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GLOSARIO

Adhesion: Elementos o moléculas disueltas con carga, se refiere a la propiedad de

mantenerse unida a superficies a través de fuerzas intermoleculares.

Adsorcion: Proceso por el cual atomos, iones o moléculas son atrapados o
retenidos en la superficie de un material, para el cual una sustancia soluble
(adsorbato) es eliminado del solvente por contacto con una superficie sdlida
(adsorbente).

Amonificacién: Conjunto de reacciones bioquimicas sucesivas por el cual las
moléculas organicas son degradadas en unidades mas pequefias hasta que las

fracciones nitrogenadas son reducidas a amonio por procesos de transaminacion.

ANAMMOX: Proceso denominado oxidacion anaerdbica del amonio que ocurre en
presencia de nitrito y bajo concentraciones bajas de oxigeno disuelto (<40 umol O, I’
=~ ~0.9 ml O, 1") y que es llevado a cabo por bacterias del orden planctomicetales y

algunas arqueas.

Anaplaréticas: reacciones asociadas al ciclo del acido tricarboxilico por la ruta
fosfoenol piruvato carboxilasa, las cuales pueden reutilizar productos intermedios
(e.g. CO,, piruvato) para a obtecidbn compuestos que participan en la respiracion

celular de la materia organica.
Asimilacién: Conversion de un compuesto inorganico dentro de la célula en un
compuesto organico.

Autotréfico: Tipo de metabolismo en el cual la fuente de carbono es inorganica y la

fuente de energia es solar o derivada de alguna sustancia inorganica.
Captacioén: Captura y transporte de un elemento o molécula dentro de la célula.

Desnitrificaciéon: Tipo de respiracion anaerobica de la materia organica con nitrato
como aceptor de electrones. Durante el proceso el nitrato es removido en forma de

gas dinitrégeno (N2) u 6xido nitroso (N2O).
Diazétrofo: Organismo capaz de fijar dinitrégeno (N2)
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Fijacion biolégica de nitrégeno: Proceso bioquimico por el cual el gas dinitrégeno
(N2) es reducido a dos molécula de nitrogeno reactivo (amonio). Es llevado a cabo
por algunos poblaciones diazotréficas de procariotas (bacterias, arqueas vy

cianobacterias) coloniales y unicelulares de vida libre o en simbiosis.

Fotosintesis: Proceso bioldgico que convierte la materia inorganica en compuestos

organicos utilizando como fuente de energia la luz solar.

Heterotréfico: Organismo con metabolismo en el cual la fuente de carbono y energia

es derivada de la materia organica.

Hipoxia: Condicién de bajo oxigeno disuelto, correspondiente a 0.45 — 1.4 ml O, I’
(~20 — 60 uM Oy).

Isétopo: Atomos de un mismo elemento pero con diferente masa atdémica
determinada por la desigualdad de neutrones.

Isolinea: Superficies o lineas de igual valor o constante en un plano cartesiano.

Materia organica particulada: Fraccion de compuestos de origen biolégico de

tamano entre 0.2 — 0.4 ym.

Mesotréfico: Sistema acuatico caracterizado por moderadas concentraciones de

nutrientes inorganicos y/o provista por una productividad intermedia.

Metales traza: Elemento quimico de grupo de los metales que es necesario en
cantidades infimamente pequefias (<0.1 mg g') para el crecimiento y actividad

fisiologica de un organismo.

Mixotrofia: Metabolismo que incluye la combinacion de metabolismos autétrofo y
heterétrofo. Esto incluye la posibilidad de adquirir fuentes de carbono y energia tanto

de origen organico como inorganico o luz solar.

Nanoplancton: Fraccion por tamafio de los organismos del plancton que se

encuentran dentro del intervalo de los 2.0 - 20 um de longitud.

Nitrificacion: Reacciones bioquimicas por el cual los microorganismos convierten el
amonio a nitrito y posteriormente a nitrato. Este proceso constituye un paso

importante del reciclamiento del nitrégeno.
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Nitrogeno reactivo: Conjunto de especies quimicas disueltas del nitrogeno que
potencialmente pueden reaccionar con otros elementos o moléculas y por

consiguiente ser biodisponibles para ciertos microorganismos.

Pastoreo: Actividad de los seres vivos que implica el consumo de la biomasa de los

productores primarios. Concepto similar a herbivoria.

Picoplancton: Fraccion por tamafio de los organismos del plancton que se
encuentran dentro del intervalo de los 0.2-2.0 um. Incluye principalmente bacterias,

arqueas, cianobacterias y algunos pequefos eucariotas unicelulares.

Depositacion atmosférica o Deposito atmosférico: Proceso en el cual elementos,
nutrientes, o compuestos en diferentes estados de la materia (solido, liquido,
gaseoso y aerosol) son transferidos de la atmosfera al océano o a la superficie

terrestre.

Preformado: Compuestos o moléculas presentes en un sitio que no son producto de
la remineralizacion local. Compuestos cuyo punto de origen es diferente al lugar o

superficie isopicnica de donde se encuentran contenidos.

Quimiolitotréfico: Tipo de metabolismo en el que la obtencién de energia se genera

a partir de materia inorganica.

Razén de Redfield: Proporcion estequiométrica promedio detectada para los
nutrientes inorganicos en el océano profundo. Asimismo, indica los requerimientos de
nutrientes de las especies, y representa las razones tedricas de estos

requerimientos especificos.

Razén isotépica: Es la proporcion de is6topos pesados y ligeros en una nuestra
muestra en relacién a un estandar establecido internacionalmente para que los datos
recopilados de todo el mundo sean comparables. La notacion que se usa para

describir la relacién en la muestra se expresa como 6 del elemento X.

Reciclamiento o remineralizacion: Conjunto de procesos bioquimicos que tienen
como fin la degradacion de la materia organica inerte en compuestos inorganicos

mas sencillos o elementos que son biodisponibles.
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Respiracion aerdbica: Oxidacion de la materia organica con oxigeno molecular

como aceptor final de electrones.

Respiracion anaerébica: Oxidacion de la materia organica con elementos o

compuestos diferentes al oxigeno molecular como aceptor final de electrones.

Zona afética: Estrato en donde no es posible efectuar procesos fotosintéticos debido
a que la cantidad de luz que penetra; generalmente es definida por debajo del 0.1%
de la irradiancia solar (E,).

Zona eufética (Z.,): El estrato mas superficial de la columna de agua en donde la

incidencia de luz disminuye con la profundidad hasta el 0.1% E..

Zona deficiente de oxigeno (ZDO): Estrato en la columna de agua, generalmente
cercano a la superficie con niveles de oxigeno correspondientes a la hipoxia (0.4-1.4
ml O, I'" = 20 — 60 pM O,). Se producen por la congruencia de alta produccion de

materia organica y remineralizacion y pobre ventilacion.

Zona de minimo oxigeno (ZMO): Areas del océano de extensién y profundidad
variable, generalmente cercano a la superficie, con niveles de concentracion de

oxigeno cercanos a la disoxia (<0.4 ml O, I'' = <20 yM O,).

Suboxia: Nivel de oxigeno disuelto correspondiente a ~0.06 — 0.45 ml O, I (2 — 20
MM O2).
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RESUMEN

