50% de este parametro (Tablas 14 a-b).
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3.2. RESULTADOS ANALITICOS

3.2.1.- Tasas de crecimiento poblacional neta (r).

Las tasas de crecimiento poblacional neta para diatomeas y dinoflagelados resultaron ser
fluctnantes en el tiempo, debido a que la parametrizacion incorpord dependencia por
recursos de las tasas de division celular, ademas de densodependencia y efecto de
factores ambientales.

Los valores mas altos de r para las diatomeas se presentaron durante las
primaveras, seguidas de los otofios, mientras que para los dinoflagelados lo fue durante
las estaciones de verano (Fig. 28). Por otra parte, los valores negativos de r tanto para
diatomeas como para dinoflagelados fueron minimos durante el verano. A las pérdidas
de las diatomeas contribuyeron los procesos de sedimentaciéon y depredacion ejercida
por el zooplancton y los dinoflagelados. Los procesos que contribuyeron a las pérdidas
de los dinoflagelados fueron la depredacién y el enquistamiento, ya sea para formar

quistes temporales o hipnoquistes.
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Figura 28. Dinamica temporal de las tasas de crecimiento poblacional neta (r) para a)
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3.2.2.- Efecto del cambio de proporcion de Ny:N; sobre Ia dominancia o coexistencia

de los grupos funcionales.

Las modificaciones del ingreso de NH4" o NOj realizadas en los cinco escenarios
evaluados, manteniendo las demds variables y parametros en condiciones “ceteris
paribus”, produjeron cambios significativos en la proporcion de estos nutrientes entre
todos los escenarios y respecto del modelo base (Fig. 29; Kruskal Wallis; H= 1602,9;
p<0,001). La reduccién del flujo de NH;* en el escenario 1, generé concentraciones
entre 0,003 y 0,006 mg NH;" L en verano, las cuales produjeron la disminucién
esperada de la relacion de Ny:Ni. En cambio, la reduccién de NO3™ para obtener las
condiciones oligotroficas buscadas para este nutriente alcanzaron, durante los veranos,
los rangos de 0,14 - 0,18 mg NO5” Lt para el escenario 2 y 0,018 - 0,019 mg NO3 Lt
para el escenario 3, con el consecuente aumento de Ny:Nj; en ambos escenarios respecto
del modelo base (Fig. 29). Del mismo modo, el aumento del flujo de entrada de NH;" a
la columna de agua arroj6 concentraciones de 0,14 a 0,19 mg NH," L™ para los veranos
del escenario 4 y 0,1 a 0,25 mg NH;" L para el escenario 5, y ambos escenarios
produjeron un aumento de N,:N;j con respecto al modelo base (Fig. 29). En el escenario
3, donde se simuld una limitacién severa por NO; se registrd la mayor proporcion de
No:N; (Fig. 29).

Los distintos escenarios mostraron cambios en la abundancia de las diatomeas y
los dinoflagelados, lo cual determiné al grupo funcional dominante o la coexistencia
entre estos (Figs. 30-34; Tabla 4). Las diatomeas mostraron diferencias significativas

entre todos los escenarios y con el modelo base (Kruskal Wallis; H=8112,8, p<0,001;
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Fig. 35), aunque el escenario 3 generd los valores mas bajos (Fig. 32). Los
dinoflagelados mostraron cambios frente a algunos escenarios, disminuyendo en los
escenarios 1-3 asi, donde los escenarios 1 y 2 mostraron diferencias significativas entre
ellos, mientras que el escenario 4 no se diferenci6 del modelo base, ni del escenario 5
(Kruskal Wallis; H= 347,8, p<0,001). La variabilidad en los datos fue mayor para los
dinoflagelados que para las diatomeas.

Durante las estaciones de verano del escenario 3, cuando la proporcién de Ny:Nj;
alcanzd valores superiores a 2, se detectd coexistencia de diatomeas y dinoflagelados
durante cortos periodos de tiempo (menos de un dia), o bien dominancia de los
dinoflagelados por 2 a 4 dias (Fig. 32). Las abundancias de diatomeas y dinoflagelados
en los distintos escenarios, se relacionaron de una forma distinta con la hipétesis
planteada (Tabla 4).

El indice que relacioné la abundancia de diatomeas y dinoflagelados (Log
diatomeas/Log dinoflagelados), mostré diferencias significativas entre todos los
escenarios y con el modelo de linea de base (Kruskal Wallis; H =1602,9, p<0,001). Sin
embargo, el escenario 3 generd el menor valor de este indice (Fig. 36), sugiriendo un
efecto negativo de la disminucién de las proporciones Ny:Nj sobre las diatomeas y/o un
efecto positivo sobre los dinoflagelados. Aun asi, no se encontré correlacion entre las
densidades celulares de estos grupos funcionales, ni del indice de la relacion de la

abundancia de diatomeas y dinoflagelados, con los valores de N,:N;.

80




8 Mediana
2,4 ¥ T 25%-75%
-
<
° 20
z 2,
a
Z
2 12
E |
= J
= 08
:g |
s |
& 04 \
D‘: = X |
0.0 - o - |
modelo base El E2 E3 E4 E5 ‘
Escenarios 1

Figura 29. Comparacién de la proporcion de NH;":NO3™ (N,:N)) entre el modelo base y
los 5 escenarios de simulacién (E1 — ES). i

Diatomeas Dinoflagelados
20000
2,
5
P
S 10000
3
" [L_ hhﬂ_ lhm . Llw_ st
0 500 1000 1500 2000

Dias |

Figura 30. Dinamicas de diatomeas y dinoflagelados en el escenario de simulacién 1. |

) o




Células / Litro

Diatomeas Dinoflagelados

20000

Células / Litro

10000

0 IL.— le..—mm___llh‘umh%_kmu___\m

0 500 1000 1500 2000

Dias

Figura 31. Dindmicas de diatomeas y dinoflagelados en el escenario de simulacion 2.
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Figura 32. Dinamicas de diatomeas y dinoflagelados en el escenario de simulacion 3.
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Figura 33. Dinamicas de diatomeas y dinoflagelados en el escenario de simulacion 4.
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Figura 34. Dinamicas de diatomeas y dinoflagelados en el escenario de simulacion 5.
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Tabla 4. Resumen de los principales resultados para los cinco escenarios de simulacion

para periodos de verano y relacion con la hipétesis.

Escenario  Variables modificadas Resultado de la dominancia y Relacién
coexistencia de diatomeas y con Hy
dinoflagelados
1 Reduccién del flujode  Siempre dominancia de las Acepta Hp
NH, 20,001mgL?  diatomeas.
2 Reduccién del flujo de  Siempre dominancia de las Rechaza Hj
NO; 20,01 mg diatomeas.
Lt
3 Reduccion de fluyjode  Periodos de coexistencia y pericdos  Acepta Hy
NO; 20,001 mg L. de dominancia de dinoflagelados.
4 Aumento del flujo de Siempre dominancia de las Rechaza Hy
NH;" 20,01 mg L. diatomeas.
5 Aumento del flyjo de  Siempre dominancia de las Rechaza Hy
NHs" 20,03 mg L™ diatomeas.
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Tabla 7a. Valores de los pardmetros la tasa de sedimentacion, la tasa de enquistamiento de los
quistes temporales y su tiempo de permanencia en el bentos en la condicion estindar y en los
cuatro escenarios de variacion.

Escenario
Valor parimetro Estandar | -90% | -50% | +50% | +100%
Sedim (d) 0,01 |0,001]0,005]| 0,015 | 0,02
Tasa enquistamiento quistes temporales (d") 0,3 0,03 | 0,15 | 045 0,6
Permanencia de quistes temporales en el bentos @ 20 2 10 30 40

Tabla 7b. Resultados del analisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de la tasa de sedimentacion, 1a tasa de
enquistamiento de los quistes temporales y su tiempo de permanencia en el bentos. Se presentan
cuatro escenarios de variacion de los parametros.

Parametro S, (Sedim) S, (Tasa enquistamiento S, (Permanencia de
modificado quistes temporales) quistes temporales en el
bentos)

Escenario 90% | 50% | +50% | +100 | -90% | -50% | +50% | +100% | -90% | -50% | +50% | +100
% %

Diatomeas 002 | 003 | -003 | -0,02 002 | 003 | 003 | 0,0l 0,02 0,03 | 0,03 | -0,01

primavera

Diatomeas 024 | -024 | 029 | -028 003 | 001 | -001 | 0001 | 003 | 001 [ 0003 [ 001

Verano

Dinoflagelados | 001 | 003 | -0,03 | -001 019 | 018 | 020 [ 0,15 | 020 | 621 | -020 | -0,09

primavera

Dinoflagelados | 001 | 001 | 002 | 002 096 | 066 | 121 | -0,63 0,98 125 | 0,19 | -0.85

Verano

Tabla 8a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacion de PO, en diatomeas para las
condiciones estdndar y en los cuatro escenarios de variacion de los parametros.

Escenario
Valor pariametro
Esténdar -90% -50% +50% +100%
K, {mg/L} 0,0564 0,00564 0,0282 0,0846 0,1128

Dmex mg/L céld) | 7,649x107 | 7,649x107 | 3,8245x10° | 1,14735x107 | 1,53x107
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Tabla 8b. Resultados del andlisis de semsitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporacién de PO, en diatomeas en cuatro escenarios de variacién de los

parAmetros.

