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RESUMEN

La intensidad de las floraciones algales nocivas (FAN) ha ido aumentando en las
ultimas décadas, principalmente por el calentamiento global y factores antropicos.
Los dinoflagelados, principales organismos asociados a las FAN, producen quistes
de resistencia que se preservan en el sedimento y permiten la reconstruccion de
cambios ambientales del pasado. Este estudio compara la composicion y
abundancia de quistes de dinoflagelados entre el Ultimo Interglacial (MIS 5e, hace
130 mil afios) y el Holoceno (hace 11.5 miles de afos) frente a la costa peruana,
con el fin de evaluar la respuesta del sistema de surgencia bajo distintos regimenes
climaticos. Los resultados muestran una menor abundancia total de quistes durante
el MIS 5e en comparacion con el Holoceno. Sin embargo, la presencia significativa
de especies relacionadas a surgencia, como Brigantedinium spp., indica que el
proceso de afloramiento continu6 activo de forma débil durante el MIS Se. Destaca
la presencia de especies asociadas potencialmente a floraciones algales nocivas
(FAN) — en particular Lingulodinium machaerophorum — junto con especies de
aguas calidas como Selenopemphix nephroides, asociacion que sugiere condiciones
eutroficas, estratificadas y con deficiencia de oxigeno durante intervalos de este
periodo. Estas evidencias confirman la persistencia del sistema de surgencia frente
a Peru durante el MIS 5Se, incluso bajo un régimen célido. Los resultados sugieren
que, bajo los escenarios actuales de calentamiento global y desoxigenacion
oceanica, podrian repetirse condiciones analogas a las del MIS 5e, favoreciendo la

proliferacion de especies asociadas a floraciones algales nocivas (FAN).

Palabras clave: FAN, dinoflagelados, quistes, microfésiles, MIS 5e, Holoceno,

cambio climdtico, surgencia, Ultimo Interglacial, eutrofico, desoxigenacion.



ABSTRACT

The intensity of Harmful Algal Blooms (HABs) has increased in recent decades,
mainly due to global warming and anthropogenic factors. Dinoflagellates, the
primary organisms associated with HABs, produce resting cysts that are preserved
in sediments and allow the reconstruction of past environmental changes. This
study compares the composition and abundance of dinoflagellate cysts between the
Last Interglacial (MIS 5Se, 130 thousand years ago) and the Holocene (11.5 thousand
years ago) off the Peruvian coast, aiming to assess the response of the upwelling
system under different climatic regimes. The results show a lower total abundance
of cysts during MIS 5e compared to Holocene. However, the significant presence
of upwelling-related species such as Brigantedinium spp. Indicates that upwelling
remained weakly active during MIS Se. The occurrence of HAB-associated taxa,
particularly Lingulodinium machaerophorum, together with warm-water species
such as Selenopemphix nephroides, suggests eutrophic, stratified and oxygen-
deficient conditions during intervals of this period. These findings confirm the
persistence of the Peruvian upwelling system during MIS Se, even under a warm
regime. The results suggest that, under current scenarios of global warming and
ocean deoxygenation, analogous conditions to those of MIS 5e could recur,

favoring the proliferation of harmful algal bloom (HAB) relates species.

Keywords: HABs, dinoflagellates, cysts, microfossils, MIS 5e, Holocene, climate

change, Last Interglacial, eutrophic, deoxygenation.



I. INTRODUCCION

El fitoplancton ('fito' = planta; 'planktos' = hecho para vagar) es un término que
agrupa a las algas unicelulares, con la particularidad de moverse a la deriva de las
corrientes acuaticas o mediante el uso de flagelos (Verlecar et al., 2004). Es la parte
autotrofa del plancton y a pesar de ser casi el 1% de biomasa fotosintética a escala
global es el responsable de mas de la mitad de la produccion primaria neta en la
Tierra, tanto en el océano como en las aguas continentales (Reynolds, 2006). En el
medio marino el fitoplancton estd formado aproximadamente por més de 5000
especies, y solo unos pocos grupos taxonémicos del fitoplancton son responsables
de la mayor parte de la produccidn primaria del sistema, la transferencia energética
aniveles troficos superiores y la exportacion vertical de carbono a las profundidades
del océano (Riebesell, 2004). Los dinoflagelados son, después de las diatomeas,
uno de los principales grupos del fitoplancton implicados en la produccion primaria
en el océano. Aparecieron hace aproximadamente 700 y 900 millones de afios (Ma),
pero sus fosiles comienzan a aparecer en el registro fosil a partir del Triasico Medio
(240 Ma) (Meng et al, 2005; Penaud et al., 2018). Actualmente constituyen un
grupo muy diverso y con unas 2000 especies conocidas, de ellas son pocas especies
las que obtienen energia directamente de la luz solar, es decir los estrictamente
fotoautdtrofos, mientras tanto un gran porcentaje estan obligados a obtener energia
de otra manera, consumiendo otras presas (heterotrofos), y el otro gran porcentaje
tiene la particularidad de obtener energia por ambos medios, es decir, directamente
de la luz o también consumiendo presas, a estos dinoflagelados se les denomina
mixotrofos (Gomez, 2005). Del total de especies de dinoflagelados,

aproximadamente 100 especies estan asociadas a las FAN, razon por la cual su ciclo



de vida es intensamente estudiado (Bravo & Figueroa, 2014). Un porcentaje de
ellos durante su ciclo de vida producen quistes de resistencia (quistes de
dinoflagelados), los cuales son morfologicamente diferentes a la célula vegetativa.
Estos quistes se acumulan en el sedimento y tienen la capacidad de conservarse en
el registro sedimentario como microfésiles, y son de gran importancia en los
estudios paleoceanograficos siendo muy utiles en la reconstruccion historica de
cambios ambientales, productividad y de florecimientos algales nocivos (Ellegaard

etal., 2013).

Cerca de 300 (7%) del total estimado de especies del fitoplancton producen
florecimientos o floraciones algales nocivas (FAN), coloquialmente conocidas
como "mareas rojas", las cuales son proliferaciones masivas de especies de
fitoplancton como diatomeas, dinoflagelados, silicoflagelados, primnesiofitas y
rafidéfitas. La mayoria de estas floraciones no son dafiinas, y de los 300 taxones,
un 2% son las consideradas dafiinas debido a factores como la segregacion de
biotoxinas, a la generacién de dano fisico asociado a la morfologia de las células,
anoxia, reduccion de irradiacion, etc. Destacan asi los dinoflagelados como un

grupo particularmente nocivo (Smayda, 1997).

Las FAN pueden generar una amplia variedad de impactos negativos en los
ecosistemas marinos y en los organismos que los habitan. Los efectos nocivos de
las FAN incluyen el agotamiento del oxigeno en la columna de agua producido por
la proliferacion de la biomasa fitoplanctonica que al morir se descompone y
consume el oxigeno disuelto, generando condiciones de hipoxia (niveles bajos de
oxigeno) o anoxia (niveles de oxigeno agotados) (Mateus et al., 2019). Otros

impactos estan asociados a ciertas diatomeas cuyas estructuras morfoldgicas



pueden causar dafios fisicos a otros organismos, como la obstruccion de branquias.
Finalmente, algunas especies de diatomeas y dinoflagelados producen toxinas que
provocan intoxicaciones y alteraciones en la fisiologia de los organismos afectados

(Smayda, 1997).

Todos estos efectos impactan negativamente causando mortandad en peces, aves
marinas, mamiferos, organismos marinos en cultivo (e.g. moluscos bivalvos) y
llegando a tener impacto en el ser humano. Este efecto en la salud humana se da
como producto de la transferencia de toxinas al consumir pescados o moluscos
contaminados por dichas toxinas, las cuales una vez dentro del organismo pueden
ocasionar envenenamiento con sintomas toxicos agudos que en casos graves puede
incluso llevar a la muerte. Otras amenazas en perjuicio a la salud humana son los
aerosoles toxicos y los compuestos que se liberan de las microalgas toxicas y que
son transportados por el agua causando irritacion respiratoria y de la piel (Anderson

etal., 2012).

Estos impactos bioldgicos son responsables directa o indirectamente de los
impactos econdmicos de las FAN. Los impactos directos abarcan la pérdida de
ingresos en las actividades costero-marinas causada por el cierre de areas de cultivo,
costos de tratamientos médicos para los casos de intoxicacion en humanos, gastos
para la mitigacion de microalgas en el agua o para remover la varazon de especies
muertas en las playas y costos de inversion en prevencion y monitoreo de las FAN
(Anderson et al., 2000). En cuanto a los impactos indirectos, estarian relacionados

a los impactos negativos al turismo en las areas afectadas (Sanseverino et al., 2016).



El aumento global de las FAN es un tema recurrente que ha sido abordado por la
comunidad cientifica y la cual ha propuesto cuatro explicaciones para este aparente
incremento en la proliferacion de microalgas. El reciente incremento de una mayor
conciencia cientifica (investigaciones y monitoreos) sobre las especies toxicas; el
incremento en el uso de aguas costeras para la acuicultura; la eutrofizacion
antropogénica y/o condiciones climatologicas inusuales (cambio climéatico); y el
transporte de quistes de dinoflagelados ya sea en el agua de lastre de los barcos o
por la reubicacion de las poblaciones de mariscos de un area a otra (Hallegraeff,
2003). El calentamiento global y su manifestacion en las alteraciones de
temperatura, estratificacion, luz, precipitacion, acidificacion de los océanos, aportes
de nutrientes, pastoreo y vientos ha generado una creciente preocupacion de que
este entorno cambiante provoque cambios en la estructura y composicion de la
comunidad fitoplanctonica, incluyendo una mayor prevalencia y propagacion
geografica de las FAN. Pero la respuesta de las FAN a las proyecciones del cambio

climatico es en gran parte desconocida y muy especulativa (Wells et al.,2015).

Sin embargo, es un hecho que el cambio climatico estd alterando los ecosistemas
acuaticos. Las aguas costeras han experimentado un progresivo calentamiento,
acidificacion y desoxigenacion que se podrian intensificar durante este siglo (IPCC,
2022). Paralelamente, la comunidad cientifica esta de acuerdo con que los impactos
de las FAN en la salud publica, la recreacion, el turismo, la pesca, la acuicultura y
el ecosistema han aumentado en las ultimas décadas (Gobler, 2020). Sin embargo,
no es clara la manera en como el cambio climatico influenciaria las FAN. De
acuerdo con el Informe especial sobre el océano y la cridésfera en un clima

cambiante (SROCC) del Panel Intergubernamental sobre el Cambio Climatico



(IPCC) de las Naciones Unidas, aprobado en septiembre de 2019, se vincula
directamente a las FAN con el cambio climatico, estableciéndose lo siguiente: (1)
Desde la década de 1980 las FAN muestran una expansion de su rango de
distribucion y una mayor frecuencia de aparicion en las areas costeras, esto en
respuesta a factores climaticos y no climaticos, como el aumento de nutrientes por
la escorrentia pluvial; (2) Se comprueba que las tendencias observadas de las FAN
se atribuyen en parte a los efectos del calentamiento de los océanos, las olas de calor
marinas, la desoxigenacion, la eutrofizacion y la contaminacion. (3) Las FAN han
tenido impactos negativos en la seguridad alimentaria, el turismo, la economia local
y la salud humana. Estas declaraciones y su alto nivel de confianza proporcionan
una clara evidencia de que el campo de las FAN y el cambio climatico ha madurado

y quiza ha alcanzado un primer nivel de certeza (Gobler, 2020).

Estudiar el pasado es una herramienta eficaz para dar soporte a los prondsticos
cientificos. La toma de datos de plancton y quistes de dinoflagelados preservados
en el regsitro sedimentario ayudarian a proporcionar evidencias de los cambios en
las condiciones ecoldgicas causadas por el clima en tiempos geologicos homologos
a los de un futuro (Wells et al., 2015; Salvatteci et al., 2022).
1.1.  Antecedentes

A finales de la década de 1830 se registraron los primeros fosiles de quistes de
dinoflagelados como incrustaciones en rocas, Christian Gottfried Ehrenberg los
observo en rocas pertenecientes al cretacico y dado que solo habia estudiado células
vegetativas, previamente atribuyd algunos de estos microfosiles al género vivo

Peridinium (Sarjeant et al. 1987).



Los quistes de dinoflagelados no se reconocieron como tal hasta hace 125 afos y la
historia de su investigacion segin Stover et al. (1996) puede dividirse en cuatro
etapas. La primera, la etapa de descubrimiento y curiosidad, comprendi6é desde
1836 a 1954, la etapa dos, fue la etapa de desarrollo y documentacion, comprendida
entre 1955y 1967. La etapa tres fue la etapa de recopilacion y aplicacion, tuvo lugar
desde 1968 a 1977, y de 1977 hasta la actualidad, el refinamiento de los datos (la
cuarta etapa).

A inicios del siglo XX, la mayoria de los estudios enfocados en quistes se llevaron
a cabo por las companias de exploracion petrolera que los usaban (hasta la
actualidad) como marcadores en trabajos de tipo bioestratigrafico, pero fue hasta
1940 y 1950 que se publicaron las primeras investigaciones en donde se confirma
la naturaleza de esos quistes fosilizados como formas de resistencia de
dinoflagelados (Bravo & Figueroa 2014). Desde entonces la investigacion
paleontolégica en quistes comenzé a desarrollar técnicas para la extraccion quimica
de microfosiles en rocas desarrollandose el estudio de manera significativa.

A principios de la década de 1960, se descubri6 la afinidad biologica con los
dinoflagelados moviles modernos. Gracias a esto fue posible utilizarlos para fines
distintos a la bioestratigrafia, es asi como a mediados de los afios sesenta y
principios de los setenta, el area de los quistes atrajo un estudio mas serio, tomando
mucha relevancia la investigacion de los procesos de enquistamiento y germinacion
de los dinoflagelados modernos (Wall & Dale 1968). Fue también durante esos
afios, en donde se report6 la formacion de quistes como consecuencia de la fusion

de los gametos, permitiendo relacionar el proceso de enquistamiento con la



reproduccion sexual durante el ciclo de vida de los dinoflagelados (Bravo &
Figueroa, 2014).

Un hito importante en la historia del estudio de quistes fueron los enfocados en
aspectos morfologicos. Evitt (1961) reconocid las caracteristicas morfoldgicas
basicas en el género Hystrichospheres y la presencia de una apertura caracteristica
en las paredes de los quistes que llamo arqueodpilo. Asi como también encontrd
espinas o procesos los cuales reflejaban el patron tipico de las placas de los
dinoflagelados, fue asi que Evitt y Davidson (1964) describieron por primera vez la
relacion quiste-dinoflagelado.

En la década de 1980, en Canada, se realizaron estudios sobre la “paratabulacion”
de los quistes de dinoflagelados. Rasgos morfologicos que consisten en las lineas y
suturas, distribucion de las proyecciones y el tipo de arqueopilo (Sarjeant et al.
1987). Estos estudios ayudaron a sentar las bases para reconstruir la linea evolutiva
de los dinoflagelados (Bujak & Williams, 1981; Sarjeant et al., 1987). Su uso en
paleoceanografia es todavia relativamente nuevo ya que la taxonomia moderna de
dinoflagelados aun esta progresando.

La aplicacion del estudio de quistes en cuanto a FAN se dio con Anderson et al.
(1988), quienes realizaron la descripcion del quiste de resistencia del dinoflagelado
Gymnodinium catenatum, un estudio que tuvo repercusiones importantes respecto
a la dinamica de las floraciones y la distribucion geografica de la especie.

A partir de estos estudios, las investigaciones en quistes modernos de
dinoflagelados incrementaron rapidamente. Llevandose a cabo muchos estudios en

quistes y su distribucion en distintas areas durante el inicio del siglo XXI. (e.g.



Bolch & Hallegraeff, 1990; Vink et al., 2000; Zonneveld et al., 2000; Cho &
Matsouka, 2001; Wang et al., 2004).

En cuanto a estudios en quistes presentes en zonas de surgencia, Davey (1971) llevo
a cabo el primer estudio palinolégico de ensambles de quistes de dinoflagelados
dentro de un sistema de afloramiento moderno abarcando también su distribucion
en el extremo suroeste del sur de Africa. Lo importante del estudio fue la
observacion de patrones en sedimentos por debajo de la corriente fria de Benguela,
la especie Spiniferites ramosus era dominante, mientras que debajo de la corriente
calida de Agulhas, Operculodinium centrocarpum fue la especie que predomino.
Posteriormente Davey y Rogers (1975) confirmaron que S. ramosus esta asociada
con aguas relativamente frias y afloradas a lo largo del quiebre de la plataforma y
cerca de la costa, en cambio O. centrocarpum con aguas relativamente calidas.
Unos afios después Wall et al. (1977) ampliaron estas investigaciones en
sedimentos modernos de la zona costera frente al oeste de Sudafrica, incluido el
sistema de surgencias de Benguela, y por primera vez un estudio de quistes de
dinoflagelados enfocado en zona peruana, la zona de alta mar cerca de Pisco en el
margen continental de Perti. Lo que encontraron en el sistema de afloramiento de
Benguela fue contrastante a lo hallado por Davey (1971) y Davey & Rogers (1975),
siendo los quistes de gonyaulacales, especificamente Operculodinium
centrocarpum, los que dominaron. Mientras tanto la abundancia de Spiniferites
ramosus 'y Nematosphaeropsis labyrinthea, Impagidinium spp. (quistes de
gonyaulacales) y Protoperidinium spp. (quistes de peridiniales) fue baja en ese
sistema, pero fueron especies que estuvieron presentes. Por otro lado, en el estudio

asociado al sistema de afloramiento peruano (aguas frias) observd que estuvieron



dominadas por quistes de peridiniales, en contraste con quistes de gonyaulacales
como Nematosphaeropsis e Impagidinium spp. los cuales se presentaron en
nimeros bajos. Se encontrd también que Operculodinium centrocarpum estaba
presente en menor abundancia que en otras zonas de pendiente ascendente
estudiadas por Wall et al. (1977).