Se estudiaron algunos procesos fisiologicos del ciclo biogeoquimico del nitrogeno y
las rutas de depositacién atmosférica seca (aerosoles y gases) y transporte vertical
de nitrato (debido al remolino ciclénico), asi como la variabilidad estacional de los
componentes plancténicos microbianos, asimilacion de carbono (AC) y variables
fisico-quimicas en la columna de agua de Cuenca Alfonso. La dinamica de las
propiedades termohalinas y la distribucion de nutrientes oxidados favorecieron un
periodo prolongado de mayor abundancia planctonica influenciado por los procesos
de mezcla invernal y la elevacion de agua profunda debida al bombeo de un remolino
ciclonico entre abril y julio. No obstante, dicho incremento ocurrié en la parte mas
superficial, lo cual podria atribuirse a menores requerimientos de macronutrientes en
estos grupos y la adicion de factores biolégicos de control, como la exclusion
competitiva del microfitoplancton y el aumento de la lisis viral y pastoreo por
microzooplancton y fracciones mayores en subsuperficie. La AC fue
substancialmente alta durante el periodo de estudio (6741 Kg C Ha™ afio™) en la
zona eufética, en donde la fraccion entre 0.4—20 um tuvo una contribucién del ~63%.
A 150 m se detectaron tasas de AC entre 0.26-3.2 mg C m™ h™ las cuales fueron
atribuidas tanto a la actividad de organismos quimiolitotréficos, como a grupos
fitoplanctonicos adaptados a muy bajas irradiancias, los cuales fueron consistentes
con las abundancias detectadas en este estrato. Entre los aportes evaluados de
nitrégeno, el transporte vertical de nitrato debido al remolino ciclénico fue el mas
importante para la zona eufética (63 kg N Ha™' afio™), seguido por la fijacién bioldgica
de N, (FBN) y la depositacién atmosférica de gases+aerosoles (26 y 7 kg N Ha™' afio”
' respectivamente). No obstante, la FBN registrd valores altos comparado con otras
mediciones para el Golfo de California y otros ambientes costeros y oceanicos, asi
como niveles de deteccion hasta 150 m en condiciones de alta concentracion de
nitrégeno inorganico disuelto, sugiriendo una posiblemente retroalimencion positiva
por los bajos cocientes nitrégeno:fésforo. Las pérdidas de nitrégeno entre 100-300 m
por produccion de Ny via desnitrificacion y ANAMMOX fueron bajos comparadas con
otras tasas observadas para sistemas inmersos en las zonas de minimo oxigeno. Asi
mismo, se observo un predominio de ANAMMOX (79%) sobre desnitrificacion. Esta
particularidad fue atribuida principalmente a la inhibicién fisiolégica por el
relativamente alto contenido de oxigeno disuelto en el sitio (0.15-1.72 ml O, 1), y a
la posible presencia de inhibidores del proceso de desnitrificacion (e.g. H.S y HS),
y/o al desconocimiento en la produccién de formas intermedias como N,O. La
nitrificacion en el estrato afético, como mecanismo de regeneracién de formas
inorganicas disueltas, presenté una contribucién alta a la movilizacion del nitrogeno
(251 kg N Ha' afio) respecto a demas tasas fisioldgicas, asi como valores
integrados similares a estimaciones previas de nitrificacion para la zona eufética del
Golfo y el Pacifico mexicano. Sin embargo, la variabilidad temporal de estas tasas se
mostro fuertemente asociada a la disponibilidad de sustratos (e.g. nitrito y amonio)
durante los periodos de mayor produccién biolégica. Calculos indirectos de
asimilacion de nitrégeno inorganico disuelto a partir de las tasas de AC corroboran el
predominio de esta actividad a la movilizacion de nitrégeno en el estrato eufético
(949 kg N Ha™ afio™). El balance de nitrégeno indico que los aportes externos y la
nitrificacion en la columna de agua apenas contribuyeron con un 53% del
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requerimiento de este elemento para los organismos fotosintéticos. Lo anterior
sugiere la presencia de rutas alternas o reservorios asociados a la fraccion organica
disuelta como mecanismo de abastecimiento de nitrdgeno a poblaciones
mixotroficas. Claramente los resultados suministrados por este estudio indican un
ciclo altamente dinamico y con el potencial para retroalimentar positivamente el
inventario de nitrégeno y atenuar el desbalance de N:P que predomina en Cuenca
Alfonso.

Palabras clave: plancton microbiano, remolino ciclénico, cuenca hipdxica, fijacion
bioldgica de nitrogeno, nitrificacion, desnitrificacion, ANAMMOX.
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ABSTRACT

Some physiological processes of the biogeochemical nitrogen cycle and the pathway
of dry atmospheric deposition (aerosols and gases) and vertical transport of nitrate
(due to the cyclonic eddy) were studied as well as the seasonal variability of
planktonic microbial components, carbon assimilation (AC ) and physico-chemical
properties of the water column Cuenca Alfonso variables. The dynamics of the
thermohaline properties and distribution of oxidized nutrients favored a more
prolonged period of high planktonic abundance by the influence of winter mixing and
the elevation of deep water due to pumping of a cyclonic eddy from April to July. This
increase of microbial abundances occurred in the uppermost part of the euphotic
zone, which could be attributed to lower requirements of macronutrients in these
groups and the addition of biological control such as the competitive exclusion of
microphytoplankton and the increased viral lysis and grazing by microzooplankton
and greater fractions at subsurface. The AC was substantially higher during the study
period (6741 Kg C Ha™" yr'") in the euphotic zone, where the 0.4 — 20 um fraction had
a contribution of ~ 63%. At 150m rates between 0.26-3.2 mg AC C m> h™" were
attributed to the activity of both chemolithotrophic organisms and phytoplankton
groups adapted to very low irradiances, which were consistent with the abundances
detected in this layer. Among the contributions of the nitrogen inputs, the vertical
transport of nitrate due to the cyclonic eddy was the most important to the euphotic
zone (63 kg N Ha™" yr"), followed by biological N, fixation (FBN) and the atmospheric
deposition of gas + aerosol (26 and 7 kg N Ha™ yr, respectively). However, the FBN
recorded high values compared with other measurements for the Gulf of California
and other coastal and ocean environments as well as detection levels to 150 m under
high concentration of dissolved inorganic nitrogen, suggesting a positive feedback by
low ratios nitrogen: phosphorus. Nitrogen losses from 100-300 m N, production via
denitrification and ANAMMOX were low compared to rates observed for other
systems inmersed in oxygen minimum zones. Also, a predominance of ANAMMOX
(79%) of denitrification was observed. This feature was attributed mainly to the
physiological inhibition by relatively high dissolved oxygen content in the environment
(0.15-1.72 ml O, I'"), and the possible presence of denitrification inhibitors (e.g. H>S
and HS), and/or the lack of quantifications of intermediates such as NO. Nitrification
in the aphotic layer as a mechanism for regeneration of dissolved inorganic forms,
showed a high contribution to the mobilization of nitrogen (251 kg N Ha™ yr')
compared to other physiological rates, and integrated values were similar to previous
estimates of nitrification for the euphotic zone of the Gulf of California and Mexican
Pacific Ocean. However, the temporal variability of these rates was strongly
associated with the availability of substrates (eg nitrite and ammonium) during periods
of high biological production. Indirect calculations of dissolved inorganic nitrogen
assimilation through AC rates corroborate the predominance of this activity to the
mobilization of nitrogen in the euphotic layer (949 kg N Ha™ yr'"). The nitrogen budget
indicated that external inputs and nitrification in the water column only contributed
53% of the requirement of this element for phytoplankton growth organisms. This
suggests the presence of alternative routes or reservoirs associated with the
dissolved organic fraction as nitrogen supply mechanism for mixotrophic populations.
Clearly the results provided by this study indicate a highly dynamic cycle of nitrogen
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and its potential for positive feedback nitrogen inventory and to mitigate the N:P
unbalance prevailing in Cuenca Alfonso.

Keywords: microbial plankton, cyclonic eddy, hypoxic basin, biologic nitrogen fixation,
nitrification, denitrification, ANAMMOX.
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PROLOGO

El contenido del presente trabajo de tesis doctoral titulado “contribucién de algunos
aportes y vias metabdlicas al balance de nitrogeno en Cuenca Alfonso, Golfo de
California” esta conformado por cinco partes consistentes en una seccidn
introductoria, dos capitulos, un sumario integrado y las referencias bibliograficas y
anexos. La primera parte incluye una introduccion general a la problematica del
nitrdgeno como nutriente limitante y sus rutas biogeoquimicas preponderantes que
intervienen en su balance. Asimismo, se hace una contextualizacion del area de
estudio, los antecedentes y la justificacion de esta investigacion, del cual se deriva la
hipotesis que se pretende corroborar y el objetivo general a cumplir.

Las secciones referentes a los capitulos contienen la siguiente informacion:

El Capitulo | describe la variabilidad ambiental de la Cuenca Alfonso, entre febrero de
2012 — abril de 2014, la cual incluye el componente hidrografico, meteoroldgico y la
dinamica de las cocncentraciones de nutrientes, todo esto como parte de los
principales factores que modulan la distribucion temporal y vertical de la produccion
fitoplanctonica. Adicionalmente, este capitulo se remite al documento en el anexo 1
que comprende una publicacion derivada de este trabajo en el que se describe la
variabilidad del fosforo y metales particulados como elementos esenciales para el
crecimiento y metabolismo de los microorganismos, y como potenciales reservorios
de estos que influencian su biogeoquimica en la cuenca.

Capitulo 1l inicia con la descripcion de las estimaciones directas de los procesos
fisiologicos de remocién (desnitrificacion/ANAMMOX), fijacion biolégica de nitrégeno
y nitrificacion, asi como la cuantificacidn ponderada de las rutas por depositacion
atmosférica y transporte vertical. Paralelamente, durante el cuerpo del ducumento se
remite al anexo 2, el cual comprende una publicacion sometida sobre la dinamica del
trazador biogeoquimico N* y sus aproximaciones a la deduccion de los procesos
dominantes de remocion o fijacion de nitrégeno nuevo en la cuenca. Posteriormente,
se hace una disucsion general de las diferentes rutas y su contribucion al balance de
nitrdgeno, y al final de este capitulo se realiza un sumario con las conclusiones mas

relevantes.