Parametro Sx (Ks) Sx (Pmax)

modificado

Escenario -90% ~50% +50% +100% ~90% -50% | +50% | +100%
Diatomeas 0,037 0,024 0,110 0,010 -0,033 -0,033 -0,030 | -0,030
primavera

Diatomeas 0,022 0,009 0,131 | -0,0001 | -0,080 | :0,145 | -0,014 | -0,019
verano

Dinoflagelados | 0,031 0,020 10,127, 0,009 0,062 0,130 | -0,025 | -0,026
primavera

Dinoflagelados -0,005 -0,003 -0,017 -0,003 0,014 0,02 0,004 0,003
verano

Tabla 9a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacion de POs> en
dinoflagelados para las condiciones estdndar y en los cuatro escenarios de variacién de

los parametros.
Escenario
Valor pardmetro
Estandar -90% -50% +50% +100%
K (mg/L) 0,2821796 | 0,02821796 | 0,1410898 | 0,4232694 | 0,5643592
P (mg/L cé1d) | 2,38x10° | 2,38x107 | 1,19x10° | 3,57x10° | 4,76x10°

Tabla 9b. Resultados del analisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporacién de PO4'3 en dinoflagelados en cuatro escenarios de variacién de los

parametros.

Parimetro S« (Ks) Sy (pmax)

modificado

Escenario -90% -50% +50% | +100% | -90% -50% +50% | +100%
Diatomeas 0,020 0,031 -0,03 -0,015 0,016 0,029 -0,031 | -0,016
primavera

Diatomeas 0,074 0,038 -0,005 0,0002 | -0,008 | -0,002 -0,030 | -0,023
verano

Dinoflagelados | 0,016 0,026 -0,025 -0,012 0,014 0,025 -0,026 | -0,013
primavera

Dinoflagelados | -0,008 | -0,006 0,003 0,001 -0,001 | -0,002 0,005 0,003
verano
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Tabla 10a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacién de NO;™ en diatomeas
para las condiciones estandar y en los cuatro escenarios de variacion de los pardmetros.

Escenario
Valor parametro
Estandar -90% -50% +50% +100%
K, (mg/L) 0,16059036 | 0,016059036 | 0,08029518 | 0,24088554 | 0,32118072

P (mg/L céld) | L,16x10° | 1,16x107 | 5,8x107 1,74x10° | 2,36 x10”

Tabla 10b. Resultados del anilisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporacién de NOs;™ en diatomeas en cuatro escenarios de variacién de los
parametros.

Parametro Sy (Ky) Sx (Pmax)

modificado

Escenario -90% -50% +50% | +100% | -90% -50% +50% | +100%
Diatomeas 0,021 0,034 -0,027 | -0,013 | 0,0001 0,013 -0,049 | -0,034
primavera

Diatomeas 0,010 0,016 -0,012 | -0,005 0,005 0,003 -0,026 | -0,019
verano

Dinoflagelados | 0,017 0,029 -0,02 -0,011 0 0,011 -0,041 | -0,029
primavera

Dinoflagelados | -0,003 | -0,005 0,003 0,001 0,002 0,001 0,007 0,004
verano

Tabla 11a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacion de NO; en
dinoflagelados para las condiciones estandar y en los cuatro escenarios de variacién de
los parametros.

Escenario
Valor parametro
Estandar -80% -50% +50% +100%
K, (mg/L) 0,4712304 | 0,04712304 | 0,2356152 | 0,7068456 | 0,9424608

Pmax (M@/L céld) | 9,64x10° [ 9,64x107 | 4,82x10° | 1,446x107 | 1,928x10”
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Tabla 11b. Resultados del andlisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporacion de NO3 en dinoflagelados en cuatro escenarios de variacion de los

parametros.

Parametro S (Ks) Sx (pmax)

modificado

Escenario -90% -50% +50% | +100% | -90% -50% +50% | +100%
Diatomeas 0,017 0,030 -0,030 | -0,015 0,017 0,030 -0,030 | -0,015
primavera

Diatomeas 0,010 0,016 -0,013 | -0,006 0,004 0,010 -0,018 | -0,011
verano

Dinoflagelados | 0,014 0,026 -0,025 | -0,013 0,014 0,025 -0,026 | -0,013
primavera

Dinoflagelados | -0,003 | -0,004 0,003 0,002 -0,002 | 0,003 0,004 0,002
verano

Tabla 12a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacién de NH,* en diatomeas
para las condiciones estandar y en los cuatro escenarios de variacion de los pardametros.

Escenario
Valor parimetro
Estandar -90% -50% +50% +100%
K, (mg/L) 0,06493 0,006493 | 0,032465 | 0,097395 | 0,12986
O (mg/L céld) | 9,4151x107 | 9,4151x10™ | 4,7108x107 | 1,4151x10™ | 1,883x10°

Tabla 12b. Resultados del analisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporacién de NH;* en diatomeas en cuatro escenarios de variacién de los

parametros.

Pardmetro Sy (K5) Sx (Pmax)

meodificado

Escenario -90% -50% +50% | +100% { -90% -50% +50% | +100%
Diatomeas 0314 | 0,205 | 0,045 | 0,042 | 10,154 | [0,146 | 10,158 | £0,140
primavera

Diatomeas 0,166 | 0,113 | 0,231 | 0,053 | -0,073 | 0,014 | :0,102 | -0,100
verano

Dinoflagelados | 0,348 | 0,177 | 0,041 | -0,042 | :0,134 | ;0,114 | 0,144 | {0,173
primavera

Dinoflagelados | -0,018 | -0,010 | -0,011 | -0,013 | 0,032 0,020 0,007 0,002
verano
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Tabla 13a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacién de NHy en
dinoflagelados para las condiciones estdndar y en los cuatro escenarios de variacién de
los parametros.

Escenario
Valor parametro
Esténdar -90% -50% +50% +100%
K (mg/L) 0,03607 | 0,003607 | 0,018035 | 0,054105 | 0,07214

Poac(mg/L céld) | 1,46X10° | 1,46X107 | 7,3X107 | 2,19X10° | 2,92X10°

Tabla 13b. Resultados del andlisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporacién de NH4" en dinoflagelados en cuatro escenarios de variacion de los
parameiros.

Parametro Sx (Kg) Sx (Pmax)

modificado

Escenario -90% -50% +50% | +100% | -90% -50% +50% | +100%
Diatomeas 0,018 0,031 -0,030 -0,015 0,016 0,029 -0,031 -0,016

primavera

Diatomeas 0,024 0,025 -0,008 -0,002 -0,005 0,001 -0,028 | -0,021

verano

Dinoflagelados | 0,015 0,026 -0,025 | -0,012 0,014 0,025 -0,026 | -0,013
primavera

Dinoflagelados | -0,002 | -0,004 0,004 0,002 -0,003 -0,004 0,003 0,001
VErano

Tabla 14a. Valores de los coeficientes cinéticos de incorporacién de Si(OH); en
diatomeas para las condiciones estdndar y en los cuatro escenarios de variacion de los
parametros.

Escenario
Valor parametro

Estandar | -90% -50% +50% +100%
K, (mg/L) 0,0769 0,00769 | 0,03845 | 0,11535 [ 0,1538

Puax (mg/L cél d) | 1,2x107 | 1,2x107 | 6,0 x10™ | 1,8x107 | 2,4x10”
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Tabla 14b. Resultados del andlisis de sensitividad de la abundancia de diatomeas y
dinoflagelados en primavera y verano frente a variaciones de los coeficientes cinéticos
de incorporaciéon de Si(OH)s en diatomeas en cuatro escenarios de variacion de los-
pardmetros.

Parametro Sk (Ko) Sx (Pmax)

modificado

Escenario -90% -50% +50% +100% | -90% -50% +50% +100%
Diatomeas 0,029 0,036 -0,027 | -0,0001 | :0,641 | -1,121 0,140 | :0,160
primavera

Diatomeas 0,009 0,014 -0,031 0,043 21,193 | 2,114 | -0,021 0,081

verano

Dinoflagelados | 0,024 0,031 -0,023 0,079 | 0,647 | 0433 | -0,246 | -0,184
primavera

Dinoflagelados | -0,002 | -0,004 0,001 -0,011 0,115 0,189 | -0,0002 | -0,003
verano
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4.- DISCUSION

4.1.- Caracteristicas, aplicaciones y ventajas del modelo base.

Los modelos numéricos son herramientas utiles para poner a prueba hipdtesis que serian
dificiles de examinar con otros métodos, tales como las causas que subyacen a los
cambios en la estructura comunitaria del fitoplancton (Yamamoto & Hatta, 2004).
Debido a que este se encuentra inmerso en un ambiente heterogéneo y con muchos
factores forzantes que determinan las abundancias y las trayectorias de las dindmicas
poblacionales de las especies (Smayda, 1997). Asi, implementar un modelo basado en
especies del microfitoplancton para Magallanes es operacionalmente imposible, ya que
se pueden encontrar mas de 100, con hasta el 93% correspondientes a diatomeas y
dinoflagelados (Alves-de-Souza et al,, 2008a). Por ello, recientemente se han
desarrollado varios modelos basados en competencia por recursos enire grupos
funcionales (e.g. Moore et al., 2002a; b; Litchman et al., 2006).

