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RESUMEN

La variabilidad espacial y temporal de la productividad primaria (fijacién de
carbono, FC), estd regulada por factores fisicos, quimicos y biologicos (e.g.: luz,
temperatura, nutrientes, biomasa autdtrofa, herbivoria, diversidad). En relacion a los
factores biologicos, se analiza el efecto del atributo tamafio del individuo sobre la FC. Se
ha encontrado que el tamafio promedio de las especies de microalgas se relaciona
inversamente con la tasa de crecimiento poblacional y con la tasa especifica de fijacion de
carbono (FC normalizado a clorofila-a, CI). Con el objeto de evaluar el efecto del
tamafio corporal de las microalgas del fitoplancton sobre la tasa especifica de fijacion de
carbono {[FC/CI]) en el sistema de surgencia frente a Coquimbo, se pone a prueba la
hipétesis “El tamafio corporal del fitoplancton se relaciona inversamente a la [FC/CI]”.
Ademas, se analiza el efecto de la proporcion de células pequefias del fitoplancton
(estructura de tamafios, ET) en la variabilidad de la FC.

En el Pacifico Sur-Oriental frente a Coquimbo (30 °S), a FC y concentracién de
clorofila-a (Cl) fueron cuantificados en 57 muestras, con el propésito de calcular la razén
[FC/CI] del fitoplancton. Estas mediciones fiteron tomadas en dos fracciones de tamafio
durante julio de 1995 y enero de 1996 (0.45-8 y 8-200 pm), y en tres fracciones de
tamafio durante julio de 1996 (0.45-8, 8-47 y 47-200 pm). Estas mediciones permiten
comparar valores de [FC/CI] entre las fracciones de tamafio mencionadas. Ademas, los
resultados fueron comparados entre agrupaciones de muestras, asignadas arbitrariamente
como: i} zona costera (<50 km) o zona oceénica (200-150 km), ii) la profundidad en la
columna de agua (en la capa superficial de mezcla o bajo la capa superficial mezcla) y iif)

el perfodo de observacién (julio de 1995, enero de 1996 o julio de 1996).
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Los resultados mostraron que la [FC/CI] de la fraccion pequefia del fitoplancton
es mayor que el de la fraccion grande, ya sea considerando dos o tres fracciones de
tamafio. La [FC/CI] de la fraccion 0.45-8 pum fue significativamente mayor que la
[FC/CI] de la fraccion 8-200 pm, tomando en cuenta dos fracciones de tamafio, y
considerando tres fracciones de tamafio (julio 1996), las [FC/C]] de las fracciones 0.45-8
y 8-47 um fueron significativamente mayores que la [FC/CI] de la fraccién 47-200 pm.
Cuando se analiza el efecto de la localizacién espacial y temporal en la relacién tamaiio-
[FC/CI], considerando dos fracciones de tamafio, se concluye que la localizacién espacial
del fitoplancton no afecta la relacién tamafio-[FC/Cl]. Sin embargo, se observd que el
periodo de observacion si afectd la relacién tamafio-[FC/Cl], ya que en julio de 1995 la
[FC/C]] de las dos fracciones de tamafio fueron iguales. Se proponen dos explicaciones
que podrian dar cuenta de la variabilidad en la relacién [FC/CI] - tamafio: i) limitacién de
nutrientes - la disponibilidad de nutrientes limita la tasa de adquisicion de recurso
principalmente en los individuos de mayor tamafio del fitoplancton, v i) limitacién por
tamafio - la significancia de la varianza de la [FC/CI] explicada por el tamafio depende del
rango de tamafios del fitoplancton considerado en el analisis.

La FC se correlaciona significativamente con la variable Cl que explica hasta un
79% de la varianza en la FC. Al incorporar la ET como otra variable independiente de la
FC, el indice de correlacion multiple no es significativamente mayor al indice de
correlacion entre las variables FC y Cl. Por lo tanto, aunque en la mayorfa de las
muestras, la [FC/CI] y la FC estan en funcién de la fraccion de tamaiio del fitoplancton,
esto no implica necesariamente que la ET contribuya a la variabilidad espacial y temporal

de la FC en el sistema pelagico frente a Coquimbo.
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ABSTRACT

Temporal and spatial variability of primary production (carbon fixation, FC) is
regulated by physical, chemical and biological factors (e.g.: light, temperature, nutrients,
autotrophic biomass, herbivory, diversity). In the case of the biological factors the
potential effects of the individual size attribute as related to FC was analyzed. It has
found that the average size of microalgae species is related inversely to the population
growth rate and to the specific rate of carbon fixation (FC normalized to the chlorophyll-
a, Cl). In order to test the effects of the phytoplankton body sizes over the specific rate
of carbon fixation ([FC/CI]) in the upwelling system off Coquimbo, the following
hypothesis will be evaluated: The body size of the phytoplankton is related inversely to
the [FC/CI]. In addition, the effect of the proportion of small cells of the phytoplankton
(size structure, ET) to the FC variability will also be analyzed.

In the Southeast Pacific off Coquimbo (30°S), the FC and concentrations of
chlorophyll-a (CI) were quantified in 57 samples, with the purpose of calculating
phytoplankton [FC/CI] ratios. These measurements were taken in two size fractions
during July 1995 and January 1996 (0.45-8 and 8-200 pm), and in three size fractions
during July 1996 (0.45-8, 8-47 and 47-200 um). These measurements allow for a
comparison of the [FC/CI] values amongst the mentioned size fractions. Also, the results
were compared among different sample groupings, arbitrarily assigned as: i) coastal zone
(<50 km) or oceanic zone (150-200 km), ii) the depth within the water column (within or
under the upper mixed layer) and iii) the observation period (July 1995, January 1996 or
July 1996).

The results showed that the [FC/CI] of the phytoplankton small fraction was

higher than the [FC/CI] of the larger cells, when either two or three size fractions were




considered. The [FC/CI] of the 0.45-8 um fraction was significatively higher than the
[FC/CI] of the 8-200 um fraction, when evaluating the two size fractions, while
considering the three size fractions (during July 1996), the [FC/Cl] of the 0.45-8 and 8-47
pwm were significatively higher than the [FC/CI] of the 47-200 pm fraction. When the
effect of spatial locations and observation periods as related to the [FC/Cl]-size
relationship for the two size fractions were considered, it was concluded that the spatial
locations of the phytoplankton did not effect the [FC/Cl}-size relationship. However, it
seemed that the observation period did, because in July 1995 the [FC/CI] of the two size
fractions were the same. Therefore two explanations are proposed to account for the
variability of the [FC/Cl]-size relationship: i) nutrients limitation - the availability of
nutrients limits the rate of resource acquisition, mainly of the large size phytoplankton,
and ii) size limitation - the significance of the variance of the [FC/CI] ratio explained by
size dependence of the phytoplankton size range considered in the analysis.

The FC is correlated significatively to the Cl variable, that explains up to 79% of
the variance in the FC. When the ET is incorporated as another independent variable of
the FC, the multiple correlation index was not significatively higher from the correlation
index between FC and Cl. Therefore, even though in almost all sample groupings, the
[FC/C1] and the FC are a finction of the size fraction of the phytoplankton, this does not
necessarily imply that the size structure (ET) contributes to the temporal and spatial

variability of the carbon fixation in the pelagic system off Coquimbo.
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INTRODUCCION

El proceso de productividad primaria, definido operacionalmente como la fijacién
autotréfica de carbono (FC)' (Williams, 1993), reviste especial importancia ya que
implica la entrada de energia mas importante para la existencia de las comunidades
naturales (Allen, 1985; Rich, 1988; Ricklefs, 1990). Los valores de la FC en los distintos
sistemas de la biosfera, varian en el espacio y el tiempo (Begon et al., 1986; Ricklefs,
1990). En particular, en el océano se reconocen distintas areas en cuanto a la magnitud
promedio de la productividad primaria (Berger ef al, 1987; Platt ef al., 1995), como
también la existencia de elevada variabilidad temporal de la FC en localidades especificas
(e.g. : bahias y 4reas de surgencia) (McCaull & Platt, 1977; Montecino et al., 1996).
Estos antecedentes han generado la realizacién de numerosos estudios para tratar de
entender los factores bidticos y/o abidticos, que actiian como mecanismos reguladores de
la FC del fitoplancton.

La mayor parte de la variabilidad en la fotosintesis de un organismo autétrofo,
puede ser atribuido a las variaciones en disponibilidad de radiacién fotosintéticamente
activa, PAR?, y la concentracién de biomasa fitoplancténica (Platt et af., 1977; Platt,
1986; Fee, 1984; Dokulil, 1984a). De aqui, los modelos de fijacién de carbono mas
simples consideran la disponibilidad de PAR como la finica variable independiente de la
tasa especifica de fijacion de carbono ([FC/Cl] mgC mgCI-a-1 h'l). Estos modelos
describen las denominadas curvas P versus I, donde P se refiere a la tasa especifica de

fijacion de carbono, aqui denominada [FC/CI], e I es la irradianza (Jassby & Platt, 1976;

*Fijacion de carbono inorgénico, por unidad de tiempo y volumen, que realizan los organismos autétrofos
durante [a fotosintesis,

%La irradianza fotosintéticamente activa (PAR: photosinthetic active radiation} corresponde al espectro
de longitudes de onda que componen la luz visible (400-700 om),




Platt et al., 1977; Geider y Osborne, 1992) (Figura 1). Ademas, estos modelos permiten
evaluar el efecto de otras variables ambientales {temperatura, nutrientes) sobre [FC/CI],
mediante los pardmetros fotosintéticos derivados de la relacién P versus I (Platt ef al.,
1977). Por ejemplo, analisis miltiples de correlaciones entre variables ambientales y la
magnitud de los parametros fotosintéticos, sugieren que la FC estaria controlada
principalmente por factores fisico-quimicos (aproximacion fisico-quimica: disponibilidad
de luz, calidad de luz, fotohistoria, disponibilidad de nutrientes nitrégeno, fosforo, fierro,
y temperatura) (Platt & Jassby, 1976; McCaull & Platt, 1977; Prezelin & Ley, 1980;
Malone, 1980; Harding ef al., 1982; C6té & Platt, 1983; Harrison & Platt, 1986; Smith
et al., 1989; Bidigare et al., 1991; Martin et al., 1991), los que a sus vez dependen de los
procesos hidrodindmicos de adveccion, estratificacion y surgencia (Denman & Powell,
1984; Prezelin e al., 1991), dependientes del forzamiento climatico (Figura 2).

Sin embargo, también se ha observado que la presién de herbivoria sobre el
fitoplancton, la diversidad de especies y la proporcién de grupos sistematicos del
fitoplancton con estrategias de vida distintas (Cianofitas, Dinoflagelados, Diatomeas), se
relacionan con la FC (aproximacién comunitaria), tanto en sistemas limnicos como
oceanicos. Por lo tanto, si se quieren hacer estimaciones indirectas de produccién, en
adicién de las propiedades bioldgicas no estructurales (e.g. : biomasa), las propiedades
estructurales de la comunidad fitoplanctonica deberian ser consideradas (Margalef, 1969;
Carpenter et al., 1991; Pierson et al., 1992; Alpine & Cloern, 1992; Banse, 1994).

Una propiedad biologica estructural interesante de estudiar (como factor
controlador de la FC), es la estructura de tamafios del ensamble fitoplancténico, dado
que el tamafio de los individuos explica una gran parte de la variabilidad de muchos
atributos biolégicos que tienen relacién con la estructura y funcién de los individuos
intraespecies e interespecies (Peters, 1983; Calder, 1985; Schmidt-Nielsen, 199 1).

La relacién alométrica considera que el tamafio corporal del individuo es la




Fijacion Autotrdfica de Carbono

Carbén Inorginico

Carbén Orgdnlco

Estado fistolégico

Abundancia (alfa, PBmax, Ik, beta)

Figura 1:

Esquema de las relaciones causales de las variables irradianza (flujo foténico), abundancia
del fitoplancton, y los pardmetros fotosintéticos Alfa, PBmax, Beta e Ik (estado fisiologico
de la biomasa fotosintetizadora) en el proceso de fijacién de carbono (FC) realizado por el
fitoplancton. Los parametros fotosintéticos se obtienen del ajuste de curvas P versus I que
describen la relacion entre la fijacién de carbono especifica (P) y la irradianza ).
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estrauficacion

.‘\.

Clima:

viento, nubosidad

Figura 2: Modelo conceptual de las variables controladoras de la fijacién de carbono del fitoplancton
determinada por la biomasa y la tasa especifica de fijacién de carbono. Flecha blanca
representa el proceso de fijacién de carbono; flechas rojas indican la dependencia directa
de la FC por parte de la biomasa y la [FC/CI]; flechas verdes indican el efecto directo de
las variables ambientales sobre la [FC/CI] (A factor abiético, y B factor bidtico); flechas
delgadas negras y blancas indican efecto indirecto de los procesos hidrodindmicos y clima
sobre la fijacién de carbono del fitoplancton.




variable independiente principal que permite explicar la varianza de variables respuesta a
nivel de individuo, poblacion o ensambles (ejemplo: tasa metabodlica). Las tasas de
incorporacién energética y gasto metabolico estandar promedio del individuo adulto que
componen las poblaciones de herbivoros planctonicos, permite predecir la energia
acumulada que puede ser asignada a crecimiento individual o a reproduccién (Ramos-
Jiliberto, 1995). EI uso de estas relaciones tamafio dependientes sobre individuos
promedio interespecies (e.g. : metabolismo o uso de energia individual), sumado a la
informacion de densidades poblacionales, permiten evaluar la variable respuesta a nivel
de la poblaciones (e.g. : uso de energia poblacional) (Damuth, 1981; Maurer & Brown,
1988). Sin embargo, estas respuestas también se han medido directamente a nivel
poblacional, ya sea in vifro o in situ, tales como: tasa de incremento poblacional
(Williams, 1964; Fenchel, 1974; Banse, 1976; Banse, 1982), produccidn especifica
(Taguchi, 1976; Banse & Mosher, 1980) y densidad poblacional (Agusti ez al., 1987:
Duarte ef al., 1987; Gonzélez et al., 1989; Agusti & Kalff, 1989; Marquet ez al., 1990;
Rodriguez et al., 1990; Garcia ef al., 1994; Rodriguez, 1994). Finalmente, también la
variable respuesta (e.g. : respiracion o fijacién de carbono) se ha medido en grupos de
individuos de distintas especies, los cuales constituyen una unidad ya que los individuos
que los contienen presentan tamafios similares (fraccionamiento de los individuos en
clases de tamafio) (Durbin ef al., 1975; Malone, 1980; Malone & Neale, 1981 ; Takahashi
& Bienfang, 1983; Taguchi & Laws, 1987, Chavez, 1989; Chisholm, 1992; Quifiones,
1994a; Quifiones, 1994b; Frenette ef al., 1996). Estas relaciones alométricas permiten
estudiar patrones ecolégicos a nivel comunitario, tales como: hipétesis del uso de energia
poblacional constante o regla de la equivalencia energética (Damuth, 1981; Brown &
Maurer, 1986, Maurer & Brown, 1988; Damuth, 1991; Damuth, 1993), abundancia de
especies en funcion del tamafio (Peters, 1983; Brown er al., 1993) y regla de la isla

(Damuth, 1993; Brown et al., 1993); en tanto que a nivel ecosistémico, permite estudios




de productividad primaria (Joint & Pomroy, 1988; Joint, 1990) y productividad
secundaria (Ramos-Jiliberto, 1995).