INTRODUCCION GENERAL

La distribucion de nutrientes en los océanos y los patrones de produccién
biolégica se encuentran estrechamente relacionados con los procesos fisicos y
biogeoquimicos, asi como con las fuentes externas de nutrientes (Williams &
Follows, 2003). Desde hace algun tiempo, algunos trabajos en ambientes oceanicos
oligotroficos indican que las estimaciones de produccién primaria basada en los
mecanismos tradicionales de aporte de nutrientes (e.g. mezcla vertical por
conveccion durante el invierno, afloramiento de agua por efecto del transporte de
Ekman) a la zona eufética (Z.,) contribuyen apenas con un 50 % de la produccion
nueva anual, lo que sugiere que en esas regiones oligotréficas la participacion de
otras fuentes de nutrientes necesarias para sostener los requerimientos nutricionales
del fitoplancton y por ende la produccién de materia organica en el océano (Jenkins
& Goldman, 1985; Siegel et al., 1999).

Pese a la predominancia que tiene el carbono como componente de la materia
organica, gran parte de la problematica alrededor del balance de nutrientes en
ecosistemas marinos se ha basado en torno a la disponibilidad del nitrégeno, como el
elemento predominantemente limitante para el crecimiento del fitoplancton
(Codispoti, 1989; Tyrell, 1999; Falkowski et al., 2003). A diferencia de otros ciclos
biogeoquimicos, el ciclo del nitrogeno es particularmente complejo debido a la
variedad de especies quimicas y transformaciones que presenta a través de los
sistemas acuaticos (Capone, 2000; Ward et al., 2007; Zehr & Kudela, 2011).

De acuerdo con algunos modelos biogeoquimicos globales basados en
mediciones in situ de algunos procesos del ciclo del nitrogeno como la fijacion
bioldgica de nitrégeno (FBN) y la nitrificacion (e.g. Raimbault & Garcia, 2008; Gandhi,
2010; Shiozaki et al., 2013), prevalecia una sobrestimacion generalizada en los
niveles de produccién primaria nueva basada en el calculo de la razon-f propuesta
por Eppley & Peterson (1979). Lo anterior fue soportado basicamente por la
apreciacion de que una fraccion considerable del nitrato que es captado por el

fitoplancton ha sido regenerado en el estrato proximo a la superficie (Yool et al.,



2007). Asimismo, la deteccion alterna de tasas altas de FBN sugiere el ingreso de
cantidades relevantes de nitrogeno nuevo a través de formas quimicas reducidas
(Capone, 2000). Esto ultimo conllevo a la postulacion de nuevos paradigmas sobre la
importancia relativa de los mecanismos de ingreso, remocion y de reciclaje que
regulan el inventario de nitrégeno, y de las condiciones ambientales que modulan la
actividad metabdlica de los diferentes grupos de microorganismos que intervienen en
estos procesos (e.g. Lam et al., 2009; Zehr & Kudela, 2011; Thamdrup, 2012).

El proceso de FBN es llevado a cabo por numerosos microorganismos
denominados diazétrofos, el cual incluye algunas poblaciones del bacterioplancton y
cianobacterias unicelulares y en tricomas, tanto de vida libre como en simbiosis.
Varios reportes indican que las cianobacterias contribuyen de manera significativa a
la produccidn primaria en regiones oceanicas tropicales y subtropicales (Stockner,
1988; Goericke & Welschmeyer, 1993; Montoya et al., 2007; Holl et al., 2007). Por
esta razon, la actividad diazotréfica y su aporte a la produccidon nueva ha sido
vinculada con la exportacién de carbono al océano profundo, asi como con en el
establecimiento de cierto tipo de trama trofica y sus implicaciones sobre los flujos de

materia y energia (Karl et al., 2002; Berman-Frank et al., 2008).

A pesar de las contribuciones de nitrégeno por nitrificacion, FBN y por otras
fuentes como la adveccidn de aguas profundas, la depositacion atmosférica y los
aportes continentales, entre otros, el balance global de nitrdgeno se considera
teéricamente desfavorable para la producciéon fitoplanctonica de acuerdo a la
proporcion promedio de C:N:P propuesta por Redfield (Zehr & Ward, 2002). Al
respecto, actualmente, existe una amplia discusion acerca de si el hundimiento del
nitrdgeno particulado o la remocion podrian ser responsables de este desbalance en
el modelo generalizado (Codispoti, 2007). En relacién a la remocioén, varias
evidencias indican que la desnitrificacion heterotréfica en ambientes marinos con
bajas concentraciones de oxigeno disuelto es el mecanismo predominante sobre
otros procesos de pérdidas como oxidacion anaerdbica de amonio (ANAMMOX) y la

reduccion desasimilatoria de nitrato a amonio (DNRA), entre otras. Algunas



estimaciones globales atribuyen a la desnitrificacion pérdidas de 175 — 400 Tg N afo’
' (Gruber & Sarmiento, 1997; Codispoti et al., 2001) lo que en algunos sitios, como
las zonas de minimo oxigeno del Mar Arabigo y de las costas de Peru-Chile,
representa hasta el 99 y 77 %, respectivamente del N, o N,O producido (Ward, et al.,
2009; Dalsgaard et al., 2012), en tanto que ANAMMOX contribuye con 20 — 40 % de
la remocion global (Kuypers et al., 2003, 2005; Dalsgaard et al., 2003; Hammersley
et al., 2007).

Continuamente el concepto de desbalance de nitrégeno ha sido el topico central
de diferentes discusiones tanto para el océano actual como para escenarios
paleoclimaticos (Altabet, 2006). La mejora de las técnicas analiticas y el creciente
acervo de bases de datos con estimaciones directas han permitido objetar y construir
constantemente nuevos paradigmas en la conceptualizacion de el ciclo
biogeoquimico del nitrogeno y otros elementos. Lo que se reconoce actualmente, es
que gran parte de las estimaciones de desnitrificacion y FBN con las que se habian
trabajado podrian estar subestimadas, y lo que realmente se aprecia como una
condicion desfavorable para el inventario de nitrégeno puede ser simplemente la falta
de resolucion espacial y temporal de las observaciones, o el mismo desconocimiento
de la funcion y cuantificacion relativa de los diferentes procesos fisioldgicos y vias
alternas que equilibran el inventario tedrico global de este elemento en diferentes
regiones biogeograficas (Brandes et al., 2007). Por ejemplo, para sistemas costeros
tropicales y de latitudes altas, el aporte de nutrientes por rios y precipitacion de agua
ejercen una retroalimentacion positiva en el balance de las fracciones reactivas de
nitrdgeno; mientras que para zonas subtropicales, el transporte edlico de particulas,
aerosoles y gases, en sinergia con la disponibilidad de fosforo y hierro para la FBN
constituyen los mayoritarios aportes externos de nitrogeno (Mills et al., 2004; Gruber
& Galloway, 2008; Voss et al., 2011, 2013).

En relacion a la contribucion de la FBN al balance del nitrégeno realmente es
poco lo que se conoce para el Golfo de California, donde en teoria predomina un
déficit de nitrégeno inorganico disuelto (NID) respecto al fésforo organico disuelto

(PID) para la produccion primaria existente en esta region, especialmente durante la



fase calida del afo (Escobedo-Urias, 2010; White et al., 2007, 2013). No obstante, es
aun mas escasa la informacion acerca de otras actividades mediadas por
microorganismos, relacionadas con las pérdidas o remocion del nitrogeno, en
especial con respecto a la estimacién de tasas de produccion de N, y/o N,O en
columna de agua o sedimentos. Uno de los mecanismos mas influyentes en términos
de cantidad y extension geografica es el proceso de desnitrificacion heterétrofa, la
cual ha sido vinculada con ambientes caracterizados por baja cocentracion de
oxigeno disuelto (Somasundar & Naqvi, 1988; Ward, 2009), como las prevaleciente

en Cuenca Alfonso (Monreal-Gémez et al., 2001).

Las condiciones hidrolégicas, topograficas y de nutrientes observadas en
Cuenca Alfonso, en conjunto con el régimen de produccion estacional (Monreal-
Gémez et al., 2001; Villegas-Aguilera, 2009), posiblemente favorecen el
establecimiento de una comunidad microbiana con capacidad desnitrificante en la
zona deficiente de oxigeno disuelto (ZDO), y el establecimiento de esta actividad
como la ruta predominante de remocion de nitrdgeno como ha sido sugerido a partir
del eventual enriquecimiento de 8'°N en material organico particulado (Aguifiiga et
al., 2010), lo que coincide también con altos valores de 5'°N (8 — 10 %o) reportados
para las cuencas de Guaymas y Carmen (Altabet et al., 1999). Sin embargo, no se
descarta la posibilidad de otras rutas alternas del nitrcgeno como ANAMMOX y/o el
ingreso de agua procedente del Pacifico Tropical Oriental hacia el interior del golfo
que pudieran influenciar las razones isotopicas del material colectado (Rafter et al.,
2012).