En esta tesis se construy6 el primer modelo predictivo de las dinamicas de
diatomeas y dinoflagelados y el cambio en la dominancia de estos grupos funcionales
para la zona austral de Chile; aunque para otras dreas del munde se ha simulado la
sucesion del fitoplancton y estimado algunos pardmetros conducentes al cambio
composicion de grupos funcionales (e.g. Dippner, 1998; Yamamoto et al., 2002; Mongin
et al., 2003; Yamamoto & Hatta, 2004; Litchman et al., 2006; Li et al., 2008). Algunos
de esos modelos se han implementado para dreas donde se piensa que los cambios en el

grupo dominante del fitoplancton resultan de las alteraciones en las proporciones de los
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macronutrientes como consecuencia de la eutrofizaciéon humana (e.g. Yamamoto et al.,
2002; Li et al., 2008). Sin embargo, ninguno investig6 hasta ahora, ¢l efecto del cambio
en las proporciones de NH; y NOj como determinantes de la dominancia o
coexistencia de los grupos funcionales diatomeas y dinoflagelados.

El modelo propuesto en esta tesis opera bajo los mecanismos de competencia por
recursos entre diaiomeas y dinoflagelados. Para lo cual se utilizo la cinética de
incorporacién de nutrientes de Michaelis Menten, donde los valores de los parametros
cinéticos identifican la habilidad competitiva de cada grupo (Tilman, 1982; Tilman et
al., 1982). Otros modelos de competencia por recursos entre especies o grupos de
fitoplancton se han basado en este principio, aunque algunos de ellos han ajustado todos
los pardmetros de manera subjetiva para obtener la calibracién (e.g. Dippner, 1998;
Mongin et al., 2003; 2006; Yamamoto & Hatta, 2004). Contrariamente, en este estudio,
la mayor parte de los pardmetros fueron obtenidos desde publicaciones de experimentos
en laboratorio, o desde mediciones in situ (Tabla 3), lo cual le confiere mayor realismo.

La hipotesis de esta tesis se basa en que la dominancia de las diatomeas sobre los
dinoflagelados es el resultado de mecanismos “bottom-up”, conforme a la cantidad y
proporcion de los nutrientes disponibles (Officer & Rhyther, 1980} y a las habilidades
competitivas de cada grupo para adquirir estos recursos. Por lo cual se considerd que una
buena base conceptual para examinar la dindmica y la estructura del microfitoplancton
es la teorfa de Tilman, ya que funciona tanto en ambientes homogéneos como
fluctuantes al explorar los mecanismos que controlan la competencia y particion de
recursos (Turpin, 1988). Para aplicar esta teoria se utilizo el modelo de Monod (1942),

que de forma simple describe la relacién entre la tasa de crecimiento de las microalgas y

96




la disponibilidad de recursos limitantes utilizando solo la concentracion externa de
nutrientes (Tilman, 1977; Tilman et al., 1982). Otra linea de investigacién propone
utilizar el modelo de Droop (1974), que considera las concentraciones de recursos
internos de las células (cell quota). Muchos autores prefieren este tltimo debido a sus
posibles ventajas en ambientes de concentraciones ampliamente fluctuantes y porque
puede otorgar mayor precision a los resultados (e.g. Flynn, 2010). Sin embargo, su uso
es poco practico ya que las concentraciones internas de nutrientes no son medibles en
terreno (Di Toro, 1980). Por lo demés, no se han encontrado discrepancias entre los
resultados experimentales o de simulacion de los dos modelos (Tilman, 1977; Di Toro,
1980). Por otro lado, cuando estos modelos son expuestos a forzamientos externos su
alta complejidad conduce muy a menudo a fallas durante el crecimiento transiente
(Davidson & Cunningham, 1996; Flynn, 2001). Considerando que la construccion de
modelos para dindmicas multinutrientes y multigrupos no es trivial (Flynn, 2001), se
opté por disminuir la complejidad en su formulacién, lo cual condujo a un buen
desempefio del mismo para simular las condiciones de base y para resolver las preguntas
formuladas en distintos escenarios.

En la parametrizacion se incluyeron ademads los efectos directos e indirectos de
varios factores bi6ticos y abidticos que pueden actuar sobre las tasas de crecimiento y
por consiguiente, sobre las abundancias celulares (Smayda, 1997). De este modo, no se
aislé al microfitoplancton de otras condiciones que pueden interferir en el resultado de la
competencia, Estas caracteristicas permiten que el modelo se pueda utilizar para

responder nuevas preguntas y guiar futuros experimentos tendientes a mejorar la

comprension del comportamiento del microfitoplancton del sistema costero de




Magallanes. Ademds es una herramienta predictiva frente a posibles escenarios de
variaciones ambientales e interacciones biologicas que afectan las tasas de crecimiento,
abundancia, dominancia o coexistencia de diatomeas y dinoflagelados.
Alternativamente, puede ser parametrizado para comparar las dinamicas e interacciones
entre una especie de diatomea y otra de dinoflagelado de interés econémico, ecolédgico,
etc. Esto tltimo, puede ser de gran utilidad para analizar la ecologia del dinoflagelado
toxico Alexandrium catenella, fuente primaria del veneno paralizante de mariscos
(VPM) (Lembeye et al., 1997), presente en forma recurrente en Magallanes, pero

variable estacional y temporalmente (Guzmaén et al., 2005).

4.2.- Dinamicas de las variables de estado del modelo base.

4.2.1. Diatomeas y dinoflagelados

Cuando un modelo alcanza resultados satisfactorios, no es un requerimiento riguroso
que todos los componentes se ajusten a mediciones reales (Flynn, 1997). No obstante,
las dinamicas y los valores generados para la mayoria de las variables de estado se
comportaron como las dindmicas documentadas para sistemas naturales semejantes.
Ademds, se ajustaron en forma aceptable a los datos obtenidos ir situ en Puerto Zenteno.
En este contexto, las dinamicas poblacionales de las diatomeas y dinoflagelados
presentaron una marcada estacionalidad, en concordancia con las descripciones
publicadas para Magallanes y otras dreas costeras del mundo (Riley, 1947; Sverdrup,
1953; Cushing, 1959; Cadée, 1986; Oyarziin et al., 1999; Iriarte et al., 2001; Avaria et

al., 2003; Aubry et al., 2004; Alves-de-Souza et al., 20082). Al igual que en el modelo,
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las abundancias del microfitoplancton del ecosistema costero estuarino de Magallanes
describen trayectorias temporales. Los maximos valores normalmente se registran
durante la primavera austral (octubre - noviembre), pero también es comiéin una
proliferacion de otofio de menor intensidad. Por otro lado, los minimos ocurren durante
la primavera temprana (septiembre), verano (enero - marzo) e invierno (Oyarzin et al.,
1999; Avaria et al., 2003; Iriarte et al., 2001; Alves-de-Souza et al., 2008a). En general,
la estacionalidad en las dindmicas del fitoplancton son recurrentes, aunque variables, en
muchos ecosistemas marinos (Cadée, 1986; Cloern & Jassby, 2008; Cloern & Jassby,
2010). Esto ha sido explicado por la influencia de las condiciones ambientales, la
disponibilidad de recursos (i.e. Margalef, 1978; Cullen et al., 2002), la presion de
pastoreo (Lignell et al., 1993; Avaria et al., 2003), la baja capacidad de desplazamiento
de estos organismos y sus cortos ciclos generacionales (Moloney et al., 2010).

Los patrones resultantes de las dindmicas temporales del fitoplancton en el
ambiente son el resultados de cambios en la abundancia del microfitoplancton (> 20
pm), el cual produce los mayores incrementos en biomasa total, o de una sola especie,
tanto en la Patagonia como en otras regiones costeras templadas de altas latitudes
(Cadée, 1986; Clément & Guzman, 1989; Uribe, 1992; Iriarte et al., 1993; 2001;
Hamamé & Antezana, 1999; Uribe & Ruiz, 2001; Avaria et al., 2003; Aubry et al., 2004;
Pizarro et al., 2005; Alves-de-Souza et al., 2008a; Paredes & Montecino, 2011). Tal
como los resultados del modelo, en Magallanes las diatomeas son el componente mas

abundante en niimero y biomasa de esta fraccidn de tamaflos, y ademés producen

proliferaciones en primavera (Eppley et al., 1969; Lembeye 1981; Lutter et al., 1989;




Iriarte et al., 2001; Avaria et al., 2003; Aubry et al., 2004; Alves-de-Souza et al., 2008a;
Alves-de-Souza et al., 2008a). Los dinoflagelados son el segundo grupo en importancia
numeérica, aunque en bajas abundancias durante el transcurso del afio. Estos alcanzan sus
méximos a fines de primavera e inicios del verano, siendo desplazados nuevamente por
las diatomeas en otofio (Iriarte et al., 2001; Alves-de-Souza et al., 2008a; Aubry et al.,
2004). En el modelo, la abundancia numérica de las diatomeas y dinoflagelados
resultaron menores a las ;‘egistradas en Puerto Zenteno, lo cual puede ser una debilidad
del mismo. Algunas explicaciones posibles son la falta de procesos de difusion y
adveccién para las células o la simplicidad del ciclo de vida de los dinoflagelados. Por
ejemplo, algunas especies de dinoflagelados que no forman quistes de resistencia pueden
ser inoculados en el sistema por adveccion (i.e. Anderson & Rengefors, 2006). Por otro
lado, si se aplican cambios en los flujos de los nutrientes se producen aumentos en la
abundancia de las diatomeas y dinoflagelados, pero generan dinamicas diferentes a las
esperadas, razon por la cudl se opt6 por trabajar con valores altos de nutrientes. Por esto
mismo, ¢l modelo tiene la ventaja y la posibilidad de ser modificado para probar a
futuro, en un nuevo estudio, las mismas predicciones bajo condiciones iniciales
oligotroficas o de mayor fluctuacion de los nutrientes.