En relacion a la fijacion de carbono del fitoplancton, estudios de laboratorio,
sugieren que el tamaifio promedio de las especies del fitoplancton (tres ordenes de
magnitud en el tamafio, considerado como pgC célula-l) explicaria gran parte de la
varianza en la tasa de incremento poblacional de las distintas especies que componen un
ensamble fitoplancténico con células entre 5 y 200 pm de didmetro (Williams, 1964;
Fenchel, 1974; Banse, 1976; Banse, 1982; ver en Chisholm, 1992). Entonces, dada la
relacidn directa entre la tasa de crecimiento poblacional y la fijacién de carbono, también
es esperable encontrar que la [FC/CI] disminuya con un aumento en el tamafio promedio
de las especies del ensamble fitoplancténico. En efecto, en un estudio in virro se
encontrd que los parametros fotosintéticos Alfa y Beta decrecen con el aumento del
tamafio promedio de los individuos, para un grupo de especies de Diatomeas marinas
entre Spm y 170pum de diametro (Taguchi, 1976). Por otro lado, Joint & Pomroy (1988)
y Joint (1990), de un estudio ubicado en el Mar Céltico concluyen que el uso de la
relacion alométrica que describe la tamafio dependencia de la tasa de crecimiento (Banse,
1982), explica el 90% de la varianza de la fijacién de carbono in situ del fitoplancton.
Dicha conclusion se basa en la igualdad de los valores de FC medida in situ y estimada
desde la tasa de crecimiento en funcién del tamafio. Sin embargo, dado que la FC fue
calculada con la tasa de crecimiento (obtenida alométricamente a partir de los tamafios
promedio de las especies presentes) en conjunto con datos de densidad poblacional de
cada una de las especies del fitoplancton (biomasa), y por otro lado, que la fijacién de
carbono se correlaciona significativamente con la concentracién de biomasa
fitoplanctonica, entonces la varianza de la FC podria ser atribuible no sélo a los tamafios

del fitoplancton sino que también a Ia biomasa.




Otros estudios realizados in situ con distintas fracciones de tamafio del
fitoplancton, muestran la existencia de una relacién negativa entre el tamafio del
fitoplancton y la tasa especifica de fijacion de carbono entre dos fracciones (<22um y
>22um, Malone, 1977; ver en Malone, 1980; Malone & Neale, 1981) o tres fracciones
(fraccién: <3um, 3-20pm y >20pum, Takahashi & Bienfang, 1983; fraccion: 0.2-2um, 2-
10pm y >10um, Taguchi & Laws, 1987; fraccién: <lpm, 1-5um y >5um, Chévez,
1989). No obstante, también existen antecedentes en donde no se encuentra evidencia de
una relacién entre el valor promedio de la fraccion de tamafio y la tasa especifica de
fijacion de carbono, ya sea considerando dos fracciones (<2um y >2pm, Frenette ef al.
1996), tres fracciones (0.45-2].1.1‘[1,' 2-20um y 20-220pm, Weber & El-Sayed, 1987;
fraccion: 0,45-2um, 2-20pm y >20um, Jochem & Zeitzschel, 1993) o cuatro fracciones
(<20pm, 20-60um, 60-100pm y >100pum, Durbin et al., 1975).

La relacién tamafio - [FC/CI], tiene implicancias ecoldgicas a nivel del ensamble
fitoplancténico, ya que cuando la abundancia relativa de los individuos de tamafio
corporal pequefic se incrementa, la [FC/Cl] medida para el total del ensamble
fitoplanctonico deberia aumentar. Entonces, dado que la fijacion de carbono depende de
la tasa especifica de fijacion de carbono y de la biomasa, la estructura de tamafios del
fitoplancton cumpliria un rol regulador en la FC del ensamble fitoplancténico.

La implicancia deducida en el parrafo anterior se demuestra como sigue:

I) La [FC/CI] del ensamble fitoplancténico corresponde a la media aritmética de la tasa
especifica de fijacién de carbono, de cada fraccion de tamafio ([FC/Cl]i), ponderada ala

abundancia (clorofila-a) de las fracciones consideradas (Cli) (Ecuacién 1).

n

> ([Fcicy, xc)
[FC/Cl] == {1

>(c1)




) Silos valores de [FC/CI]i y CIi son fimncidn del tamafio, a través de una relacion

alométrica, entonces:

[FC/Al=axT? {2 G=cx’ {3
donde: [FC/CI]i : FC/Cl de las células de tamaiio Ti

ClL, : CL de las celulas de tamario T,

Ti : tamafio

ayc : coeficientes alométricos

byd : exponentes alométricos

Reemplazando los términos de la Ecuacion 1 con las ecuaciones 2 y 3, tenemos:

M=

a (L\Hd)
— = {4}
(%)

HI) Entonces, de la ecuacién 4 se desprende que, cuando la [FC/CI]i es tamafio

[FC/cl) =

M=z

i=1

dependiente (el valor de "b" en la ecuacion 2 es distinto de cero) implica que [FC/CI] es
funcion de la variable independiente tamafio (Ti} y de los parametros (a, b, d). Por el
contrario, si la [FC/CI]i es tamafio independiente (b en la ecuacién 2 es 0), entonces la
ecuacion 4 predice que la [FC/Cl] no es funcién del tamafio ([FC/CI] = f{Ti}) sino sélo
del parimetro "a" (tasa especifica de FC promedio de organismos de una unidad de
tamafio).
IV) Por lo tanto, de III se deduce que cuando la [FC/CI] es tamafio dependiente, la
variabilidad de la estructura de tamafios afecta el valor de la fijacién de carbono especifica
del ensamble fitoplanctonico, en tanto esto Gltimo no ocurre cuando no existe tamafio
dependencia de la [FC/CI].

En efecto, se ha encontrado evidencia que valores del pardmetro Alfa (eficiencia

fotosintética en luz limitante) de ensambles fitoplanctonicos estin relacionados




inversamente con los valores de proporcion de células de > 12 um (Pierson ef al., 1992).
Sin embargo, ello no garantiza una relacion entre la estructura de tamafios y la fijacidn de
carbono del ensamble fitoplanctonico, ya que esta ultima también depende de la biomasa
existente.

Existen pocos estudios que analicen el tamafio del fitoplancton como variable
independiente de la tasa especifica de'ﬁjacién de carbono en areas de surgencia (ver en
Malone, 1980; Chavez, 1989) y no existe ningiin estudio al respecto para zonas costeras
en Chile.

La presente tesis pretende evaluar el tamafio corporal del fitoplancton como
variable independiente de la tasa especifica de fijacion de carbono y explorar su
consecuencia en un area de gran variabilidad en la fijacidn de carbono y con frecuentes
eventos de surgencia en la corriente del Margen Oriental del Pacifico Sur, frente a Pta.
Lengua de Vaca -~ Coquimbo (300S ).

Los objetivos especificos de esta tesis son:

1. Determinar la tamafio-dependencia negativa de la tasa especifica de fijacion de

carbono (por unidad de clorofila-a, [FC/CI]), y
2. Determinar Ia relacion entre la estructura de tamafios y la FC del ensamble

fitoplancténico.

La hipotesis de trabajo a poner a prueba en este estudio es: El tamaiio corporal
del fitoplancton se relaciona inversamente a la tasa especifica de fijacién de

carbono.
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MATERIALES Y METODOS

1. Caracteristicas de variables dependientes (FC, Cl, [FC/CI]) y variable
independiente (fracciones de tamaiio).

En esta tesis se considera el tamafio del individuo como el fraccionamiento por
tamafios (clases de tamafio). El fraccionamiento consiste en agrupar individuos del
fitoplancton en distintas clases de tamafio (fracciones). Los individuos se pueden
clasificar en las distintas fracciones de tamafio mediante el uso de filtros o mallas con
distintas medidas de poro. El tamafio nominal de cada fraccion de tamafio corresponde a
la media aritmética de los limites de la fraccién de tamafio. Finalmente, se supone que
todos los individuos que constituyen una determinada fraccion presentan un tamafio igual
al valor nominal. Las variables respuesta son estimaciones que considera al total de los
individuos, de distintas especies, que se encuentran en cada fraccién de tamafio; por ende
es una cuantificacion a nivel de ensamble. Estas variables respuesta corresponden a: 1.
fijacion de carbono (FC, mgC m-3 h-l) y 2. biomasa fitoplancténica (Cl, mgCl-a m-3).
Finalmente, la variable dependiente a estudiar corresponde a la “tasa especifica de fijacion
de carbono” ([FC/CI), la que se cuantifica como la razén entre el valor promedio de
fijacion de carbono (2 datos) y el valor de clorofila-a como biomasa (1 dato) ([FC/Cl =
FC/CI). Otra variable dependiente evaluada corresponde a los parametros fotosintéticos
Alfa (tasa de incremento de la tasa especifica de fijacién de carbono por unidad de luz,
en luz limitante), Beta (tasa de disminucion de la tasa especifica de fijacion de carbono
por unidad de luz, en condiciones de fotoinhibicion) y Ps (tasa especifica de fijacion de
carbono méxima potencial sin fotoinhibicion).

En relacion a las fracciones de tamafio, antecedentes de abundancia de

fitoplancton (concentracién de individuos o clorofila-a) en funcion del tamafio, indican
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que las modas de abundancia se correlacionan con el tipo de aguas. En sistemas poco
productivos (aguas oligotroficas) la moda de abundancia ocurre entre los 2 - 4 um de
didmetro, y en sistemas productivos (aguas eutréficas) la moda de abundancia ocurre
entre los 10 -40 pm (Pugh, 1978; Yentsch & Phinney, 1989; Kahru & Leeben, 1991).
Ademas, una extensa literatura establece que en ambientes més eutrdficos, con altos
valores de clorofila-a (> 5 mgCl-a m-a), la biomasa fitoplancténica estd dominada por
microplancton (> 20 pum), en tanto en ambientes con bajos valores de clorofila-a (aguas
oligotroficas), la biomasa fitoplanctonica estd dominado por picoplancton (< 2 um) (fide
Malone, 1980 y Chisholm, 1992). Dado que las zonas de surgencia son sistemas con alta
disponibilidad de recursos (nutrientes), es esperable que fitoplancton > 10 um domine el
ensamble fitoplanctonico; por lo tanto, se separé una fraccién bajo 8um y otra sobre
8pm, para poner a prueba la relacion negativa entre tamafio y tasa especifica de fijacion
de carbono, y en estas circunstancias es esperable que la tasa especifica de fijacion de
carbono de las células >8 pm sea mayor. Por tal razén, en el presente estudio se
considerd evaluar el efecto del tamafio del fitoplancton sobre las variables dependientes,
utilizando dos fracciones de tamafio: 1) 0.45 - 8 pum, donde el limite inferior de la
fraccion pequefia esta dada por los protocolos estindar de medicion de clorofila (filtros
de fibra de vidrio GFF Whatman), con una abertura de poro aproximada de 0.45 um, y 2)
8 - 200 pm donde el limite superior representa el tamafio méximo probable de obtener en
una muestra de agua de 120 a 150 ml, como resultado de la baja densidad de individuos
sobre 200 pm (Quifiones com. pers.). Ademés, para un grupo de los datos obtenidos
(julio de 1996) se auments a tres fracciones de tamaiio lo cual permite analizar con mayor
precisidn la forma de la relacion enire el tamafio promedio de las fracciones y la tasa

especifica de fijacion de carbono (0.45 - 8 um; 8 - 47 pm y 47 - 200 pum). La divisién de
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la fraccién 8-200 pm, en una fraccion entre 8-47 um y otra fraccidon entre 47-200 pm se

debe al uso de redes para el estudio del microplancton (retiene particulas sobre 47 pm).

2. Descripcion del area de estudio, y colecta de muestras:
El lugar de muestreo corresponde a un area de la corriente del Margen Oriental

del Pacifico Sur frente a Coquimbo (300 S) que ha sido estudiado desde 1992 en el
contexto del proyecto JGOFS/SAREC-SIDA® (Figura 3). El disefio preestablecido,
comprende el estudio comparativo de variables respuesta biolégicas y variables fisico-
quimicas, en un gradiente costa - océano con masas de agua sometidas al efecto de
surgencia. Por tanto, las estaciones costeras corresponden a un area influenciada por la
frecuente surgencia de aguas subsuperficiales, y por ende con baja estabilidad, en tanto
las estaciones oceanicas se caracterizan por estar en un area de transicién de masas de
agua, pero con una capa de mezcla superficial significativamente mayor (35 m) que la
existente en el area costera (12 m) (Montecino et al., 1996).

Bajo el disefio preestablecido por el proyecto JGOFS/SAREC-SIDA, la estrategia
de muestreo de esta tesis, consistio en tomar muestras de agua en estaciones costeras y
oceanicas a distintas profundidades de la zona eufética. Durante los cruceros realizados
en julio de 1995 (Crucero JGOFS XI), enero de 1996 (Crucero JGOFS XII) y julio de
1996 (Crucero JGOFS XIII) en el B/I "Abate Molina". En los Cruceros de julic de 1995
y enero de 1996, se consideraron dos fracciones de tamafio (0.45 - 8 um y 8 - 200 pm. ),
en tanto en el crucero de julio de 1996, se consideraron tres fracciones (0.45 - 8 um; 8 -
47 pm y 47 - 200 pum).

Para obtener los valores de la variable respuesta FC, experimentos se realizaron

incubando las muestras de distintas profundidades sobre la cubierta del barco, y filtrando

*JGOFS: Joint Global Ocean Flux Studies,
SAREC-SIDA (Swedish International Development Agency)
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alicuotas para determinar concentracion de clorofila-a, Cl. Con estos valores se calculd
la tasa especifica de fijacién de carbono ([FC/Cli= FC / Cl), no obstante, algunas
muestras superficiales (5 - 10 metros de profundidad) se incubaron en todo el gradiente
de luz para realizar experimentos de curvas P versus I, a fin de cuantificar los parametros
fotosintéticos.  Este disefio permite 1) comparar la [FC/CI] y los parametros
fotosintéticos entre dos fracciones de tamafio (0.45-8 um y 8-200 pm), para el total de
los datos (Julic 1995, Enero 1996 y Julio 1996, n= 57), 2) comparar la [FC/CI] entre tres
fracciones (0.45-8 um, 8-47 uym y 8-206;’um), para los datos de julio de 1996 (n= 16} y
3) evaluar el efecto que pueda tener el agrupamiento de los datos segiin su procedencia
en términos de distribucién espacial y temporal en la relacién tamafio - [FC/CI]: 3a
recolectadas desde estaciones costeras (< 50 km) y oceénicas (80 - 200 km), 3b en
distintas profundidades de la columna de agua (en la capa de mezcla y bajo la capa de
mezcla) y 3¢ en distintos tiempos, durante los cruceros XI (Julio 1995), XTI (Enero 1996)
y XII (Julio 1996) sobre el efecto de las fracciones de tamafio en la tasa especifica de
fijacion de carbono (Tabla 1).

Las muestras de agua fileron tomadas, en distintas profundidades, mediante un

equipo automético de 12 botellas Go-Flow de 5 litros de capacidad cada una.