Estas apreciaciones fueron congruentes con algunas modelos numéricos sobre
el transporte horizontal de aguas deficientes en nitratos en la region tropical oriental
del Pacifico norte, cuyas pérdidas de nitrogeno fueron atribuidas a la amplia
distribucion de la zona de minimo oxigeno (ZMO) y su asociacion al proceso de
desnitrificacion (Codispoti & Richard, 1976). Dentro de este mismo contexto, pero a
través del analisis de isétopos de 5N y 5'%0 en nitratos (NO3") y estimaciones de
déficit de NOgs’, Sigman et al. (2005), confirmaron el predominio de esta actividad

desnitrificadora en condiciones subodxicas (<5 uM O;) de la columna de agua (200 —



500 m de profundidad) de las cuencas de Santa Barbara, Soledad y UB (sin nombre);
las dos ultimas localidades adyacentes a la costa suroeste de la peninsula de Baja

California.

Ademas de las caracteristicas biogeoquimicas y de la fisiologia de los tipos de
microorganismos presentes en cada sitio, la dinamica fisica del océano es un factor
relevante que define la predominancia de varias de las rutas del ciclo nitrogeno,
como por ejemplo la mezcla estacional de la columna de agua generada por
conveccidon de invierno, mecanismos de difusion turbulenta y la presencia de las
estructuras de mesoescala o sub-mesoescala (2 - 20 km) como los remolinos (Siegel
et al., 1999; Cianca et al., 2007). Los remolinos de sub-mesoescala estan presentes
en numerosas regiones del océano, aunque existe un amplio debate sobre la funcion
que desempefian en la variabilidad espacio-temporal de los niveles de produccién y
el inventario de nutrientes. En algunos ambientes oligotréficos, se ha reportado que
la incidencia de remolinos, especialmente de naturaleza ciclénica (en el hemisferio
norte), presenta una conexion mecanistica con la adveccion de nutrientes
procedentes de aguas profundas hacia los estratos superficiales de la columna de
agua y el incremento en los niveles de productividad (McGillicuddy et al., 1998, 2003;
Siegel et al., 1999). Este tipo de estructuras también han sido observadas en otras
regiones con niveles de produccion mesotroficas y eutroficas como el Golfo de
California (Diaz De Ledn, 2001; Pegau et al., 2002). Sin embargo, en esta region la
mayoria de los trabajos de investigacion han sido dirigidos principalmente a la
caracterizacion de la dinamica fisica y del ictiopllancton, lo que deja aun la
incertidumbre acerca la distribucion y naturaleza de los elementos quimicos y de las
respuestas por parte de las comunidades biolégicas autotréficas, diazotroficas y

heterotroéficas.

Particularmente la informacién es escasa para el remolino ciclonico de Cuenca
Alfonso, no obstante que su existencia ha sido observacionalmente corroborada
(Garcia-Reyes, 2005). La dinamica estacional de las caracteristicas termohalinas y

los nutrientes registrados por Villegas-Aguilera (2009) en una estacion de este sitio,



sugieren una mayor actividad del remolino entre abril y julio, como un mecanismo
importante para la incursion de nutrientes hacia la base y parte intermedia de la Z,.
Lo anterior fue asociado al desarrollo de una comunidad fitoplancténica dominada
por diatomeas de talla pequefia a mediana (Villegas-Aguilera, 2009) y al incremento
en las concentraciones de clorofila a durante el periodo del ano de activacion del
remolino ciclonico, lo que coincidid con observaciones previas realizadas a través de

imagenes de satélite (Garcia-Reyes, 2005).

Todas las fuentes posibles de ingreso de nitrogeno a la Zg, y las rutas mediadas
biolégicamente que ocurren en el océano, definen la estructura y especiacion de este
elemento en la columna de agua, asi como la firma isotopica del nitrégeno en el
material particulado (Sigman et al., 2009). Esto sustenta su relevancia en estudios de
la biogeoquimica del nitrégeno y otros elementos. En el presente estudio se plantea
establecer el inventario parcial de nitrdgeno mediante la cuantificacién de algunas
fuentes y tasas metabdlicas de sus rutas (a través de la utilizacion de informacioén de
isétopos estables del nitrogeno) en el area de Cuenca Alfonso. de igual forma se
pretende identificar los mecanismos que regulan la distribucion y concetracion de los
microorganismos plancténicos, en especial aquellos que potencialmente contribuyen
a los procesos de FBN, la nitrificacion, la desnitrificacion y ANAMMOX. Entender la
estructura trofica en estos sistemas es de fundamental importancia para la
comprension de los cambios potenciales en la productividad biolégica, los balances
de carbono y el reclutamiento de especies clave en el ecosistema y de valor

comercial en el Golfo de California.

OBJETIVO GENERAL

Estimar la contribucion de los procesos de FBN, nitrificacion, desnitrificacion y
ANAMMOX al inventario de nitrogeno de un sistema marino influenciado por la

actividad estacional de un remolino ciclénico.



HIPOTESIS

Las condiciones ambientales presentes en la Bahia de La Paz BCS, México
durante el verano (fuerte estratificacién y entrada de aguas oligotréficas tropicales
provenientes del sur del Golfo de California) favorecen el desarrollo de las
poblaciones de organismos diazoétrofos, por lo que las tasas de FBN estimadas para
este periodo representaran el mayor ingreso de nitrégeno a la Zg,, en comparacion
con otras formas nitrogenadas introducidas con el aporte atmosférico y la influencia
del remolino ciclénico reportado para esta area. Por otra parte, las pérdidas de este
elemento en el estrato afético por desnitrificacion y/o ANAMMOX superaran la
magnitud de todos los posibles ingresos de NID lo que conlleva a un déficit regional

del Pacifico Oriental Tropical .



CAPITULO 1

| VARIABILIDAD ESTACIONAL DEL MEDIO FiSICO-QuUIiMICO Y
LOS COMPONENTES PLANCTONICOS MICROBIANOS EN
CUENCA ALFONSO

1 INTRODUCCION

Las cuencas marginales constituyen sitios interesantes para el estudio de la
produccion planctonica debido a los factores de control derivados de las
caracteristicas geomorfologicas, las cuales gobiernan la distribucién espacial y
temporal de los diferentes componentes bioldgicos. Estos sitios son capaces de
acumular y retener biomasa, asi como de mantener condiciones ambientales que
resultan en una tasa relativamente baja de intercambio de estas propiedades con el
océano abierto y otros ecosistemas costeros adyacentes (Kuwabara, et al., 1999;
Taylor et al., 2006, Orsi et al., 2011). A lo largo de la columna de agua, la presencia
de pronunciados gradientes o zonas transicionales de las condiciones fisicoquimicas
(e.g. potencial red-ox, salinidad, concentracién de nutrientes y oxigeno disuelto, entre
otras.) afectan la actividad metabdlica de las poblaciones microbianas y emergen una
variedad de nichos con relevantes implicaciones ecoldgicas para los procesos
biogeoquimicos tales como la bomba bioldgica, el reciclaje de nutrientes, el
abatimiento de la concentracion de oxigeno disuelto, la produccion de gases de
invernadero y la FBN, entre otros (Podlaska et al., 2012; Edgcomb & Bernhard, 2013;
Rodriguez-Mora et al., 2013).

No obstante, en estos lugares se han iniciado investigaciones relativas a la
funcién ecoldgica y las presiones selectivas que impulsan la estructura y el destino
de las comunidades eucariotas (autétrofos y heteroétrofos), que con anterioridad no se
consideraban parte de los procesos biolégicos activos por debajo de la capa eufética,
donde son sometidos a condiciones hipdxcas o inclusive andxicas (Orsi et al., 2012;
Filker et al., 2012).



A lo largo del Golfo de California, existen numerosas cuencas marginales,
ventilas hidrotermales y algunos sistemas marinos aislados como bahias
semicerradas (Ayala-Castafares & Knox, 2000) que parecen ser zonas con elevada
produccion primaria y de actividad microbiana cuya distribucién espacial y temporal
es aun pobremente estudiada (White et al., 2007, 2013), o responde a marcadas
diferencias con respecto a la produccion biologica observada en el océano abierto y
demas sistemas costeros (Berg & Van Dover, 1987). La Cuenca Alfonso, Bahia de
La Paz, esta localizada en la costa suroeste del golfo, es un punto estrategico para el
estudio de series de tiempo de diversas caracteristicas bioldgicas y oceanograficas.
Desde el 2002, este sitio se ha constituido como un observatorio del material
particulado en hundimiento, asi como de algunas variables ambientales de la
columna de agua (Aguifiga et al., 2010; Silverber et al., 2006, 2014). Como muchas
otras cuencas altamente productivas, posee sus propias condiciones oceanograficas
que parecen tener fuertes implicaciones espaciales y temporales en la distribucién de
las propiedades fisico-quimicas y de la comunidad planctonica (Salinas-Gonzalez et
al., 2003; Reyes-Salinas et al., 2003; Silverberg et al. 2006, 2007; Aguilera-Villegas,
2009). Entre estas, la ocurrencia estacional (abril — julio) de un remolino ciclénico de
submesoescala el cual ha sido asociado a procesos de fertilizacion y proliferaciones
fitoplanctonicas en la base de la Zg, (Martinez-Lopez et al., 2012), asi como un
estrato deficiente de oxigeno (<1.4 ml I'"), que ha sido reportado desde los 50 m de
profundidad (Monreal et al., 2001) y cuyas implicaciones sobre la distribucién y

actividad de los microorganismos son aun escasamente comprendidos.