Una década después, en el sitio 686 de la cuenca occidental de Pisco frente a Perti
(Lewis et al., 1990) determinaron ensambles de quistes de dinoflagelados
pertenecientes a sedimentos modernos. Los resultados indicaron que durante las
condiciones de un afloramiento fuerte hay un mayor enriquecimiento de quistes de
peridiniales y caso contrario, en condiciones de afloramiento débil, los quistes de
gonyaulacales pasan a ser los dominantes. Concluyeron que existe una relacion
entre los registros de fitoplancton con los de quistes, dado que los de peridiniales
dominan bajo el régimen de afloramiento actual. Ademas, corroboraron la potencial
utilidad de los quistes de dinoflagelados como proxys para reconstruir la
paleoecologia.

Por su parte, Bringué et al. (2013) estudio quistes de dinoflagelados en otro sistema
de surgencia, el de la cuenca de Santa Barbara en California. Demostraron que tanto
los flujos como los ensambles de quistes de dinoflagelados son indicadores
confiables de la productividad primaria, y ayudan a reflejar las variaciones de la
temperatura superficial del mar (TSM) asociadas con la surgencia en ese sistema.
Observaron también que Brigantedinium spp. esta asociado a temporadas de
afloramiento intenso en donde la TSM es baja, la estratificacion es mas débil y la
produccion de diatomeas es alta. En contraste, Lingulodinium machaerophorum

seria un indicador de condiciones de afloramiento relajadas, las cuales se



caracterizan por presentar TSM altas, estratificacion fuerte y baja productividad

primaria.

1.2. Planteamiento del problema

La temperatura en la columna de agua es la principal variable ambiental que influye
en el crecimiento de las especies de fitoplancton y a su vez tiene influencia en la
motilidad, germinacioén, absorcion de nutrientes, fotosintesis y otros procesos
fisiologicos. Estudios recientes en FAN sostienen que el aumento de la temperatura
y la estratificacion del océano estarian relacionados con el incremento de estas
floraciones en las ultimas décadas.

La mayoria de los dinoflagelados causan brotes de floraciones algales nocivas en
zonas costeras a nivel mundial. Estas FAN quedan registradas en el sedimento a
través de los quistes de resistencia, los cuales proporcionan datos historicos de
especies dafiinas distribuidas en un area determinada y lo que podria suceder en
periodos célidos a futuro.

En el ultimo calentamiento global (MIS 5e) las temperaturas medias globales fueron
mas altas que el presente (Turney et al., 2020). Mientras tanto, el Holoceno es un
analogo de las condiciones anteriores al calentamiento global actual (revolucion
industrial) con temperaturas ligeramente menos calidas (Kaufman et al., 2020).
Existen estudios que demuestran aporte de material terrigeno debido a las lluvias
constantes en el MIS 5e en comparacion con el Holoceno (Contreras et al., 2010),
esto debido a las altas temperaturas de la época.

Entonces, si las altas temperaturas del MIS 5e propiciaron una mayor abundancia

relativa de especies que producen FAN en comparacion con el Holoceno frente a la
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costa peruana considerando las condiciones contrastantes de ambos periodos, y
siendo un éarea de afloramiento, se esperaria una respuesta de las FAN con mayor

intensidad durante el MIS5e en comparacion con el Holoceno.

1.3. Justificacion del estudio

Hasta ahora los registros sedimentarios del MIS 5e han permitido conocer que este
ultimo interglacial fue similar o més caliente que el interglacial actual (Salvatteci
et al., 2022). Por lo que muchos expertos lo posicionan como un paralelo a lo que
podria pasar de aqui a 60 o 70 afios con el avance del calentamiento global actual
(Gulev, S.K. et al., 2021). El estudio del MIS 5e, y otros MIS como el MIS 11, es
una de las mds importantes estrategias que tenemos para poder comparar las
posibles respuestas climaticas y oceanograficas al aumento de las temperaturas

globales.

En nuestro pais las floraciones algales nocivas generan mortalidad de peces e
invertebrados debido a la generacion de condiciones anoxicas en la columna de
agua relacionada a las tasas de respiracion o descomposicion una vez la floracion
finaliza (Hallegraeff, 1993). En el aspecto acuicola, las FAN estan fuertemente
asociadas a las zonas de cultivo de conchas de abanico (e.g. bahia de Sechura) y su
aparicion genera el cese de la produccion acuicola con posteriores pérdidas
econdmicas por la veda obligada del recurso en el caso de floraciones causadas por

especies que producen toxinas (Orozco et al., 2017).

Es por esto que, es necesario conocer cudl podria ser la dindmica futura de las FAN,
a través del analisis del registro fosil, dado que actualmente las FAN representan

una amenaza ecologica, sanitaria y econdmica con posibles efectos nocivos en los
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ecosistemas marinos, zonas de produccion de moluscos bivalvos y en la salud
humana.

14. Pregunta de investigacion
(Hasta qué punto las condiciones ambientales del MIS 5e, incluyendo temperatura,
estratificacion, retencion de nutrientes, promovieron el desarrollo de una mayor
abundancia relativa de quistes de dinoflagelados formadores FAN en comparacion

con el Holoceno?

I1. OBJETIVOS

2.1. Objetivo general

e Comparar, contrastar e interpretar los cambios de biodiversidad y
abundancia de quistes de dinoflagelados del MIS 5e y el

Holoceno a escala secular y de miles de afios.

2.2, Objetivos especificos

e Describir la composicion y abundancia de quistes de
dinoflagelados en ambos periodos.

e Determinar la variacion secular a miles de afios de la composicion
y abundancia de los quistes de dinoflagelados en cada periodo.

e Comparar los registros de quistes de dinoflagelados con otros
paleoindicadores de la variabilidad climatica ya reportados en la

literatura.
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I11.

IV.
4.1.

HIPOTESIS

La temperatura en la columna de agua es la principal variable ambiental
que influye en el crecimiento de las especies de fitoplancton y la
generacion de floraciones algales.

Las altas temperaturas favorecen la estratificacion de la columna de
agua, reteniendo nutrientes en las capas superficiales, esto a su vez
genera un ambiente favorable para que se propicien floraciones algales
nocivas dominadas por los dinoflagelados. Entonces en el pasado las
altas temperaturas presentes del MISSe propiciaron una mayor
abundancia relativa de dinoflagelados asociados a floraciones

algales en comparacion con el Holoceno.

MARCO TEORICO

Oceanografia del mar peruano

a) Sistema de Corrientes de Humboldt

El Sistema de Corrientes de Humboldt es uno de los més productivos del mundo y

de los Ecosistemas de Afloramiento de Borde Oriental (EBUS) (Carr, 2002). Entre

estos EBUS el Sistema de Afloramiento Peruano (Parte peruana del Sistema de

Corrientes de Humboldt) alberga la pesqueria de peces pelagicos mas grande del

mundo. Incluso mucho mas que otros sistemas de afloramiento con similar o mayor

productividad primaria (Bakun & Weeks, 2008). La alta productividad del sistema

es debido a que aguas frias llenas de nutrientes emergen hacia la capa superficial o

capa fotica generado por los vientos alisios del sureste y el Efecto Coriolis lo cual

alimenta el transporte de Ekman dando lugar a la productividad primaria en las

zonas pelagicas superiores y cercanas a la costa (Cardenas, 2021).
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En la Parte Norte o Peruana del Sistema de Corrientes de Humboldt, existe un
intercambio de aguas entre el Pacifico sur ecuatorial y subtropical (Strub et al.,
1998; Kessler, 2006; Grados et al., 2018). La interaccion de corrientes superficiales
y subsuperficiales genera que el sistema de la parte norte posea una compleja
circulacion y transporte masas de agua de distintas partes (Silva et al., 2009). La
fuerza y el sentido de las corrientes que pasan por la costa peruana tiene como
generador principal al Anticiclon del Pacifico Sur, el cual empuja a la capa eufética
de la zona oriental formando a la Corriente Oceanica Peruana, conocida también
como la Corriente de Humboldt (Zuta et al., 1978; Grados et al., 2018).

b) Masas de agua
En el océano se pueden distinguir zonas en donde las aguas tienen caracteristicas
particulares, gobernadas por dos propiedades: la temperatura y la salinidad. Dentro
de las regiones climaticas del Océano Pacifico son cuatro las que participan en el
sistema de corrientes de nuestro litoral peruano: en el norte, la region Ecuatorial; en
el sur-oeste, la region Subtropical; y en el sur la region Sub-Antartica y Antartica
Zuta & Guillén, 1970). Las masas de agua se introducen en nuestra region debido
a flujos horizontales que van hacia los polos y hacia el Ecuador y en conjunto con
una mezcla horizontal a gran escala.
La circulacion en la parte peruana del Sistema de la Corriente de Humboldt es
bastante compleja, y transporta masas de agua formadas en el frente polar (AAI),
en el area de la region Sub-Antartica (ATSA), en la region Subtropical (ASS) y en
la region Ecuatorial (ATS, AES, AESS) (Zuta & Guillén, 1970).
La mayor parte del litoral peruano recibe directamente aguas subtropicales, el norte

recibe a las aguas ecuatoriales de altas temperaturas y bajas salinidades. El

14



afloramiento de aguas profundas, frias y muy productivas genera la mezcla de dos
cuerpos de agua cercanas a la costa y las cuales difieren con el resto de las masas
de agua superficiales: las aguas costeras frias (ACF) (Maldonado, 2021). Siendo
estas no un tipo de masa de agua sino una mezcla de las Aguas Ecuatoriales
Subsuperficiales (AESS) y las Aguas Subtropicales Superficiales (ASS) o las
Aguas Ecuatoriales Superficiales (AES) en el norte del mar peruano (Grados et al.,
2018).

La variabilidad estacional, ya sea el flujo de calor atmosférico, fuerza de los vientos
y la intensidad del Anticiclon del Pacifico Sur y el ENSO influyen en el
desplazamiento o patrén estacional de las masas de agua (Strub et al., 1998;
Takahashi, 2005). Esta tltima variable implica que las condiciones ecuatoriales en
el nivel del mar y las corrientes lleven condiciones calidas hasta la costa central
peruana la cual generalmente es de condiciones frias (Takahashi et al., 2014).

c) ZMO

En algunas zonas costeras del borde oriental del continente americano existe
presencia de aguas con bajo contenido de oxigeno disuelto (<0.5 mL. L), producto
de la respiracion de la materia orgénica realizada por la circulacion de las masas de
agua durante sus viajes a escala global (Levin, 2003), las cuales son detenidas entre
aproximadamente 50 a 1000 metros de profundidad por las margenes continentales.
Las zonas en donde el afloramiento es intenso son propicias para que las ZMO se
intensifiquen debido a una mayor productividad en superficie, al profundizarse

degrada el oxigeno presente en la columna de agua (Levin, 2003).

Las ZMO varian en cuanto a intensidad y rango de distribucion a escalas de meses

a miles de afios (Levin, 2003). Un ejemplo viene a ser la variacion estacional del
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limite superior de la ZMO (Kamykowski & Zentara, 1990), asi como la variacion
interanual asociada a eventos El Nifio, durante los cuales el limite superior de la
ZMO puede profundizarse y generar eventos de mayor oxigenacion en la columna
de agua y los sedimentos frente a Perti (Gutiérrez et al., 2008; Espinoza-Morriberon
et al., 2019). Pero si nos enfocamos en cambios a escalas mucho mas largas (siglos
a cientos de miles), los principales causantes de las expansiones y contracciones a
través del tiempo de la ZMO vendrian a ser la productividad y/o la circulacion

ocednica (Tyson & Pearson, 1991).

Cuando se analiza un registro sedimentario, la presencia de laminaciones es
caracteristica de la variacion a nivel estacional o interanual en la composicion de
material biogénico o terrigeno depositado (Kemp, 1996). La ZMO cumple un papel
importante debido a que su presencia hace posible conservar estas ldminas causando
que los bajos niveles de oxigeno limiten la presencia del macrobentos que produce

bioturbacion de los sedimentos (Soutar, 1967; Levin et al., 2002).

Pert1 tiene una poco profunda e intensa ZMO frente a sus costas, la cual varia con
la latitud, profundidad y distancia a la costa (Gutiérrez et al., 2006). Entre las
latitudes 10°S y 20°S, el nacleo de la ZMO (<0.2 mL.L") se encuentra en
profundidades de 75 a 312 metros, a los 57 a 368 metros se encuentran las
concentraciones de oxigeno disuelto menores a 0.5 mL.L-1 (Helly & Levin, 2004).
Existen casos durante eventos extremos en donde el limite superior de la ZMO
puede profundizarse, como lo fue en El Nifio 1997-1998, periodo en el cual se
profundizo hasta los 250 metros (Sanchez et al., 2000), estado que facilitaria la
oxigenacion temporal de los sedimentos que se encuentran en el limite superior de

la ZMO. Debido a esto, se esperaria que los testigos de sedimento colectados en los
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limites de la ZMO sean mdas propensos a degradarse por condiciones que
comprometa una mayor oxigenacion a diferencia de los testigos colectados en el

nucleo de la ZMO (Salvatteci et al, 2012).

d) Afloramientos:

Las regiones relacionadas con los Ecosistemas de Afloramiento del Borde Oriental
(EBUS) es decir, California, Canarias, Peru-Chile y Benguela, son reconocidas a
nivel mundial por su alta productividad (Carr et al., 2002). Lo caracteristico en todas
estas EBUS es que el afloramiento de aguas frias lleva nutrientes a la superficie
favoreciendo al fitoplancton y aumentando drasticamente la productividad

bioldgica (Chavez et al., 2011).

El ecosistema de afloramiento peruano es un ecosistema de afloramiento de borde
oriental caracterizado por tener una capa mixta superficial poco profunda, una
termoclina poco profunda y una alta productividad (Pennington et al., 2006). A
diferencia de otros sistemas de afloramiento de borde oriental, donde la
productividad primaria tiende a estar directamente acoplada a la intensidad de los
vientos de surgencia, en el sistema peruano se observa un desacople entre ambos
procesos (Pennington et al., 2006; Chavez y Messi¢, 2009). Los vientos que
favorecen la surgencia estan perennes durante todo el afo, pero son mas intensos
durante el invierno y la primavera australes (Strub et al., 1998; Echevin et al., 2008).
En contraste, la productividad primaria es mucho mayor durante la primavera y el
verano austral debido a la fuerte estratificacion de las aguas superficiales

(Pennington et al., 2006; Chavez y Messié, 2009).
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La variabilidad estacional de la profundidad de la capa de mezcla controla en mayor
medida la estacionalidad de la productividad primaria (Echevin et al., 2008).
Durante el invierno austral, la profundizaciéon de la capa mixta reduce la
concentracion de clorofila por efecto de dilucion y limitacion de luz, mientras que
durante el verano austral los productores primarios se concentran cerca de la
superficie en la capa mixta somera y se produce limitacion de nitratos (Echevin et

al., 2008).

La productividad y los cambios estacionales en los vientos en este sistema de
afloramiento estan ligados con el desplazamiento meridional del Anticiclon del
Pacifico Sur de ~ 32°S en verano austral a ~ 28°S en invierno austral (Karstensen
& Ulloa, 2009). La Zona de Convergencia Intertropical (ZCIT) también muestra un
desplazamiento latitudinal estacional de 2-5°N en el verano austral a 10°N en el

invierno austral (Strub et al., 1998).