Las dinamicas estacionales de las diatomeas y dinoflagelados explican las altas
correlaciones encontradas con los valores de Puerto Zenteno (r* = 0,81 y 0,72,
respectivamenie), mientras que la parte no explicada corresponde a la expresién de la
alta variabilidad intraestacional de los sistemas naturales. Esta variabilidad puede ser
ocasionada por presiones ambientales a diferentes escalas temporales y espaciales, tales

como los fenémenos meteoroldgicos que modifican la radiacién solar incidente y la
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mezcla vertical de la columna de agua; y por perturbaciones de origen humano que
pueden promover el enriquecimiento de nutrientes de los sistemas (Cadée, 1986;
Townsend et al., 1994; Cloern & Jassby, 2008; Cloern & Jassby, 2010).

Entre los factores forzantes que permitieron simular las dindmicas ya descritas,
se encuentran los periodos estivales de estratificacion de la columna de agua y la
sedimentacién de las diatomeas. Esta ultima determiné el colapso de las diatomeas y
favorecié el aumento de los dinoflagelados, de la misma forma que el modelo de
competencia entre una especie de diatomea y una especie de dinoflagelado de
Yamamoto et al, (2002). Ademds, el fin de la estratificacién permitié el aumento de las
diatomeas en otofio, tal como se ha descrito para sistemas naturales (Margalef, 1978;
Parsons et al., 1978; Townsend et al., 1992; Iriarte et al., 2001; Avaria et al., 2003). Las
velocidades de hundimiento utilizadas para obtener la tasa de sedimentacién han sido
registradas en dreas donde dominan especies que presentan bajos coeficientes de
incorporacién de nutrientes (Ks), tal como las diatomeas (Grover, 2011). De haber
utilizado una mayor velocidad de hundimiento, se hubiese favorecido a los
dinoflagelados. Existe amplia variabilidad en las tasas de sedimentacidn entre especies
de diatomeas y entre sistemas, posiblemente en relacion a la disponibilidad de luz y
nutrientes, tamafio celular y largo de las cadenas que forman (Eppley et al., 1967;
Bienfang, 1981; Jaworski et al., 1981; Riebesell, 1989; 1991 a; b; Passow, 1991; Waite
et al., 1992 a; b; Alldredge & Gotschalk, 1989; Kierboe et al., 1994; 1996). Sin
embargo, en este estudio se optd por utilizar el criterio de Grover (2011) dado el caracter

funcional del modelo y su base en las estrategias competitivas del fitoplancton en el uso

de recursos.




4.2.2. Quistes de dinoflagelados

Las dindmicas de los dinoflagelados estuvieron estrechamente acopladas a las dindmicas
de ambos tipos de quistes, de modo que estos resultaron ser determinantes en el
establecimicnto de las poblaciones plancténicas. Esto concuerda con observaciones
directas y medianie modelacion realizadas en é4reas donde los dinoflagelados tienen
temporalidad restringida, los quistes constituyen in6culos para la iniciacién de las
proliferaciones y otorgan fluctuaciones a las densidades celulares (Dale, 1983a; b;
Anderson et al., 1983; Anderson, 1997; Ichimi et al., 2001; McGillicuddy et al., 2003;
2005; Anderson & Rengerfors, 2006; Genovesi et al., 2009).

Los quistes de resistencia (hipnoquistes) se acumularon a lo largo del afio y
posteriormente generaron las proliferaciones de verano. Por su parte los quistes
temporales otorgaron la dindmica fluctuante a la abundancia de las células vegetativas
durante este periodo. Estos resultados respondieron a la parametrizacién independiente
para cada tipo de quiste, ya que las tasa de enquistamiento y el tiempo de permanencia
en el bentos de los quistes temporales fueron més bajos que en los hipnoquistes (Tabla 3,
Anexo 2). Estos Gltimos, formaron un gran stock al comienzo de la simulacién como
respuesta a la alta abundancia de dinoflagelados establecidas en las condiciones iniciales
(Tabla 2) y a la relacion positiva entre la tasa de enquistamiento y la concentracién de
células vegetativas en el plancton (Ichimi et al., 2001; Garcés et al., 2002). Estos

resultados concuerdan con concentraciones de quistes medidas en sedimentos en la

regién austral de Chile y otros sistemas similares (Garcés et al., 2004; Lembeye, 2004;




Seguel et al, 2010; Seguel & Sfeir, 2010). Posteriormente, los hipnoquistes se
acumularon progresivamente en el bentos en respuesta a la parametrizacién de
enquistamiento continuo, lo cual es posible en ambientes naturales, ya que estos pueden
permanecer viables en los sedimentos por 5-10 afios, y algunas veces por mas tiempo
(Anderson et al., 1995; Lewis et al., 1999; Mizushima & Matsuoka, 2004). Sin embargo,
este resultado debe considerarse con precaucion, ya que en algunas observaciones la
abundancia de los hipnoquistes en dinoflagelados del género Alexandrium declinan a los
pocos dias después del enquistamiento, mientras que otros estudios informan que los
quistes del mismo género resisten todo el invierno (Garcés et al., 2004; Figueroa et al,,
2005; Genovesi et al., 2009). No obstante, para Magallanes no se encontraron informes
de supervivencia de los hipnoquistes in situ, ni de la cantidad de hipnoquistes
acurmulados en los sedimentos durante un periodo de tiempo similar al modelo.

Las altas tasas de enquistamiento condujeron a una disminucion de la abundancia
de los dinoflagelados en los veranos, pero esto no afecté a las pruebas de hipotesis
realizadas en los escenarios de modelacion. Estos resultados podrian ser modificados
introduciendo el efecto de factores regulatorios de los procesos de enquistamiento y
exquistamiento; no obstante la informacion disponible es escasa y muy diversa, incluso
para miembros del mismo género. Por ejemplo, los quistes pueden entrar en estados de
dormancia o de quiescencia, en cuyo caso la regulacién de sus estados del ciclo de vida
es enddgena o exdgenas, respectivamente (Anderson et al,, 1995; Matrai et al., 2005;
Anderson & Rengefors, 2006; Granéli & Turner, 2006; Genovesi et al., 2009). En el
caso de respuestas exdgenas, existe controversia acerca de cuales son los factores

involucrados y como estos afectan a el enquistamiento y exquistamiento. Se ha
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propuesto a la intensidad y horas de luz, temperatura, salinidad, disponibilidad de
nutrientes, turbulencia y presién de pastoreo (Anderson et al., 1984; 1985; Montresor,
1992; Rengefors et al., 1998; Garcés et al., 2004; Figueroa & Bravo, 2005; Granéli &
Turner, 2006; Genovesi et al., 2009); pero con serias discrepancias en la informacién.
Por ejemplo, se ha observado que la formacioén de quistes de dinoflagelados del género
Alexandrium ocurre en un amplio rango de temperaturas (0-23 °C; Anderson, 1998),
pero las tasas de enquistamiento son mayores a temperaturas subéptimas para el
crecimiento (Anderson, 1998; Ichimi et al., 2001; Anderson & Rengefors, 2006). Esto
no concuerda con que los periodos de mayor formacién de quistes siga a las
proliferaciones de verano. Por su parte, el agotamiento de PO, y NO;3 ha coincidido
con la formacién de quistes (Ichimi et al., 2001), pero también se ha registrado
enguistamiento en condiciones éptimas de nutrientes (Ichimi et al., 2001; Garcés et al.,
2004) o bien no ha habido relacion entre estos y la germinacion de los quistes (Genovest
et al., 2009).

Fl efecto de los quistes sobre las dindmicas de los dinoflagelados en Chile es
desconocido, aunque se han descrito al menos 24 especies que los producen, entre ellas
los dinoflagelados toxicos A. catenella, Prorocentrum reticulatum, y varias especies
productoras de proliferaciones inocuas (Alves_de_Souza et al., 2008b; Seguel et al.,
2005; 2010; Seguel & Sfeir, 2010). Es esperable que la confirmacién de la importancia
de los quistes en la regulacion demografica de las poblaciones de los dinoflagelados
(Anderson et al., 1983; Anderson, 1997), motive mayor investigacion de los procesos y

patrones ecolégicos que regulan los estados alternativos de sus ciclos de vida. Los

resultados revelan que los procesos de exquistamiento determina que las poblaciones de




dinoflagelados pasen de una abundancia basal baja a una proliferacién. Esto confirma
que la produccién de quistes es una de las estrategias evolutivas mas importantes que
permiten que un grupo en desventaja competitiva pueda persistir en condiciones

adversas (Boero, 1996; Anderson, 1997; Laabir & Gentien, 1999; Garcés et al., 2002).