3. Estimacién de clorofila-a y fijacién de carbone.
En relacion a la estimacion de la clorofila-a, la muestra de agua desde la botella

Go-Flow de la roseta se colect6 en un bidén plastico de 5 L, para inmediato filtrar una
alicuota de 200 ml en un sistema de filtracién equipado con bomba de vacio. Los filtros
se mantuvieron congelados hasta su posterior extraccién de clorofila-a con una solucién
90% acetonaa 5 C durante 24 horas. Luego, el extracto se cuantificd mediante la lectura
de fluorescencia utilizando un fluorémetro TURNER segiin el procedimiento y uso de

ecuaciones descritas en Strickland & Parsons (1968) y el manual del fluorémetro.
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Figura 3: Localizacién geogréfica del 4rea de estudio y distribucién espacial de las muestras, segun

el periodo de muestreo (azul: Julio 95, rojo: Enero 96, verde: Julio 1996). Los distintos
periodos de muestreo, corresponden a los cruceros XI, XII y XII del proyecto JGOFS-Chile.
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En relacion a la estimacién de la fijacién de carbono, éstos se realizaron de
acuerdo al método del carbono 14 (14C) desarrollado por Steemann-Nielsen (Dokulil,
1983b). La muestra de agua, desde la botella Go-Flow de la roseta, se recepciono
directamente en las botellas de incubacion (120 o 150 mi), las cuales fueron inoculadas
con 20 uCi de Na HMCO3 para obtener una actividad final de 0.20 y 0.15 uC, rnl-1 para
botellas de 100 y 150 ml respectivamente. Concluido el tiempo de incubacion, el
fitoplancton de la muestra fue filtrado en un sistema de filtracién equipado con bomba de
vacio, y el filtro guardado en viales de 10 ml para su posterior analisis en laboratorio. En
el laboratorio, los filtros son acidificados mediante vapores de HCI concentrado durante
24 horas con el fin de eliminar el exceso de 14C que queda adsorbido en las células del
fitoplancton o sobre el filtro. Luego, se agrega a los viales con los filtros, 5 ml de coctail
de centelleo Ecolume (ICN Biomed, Inc.), los que se homogenizan con un Mixer (Lab
Line), para obtener los recuentos de centelleos por minuto (CPM), mediante el uso de un
contador de centelleo liquido Beckman LS 5000 TD.

Para calcular ¢l carbono fijado se utilizé un valor constante de carbono inorganico
disponible de 26000 mgC rn-g. Los valores de FC (mgC m-3 h-l) en las distintas botellas

de incubacion se calculan mediante la siguiente ecuacion:

14 12
C 12 C Sijade Cdisponibk { 5}
fado — 14 .
7 Ce‘zspombl 3 nemp 0

4. Experimentos de fijacion de carbono.
Los experimentos de fijacién de carbono se realizaron segiin la metodologia de las

botellas claras y obscuras (Dokulil, 1984a). Con cada muestra de agua, se llenaron tres
botellas claras y dos obscuras (de 100 o 150 ml), las que fueron inoculadas con 20 uC de

Na H CO Luego, se colocaron dentro de los respectivos incubadores (de acuerdo a la

o




16

profundidad de origen), durante un periodo de 4 a 6 horas de incubacién (dos para
fraccionamiento, "'una para total). Para los calculos de FC, las lecturas de CPM de las
botellas obscuras, se promedian para corregir la absorcidn no biolégica de los CPM de las
botellas claras.

Los experimentos se realizaron sobre la cubierta del barco bajo luz natural,
también denominado "simulado in situ" (SIS). El sistema de incubacion, consiste en una
estructura de PVC que sostiene 6 cilindros de acrilico transparente cubiertos con filtros
neutros que permiten el paso del 2, 6, 20, 45, 75 y 90% de PAR; ademas, la temperatura
del incubador es regulada a través de un sistema de circulacion alimentado por agua de
mar superficial (Figura 4A). El sistema implica simular la fuz, en cuanto a su intensidad®,
que llegaria al fitoplancton en una cierta profundidad in sifu, mediante el uso de los filtros
neutros que revisten a los cilindros en el incubador, que a su vez contienen la botellas
claras y obscuras en donde se encuentra el fitoplancton realizando fotosintesis. De esta
manera, el flujo foténico que dejan pasar los distintos filtros corresponde a la que llega a
las distintas profimdidades desde la cual se obtuvieron las muestras. Estas profundidades
(zi) se estiman mediante el uso de una ecuacién exponencial negativa que se ajusta al
decrecimiento de la luz 2 medida que aumenta la profindidad (ley de Lambert-Beer: Kirk,
1995):

I.=1,xExpt*? {6}
donde I corresponde al fluyjo fotdnico en la profindidad z (correspondiente a la
profundidad donde existe la misma intensidad de luz que deja pasar el fltro neutro del
incubador), I es la intensidad de luz en la superficie del agua, z corresponde a la
profundidad (variable independiente), y k es el coeficiente de extincién obtenido por el

método de los minimos cuadrados.

* medido como flujo foténico en pmoles m™ 57
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5. Experimentos P versus L.
Para estos experimentos una muestra superficial (5 - 10 metros de profundidad)

file incubada, previa inoculacién con 20 uCi de *C, en seis distintas intensidades de luz.
En cada intensidad de Iuz, se usan 3 botellas claras (dos botellas para valores
fraccionados y una botella para valor total); en total 18 botellas claras, y un total de 5
botellas obscuras colocadas en el incubador con menor flujo foténico (2%). Para los
calculos de FC, las lecturas de CPM de las botellas obscuras, se promedian para corregir
la absorcion no bioldgica de los CPM de las botellas claras. Finalmente, se obtiene un
diagrama de dispersién con dos valores de tasa especifica de fijacion de carbono para
cada valor de flujo fotdnico (n‘= 12), desde la cual se obtienen los parametros
fotosintéticos mediante el ajuste no lineal de los modelos utilizados (se explica en el
punto 7). Algunas curvas P versus I, construidas con los experimentos de fijacion de
carbono, que consideraron seis muestras distintas (para los seis distintos flujos fotonicos
disponibles en el incubador) en una misma columna de agua, también fueron utilizadas en

los anélisis.

6. Fraccionamiento.
Para la estimacion de las clorofilas en las distintas fracciones de tamafio (con dos

fracciones de tamafio), se realizaron filtraciones en paralelo en que (1) un volumen de
200 ml se filtra en un fiitro de 8 um de tamafio poro (Nucleopore), y (2) otro volumen de
200 ml se filtra en un filtro de fibra de vidrio (Whatman GF-F, 0.4 um aprox. tamafio
poro). Luego, para obtener la clorofila-a (mgCl-a m-s) de la fraccién 0.45-8 pm, al valor
de (2) se resta (1), y para obtener la clorofila-a de la fraccién 8-200 pm, se considera el
valor de (1). En el caso de tres fracciones (0.45-8 um, 8-47 pum y 47-200 um), ademas
de (1) y (2), (3) un volumen de 200 ml se filtra primero por malla de 47 pum para luego

filtrar lo escurrido en un filtro de fibra de vidrio (Whatman GF-F, 0.45um aprox. tamafio
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Fijacién de Carbono Total Fijacién de Carbono Fracclonado

Figura 4:

A) Sistema de incubacién on deck utilizado para los experimentos de fijacién de carbono
de las distintas fracciones de tamafio consideradas del fitoplancton. 1. incubador con
capacidad para 15 botellas de 100 ml (12 botellas de 150 ml), 2. estructura de PVC que
sostiene los 6 incubadores, 3. tapa de incubador con entrada de agua para regular la
temperatura de incubacién, 4. entrada de agua y 5. salida de agua. B) Procedimiento de
filtracién para el total del fitoplancton (una botella clara) y el fraccionamiento por tamafios
(dos botellas claras).
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poro del filtro), con lo que se obtiene en este ultimo la clorofila-a del fitoplancton entre
0.45 y 47 pm. Luego, para obtener la clorofila-a de la fraccion 0.45-8 pum, al valor de (2)
se resta (1), para obtener la clorofila-a de Ia fraccion 47-200 um, al valor de (2) se resta
(3), v para obtener la clorofila-a de la fraccion 8-47 pm, al valor de (1) se resta la
clorofila-a obtenida en la fraccion 0.45-8 pm y la clorofila-a obtenida en la fraccion 47-
200 pm.

En relacién a los experimentos de fijacion de carbono, por cada profundidad, dos
botellas claras y una obscura se someten a fraccionamiento, en tanto la botella clara y
obscura restantes se utilizan para obtener un valor total sin manipulaciones intermedias
(proceso de fraccionamiento) a fin de compararios con la suma de las fracciones
anteriores, y entonces poder evaluar si el procedimiento de filtracién fraccionado influye
en los resultados finales (Anexo I). Para estos fraccionamientos, se realizaron filtraciones
en serie donde cada submuestra a filtrar fize de 120 o 150 ml de agua (dependiendo del
tipo de botella de incubacion). Para el caso de dos fracciones (0.45-8 yum y 8-200 pm),
se deja escurrir el volumen de la botella, primero (1) sobre el filtro de 8 um, capturando
el agua fiitrada con fitoplancton de tamafio <8 pum, el que se vuelve a escurrir (2) sobre

un filtro de 0.45 um poro filtro (Whatman GF-F) (Figura 4B). De esta manera, la

fraccién 0.45-8 pm se encuentra en el filtro de 0.45 pm de poro (2) y la fraccién 8-200
pm se encuentra en el filtro de 8 pm de poro (1). Para la tercera botella clara, donde el
fitoplancton no se fracciona, la filtracién del fitoplancton se hace sobre un filtro de 0.45
pm de poro (GF-F) (Figura 4B). En el caso de tres fracciones (0.45-8 um, 8-47 pm y
47-200 um), antes de escurrir el volumen de la botella sobre el filtro de 8 pm, (3) se filtra
en una malla de 47 pum, para luego repetir los pasos (1) y (2) del caso con dos fracciones.
El fitoplancton de la fraccién 47-200 pm retenida en Ja malla de 47 um, se lava con piseta

sobre un filtro de 0.45 um poro filtro (Whatman GF-F) (3). Finalmente, la fraccién 0.45-

o



20

8 pum se encuentra en el filtro de 0.45 pm poro filtro (2), la fraccion 8-47 um se
encuentra en el filtro de 8 um poro filtro (1) y la fraccidn 47-200 se encuentra en el filtro

de 0.45 um poro filtro (Whatman GF-F) (3).

7. Anilisis de Datos.
Para evaluar el procedimiento de fraccionamiento de FC, la suma de las dos

fracciones (promediadas las dos botellas claras destinadas para fraccionamiento) se
compararon con el valor de FC no fraccionado de la tercera botella clara. Lo mismo se
realizo para la suma de las fracciones de la botella obscura con respecto al valor de la
segunda botella obscura no fraccidnada. El analisis estadistico para evaluar diferencias
significativas entre la suma de fracciones y el valor no fraccionado fue el correspondiente
a un disefio de datos pareados (Prueba t si los datos son normales o Prueba de Wilcoxon
si los datos no cumplen los requisitos de normalidad) (Zar, 1984).

El anélisis de los datos para evaluar el efecto de la variable independiente tamafio
(fracciones de tamafio) sobre los valores de la tasa especifica de fijacién de carbono,
corresponde a un disefio de datos pareados (en el caso de dos fracciones) o de bloques
(en el caso de tres fracciones). Este analisis permite evaluar diferencia significativa entre
los tratamientos de la variable dependiente, sobre la base de un error residual que no
contenga la varianza generada por los valores medios de las distintas muestras, evitando
con ello un error de tipo IT (variabilidad generada por las distintas localidades v cruceros)
(Zar, 1984). En el caso de dos fracciones, la prueba t de student para datos pareados se
usé cuando los datos de la variable dependiente presentaban una distribucion normal, de
lo contrario se uso la prueba no paramétrica de Wilcoxon. El analisis someti6 a prueba la
hipétesis nula estadistica, Ho: [FC/C1]<3P‘m < [FC/CI]»;;@ para el total de los datos (n= 57,
Anexo II). En el caso de tres fracciones, la prueba Andlisis de Varianza (ANDEVA) para

bloques se usd con los datos de la variable dependiente transformados (logaritmo) para
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cumplir con los supuestos de normalidad (Prueba de Lilliefors) v homocedasticidad de las
varianzas (Prueba de Bartllet) (Zar, 1984). En este caso, los tratamientos corresponden a
las tres fracciones y los bloques al total de muestras del crucero de julio de 1996, con
valores de tasa especifica de fijacion de carbono mayor a cero en la fraccion 47-200 um
(n=13) (Anexo III) .

En relacién a las curvas P versus I, los diagramas de dispersién fueron ajustados
al modelo de Platt et al. (1980) mediante el método Quasi-Newton y Simplex para ajuste
no lineal:

[FC/Cl = P x (1 - Exp(—dif I]J X E)q;[%_fj {7}

! El ajuste no lineal, estima los valores de los parimetros fotosintéticos y sus
respectivos errores estindar. Estos datos permiten graficar sus intervalos de confianza
para evaluar si los parametros fotosintéticos de las distintas fracciones difieren en forma
significativa. Un andlisis de graficas con intervalos de confianza permiten inferir la
existencia de diferencia significativa entre los parametros de los dos tamafios de
fitoplancton analizados. Los datos utilizados para esta evaluacién son independientes de
los andlisis descritos anteriormente, y constituyen un total de 15 curvas P versus I para la
fraccién <8 pm y 15 curvas para la fraccion >8 um (Anexo IV).

Por ultimo, para evaluar el efecto en la relacion tamafio - [FC/CI] que pueda tener
el agrupamiento de los datos segiin su procedencia en términos de distribucién espacial y
temporal, se considerd como variable dependiente la diferencia entre la tasa especifica de-
fijacion de carbono de Ia fraccion 0.45-8 pm y la tasa especifica de fijacion de carbono de
la fraccion 8-200 um (Dif

[FC/CH]
corresponde a la prueba Kruskal-Wallis de tres vias no balanceado (SYSTAT), dado que

= [FC/CI]<8pm < [FC/CI])SM). El analisis estadistico usado

no se logré obtener los supuestos de la estadistica paramétrica (Zar, 1984).
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Para explorar la implicancia del tamafio en la variabilidad de la fijacion de carbono
del ensamble fitoplancténico, se obtuvieron valores de correlacién (Pearson) en dos
modelos predictivos de la fijacién de carbono. El primer modelo considera la variable
independiente clorofila-a (modelo 1) y el segundo modelo considera como variables
independientes la clorofila-a y la estructura de tamafios (proporcion de la fraccion 0.45-8
pm) {modelo 2), para el total de los datos como también para el periodo de observacion,
distancia desde la costa y profundidad. Finalmente mediante una prueba de comparacién

entre dos coeficientes de correlacion se pone a prueba la hipétesis nula Ho: p o1 2
mo

pmodelo 2
Tabla L: Tamaiio de muestra para cada combinacién de I. crucero, 2. Distancia desde la costa y 3.
Profundidad (en Csm y bajo Csm).
R T L i Fe
W;w{lllll(}- de 19935; . ~ Enero de 1'9,96 ; Ef-[gﬁ Tulio de 1996+«
. Costa, ' \Océand  Costa  Qoddno ., “'Costa- . Océands,
en capa de mezcla 7 3 10 1 10 2
bajo capa de mezcla 8 4 6 2 3 1
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RESULTADOS

1. Relacion tamaiio del fitoplancton con la [FC/CI].

Considerando las medias de las fracciones 0.45-8 y 8-200 pum para un n= 57, en
37 muestras la [FC/CI] de la fraccién 0.45-8 pm fue significativamente mayor (variable
Difirercry con signo positivo, Figura .5; Prueba binomial, P= 0.0166). Por otro lado, si
ademas del signo de la variable Difircren, se considera el valor para cada una de las
muestras, el total de desviacion positiva es 129,1 mgC mgCl-a™" k™, en tanto que la
desviacién negativa es -37.8 mgC mgCl-a’ h'. En este caso el andlisis estadistico
también indica que la fraccion pequefia del fitoplancton (0.45-8um) presenta una tasa
especifica de fijacion de carbono ([FC/CI]) significativamente mayor al de la fraccidn
grande del fitoplancton (4,483 > 2,876; Prueba Wilcoxon, aproximacién normal Z=
2,531; P=0,0057. Figura 6).