El suministro de aguas subsuperficiales ricas en nutrientes y pobres en oxigeno
hacia la capa eufotica es otro de los factores que mantiene la alta productividad en
la region. Este aporte esta controlado principalmente por la Corriente Subsuperficial
Peruana (Peru-Chile Undercurrent, PCUC), que fluye a lo largo del margen
continental entre ~50 y >400 m de profundidad (Karstensen y Ulloa, 2009). Durante
los eventos de surgencia, estas aguas son transportadas hacia la superficie,
inyectando nutrientes a la zona fotica y favoreciendo el crecimiento fitoplanctonico.
Sin embargo, estas mismas aguas subsuperficiales presentan bajas concentraciones
de oxigeno debido a su origen y a los largos tiempos de residencia. La limitada
ventilacion, junto con la remineralizacion de materia organica que consume Oz,

favorece el desarrollo de una intensa Zona Minima de Oxigeno (ZMO) frente a la
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costa peruana, la cual se extiende sobre el margen continental entre~50 y 600 m de
profundidad (Helly & Levin, 2004; Pennington et al., 2006). Esta ZMO somera e
intensa reduce la bioturbacion bentonica, permitiendo la preservacion de
sedimentos laminados a escala milimétrica. Estas condiciones favorecen registros
sedimentarios de alta resolucion, fundamentales para la reconstruccion de cambios

paleoceanograficos en el sistema de afloramiento peruano (Gutiérrez et al., 2006).

e) El Nifio Oscilacion Sur

La variabilidad interanual que se da en el Sistema de la Corriente de Humboldt es
principalmente a causa de los eventos de El Nifo, también llamado El Nifio
Oscilacion del Sur o ENSO por sus siglas en inglés, este evento genera una TSM
anormalmente célida en el Pacifico ecuatorial y oriental en un periodo de tres a ocho

afios (Chavez et al., 2011).

Los eventos de El Nifio se caracterizan por debilitar la circulacién ecuatorial de
Walker, esto a su vez genera que la costa del Peru se caracterice por un aumento de
la TSM y una disminucion de la productividad causada por la profundizacion de la
termoclina hasta unos 60 metros, contrastando con los periodos frios en donde hay

una somerizacion hasta los 25 metros (Grados et al., 2018; Barber & Chavez, 1983).

Durante los eventos de El Niflo, los vientos favorables a la surgencia frente a la
costa peruana se debilitan, lo que reduce la intensidad del afloramiento costero. Esto
conlleva a que no haya una fertilizacion en la parte superior de la columna de agua
ya que la termoclina/nutriclina se encuentra mas profunda que en condiciones

normales. Mientras tanto, los eventos de La Nifia se caracterizan por una TSM mas
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baja de lo normal en el Pacifico ecuatorial central oriental y una favorable

circulacion de Walker (Bakun & Weeks, 2008; Bakun et al., 2010).

La respuesta del ecosistema no es la misma durante cada evento de El Nifio debido
a que estos eventos estan vinculados con un clima regional distinto (Kao & Yu,
2009; Dewitte et al., 2011). Existen dos tipos de El Nifio: el tradicional El Nifio de
lengua fria o también llamado El Nifio del Pacifico oriental, y el El Nifio Modoki
(Ashok et al., 2007) o El Nifo del Pacifico Central (Kao & Yu, 2009). El primero
desarrolla una anomalia de la TSM en el Pacifico ecuatorial oriental, mientras que
el segundo tipo, la anomalia de la TSM se desarrolla y persiste en el Pacifico central.
Condiciones que pueden verse reflejadas en las comunidades de dinoflagelados ya
que existen especies indicadoras de aguas calidas durante eventos de El Nifio

(Ochoa & Gomez, 1987).

4.2. Paleoceanografia

a) Cuaternario
El Cuaternario es la subdivision mas reciente en el registro geologico que se
extiende hasta nuestros dias. Comprende las divisiones del Pleistoceno y el
Holoceno, y junto con el Nedgeno y el Pale6geno forman la cuarta era mas grande:
el Cenozoico (Lowe et al., 2014). El Cuaternario, conocida por la aparicion y
evolucién del género Homo en el planeta, inicio hace aproximadamente 2.6
millones de afios y comprende dos divisiones: el glaciar o Pleistoceno y el
postglaciar o Holoceno (Lyell, 1837), es decir, fue una etapa altamente influenciada
por las famosas glaciaciones bipolares las cuales fueron una serie de eventos
glaciales e interglaciales que ocurrieron con mucha frecuencia a partir del Plioceno

(altima division del Nedgeno) (Pillans & Naish, 2004).
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Un rasgo caracteristico del transito hacia el Cuaternario es el enfriamiento global
progresivo y el incremento de la variabilidad climatica, procesos que comenzaron
durante el Plioceno tardio (~3.4-2.7 Ma). Este cambio estuvo asociado a la
intensificacion de la glaciacion en el hemisferio norte, favorecida por
reorganizaciones en la circulacion oceénica, como el cierre del istmo de Panama y
por cambios en el sistema climatico global (Bartoli et al., 2005). Debido a esto, los
climas tropicales, la fauna de ambientes célidos y el elevado nivel del mar (hasta
mas 70 m con respecto al presente) que dominaron el planeta al final del Periodo
Nedgeno (Mioceno y Plioceno) fueron reemplazados de manera progresiva por una
nueva fauna de ambientes mas frios. Y a medida que los casquetes polares se
acumulaban de hielo, el nivel del mar descendi6. Este deterioro climatico concluye
la alternancia de periodos glaciares o frios e interglaciares o calidos asociada a los
“Ciclos orbitales de Milankovitch”, los cuales determinan los cambios climaticos

ciclicos que son caracteristicos del Periodo Cuaternario (Silva Barroso et al., 2017).

b) MIS 5e

Dentro del Cuaternario, el MIS Se, conocido también como el ultimo interglacial,
viene a ser uno de los periodos mas calidos de los ultimos 800 mil afios. Presento
condiciones climaticas que lo catalogan como uno de los intervalos glaciales que
tuvo el volumen de hielo global mas bajo y como consecuencia, un elevado nivel
del mar con aproximadamente 6.6 metros por encima de los niveles actuales
(Hoffman, 2017; CLIMAP, 1984), y con el aporte de hasta 3.8 metros de
derretimiento de las capas de hielo en la Antartida (Chapell & Shackleton, 1986).
La temperatura atmosférica difiri6 a la actual en 1-2 °C (mas caliente) (Petit et al.,

1999). Durante esta etapa muy calida los registros en zonas del océano Pacifico

21



indican que las aguas superficiales frente a la zona central y norte de California
fueron célidas durante la primera parte del periodo en comparacion con el Holoceno
(Poore et al., 1999). Mientras tanto, en el Pacifico sur, en el Sistema de la Corriente
de Humboldt, la temperatura superficial del mar también fue elevada, con alrededor
de 24.5°C en promedio (Salvatteci et al., 2022; Contreras et al., 2010). Estas
condiciones fueron problabmente causadas debido al debilitamiento de la
intensidad de los vientos alisios en el margen costero, impidiendo la mezcla de la
capa superficial oceanica, y ocasionando una marcada estratificacion de la columna
de agua, que produjo una muy baja productividad y, por consiguiente, un escaso

flujo de materia organica hacia el bentos (Contreras et al, 2010).

Pedoja et al. (2006) determin6 que durante el MIS 5e en la parte norte del Sistema
de la Corriente de Humboldt el nivel eustatico del mar fue de 5+/-1 metros y con
tasas de levantamiento de entre 0.10+/-0.02 a 0.21+/-0.01 m/ka. En cuanto a la
TSM, la reconstruccién de estas paleotemperaturas a los 3.5°S oscilaron entre
24.6°C durante el invierno y 27.5°C en el verano (CLIMAP, 1984). Valores en el
rango de +2.0 y +2.9°C por encima del promedio registrado durante las mismas

estaciones en el Holoceno.

¢) Holoceno
Hablar del Holoceno es referirse a una época mas actual, la cual equivale también
a un periodo interglacial, pero con la diferencia de ser considerado un poco mas
estable, ligeramente calido, pero con eventos de enfriamiento casi ciclicos dentro
de su variabilidad climatica (deMenocal, 2000). A escala global, el Holoceno
temprano fue similar al del MIS 5e con niveles de CO2 que se elevaron de 190 ppm

hasta 260 ppm. La presion parcial de metano aument6 de 400ppv a 700ppv en poco
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menos de 2000 afios (Petit et al., 1999). Comparaciones de estos paleoambientes a
base de registros de polen obtenidos por Hanselam et al. (2005) en el lago Titicaca
indican que ambos periodos, tanto el Holoceno como el MIS 5e, fueron
predominantemente calidos y secos, siendo el MIS 5e un evento mas extremo que
el actual interglacial.

d) Sedimentos

Los nucleos de sedimentos del margen peruano tienen multiples discontinuidades,
lo que hace que la reconstruccion historica sea mas dificil que en lugares como la
cuenca de Santa Barbara (California) o la ensenada de Saanich (Canada) (Salvatteci
et al., 2014; 2019). Varios nucleos de sedimentos recolectados de 7 a 15°S del
margen peruano muestran una gran pausa en la sedimentacion de varios miles de
afios desde el Ultimo Méaximo Glacial hasta el Holoceno tardio (Skilbeck & Fink,
2006; Erdem et al., 2016). Las discontinuidades aparecen mas durante el Holoceno,
especialmente en el Holoceno medio y temprano (Erdem et al., 2016). La textura
sedimentaria se caracteriza por secuencias laminadas de varios centimetros de largo
mezcladas con depositos homogéneos y con evidencia de mezcla (Salvatteci et al.,

2014a).

Se pueden producir depositos homogéneos mediante bioturbacion o mediante la
adicion de material pre-depositado desde arriba (Salvatteci et al., 2014). Trabajos
anteriores han demostrado que los sedimentos marinos recolectados a los ~14 y
15°S muestran la secuencia sedimentaria mucho mas completa que los nucleos de
sedimentos del norte de Perti (Doering et al., 2016; Erdem et al., 2016; Salvatteci

et al., 2016). Sin embargo, los registros colectados en Ilo (Salvatteci et al., 2019)
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presentan mas secuencias laminadas en comparacion con otros nucleos colectados

frente a Peru.

e) Proxies
El nimero y las caracteristicas de las particulas que se sedimentan en el fondo
marino, tienen relacion con las condiciones ambientales o climaticas de cuando se
generaron, pudiendo ser usadas como indicadores o proxies de las condiciones
climéticas del pasado (e.g. Brassell et al., 1986; Berger et al. 1989; Freundenthal et
al., 2001). En paleoceanografia, los proxies son trazadores medibles de variables

ambientales como la temperatura superficial del mar (TSM).

- Temperatura superficial del mar en el pasado
Existen varias técnicas para obtener la temperatura de épocas pasadas, siendo una
de ellas el indice Uk37 de insaturacion de alquenonas. Las alquenonas son
moléculas en cuya estructura son etil- y metil-cetonas de 37 a 39 carbonos,
biosintetizadas por un grupo de algas haptofitas pertenecientes al nanoplancton,
estrictamente los cocolitoforidos Emiliania huxleyi y Gephyrocapsa oceanica
(Brassell et al., 1986; Prahl & Wakeham, 1987). El indice se basa en la proporcion
de las cetonas di-(C37:2) y tri-(C37:3) insaturadas y el grado de insaturacion de una
serie de alquenonas estd directamente relacionada con la temperatura de
crecimiento (Prahl & Wakeham, 1987). De los cocolitoféridos anteriormente
sefialados, E. huxleyi es el méas abundante, cosmopolita y por lo general representa
el 60 al 80% del conjunto de cocolitoforidos (Herbert, 2003). Tanto esta especie
como G. oceanica requieren de la luz solar para subsistir y es por ello que

permanecen en la capa fotica (Herbert, 2003), teniendo como resultado que estos
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productores de alquenonas puedan biosintetizar los lipidos en temperaturas relativas

a la TSM o las de la termoclina, dependiendo de la profundidad en donde se esté

realizando la productividad en relacion con la capa de mezcla (Barton et al., 2013;

Sachs et al., 2013).

- Productividad exportada

La productividad exportada es la fraccion de la materia organica producida en la superficie
del océano que se transfiere hacia el océano profundo, transportando carbono fuera de la
zona fotica. La productividad exportada en los sedimentos puede ser inferida a través
de diferentes proxies, por ejemplo, el andlisis de silice biogénico que refleja la
productividad primaria producida por la biota de origen siliceo (diatomeas,
silicoflagelados, radiolarios, esponjas siliceas, etc.) (DeMaster, 1981). Otros
elementos como el Niquel (Ni), Cobre (Cu) y Cadmio (Cd) también son usados como
trazadores para la productividad exportada en ambientes del pasado ya que
representan el comportamiento de los nutrientes y la presencia de la materia orgénica
en la columna de agua (Boning et al., 2004; Nameroff et al., 2004; Tribovillard et al.,
2006). EIl Carbono Organico Total (COT) este indicador refleja la productividad
exportada de la zona eufoética que escapa a la remineralizacion en la capa superficial
de la columna de agua. Productividad generalmente compuesta por pellets fecales o
nieve marina (Suess, 1980). También se utiliza el radio Br/Ti como indicador de
contenido de materia organica, usandose como reflejo de la bioproductividad y
preservacion.

- Desnitrificacion

La desnitrificacion de la columna de agua puede ser indirectamente inferida a través

del andlisis de 8'°N en la materia organica sedimentaria. Este proxy es utilizado
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debido a que, en aguas deficientes de oxigeno, existe un consumo de nitrogeno
(pérdida) utilizado por otros microorganismos como medio oxidante, asi como las
bacterias quienes reducen el nitrato a N2, dejando un 4rea de nitrato restante en el
cuerpo de agua enriquecido con '°N, el cual aflora a la superficie y es tomado por
el fitoplancton y en ultima instancia transferido hacia los sedimentos (Altabet &
Francois, 1994; Agnihotri et al., 2008). En resumen, la desnitrificaciéon es un
indicador indirecto para trazar la oxigenacion de la columna de agua en ambientes

del pasado.

4.3. Dinoflagelados

a) Aspectos generales
Los dinoflagelados son organismos eucariotas unicelulares acuaticos,
pertenecientes al grupo Alveolata, el cual a su vez pertenece al supergrupo
Chromalveolata (Figura 1) (Hackett et al., 2007; Leander, 2008). Su presencia es
de vital importancia para la productividad de los océanos. Se pueden encontrar en
todos los ecosistemas acuaticos desde rios, lagos, lagunas, pero son mayoritarios en
los ecosistemas marinos y se encuentran en todas las latitudes, desde el Ecuador
hasta los polos. Las especies de dinoflagelados marinos son por lo general
abundantes en ambientes neriticos (sobre la plataforma continental, cercano al
litoral), incluyendo estuarios y mares interiores. Esto debido a la gran tolerancia de
muchos dinoflagelados a bajas salinidades, la disponibilidad de nutrientes y a la

estratificacion de las masas de agua (de Vernal & Marret, 2007).
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Figura 1. Arbol evolutivo de los eucariotas. Tomado de Lukes et al. (2009).