4.2.3. Zooplancton

El zooplancton herbivoro frecuentemente regula la abundancia de las microalgas, al
tiempo que su éxito depende de estas (Cushing, 1990; Lignell et al., 1993). Por ello, la
abundancia del zooplancton sigue a la abundancia del fitoplancton, registrandose sus
maximos después de las proliferaciones de algas y sus minimos después de su
disminucién (Lampert et al., 1986; Sarnelle, 1993; Talling, 2003). El modelo replic6
exitosamente estas dinamicas y ademds la abundancia del zooplancton fue equivalente a
los datos de Puerto Zenteno en todas las fechas contrastadas. Fstos resultados
demuestran que la depredacion fue un importante factor controlador de la abundancia de
las diatomeas, a pesar de las bajas tasas de pastoreo utilizadas, las cuales estin de
acuerdo con las mediciones realizadas en Magallanes (Antezana et al., 2002} y en otras
dreas productivas (Calbet 2001; Calbet & Landry 2004; Calbet et al., 2009). Los
dinoflagelados se vieron menos afectados ya que las tasas de pastoreo fueron menores,
obedeciendo a la correlacidn positiva existente entre tasas de crecimiento del

fitoplancton y tasas de pastoreo. Asi las diatomeas, que tienen mayores tasas de

crecimiento que los dinoflagelados, son las més depredadas en muchos sistemas




acudticos (Huntley, 1982; Strom & Welschmeyer, 1991; Lampert & Sommer, 1997,
Strom, 2002; McManus et al., 2007; Gutiérrez-Rodriguez et al., 2009).

4.2.4. Efecto de la mixotrafia

Considerando que varias especies de dinoflagelados contribuyen a la regulacién de la
abundancia de las diatomeas por depredacion, se incluy6 el efecto de la mixotrofia,
(Calbet & Landry, 2004; Irigoien et al., 2005; Burkholder et al., 2008; Mitra & Flynn,
2010), que en el sur Chile es extensiva en especies del género Protoperidinium
(Alves_de Souza et al., 2008b). Se utilizaron bajas tasas de mixotrofia debido a que en
la zona austral de Chile se han medido tasas de consumo del microzooplancton de solo
1,8 x10° mgC ind! d” en invierno y 8 x 10° mgC ind.! d' en primavera (Gonzdlez et
al., 2010). Ademas se han registrado bajas tasas de pastoreo heterotréfico en otros
ecosistemas, como por ejemplo, en el oeste del océano Artico (0,04::0,06 d’l; Sherr et
al., 2009). Por otro lado, los dinoflagelados mixotréficos han dominado solo por
episodios breves los ensambles de primavera y verano temprano en Magallanes (Iriarte
et al., 2001). No obstante, la depredacion por mixoéirofos representa hasta el 86% del
pastoreo en fiordos escandinavos durante el verano (Havskum & Riemann, 1996), lo
cual sugiere la necesidad de mayor conocimienio en este campo para los sistemas

australes.

4.2.5. Nutrientes
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En una dindmica depredador-presa, las mayores concentraciones de nutrientes (NOj3),
NH,', POs? y Si(OII)) propiciaron las proliferaciones de diatomeas en primavera y
otofio. Luego, el agotamiento de los nutrientes contribuyé a la disminucién de las
diatomeas en verano ¢ invierno, lo cual permitié el aumento posterior en la
concentracién de nutrientes. Los dinoflagelados presentaron una relacion diferente con
los nutrientes, ya que las mayores abundancias coincidieron con los periodos de menor
concentracién de estos, concordando con muchas observaciones de proliferaciones de
dinoflagelados en estados oligotroficos (Margalef, 1978; Parsons et al., 1978; Iriarte et
al., 2001; 2007b; Aubry et al., 2004). Las dindmicas obtenidas para los nuirientes en
relacién con ambos grupos funcionales coincide con observaciones realizadas en el
Estrecho de Magallanes. En esta zona la disminucién de Si(OH)4 o NO;3™ ocurre despu€s
de las proliferaciones de diatomeas durante la primavera austral, y promueve el
recambio del grupo dominante desde diatomeas a dinoflagelados y Iuego a fitoflagelados
(Antezana & Hamamé, 1999; Iriarte et al., 2001). En base a las bajas proporciones de
Si:N (= 0,7) que se han registrado en Magallanes y otros sistemas marinos (Osses &
Braun, 1994 fide in Iriarte et al, 2001; Allen et al.,, 2005), se ha sugerido que las
diatomeas primero agotarian al Si(OH)s y Iuego al NO5', lo cual coincide con las salidas
del modelo, ya que el Si(OI)4 disminuyo drasticamente cinco dias antes del agotamiento
del NO5". Una situacion distinta se informé en el interior del fiordo Seno Ballena, ya que
las proliferaciones de dinoflagelados se encontraron en condiciones de baja
concentracion de Si(OH)4 (0,19 — 0,28 mg L'l), pero altas concentraciones de NOs™ (0,62
mg L) (Torres et al., 2011); tal vez porque la limitacién por Si(OH)s evité que las

poblaciones de diatomeas alcanzaran una densidad suficiente para utilizar el NO;
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disponible. Por otro lado, se ha documentado, que las bajas concentraciones de NOj
pueden determinar el final de una proliferacion de diatomeas, incluso bajo altas
concentraciones de Si{(OH)4 (Kudo et al., 2000).

Las salidas del NO;™ fueron, en promedio, mayores y menos fluctuantes que en la
estacion de Puerto Zenteno, no obstante los valores se encontraron denitro de los rangos
normales de Magallanes (0-0,96 mg Lt aprox., e.g. Iriarte et al., 2001; Torres et al.,
2011). Lo anterior indica que el modelo gemerd condiciones de alta concentracion de
NO; durante toda la simulacién y durante la cual, las diatomeas dominaron siempre por
sobre los dinoflagelados, cumpliéndose la prediccion 1 generada para contrastar la
hipétesis de trabajo.

Conforme a lo requerido para poner a prueba la hipétesis y cumplir con los
objetivos de esta tesis, se consideré el NH;" como la fuente alternativa de nitrégeno. Los
valores cinéticos de incorporacién de NH;" en los dinoflagelados los favorece frente a
las diatomeas (Eppley et al., 1969; Smayda, 1997; Yamamoto et al., 2004), Ademas se
incluyé el efecto inhibitorio del NH;" sobre la incorporacién de NO;™ (Wilkerson et al.,
2006), considerando que el fitoplancton prefiere las formas menos oxidadas de nitrégeno
debido al bajo requerimiento energético para transformarlas en productos celulares
(Smayda, 1997). Como los dinoflagelados requieren menor concentracién de NH;" que
las diatomeas para la inhibicién de la incorporacién de NO;™ (Lomas & Glibert, 1999),
sus tasas de incorporacién de NO;™ en presencia de NH;™ fueron atin menores, lo que
sugiere que estos no podrian excluir a las diatomeas cuando aumenta el NH;' en

presencia de NO;".
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4.2.5. Tasas de crecimiento neta (v)

La abundancia numérica de diatomeas y dinoflagelados es explicada por las tasas de
crecimiento poblacional neto (t), las cuales reflejaron los procesos que las regulaban
(Turpin, 1988). Por ejemplo, la trayectoria de los valores negativos de r fueron opuestos
a la trayectoria del zooplancton, y los minimos valores de r se detectaron en los periodos
de sedimentacion de las diatomeas o el enquistamiento en los dinoflagelados. Por ofra
parte, los mayores valores de r de las diatomeas ocurrieron después de las maximas
concentraciones de nutrientes y cuando la disponibilidad de luz y la temperatura fueron
altas. En los dinoflagelados, las maximas r ocurrieron en condiciones de baja
concentracién de nuirientes, pero alta disponibilidad de luz y altas temperaturas. Estos
resultados coinciden con estudios en sistemas naturales, laboratorio y modelacién, que
atribuyen la variabilidad de r en el fitoplancton a la disponibilidad de recursos (control
“bottom-up”), mientras que las tasas de pérdida serfan causadas tanto por pastoreo
(control “top- down™) como por los procesos de sedimentacién, enquistamiento y
exquistamiento (Cushing, 1990; Lehman, 1991; Banse, 1994; Reynolds, 1998;
Yamamoto et al., 2002). En general, los valores de r para las diatomeas van desde
valores negativos hasta >5 d”! (i.e. Smayda, 1997; Granéli & Turner, 2006); las maximas
r obtenidas aqui fueron 2,5 d, 1o cual estd en el limite inferior del rango informado en la

literatura y son el reflejo de las bajas abundancias relativas de las diatomeas. Para los
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dinoflagelados, en cambio los valores de r concuerdan con la literatura (0,02 - >3,0 d?,
Granéli & Turner, 2006; 0,1- 2,7 d‘l, Smayda, 1997), con solo 5 valores >5 d! que se
pueden considerar outliers. Por lo tanto, probablemente se requiera de algin ajuste de la
relacion entre las tasas de crecimiento poblacional bruta (i) y los factores ambientales
que las modulan, o bien incluir factores que fueron no fueron comsiderados como

forzantes del crecimiento, como son los micronutrientes y vitaminas.