Al analizar el caso especifico de julio de 1996, considerando tres fracciones de
tamafio, también se encontré que las fracciones de tamafio afectan la [FC/CI] (Tabla 2;
ANDEVA, F= 18,34 P< 0,001). Los valores de la [FC/Cl] disminuyen conforme la
media de la fraccion de tamafio incrementa (Figura 7); no obstante los valores de las
fracciones 0.45-8 y 8-47 um no presentan una diferencia significativa (Tabla 3; P=
0,279), pero las [FC/CI] de estas dos fracciones son significativamente mayores a la
[FC/CI] de la fraccién 47-200 pm. Entonces, [FC/Clo.45-8 pm = [FC/Cl]847 pm > [FC/Cl]47-
200 pm (6,53 = 4,11 > 0,89).

Ya que los resultados sugieren una tamafio dependencia de la [FC/CI] (rango de
tamafios entre 0.45 y 200 um) frente a Pta. Lengua de Vaca - Coquimbo (32° S), se

analizaron agrupaciones espaciales (distancia desde la costa y profundidad de muestra) y




Dif re/cy (mgC mgCl-d' h™)

Figura 5:

Dif[resey (mgC mgCl-a' h™")

Figura 6:
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>8pm Muestra

1 6 11 16 21 26 3 36 41 46 51 56

Valores de Dif{rc/cy) para el total de mediciones realizadas en el drea de estudio durante los
cruceros Julio 1995, Enero 1996 y Julio 1996 (n= 57),

2,0 -
Z=2.531
P=10.0057 (1 cola)
1,5
1,0 -
Mediana= 0,76
©=57)
0,5
0.45-8 pm
0,0 1

Total 8-200 pm

Mediana e intervalo de confianza (95%) de la variable Dif{Fc/ci) para el total de las
muestras (n= 57). Z: aproximacion valor de desviacién estindar normalizada. P:
probabilidad de Z. <8pm: tasa especifica de la fraccion 0.45-8 pm es mayor que Ia tasa
especifica de la fraccién 8-200 pm. >8pm: tasa especifica de Ia fraccién 0.45-8 um es
menor que la tasa especifica de la fraccién 8-200 pm.
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Tabla 2: Andlisis de la varianza en la variable dependiente “tasa especifica de fijacién de carbono”
[FC/C1] en tres fracciones de tamaiio (0.45-8, 8-47 y 47-200 pm) (disefio bloques, modelo
I .
- -- T R i TS 'I'!'-" G Y T | I L
P, b b , ) | T . 0 :
Ao ' " Suma. 4 Grados  Cuadrados |, j o
e o e Valor B, Probabilidad
Fu(!’%[l_lte !Vanacmn; Ciadrados ~ Libertad Meldlos b Y Q| s E b
Il ) 4 - ;“ ] .?‘“—F LL&P»I £ ]
Bloques 1,683 12 0,141
Tamafio 6,025 2 3,013 18,341 P<0.001
Error 3,943 24 0,164
L
08 o oo
— 0731
L
006 |- B T
%‘ 0484
o O ..
]
&
g 02 o .
=
&
O
-
1 0197 _ _
_0,4 | 1 L] 1 1] 1 j
0 20 40 60 80 100 120 140
Valor medio de las fracciones (mm)
Figura 7: Media aritmética ¢ intervalo de confianza del 95% (negro) y del 90% (rojo), del valor de la

tasa especifica de fijacidn de carbono transformado (logaritmo base 10) en funcién del
valor medio de las tres fracciones analizadas (0.45-8, 8-47 y 47-200 pm) en los datos

obtenidos desde Julio 1996.
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Tabla 3: Comparaciones miltiples a posteriori (Prueba Tukey) de 1a “tasa especifica de fijacion de
carbono” [FC/CI], entre los valores promedios de 1as fracciones analizadas (0.45-8 pm,
8-47 pm y 47-200 pm) en julio de 1996.

r_I;:ferencla ":EE Q “ $¢rﬁ(){005ﬁ3}h R
" 0.45-87 8474 | 0,249 0,1123 221 3,53 P=0,279
G.45-8/472001 0681 | 01123 6,06 3,53 P=0,001
| sj;ﬁ?mr{-zno | 0031 0,1123 8 26 3,53 P<0,001
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temporales (periodo de observacion) de las muestras, como tratamientos de la relacion
[FC/CI] - tamafios. En la Figura 8 se observa que la agrupacion en cuanto al periodo de
observacion (Julio 1995, Enero 1996 y Julio 1996) afecta la tamafio dependencia de la
[FC/C]] (Tabla 4, Prueba Kruskal-Wallis P<0.001), no asi la distancia desde la costa y la
localizacion en la columna de agua con respecto a la capa superficial de mezcla (Tabla 4,
Prueba Kruskal-Wallis P>0.10). Sin embargo, el grado de diferencia entre las [FC/CI] de
las dos fracciones, tiende a disminuir desde la zona bajo la Csm 2 la zona en la Csm (mayor
disponibilidad de luz), ya que la fraccién 0.45-8 um aumenta su valor promedio de
[FC/CI] en un 6% (4.51 y 4.26 mgC mgCl-a” b, en y bajo la Csm, respectivamente), en
tanto la fraccién 8-200 um aumenta en un 20% (3.02 y 2.51 mgC mgCl-a™ h”, en y bajo
la Csm, respectivamente). En relacion a la distancia desde la costa, el grado de diferencia
entre las [FC/Cl] de las dos fracciones tiende a disminuir desde Ia zona costera a la zona
oceanica, ya que la fraccién 8-200 pm aumenta su valor promedio de {FC/CI] en un 62%
(2.74 y 4.47 mgC mgCl-a'I n, para la zona costera y oceénica, respectivamente) y la
fraccion 0.45-8 um en un 7% (4.44 y 4.77 mgC mgCl-a” h” en la zona costera y
oceanica, respectivamente).

En el periodo Julio 95, la [FC/CI] fue distinta a las de las [FC/C]] de los cruceros
de Enero 96 y Julio 1996 (Tabla 5, Prueba de comparacion multiple no paramétrico tipo
Tukey P<0.001). En la Figura 9 se observa que, en Julio 95, la fraccién 8-200 pum
presenta una mayor tasa especifica de fijacion de carbono (Prueba t de student datos
pareados t= 2.132, g.1.= 21, P= 0.045; Prueba Kolmogorov-Smirnov = 0.131, P= 0.424),
en tanto los datos de Enero 96 y Julio 1996 agrupados, siguen el patrén global en que la
[FC/CI] del fitoplancton de 0.45-8jum significativamente mayor al del fitoplancton de 8-
200 um (Prueba Wilcoxon, aproximacion normal= 3.865, P< 0.001).

La gran variabilidad de los valores de DIFrc/cn que se observa para las distintas

agrupaciones estudiadas (Figura 8), al estimar los intervalos de confianza con un 95%,
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permite sugerir que la falta de diferencia significativa, al menos entre la zona costera y
oceanica por un lado, y las distintas profundidades por el otro, se deberia a la excesiva
varianza de la DIFjFccn; no obstante en la Figura 8 se puede apreciar que atn los
intervalos de confianza del 50 % se sobreponen, a pesar que la diferencia entre los
extremos de los intervalos de confianza del 50% son de tres a siete veces menor que la
diferencia entre los extremos del intervalo de confianza del 95%. No obstante, la
mediana de la agrupacion océano no se diferencia significativamente de cero (Prueba t de
student, t= -0.430; P= 0.675), en tanto que en la zona costera el valor de DIF[Fcicy es
significativamente mayor a cero (Prueba Wilcoxon, Z= 2.741; P= 0.006). De la Figura 8,
se desprende que una inusual mayor variabilidad en los datos de la zona ocednica (en
relacion a los intervalos de confianza del 50% de las otras agrupaciones), respecto del
resto de las agrupaciones, seria la causa de tal resultado. En efecto, en ias observaciones
de julic de 1995 el valor de DIFFcicy fue significativamente menor a cero (Figura 8), y
dado que de los trece datos obtenidos desde la zona oceanica, siete son de julio de 1995
(Tabla 1), el valor de DIF[Fcicy oceanica se habria desplazado hacia cero. Como
consecuencia, en la agrupacién “Océano”, el valor promedio de DIFrcici] no es
significativamente mayor a cero, v los datos presentan una mayor varabilidad. Lo
anterior, lleva a sugerir que durante los periodos de observacion en donde la [FC/CI] es
mayor en el fitoplancton entre 0.45-8 pm (Enero 96 y Julio 1996), la distancia desde la
costa no altera la-tamafio dependencia de la [FC/C1].

Al considerar solo las muestras de 1996, se tiene que la distancia desde la costa
no altera la tamafio dependencia de la [FC/Cl], ya que la variable Difiresc} no varfa en
funcién de la distancia desde la costa (Prueba Mann-Whitney, aproximacién chi-
cuadrado= 0.278, P=0.599), de manera que la [FC/Cl] del fitoplancton entre 0.45-8 um

es mayor tanto en la costa como en el océano (Costa: Prueba Wilcoxon; Z= 3.276, P<

0.01; Océano: Prueba t de student; t=-2.247, P< 0.05). Sin embargo, en julio de 1995, la
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Tabla 4: Analisis de la varianza en la variable dependiente Dif[FC/Ci] respecto de las variables
independientes 1) periodo de observacion, 2) distancia desde 1a costa y 3) profundidad,
(Kruskall-Wallis disefio no balanceado no paraméirico}. H; estadistico Kruskall-Wallis,

L A L B Y e E T 3 o
Fw%nté }deiiymi-iaciéﬁ: Gsua“’f“;gss Sb':i‘f ; G;;gg::‘ ; :?1 i;: Pmbab:llﬂa}(fi
Crucero (A) 4545 2 19,11 P<0.001
Costa-Oceano (B) 111 1 0,08 P>0.10
Profundidad (C) 61 1 1,27 P>0.10
Total 275,5
Chi-cuadrado(aifu= 0.05, g1= 1= 3.841 Cuadrado Medio Total, MS= 275.5

Chi-cuadrado(alfa= 0.05, g1.=2y= 5,991),

5 _
4
3 4 n=16
~ n=19
-E: 2 i L3
g 1 L I
g n=44 n=13 a=dz Lo n=25 L,
(a)ﬂ 0 1 1 1 L] L ! i
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8 n=322 o~
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Figura 8: Mediana (linea horizontal), intervalo de confianza del 50% (sombreado) e intervalo de
confianza del 95% (linea fina) de Dif{Fc/cl) para las distintas agrupaciones analizadas:
periodo de observacion (Julio 95, Enero 96 y Julio 1996), distancia desde la costa (Costa: <
50 km , Océano: 80-200 km) y profundidad de origen de la muesira (en Csm, bajo Csm).
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Tabla 5: Comparaciones multiples a posteriori no paramétrico (Prueba tipo Tukey) entre Ia
sumatoria de los valores rankeados de [FC/CH] de los distintos cruceros realizados (Julio
95, Enero 96 y Julio 1996).

leereg,lcla E.E. Q | Qf0.053} | | 1y
Fnedo-Julds | 272 5,198 52,33 2,39 P<0,001
Ene96-Jul96 10 5,632 1,78 2,39 P>0,20
 Juos-Julde | 262 5,454 48,04 2,39 P<0,001
2.5 -
20
= s L
oo
g 10 t=2,132 (n=22)
g 05 P=0:045 (2 colas)
LGE)D 0,0 | I
=05 8-200 2 7=3,865 (n=135)
é 10 - P<0,001 (1 colas)
A s
2,0 )

1995 1996

Figura 9: Mediana e intervalo de confianza (95%) de la variable Dif{rc/ct) para los datos de 1995
(n=22) y de 1996 (n= 35). Z: aproximaci6n valor de desviacién estdndar normalizada.
t: estadistico t de student. P: probabilidad de la prueba estadistica. 0.45-8pum: tasa
especifica de la fraccion 0.45-8 pm es mayor que la tasa especifica de la fraccién 8-200
pm. 8-200 pm: tasa especifica de la fraccion 0.45-8 um es menor que la tasa especifica
de la fraccion 8-200 pm.
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variable Difircicy varid en funcion de la distancia desde la costa (Prueba Mann-Whitney,
aproximacién chi-cuadrado= 6.62, P= 0.01) de manera que la [FC/CI] del fitoplancton de
la fraccién 0.45-8 um es menor a la [FC/CI] del fitoplancton de la fraccién 8-200 um en
el océano (Prueba t de student; t= 2,525; P= 0.045), pero en la zona costera la [FC/Cl]de

ambas fracciones no se diferencian (Prueba t de student; t= 0,604; P= 0.556).

2. Anilisis de los parametros fotosintéticos en relacién al tamaiio.

El Anexo 3 muestra los diagramas de dispersién con las curvas P versus I
ajustadas y los parametros fotosintéticos Alfa, Ps y Beta derivados del modelo de Platt et
al. (1980), con sus respectivos errores estandar (EE), para un total de 15 experimentos
(Nuutio 95= 4, NEnero 96= 8, Niulio 1996= 3; Ncosta= 10, Noceano= 5).

Al considerar el total de los experimentos (5 en la zona oceénica y 10 en la zona
costera) se tiene que en el 53% de ellos, la fraccién 0.45-8um presenta un valor de Alfa
significativamente mayor. Cuando cada experimento se considera como una réplica del
area de estudio, se concluye que el valor de Alfa de la fraccion 0.45-8 pm es
significativamente mayor al de la fraccion 8-200 pm (Tabla 6; Prueba Wilcoxon,
aproximacion a Z= 2.272, P< 0.02). Lo mismo ocurre, en los experimentos de enero y
julio de 1996 (Tabla 6; Enero 1996: Prueba t de student= 2.141, P<0.05; Julio 1996:
Prueba t de student= 3.975, P<0.05). En enero de 1996, el 75% de los casos, el
parametro Alfa fue mayor en la fraccion 0.45-8pim del fitoplancton (Figura 10) de manera
que el valor de Alfao.sss um fuue 3.14 veces el valor de Alfas200 ym (Alfao.45.3 um: 0.0503 y
Alfag-200 pm: 0.0160 mgC mgCl-a" h” (umol m™ s'l)'!). Durante julio de 1996, en el 67%
de los casos el fitoplancton de la fraccion 0.45-8 pm presenté un Alfa significativamente
mayor que el del fitoplancton de la fraccion 8-200 pm (Figura 11), de manera que el

valor de Alfao4se pm fue 2.5 veces el valor de Alfas200 um (Alfacss- pm: 0.1067 y Alfas-
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200pm: 0.0426 mgC mgCl-a” h™ (umolm?® s™)™). Sin embargo, al igual que en el analisis
de la [FC/CI], en julio de 1995 (Figura 12) no se encuentra diferencia de los valores de
Alfa entre las dos fracciones de tamafio (Tabla 6; Prueba Wilcoxon, aproximacion a Z=
0.365, P>0.50).