Los dinoflagelados se caracterizan por ser uno de los grupos fitoplanctonicos con
mayor movilidad dentro de la columna de agua. Durante la fase vegetativa
presentan dos flagelos, uno de ellos denominado flagelo transversal que rodea la
célula transversalmente (alrededor del cingulo) y el otro denominado flagelo
longitudinal, el cual se localiza ventralmente (paralelo al sulco) funcionando a
manera de timén (Figura 2) permitiéndole el nado vertical en la columna de agua.
Ambos flagelos les dan el caracteristico nado giratorio o en espiral, el cual inspird
en su momento a Biitschli (1885) quien propuso el nombre de dinoflagelado, del

griego dinos, que significa giro y del latin flagellum, que significa latigo pequefio.
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Las especies de dinoflagelados pueden clasificarse teniendo en cuenta la estructura
de la pared, las especies que poseen una cubierta celular rigida se les denomina
dinoflagelados tecados y los que no la poseen, se les denomina dinoflagelados
atecados o desnudos. Los dinoflagelados tecados presentan una pared cubierta por
placas y también prolongaciones en la epiteca e hipoteca conocidas como cuernos.
Las placas son de naturaleza celuldsica y son una caracteristica taxondmica por
excelencia, puesto que el nimero, posicion y forma es propio de cada especie. En
el caso de los dinoflagelados atecados, es posible diferenciar un epicono e
hipocono, aunque debido a la ausencia de tecas, su preservacion es dificil, por lo
que su estudio puede ser complicado. En este grupo se encuentran especies del
orden de los Gymnodiniales (e.g., Karenia, Gymnodinium), que estan asociados a
eventos FAN en diferentes partes del mundo (Stumpf et al., 2009; Pierce et al.,

2003).
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Figura 2. Morfologia general externa y terminologia de un dinoflagelado tecado
(Boyd, 2016). Modificado de Evitt (1985) y Fensome et al. (1996)

Las especies de dinoflagelados que producen floraciones logran picos altos de
crecimiento poblacional (107 — 10% células L) en aguas calmas o en los frentes
originados por la union de aguas estratificadas de zonas oceénicas y costeras. En su
mayoria estas especies son fotosintéticas (e.g., Alexandrium spp.). Sin embargo,
algunas son heterdtrofas (e.g. Protoperidinium depressum, Oxyrrhis marina).
Pudiendo alcanzar altas concentraciones en ambientes estuarinos y zonas costeras
(Tomas et al., 1999, Graham et al., 2009). Mientras tanto, especies como
Dinophysis spp. son mixotrofas y, aunque no alcanzan elevadas concentraciones, si
pueden causar problemas de intoxicaciones diarreicas en humanos debido a que

presentan una elevada toxicidad celular (Pizarro et al., 2008; Hackett et al., 2009).

b) Ciclos de vida
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La principal modalidad reproductiva dentro del ciclo de vida de los dinoflagelados
es la asexual, sin embargo, algunas especies también presentan reproduccion sexual
(Joyce, 2004). El 10% del total de especies existentes de dinoflagelados tiene la
capacidad de reproducirse sexualmente (Dale, 1983), siendo capaces de generar
durante este periodo, un quiste de resistencia que les da la posibilidad de habitar en
habitats planctonicos y bentdnicos (Anderson, 1998) (Figura 3). Pero no solamente
el quiste de resistencia es resultado de la reproduccion sexual (Turpin et al., 1978;
Pfiester & Anderson, 1987; Kremp & Heiskanen, 1999). Hay investigaciones en
donde se han observado quistes de resistencia formados de forma asexual (Kremp
& Parrow, 2006). Esta fase asexual dentro del ciclo de vida tiene fin cuando hay
cambios desfavorables en las condiciones ambientales, contexto que propicia la
sexualidad y la formacion de gametos (Persson et al., 2008). Las células producto
de la gametogénesis se fusionan formando una gran célula denominada planocigoto,
la cual en un plazo corto de tiempo (pocos dias) se convierte en un quiste de

resistencia bentonico (hipnocigoto).
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Figura 3. Ciclo de vida de un dinoflagelado, ejemplo de Alexandrium sp. (Tomado
de Genovesi et al., 2006)
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Figura 4. Modelo conceptual de los principales procesos que controlan la
produccion, transporte, deposicion y preservacion de los quistes de dinoflagelados
en el registro sedimentario.
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Durante las FANSs el proceso de enquistamiento toma lugar en el pico maximo del
crecimiento exponencial (Dale, 1983), sigue constante el flujo de enquistamiento
durante los periodos de mantenimiento y declive de la floracion. Después, los
quistes sedimentan en ambientes mas someros semi cerrados en donde tienden a
acumularse y a formar bancos de quistes que serviran como semillero para
posteriores floraciones. La capacidad que tienen los dinoflagelados para enquistarse
en condiciones adversas (Anderson & Wall, 1978; Schmitter, 1979; Nagasaki et al.,
2000), podria explicar la amplia distribucion de este grupo a nivel mundial en
ambientes extremadamente desfavorables (Wyatt & Jenkinson, 1997; Sellner et al.,
2003).

¢) El registro sedimentario de dinoflagelados

Los dinoflagelados pueden registrarse en el sedimento debido a los quistes de
resistencia que estan hechos de dinosporina, un material orgdnico muy resistente a
procesos diagenéticos y bioldgicos (Kokinos et al., 1998; Dale, 2001; Tsujino et al.,
2002; Tsujino & Uchida, 2004). El enquistamiento le permite a la célula vegetativa
ser viable en el sedimento por muchos afios pudiendo soportar condiciones de
anoxia, temperaturas bajas y oscuridad (Anderson et al., 1987; Lewis et al., 1999;
Dale, 2001; McQuoid et al., 2002). Durante esta etapa la actividad metabdlica se ve
muy reducida (Anderson, 1980). Ocurre un engrosamiento y fortalecimiento de la
pared celular, se reduce la pigmentacion fotosintética y se consumen los productos
de reserva debido a la disminucion del contenido celular dandole a cada especie de

quiste una particularidad propia, la cual va a ser de utilidad para la identificacion
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taxonomica de los ensambles de quistes que se preserven en el sedimento durante

el tiempo (Salgado, 2011).

V. METODOLOGIA

5.1. Area de estudio
Se analizaron los testigos sedimentarios M77/2-024-5 y G10 (Figura 5). El testigo

M77/2-024-5 fue colectado durante la expedicion Meteor frente a Huacho
(11°05.01°S, 78°00.91°W) en el 2008 a una profundidad de 271 metros, el analisis
de este testigo corresponde al periodo MIS 5e (Salvatteci et al., 2022). El testigo
G10 se colectd durante la expedicion Galathea frente a Pisco (14°23°S, 76°23.9°W)
en el 2007 a una profundidad de 312 metros y corresponde al periodo del Holoceno
(Salvatteci et al. 2016). El testigo M77/2-024-5 no presentd una secuencia completa
del Holoceno (Salvatteci et al. 2022), por lo que fue necesario usar un testigo que

presentara una secuencia mas completa del Holoceno (Salvatteci et al., 2019).
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Figura 5. Localizacion de los nucleos sedimentarios correspondientes al MIS 5Se
(Testigo M77/2-024-5) y Holoceno (Testigo G-10.) Los marcadores azules
indican la posicion de los nticleos de sedimento utilizados en este estudio.

Aunque ambos testigos se localizan en la plataforma externa o talud superior (271
y 312 m de profundidad), estas posiciones son apropiadas para estudios
paleoceanograficos basados en quistes de dinoflagelados. Si bien muchas especies
formadoras de FAN se desarrollan principalmente en ambientes costeros, los
quistes producidos durante su ciclo de vida pueden ser transportados mar adentro
mediante corrientes superficiales, procesos de mezcla y sedimentacion antes de su

depdsito. Ademas, los sedimentos de la plataforma externa y el talud superior
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presentan condiciones mas favorables para la preservacion de registros continuos
de largo plazo, al estar menos expuestos al retrabajo sedimentario y a la erosion que

los ambientes mas someros.

La seleccion de estos testigos respondi6 a la disponibilidad de registros bien datados
correspondientes al MIS 5e y al Holoceno en la margen peruana, ya que actualmente
no existen secuencias continuas que incluyan ambos intervalos en un mismo sitio
de estudio.

5.2. Muestreo

Datacion

Modelo de edad para M77/2-024-5:

La datacion del testigo M77/2-024-5 (Figura 6) fue realizada por Scholz et al.
(2014) y refinada por Salvatteci et al. (2022). Scholz et al. (2014) correlacionaron
el tamafio de grano y el registro de carbono organico con el registro de §'%0
bentonico global. Para restringir mejor el modelo de edad de este testigo, Salvatteci
et al. (2022) seleccionaron muestras de 1093 a 1388 cm de profundidad y al menos
10 ejemplares intactos y sin signos de degradacion del foraminifero bentonico
Bolivina seminuda fueron seleccionados para el registro de §'*0. Las mediciones
de los isotopos de oxigeno fueron realizadas previamente en el Leibniz Labor,
Christian-Albrechts-University, Kiel (Alemania). El §'%0 benténico compilado se
compard con el registro 8'%0 del niicleo M77/2-24 para establecer la cronologia. Se
emparejaron cuatro puntos de empate entre el $'30 apilado y el registro benténico
8'%0 del nucleo M77/2-24. Finalmente, se realizo una regresion lineal entre la

profundidad del testigo y la edad estimada (y = 0.107x-7.4277, 1*=0.99) para
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obtener la datacion de M77/2-24. Las diferencias con la cronologia publicada

anteriormente estan en el orden de ~2 to 3 ka (Salvatteci et al., 2022).

105.6 ~110.6 kyr  110.6 —120.1 kyr 1201 -130.8 kyr 1308 1379 kyr  137.9- 142.1 kyr
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70

80

100 -

Figura 6. Imagen fotografica correspondiente al MIS 5Se del testigo M77/2-24.
Imagen tomada de (Salvatteci et al., 2022)

Modelo de edad para G10:

Salvatteci et al. (2016) realizaron 31 analisis de '*C en materia organica y
cosntruyeron un modelo de edad basdndose en la masa acumulada por profundidad
debido a los cambios involucrados con la densidad de los sedimentos. Se llevo a
cabo un analisis estratigrafico basado en imagenes obtenidas por rayos X para
facilitar la identificacion de secciones en bandas, laminadas, desplomadas y con
bioturbacion. Los respectivos analisis de '*C solo se realizaron en las secciones
laminadas y en bandas del testigo. El G10 cubre al Holoceno desde 10.3 a 0.4 ka

BP (antes del presente).
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Profundidad (cm)

Figura 7. Iméagenes fotograficas y en rayos X de los sedimentos del testigo G-10.
Los nimeros a la izquierda de cada seccion (S1 a S6, donde S6 es la seccion mas
reciente) indican las edades radiocarbono (cal BP). Los rectangulos de lineas
punteadas a la izquierda de las iméagenes indican la redepositacion de sedimentos
previamente depositados y las lineas al lado derecho de las radiografias indican si
el muestreo fue regular (cada cm) o espaciado (cada 2 cm). Imagen tomada de
Salvatteci et al. (2016).

5.3. Preparacion de muestras palinolégicas y microscopia

Se analizaron 29 muestras extraidas del testigo M77/2-024-5 correspondiente al
periodo MIS Se y 28 muestras del testigo G10 correspondientes al Holoceno (Tabla
1). Para el anélisis de los quistes de dinoflagelados se realiz6 la técnica palinolégica
de acuerdo con la metodologia basada en Mertens et al. (2009) y Fuentes et al.
(2018), que se detalla brevemente a continuacion. Las muestras se dejaron secar en
el horno a una temperatura de 55 £ 5°C durante aproximadamente 90 minutos.
Posteriormente se adicion6 una tableta del marcador biologico Lycopodium
clavatum (Mertens et al., 2009), que contienen una cantidad conocida de esporas y
se utilizo para estimar las concentraciones de palinomorfos en funcion del peso seco

de los sedimentos. Luego las muestras se tamizaron a través de mallas de 100 um y
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10 um. La fraccion retenida en la malla de 10 pm fue sometida a la adicion sucesiva
de acidos clorhidrico y fluorhidrico. Para disolver la fraccion carbonatada del
sedimento se agregé HCI al 10 %. El material siliceo se eliminé con HF al 40 %
dejando reposar por 24 horas, seguido de un segundo tratamiento con HClI al 10 %
con el objetivo de eliminar los fluorosilicatos precipitados. Después, las muestras
se enjuagaron con agua destilada y se sometieron a un bafio ultrasénico por 4
minutos, para luego ser tamizadas por segunda vez a través de una malla de 10 pm,
centrifugdndose entre cada adicion de 4cidos. Finalmente, con el material resultante
se montaron ldminas semipermanentes con gel de glicerina-grenetina para la

observacion microscopica (Figura 8).

vy [a :ll hﬂi l ,

Figura 8. Laminas portaobjetos con la muestra procesada de sedimento listas y
posterior conteo en el microscopio.
Para el MIS5e los conteos totales variaron de 300 a 303 para quistes de
dinoflagelados y en cuanto para el Holoceno los conteos totales variaron de 300 a
309 quistes por muestra. En el caso de las muestras del MIS 5e, se tuvieron que

contar dos laminas portaobjetos por muestra para poder llegar a la cantidad minima
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de quistes de dinoflagelados. De igual manera se realizo el conteo de las esporas de

Lycopodium clavatum (marcador bioldgico) observadas.

Las observaciones en el microscopio se realizaron con aumentos de 200x o 400x y
la identificacion se ajust6 a la nomenclatura de quistes de Head (1996), Zonneveld
y Pospelova (2015) y Radi et al. (2013). Los principales taxones de dinoflagelados
se agruparon de acuerdo a Over y Pospelova (2022) que definieron grupos de
acuerdo con su rareza, similitudes morfologicas y/o afiliacion ambiental. Por
ejemplo, Brigantedinium spp. es una agrupacion de las especies Brigantedinium
que en este estudio no se pudieron clasificar dada la orientacion del arqueopilo
muchas veces esto impide la identificacion a nivel de especie. En cuanto a
Echinidinum spp. este abarca a los identificados dentro del género Echinidinium,
los cuales son quistes marrones con numerosos procesos y con una medida menor

a 30 pm.

5.4. Analisis estadisticos y estimaciones cuantitativas

Para los andlisis estadisticos, se consideraron uUnicamente los taxones que
presentaron una abundancia relativa > 1.5% y una frecuencia de ocurrencia > 20%
en el conjunto de muestras, con el fin de minimizar el ruido asociado a especies
raras. Para estimar cambios en cuanto a la diversidad de los ensambles de quistes
de dinoflagelados en el MIS 5e y el Holoceno se calcularon estos indices: riqueza
de especies y el indice de Shannon-Wiener (IWS). La riqueza de especies para
calcular la variacion del nimero de especies en cada intervalo de 1.5 m. El indice
de Shannon-Wiener (ISW), el cual expresa la uniformidad de todas las especies de

la muestra. Indica la relacion entre el nimero de individuos y el nimero de especies
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encontradas en un ambiente determinado. El calculo de la diversidad es en
bits/individuo y se obtienen valores de 0-5. (Moreno, 2001). La formula es la

siguiente:

H’ =- ) pi log2 pi
pi=ni/n
ni = nimero de individuos de una especie

n = total de individuos

Adaptacion: I =) pix 3,3219 Log pi

El ISW tiene en cuenta el numero de especies en cada muestra y qué tan similar
numéricamente es cada especie entre si en una medida de "equidad". Cuando las
abundancias de cada especie son mas desiguales, el ISW se aproxima a cero.

Se realizaron analisis de conglomerados (cluster) y de correlacion para evaluar los
patrones de asociacion entre los grupos taxondmicos de dinoflagelados en ambos
periodos. Asimismo, se aplicaron andlisis multivariados de componentes
principales (PCA) para explorar los principales patrones de variacion de los
ensambles de quistes, analisis de correspondencia (CA) para evaluar las similitudes
y diferencias entre los periodos de estudio, y andlisis de correspondencia canonica
(CCA) para determinar la relacion entre los ensambles de quistes de dinoflagelados
y las variables paleoambientales (SST, TOC, &N y H:A). Finalmente, se realizo
una correlacion de Spearman para evaluar la fuerza y direccion de la asociacion
entre las variables paleoambientales y los principales grupos de quistes de

dinoflagelados.
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VI. RESULTADOS

6.1. Concentraciones totales de quistes de dinoflagelados.

Las concentraciones de quistes de dinoflagelados fueron mayores durante el
Holoceno en comparacion con el MIS 5e. La concentracion total de quistes de
dinoflagelados para el MIS5e fue de 3487 a 25414 quistes g-1, con un promedio de
10556 g-1. Por el contrario, para el Holoceno, las concentraciones totales variaron
de 6308 a 417761 quistes g-1, con un promedio de 153163 g-1 (Figura 9). Esto
representa incrementos de hasta aproximadamente dos 6rdenes de magnitud en las

concentraciones de quistes de dinoflagelados durante el Holoceno.

Se encontraron los mismos grupos en ambos periodos estudiados. En el MIS5e las
especies mas abundantes fueron: Brigantedinium spp. y Selenopemphix nephroides.
Mientras tanto en el Holoceno las especies mas abundantes fueron Echinidinium
spp. y Brigantedinium spp. Se observo en el MIS 5e presencia de Lingulodinium
machaerophorum y nula presencia de este en el Holoceno. Por su parte en el
Holoceno se encontraron concentraciones de Operculodinium centrocarpum
mientras que en el MIS 5e la concentracion fue baja. Las especies de Spiniferites
fueron mas abundantes en el MIS 5e que en el Holoceno, destacando S. delicatus,

S. belerius, S. mirabilis, S. belerius, S. mirabilis y S. ramosus (Figura 9).
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Figura 9. Abundancia relativa (%) y desviacion estandar de los principales taxones de quistes de dinoflagelados durante el

MIS5e y el Holoceno.
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Figura 10. Abundancia relativa de quistes de dinoflagelados, y los principales grupos de quistes de dinoflagelados heterdtrofos
(abundancia relativa > 1.5% y frecuencia de ocurrencia > 20%). Los puntos dispersos de color negro en el testigo G-10
representan el hiato (ausencia de datos) presente en este testigo.
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Figura 11. Abundancia relativa de los principales grupos de quistes de dinoflagelados autétrofos (abundancia relativa > 1.5% y frecuencia
de ocurrencia > 20%) y el ratio Heterdtrofos/autdtrofos. Los puntos dispersos de color negro en el testigo G-10 representan el hiato
(ausencia de datos) presente en este testigo.
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Figura 12. Concentracion total de Heterotrofos (H), Autotrofos (A), No
Identificados (NN), Ratio de Heterotrofos-Autétrofos (H:A), Indice de Shannon
Weiner (ISW), riqueza de especies, reconstruccion cuantitativa de la Temperatura
Superficial del Mar (TSM), desnitrificacion de la columna de agua (5'°N),
porcentaje de Carbono Organico Total (%COT) del Holoceno y MIS 5Se.