4.3.- Efecto del cambio de proporcion de N;:N; sobre la dominancia o coexistencia

de los grupos funcionales.

La importancia practica de conocer como responde el fitoplancton a cambios en la
disponibilidad de NO3", NHy", v sus proporciones en la Patagonia Chilena se debe a que
existe un creciente interés de nuevos “stakeholders™ en el desarrollo de las industrias
hidroeléctricas, turisticas y de salmonicultura (Pantoja et al., 2011). Lo cual
eventualmente puede impactar ¢l ambiente modificando los suministros de estas formas
de nitrégeno. Ademds las caracteristicas morfolégicas de los cuerpos de agua de esta
zona le otorgan gran variabilidad espacial y temporal en cuanto a la disponibilidad de
estos nutrientes. Por ello, en los cinco escenarios planteados se evalué como el cambio
en el suministro de NH4® o NOj, producto de actividades humanas o procesos
oceanograficos, alteran la proporcidon de Ng:Nj, en el sistema. Ademds se evalud cuales
proporciones de N,:Nj permiten la coexistencia o dominancia de dinoflagelados sobre las

diatomeas. Las pruebas se realizaron para la estacion de verano, cuando otras
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condiciones ambientales como la estratificacion, exquistamiento, etc., promueven y
favorecen la iniciacion de las proliferaciones de los dinoflagelados, la cuales podrian ser
potenciadas bajo modificaciones de las proporciones de Ni:N;.

Las simulaciones del escenario 1 permitieron aceptar la prediccion 2 de la
hipétesis de trabajo (Tabla 4), ya que las diatomeas dominaron en condiciones similares
a un sistema pristino tipico de la Patagonia (Buschmann, 2005). Es decir, con bajas
concentraciones de NH;" y bajas proporciones de Ng:N;. La prediccidn 3 que fue puesta
a prueba en los escenarios 2 y 3, solo se cumplié en el escenario 3 (Tabla 4), donde una
limitacién severa de NOj3™ produjo valores de Ng:N; > 2. Esto condujo a la disminucién
de la proporcion diatomeas/dinoflagelados hasta obtener coexistencia entre ambos
grupos durante algunos periodos de tiempo en escala de horas, lo cual indica que hubo
particion de recursos (Tilman; 1982; Tilman et al., 1982; Turpin, 1988). Bajo este
escenario, también se obtuvo dominancia de los dinoflagelados durante periodos de
tiempo en escalas de dias, lo cual es usual en sistemas naturales, aunque existen regiones
donde una proliferacién de dinoflagelados puede durar hasta meses (Gran€li & Turner,
2006). En el escenario 2, la disminucién de NO3', aunque disminuyé la abundancia de
diatomeas, no bastéd para producir la dominancia de los dinoflagelados. Estos resultados
sugieren que en proporciones Ny:Nj > 2, el NO3™ puede ser limitante para las diatomeas,
permitiendo que los dinoflagelados ganen la competencia. Esto ultimo puede explicar las
observaciones del fiordo Seno Ballena, donde las constricciones topograficas y la
estratificacion de la columna de agua impiden el enriquecimiento por NOs™ (e.g. Torres
et al., 2011). La prediccién 4 se basd en argumentos que establecen que los atributos

ecofisiologicos de los dinoflagelados los posicionan en ventaja competitiva respecto de
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las diatomeas en condiciones de alta concentraciones de NH;" y por lo tanto altas N:N;
(Lomas & Glibert, 2000; Iriarte et al., 2007b). No obstante, los resultados fueron
diametralmente opuestos a la prediccion, ya que en los escenarios 4 y 5 (Tabla 4), donde
se aumenté el fluyjo de NH4", de acuerdo a las concentraciones medidas en éreas
adyacentes a poblados y dreas de cultivos de salménidos, respectivamente (Buschmann,
2005), se obtuvo un aumento de la abundancia de las diatomeas por sobre el modelo
base. Por lo tanto, si el aumento en la concentracién de NH;" en el agua puede producir
proliferaciones algales, estas serian de diatomeas mds que dinoflagelados.

Los resultados de esta tesis estdn de acuerdo con los hallazgos de Iriarte et al.,
(2007b) que indican mayor actividad de los dinoflagelados en condiciones limitantes de
DIN, pero se contradice con Torres et al, (2011), quienes sefialan que altas
concentraciones de NOjs™ son favorables para el crecimiento de los dinoflagelados.
Ademds, provee una nueva interpretacién de la relacion entre la disponibilidad de
nitrogeno en forma de NH;" o NOj, y sus proporciones, con la estructura del
microfitoplancton considerando a los grupos funcionales diatomeas y dinoflagelados.
Numerosas y recientes observaciones sefialan a la eutrofizacién y el cambio en la
cantidad v composicién de los nuirientes como causantes de las proliferaciones de
dinoflagelados (e.g. Glibert et al., 2005; Anderson et al., 2008; Heisler et al., 2008). No
obstante, el mecanismo sugerido aqui es que previo a una proliferacion de
dinoflagelados debe haber una disminucién de las diatomeas, la cual puede ocurrir, por
ejemplo por el agotamiento de un recurso limitante como el NOj3". Si existe un stock de

quistes de dinoflagelados disponibles en un drea dada y las condiciones ambientales son

propicias para gatillar el crecimiento poblacional de dinoflagelados, estos comenzardn




una proliferacion. Pero, si ademas las diatomeas se encuentran en baja densidad, los

dinoflagelados pueden alcanzar abundancias por sobre las esperadas (Figura 32).

4.4.- Analisis de sensitividad.

El modelo desarrollado en esta tesis resulté ser robusto ya que fue poco sensible a las
modificaciones de los parametros analizados. Esto se evidencié al constatar que la
proporcion del cambio en las variables de estado diatomeas y dinoflagelados siempre fue
baja en relacién con el porcentaje de cambio del pardmetro. Teniendo esto en
consideracién, se puede observar que los parametros que tienen mayor influencia en los
resultados son los relacionados con el uso y disponibilidad de la luz y las interacciones
bioldgicas. En el primer caso, casi todos los pardmetros analizados condujeron a
cambios en la abundancia de las diatomeas y dinoflagelados. Esto tiene relevancia
porque en la region austral de Chile, la disponibilidad de la luz afecta al crecimiento del
fitoplancton y contribuye a seleccionar el grupo funcional dominante (Pizarro et al.
2005; Silva & Guzman, 2006; Iriarte et al., 2007a; Montecino & Pizarro 2008; Gonzilez
et al. 2011; Gonzéilez et al., 2010). Para el segundo caso, es necesario poner atencién a
las tasas de pastoreo del zooplancton sobre las diatomeas y tasas de crecimiento del
zooplancton ya que estos parametros corresponden a supuestos en el modelo. La tasa de
mortalidad del zooplancton y la mixotrofia, también son pardmetros que podrian alterar
los resultados del modelo, por lo que deben ser tratados cuidadosamente en el proceso de
modelacion, ademds es recomendable aumentar los esfuerzos de investigacion en la

zonas costeras de la regién de Magallanes.
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Los parametros cinéticos de incorporacién de recursos no produjeron cambios
importantes en los analisis de sensitividad, atin cuando estos varian dentro de los grupos
funcionales e incluso en cada especie dependiendo de las condiciones ambientales y el
estado fisiolégico de las células (Carpenter & Guillard, 1971; Goldman & Glibert, 1982;
Parslow et al., 1984 a; b; Zimmerman et al., 1987). Por esta razén se seleccionaron los
parameiros de condiciones ambientales lo mas parecidas posible a la zona austral, tal

como los fiordos nordicos y areas costeras templadas con aporte de agua dulce,

estratificacion estival y dindmica estacional de diatomeas y dinoflagelados.




5.- CONCLUSIONES

El modelo numérico desarrollado en esta tesis constituye una herramienta 1til para
investigar los efectos de los cambios en la disponibilidad de NH;" o NOj, y su
proporcion, sobre la abundancia y dominancia de diatomeas y dinoflagelados, ya que su
desempefio cumple con los requisitos de rendimiento especificados para estos fines.
Ademds, puede ser utilizado para estudiar otras modificaciones ambientales e
interacciones biolégicas conforme a los intereses de la investigacién. Por ejemplo, se
pucden plantear escenarios donde se modifiquen otros nutrientes u otras proporciones de
nuirientes. También se puede indagar a cerca del efecto de cambios en la disponibilidad
de l1a luz, duracién de la estratificacién de la columna de agua, ete.