Los valores promedios de Alfa, ya sea en la fraccion 0.45-8 o 8-200 um, varian
significativamente entre los periodos de observacion (Tabla 7). Al analizar el pardmetro
fotosintético en la fraccién 0.45-8 pum, se tiene que el Alfa de julio de 1995 y julio de
1996 son iguales, y los Alfa promedio de estos dos periodos de observacién, mayores al
de enero de 1996 (Tabla 8, Alfaslio1995:0.114 = Julio1996:0.097 > Enero1996:0.043). Sin
embargo, en cuanto a los valores-de Alfa de la fraccién grande (8-200 pm), el Alfa
promedio de julio de 1995 es mayor al de julio de 1996, y el Alfa promedio de julio de
1996 mayor al de enero de 1996 (Tabla 8, Alfarnlio1995:0.114 > sulio1995:0.046 >
Enero1996:0.021).

3. Implicancia de Ia estructura de tamaiios en la FC del fitoplancton.

Al modelar el logaritmo de la FC en funcién del logaritmo de la Cl, se tiene que
independiente de la localizacion espacial del fitoplancton (Figuras 13 y 14) y sin importar
el periodo de observacion en el cual se realiza la observacion (Figura 15), la variabilidad
de los valores de fijacion de carbono (FC) se debe en gran parte a la variabilidad de la
concentracion de biomasa del fitoplancton. La clorofila-a explica entre el 32 al 79 % de
la varianza existente en la fijacién de carbono (coeficiente de determinacién, r': 0.79 -
0.32). Enla zona costera, la biomasa fitoplanctonica explica un mayor porcentaje de la
variabilidad de la FC que en la zona oceanica (Teosts= 0.87 > Feoq= 0.57; P< 0.005).

De la Tabla 9, se observa que el logaritmo de la FC se correlaciona a la ET sélo
en la zona oceénica y en el periodo de observacion de Enero 1996 y Julio 1996, en donde

la ET explica entre el 23 y el 56 % de la varianza en FC. No obstante, al considerar la
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Figura 10:  Eficiencia fotosintética por unidad de luz (ce: X £ EE) entre fitoplancton <8pm y >8um

para distintas estaciones de muestreo del periodo de observacion Encro 96. (F1:

experimento que considera muestras desde varias profundidades entre 0 y 80 m; F2:

muestra de una sola profundidad).

0,25

—};\ 0 <Sum Julio 96
e 0,20 um
g
E 0,15 -
~ 040
=
‘ot
5 0,05 -
g
o 0,00
=14
& 905
o] [= Ry =R, (=R
-+
Z &8 3% 5%
o5 3 ¢ B 5 &
(2] [ ] (4]

Figura 11:  Eficiencia fotosintética por unidad de luz («: X + EE) entre fitoplancton <8um y >8pm

para distintas estaciones de muestreo del periodo de observacion Julio 1996. (F1:

expetimento que considera mucstras desde varias profundidades entre 0 y 80 m; F2:

muesira de una sola profundidad).




Alfa (mgC mgCRh™ (mmol rif s

Figura 12:

Julio 95

34

09/E8
(costa)

Eficiencia fotosintética por unidad de luz (o: X £ EE) entre fitoplancton <8pm y >8pm

para distintas estaciones de muestreo del periodo de observacién Julio 95. (F1:
experimento que considera muestras desde varias profundidades entre 0 y 80 m; F2:

muestra de una sola profundidad).
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Tabla 6: Probabilidad de 1a prucba de normalidad Lilliefors, estadistico de andlisis de datos
pareados (Z; Aproximacién Z de la Prueba Wilcoxon o t: t de siudent), y probabilidad de
los estadisticos del andlisis de datos pareados, para comparar los valores de Alfa, Ps y Beta,
entre las dos fracciones analizadas (0.45-8 pm y 8-200 mm) para el total de los
experimentos de curvas P versus I y segiin periodo de observacién (Julio 95, Enero 96 y
Julio 1996).

T R TR
ottt s e | pfmians |

Alfa

1] Total (n— 15)9 0,048 7=2272 P<0,02

it .TulIo 1995 (n—- 4) 0,033 7Z=0,365 P>0,50

. En‘erof 1_996: (n= 8 1,000 t=2,141 P<0,05

Jlio 1996 (n=3) ¢ 1,000 t=3.975 P<0,05

Ps

i Tofal (n“"l_ 1 5% 5&%' 0.181 t=0.564 P>0.25
Juho 1993 (ﬁ— 4)u 1 0.186 t=-1.433 P> 0.10
Enero 1996 (n=8)"y k 0.456 t=10.762 P>0.10
~ Iul1o 1996 (n— 3)f {i 1000 t=0.381 P>0.25
Beta
| Total G=15) 0.043 7-0.534 P> 0.29
” Jilllo 1995 (n— 4) b 0.029 Z=0.535 P>0.29
" Enéto 19 906 (1i= 8) 0.010 Z=-0.140 P> 0.44
Juh(; 1993 (n—€a3) 1000 7=-0.595 P>029




Tabla 7:

Anilisis de 1a varianza en la variable dependiente Alfa entre los distintos periodos de
observacion para la fraccién 0.45-8 pm y 47-200 pm). Los valores de Alfa estan
transformados con el logaritmo en base e,
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Fe b G Siima Grados  Chladrados [} b ~0 8 T
lli
Fueite Variacion| duadi‘”ﬁ’dos  Libertad __ Medios 1 VAU ?f“hab"’dad
Fraccién 0.45-8
Periodode | 5 1gq 2 1,744 749  P=0.008
observacion
Error 2,792 12 0,233
Fraccion 8-200
Periodo de 8391 9 4,195 33,012 P<0.001
observacion
Error 1,525 12 0,127
Tabla 8: Comparaciones multiples a posteriori (Prucba Tukey) de los valores promedios de Alfa

entre los distintos periodos de observacion (Julio de 1995, Enero de 1996 y Julio de 1996)

Los valores de Alfa estin transformados con el logaritmo en base ¢.

VR i;]

’ leeréncla

ﬂ ”.:. L

EE Qe[ 05 .3} |
Fraccion 0.45-8
‘;i]iﬂ'éis :E?regé{ -0,998 0,107 -9.33 3,53 P=0,014
Julds - Juid6 || -0,076 0,112 -0,68 3,53 P=0,977
. Ene96-Juldg | 0922 0,116 7,05 3,53 P=0,038
Fracmon 8-200
Ril95 - Ene96 | 1,756 0,107 -16,41 3.53 P<0,001
. JulosiJuos | -0,909 0,112 8,12 3,53 P=0,015
' Ene96- Jul96 | 0,847 0,116 731 3,53 | P=0,011
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concentracion de biomasa y la estructura de tamafios del fitoplancton en conjunto, como
variables independientes de Ia FC, entonces sélo la varianza explicada de la FC en la zona
oceanica se explica significativamente mejor (Figura 16, Tabla 9, 0.82 > 0.57, P= 0.047).
En efecto, la concentracion de biomasa explica el 32 % de la varianza en la FC, sin
embargo, al adicionar la estructura de tamafios como variable independiente, se explica el
67 % de la varianza en la FC del fitoplancton (Tabla 9), en tanto, en la agrupacion Enero
1996 y Julio 1996, el incorporar la estructura de tamafios, en adicion a la Cl como
variables independientes de la FC, no mejora significativamente la explicaciéon de la
variabilidad en la FC (Enero 1996: 0.84 = 0.91, P> 0.10, Julio 1996: 0.89 = 0.90, P>
0.25) (Tabla 9). Al observar las relaciones entre FC y Cl de la zona oceénica (Figura
13b) y de Julio 1996 (Figura 15d), se aprecia que la variabilidad de la FC, entre biomasas
de 0.1 - 0.8 mgCl-a m”, de la zona oceanica (coeficiente de variacion, CV= 1.01) es
mayor al de los datos de Julio 1996 (CV= 0.80). Por otro lado, en cuanto a la estructura
de tamafios (ET), el CV de la zona oceanica fue significativamente mayor al CV de Julio
1996 (CVoctano: 0.68 > CVmlio1996: 0.27, F= 14.1, P<0.001). Sin embargo, el resultado de
regresion multiple obtenido para la zona ocednica se contradice con el resultado de
comparacién de [FC/CI] entre las fracciones de tamafio 0.45-8 y 8 200 pum en la zona
ocednica, ya que de la Figura 8, se observa que el promedio de la Difirciey no es
significativamente distinto de cero (Prueba t de student, t=-0.430 ; P= 0.675), por lo cual
no es esperable que la ET se relacione a la FC por causa directa del tamafio de los
individuos del fitoplancton. Sin embargo, al considerar los valores de la zona oceénica de
Enero 1996 y Julio 1996, en donde la [FC/CI] de la fraccién 0.45-8 pm fue
significativamente mayor a la [FC/Cl] de la fraccion 8-200 pm, el coeficiente de
correlacion de Pearson de la relacion entre FC y Cl (0.42), no es significativamente mayor

al incorporar la ET como variable independiente (0.43) (P > 0,25).
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Figura 13: Diagrama de dispersin de la FC en relacion a Ia biomasa total del fitoplancton para: A.
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zona costera (n= 44), B. zona ocednica (n=13). r: Indice de correlacién de Pearson, P:

probabilidad para prueba de dos colas.
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Tabla 9: Indices de correlacion de Pearson de los modelos rl: log FC ={ (log B), 12: log FC=£ (ET)
y13: log FC={ (log B, ET), y la probabilidad de Ia prucba de comparacion entre dos
indices de correlacidn (HI: r1<r3). Los valores entre paréniesis corresponden a los
coeficientes de determinacidn,

3 " . T Wﬂ; "‘l N L S T I

. ‘ . i i k8 i : g W FY o

;  Agrupacion ;, o | ] r2 i 3, . H1: F1<r3 "

4 i i 4h i i'l!:’.. By ; ' i L |
Total (n=57) 083 (0,68) | 014 (0.02) | 4 86 (075) P>0.25
Julio 95 (u=22) »s085 072y | 902 (0000 | 4490 081) P>025
Enero 96 1=19) | **084 0,70y | ~0°¢ 3D | 4091082 P>0,10
Julio 96 (n=16) **0,89 (0,79) | 048 (0.23) | w090 (0.82) P>0,25
Costa (n=44) ++087 (0.76) | ":06 0000 | 4 485 (0.78) P>025

Oceano (n=13) «0,57032) | 073 (036 | w80 067 P<0,025

sobre Csm (n=32) | **068 (046) | 910 OO0 | 4073052 P>0.25
bajo Csm (n=25) | **086(073) | 923 (006 1 4491 089 P>0,10

* P<0.05enHo: r=0

i P<0.0lenHo:r=0

# P< 0.01 en regresion miltiple
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Figura 16 :  Relacitn entre la fijacion de carbono (FC) y Ia proporcién de células < S8pum (ETenla

zona ocednica, para los distintos periodos de observacion (Julio 1995, Enero 1996 y Julio
1996). El indice de correlacin se obtiene a partir del total de los datos en el océano (n=
13).
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DISCUSION

1. Tamafio y Tasa Especifica de Fijacion de Carbono ([FC/CI]).

El tamafio corporal de los individuos determina una serie de procesos fisiologicos
de los seres vivos tal como el metabolismo especifico (Peters, 1983; Schmidt-Nielsen,
1991). De lo anterior, es consecuente encontrar que la productividad especifica también
se relaciona al tamafio (Banse & Mosher, 1980). En particular, se ha encontrado que el
tamafio promedio de las especies de microalgas se relaciona negativamente con la [FC/Cl]
(Taguchi, 1976) y con la tasa de crecimiento poblacional (Banse, 1976; Banse, 1982;
Raven fide Reynolds, 1997).

Otra aproximacion metodolégica compara los valores de la [FC/Cl] del
fitoplancton de distintas clases de tamaifio (fracciones de tamafic). Estas fracciones de
tamaiio siguen una clasificacion logaritmica ya que las abundancias numéricas tienden a
decrecer exponencialmente con el incremento del tamafic. La mayoria de las especies del
fitoplancton marino se encuentra entre los 0.2 y 200 pm (Malone, 1980), por lo cual una
de las clasificaciones méds usadas es aquella en que los individuos se agrupan como
componentes del picoplancton (0.2-2 pm), nanoplancton (2-20 pm) o microplancton (20-
200 pm) (Malone, 1980; Reynolds, 1997). Por lo tanto, al comparar la [FC/CI] entre las
distintas fracciones, es esperable que el picoplancton presente una [FC/CI] mayor al
nanoplancton, y el nanoplancton una [FC/CI] mayor al del microplancton. No obstante,
el uso de fracciones de tamafio, ya sea para comparar valores de la [FC/C!] o
estimaciones de regresion, supone que la varianza de la [FC/CI] dentro de una fraccién de
tamafio no se debe al tamafio de las distintas microalgas que componen la fraccién de

tamafio. Este supuesto no es valido si i) existe tamafio dependencia de la [FC/C1] de los
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distintos tamafios de microalgas y ii) la estructura de tamafios dentro de cada fraccion
varia en las distintas muestras. Si el supuesto no se cumple, entonces la varianza del
error se sobrestima por lo que el analisis estadistico pierde capacidad de detectar
diferencia significativa entre los valores promedios de la [FC/CI] para distintas fracciones
de tamafio o de detectar una pendiente distinta de cero en un analisis de regresion lineal
(error tipo II, Sokal & Rohlf, 1980; Zar, 1984). En consecuencia, el uso de fracciones de
tamafio contiguas sélo permite rechazar la hipotesis nula, ya que en circunstancias en que
la hipétesis nula no es rechazada (e.g.: que los valores de [FC/CI] entre las distintos
tamafios es igual), no se puede determinar si este corresponde a un artefacto como
consecuencia de la sobreestimacion en la varianza del error. Sin embargo, el uso de una
mayor cantidad de fracciones de tamafio disminuye la probabilidad de error tipo II.

Al igual que en los trabajos de Malone (1977), Malone (1980) y Malone & Neale
(1981), utilizando dos fracciones de tamafio (0.45-8 um y 8-200 pm), este estudio
encontro evidencia que la [FC/C]] del fitoplancton de menor tamafio es significativamente
mayor que la [FC/Cl] del fitoplancton de mayor tamafio ([FC/Cll<gum = 1.56 *
[FC/Cl]>8um) (Figura 6). Dado que con dos fracciones se encontrd diferencia, era
esperable que ocurriera lo mismo con tres fracciones de tamafio. En efecto, el analisis de
los valores de [FC/CI] para las fracciones 0.45-8, 8-47 y 47-200 um, es consistente con el
resultado anterior; sin embargo, la [FC/CI] de la fraccién 0.45-8 pum no es
significativamente mayor a la [FC/CI] de la fraccion 847 um. La alta probabilidad del
analisis de comparacion muitiple entre los valores promedio de las [FC/CI] de las dos
fracciones de tamafio mas pequefias (P= 0.279, Tabla 3), permite sugerir que el resultado
parece no estar afectado por lo sefialado anteriormente sobre una posible sobreestimacion
de la varianza del error. En efecto, al observar los intervalos de confianza con un 90% de
las dos fracciones, se observa que estos aiin se sobreponen (Figura 7). De lo anterior, se

sugiere que las [FC/CI] de microalgas de tamafio entre 0.47 y 47 um son iguales, pero
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significativamente mayores a las [FC/CI] de las microalgas entre 47 y 200 um. Takahashi
& Bienfang (1983), estudiando un ecosistema subtropical cerca de Hawai (agnas costeras
oligotroficas, < 6.31 mgN l'l), concluyen al igual que en este estudio, que las fracciones
de tamafio pequefio (0.45-3 um y 3-20 um) no presentan valores de [FC/CI]
significativamente distintos, sin embargo, estos son significativamente mayores a la
[FC/CI] de la fraccion >20 um.