6.2. Composicion taxonémica de quistes de dinoflagelados

En los dos testigos se identificaron un total de 70 taxa (Tabla 1), pero solo la
abundancia de 26 tuvo una abundancia relativa > 1.5% y una frecuencia de
ocurrencia > 20% (Figura 9 y 10) las cuales fueron Brigantedinium spp.,

Echinidinium spp., Lejeunecysta sp., Quinquecuspis concreta, Protoperidinium

americanum, Protoperidinium cf. conicoides, P. nudum, Protoperidinium sp.,

Polykrikos kofoidii, P. schwartzii, Selenopemphix nephroides, S. quanta, S. nudum,

Impagidinium  spp., Lingulodinium machaerophorum, Nematosphaeropsis
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labyrinthus,  Nematosphaeropsis  sp.,  Operculodinium  centrocarpum,
Operculodinium sp., Spiniferites belerius, S. delicatus, S. elongatus, S. mirabilis, S.
membranaceous y S. ramosus. El porcentaje promedio de quistes no identificados

fue de 0.11% para el Holoceno y 0.45% para el MIS Se.

Tabla 1. Citacion taxondmica de los quistes de dinoflagelados utilizados en este
estudio.

Especie (nombre palinologico) Afinidad biologica

Autotrofos

Ataxiodinium choane Gonyaulax spp.

Ataxiodinium sp. Gonyaulax spp.

Impagidinium spl. Incierto

Impagidinium sp2. Incierto

Impagidinium sp3. Incierto

Impagidinium sp4. Incierto

Impagidinium patulum Incierto

Impagidinium paradoxum Incierto

Impagidinium sphaericum Incierto

Impagidinium velorum Incierto

Lingulodinium machaerophorum Lingulaulax polyedra

Nematosphaeropsis labyrinthus Gonyaulax spinifera

Nematosphaeropsis sp. Gonyaulax spp.

Operculodinium centrocarpum Protoceratium reticulatum

Operculodinium israelianum Posiblemente Protoceratium

Operculodinium longispiniperum Incierto

Operculodinium sp. Incierto

Pentapahrsodinium dalei Pentapharsodinium dalei

Polysphaeridinium sp1. Incierto

Polysphaeridium sp?2. Incierto

Pyxidinopsis spl. Incierto

Pyxidinopsis sp2. Incierto

Pyxidinopsis sp3. Incierto

Spiniferites belerius Incierto

Spiniferites bentori Gonyaulax nezaniae

Spiniferites delicatus Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.

Spiniferites elongatus Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.
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Spiniferites mirabilis

Spiniferites membranaceous
Spiniferites pachydermus
Spiniferites pacificus
Spiniferites ramosus

Spiniferites sp.
Spiniferites spl.

Spiniferites sp2.

Heterotrofos

Brigantedinium spp.

Echinidium aculeatum

Echinidinium delicatum
Echinidinium granulatum
Echinidinium sleipnerensis
Echinidinium transparantum
Echinidinium sp1.

Echinidinium sp2 (cf. Islandinium
brevispinum?)

Echinidinium sp3.

Echinidinium sp4.

Echinidinium sp5.

Echinidinium spb6. (cf. Islandinium
minutum?)

Echinidinium sp7 (cf. Transparantum)
Echinidinium spA? (Radi et al., 2013)
Lejeunecysta spl.

Lejeunecysta sp2.

Polykrikos kofoidii

Polykrikos schwartzii
Polykrikos spl.

Polykrikos sp2.
Protoperidinium americanum
Protoperidinium cf. conicoides
Protoperidinium nudum
Protoperidinium sp.

Quinquecuspis concreta

Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.

Gonyaulax membranacea
Gonyaulax ellegaardiae
Gonyaulax spinifera
Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.
Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.
Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.
Probablemente un quiste de
Gonyaulax spp.

Numerosas especies heterotrofas
Incierto
Incierto
Incierto
Incierto
Incierto
Incierto
Incierto

Incierto
Incierto
Incierto
Incierto

Incierto

Incierto

Incierto

Probablemente un quiste de
Protoperidinium

Polykrikos kofoidii

Polykrikos schwartzii

Probablemente un quiste de Polykrikos
Probablemente un quiste de Polykrikos
Protoperidinium americanum
Protoperidinium conicoides
Protoperidinium nudum
Probablemente un quiste de
Protoperidinium

Probablemente un quiste de
Protoperidinium leonis
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Selenopemphix brevispinosum Incierto

Selenopemphix nephroides Protoperidinium subinerme
Selenopemphix quanta Protoperidinium conicum
Selenopemphix undulata Incierto
Selenopemphix sp. Incierto
Stelladinium stellatum Probablemente un quiste de
Protoperidinium
Stelladinium sp. Probablemente un quiste de
Protoperidinium
Trinovantedinium applanatum Protoperidinium compressum
Trinovantedinium spp. Probablemente un quiste de
Protoperidinium
Votadinium calvum Protoperidinium oblongum
Votadinium sp. Probablemente un quiste de
Protoperidinium

*La relacion teca-quiste fueron sacadas de Ellegaard et al. (2003), Gu et al. (2021),
Mertens et al. (2015), Zonneveld & Pospelova (2015).

El indice de Shannon-Wiener fue mayor a 2 tanto en el Holoceno como en el MIS
Se (Figura 11). Los valores mas altos (73) se observaron en el Holoceno temprano
(3.2 a 0.5 ka) y tardio (10.29 a 7.91 ka), mientras que los valores mas bajos se
observaron entre 3.6 a 7.9 ka (holoceno medio). Se observd un incremento en la
diversidad de especies durante el Holoceno desde 3.5 ka hasta afios recientes. En
el MIS 5e los valores de diversidad disminuyeron desde el inicio de este periodo
hacia los tultimos afios de este. Se observd una oscilacion entre descensos y
aumentos de diversidad entre 128.8 y 122.9 ka A partir de 119.2 ka los valores de

diversidad se incrementaron hasta el 115.9 ka (Figura 12).

El porcentaje de quistes de dinoflagelados autdtrofos fue de 16% para el MIS Se y
11.7% para el Holoceno (Figura 11). Las especies mas abundantes en el MIS Se
fueron Lingulodinium machaerophorum (1.4%), Spiniferites belerius (3%),

Spiniferites delicatus (2.2%) y Spiniferites ramosus (1.5%), abundancias relativas
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promedio que varian entre 1.4 a 3%. En el Holoceno la especie mas abundante fue

Operculodinium centrocarpum con 7% (Figura 9).

En general la razon de H:A fue mayor durante el Holoceno (16.17) que durante el
MIS5e (10.49). Durante el MIS Se, se registr6 un maximo en el afo 119.2 para
luego disminuir hacia la superficie del testigo. Mientras tanto en el Holoceno, los
valores tendieron a incrementarse desde la base del testigo (10.29 ka) hasta un valor
maximo de 75 a 7.58 ka, posteriormente los valores disminuyeron hacia la

superficie del testigo (Figura 11).

Durante el MIS 5e, las abundancias de Brigantedinium spp. a lo largo del testigo se
mantuvieron casi constantes y en el caso de Echinidinium spp. se observo un valor
maximo a los 121.5 ka. Mientras tanto S. nephroides registr6 un aumento en
abundancia desde la base del testigo hasta la superficie. En cuanto a S. quanta las
menores abundancias se observaron en la base y en la seccion superficial del testigo,
los mayores valores se observaron desde los 120 a 128 ka. Las abundancias de P.
americanum tendieron a incrementarse a partir de 120 a 116 ka (Figura 10). En el
caso de los quistes de dinoflagelados autotrofos como Lingulodinium
machaerophorum, sus abundancias se incrementaron desde 128.2 ka para luego
disminuir progresivamente hasta 126 ka, ademas se observaron picos de abundancia
en los anos 120.8 y 122.9. En cuanto al género Spiniferites, las especies S. belerius,
S. delicatus, S. mirabilis, S. membranaceous S. ramosus presentaron un patron
similar de bajas abundancias en la mayor parte del testigo con los mayores valores
en la base. S. delicatus fue la especie que mantuvo mayores abundancias por mas

tiempo desde 125.6 hasta 128.2 ka (Figura 10). S. mirabilis tuvo un pico de
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abundancia en el afo 124 ka disminuyendo progresivamente hacia el tope del

testigo.

Durante el Holoceno, se observan patrones temporales en la especie Brigantedinium
spp. aproximadamente en los afios 2 a 4 ka hay un aumento significativo que
disminuye para luego volver a subir entre los 8 a 9ka. Casi la misma variabilidad
temporal se observo a lo largo del testigo con dos aumentos significativos para
Echinidinium spp. y Protoperidinium americanum en el mismo rango de afios. En
cuanto a S. nephroides y S. quanta tuvieron valores mucho mas bajos que en el MIS

Se, sin patrones temporales (Figura 10).

6.3. Analisis de componentes principales (PCA)

Se observaron asociaciones de especies en dos grandes grupos: Holoceno y MIS 5e
(Figura 13 y 14). En el primer componente principal (PC1), el cual explicé el
65.93% de la varianza, Echinidinium spp. tuvo mayor peso en la parte positiva de
la distribucion de los casos en este componente. Por el contrario, Selenopemphix
nephroides. tuvo el mayor peso de la distribucion en la parte negativa del
componente presentado una débil asociacion con Brigantedinium spp. En cuanto al
segundo componente principal, el cual explico el 12.51% de la varianza (PC2),
Brigantedinium spp. tuvo el mayor peso de la distribucion en la parte positiva del
componente y forma opuesta Selenopemphix nephroides tuvo el mayor peso en la
parte negativa de la distribucion de los casos. Finalmente, en el tercer componente
principal (PC3) y con el 10.01% de los datos explicados, Operculodinium
centrocarpum tuvo el mayor peso de la distribucion de los datos en este
componente. Nuevamente, Selenopemphix nephroides, fue la especie con mayor

peso en la parte negativa de la distribucion seguido de Echinidinium spp.
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Figura 13. Correlaciones de los 3 primeros componentes principales de las 26

variables seleccionadas durante el MIS 5e y Holoceno. E1 PC1, PC2 y PC3

explican el 88.52% de la varianza del set de datos.
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Component 2

Figura 14. Biplot con los 2 primeros componentes principales de las 26 variables
seleccionadas durante el MIS 5e y Holoceno.

6.4. Correlacion de Spearman

Se realiz6 Correlacion de Spearman entre las principales especies presentes en el
MIS 5ey el Holoceno, asi también la correlacion con las variables paleoambientales
y ratio H:A. Se observaron correlaciones significativas entre especies (Tabla 2) el
heterdtrofo Brigantedinium spp.  tuvo una correlacion significativa con
Echinidinium spp. quien a su vez tuvo fuerte una correlacién con los autdtrofos
Lingulodinium machaerophorum, Operculodinium centrocarpum y Spiniferites
delicatus con los heterotrofos Selenopemphix nephroides, Selenopemphix quanta.
Lingulodinium machaerophorum estuvo correlacionado con Spiniferites delicatus
y Spiniferites mirabilis. Operculodinium centrocarpum tuvo una fuerte correlacion

con Selenopemphix quanta. Spiniferites delicatus a su vez estuvo fuertemente

52



correlacionado con S. nephroides y S. quanta. Mientras tanto S. mirabilis tuvo una

fuerte correlacion con Lingulodinium machaerophorum 'y Selenopemphix quanta.

En cuanto a la relacion con las variables paleoambientales, Echinidinium spp. y la
cual presentd una fuerte correlacion con TSM, §'°N y ratio H:A. De la misma forma
Lingulodinium machaerophorum también estuvo fuertemente correlacionada con
las mismas variables. Mientras tanto Operculodinium centrocarpum solamente
tuvo una fuerte correlacion con TSM. De la misma forma el heterdtrofo
Selenopemphix nephroides presentd una fuerte correlacion con la variable TSM,
pero también con COT y &'°N. Cabe destacar que los autétrofos Spiniferites
delicatus y S. mirabilis fueron los que tuvieron los mas altos valores de correlacion

con TSM y 8'°N (Tabla 2).
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Tabla 2. Correlacion de Spearman aplicado a las especies agrupadas de quistes de dinoflagelados durante el Holoceno y MIS 5Se, reconstruccion cuantitativa de
la Temperatura Superficial del Mar (TSM), desnitrificacion de la columna de agua (3'°N), Carbono Orgéanico Total (COT), ratio de Heterétrofos-Autdtrofos
(H:A) del Holoceno y MIS 5Se. La abundancia relativa (%) fue utilizada para estos resultados.

Briganted Echinidin Impagidlin Lejeunecy Linguloali Nematosy Nematosy Opercutod Operculog Polykriko: Polykriko{ Protaperit Protoperii Profoperit Profoperi QufnquecSeienopeSelenopeSefenopeSelenopeSpfnfferitéSpiniferitJSpiniferftJSpinffen‘téSpiniferitéSpfnfferftéSST T0C  |dI&N
Brigantedinium spp.
Echinidinium spp. Q47
Impagidinium spp. Q15 0.8
Lejeunecysta sp. 018 0.08 -0.08
Lingulodlinium machaerophorum | 0.16] .56™ 051" 008
Nematosphaeropsis fabyrinthus | 0] 009 0150 Q01 008
Nematosphagropsis sp. DA 015 005 0420 03] 008
Qperculodinium centrocarpum 16 049 0317 004 08™] 017 0
Operculodinium sp. 0190 044 031 016 023 0 005 -003
Polykrikos kofoidii 023 0487 07 003 0461 006 029" 049 0
Polykrikos schwarfzi Q327 0430 032 002 046" 0357 047 048 0] 02
Protoperidinium americanum Q33 036%) 0307 002 D43 023 044 0357 0] 024 061
Profoperidinium cf conicoides 0 01 033 02 037 003 004 007 M8 03] 093] 0
Protoperidinium nudum 018 042 007 0 0420 033 0] 009 0387 043 0| 006 M
Protoperidinium sp. 026 007 031 008 01 026 02 003 05™ 021 25 025 041 D46
Quinquecuspis concrefa 004 02r) 003 005 043 003 007 025 005 026 O 041 008 O] 003
Selenopemphix nephroides 03] 078" 02 008 053 026 -0.24] D67 03] 052 059%| 048 007 O 0 028
Selenopemphix quanta 018 0.5 035 008 056 0327 048 D51 0] 3T 047 045 008 0440 048 021 061
Selenopemphix undllata 013 03%) 053 0327 4 0297 04) 045 025 027 05| 043 001 021 031 019 059 3
Selenopemphix sp. QA 045" 05 001 Q32 00 023 015 003 021 02 009 004 008 003 004 034 -0 03
Spiniferites belerius 017 029 028 045 02 007 006 03| 27| D4 025 045 042 0450 028" 04 041 02 02 A
Spiniferites delicatus 02 087 051 001 077 0287 0377 D63 0] G067 056 052 -026) 003 0420 048] O™ 074 53 04T 044
Spiniferites elongatus 003 026" 036" 009 03 M1 001 0357 023 5 027 0420 045 0090 04 047 036% 04" 0287 008 0277 038
Spiniferites mirabilis 013) 058 059 019 074 044 027 5T 003 0447 407 042% 026 007 048 005 05| 065 D54 Q417 036" 01T 0
Spiniferites membranaceous 006 0367 021] 002 0287 009 043 028 003 02 026 005 045 02 006 002 033 0297 026 023 041 0417 0417 0467
Spiniferites ramosuis 13 001 008 004 006 04 003 008 009 03 022 02 009 028 36" 008 004 07 023 M) 03re 004 0] 009 M
881 029') D73 045 0 0.69™ 018 -0.29°) 061™  016] 0.53™ Q5™ 047 004 003 001 021] 072 065 5™ 053 049 085" 0427 0687 047 003
T0C 023 034 007 009 024 004 003 5 005 039 30 026 02 003 A0 03 053 023 03 460 044 028 007 020 043 001 036
d16N 013 059 056% 001 066™( 018 026 5% 045 D43 027 ¥ 016 016 006 048 055 059 0387 0427 037 07 032 05 0447 001 0767 007
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6.4.1. Correlacion de Spearman aplicado a Componentes Principales

El primer componente principal (PC1) mostr6 correlaciones significativas con las
tres variables paleoambientales evaluadas (Tabla 3). PC1 se correlacion6
fuertemente con la temperatura superficial del mar (TSM; r = -0.73, **p<0.001),
con el contenido de carbono organico total (COT; r=-0.42, *p>0.01) y con 06'°N
(r=-0.54, **p < 0.001), pero de manera baja con el ratio heterotrofos/autétrofos
(H:A; r=0.27, p <0.05). El segundo componente principal (PC2) mostrd una correlacion
significativa con el ratio H:A (r=0.497, p=0.50, p<0.001), y correlaciones negativas débiles
con TSM (r=-0.24, p > 0.05) y 8"°N (r=-0.26, p < 0.05) (Tabla 3). El tercer componente
principal (PC3) mostrd una correlacion débil con TSM (r = -0.21, p > 0.05) y una

correlacion mas moderada con el ratio H: A (r=-0.31). En cambio, no present6 correlaciones

significativas con COT (r =0.49, p > 0.001) ni con 8"°N (r = -0.14) (Tabla 3).