El modelo muestra que en un ambiente no limitado ni eutrofizado por NIL" o
NO;3™ las proliferaciones de primavera y otofio de las diatomeas siguen a las altas
concentraciones de nutrientes (NOs, NH,", Si(OH); y PO,>). Esto ocurre en los
periodos de mayor intensidad de la Iuz, mientras que su colapso responde a la
disminucién de estos nutrientes, la presion de pastoreo y la sedimentacion. Los
dinoflagelados se mantienen basales todo el afio, excepto durante el verano cuando las
condiciones ambientales son desfavorables para el crecimiento de las diatomeas y los
inéculos de los quistes de resistencia (hipnoquistes) dan origen a las proliferaciones. Los
quistes temporales le otorgan la dindmica fluctuante a las poblaciones de dinoflagelados,
mientras que el enquistamiento, la depredacién y el desplazamiento competitivo por la

proliferacion de diatomeas de otofio producen el retorno a las concentraciones basales.
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Al alterar el ingreso de NIH;" 0 NO;™ se modifican las proporciones de Ny:Ni. En
valores de Ng,N; > 2, se encuentra el umbral de particidn de recursos donde las
diatomeas pueden dejar de ser dominantes debido a limitacién de NO5', pudiendo ocurrir
coexistencia o dominancia de los dinoflagelados.

Si ocurre eutrofizacién por NH,4", manteniendo las demds condiciones ceferis
paribus, las diatomeas son favorecidas y aumentan en niimero. Esto es gracias a sus
adaptaciones para utilizar el NHs" antes que el NOjy', lo cual las posiciona en ventaja
respecto de los dinofiagelados. Estos resultados contrastan con las predicciones de la
hipdtesis de este trabajo, la cual debid ser rechazada por este motivo.

Los dinoflagelados son competitivamente inferiores a las diatomeas en altas
concentraciones de nitrégeno ya sea en la forma de NHs o NO5”. Sin embargo, si el
flujo de NH;" se mantiene constante y el NO;  se encuentra en muy bajas
concentraciones los dinoflagelados pueden resultar dominantes. Adicionalmente, los
dinoflagelados estin en desventaja con respecto a las diatomeas para el uso de otros
recursos. Asi, mecanismos adaptativos como la formacion de quistes de resistencia, la
capacidad de permanecer en la columna de agua en periodos de estratificacion, y las
bajas tasas de pastoreo a las que son sometidos, compensan estas desventajas y les

conferirles la oportunidad de ocupar los nichos que sus competidores mds fuertes han

dejado vacios.
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ANEXO 1

Calibracion del modelo base con datos de Bahia Buena

Métodos

La calibracién del modelo se realizé ajustando los parametros hasta lograr un modelo
base que-simulara las dindmicas temporales de las variables de estado de la estacion de
Bahia Buena en Magallanes asf como de otros sistemas naturales similares. Para esto se
utilizaron valores descritos en la literatura, o bien se recurrié a valores supuestos que
permitieron el ajuste de las dindmicas, cuando esta informacidn fue inexistente o
inapropiada.

Para determinar el ajuste entre los datos generados por el modelo y Bahia Buena
se realizaron andlisis de correlacién de Spearman de las diatomeas, dinoflagelados,
zooplancton, NOj', PO, y Si(OH)4, identificando las fechas en las cuales se realizaron
dichos muestreos, para lo cual fue necesario definir un At=1 dia. Para determinar si los
valores de abundancia de zooplancton y concentracion PO, arrojados por el modelo se
diferenciaron de los valores medidos en terreno, se realizaron andlisis de la varianza de
una via (ANOVA). Los datos de abundancias de diatomeas y dinoflagelados, asi como
de concentracién de NOs™ y Si(OH)4 no cumplieron con los supuestos por lo cudl fueron
comparados mediante el analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis (Zar, 2010). Todos

los analisis se realizaron en el sofiware Statistica 8.0 (PP StatSoft).
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Resultados
1.-Diatomeas y dinoflagelados

La serie de tiempo proveniente de Bahia Buena estuvo incompleta para diatomeas y
dinoflagelados para los afios 2003 y 2005. Para ¢l zooplancton y nufrientes se dispuso de
registros del afio 2003, lo cual mejord las comparaciones de las dindmicas generadas por
el modelo con los datos de terreno.

Las series de tiempo de Bahia Buena y el modelo mostraron médximos de
abundancia de las diatomeas en primavera y minimos en verano e invierno (Fig. Al) y
presentaron correlacion positiva (*=0,74) y significativa (p<0,05). Las abundancias de
diatomeas de Bahia Buena y el modelo no fucron estadisticamente diferentes para las
fechas contrastadas (Kruskal Wallis; II= 0,19 p <0,66), aunque el valor méximo en
Bahia Buena fue de 45.850 cél L™ mientras que en el modelo fue de 17.797,9 cél L.

Las dindmicas de la abundancia de los dinoflagelados del modelo y de terreno
coincidieron para las fechas evaluadas (Fig. A2), presentando correlacidn positiva y
significativa (*=0,76; p<0,05). Ademas no hubo diferencias significativas entre las dos
bases de datos (Kruskal Wallis; H = 8,5; p =0,36), aunque el valor mdximo en Bahia

Buena fie de 10.275 ¢él L mientas que en el modelo fue de 626,5 cél L.
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2.-Zooplancton

Las abundancias de zooplancton fueron semejantes entre el modelo y Bahia Buena
(ANOVA, Fig= 0.55; p= 0.46), se correlacionaron positiva y significativamente

(r2:0,61; p<0.05) y sus dinamicas mostraron una estacionalidad similar (Fig. A3).
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3.- Nutrientes (NO;5, PO, Si(OH),)

Las concentraciones de NOs™ arrojadas por el modelo fueron significativamente mayores
que a las de Bahia Buena (Kruskal Wallis; H= 44,07, p<0,001: Fig. A4) aunque se
correlacionaron positiva y significativamente (r’=0,75; p<0.05). Por su parte, no se
encontraron diferencias para el NO;” (ANOVA, F;ss= 2.49; p=0.89; Fig. AS) y el
Si(OH); (Kruskal Wallis; H= 0,02, p=0.88; Fig. A6) entre ambas bases de datos.
Ademas, las concentraciones del modelo de nutrientes correlacionaron positiva y
significativamente con los registros de Bahia Buena ’=0,83, 1’=0,77 (p<0.,05)

respectivamente.
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ANEXO 2

Codificacién Stella de la parametrizacion del modelo.

Diatomeas(t) = Diatomeas (t - dt) + (Crecimiento diat — Mortalidad diat -
Sedimentacion) * dt
INIT Diatomeas = 16400
INFLOWS:
Crecimiento diat= Diatomeas*p diat
OUTFLOWS:
Mortalidad diat = (Diatomeas * Ky, diat) + (Pastoreo diat * Zooplancton * Diatomeas) +
(Dinoflagelados * Mixotrofia)
Sedimentacion = IF (Estratificacién >= 2) AND (Estratificacion < 80) THEN
{Diatomeas * 0.01) ELSE (0)
Dinoflagelados(t) = Dinoflagelados(t - dt) + (Crecimiento dino + Exquistamiento
temporales + Exquistamiento hipnoquistes — Mortalidad dino — Enquistamiento
temporales — Enquistamiento hipnoquistes) * dt
INIT Dinoflagelados = 20000
INFLOWS:
Crecimiento dino = (Dinoflagelados * p dino) + (Mixotrofia * Diatomeas)
Exquistamiento temporales = CONVEYOR OUTFLOW

TRANSIT TIME = Tiempo exquistamiento temporales

Exquistamiento hipnoquistes = CONVEYOR OUTFLOW
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TRANSIT TIME = Tiempo de exquist hipnoquistes
OUTFLOWS:
Mortalidad dino = (K, dino * Dinoflagelados) -+ (Pastoreo dino * Zooplancton *
Dinoflagelados)
Enquistamiento temporales = Dinoflagelados * Tasa de enquistamiento por ecdisis
Enquistamiento resistencia = (Dinoflagelados / 2) * Tasa de enquistamiento hipnoquistes
Quistes temporales (t) = Quistes temporales (t - dt) + (Enquistamiento temporales —
Exquistamiento temporales) * dt
INIT Quistes temporales = 1000

TRANSIT TIME = varies

INFLOW LIMIT = INF

CAPACITY = INF
INFLOWS:
Enquistamiento temporales = Dinoflagelados * Tasa de enquistamiento por ecdisis
OUTFLOWS:
Exquistamiento temporales = CONVEYOR OUTFLOW

TRANSIT TIME = Tiempo exquist temporales
Hipnogquistes (t) = Hipnoquistes (t - dt) + (Enquistamiento hipnoquistes —
Exquistamiento hipnoquistes) * dt
INIT Hipnoquistes =0

TRANSIT TIME = varies

INFLOW LIMIT = INF

CAPACITY = INF
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INFLOWS:
Enquistamiento hipnoquistes = (Dinoflagelados / 2} * Tasa de enquistamiento
hipnoquistes
OUTFLOWS:
Exquistamiento resistencia = CONVEYOR OUTFLOW
TRANSIT TIME = Tiempo de exquistamiento hipnoquistes
PO, (t) =PO,4> (t - dt) + (Renovacion PO,> - Agotamiento PO,> - Difusién PO, ) * dt
INIT PO4 =0.05
INFLOWS:
Renovacién PO = PULSE (0.05,10,10)
OUTFLOWS:
Agotamiento PO4> = (Diatomeas * pPOy”> diat)+(Dinoflagelados * pPO4'3 dino})
Difusién PO, =PO, * Dif PO,
NOj™ () =NO5’ (t - dt) + (Influjo + Renovacion NO;™ - Agotamiento NOs™ - Difusion
NOj3’) * dt
INIT NO53"=0.15
INFLOWS:
Renovacién NO; = PULSE(0.05,10,1)
Influjo NO;™ = 0.03
OUTFLOWS:
Agotamiento NO3™ = (pNOs(rel) diat * (Diatomeas * pNO;’ diat)) + ( pNO;(rel) dino *