Por esta razén se ha propuesto que la incidencia del remolino en la bahia
podria condicionar el periodo de alta produccion y acumulaciéon de biomasa que
generalmente comienza entre octubre — noviembre vy finaliza hasta junio — julio, a
consecuencia de la mezcla de la columna de agua (por conveccion térmica y
forzamiento del viento) y el levantamiento de las isopicnas, tal y como indica la
dinamica espacio-temporal del microfitoplancton (Villegas-Aguilera, 2009). Asimismo,
algunos de estos resultados han sugerido indirectamente, que los niveles de

produccion primaria y el acoplamiento con la actividad microbiana en la cuenca, de



alguna manera podrian estar relacionados con la dinamica del limite superior de la
zona hipoxica a través de la exportacion y remineralizacion de la materia organica.

Sin embargo, esta hipotesis no ha sido estudiada anteriormente.

El presente capitulo describe por primera vez la dinamica estacional y vertical
(0 — 300 m) de las abundancias de las fracciones planctonicas microbianas en
términos de su abundancia y participacion en los niveles de productividad primaria,
asi como su relacion con la variabilidad ambiental y con énfasis en la Zg, pero sin
dejar de lado las particularidades de los estratos mas profundos de la Cuenca
Alfonso. Finalmente, la informacion proporcionada por este estudio provee nuevas
evidencias para un mejor entendimiento del comportamiento de las tramas troficas
planctonicas a escala estacional y sus posibles implicaciones sobre los flujos
potenciales de carbono y otros elementos relevantes en la biogeoquimica del océano

y el cambio climatico, entre otros aspectos.

.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Caracterizar la hidrodinamica fisico-quimica de la zona de Cuenca Alfonso, incluido
el remolino ciclonico, con base en la distribucion vertical de los valores de
temperatura del agua, salinidad, densidad, y concentracién de nutrientes y

oxigeno disuelto.

e Determinar las tasas de asimilacién de carbono e identificar la contribucién de dos
fracciones de tamanos (0.4 — 20 um y >20 um) durante los periodos hidrograficos

contrastantes de la cuenca.

¢ |dentificar la dinamica temporal y espacial de los componentes planctonicos
microbianos, y su relacidén con la variabilidad ambiental y la asilacion de carbono.

e Establecer la relacién espacio-temporal entre la presencia de metales traza
particulados con la dinamica de las fracciones planctonicas y las condiciones

hidrograficas.
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.3 MATERIALES Y METODOS
AREA DE ESTUDIO

La Bahia de La Paz esta ubicada en la costa oriental de la peninsula de Baja
California con aproximadamente 80 km de largo por 35 km de ancho (Figura 1). Se
encuentra semiprotegida por la presencia de las islas Espiritu Santo y La Partida y
una pequeia peninsula en su parte sur, las cuales permiten el intercambio de aguas
con el Golfo de California a través del canal San Lorenzo y la Boca Grande
localizados al este y al norte de la bahia, respectivamente. En este ultimo sector se
encuentra la Cuenca Alfonso, la cual presenta una profundidad maxima de 415 m
(Cruz-Orozco et al., 1989, 1996; Nava-Sanchez et al., 2001; Obeso-Nieblas et al.,
2008).

_—
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Figura 1. Estaciones de muestreo en la zona norte de Bahia de La Paz (B.C.S.). El
numero 1 corresponde al centro de la Cuenca Alfonso en donde se realizé el
monitoreo de variables fisicoquimicas y bioldgicas durante febrero de 2012 — abril de
2014.
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En la Bahia de La Paz se ha registrado una capa de mezcla reducida y la
presencia de una termoclina y haloclina superficial (cercana a la superficie hasta los
50 m de profundidad) durante los periodos de primavera y verano, que denotan en
este ultimo periodo una fuerte estratificacion y altos valores de salinidad que son el
resultado de la elevada radiacion solar y débiles o intermitentes vientos (Obeso-
Nieblas et al., 2008). En otofio y principalmente en invierno, la incidencia de intensos
vientos del noroeste y del norte provoca el hundimiento de la termoclina y haloclina,
asi como el establecimiento de una capa de mezcla profunda. En el otofo esta capa
se encuentra desde los 30 m hasta los 50 m de profundidad, con relativamente altas
temperaturas (~28.5 °C). En el invierno, la capa de mezcla se profundiza y en
ocasiones alcanza hasta ~100 m, con baja temperatura superficial (~18.7 °C)
(Salinas-Gonzalez et al., 2003; Obeso-Nieblas et al., 2004 y 2008).

Las caracteristicas termohalinas de la capa superficial y la sub-superficial de
Cuenca Alfonso, la boca norte de la bahia y la zona adyacente al Golfo de California
son generalmente influenciadas por las condiciones hidrograficas imperantes de la
region sur del Golfo de California. Sin embargo, otros factores ambientales, como el
forzamiento y dinamica de los vientos locales, alta radiacién solar y elevadas tasas
de evaporacion contribuyen de manera particular a la pronunciada variabilidad
estacional de las condiciones oceanograficas observadas en toda la Bahia (Obeso-
Nieblas, 2003; Obeso-Nieblas et al., 2004).

La ausencia de Agua Intermedia del Pacifico (AIP) es quizas uno de los
principales rasgos distintivos de la Bahia de La Paz con respecto a la estructura
hidrografica del golfo. Esto se debe esencialmente a las condiciones topograficas y
batimétricas que limitan su ingreso por la boca norte (Obeso-Nieblas et al., 2007).
Dentro de las caracteristicas termohalinas distintivas de la bahia y el sector de la
boca norte se observa Agua del Golfo de California (AGC) en los primeros 100 m de
profundidad durante invierno y primavera, y en menor proporcion Agua Superficial
Ecuatorial (ASE) y Agua Sub-superficial Subtropical (ASS). Esta ultima, ha sido
detectada por debajo de los 100 dentro de la bahia. En verano se ha registrado una

disminucioén gradual de la salinidad desde superficie (35.23 ups) hasta los 600 m
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(34.56) en la boca norte de la bahia. Durante este periodo en superficie (<100 m) se
identifican bajas cantidades de ASE y ASS, asi como una fuerte incursion de AGC
que en ocasiones alcanza los 200 m. A profundidades mayores se detectan
principalmente ASS tanto en la bahia como en el golfo. Esta ultima condicién es
similar en otofio; sin embargo, en los primeros 110 m de profundidad se ha registrado
tanto la intromision de ASE como de AGC, aunque la proporciéon de ambas masas
parece fluctuar interanualmente. En invierno predomina AGC en los primeros 100 m
y debajo de esta y hasta los 230 m, la masa de agua ASS (Obeso-Nieblas et al.,
2007 y 2008).

1.3.1 Trabajo de campo

Las campafias de muestreo se efectuaron entre febrero de 2012 y abril de 2014
a través de campanas mensuales que cubrieron inicialmente un ciclo anual (febrero
de 2012 — enero de 2013; las campafas restantes se realizaron para tratar de cubrir

una frecuencia bimensual siguiendo el itinerario indicado en la figura 2.
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Figura 2. Periodicidad de los muestreos para la obtencion de variables hidrograficas y recuentos

plancténicos, ejecuciéon de experimentos para productividad primaria (flecha amarilla), determinacién

de metales traza particulados (recuadro negro) y rutas del ciclo del nitrégeno (flecha azul).

Con el prop6sito de caracterizar hidrolégicamente el area de estudio se
monitorearon 10 estaciones a lo largo de dos transectos perpendiculares y con
vértice en el centro de Cuenca Alfonso (24° 38'N y 110° 35'W), area correspondiente
al nucleo del remolino ciclonico que se ha reportado usualmente entre mayo-julio
(Monreal-Gémez et al., 2001; Garcia-Reyes, 2005). En ambos transectos, la
separacion entre estaciones fue de 3.7 km (~2 m.n., Figura 2). Para la obtencion de

los perfiles verticales de temperatura, salinidad, densidad y conductividad, en cada
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una de estas estaciones de muestreo se realizaron lances de CTD hasta una

profundidad maxima de 300 m, de acuerdo con la batimetria de cada estacion.