Tabla 3. Correlacion de Spearman aplicado a los tres primeros componentes
principales de las 26 variables seleccionadas durante el MIS 5e y Holoceno con la
reconstruccion cuantitativa de la Temperatura Superficial del Mar (TSM),
desnitrificacion de la columna de agua (5'°N), Carbono Organico Total (COT),
ratio de Heterotrofos-Autotrofos (H:A)del Holoceno y MIS 5Se. La abundancia
relativa (%) fue utilizada para estos resultados.

Variable PC1 PC2 PC3

SST -0.73%%* -0.24 -0.21
OI5N -0.54%** -0.26 -0.14
COT -0.42%* -0.04 -0.18
H:A 0.27* 0.50%** -0.31*
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6.5. Analisis de Correspondencia (CA)
El analisis de correspondencia (CA) permitié explorar la estructura de los
ensambles de quistes de dinoflagelados a partir de sus abundancias relativas. Los
dos primeros ejes explicaron el 52.3 % de la inercia total, correspondiendo el 33.8

% al eje CAl yel 18.5 % al eje CA2 (Tabla 4).

El diagrama de ordenacion mostr6 una diferenciacion parcial entre las muestras del
Holoceno y del MIS 5e (Figura 16). Las muestras del Holoceno tendieron a
agruparse principalmente hacia los valores negativos del eje CA1 y positivos del
eje CA2, mientras que las muestras del MIS 5e presentaron una distribucién mas
amplia, concentrandose principalmente hacia los valores positivos del eje CAl y
negativos del eje CA2, aunque con un solapamiento parcial entre ambos periodos

alrededor del origen de la ordenacion.

En cuanto a las especies, Lingulodinium machaerophorum, Spiniferites mirabilis,
Spiniferites delicatus y Spiniferites membranaceous se ubicaron principalmente
hacia los valores positivos del eje CAl. Por el contrario, Operculodinium
centrocarpum, Polykrikos kofoidii, Polykrikos schwartzii y Nematosphaeropsis
labyrinthus se situaron hacia los valores negativos de este eje. Otras especies, como
Brigantedinium spp., Echinidinium spp. y Selenopemphix nephroides, ubicandose
proximas al origen de la ordenacion y mostrando una menor contribucion a la

diferenciacion observada entre las muestras en los dos primeros ejes.

Tabla 4. Eigenvalues, porcentaje de la inercia total explicada y porcentaje
acumulado de los ejes obtenidos mediante el Andlisis de Correspondencia (CA)
aplicado a los ensambles de quistes de dinoflagelados.
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Eje Eigenvalue % explicado % acumulado

CAl 0.309 33.8 33.8
CA2 0.169 18.5 52.3
CA3 0.080 8.8 61.2
Periodo ® Holoceno MIS 5e
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Figura 15. Diagrama de ordenacion del Analisis de Correspondencia (CA) basado
en las abundancias relativas de los ensambles de quistes de dinoflagelados.
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6.6.  Analisis de Correspondencia Canodnica (CCA)

El analisis de correspondencia candnica (CCA) mostr6 que las variables
ambientales incluidas (TSM, COT y &'°N) explicaron el 28.7 % de la variacion total
en la composicidn de los ensambles de quistes de dinoflagelados (inercia restringida
=0.261; inercia total = 0.912). El modelo global fue estadisticamente significativo

(prueba de permutacion, F = 6.83, p = 0.001) (Tabla 5).

El primer eje canonico (CCA1) explico el 87.4 % de la variacion restringida y fue
el Gnico eje significativo (F = 17.91, p = 0.001), mientras que los ejes CCA2 y
CCA3 explicaron el 8.8 % y 3.8 %, respectivamente, sin alcanzar significancia

estadistica (CCA2: p=0.183; CCA3: p=0.580) (Tabla 5).

El analisis por términos indicé que la temperatura superficial del mar (TSM) fue la
unica variable ambiental con una contribucion significativa a la ordenacion de los
ensambles (F = 17.82, p = 0.001). En contraste, el carbono orgénico total (COT)
mostré una contribucion marginal (F = 1.73, p = 0.091), mientras que 0'°N no

presentd un efecto significativo (F = 0.94, p = 0.434) (Tabla 6).

La ordenacion de las muestras y especies sobre el plano formado por CCA1y CCA2
se presenta en la Figura 16, donde las flechas representan el gradiente y la direccion

de las variables ambientales.
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Tabla 5. Valores de inercia total e inercia restringida, porcentaje de variacion
explicada por las variables ambientales, valores propios (eigenvalues) y
porcentaje de variacion explicado por cada eje candnico.

Componente Valor
Inercia total 0.9119
Inercia restringida 0.2613
Variacion explicada 28.7 %
Modelo global p=0.001
CCAl 87.4 % (p=10.001)
CCA2 8.8 % (p=0.183)
CCA3 3.8 % (p =0.580)

Tabla 6. Resultados de las pruebas de significancia mediante permutaciones (999
permutaciones) para el modelo global, los ejes canonicos y las variables
ambientales (TSM, COT y 6'°N).

Variable

TSM

COT

O*N

F p

17.82  0.001
1.73  0.091
0.94  0.434
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Figura 16. Diagrama de ordenacion del andlisis de correspondencia candnica
(CCA) de los ensambles de quistes de dinoflagelados y las variables ambientales.

6.7.  Analisis de clusters con Heatmap

El heatmap (Figura 17) mostrd una distribucion heterogénea de las abundancias
relativas de los quistes de dinoflagelados entre las muestras y los taxones
analizados. El andlisis de agrupamiento jerarquico permitié reconocer cuatro
clusters principales de especies con patrones de abundancia similares. El Cluster |
reunid especies que presentaron abundancias bajas a moderadas en la mayoria de
las muestras. El Cluster II agrupd las especies con las mayores abundancias
relativas, destacando Brigantedinium spp. y Echinidinium spp., las cuales

mostraron una banda continua de altas abundancias en un subconjunto de muestras.

60



En este mismo grupo, Selenopemphix nephroides y Operculodinium centrocarpum
también presentaron incrementos relativos, aunque de menor intensidad. El Cluster
IIT incluy6 especies con abundancias generalmente bajas y distribuciones mas
restringidas entre las muestras, mientras que el Cluster IV estuvo conformado por

taxones de baja frecuencia y presencia esporadica a lo largo del registro.
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VII. DISCUSION

7.1. Quistes de dinoflagelados en el MIS Se

Los ensambles de quistes de dinoflagelados parecen haber respondido a diferencias
significativas en las condiciones paleoceanograficas, como sugiere el andlisis de
heatmap (Figura 17). Las especies mas abundantes fueron Brigantedinium spp. y
Selenopemphix nephroides (Lewis et al., 1990; Zonneveld et al., 2013) lo cual
indica que en este periodo calido el afloramiento estuvo activo y en condiciones
para las floraciones de especies heterotrofas. Mientras tanto, la presencia de las
especies autdtrofas como Lingulodinium machaerophorum y Spiniferites delicatus
en este periodo indican relajamiento de las condiciones de afloramiento e
incremento de la TSM vy estratificacion (Over J., 2019; Bringué et al., 2013). Por
ultimo, se observo presencia de especies propias de aguas calidas, pero vinculadas
también a condiciones de afloramiento y estas fueron Protoperidinium americanum

y Quinquecuspis concreta (Zonneveld et al., 2013).

La abundancia de quistes de dinoflagelados en general se asocia a incremento de
variables paleoambientales durante MIS 5e. El incremento de quistes en el afio
119.2 ka coincide con niveles altos en TSM, 3'°N y COT (%) (Figura 9).
Brigantedinium spp. se mantuvo constante en valores durante todo el testigo al igual
que la TSM. Selenopemphix nephroides se comporté de forma muy variable a lo
largo del testigo y sus valores van aumentando hasta los ultimos afios del MIS 5e
ligado al comportamiento del COT (%). Lingulodinium machaerophorum tuvo
picos de abundancia durante 128.2, 122.9 y 120.8 ka en donde las TSM alcanzaron

26.3, 25.5 y 25.9 °C, valores maximos de TSM alcanzados en este periodo. En
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cuanto a Spiniferites delicatus su abundancia alcanzo6 el maximo durante la primera

parte del periodo en donde las TSM estuvieron en un rango de 25.8 a 26.3 °C.

La coexistencia de especies indicadoras de aguas frias, como Brigantedinium spp.
y de aguas calidas en zonas tropicales como Selenopemphix nephroides, y L.
machaerophorum, Spiniferites delicatus y S. mirabilis sugiere que el ultimo
interglacial estuvo caracterizado por una alta variabilidad ambiental en la zona
costera peruana. Esto podria explicarse por una compleja interaccion entre el
afloramiento costero y la presencia de aguas calidas superficiales. Coexistencia que
indica que el sistema de afloramiento fue capaz de mantener productividades altas,
incluso cuando masas de agua calida incursionaban la plataforma.
Reconstrucciones de TSM a partir de restos de otros organismos (e.g. foraminiferos
planctonicos) pueden ayudar a resolver la compleja interaccion entre el
afloramiento costero y la presencia de aguas calidas. Las alkenonas registran las
temperaturas durante la primavera y verano, mas no durante el invierno. Es probable
que durante el invierno haya habido presencia de upwelling, generando una mayor
productividad reflejada en la abundancia de dinoflagelados heterotrofos como

Brigantedinium spp.

La presencia constante de Brigantedinium spp. junto con Selenopemphix
nephroides a lo largo del testigo sugiere que el afloramiento peruano permanecid
activo durante el ultimo interglacial probablemente durante los meses de invierno,
pero probablemente con una intensidad reducida en comparacion con el Holoceno.
Eso concuerda con Contreras et al. (2010) en donde se observd que incluso bajo
condiciones calidas, la surgencia frente a Pert no colaps6é completamente, sino que

experiment6 una modulacion menor en su fuerza y estacionalidad, lo mismo que es
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respaldado con la presencia de diatomeas propias de surgencia encontradas en
Salvatteci et al. (2022). Tanto Brigantedinium spp. y S. nephroides estan
comunmente asociadas a condiciones eutroficas y suboxicas que reflejan
condiciones de afloramiento. Aunque, S. nephroides ha sido descrita como un
indicador de aguas frias en latitudes altas (Pospelova et al., 2008), en sistemas de
afloramiento tropicales y subtropicales ha sido asociada con aguas calidas y
estratificadas (Zonneveld et al., 2013). Su alta abundancia durante este periodo
favorece la persistencia de condiciones de condiciones muy calidas junto a eventos
débiles de afloramiento. Mientras tanto, la aparicion esporadica, pero significativa
de L. machaerophorum, proporciona evidencia clara de incursiones de masas de
agua mas calidas y estratificadas. Este ultimo, cuya forma vegetativa es Lingulaulax
polyedra, mostrd una correlacion positiva con los picos de TSM (~26°C), de forma
particular en los afios 128.2, 122.9 y 120.8 ka (Figura 10). Otra mencién destacada
es la aparicion del autétrofo Spiniferites mirabilis, especie propia de aguas célidas
(Marret & Zonneveld, 2003) durante este periodo con un pico en el afio 125.6 ka
(Figura 10). Tanto Lingulodinium machaerophorum S. nephroides y S. mirabilis
pudieron haber aflorado durante el verano, mientras que Brigantedinium spp.

durante el invierno.

Existié una variacion secular dentro del MIS 5, con episodios de aumento en la
abundancia de especies asociadas a masas de agua calida. Selenopemphix
nephroides muestra picos de abundancia durante todo el MIS 5e al igual que
Spiniferites mirabilis. Mientras tanto, los aumentos de L. machaerophorum
mencionados anteriormente coinciden no solo con aumentos de TSM, sino también

con incrementos en valores de 6'°N (hasta ~9%o) y COT (~7%), lo que sugiere que
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estos eventos calidos estuvieron asociados a una mayor productividad superficial y
con procesos de desnitrificacion en la columna de agua (Figura 12). Esta asociacion
podria explicarse por un debilitamiento temporal pero significativo del
afloramiento, el cual favoreci6 la incursion de L. machaerophorum, asi como
también la remineralizacion de materia orgénica en condiciones suboxicas. Un
analogo moderno de este suceso puede encontrarse en los eventos de El Nifo
extremos de 1997-1998, cuando las aguas costeras experimentaron un
calentamiento superficial de +3-4°C y un aumento en la frecuencia de
dinoflagelados mixo6trofos (Ochoa & Gémez, 1987). Con la salvedad de que durante
El Nio, las aguas subsuperficiales se oxigenan y la ZMO se profundiza a mas de
250 metros, A pesar de que la resolucion temporal del registro en MIS S5e no
establece si los picos de L. machaerophorum representan eventos analogos a El
Nifio, su constancia a lo largo del testigo refuerza la hipotesis de que los quistes de
dinoflagelados pueden servir como indicadores sensibles para identificar episodios
de calentamiento en sistemas de afloramiento durante el pasado.
7.2.  Quistes de dinoflagelados en el Holoceno

Mientras tanto, en el Holoceno las especies caracteristicas de ambientes de
afloramiento, como Echinidinium spp. y Brigantedinium spp. (Zonneveld et al.,
2013), fueron las més abundantes, lo que concuerda con un periodo relativamente
mas frio que el MIS Se y con condiciones de surgencia mas persistentes. Durante el
Holoceno temprano, Echinidinium spp. presento6 bajas abundancias, asociadas a una
TSM cercana a 22 °Cy valores de 6'"°N y COT de 8.36%0 y 4.14 %, respectivamente
(Figuras 10 y 12). En contraste, durante el Holoceno medio (4.47y 7.91 ka) y tardio

(3.24 ka) esta especie alcanzd sus mayores abundancias coincidiendo con un
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descenso de la TSM (19.53-21.31 °C), lo que sugiere un fortalecimiento del
afloramiento costero y una mayor influencia de aguas frias ricas en nutrientes. Este
escenario habria favorecido una mayor productividad fitoplanctonica y, en
consecuencia, el desarrollo de dinoflagelados heterdtrofos como Echinidinium spp.,
cuya ecologia estd estrechamente ligada a ambientes altamente productivos.
Asimismo, la disminucion de la temperatura superficial refuerza la interpretacion
de una intensificacion de la surgencia durante el Holoceno tardio, consistente con
el incremento de taxones indicadores de alta productividad observado en el

ensamble. (Marret & Zonneveld, 2003; Zonneveld et al., 2013).

Otra especie propia de ecosistemas de afloramiento es Brigantedinium spp. la cual
durante la etapa entre 8 y 4 ka (Holoceno temprano y medio), los valores de
abundancia fueron menores, en donde Salvatteci et al. (2019) reportaron un
enfriamiento y relativa baja productividad. En contraste los picos de abundancia se
presentaron durante el Holoceno Tardio, coincidiendo con una disminucion de la
TSM en un rango de 20.06 a 21.76 °C y con valores de 8'°N (5.72%0) y COT
(6.25%), patron que sugiere un escenario de enfriamiento superficial relativamente
moderado el cual podria tener relacién con una intensificacion del afloramiento
costero y por ende al aporte de nutrientes (Figura 10 y 12). Esto fortalece la
asociacion de Brigantedinium spp. con aguas frias, ricas en nutrientes y con
presencia de materia orgdnica (Zonneveld et al., 2013) respaldando que la
condiciones del Holoceno tardio favorecieron la proliferacion de esta especie en la

zona costera de Pert.

En cuanto a los autotrofos, el porcentaje de quistes de dinoflagelados fue menor en

comparacion a los heterétrofos. La especie Operculodinium centrocarpum fue la
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mas abundante en este periodo, especialmente durante el Holoceno temprano. Esta
especie es cosmopolita, oportunista, ocednica, indicadora de baja productividad,
aguas templadas y condiciones de masas de agua superficiales relativamente
estables a inestables (Wall et al., 1977; Pospelova, 2008; Zonneveld et al., 2013;

Over & Pospelova, 2022), evidenciando una alta tolerancia ecolégica.

Durante el Holoceno en la costa peruana, el patron observado — mayores
abundancias en el Holoceno temprano y un pico en el Holoceno medio, junto con
una variabilidad creciente en la TSM, 0N y COT - sugiere que O.centrocarpum
pudo prosperar bajo escenarios de productividad y temperatura moderadas, pero
que su presencia también refleja la capacidad de la especie para persistir en
condiciones mas inestables, posiblemente durante fases de afloramiento
intermitente y mayor variabilidad ambiental, en las que otras especies mas

tolerantes a cambios rapidos pudieron haberla reemplazado.