(Dinoflagelados * pNOj3™ dino))
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Difusiéon NO3” = NO;™ * Dif NO5y

NH,4™ (t) = NH4 (t - dt) + (Renovacién NH;" - Agotamiento NH," - Difusion NH,") * dt
INIT NH,;" = 0.01

INFLOWS:

Renovacién NH; = PULSE (0.005, 1, 1)

OUTFLOWS:

Agotamiento NH; = (pNH;" diat * Diatomeas) + ( pNH;4" dino * Dinoflagelados)
Difusién NH," = NH," * Dif NHy"

Si{OH)4 () = Si(OH)4 (t - dt} + (Renovacién (SiOH)s — Agotamiento (SiOH)4 — Difusion
Si(OH), * dt

INIT Si(OH); =0.31

INFLOWS:

Renovacién Si{OH), = [F(escorrentia >= 300) AND (escorrentia <= 365) THEN PULSE
(10, 300, 10) + (Mortalidad diat * R Si(OH)4) ELSE (0.3 + (Mortalidad diat *R Si(OH)4)
R Si(OH)4 = 0.00526

OUTFLOWS:

Agotamiento Si(OH),; = Diatomeas * pSi(OH)4

Difusién Si(OH), = Dif Si(OH)4 * Si(OH)4

Zooplancton(t) = Zooplancton(t - dt) + (Crecimiento zoo — Mortalidad zoo) * dt

INIT Zooplancton = 50

INFLOWS:

Crecimiento zoo = p1 zoo * ((0.2 * Dinoflagelados) + (Diatomeas * 0.8))
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OUTFLOWS:

Mortalidad zoo = Zooplancton* m zoo

Ciclo diario otofio-invierno = COUNTER (0, 1)

ciclo diario primavera-verano = COUNTER (0, 1}

ciclo luz anual = COUNTER (1, 365)

ciclo S = COUNTER (1, 365)

ciclo T°= COUNTER (1, 365)

Dif PO, =0.1

Dif NO; = 0.1

Dif NHy = 0.1

Dif Si(OH)4 = 0.1

Escorrentia = COUNTER (1, 365)

Estratificaciéon = COUNTER (1, 365)

Ic diat = 1563408

Ic dino = 111456

1% diat = 0.97

1% dino = 0.96

I otofio-invierno = GRAPH (ciclo diario otofio-invierno)

(0.00, 0.00): (0.1, 0.00), (0.2, 2000000), (0.3, 47000000), (0.4, 13651200), (0.5,
16416000), (0.6, 15552000), (0.7, 41000000}, (0.8, 0.00), (0.9, 0.00), (1, 0.00)
Iy primavera-verano = GRAPH (ciclo diario primavera-verano)

(0.00, 0.00), (0.1, 0.00), (0.2, 1944000), (0.3, 5616000), (0.4, 14472000), (0.5,

41472000), (0.6, 37584000), (0.7, 5184000), (0.8, 60.0), (0.9, 0.00), (1, 0.00)
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Iz =IF (ciclo luz anual >= 75) AND (ciclo luz anual <= 300) THEN (o otofio-invierno
* EXP (-K4*Z)) ELSE (lo primavera-verano * EXP (-Kq* Z))
Kaq=0.098

K; diat = 1250726.4

K dino = 1567296

K, diat = p diat * (diatomeas / K diat)

K, dino = p dino * (dinoflagelados / K dino)
K NH;" diat = 0.06493

K NH;" dino = 0.03607

K¢ NOj™ diat = 0.16059036

Ks NO3™ dino = 0.4712304

K PO, diat = 0.0564

K, PO, dino = 0.2821796

K Si(OH)4 = 0.0769

K, diat = 0.0487

K dino = 0.02273

ki NO;™_dino= 0.0692

KuNH;"  diat = 0.00505

Kp NH;" dino = 0.0692

Kp NOj diat =0.15

Kp PO4? diat = 0.0207485

Kp PO, dino = 0.05
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Kp Si(OH)4 = 0.0961
K diat = 1000000

K dino = 300000

m zoo = 0.06

Mixotrofia = 0,001

u diat = pymax diat * (I, - I diat) / (K| diat - I; diat) + (I, - L, diat))

1 dino = ryyay dino * (I,/ I, dino) / ((K; dino - I; dino) + (I, - I; dino))

Mimax diat = 0.23

Wimax dino = 1.95

1t diatomeas = ((usa diat * prodiat) * (u NO; diat / pmex NO3™ diat) * (u NHs" diat / pimax
NH;* diat) * (u S{(OH)4 / ptmax Si(OH)) * (0 POy diat / ppax PO4™ diat) * (w; diat /
Mimax diat))

1 NO;j™ diat = (Umax NOj3™ diat * NO3") / (Kp NOj™ diat + NO;”)

1t Si(OH), diat = ({max SI(OH)4 * Si(OH)g) / (ki Si(OH), + Si(OH)s)

it dino = ((usa dino* pre dino)*( u NO3™ dino / e NO3™ dino) * (u NHy" dino / poax
NH;* dino) * (1t PO4> dino / paaPO4> dino) * (py dino / pima dino))

Kmax NO3™ dino = 0.36

max NHy ™ diat = 0,97

tmax NH," dino = 0.36

Umax NO3™ diat = 1.47

Hmax POy diat = 1.25
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Utmax POy~ dino = 0.37

Umax SI(OH), = 3.6

 NH;" diat = (pmax NHy diat * NHy ) / (K NH, diat + NH; 5

1 NH;" dino = (pmax NHy" dino * NH;") / (K NH, " dino + NH)

1 PO4? diat = (yay PO4 diat * PO4?) / (K PO, diat + PO4®)

1 PO, dino = (max PO4™ dino * PO4?) / (Kp PO, dino+ PO4>)

pisa diat = ((-0.003 * S *S) + (0.132 * S) - (0.226))

Hsat dino = ((-0.001 * S * 8) -+ (0.051 * S) - (0.156))

Lo diat = ((-0.004 * T° * T°) + (0.165 * T°) - (0.766))

pre dino = ((-0.004 * T° * T°) + (0.129 * T°) - (0.568))

p zoo = 0.0005

1 NO5 dino = (ptmax NO3™ dino* NO3Y) / (kp NO;~ dino + NO3)

S = GRAPH (Ciclo S)

(1.00, 32.3), (34.1, 30.5), (67.2, 29.1), (100, 29.0), (133, 30.3), (166, 30.6), (200, 30.2),
(233, 29.1), (266, 29.1), (299, 29.9), (332, 31.3), (365, 31.8)

Tasa de enquistamiento hipnoquistes = GRAPH (Dinoflagelados)

(3000, 0.973), (1e+006, 0.135), (2e+006, 0.055), (3e+006, 0.035), (4¢+006, 0.02),
(5e+006, 0.01), (6e+006, 0.015), (7e+006, 0.01), (8¢+006, 0.01), (9e+006, 0.015),
(1e+007, 0.013)

Tasa de enquist por ecdisis = 0.3

Tasa de pastoreo dino = 0.0005

Tasa de pastoreo diat = 0.001
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Tiempo de exquistamiento resistencia = 365
Tiempo exquistamiento temporales = 20

T° = GRAPH (ciclo T°)

(1.00,9.24), (37.4, 8.69), (73.8, 7.42), (110, 6.93), (147, 6.21), (183, 6.00), (219, 5.78),
(256, 6.49), (292, 7.70), (329, 8.69), (365, 10.9)

Pmax SI(OH)s = 0.0012

PmaxNH" diat = 0.00000094151

PmaxNOj3” diat = 0.00000116

PmaxNQO;3” dino = 0.00000964

PmaxP0O; dino = 0.00000238

PmaNH4 " dino = 0.00000146

PmaxPO4~ diat = 0.00000007649

PNH," diat = (pmex NH,* diat * NH,*) / (Ks NH," diat + NH4H
PNH," dino = (pnaNHy* dino * NEL*) / (Ks NH, dino + NH,
pNO;" diat = (P NO5” diat * NOj3) / (ks NO3” diat + NOy)
PNO;3™ dino = (praNOs™ dino * NO3") / (Ks NOs Dino + NOy)
pNOs (rel) diat = 1 - (1% diat * NH,") / (Kt diat + NH,*))
PNOs(zel) dino = 1 - (1% dino * NH;") / (Kt dino + NH,"))
pPO;” diat = (pmax PO, diat * PO4?) / (Ks PO, diat + PO,
PPO4™ dino = (puax PO4™ dino * PO,?) / (Ks PO, dino + PO

P(SIOH)s = (pmax Si(OH)s * Si(OH)) / (Ks Si (OH); + Si(OH),)
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