Al arribar a la estacion central de Cuenca Alfonso, se determinaron las
profundidades para la toma de muestras en la Z,, de acuerdo a la lectura de
desaparicion del disco de Secchi (Zs). Para ello, se calculd el coeficiente de
atenuacion de la luz difusa promedio de la columna de agua (Ky) mediante la relacion

empirica:
K; =17/ Zs (1)

En donde, 1.7 es la constante que corresponde al 3 % de la intensidad vertical
de la luz incidente en la superficie que es dispersada bajo las condiciones naturales
de ambientes costeros o influenciados por procesos fisicos de mesoescala como en
la mayor parte del Golfo de California (Murty, 1969, Kirk, 1994). Una vez determinado
este valor, fue posible estimar las profundidades oOpticas de muestreo (Z) a un
determinado porcentaje de irradiancia solar (Ez) respecto al valor en superficie (Eo=

100 %) de acuerdo a la ecuacion de Lambert-beer:
Z = Ln(E,/ E,) [ Kq (2)

Con base en estudios previos para la cuenca se consideraron las
profundidades opticas de 100, 33, 3 y 0.1% Eo. Asi mismo, se monitorearon 4
profundidades dentro del estrato afético correspondientes a 150, 200, 250 y 300 m;
durante febrero y abril de 2014 se incluyé la profundidad de 100 m como punto
intermedio de informacion bioldgica y fisico-quimica entre 0.1 % Eo y 150 m, para
minimizar la distancia entre los puntos de colecta de muestas cuando la base de la

zona eufdtica fue somera (<70 m).

Las muestras se obtuvieron por medio de lances de botella Niskin de 8 litros
(Modelo 1010, General Oceanics) y se destinaron para analisis de oxigeno disuelto
(OD), nutrientes, metales y abundancias de los componentes plancténicos, asi como
para la estimacion de asimilaciéon de carbono en los cinco primeros niveles durante

los meses ya mencionados en la figura 2.
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1.3.2 Trabajo de laboratorio
[.3.2.1 Determinacion de nutrientes y clorofila a (Clo a)

De una parte de cada muestra de agua de la botella Niskin se determind la
concentracion de nutrientes (acido silicico, nitritos, nitratos, amonio, fosfatos y urea) y
Clo a, de acuerdo a las técnicas propuestas en el manual de analisis quimicos para
aguas marinas (Strickland & Parsons, 1972) y algunas publicaciones especializadas
(Soldrzano, 1969; Mulvenna & Savidge, 1992). Algunas de estas variables (amonio y
urea) se determinaron en el espectrofotometro Perkin Elmer modelo LAMBDA 25
UV/Vis del Laboratorio de Fitoplancton del CICIMAR-IPN vy el resto en el Laboratorio
de Eutrofizaciéon Costera del CIIDIR — IPN, Unidad Sinaloa con un espectrofotometro
UV/Vis Jenway modelo 6705.

Para conocer la contribucion por tamafo de las fracciones por tamano entre
0.4-20 ym y >20 um a la concentracion total de Clo a, las muestras de agua se
fraccionaron por filtracion a través de membranas de policarbonato de 0.4 y 20 uym de
didmetro de poro, respectivamente. La extraccion de pigmentos se efectué en una
solucion de acetona al 90% y se cuantificd por espectrofotometria. La ecuacion

empleada para el calculo de Clo a fue tomada de Jeffrey & Humphrey (1975).

[.3.2.2 Determinacion de fésforo (P,) y metales particulados (MP)

Ver anexo 1 (manuscrito sometido para su publicacién).

1.3.2.3 Cuantificacion de componentes planctonicos

Del volumen restante de muestra colectada se tomaron alicuotas para la
preservacion y cuantificacion de las diferentes fracciones plancténicas (virioplancton,
bacterioplancton, picoplancton autétrofo y nanoplancton), asi como para el montaje
de los diferentes experimentos de incubacién en el laboratorio, relacionados con el
ciclo del nitrogeno. Respecto a los procedimientos necesarios para la exploracion de
las abundancias de los componentes plancténicos, estos se realizaron de acuerdo al

manual de procedimientos estandarizados para recuento por microscopia de
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epifluorescencia en el Laboratorio de Fitoplancton de CICIMAR-IPN (Hakspiel-
Segura et al., 2010).

1.3.2.4 Asimilacién de carbono (AC)

Se estimé a través del método de asimilacién de carbono radiactivo (*C),
segun lo propuesto por Steemann-Nielsen (1952, 1958). Dichas estimaciones se
realizaron en los cuatro niveles definidos en la Z., y a los 150 m de profundidad. Las
incubaciones se realizaron in situ, en botellas de policarbonato de 200 ml y con una
duracion entre 1 — 2 h. Previo al llenado de cada botella se le realizé un filtrado con
una malla de 350 um a fin de eliminar al microzooplancton. A cada uno de estos

recipientes se le inoculé con 2 uCi de NaH™CO:s.

Una vez finalizada la incubacion, se fraccion6 la muestra por filtracién en el
laboratorio con el propdsito de estimar el aporte de dos rangos de tamarnos celulares

(0.4 — 20 ym y >20 um) a la tasa de asimilacién total de carbono (ACrot).

Para los calculos de AC se considerd la ecuacion sugerida por Steemann-
Nielsen (1958):

AC = R, X W x 1.05/(R X N) (3)

Donde Rs: es la actividad del fitoplancton en unidades de decaimiento de DPMs;
R: es la actividad total agregada al vial en unidades de DPMs; W: es la concentracion
del carbono inorganico disuelto en mg m™; 1.05: es el factor de discriminacion
isotopica; 1.06: es el factor de correccion debido a la respiracion; N: es el tiempo de
incubacion. Los tasas instantaneas obtenidas de AC fueron expresados como mg C

m>h™, y los valores integrados como mg C m? h™.

1.3.3 Trabajo de gabinete
[.3.3.1 Variables meteorolégicas

Los datos meteoroldgicos de precipitacion pluvial, radiacion solar, temperatura

ambiental, evaporaciéon y direccién y rapidez del viento fueron obtenidos de la
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estacion meteoroldgica de la Comisién Nacional del Agua (CONAGUA) de la ciudad
de La Paz.

1.3.3.2 Variables hidrograficas

La caracterizacion de las propiedades termohalinas en los transectos
monitoreados se represento temporalmente a través de diagramas tipo Hovmgller de
temperatura y salinidad a un corte de 30 m de profundidad. La profundidad de la
capa de mezcla (PCM) se estimo6 con base en una modificacion del criterio de Kara
et al. (2000), a través de la deteccidn de la capa quasi-isotermal (A8 <1.2 °C) a partir
de los 10 m de profundidad con el fin de evitar los efectos transitorios de los vientos
locales y la insolacién. Con el propésito de evaluar el grado de estabilidad de la
columna de agua se utilizé el parametro de estratificacion ¢ (Simpson & Bowers,
1981) calculado de la superficie a 100 m de profundidad. Este se expresdé en
unidades de J m™ que representa la energia necesaria para mezclar dicha columna

de agua.

1.3.3.2.1 Nitrato preformado (PreNO3) y utilizacion aparente de oxigeno (UAQO)

Debido a que no todas las variaciones de las concentraciones de nitrato son
resultado de la remineralizacién local de la materia organica con su respectivo
consumo de oxigeno, en este estudio se considerd trazar la contribucién de la
fraccion preformada del nitrato, es decir aquella que fue remineralizada o procede de
un lugar o superficie isopicnica diferente al de la masa de agua en el que se
encuentra contenido (Emerson & Hayward, 1995). Para este propdsito se considerd
que el nitrato observado es la suma de las concentraciones de la fraccion

remineralizada mas la preformada. De manera que:

PreN03 = [N03]Observad0 - [NOS]remineralizado (4)

En donde: la fraccion RemNQO3 es calculada a partir de la relacion entre la razén
tedrica rN:O, (13:162 para el Pacifico Norte Subtropical; Li & Peng, 2002), la cual
indica la cantidad de oxigeno empleado para remineralizar el nitrato, y la UAO

([02])saturacisn — [02]observado) d€ acuerdo con siguiente la ecuacion:
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RemNO; = UAO/rN: 0, (5)

1.3.3.3 Manejo de datos ambientales y bioldgicos

Para facilitar el manejo de la informacién obtenida de los datos de las variables
ambientales y recuentos de microorganismos se elaboraron diferentes matrices. A
partir de estas se procedid a la realizacion de diferentes analisis exploratorios,
célculos de integracion en la columna de agua, visualizacion en graficos para la
descripcion de tendencias espaciales y temporales, asi como la ejecucion pruebas
estadisticas que, de acuerdo a los supuestos de homocedasticidad se tomaron las

respectivas alternativas no paramétricas.