Al revisar la data obtenida, durante el periodo Enero 1996 (ver Anexo II), se
observan tres datos de clorofila-a de la fraccién 0.45-8 um (< 0.017 mgCl-a m>) que son
demasiado bajos para el area de estudio (Francisco Chévez com. pers.). La importancia
de esta observacion radica en que éstos valores de clorofila anormalmente bajos generan
valores altos de la [F*C/Cl] de estas muestras los cuales pueden sesgar el resultado final
obtenido en este estudio. Para evaluar el efecto de sesgo que podria haber tenido la
incorporacion de dichos valores se analizé la informacién sin los resultados extremos.
Sin embargo, al obviar dichos valores, de los analisis estadisticos se mantiene que la
[FC/CI] de la fraccion 0.45-8 um es significativamente mayor a la [FC/CI] de la fraccién
8-200 pm {(Anexo V).

2. Tamaiio y Parametros Fotosintéticos.

Del analisis de las curvas P versus I, se obtuvo que la "eficiencia fotosintética en
luz limitante" (Alfa) es el Unico pardmetro fotosintético que se relaciona en forma
negativa con el tamafio del fitoplancton (Tabla 6). La primera consecuencia de este
resultado es que cualquier tamafio dependencia de la [FC/CI] debe ocurrir bajo
condiciones de limitacidn de luz. Por otro lado, que la fraccién 0.45-8um presente un
Alfa mayor que el fitoplancton de la fraccion 8-200 um, y que Ps sea el mismo entre las

fracciones, implica que la irradianza a Ia cual el fitoplancton alcanza su méxima [FC/CI],
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es menor en la fraccién 0.45-8 um que en la fraccion 8-200 pm (Tko.45-8 pm < Tks-200pm).
De lo anterior, se desprende que la fraccion 8-200 um tiene una mayor probabilidad de
estar en irradianza limitante que el fitoplancton de 0.45-8pum. Por lo tanto, que la
variable Difircion tienda a aumentar desde el océano a la costa, o bien desde la Csm hacia
bajo la Csm, se deberia a un desplazamiento hacia una condicién limitante de irradianza
para la fraccion 8-200 um. Al considerar que en la zona costera el recurso luz seria mas
limitante, dado que los procesos de mezcla son mas intensos y que las zonas costeras del
area de estudio presentan zonas eufdticas menos profundas (Montecino ef al., 1996), y
que en relacion con "en Csm y bajo Csm", la luz incidente en la superficie del agua
disminuye en funcién de la proﬁmdidad, entonces el mecanismo propuesto explicaria las
tendencias en los cambios de los valores de la [FC/CI] del fitoplancton de 8-200 pm y
0.45-8um, observadas entre zonas "costera-oceanica" por un lado y "en Csm y bajo Com"
por otro. En efecto, al disminuir el recurso luz, el fitoplancton 8-200 um disminuye su
[FC/CI], y el fitoplancton 0.45-8um mantiene constante o disminuye en menor grado la
[FC/CI] debido a que la menor disponibilidad de luz no compromete, al menos en gran
parte, su intervalo de intensidades de luz que son limitante para la [FC/C1] (Figura 17).
Taguchi (1976), utilizando 7 especies de Diatomeas entre 5 y 170 um, encontré
que la eficiencia fotosintética a luz limitante (Alfa) se relaciona inversamente al tamafio de
las células, en tanto que la [FC/Cl] maxima (PBmax) solo se relaciona en forma inversa al
tamafio en células pequefias que no son retenidas por un filtro de 10um. En esta tesis, la
relacion encontrada entre el parametro fotosintético Alfa y la fraccion de tamafio es
consistente con las observaciones de Taguchi (op. cit), asi como también con las
observaciones de Malone & Neale (1981), quienes encuentran que los valores de Alfa en
la fracciébn <22 pm es significativamente mayor al Alfa en la fraccidn >22 um, en

ambientes costeros y estuarinos de la costa del Atlantico de América del Norte, y las
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Figura 17:

Irradianza

Relacion entre irradianza de luz y [FC/CI] para dos fracciones de tamafio del fitoplancton
(linea discontinua: <8um, linea continua: >8pm) que esquematiza cambios en Alfa, y su
disminucién en la [FC/Cl] como resultado en la disminucion de la irradianza (flecha
negra), desde una zona con altos valores (B: zona ocednica y/o en la capa de mezcla) a otra
de bajos valores (A: zona costera y/o bajo la capa de mezcla). Flecha roja indica la
disminucion en la [FC/CI] de la fraccion <8um y Flecha clara indica la disminucién de la
[FC/CI] de la fraccién >8um. (*disminucién de [FC/CI] de la fraccién <8um;
**disminucién de [FC/Cl]de la fraccién >8pm).
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observaciones de Platt e al. (1983), quienes encuentran que el Alfa del picoplancton es
significativamente mayor al del netplancton y microplancton. Otra evidencia es la gran
correlacion entre el valor de Alfa y la proporcion de células pequefias de un ensamble
fitoplanctonico (Pierson ef al., !992). En relacitén a lo anterior, en un estudio de la
dinamica de los parametros fotosintéticos, en el area de surgencia frente a Coquimbo,
durante cruceros JGOFS-Chile previos entre 1992 y 1995, se observd que los valores de
Alfa en la Csm y bajo la Csm, y entre la zona costera y oceanica, son indistinguibles; no
obstante, el valor de Alfa varia en el tiempo (Montecino ef @l., 1996). En el periodo de
estudio de esta tesis, los valores promedios de estructura de tamafios en relacion a la
profundidad de origen (Prueba t de student= 0.413, P=0.68), o la distancia desde la costa
(Prueba Mann-Whitney = 217, P= 0.23) no se diferencian significativamente, pero si en
relacion del periodo de observacion (Prueba Kruskall-Wallis, K= 31.86, P< 0.001). Por
lo tanto, a pesar de la asincronia de los datos observados desde ¢l mismo sistema en
diferentes afios, se propone que los valores de Alfa del ensamble fitoplanctonico del
sistema de surgencia frente a Coquimbo serian dependientes del tamafio de las células del
fitoplancton (ET).

Por ultimo, los resultados son consistentes con los fundamentos tedricos que
predicen que las células pequefias deberian ser més eficientes en la [FC/CI] en irradianza
limitante como consecuencia de la menor intensidad de autosombramiento® que se
produciria entre los pigmentos fotosintéticos y/o accesorios de las células autétrofas de
menor tamafio (Platt & Jassby, 1976; Morel y Bricaud, 1981; Geider y Osborne, 1992;
Kirk, 1995).

*Se refiere al grado de obstaculizacién de la luz por parte de un pigmento interferente sobre ofro
interferido determinando la disponibilidad de Iuz del 1iltimo, lo que trae por consecuencia el cambio en el
valor promedio de luz recibida por unidad de pigmento (enfardamiento).
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3. Tamaiio y Tasa Especifica de Fijacion de Carbono en funcion del periodo de

observacion, distancia desde la costa y profundidad de origen de la muestra.

Los resultados muestran que la localizacion espacial del fitoplancton, ya sea en
términos de la profundidad de origen de la muestra (en la Csm o bajo la Csm; 35m en zona
ocednica y 12 m en zona costera) o de la distancia desde la costa (zona costera: <50 km
0 zona ocednica: 150-200 km), no afecta la relacion entre la [FC/CI] y el tamaiio del
fitoplancton. Los resultados obtenidos no serian artefacto de la varianza de los datos, ya
que ain con intervalos de confianza de un 50% de la variable Dif<gum>8um, se observa
que estos se sobreponen entre las agrupaciones en y bajo la Csm por un lado, y entre las
agrupaciones Costa y Océano por otro (Figura 8). Con respecto a la distancia desde la
costa, la mayor extension del intervalo de confianza que contiene al 50% de los datos
centrales de la agrupaciones que corresponde a la agrupacién Océano, respecto de la
agrupacion Costa, facilitaria una conclusion de igualdad cuando en realidad hay diferencia
entre los promedios comparados (error tipo II). No obstante, si se considera que tal
aumento de la variabilidad se debe a la mayor ponderacién de los datos de julio de 1995
en la zona oceanica, entonces se puede sugerir que para los periodos de observacion de
1996 (enero y julio), la relacion entre [FC/CI] y el tamafio del fitoplancton de las zonas
costera y ocednica, no presentan una diferencia significativa. Es decir, tanto en la zona
costera como en la zona ocednica, la fraccion 0.45-8 pm presenta un valor de [FC/CI]
significativamente mavor que la fraccién 8-200 pum.

El dnico factor de agrupamiento que produjo diferencias significativas entre los
valores promedios de la variable Dif<sym>gum fue el periodo de observacion, dado que el
promedio en Julio 95 fue significativamente menor al promedio de los otros cruceros
(Enero 96 y Julio 1996) (Tabla 4). Mas ain, durante Julic 95, la fraccion 8-200 pm
present6 una [FC/CI] significativamente mayor que el fitoplancton 0.45-8um (P=0.045).

Sin embargo, durante Julio 95 los valores de los parametros fotosintéticos entre las
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fracciones fueron iguales. La contradiccidn entre los resultados de [FC/Cl| y de los
parametros fotosintéticos, entre las dos fracciones de tamafio para Julio 1995, no tiene
explicacion ya que no es posible que una fraccion tenga un valor de [FC/C]] distinto de
otra fraccion, si los pardmetros fotosintéticos entre éstas fracciones son los mismos. No
obstante, el mayor nimero de datos de la [FC/CI] para las dos fracciones de tamafio
analizadas (n=22), en relacion a los experimentos de curvas P versus 1 (n=4), permite
seflalar que la fraccion 8-200 pm presentaria una fijacion de carbono especifica
significativamente mayor que el fitoplancton de la fraccién 0.45-8um. Por tanto, en el
sistema existen perfodos de tiempo en que la relacién inversa entre [FC/CI] y tamafio no
se da. Sin embargo, al considerar una escala temporal mayor a 6 meses (duracién
promedio entre cruceros) se observa la relacion negativa entre [FC/Cl] y tamafio. En
relacidn a lo anterior, algunas observaciones realizadas en ambientes limnicos, han
mostrado evidencia que ya sea las células pequefias o grandes del fitoplancton pueden
tener una mayor [FC/CI], en escalas de tiempo de una semana, dependiendo del tiempo en
que se realiza el muestreo asi como también de la localizacién espacial desde la cual la
muestra es obtenida (Frenette ef al. y Hall & Vincent fide Frenette er al., 1996). En
particular, Frenette ef al. (1996), llaman la atencién que la ausencia de una tamafio
dependencia inversa de los pardmetros fotosintéticos Alfa y PBmax, se asocia con una
disponibilidad de nutrientes no limitante para el crecimiento del fitoplancton. Jochem &
Zeitzschel (1993), en un estudio de un sistema plancténico oceanico post-surgencia
(Atlantico Norte Subtropical 33°N, 21°W), encuentran que los valores de [FC/CI] no son
significativamente distintos entre las fracciones 0.2-2, 2-20 y >20 pym. Tremblay &
Legendre (1994), recopilan datos de [FC/CI] fraccionado obtenidos desde la literatura, y
muestran que en zonas neriticas tropicales (sistemas oligotroficos), la fraccion <10 pm
tiende a tener una [FC/CI] mayor; en tanto en zonas de surgencia (sistemas

principalmente eutroficos) en la mayoria de las muestras, el fitoplancton >10 pm presenta
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una [FC/CI] mayor; no obstante, también existen ocasiones en que la fraccidn <10 pm
presenta una [FC/Cl] mayor. Durbin et al. (1975), quienes no encuentran diferencia
significativa en las [FC/CI] entre cuatro fracciones de tamafio (<20, 20-60, 60-100 y
>100 pm), concluyen que en el sistema estudiado los nutrientes no serian limitantes
debido a las altas tasas de crecimiento y [FC/CI] del fitoplancton.

Por otro lado, la propuesta de un modelo el cual predice el tamafio optimo de los
individuos, en funcidn de las relaciones alométricas de la tasa de adquisicion del recurso y
tasa de transformacién del recurso adquirido en reproduccién (Brown ef al, 1993),
permite plantear que la relacién alométrica de [FC/Cl] estarfa restringida por un
componente fisioldgico, pero también existiria una restriccion que tiene relacion con la
disponibilidad de recurso en el ambiente, el cual podria explicar la variabilidad en la
relacion alométrica de la [FC/CI] (Maurer & Brown, 1988). Por otro lado, el efecto de la
disponibilidad de recurso (e.g.: nutrientes) en los individuos seria tamafio dependiente.
Chisholm (1992), explica que la concentracion minima de nutrientes no limitante para el
crecimiento del fitoplancton, aumenta cuando el tamafio de las células aumenta ; por lo
tanto, las tasas de crecimiento de las células de mayor tamafio serian las mas afectadas
bajo limitacién de nutrientes. De hecho Agusti et al. (1990) encuentran que cuando en el
ambiente los recursos de tipo nutrientes, se tornan menos importantes que los recursos
“no nutrientes” como factores restrictivos del desarrollo del fitoplancton, las células
grandes del fitoplancton predominan el ensamble fitoplancténico. En consecuencia, al
suponer variabilidad en la disponibilidad de los recursos y un efecto tamafio dependiente
de la disponibilidad de los recursos sobre la [FC/CI] del fitoplancton, del modelo del
tamafio 6ptimo se desprende que bajo un escenario en donde los recursos son limitantes,
la tasa de adquisicion de recurso de las células grandes se afectarfa negativamente en
mayor grado y por lo tanto la pendiente de la tamafio dependencia de la tasa de

adquisicion de recurso disminuye (ver pendiente bl en Figura 18A), y como consecuencia
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el tamafio que maximiza Ia fFC/CH se desplaza hacia las células pequeiias del fitoplancton
(ver relacin II en Figura 18C). Por el contrario, si el recurso no es limitante, entonces
las células de mayor tamafio (e.g. : >8pum) aumentan su tasa de adquisicién de recursos
(en relacion a condiciones de recurso limitante) y con ello desplazan el tamafio que
maximiza la [FC/CI] hacia las células grandes del fitoplancton (ver bl® en Figura i8A y
relacién I en Figura 18C), de manera que la variable Dif<gum>gum de la [FC/CI] se hace
menor.