Los patrones observados en los ensambles de quistes de dinoflagelados durante el
Holoceno son consistentes con otros registros de productividad en el margen
peruano. En este estudio, el incremento en la abundancia de taxones heterotrofos
asociados a surgencia, como Echinidinium spp. y Brigantedinium spp.,
particularmente durante el Holoceno tardio, coincide con valores elevados de 6'°N
y COT, lo que indica una mayor productividad y un aporte significativo de materia
organica. De manera concordante, los registros de diatomeas muestran que los
periodos de mayor productividad estan directamente vinculados a una
intensificacion de la surgencia y al suministro de nutrientes hacia la capa eufotica,
reflejados en aumentos de silice biogénica y cambios en los ensambles de diatomeas

(Doering et al., 2016). Asimismo, estudios basados en restos de peces indican que
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durante el Holoceno el sistema estuvo dominado por una comunidad tipica de
surgencia altamente productiva, caracterizada por la abundancia de anchoveta y
condiciones favorables de ventilacion relativa en comparacion con estados mas
estratificados (Salvatteci et al., 2022). En conjunto, la coherencia entre estos proxies
respalda la interpretacion de que el Holoceno, especialmente en su fase tardia,
estuvo marcado por una intensificacion del afloramiento costero y una mayor
disponibilidad de nutrientes, condiciones que favorecieron la proliferacion de
dinoflagelados heterdtrofos en la costa peruana.
7.3. Comparacion del MIS 5e con el Holoceno

Contrario a lo esperado, se observd una menor abundancia total de quistes de
dinoflagelados en el MIS 5e (promedio: 10556 quistes g'!') comparado con el
Holoceno (promedio: 153163 quistes g-1). Esto sugiere que las condiciones calidas
no necesariamente promovieron floraciones algales mas intensas, sino cambios en
la composicion de especies. Durante el MIS 5e dominaron especies asociadas a
aguas frias y eventos de afloramientos, lo que evidencia que el sistema de surgencia
estuvo activo. Sin embargo, la presencia de Lingulodinium machaerophorum,
especie indicadora de aguas calidas (Zonneveld et al., 2013) y asociada a FAN,
sugiere la ocurrencia de intervalos mas calidos y estratificados, ausentes en el

Holoceno.

Este patron aparentemente contradictorio puede explicarse por una mayor
variabilidad estacional durante el MIS Se. Es probable que durante el verano
predominaran condiciones calidas y estratificadas, mientras que en invierno
persistieran eventos de surgencia. La coexistencia de estas sefales indica un

sistema dinamico donde estratificacion y afloramiento actuaron de forma
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alternante. Esta interpretacion es consistente con registros de diatomeas (Salvatteci
et al., 2022), los cuales muestran la persistencia de taxones costeros y asociados a
surgencias durante el MIS Se, indicando que el afloramiento permanecio activo
pese a las condiciones mas calidas (Figura 18). Asimismo, los registros de restos de
peces sugieren que, aunque la la productividad durante el MIS 5e fue comparable a
la del Holoceno, el sistema estuvo caracterizado por una mayor estratificacion y
con menor oxigenacion (Salvatteci et al., 2022). En conjunto esto sugiere que el
MIS 5e no implicé una mayor productividad, sino una reorganizacion del

ecosistema.

MIS 5e
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Figura 18. Modelo conceptual del MIS 5e creado por ChatGPT.

En cuanto a Brigantedinium spp. refuerza la persistencia del afloramiento intenso
(Zonneveld et al. 2013; Zonneveld & Pospelova, 2015; Over & Pospelova, 2022).
Mostré un patron coherente con la TSM (Figura 10 y 12). Su alta abundancia
respalda que, a pesar de las condiciones célidas del MIS 5e, el afloramiento estuvo
vigente. Echinidinum spp., también asociada a zonas de afloramiento, presento alta
abundancia durante este periodo. en el Analisis de Componentes Principales, PC1

(Figura 13) extrae gran parte de la variabilidad positiva de Echinidinium spp.

Por otro lado, Selenopemphix nephroides, indicadora de aguas calidas (Pospelova
et al, 2008) fue una de las especies més abundantes junto con otros taxones
heterdtrofos. Este patron puede explicarse por un contraste estacional en la TSM.
Durante el verano predominaron condiciones mas célidas y estratificadas, reflejadas
en las alkenonas. En invierno, en cambio, persistieron eventos de surgencia con
temperaturas mas bajas. Estas condiciones no siempre quedan registradas en la
senal de alkenonas debido a su caracter integrado y su sesgo hacia periodos de
mayor produccion. Sin embargo, si se evidencian en la presencia de especies

propias de afloramiento.

En cuanto a las especies autotrofas (gonyaulacales) como Lingulodinium
machaerophorum, Spiniferites delicatus y S. mirabilis indican la presencia de aguas
calidas con enriquecimiento de nutrientes (Pospelova, 2006). La ausencia de L.
machaerophorum en el Holoceno contrasta con su presencia en el MIS 5Se. Esto
refuerza su utilidad como indicador de condiciones calidas. Ademads, apoya la

evidencia de que las aguas costeras durante el Holoceno fueron mas frias, mas

71



productivas y menos estratificadas (Salvatteci et al., 2019). Estas condiciones que

se alejan del nicho ecoldgico de esta especie (Pospelova et al., 2008).

La razon entre quistes heterotrofos y autdtrofos (H:A) durante el MIS 5e (~10)
indica un evidente predominio de dinoflagelados heterdtrofos. Este patron es tipico
de sistemas de surgencia, donde las diatomeas sustentan redes troéficas complejas
(Bringué et al., 2013). Sin embargo, este valor es menor que el observado en el
Holoceno (~16). Esto sugiere diferencias en la eficiencia del transporte vertical de

nutrientes entre ambos periodos.

En el Holoceno, el afloramiento intenso y persistente favorecidé una mayor
productividad (Figura 19). Esto gener6 una mayor disponibilidad de alimento para
los dinoflagelados. En contraste, durante el MIS Se, las condiciones mas
estratificadas en verano pudieron limitar el flujo de nutrientes hacia la superficie.
Esto habria reducido la productividad y produccion exportada (silice biogénico,
COT) (Doering et al., 2016). Ademas, la correlacion positiva entre Protoperidinium
americanum (especie heterotrofa) y el COT (Tabla 2) sugiere que esta especie

prosper6 durante eventos de mayor exportacion de materia organica. Estos eventos
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probablemente estuvieron asociados a pulsos de surgencia dentro de condiciones

calidas de la columna de agua.

HOLOCENO
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Figura 19. Modelo conceptual del Holoceno creado por ChatGPT.
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En cuanto a los analisis multivariados respaldan la existencia de diferencias en la
composiciéon de los ensambles entre el MIS 5e y el Holoceno. PC1 refleja
principalmente la variabilidad de forma negativa. Entre las especies con mayor
carga negativa, destaca S. nephroides, caracteristica de aguas calidas (Pospelova et
al., 2006; Zonneveld, 2013). Esto evidencia la contribucion de temperaturas
elevadas en este componente. Por otro lado, PC2 y PC3 se explican principalmente
por el ratio H:A. PC2 estd mas asociado a la variabilidad de los autétrofos, mientras

que PC3 refleja la de los heterotrofos (Figura 13).

El analisis de correspondencia (CA) mostr6 una diferenciacion parcial entre ambos
periodos, con un solapamiento alrededor del origen, pero con una tendencia de las
muestras del MIS Se a distribuirse hacia valores positivos del eje CA1, mientras
que las muestras del Holoceno se concentraron principalmente hacia valores
negativos de este eje (Figura 15). Esta distribucion indica una reorganizacion
gradual de la composicién especifica entre ambos intervalos, mas que una

sustitucion abrupta de los ensambles.

El andlisis de heatmap (Figura 17) muestra una separacion clara entre ambos
intervalos. Esto indica que los ensambles de quistes de dinoflagelados respondieron
a diferencias reales en las condiciones paleoceanograficas. Las muestras dominadas
por Brigantedinium spp., Echinidinium spp. y Protoperidinium cf. conicoides,
indican una mayor productividad y una influencia mas intensa del afloramiento.
Estos taxones heterdtrofos alcanzan altas abundancias en ambientes mesotroficos a
eutréficos, incluidos sistemas de surgencia. Ademads, algunos representantes de
Echinidinium se asocian también con condiciones hipoxicas o con alta carga de

materia orgdnica (Zonneveld & Pospelova, 2015). En contraste, las muestras
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enriquecidas en Lingulodinium machaerophorum, Selenopemphix nephroides y
algunas especies de Spiniferites reflejan, condiciones relativamente mas calidas,
estratificadas o mayor influencia ocednica. L. machaerophorum se concentra en
ambientes templado-céalidos y puede ser abundante cerca de celdas activas de
afloramiento o desembocaduras. Por su parte, Spiniferites spp. suelen caracterizar
ambientes plenamente marinos, con menor productividad relativa o mayor
influencia oceédnica. En conjunto, este patron respalda la interpretacion de que el
contraste Holoceno—MIS 5e no refleja solo cambios taxondmicos puntuales, sino
una reorganizacién comunitaria.

El agrupamiento jerarquico representado en el heatmap permitid reconocer cuatro
clusters principales de especies con patrones de abundancia similares. Uno de estos
grupos estuvo dominado por Brigantedinium spp., Echinidinium spp.,
Selenopemphix  nephroides 'y  Operculodinium  centrocarpum, taxones
caracteristicos de ambientes altamente productivos influenciados por el
afloramiento. En contraste, otro cluster reunié especies como Lingulodinium
machaerophorum, Spiniferites mirabilis y S. delicatus, asociadas a condiciones
relativamente mas calidas y estratificadas. La coexistencia de ambos grupos dentro
del MIS 5e refuerza la hipdtesis de un sistema altamente dinamico, caracterizado
por la alternancia entre periodos de intensa surgencia y episodios de mayor
estratificacion de la columna de agua. Esta reorganizacion estd vinculada a
variaciones en la intensidad del afloramiento, la disponibilidad de nutrientes, la
productividad superficial y, posiblemente, la ventilacién u oxigenacion de fondo,
factores que influyen sobre la distribucion de quistes de dinoflagelados (Pospelova

et al., 2008; Zonneveld et al., 2013).
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El andlisis de correspondencia candnica (CCA) confirm6é que la temperatura
superficial del mar (TSM) fue el principal factor ambiental asociado a la estructura
de los ensambles de quistes de dinoflagelados. La prueba de permutacién mostrd
que Unicamente la TSM explicd una fraccion significativa de la variabilidad
observada, mientras que el COT present6 una influencia menor sobre la ordenacion
y el 6N no result6 significativo (Figura 16). La disposicion de las especies en el
espacio canoénico mostrd que Lingulodinium machaerophorum, Spiniferites
mirabilis y S. delicatus se asociaron con el gradiente de temperaturas mas elevadas,
mientras que Brigantedinium spp., Echinidinium spp. y otros taxones heterotrofos
permanecieron proximos al origen del gradiente, evidenciando una respuesta menos
dependiente de la temperatura y mdas relacionada con la persistencia del
afloramiento y la disponibilidad de alimento. Estos resultados apoyan la
interpretacion de que, durante el MIS 5Se, la temperatura constituyé el principal
factor de reorganizacioén de la comunidad, sin implicar el colapso del sistema de
surgencia.

En conjunto, el heatmap, el andlisis de correspondencia (CA) y el analisis de
correspondencia canonica (CCA) muestran resultados consistentes. Mientras el
heatmap evidencio la existencia de grupos de especies con patrones de abundancia
diferenciados, el CA mostr6 una reorganizacion parcial de los ensambles entre el
Holoceno y el MIS 5Se, y el CCA identifico a la temperatura superficial del mar
como el principal gradiente ambiental asociado a dicha reorganizacion. En
consecuencia, las diferencias observadas entre ambos intervalos reflejan

principalmente un cambio en la composicion de la comunidad y en la importancia
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relativa de determinados grupos ecoldgicos, méas que un incremento generalizado
de la productividad durante el MIS 5Se.

Por ultimo, cabe sefialar que la comparacion entre ambos intervalos se realizd
utilizando testigos obtenidos en diferentes sectores de la costa peruana (Huacho
para el MIS 5e y Pisco para el Holoceno), por lo que parte de las diferencias
observadas podria estar influenciada por la variabilidad espacial propia del sistema
de surgencia, ademas de los cambios temporales asociados al clima. Pisco
constituye uno de los principales nucleos de afloramiento del Sistema de la
Corriente de Humboldt, caracterizado por una elevada productividad y una intensa
Zona de Minimo Oxigeno, mientras que Huacho presenta una dindmica
oceanografica diferente. Sin embargo, la concordancia entre los distintos analisis
multivariados y la relacion significativa entre la temperatura superficial del mar y
la composicion de los ensamblajes sugieren que las diferencias observadas reflejan
principalmente cambios paleoambientales entre el MIS S5e y el Holoceno. No
obstante, futuros estudios que comparen ambos intervalos en un mismo sitio
permitiran discriminar con mayor precision los efectos de la variabilidad espacial y
temporal.

7.4. Comparacion con otras ecosistemas de afloramiento

La comparacién con otras regiones costeras durante el MIS 5e sugiere que, aunque
la productividad experimenté cambios regionales, las condiciones de afloramiento
persistieron en distintos sistemas de margen oriental, aunque moduladas en
intensidad, estacionalidad y composicion comunitaria En la cuenca de Santa
Barbara (California), Over & Pospelova (2022), registraron en alta resolucion

quistes de dinoflagelados y encontraron un alto dominio de Brigantedinium spp. a

77



lo largo de Termination II y MIS Se, resaltando una influencia sostenida de
surgencia costera pese al calentamiento del interglacial. En el margen sudeste de
Brasil, una reconstruccion paleohidrografica estima una expansion oceanica de las
zonas de afloramiento durante el MIS 5e por caracterizaciones oceanicas-
atmosféricas favorables (Lessa et al., 2017). Mientras tanto, en el margen ibérico-
atlantico, los quistes del MIS 5e documentaron un régimen superficial de aguas
calidas con estacionalidad equiparable a datos modernos y picos de abundancia en
taxones termofilos (eg. Lingulodinium/Spiniferites), en donde mas que desaparecer
estuvieron consistente en surgencias y tuvieron un desplazamiento del nicho
ecolégico (Datema et al., 2019). En conjunto, estos casos enfatizan que los
ecosistemas de afloramiento fueron resilientes bajo condiciones calidas, pero con
modulacién de su intensidad, estacionalidad y estructura comunitaria.

La menor abundancia de quistes de dinoflagelados registrada en el MIS 5e, en
comparacion con el Holoceno, podria estar relacionada con factores ecologicos
asociados a la disponibilidad de nutrientes en la zona fotica. El mayor calentamiento
superficial caracteristico del MIS 5e pudo intensificar la estratificacion de la
columna de agua, limitando el transporte vertical de nutrientes desde las
profundidades y reduciendo la productividad fitoplanctonica (Beaugrand et al.,
2008; Zonneveld et al., 2013). Este patron no solo se refleja en los dinoflagelados,
sino también en otros proxies independientes. Los registros de diatomeas muestran
que intervalos con menor aporte de nutrientes estan asociados a un reduccion en la
abundancia de diatomeas y en la produccion de silice biogénico, evidenciando una
disminucion en la productividad ligada a una menor intensidad o persistencia de la

surgencia (Doering et al., 2016). La presencia de diatomeas indicadoras de
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afloramiento en ambos periodos fortalece la interpretacion de que el sistema de
surgencia permaneci6 activo durante el MIS 5e, aunque con una intensidad menor
que durante el Holoceno. Asimismo, la ocurrencia de diatomeas de afinidad salobre
podria indicar una mayor influencia de aportes continentales, posiblemente
asociados a un incremento de la escorrentia durante episodios de mayor
precipitacion favorecidos por las condiciones mas calidas del MIS Se (Salvatteci et
al., 2022). Mientras tanto, los registros basados en restos de peces indican cambios
en la estructura del ecosistema durante el MIS 5e, con condiciones mas calidas,
estratificadas y con menor oxigenacion, lo que afectd la dinamica trofica y la

exportacion de materia organica (Figura 20) (Salvatteci et al., 2022).
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Figura 20. Variacion temporal de la silice biogénica, cc mposicion de los
ensambles de diatomeas, abundancia de restos de peces y abundancia de vértebras
de anchoveta durante el MIS 5e (izquierda) y el Holoceno (derecha) en la margen

peruana. Las diatomeas se agrupan segun su afinidad ecologica (aguas salobres,
bentdnicas litorales, afloramiento temprano, afloramiento tardio, costeras y
oligotroficas). Fuente: Salvatteci et al. (2022).
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En conjunto, estos resultados sugieren que, bajo escenarios calidos y estratificados,
los dinoflagelados productores de quistes no necesariamente son favorecidos frente
a otros grupos fitoplanctdnicos, como cianobacterias 0 nanoplancton calcéreo, los
cuales prosperan mejor en condiciones oligotréficas (Smayda, 1997). Esto refuerza
la interpretacion de que la menor abundancia de quistes de dinoflagelados durante
el MIS 5e no responde a inicamente cambios taxondmicos, sino a una reduccion en
la productividad y a una reorganizacion de la comunidad pelagica.