Las relaciones entre la composicién de especies de fitoplancton y los factores
ambientales se calcularon mediante analisis de correspondencia candnica (ACC) por
medio de PCORD v. 6 MjM Software (Gleneden Beach, Oregon, U.S.A.; McCune &
Mefford, 2011). EI ACC es una ordenacion directa que selecciona la combinacién de
variables ambientales que maximizan la dispersion de las puntuaciones de las
fracciones planctonicas (ter Braak, 1986; Palmer, 2006). Los resultados de las
variables ambientales se esquematizan mediante vectores que se proyectan desde el
centro de la ordenacion junto con los puntos de unidades de muestreo y los
componentes biolégicos. El vector que representa la variable ambiental indica la
direccion del cambio maximo (gradiente) de esa variable a través de la ordenacion
multidimensional. La posicidén de los puntos de las fracciones planctdnicas representa

la preferencia ambiental promedio de estos.
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.5 RESULTADOS
1.5.1 Variables ambientales

1.5.1.1 Datos meteoroldgicos

La precipitacion pluvial de la zona de la ciudad de La Paz, y 2013 fue de 286
mm afio” para el 2012 y 171 mm afio” para el 2013, respectivamente. Los mayores
niveles de precipitacion mensual acumulada se concentraron entre agosto — octubre,
y correspondieron a un 88 % y 98 % del total anual del 2012 y 2013,
respectivamente. A pesar de que la tasa de preciptacion anual del 2013 representd
~60 % (~115 mm) del registrado en 2012, la tendencia temporal no mostrd
diferencias estadisticamente significativas entre ambos afios (Wilcoxon, Z= 0.94; p
>0.05; Figura 3).
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Figura 3. Variacion temporal de la precipitacion pluvial entre enero de 2012 — diciembre de
2013. Datos proporcionados por la estacion meteoroldgica de la comision nacional del agua
(CONAGUA) en La Paz.

En general, la direccion del viento entre enero de 2012 — septiembre de 2013
comprendid una estacionalidad bimodal mas o menos bien definida con un
predominio de las componentes de los vientos del norte y noroeste entre octubre —
marzo, y de las correspondientes del sur y sureste entre abril — septiembre (Figura
4a). Estos ultimos alcanzaron los maximos valores de rapidez con rachas de hasta
8.3 m s” en marzo de 2012. Se registraron diferencias significativas de la rapidez

entre ambos anos (Wilcoxon, Z= 2.07; p <0.05), las cuales se atribuyeron
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principalmente a una prolongada disminucion en los valores promedio de velocidad
de los vientos del sur-sureste entre abril — julio de 2013 de ~27 — ~37 % en relacion
al valor mensual del afio anterior, y en menor grado a incrementos puntuales en los
vientos del norte y del sur en enero (~29 %) y septiembre (~58 %) de 2013,

respectivamente, en relacion a los correspondientes meses del 2012 (Figura 4b).
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Figura 4. Variacién temporal de la direccién (a) y la rapidez (a) de los vientos en la zona
de la ciudad de La Paz entre enero de 2012 — septiembre de 2013. En (a) la direccién de
los vientos; en (b) Rapidez del viento. Datos originales en puntos y la tendencia (linea
azul) es el resultado del ajuste de los datos con un modelo polinomial. Datos
proporcionados por la CONAGUA (2013).

1.5.1.2 Hidrografia

Las tipos de agua presentes en la Cuenca Alfonso fueron el Agua del Golfo de
California (AGC), Agua Subsuperficial Subtropical (ASsSt) y Agua Superficial Tropical
(AST) y se encuentran ilustrados en el diagrama T/S de la figura 5. El agua

identificada como AGC se caracterizO por presentar temperaturas y salinidades
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superiores a 11 °C y 34.9 ups, respectivamente. Esta predomin6 en los primeros
~150 m durante la mayor parte del afio, excepto entre agosto — octubre. En este
ultimo periodo se debilitaron los vientos del norte y noroeste, y coincidié con un flujo
hacia el norte de la ATS entre los 0 — 80 m, caracterizada por agua de menor

salinidad (<34.9 ups) y mayor temperatura (>20 °C) a la bahia (Figura 5a, b).
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Figura 5. Diagramas T-S para Cuenca Alfonso con datos discriminados por (a) profundidad y
(b y c) meses de muestreo dentro de los periodos de febrero de 2012 — diciembre de 2012 (b)
y enero de 2013 —abril de 2014 (c). Clasificacion de masas de agua propuesta por Lavin et al.
(2009).

En el 2012, julio y agosto aun registraron en la parte mas superficial una
combinacion de AST y AGC. No obstante, en el 2013 el AST se detectd desde junio
hasta noviembre, y sus valores de salinidad fueron substancialmente menores que el
ano anterior (Figura 5c¢). Una posible explicacion a esta condicion en septiembre de
2013 podria ser resultado de la dilucion por lluvias moderadas y altas (5 — 9 de
septiembre) previo al dia de muestreo (10 de septiembre) (CONAGUA, 2014). Sin
embargo, algunos de estos valores minimos de salinidad coinciden en temperatura
(16 — 25 °C) con la sefial del Agua Superficial Salina Modificada (ASSm) que se
encuentra entre 10 — 110 m (Lavin et al., 2009). De acuerdo a las mediciones de las
estaciones 1, 2 y 3 del transecto latitudinal, esta agua podria haber incursionado a la

bahia por la boca norte durante septiembre de 2013 (Figura 6).
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Figura 6. Diagramas T-S para Cuenca Alfonso con datos discriminados por (a) meses de
muestreo dentro del periodo enero de 2013 — abril de 2014 y (b) por estaciones durante
septiembre de 2013. Clasificacion de masas de agua propuesta por Lavin et al. (2009).

Generalmente, la ASsSt se encontré presente por debajo de los ~200 m a lo

largo de todo el ciclo anual. Sin embargo, su limite superior ascendid
substancialmente cerca de los ~50 m y 70 m en mayo de 2012 y junio de 2013,
respectivamente para luego profundizarse (Figura 5). Debido a que el umbral
batimétrico que limita el intercambio entre el golfo y la cuenca se encuentra a 200 m
en el sector oriental, no se detectd la sefial de la Agua Intermedia del Pacifico (AIP)
que tipicamente se encuentra a una profundidad mayoe 400 m en el Golfo de
California y a rangos de temperatura y salinidad entre 4 — 9 °C y 34.5 — 34.8 ups,

respectivamente (Lavin et al., 2009).

En la Figura 7 se presentan diagramas de tipo Hovmgller para ilustrar la
evolucion temporal de las caracteristicas termohalinas del transecto latitudinal a 30 m
de profundidad. En el panel izquierdo, la dinamica de la salinidad corrobord la
presencia de los tipos de agua descritos anteriormente en el diagrama T-S. En el

diagrama para temperatura se muestran condiciones mas frias a 30 m de

-22-



profundidad entre diciembre — julio, seguido de un fuerte calentamiento (>23 — 28 °C)
hasta el final del afio. Las minimas temperaturas se observaron en mayo — junio, y
las maximas en septiembre — octubre. En mayo de 2012, las aguas mas frias
estuvieron localizadas cerca al centro de la cuenca (estaciones 1, 8 y 9) con
temperaturas ligeramente mayores en las partes mas someras. Esto indica una
termoclina mas somera en la seccién central que se asemejo al efecto de una
circulacion de tipo ciclonico (Figura 7a). Este mayor enfriamiento en la porcion central
del transecto, posteriormente desaparece al final de julio — agosto en consistencia
con el comienzo del periodo de inversion del monzon americano que para la porcion
sur del golfo marca el fortalecimiento de los vientos del sur (Marinone et al., 2004). A
diferencia del 2012, el enfriamiento en junio de 2013 apenas muestra temperaturas

ligeramente mayores en las estaciones mas nortefias de la cuenca (Figura 7b).
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Figura 7. Diagrama Hovmagller de la variacién espacial y temporal de la (a) temperatura y (b)
salinidad a un corte 30 m de profundidad del transecto latitudinal de la parte norte de la Bahia
de la Paz entre febrero de 2012 — abril de 2014. Las lineas blancas discontinuas marcan los
periodos de 15 de mayo y 15 de octubre los cuales marcan los periodos de calentamiento y
enfriamiento a un corte de 30 m, respectivamente.

En consistencia con lo anterior, la evolucion temporal de los perfiles verticales

de temperatura y sigma-t para la Cuenca Alfonso describieron una tendencia

-23-



conjunta a la elevacién de las isopicnas y de la termoclina entre abril — julio, periodo
sugerido para la maxima activacion del remolino ciclonico. De acuerdo al trazado
temporal de los contornos de sigma-t y temperatura, este ascenso para la isopicna
de 26 kg m™ y la isoterma de 17 °C fue respectivamente de ~58 y ~52 m entre
febrero — mayo de 2012, de ~19 y ~36 m entre marzo — junio de 2013, y de ~21 y
~39 m entre febrero — abril de 2014 (Figura 8a, b).
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Figura 8. Variacion temporal de los perfiles de (a) temperatura, (b) densidad y (c) salinidad en
la estacion 1 correspondiente a Cuenca Alfonso.