Las zonas costeras y de surgencia se caracterizan por la existencia de una relacién
entre la productividad primaria y la biomasa de la-fraccién grande del fitoplancton (e.g. :
Diatomeas) (Malone, 1980). Bajo el supuesto que otros factores ecoldgicos (e.g.:
adveccion, herbivoria) no alteran la estructura de tamafios generada por ¢l proceso de
tasa. de crecimiento poblacional de las distintas especies que componen el fitoplancton,
entonces la productividad del sistema fitoplanctonico podria estar relacionado a una
mayor tasa de crecimiento poblacional, y por ende una mayor [FC/CI] del fitoplancton de
tamafio mayor (e.g.: > 47 um). Ademss de lo anterior, si se considera que la mayor
productividad se correlaciona a mejores condiciones y mayor disponibilidad de recursos
(e.g.: nuirientes, Platt et al., 1992), entonces es posible proponer que la variabilidad de la
relacion alométrica de 1a [FC/CI] podria estar explicado por la disponibilidad de algin

. recurso limitante y/o condicion que afecte en forma diferencial a los distintos tamafios de
microalgas que componen el fitoplancton.

Un andlisis.de [FC/CI] en tres fracciones de tamafio del fitoplancton (0.7-2, 2-23'y
>23 pm) en la zona costera y oceanica de Antofagasta en verano (Gemita Pizarro com.
pers.), muestra que la fraccion 2-23 pm tiene una [FC/CI] significativamente mayor a las
[FC/CL] de las fracciones 0.7-2 y >23 pum. Al comparar estos resultados con los
obtenidos.de julio de 1996 en esta tesis (con tres fracciones de tamafio), se observa que la

[FC/CI] de las fracciones pequefias en ambos estudios es el mismo (= 6 mgC mgCl-a" h
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Figura 18:  Esquema que relaciona A. la tamafio dependencia de la tasa de adquisicién de recurso y B.
la tamafio dependencia de la tasa de transformacion del recurso para determinar el tamafio
que maximiza la variable dependiente [FC/CI], y por ende afectando la tamafio
dependencia de la [FC/CI] (C). bo: coeficiente alométrico de la tamafio dependencia de la
tasa de transformacién del recurso en FC (bajo condiciones de recurso no limitante y
limitante), bl y bl coeficientes alométricos de la tamafio dependencia en la tasa de
adquisicion de recurso bajo condiciones de recurso limitante y recurso no limitante,
respectivamente. Las flechas verdes indican el cambio de la pendiente en las relaciones
alométricas en la medida que la disponibilidad de recurso se hace no limitante.
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lj, por lo cual, en las fracciones mayores del fitoplancton de Antofagasta, la [FC/CI] es
mayor. Al comparar los valores de Alfa entre las fracciones de tamaiio y los periodos
Julio 1995 y Enero 1996-Julio 1996, de los datos de esta tesis, se concluye que la falta de
una relacion negativa entre tamafio y [FC/CI] en Julio 1995 se debié a que las microalgas
de mayor tamafio aumentaron su [FC/Cl] y no a una disminucion de la [FC/CI] de las
células pequeiias del fitoplancton. Es decir, el fitoplancton de mayor tamafio (>5 pm}) es
el que aumenta su tasa especifica de fijacion de carbono cuando la relacion inversa
tamafio-[FC/CI] no se da. Este aumento en la [FC/CI] podria ser atribuible a una mejor
condicién ambiental o una mayor dispombilidad de un recurso determinado. Una
condicion ambiental de gran importancia en el metabolismo de los seres vivos es la
temperatura. Reynolds (1997), ha mostrado la gran sensibilidad de la tasa de crecimiento
de las microalgas a los cambios de temperatura del ambiente. En particular la mayor
sensibilidad a la temperatura se relaciona negativamente a la razén superficie volumen;
por lo tanto, es esperable que el fitoplancton de mayor tamafio incremente en mayor
grado su tasa de crecimiento o [FC/CI] en areas de aguas mas cilidas (e.g.: Antofagasta).
Sin embargo, lo anterior no excluye la hipotesis que la disponibilidad de algiin recurso
(e.g. : nutrientes) determine la tamafio dependencia de la [FC/Cl], de manera que en
condiciones de recurso no limitante la [FC/CI] de las fracciones mayores pueda aumentar,
produciendo como consecuencia una tamafio independencia de la [FC/CI].

Otro mecanismo que permite explicar la variabilidad de la relacién tamafio-
[FC/CI] tiene relacton con el rango de tamafios de las microalgas presentes en el
fitoplancton. Al considerar la tamaiio dependencia de la tasa de crecimiento especifica
del fitoplancton, creciendo en saturacién de luz, el valor del exponente alomsétrico es
-0.28 (Banse, 1976; Langdon, 1988); sin embargo, cuando se examinan grupos
especificos del fitoplancton (Diatomeas, Dinoflagelados), bajo condiciones

experimentales idénticas a cultivos con mayor riqueza de grupos sistemiticos de
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microalgas (cultivados en laboratorio con recurso luz y nutrientes no limitante y
analizados en la fase exponencial de su crecimiento poblacional), el valor de la pendiente
disminuye significativamente {de -0.16 a -0.08)° (Banse, 1982; Blasco ef al, 1982,
Chisholm, 1992). Bajo el supuesto que, al considerar la mayoria de los componentes del
fitoplancton (0.2 - 200 pm fide Malone, 1980), existe una relacion tamafio-[FC/CI] con
una varianza de error constante para cada tamaiio, entonces es esperable que la razdn
entre la varianza explicada por el tamafio y la varianza del error disminuya (e.g.: varianza
de la regresion/varianza del error) (hipotesis limitacion por tamafios). En consecuencia,
al disminuir el rango de tamafios considerado, la varianza explicada por la regresion
pierde significancia en relacion a la varianza del error. Por lo tanto, los resultados
mostrados por Banse, (1982), Blasco ef al (1982) y Chisholm ({1992), pueden ser
explicados por el menor rango de tamafios utilizados al centrarse sobre un grupo
sistematico particular, Por otro lado, si se considera que en las zonas costeras y de
surgencia, existen eventos en que las células de mayor tamafio predominan en el
fitoplancton (e.g.: Diatomeas) (Malone, 1980 ; Chisholm, 1992), es posible proponer que
la predominancia o ausencia de Diatomeas afecta el rango de tamafios de las microalgas
presentes en el fitoplancton, y por las razones sefialadas anteriormente también la

diferencia entre las [FC/CI] de las fracciones de tamafio analizadas.

4. Relacion entre estructura de tamaiios y fijacion de carbono (FC).

Como consecuencia de la tamafio dependencia de la [FC/CI] del fitoplancton, Ia
FC que estd en funcion de la [FC/CI] (Figura 1), debiera estar relacionada

significativamente a la estructura de tamafios (abundancia relativa de ambas fracciones

®Se presentan los valores de las pendientes s6lo para esquematizar el grado de variabilidad y no por los
valores en si.
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consideradas: Cl<8mm/Cltotal = ET ). Sin embargo, la FC se correlaciona con la ET
solo en las agrupaciones Julio 1996, Enero 1996 y zona oceanica, y no en el resto de las
agrupaciones, a pesar que existe tamafio dependencia de la [FC/CI] (Tabla 9). En
relacién a lo anterior, uno de los patrones clasicos de la ecologia del fitoplancton, es la
relacion entre estructura de tamafios y biomasa del ensambile fitoplanctonico:; la
contribucién de las células pequeiias a la biomasa fitoplanctdnica total se incrementa en la
medida que la biomasa total del fitoplancton disminuye (Malone, 1980; Chisholm, 1992).

Ademas, a medida que la biomasa disminuye también aumenta la variabilidad de la ET,
pero de una forma tal que el intervalo de valores de ET en ensambles con altas biomasas
(e.g.: > 1,0 mg Cl-a m‘3), se contiene en el intervalo de ET de ensambles con bajas
biomasas (e.g. : < 1,0 mg Cl-a m'3) (ver Figura 8 en Chisholm, 1992). Este patron
implica que cuando las biomasas son bajas existe una mayor probabilidad de presentar
gran variedad de estructuras de tamafios (varianza grande con valor de media mayor), en
tanto cuando las biomasas son altas el promedio de la proporcion de células pequefias y el
rango de posibles estructuras de tamafios disminuye (baja varianza con valor de media
menor). Los datos obtenidos en esta tesis son totalmente consistentes con las
observaciones de Chisholm (1992) y Malone (1980), ya que la varianza de la ET de
ensambles con bajas biomasas (<1,0 mg Cl-a m'3) es significativamente mayor a la
varianza de la ET de ensambles con altas biomasas. En consecuencia, es posible plantear
que la ET tiene mas probabilidades de relacionarse con la FC en ensambles donde la
biomasa es baja, es decir, el grado de influencia de la ET sobre la variabilidad de la FC,
depende de la biomasa total del fitoplancton. Valores bajo 1,0 mg Cl-a m'3, como lo
ocurrido en Julio 1996 (valor maximo de biomasa = 0,439 mg Cl-a m_3) y Enero de 1996
(valor maximo de biomasa = 1,0 mg Cl-a m‘3), generan la existencia de una relacién
significativa entre la ET y la FC. Por el contrario, gran variabilidad en la biomasa

fitoplancténica, que considere concentraciones > 1,0 mg Cl-a m'3, como también un
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menor rango de ET posibles, implicarfa que la FC no se relacione a la ET de un ensamble
fitoplanctonico, ya que predominancia de células grandes se pueden dar tanto en bajas
como en altas concentraciones de clorofila-2. En conclusion, aunque la [FC/CI] esté en
funcion del tamafio (y por ende la [FC/CI] se correlacione significativamente con la ET),
la presencia de valores altos de clorofila-a generan que la correlacién entre ET y FC no
sea significativa.

La FC depende de la biomasa (Cl} y de la [FC/CI], por ende la variabilidad de la
FC en el tiempo y el espacio se deberfa a variaciones de uno o los dos factores
mencionados. En este trabajo se encontrd que la biomasa explica entre el 32 y el 79 %
de la varianza en la FC (Tabla 9). En particular, en la zona costera la biomasa explica un
mayor porcentaje de la varianza en FC que en la zona oceénica (Tabla 9). Este resultado
es consistente con el patrén general que en las zonas costeras la variabilidad de
concentracién de clorofila es mayor que en zonas oceanicas, ya que es esperable que la
variabilidad de la FC dependa en mayor grado de la Cl en la zona costera si esta Gltima
presenta una mayor variabilidad respecto de la zona oceanica (Malone, 1980; Francisco
Chavez com. pers.). Brown & Field (1986), concluyen que la biomasa es mas relevante
que la luz y la temperatura para determinar la FC en un sistema costero de surgencia en la
costa occidental de Sudafrica. En este contexto, cuando las concentraciones de clorofila-
a son bajas de manera que la FC se correlacione con la ET, segin lo sefialado
anteriormente, entonces es esperable encontrar que las ET de las agrupaciones Enero
1996, Julio 1996 y zona oceénica mejoren el nivel de explicacion de la varianza de la FC
por parte de la Cl. Sin embargo, al incorporar la ET como segunda variable
independiente de la regresion entre la FC y la Cl, se concluye que la ET no mejora la
explicacion de la varianza de FC debido a la biomasa del fitoplancton (Cl) en las
agrupaciones de Enero 1996 y Julio 1996, pero si en la zona oceanica. No obstante, la

mejor correlacion obtenida en la zona oceanica no puede ser atribuido al tamafio del
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fitoplancton per se, ya que en dicha agrupacion el tamafio no se relaciona a Ia [FC/CI]
(Figura 8). De la Figura 16 (FC en fincion de la ET para los datos de la zona oceénica),
se observa que los valores de FC de los periodos de observacion en donde se encontrd
tamafio dependencia de la [FC/CI] (Enero 1996 y Julio 1996) no se relacionan con la ET.
Sin embargo, al incorporar los datos de Julio 1995 la correlacion se hace significativa,
debido a la presencia de tres valores de FC altos respecto de los medidos para los
periodos de observacion de 1996 (Figura 16). Esta correlacion genera un aumento
significativo del indice de correlacion miltiple (ET y Cl como variables independientes)
respecto del indice de correlacion obtenido de la relacién entre FC y Cl en la zona
ocednica. La causa de los valores altos de FC en Julio 1995 no se deberian al tamafio ni
tampoco a la concentraciéon de clorofila (Anexo I), por lo cual existiria otro factor
ambiental que se correlaciona con la estructura de tamafios y que seria responsable de la
variabilidad en la FC. Ademds, la gran variabilidad de FC para iguales ET en julio de
1995, confirma que los valores altos de FC tendrian una causa distinta de la ET.

En la agrupacion Julio 1996, ET se correlaciona con el logaritmo natural de Cl lo
cual explica que la ET no de cuenta de la variabilidad de la FC cuando ya se ha
considerado la CL. Sin embargo, en Enero 1996, la Cl y la ET son independientes, y atin
asi la ET no explica la variabilidad de la FC cuando ha sido considerado la Cl. Esto
indica que la ET a pesar de relacionarse con la FC (factor controlador), la variabilidad de
concentracion de clorofila-a seria de mayor importancia para explicar la varianza de la
FC.

En resumen, esta tesis muestra evidencia que permite concluir que el tamafio de
los individuos del fitoplancton determina su Tasa Especifica de Fijacion de Carbono
(FC/C1), ya sea en la zona costera u oceanica e independiente de la profundidad de
origen de la muestra en la columna de agna. No obstante, también se encontré que esta

relacién varia en el tiempo, ya que en julio de 1995 la [FC/CI] fue independiente del
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tamafio. Se sugieren dos explicaciones que podrian dar cuenta de la variabilidad en la
relacion [FC/CI] - tamafio (limitacién de nutrientes y limitacion por tamafio). Finalmente,
se plantea que a pesar de la importancia del tamafio en las tasas de procesos energéticos
de un ecosistema, ello no implica necesariamente que la estructura de tamafios del
fitoplancton mejore la explicacion sobre la variabilidad espacial y temporal de la

produccion primaria 6 FC observada en el sistema pelagico frente a Coquimbo.
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ANEXO I : Evaluacion del proceso de fraccionamiento.

1. Andlisis de la FC en boteilas claras (fraccionado: Bot.Cl. 1, Bot.Cl. 2, y total:
Bot.CL 3).

El analisis de los requisitos de normalidad y homocedasticidad de las
varianzas entre las distintos réplicas (Bot.Cl. 1, Bot.Cl. 2 y Bot.Cl. 3)" no se cumplié
totalmente, dado que los datos no presentan una distribucion nommal (Prueba
Kolmogorov-Smirnov, P<0.001 para los tres casos), no obstante sus varianzas son

= 2,139, Varianza

BotCL 7 2.213, Varnanza

Iguales (Vaﬂ aB Bot.CL 3

Gl 1 = 1.812; Prueba
Bartlett, P>0.50). Considerando lo anterior, al utilizar un disefio no paramétrico, se
concluye que los valores de FC en las distintas botellas difieren significativamente
(Prueba Friedman, P<0.001). Este resultado implica que de los 3 valores de mediana,
existe al menos un par de valores que difieren significativamente. El analisis a posteriori
de comparacién multiple no paramétrico para disefio de bloques, reveld que los valores
de FC obtenidos por la suma de las fracciones son iguales, pero difieren del obtenido de
la tercera réplica, sin fraccionar el fitoplancton {Tabla 1, Figura 1).