Desde el punto de vista oceanografico, pese a que la evidencia sugiere que el
afloramiento se mantuvo activo durante el MIS 5Se, este pudo haber sido menos
persistente o mas estacional que en el Holoceno, disminuyendo asi la produccion
anual de dinoflagelados en el area de estudio (Marret & Zonneveld, 2003). Cambios
en la zona de surgencia o una mayor influencia de masas de agua oceanica con bajo
nivel de nutrientes también podrian haber reducido el aporte de especies costeras
productoras de quistes hacia la zona de sedimentacion. Este tipo de variabilidad
espacial y temporal en la dindmica del afloramiento ha sido documentado en otros
margenes de surgencia durante periodo calidos interglaciares, como en el margen
de Namibia (Dale et al., 1994) donde se han observado desplazamientos en la
localizacién de las zonas de maxima productividad y cambios en la estacionalidad

de surgencias asociadas a modificaciones en la circulacion atmosférica y ocednica.

7.5. Dinamica futura de las FAN

La comparacién de quistes de dinoflagelados asociados a FAN entre el MIS Se y el
Holoceno muestra diferencias en la composicion de las comunidades mas que en la
abundancia total. En términos absolutos, la abundancia total de quistes fue menor

durante el MIS 5e. Sin embargo, algunas especies asociadas a condiciones célidas
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y estratificadas e indirectamente a FAN presentan una mayor representacion
relativa en este periodo.

Durante el MIS 5e se registro la presencia de Lingulodinium machaerophorum, una
especie ligada estrictamente a aguas calidas, estratificadas (Zonneveld et al., 2013),
la cual estuvo ausente durante el Holoceno. Esta especie no constituye un indicador
directo de FAN en el registro sedimentario, pero su presencia refleja condiciones
oceanograficas favorables para el desarrollo de floraciones algales, particularmente

bajo escenarios de estratificacion estacional (Figura 21).
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Figura 21. Variacion de la abundancia relativa (%) de Lingulodinium
machaerophorum en comparacion con la temperatura superficial del mar (TSM),
el carbono orgénico total (COT) y los valores de 6'°N a lo largo del testigo
M77/2-024-5 correspondiente al MIS Se.
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En contraste, el Holoceno Temprano estuvo caracterizado por la presencia de
Operculodinium centrocarpum, aunque en nimero limitado de muestras. El quiste
le corresponde a la especie vegetativa Protoceratium reticulatum, un dinoflagelado
potencialmente productor de yessotoxinas. No obstante, O. centrocarpum no es
considerado un indicador directo de FAN, sino una especie cosmopolita,
oportunista y asociada a condiciones ocedanicas de productividad moderada y mayor
variabilidad ambiental (Over & Pospelova; 2022; Zonneveld et al., 2013). En ese
sentido, su presencia refleja condiciones mas generalistas e inestables, en contraste
con las condiciones mas calidas y estratificadas inferidas para el MIS 5e.

Esta interpretacion es consistente con los registros de restos de peces de Salvatteci
et al. (2019), quienes muestran que durante el Holoceno temprano hubo una mayor
contribucion relativa de especies ocednicas, incluyendo sardina, jurel, caballa y
agujilla, junto con anchoveta y peces mesopelagicos. Aunque la anchoveta dominé
el registro a escala del Holoceno, el aumento relativo de especies ocednicas durante
el Holoceno temprano sugiere condiciones mas variables o transicionales dentro del
sistema de surgencia. Esto coincide con la presencia de Operculodinium
centrocarpum en este intervalo, una especie cosmopolita y oportunista asociada a
condiciones ocednicas, de productividad moderada y mayor variabilidad ambiental

(Garcia-Moreiras et al., 2021; Radi & de Vernal, 2004).

A nivel global, la presencia de Lingulodinium machaerophorum en regiones
costeras de afloramiento y columna de agua estratificadas no es exclusiva del
Pacifico, su afinidad vegetativa, Lingulaulax polyedra, asociada a eventos toxicos
de yesotoxinas, ha sido documentada durante periodos de relajacion del

afloramiento en verano y principios de otofio (Garcia-Moreiras et al., 2021)
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Asimismo, esta especie presenta altas abundancia en regiones de surgencia como el
margen noroccidental africano y la peninsula Ibérica, asi como en ambientes
estratificados influenciados por descargas fluviales (Zonneveld et al., 2013;
Zonneveld & Pospelova, 2015). Estos patrones refuerzan su valor como indicador
de condiciones potencialmente favorables para FAN més que como un proxy

directo de toxicidad.

Considerando escenarios futuros de calentamiento, como los proyectados bajo el
escenario RCP8.5 para la costa peruana (incrementos de TSM de +2.5-3.5°C
(Echevin et al., 2020), los resultados sugieren una posible reducciéon en la
abundancia total de quistes junto con un aumento relativo de especies asociadas a
condiciones calidas y estratificadas como Lingulodinium machaerophorum. Esto
implica que, mas que un incremento en la productividad total, podrian producirse
cambios en la estructura de las comunidades planctonicas, favoreciendo

condiciones propicias para el desarrollo de FAN.

Desde una perspectiva aplicada, la presencia de especies como L.
machaerophorum, cuya fase vegetativa es conocida por producir yessotoxinas,
representa un riesgo potencial para la acuicultura en zonas de alta importancia
econdmica en Pert. En donde, las principales areas acuicolas, como la Bahia de
Sechura y la Bahia de Pisco, ya presentan recurrencia de FAN asociadas a géneros
como Akashiwo, Prorocentrum y Cochlodinium (Orozco et al., 2017). En este
contexto, el incremento de condiciones calidas y estratificadas podria intensificar
la frecuencia o extension de estos eventos, por ello, es fundamental fortalecer los
sistemas de monitoreo en estas regiones. En particular, Lingulodinium

machaerophorum podria ser considerado un indicador temprano de cambios hacia
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condiciones mas estratificadas y potencialmente favorables para FAN, mas que un
indicador directo de toxicidad. Su seguimiento permitiria anticipar cambios en la
dindmica del ecosistema y contribuir a la gestion de riesgos para la acuicultura y la

salud publica.

VIII. CONCLUSIONES

Los resultados muestran que la abundancia total de quistes de dinoflagelados fue
menor durante el MIS 5e en comparacién con el Holoceno, lo que sugiere una
productividad reducida en el ultimo interglacial. Sin embargo, las condiciones mas
calidas favorecieron la presencia de especies asociadas a floraciones algales nocivas
(FAN), como Lingulodinium machaeorphorum, evidenciando una respuesta

diferencial de la comunidad a la temperatura y la estratificacion

Durante el MIS 5e se observa una coexistencia de especies indicadoras de
afloramiento invernal (Brigantedinium spp., Echinidinium spp.) y de especies
propias de aguas calidas y estratificadas en verano (Selenopemphix nephroides, L.
machaerophorum, Spiniferites delicatus y S. mirabilis), lo que sugiere un sistema
de afloramiento activo pero modulado por una mayor estacionalidad y

estratificacion superficial.

En contraste, el Holoceno estuvo dominado por quistes de dinoflagelados asociadas
a afloramiento, particularmente durante el Holoceno tardio, indicando una
intensificacion de la productividad bajo condiciones mas frias. Sin embargo, la
mayor abundancia de Operculodinium centrocarpum en este periodo sugiere

condiciones mas variables y de productividad intermedia.
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Los analisis multivariados (PCA, CA y CCA) respaldan estas interpretaciones. El
PCA y el CA evidenciaron una diferenciacion en la composicion de los ensambles
de quistes de dinoflagelados entre el MIS Se y el Holoceno, mientras que el CCA
mostrd que la distribucion de las especies estuvo principalmente asociada a la
temperatura superficial del mar (TSM), 6'°*N y, en menor medida, al contenido de
carbono organico total (COT). En este contexto, los taxones heterdtrofos se
relacionaron con condiciones de mayor productividad y surgencia, reflejadas por
valores elevados de 8'°N y COT, mientras que especies como Lingulodinium
machaerophorum y el complejo Spiniferites spp. se asociaron con condiciones mas

calidas y estratificadas.

Asimismo, el heatmap y el andlisis de conglomerados evidenciaron una separacion
clara entre el MIS Se y el Holoceno, con una mayor homogeneidad en los ensambles
del MIS 5e y una mayor heterogeneidad en el Holoceno. Estos resultados indican
que, aunque el sistema de surgencia permanecid activo durante ambos periodos, las
diferencias en la intensidad de la surgencia, la estacionalidad y la estratificacion de
la columna de agua favorecieron el establecimiento de ensambles de quistes de

dinoflagelados con estructuras comunitarias distintas.

La comparacion con otros sistemas de surgencia durante el MIS 5e muestra que,
pese a una disminucion general de la productividad, el afloramiento se mantuvo
como un rasgo persistente, lo que sugiere una cierta resiliencia de estos sistemas
bajo condiciones calidas, aunque con cambios en intensidad, estacionalidad y

composicion biologica.
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Finalmente, la presencia exclusiva de Lingulodinium machaerophorum en el MIS
5e y lamayor abundancia de especies calidas en este periodo indican que escenarios
futuros de calentamiento podrian favorecer comunidades asociadas a FAN. Este
resultado destaca el valor de los registros paleoceanograficos para anticipar
cambios ecologicos y posibles implicancias para los ecosistemas y las pesquerias

en un océano mas calido y estratificado.
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ANEXOS
Quistes de dinoflagelados

Descripcion de las principales especies encontradas
Brigantedinium spp. (Placa 1.1 Figura A)

Grupo de quistes de forma esférica con contorno circular desde una vista dorsal.
Color marroén, pared delgada y con una superficie suave hasta microgranulada.
Arquedpilo intercalar. Son especies cosmopolitas. Estuvo presente en todas las
muestras analizadas tanto del MIS 5e como del Holoceno.

Lingulodinium machaerophorum (Placa 1.1 Figura A)

Quiste circular. Transparente. Pared con superficie microgranulada a granulada.
Distribucion aleatoria de procesos huecos. Dichos procesos estan estriados en la
base y distalmente cerrados. Estuvo presente solamente en el MIS Se. La forma
vegetativa se le atribuye a Lingulaulax polyedra, una especie potencialmente toxica
cuyo incrementos de quistes en el registro fosil generalmente se asocian al ingreso
de nutrientes de origen antropico. En general los blooms de L. polyedra se observan
en periodos en donde las condiciones calidas del mar y una columna de agua
estratificada (Lewis & Hallett, 1977).

Operculodinium centrocarpum (Placa 1.1 Figura A)

Quiste esférico a subesférico transparente con pared celular con procesos huecos
distribuidos de manera radial en la superficie. Los procesos son capitados, aunque
también pueden ser furcados o acuminados segun la literatura. Se diferencia con O.
Israelianum en la base de los procesos, este ultimo presenta base estriada mientras
que O. centrocarpum, no presenta estrias en su base. Es una especie cosmopolita y
puede formarse en una gran variedad de ambientes. Se le asocia a temperaturas frias
como a temperaturas calidas. Su forma vegetativa es el dinoflagelado tdxico
Protoceratium reticulatum, especie asociada a la produccion de yesotoxinas las
cuales pertenecen al grupo de las toxinas lipofilicas (VDM), pero en referencia a
esta especie su efecto es cardiotoxico (Fernandez et al., 2002).

Protoperidinium americanum (Placa 1.1 Figura A)

Quistes esféricos sin procesos o espinas. La pared comprende de dos capas, una
interna de superficie suave superpuesta a una externa granular. Arqueopilo apical.
Es un quiste abundante en areas de afloramiento costero. Asi mismo, altas
abundancias de esta especie se han observado en regiones con concentraciones de
aguas profundas anoxicas e hipdxicas.

Selenopemphix nephroides (Placa 1.1 Figura A)

Quiste peridinial comprimido en los polos, de forma ovoidal parecido a un rifion.
Pared lisa, de color marrdn claro. Cingulo indicado por un borde marrén oscuro
mostrando una marcada indentacion sulcal. Arqueopilo no claramente observable.



Es una especie considerada de regiones templadas a tropicales presente
mayormente en ambientes costeros.

Selenopemphix quanta (Placa 1.1 Figura A)

Quiste con cuerpo subesférico comprimido en los polos. De color marrén y con
numerosos procesos de terminaciones afiladas o romas. Emergen del episoma e
hiposoma, pero no del sulcus. Arquedpilo intercalar. Esta especie esta asociada a
ambientes frios y tropicales. Se ha reportado altas abundancias en regiones de
afloramiento.

Spiniferites belerius

Quiste transparente con pared celular suave a microrreticulada. Presenta forma de
pera con una protuberancia apical. Diametro menor a 45 pm

Spiniferites delicatus

Quistes subesféricos con pared microgranulada a microrreticulada. Los procesos
presentan una varilla central. Se ha observado en regiones subtropicales a
ecuatoriales con condiciones oligotroficas a mesotroficas. Es tipico de zonas
costeras en donde la salinidad se ve reducida ligeramente por la entrada de agua
dulce de los rios.

Spiniferites ramosus

Quiste transparente. Ovalada en vista ecuatorial y circular a semicircular en otras
vistas. Algunos pueden llegar a tener la medida de los procesos 2/3 en proporcion
a la medida del cuerpo. Especie cosmopolita.



Placa 1. Microfotografias de quistes de dinoflagelados autétrofos seleccionados.
A-D, Lingulodinium machaerophorum, lamina 1192-1292-16a (MIS 5e). E-F,
Operculodinium centrocarpum, lamina 1192-1292-16a (MIS 5e). G-H, Spiniferites
mirabilis, ldmina 1192-1292-7b (MIS 5e). 1, Spiniferites belerius, ldmina 1192-
1292-7b (MIS 5e). J-K, Spiniferites membranaceous, lamina 1192-1292-7b (MIS
Se). La escala de la barra es de 10um.



Placa 2. Microfotografias de quistes de dinoflagelados heterotrofos seleccionados.
A, Brigantedinium spp, lamina 1192-1292-8a (MIS 5e). B, Protoperidinium
americanum, ldmina G10-S4-7b (Holoceno). C, Selenopemphis nephroides, lamina
1192-1292-12b (MIS 5e), D, Selenopemphis quanta, lamina G10-S1-21a. E,



Echinidinium transparantum, lamina G10-S1-84a. F, Echinidinium sp., lamina
G10-S1-92b (Holoceno). G, Echinidinium aculeatum, lamina G10-S1-92b
(Holoceno). H, Polykrikos kofoidii, lamina G10-S4-7b (Holoceno). I, Polykrikos
schwartzii G-10-S4-70b (Holoceno). J, Leujenecysta sp., lamina G10-S1-21a
(Holoceno) K. Quinquecuspis concreta, lamina G10-S5-81a (Holoceno). La escala
de la barra es de 10um.



Placa 3. Microfotografias de quistes de dinoflagelados varios seleccionados. A-B,
Stelladinium  stellatum, lamina G-10-S1-76b/ S1-68b (Holoceno). C,
Protoperidinium sp., lamina G10-S1-84a (Holoceno). D, Trinovantedinium
applanatum, lamina G-10-S4-7b (Holoceno). E, Trinovantedinium sp., lamina G-



10-S4-7b (Holoceno). F, Votadinium calvum, lamina 1192-1292-8a (MIS 5e). G,
Votadinium sp., lamina G-10-S4-7b (Holoceno). H, Selenopemphis brevispinosum,
lamina G10-S1-21a (Holoceno). I-J, Spiniferites ramosus, lamina G-10-S4-7b
(Holoceno). K-L, Spiniferites pacificus, lamina 1192-1292-8a (MIS 5e). La escala
de la barra es de 10um.



Placa 4. Microfotografias de quistes de dinoflagelados varios seleccionados. A-B,
Pentapharsodinium dalei, lamina 1192-1292-12¢ (MIS 5e). C, Spiniferites sp.,
lamina G-10-S1-21a (Holoceno). D, Nematosphaeropsis labyrinthus, lamina G-10-
S1-21a (Holoceno). E, Impagidinium paradoxum, lamina G-10-S5-81a (Holoceno).



F, Impagidinium patulum, lamina G-10-S2-56b (Holoceno). G-J, Impagidinium
sp., lamina 1192-1292-12a (MIS 5e). K, Spiniferites delicatus, lamina 1192-1292-
12b (MIS 5e). L, Spiniferites pachydermus, lamina G-10-S2-72a (Holoceno).




Placa 5. Microfotografias de quistes de dinoflagelados varios seleccionados. A-C,
Ataxiodinium choane?, lamina G-10-S1-92b (Holoceno). D, Palinomorfo no
identificado, lamina G-10-S1-92b (Holoceno). E, Palinomorfo no identificado,
lamina G-10-S1-10a (Holoceno). F, Impagidinium velorum?, lamina 1192-1292-5a
(MIS 5e). G, Palinomorfo no identificado, lamina 1192-1292-1a (MIS 5e). H,
Palinomorfo no identificado, ldamina G-10-S3-58a (Holoceno). I, Palinomorfo no
identificado, lamina G-10-S3-58a (Holoceno). J, Polykrikos sp., lamina 1292-
1392-1a (MIS 5e). K, Echinidinium spl, lamina G-10-S4-7b (Holoceno). L,
Echinidinium sp.A lamina G-10-S1-21a (Holoceno).