Utilizando los valores de cada crucero por separado, el mismo analisis anterior
concluye, en cuanto a los requisitos del ANDEVA, que los datos de Julio 1996 pueden
ser evaluados mediante una prueba paramétrica (ANDEVA disefio bloques) y los datos
de Julio 95 y Enero 96 mediante la prueba de varianza no paramétrica Friedman (Tabla
2). Por consiguiente el uso de los analisis adecuados, concluye que la suma de las

fracciones <8pm y >8pm es igual al valor de la tercera réplica no fraccionada de FC en

los cruceros de Julio 95 (Prueba Friedman = 2.016, P= 0.365) y Julio 1996 (ANDEVA

"Bot.CL 1y Bot.CL 2 corresponden a valores de FC total obtenidos por la suma de las fracciones >8um
y <8pm; en tanto, el valor de FC de la Bot.Cl. 3 no fue fraccionado.
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bloques F= 0.946, P= 0.40); en tanto que en Enero 96 los valores de FC no son iguales
en las 3 botellas experimentadas (Prueba Friedman = 41.019, P< 0,001). EI anlisis a
posteriori de comparaciéon miltiple no paramétrico para disefio de bloques de ésta, reveld
que los valores de FC obtenidos por la suma de las fracciones (Bot.Cl. 1 y Bot.Cl 2) son
iguales, pero difieren del obtenido de la tercera réplica (Bot.ClL. 3), sin fraccionamiento

del fitoplancton (Tabla 3, Figura 2).

2. Analisis de la absorcion de carbono en botellas obscuras (fraccionado:

Bot.Ob. 1, y total: Bot.Ob. 2). \

El andlisis de normalidad de las diferencias entre la absorcién de carbono de la
botella fraccionada (Bot.Ob. 1)%, y la botella no fraccionada (Bot.Ob. 2), no mostrd
evidencia de una distribucién normal para el total de los datos (n= 74; Prueba
Kolmogorov-Smirnov = 0.151; P< 0.001), asi como tampoco mostroé normalidad para los
datos separados por periodo de observacion (Julio 95: n= 32; Prueba Kolmogorov-
Smirnov = 0.197; P< 0.005. Enero 96: n= 26; Prueba Kolmogorov-Smirnov = 0.245; P<
0.001. Juho 1996: n= 16; Prueba Kolmogorov-Smirnov = 0.221; P< 0.05).
Considerando lo anterior, se concluye que en todos los periodos de observacion la
cantidad de absorcion de carbono 14 (MC) total de la Bot.Ob. 1, sumadas las fracciones,
fue significativamente mayor que la absorcion de 14C medido en la Bot.Ob. 2, en donde
no se fracciond la muestra {Julio 95; Prueba Wilcoxon, aproximacion Z= -7.23; P< 0.001.
Enero 96: Prueba Wilcoxon, aproximacion Z= -4.94; P< 0.001. Julio 1996: Prueba
Wilcoxon, aproximacion Z= -2.64; P< 0.01) (Figura 3).

%obtenida por la suma de Ia absorcién de carbono de la fraccion >8um (AC:-s;.um) y de la absorcidn de

carbono de Ia fraccion <8pm (AC <Emm).




Tabla I:

Tabla 2:

Comparaciones miltiples a posteriori no paramétrico para analisis de varianza no
paramétrico de disefio bloques entre Ias 3 botellas claras utilizadas en los experimentos de
FC (Bot:ClI. 1, Bot.Cl. 2 y Bot.Cl3).
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Dif EE Q Q{0.053} P
Botd.2-Bat.3| 755 1421 531 3314 | P<0oOl
Bot(.2-BatQ.1| 25 1421 017 3314 | P>050
Bot(d.1-Bot(.3| 70 1421 514 3314 P<0,001

Normalidad y homogeneidad de varianzas de los tratamientos FC Bot.Cl. 1, Bot.Cl. 2 y Bot.CL
3 para los distintos cruceros (Fulio 95, Enero 96 y Fulio 1996). Obs = niimero de cbservaciones;
KS = estadigrafo Kolmogorov-Smirnov;, P = probabilidad asociada al estadigrafo.

JULIO 95 Obs KS P Normal
Bot.Cl. 1 32 0,201 P<0.005 no
Bot.CL 2 32 0,227 P<0.001 no
Bot.CL 3 32 0,258 P<0.001 no

ENERO 96
Bot.ClL 1 53 0,175 P<0.001 no
Bot.CL 2 53 0,194 P<0.001 no
Bot.CL. 3 53 0,186 P<0.001 no

JULIO 96
Bot.Cl. 1 16 0,195 P>0.10 si
Bot.CL 2 16 0,171 P>0.20 st
Bot.CL 3 16 0,149 P>(.40 s

Julio 95:  Prueba Bartlett = 1.136; g.1.=2; P>0.50

Enero 96; Prueba Bartlett = 5.685; g.l.= 2; P>0.05
Julio 1996: Prueba Bartlett = 0.115; g.1.=2; P>0.75




Figura 1:

Tabla 3:

0,18 -
0,16 -
0,14 -
0,12 -
0,10 -
0,08 -
0,06 -
0,04 -
0,02 -
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Diferencia FC (mgC m™h™)

0,00
-0,02 4

-0,04 -

Diferencia
Bot.Cl.1-2

Diferencia
Bot.Cl.1-3

Diferencia
Bot.CL2-3

Diferencia de FC entre dos botellas claras para las tres combinaciones posibles (A botella
clara 1 - botella clara 2, B botella clara 1 - botella clara 3, C botella clara 2 - botella clara

3). Mediana e intervalo de confianza (95%).

Comparaciones mniltiples a posteriori no paramétrico para andlisis de varianza no
paramétrico de disefio bloques entre la sumatoria de los valores rankeados de FC (Bot:Cl.
1, Bot.Cl. 2 y Bot.CI3) durante el crucero de Enero 96.

Dif, EE Q Q{0.05,3} P
Bot.Cl.1-Bot.CL. 3 59,0 5657 1043 3314 P<0.001
Bot.Cl.1 -Bot.Cl. 2 40 5,657 0,71 3,314 P>0.50
Bot.Cl. 2 -Bot.C1. 3 550 5657 972 3314 P<0.001
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0,68 -
B c
0,5 1 - T
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Q A
£ 0,1 4 - i
a N
0,0 I
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Difarancia Diferencia Diferencia
Bot.Cl1-2 Bot.CL1-3 Bot.CL.2-3

Figura2:  Diferencia de FC entre dos botellas claras para las tres combinaciones
posibles durante el crucero de Enero 96 (A botella clara 1 - botella clara 2, B
botella clara I - botella clara 3, C botella clara 2 - botella clara 3 ). Mediana

e intervalo de confianza (95%).

0,12
"-.:
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O
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2 0,04
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2 0,02 - 1
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O 9,00 . . ,

Dif total Dif Julio 95 Dif Enero 96 Dif Julio 96

14
Figura3:  Diferencia de Absorcién de C entre las dos botellas obscuras (Bot.Ob. 1 y Bot. Ob, 2)
para los 3 cruceros Julio 95 (n= 32), Enero 96 (n= 26) y Julio 1996 (n= 16}, y para el total
de los datos agrupados (n=74). . Mediana e intervalo de confianza (95%).
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ANEXO II: FC, Cly [FC/C1] de las fracciones 0.45-8 pm y 8-200 jum, en los

cruceros de julio de 1995 y enero y julio de 1996.

Valores de biomasa (Cl), fijacion de carbono (FC) y tasa especifica de fijacion de
carbono ([FC/CI]) fraccionado (0.45-8 y 8-200 pm) y total, proporcion de fitoplancton
0.45-8 um (estructura de tamafio, ET) y diferencia de [FC/C]] entre las fracciones 0.45-8
y 8-200 pm G)E[FCJC“: [FC/CI]MS_8 — [FC/C1] 2200 um)° Todas estas variables estin
ordenadas en cuanto al periodo de observacion, distancia desde la costa y profundidad de

nuestreo.
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ANEXO III: FC, Cly [FC/CI] de las fracciones 0.45-8 pm, 8-47 pm y 47-200 pm, en

julio de 1996.
T Faon Fracbn 57 ¥ Eloos
" 0458mm | 84fmm . 47-200pmn

Bloque 1 9,913 3,325 1,968
Bloque 2 4,263 1,917 1,019
Bloque 3 13,939 14,825 0,267
Bloque 4 13,182 3,262 1,477
Bloque 5 6,879 5,832 0,649
Bloque 6 7,278 6,808 0,665
Bloque 7 6,854 4,247 0,021
Bloque 8 1,859 1,780 1,492
Bloque 9 5,620 3,456 0,614
Bloque 10 6,106 3,468 0,439
Bloque 11 3,371 0,556 0,975
Bloque 12 1,293 1,126 1,057
Bloque 13 4,357 2,818 0,915




[FC/Cl] (mgC mgCla”' 1)

[FC/CL) (mgC mgCl-a ' h')

[FC/CI] (mgC mgCla” 1)

ANEXO 1V : Diagrama de dispersion y ajuste de las curvas P versus .
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[FC/CI] (mgC mgCla ' h') [FC/CI) (mgC mgCla™ h')

[FC/CL) (mgC mgCl-a ' h'')

[FC/CI] (mgC mgCl-a' h'')

71

16 1 Océano (06/Julio/1995)
QO 0458um
@ $200um
Ajuste 0.45-8 um
8 —— Ajuste 8-200 um
6
4
2 3
0 1 L i n L 1
0 500 1.000 1.500 2.000 2500 3.000 3.500 4.000 4.500
Irradianza (mE m™ s™")
16 1 Océano (06/Julio/1995)
14 QO 0458um
12 - @ 8-200um
10 4 le) Ajuste 0.45-8 um
8 - Ajuste 8-200 um
6 - __ 8
4 o
2 4
0

0 500 1.000 1.500 2.000 2500 3.000 3.500 4.000 4.500
Irradianza (mE m™ s™)
16 1 Océano (06/Julio/1995)
14 Q 0458um
12 A @ 8200um
10 A Ajuste 0.45-8 um
8 | —— Ajuste 8-200 um
6 4
4
2 Toe—
" :
0 500 1.000 1500 2000 2500 3.000 3.500 4.000 4500
Irradianza (mE m? s™")
16 1 Océano (06/Julio/1995)
O 0458um
Q
— @ 8-200um
Ajuste 0.45-8 um
——— Ajuste 8200 um
—— 77..,'_7 9
0 500 1.000 1500 2.000 2500 3.000 3500 4.000 4.500

Iiradianza (mE m s™")




[FC/CI] (mgC mgCl-a ' h'") [FC/CI] (mgC mgCl-a” h'') [FC/CY] (mgC mgCla” h')

[FC/CI] (mgC mgCl-a' h'")

0

Océano (06/Julio/1995)
O 0458um

@ 8200um

Ajuste 0.45-8 um

Ajuste 8-200 um

—e—g

500 1.000 1500 2.000 2500 3.000 3.500 4.000 4.500

Iradianza (mE m™ s7")

Océano (06/Julio/1995)
QO 045-8um

@ 38200um

Ajuste 0.45-8 um

———— Ajuste 8-200 um

500 1.000 1.500 2.000 2500 3.000 3.500 4.000 4.500
Irradianza (mE m™ s™)

Océano (06/Julio/1995)
Q 0458um

@ 8200um

= — @ Ajuste 0.45-8 um
o -8 .
/ Ajuste 8-200 um

500 1.000 1500 2000 2500 3.000 3500 4.000 4500
Irradianza (mE m~ s™")

Océano (06/Julio/1995)
O 0458um

@ 8200um
Ajuste 0.45-8 um

——— Ajuste 8-200 um

500 1.000 1.500 2.000 2.500 3.000 3.500 4.000
Irradianza (mE m? s™')

72




[FC/Cl) (mgC mgCl-a™' b)

Océano (06/Julic/1995)
Q 045-8um

O 8200um
Ajuste 0.45-8 um

Ajuste 3-200 um

1 ] 1 1 L] 2 a

0 500 1000 1500 2000 2500 3.000 3500 4,000
Iadianza (Em )




74

Tabla 1: Parametros fotosintéticos Alfa, Betay P, derivados del modelo de Platt ef al. (1980), para
el fitoplancton de la fraccion 0.45-8 mm (4rea sombreada) y el fitoplancton de la fraccion
8-200 mm (4rea clara). El valor corresponde a la estimacion y el niimero en paréntesis al

error estandar de la estimacidn.
Alfa Beta Ps ‘
Julio 95
06/E2 (océano)
07/E2 (océano) (1.0
08/E3(océano)
09/E8 (costa) i 5 :
0.0835 (0.0222) 0.0034 (0.0016) 4.5769 (0.6729)
Enero 96
25/E2 (océano)
26/E2 (océano) (
27/E7 (costa)
27/E8 (costa) '
28/Gr1 (costa)
29/Gr18 (costa)
30/P I(costa) .00
31/Gr29 (costa) ] ( :
0.0336 (0.0042) 0.0048  (0.0025) 154355 (2.9308)
Julio 96
22/Gr20 (costa)
23/Gr26 (costa) '
24/Gr40 (costa) ' :
0.0509 (0.0136) 0.0310 (0.0578) 8.5633 (10.6097)
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ANEXO V : Andlisis de [FC/CI] con dos fracciones de tamaiio sin considerar

valores extremos.

Al analizar el total de los datos, pero sin considerar los valores extremos de
Difperey (n= 54), se tiene que 34 muestras presentan valores positivos de un total de 54
(Figura 1). Al postular que la frecuencia de eventos Diffrcicyy positivos y negativos es
producto del azar, entonces se considera que la probabilidad de cada uno de estos dos
eventos es de 0,5. Desde una distribucion binomial, la probabilidad de obtener 36
muestras positivas (de un total de 54), es 0,962. Por lo tanto, dado que la probabilidad
de obtener 36 o mas muestras con valores Difpoey positivos es muy baja (0.048), es
posible concluir que tal resultado no es producto del azar, es decir, existiria un
mecanismo tal que la [FC/CI] del fitoplancton 0.45-8 mm es significativamente mayor a la
[EC/CI] del fitoplancton 8-200 mm.

El resultado del analisis de datos pareados (Prueba t de student), corrobora lo
obtenido del analisis de la distribucion binomial. El promedio de la Diffpcicyy es un valor
positivo (media aritmética = 0.74 mgC mgCl-a” ") que se diferencia significativamente
de cero ( Figura 2; P<0.05).

Como conclusidn, los valores extremos de Diffreicy originados por una
concentracion de clorofila-a extremadamente baja, en la fraccion 0.45-8 mm, no sesga el
resultado final: la fraccion 0.45-8 mm presenta una [FC/CI] significativamente mayor que

la fraccion 8-200 mm.




Dif roey (mgC mgCl-a' h™)

Figura 1:

Dif percr) (mgC mgCl-a' h™)

Figura 2:
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-8 - >8pm Muestra
-10

1 6 11 16 21 26 31 36 41 46 51

Valores de Dif[FC/Cl] para 54 mediciones realizadas en el area de estudio durante los
cruceros Julio 1995, Enero 1996 y Julio 1996 (n= 57).

2,0 4
‘ Z=1.902
P<0.05 (1 cola)
1,5 4
1,0 -
Mediana= 0,73
| (n= 54)
0,5
0.45-8 um |
0,0 —
Total | 8-200 pm |

Mediana e intervalo de confianza (95%) de la variable Dif[FC/Cl] para 54 muestras. Z:
aproximacion valor de desviacion estdndar normalizada. P: probabilidad de Z. 0.45-8 um:
tasa especifica de la fraccion 0.45-8 um es mayor que la tasa especifica de la fraccion 8-
200 pm. 8-200 um: tasa especifica de la fraccion 0.45-8 mm es menor que la tasa
especifica de la fraccion 8-200 pum.
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