A diferencia de las variables anteriores, la distribucion vertical de la salinidad en
la cuenca apenas manifesté una elevacién de agua profunda para las isohalinas
menores a 34.9 ups. En aguas por encima de los 100 m, un estrato de mayor

salinidad (>35.1) correspondiente al AGC, fueron registrados ampliamente en enero
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— febrero con una tendencia a comprimirse gradualmente hacia la superficie entre
mayo Yy junio en consistencia con la incursion de aguas menos salinas
correspondientes a la AST (Figura 8c). Noviembre de 2012 difirié6 substancialmente
del patrén por la incursién de un nucleo de mayor salinidad entre los 30 — 55 m de
profundidad. Sin embargo, también fueron detectados nucleos de baja salinidad
alrededor de los 50 m en agosto de 2012 y ligeramente mas expandidos en
septiembre y noviembre de 2013.

El comportamiento estacional del parametro ¢ en el transecto latitudinal para
los primeros 100 m de la columna de agua revelaron un cambio de condiciones de
muy baja estabilidad de la columna de agua entre diciembre — marzo (~20 — 156 J m’
%) a una pronunciada estratificacidn entre julio — septiembre (~196 — 271 J m™), para
asi nuevamente en octubre-noviembre (~92 —160 J m™) iniciar el retorno a una
columna de agua mas mezclada (Figura 9a). Estadisticamente, no se registraron
diferencias significativas de los valores de ¢ observados en el 2012 con respecto a

los mismos meses calculados para 2013 (Wilcoxon, Z= 0.94; p >0.05).

La PCM, por otra parte, corroboré lo observado arriba con el parametro ¢ de
estratificacion de la columna de agua. El inicio e intensificacion de los vientos del
norte y noroeste marcé un incremento gradual en la turbulencia y conveccion térmica
que profundizé la PCM entre noviembre — marzo (~37 —100 m). En abril — junio se
observo generalmente una capa homogénea y mas estrecha entre ~11 — 31 m en
concordancia con la intensificacion de la radiacion solar y la somerizacion de agua de
menor salinidad (ASsSt) al mismo tiempo que se establecio la circulacion ciclénica de
submesoescala. Por otro lado, a pesar de que entre julio — octubre se observa la
mayor estratificacion térmica, el grosor de la PCM (~16 — 56 m) es ligeramente mayor
(Figura 9b).

De acuerdo a lo anteriormente descrito respecto a la variabilidad estacional de
las propiedades termohalinas y en coincidencia con la literatura (Monreal-Gémez et
al., 2001; Obeso-Nieblas et al., 2007, 2008), bases de datos histéricos y
climatologias de variables ambientales (Silverberg et al., 2006) y bioloégicas

(Martinez-Lépez datos no publicados) se definieron tres periodos hidrograficos que
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en adelante se les hara referencia en el presente texto como: mezcla (octubre —

marzo), remolino ciclénico (abril — julio) y estratificado (agosto — septiembre).
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Figura 9. Diagrama Hovmgller de la variacién espacial y temporal del (a) pardmetro de
estratificacion ¢ hasta 80 m y (b) la profundidad de capa de mezcla (PCM) para el transecto
latitudinal de la parte norte de la Bahia de la Paz. Las lineas blancas discontinuas marcan los
periodos de 15 de mayo y 15 de octubre los cuales marcan los periodos de calentamiento y
enfriamiento a un corte de 30 m, respectivamente.
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1.6.2 Maedio fisico-quimico

1.5.2.1 Transparencia y coeficiente de atenuacion vertical de luz difusa

La profundidad de desaparicion del disco Secchi (Zs) no mostré un patrén
estacional bien definido. El rango de variacién estuvo entre 7 — 27 m, con mayores
valores (>15 m) generalmente entre agosto y noviembre, y eventuales repuntes en
febrero de 2012 y 2014, abril de 2012, 2013 y 2014, y julio de 2014. Los coeficientes
de atenuacion (Ky), los cuales son inversamente proporcionales a la Zs, mostraron
los mayores valores (>0.15) durante marzo y mayo de 2012, y enero y junio de 2013
(Figura 10).
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Figura 10. Variacion temporal de la profundidad del coeficiente de atenuacion de luz difusa
(Kq) para Cuenca Alfonso.

1.5.2.2 Oxigeno disuelto (OD)

Particularmente, en el estrato superficial la concentracion de OD presentd un
patrén estacional acorde a los efectos conjuntos de la turbulencia generada por el
viento, la actividad fotosintética y de la temperatura del agua sobre la solubilidad del
gas en el agua, presentado asi mayores niveles (5.2 — 5.6 ml O, I'") entre enero—
junio. A profundidades intermedias, en cambio, el comportamiento de la
concentracion del OD se mostré influenciado principalmente por la dinamica
oceanografica, en el cual se detectdé agua con menor contenido de OD en niveles
mas superficiales. Este patron es consistente con el patron previamente descrito de
distribucion de las isolineas de densidad y temperatura que corroboran la
estacionalidad del periodo de activacion de la circulacion cicldnica. La expansién del
limite superior de la ZDO durante del remolino fue mas pronunciada en el 2012 que
en el 2013, y alcanza en el primero cerca de los 40 m de profundidad entre mayo y

junio (Figura 11).

Como resultado complementario, en la tabla 1 se resumen los rangos de
variacion observados de OD de acuerdo con el tipo de agua identificada en los

perfiles verticales del sitio de estudio.
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Figura 11. Variacion temporal de los perfiles de oxigeno disuelto (OD) en la Cuenca Alfonso.
Las lineas continua y discontinua corresponden a la oxipleta de 1.4 ml O, I y a la isolinea de
densidad de 26 kg m™, respectivamente.

1.5.2.3 Nutrientes

Nutrientes oxidados

Desde el punto de vista de la distribucion de los valores integrados de
nutrientes oxidados se registr6 una alta variabilidad intraestacional, la cual no
permitid ver claras tendencias estacionales. No obstante, para los nitritos se
observaron altas concentraciones en marzo — mayo de 2012 y marzo — junio de 2013
en la zona afética y similarmente en febrero y abril de 2012 y marzo — abril de 2013
en la Z.,; asimismo, este nutriente a diferencia del nitrato fue el Unico, en presentar
en la mayoria de los meses concentraciones superiores para el estrato eufético
(Figura 12a).
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Lineas negras continuas y discontinuas en las graficas del panel izquierdo

corresponden a las isolineas de nutrientes y a la isopicna de 26 kg m™, respectivamente.
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El comportamiento temporal de los valores integrados de nitrato y fosfato estuvo
positivamente correlacionado (Spearman, p= 0.83; p< 0.05). En el reservorio afético,
nitratos y fosfatos alcanzaron concentraciones altas entre 4431 — 4454 yM y 438 —
451 uM, respectivamente entre marzo — abril de 2013. Sin embargo, estos ultimos
presentaron una acentuada disminucion en noviembre de 2013. El silicio (acido
silicico) tuvo el comportamiento menos fluctuante que los anteriores en el reservorio
profundo, excepto quizas por una abrupta disminucién en agosto de 2012. Por su
parte, para la Z.,, escasamente evidencioé un incremento moderado entre octubre —
diciembre de 2012 (Figura 12b, c, d).

La mayoria de los nutrientes oxidados mostraron la tipica tendencia a
incrementar con la profundidad, excepto los nitritos. Estos ultimos, presentaron
nucleos de alta concentracion en subsuperficie en la mayoria de los muestreos
(maximos en febrero de 2012 y enero y marzo de 2013), por lo general asociados a
los niveles de 3y 0.1 % E,. No obstante, en marzo y abril de 2012 se observaron

valores moderadamente altos por debajo de 150 m (Figura 12a).

A pesar de una menor resolucién temporal de los muestreos en el 2013, se
detectd que gran parte de la distribucién estacional de los perfiles de los nutrientes
oxidados estuvo fuertemente asociada al periodo de activaciéon del remolino ciclénico
(Figura 12). No obstante, de acuerdo al trazado de las isolineas de 2, 10 y 26 pM
para fosfatos, nitratos y acido silicico, respectivamente, se observé una adveccion
subsuperficial de nutrientes entre noviembre de 2012 — enero de 2013 que no
demostrd ninguna relaciéon con la elevacién de isopicnas que fuera evidencia de
algun transporte vertical de agua mas profunda. Este comportamiento fue
substancialmente diferente a lo observado en 2012, el cual revel6 menores
concentraciones de nutrientes asociados a el hundimiento progresivo de las

isopicnas desde septiembre hasta noviembre (Figura 12b, c, d).

En la tabla 1 se describe el rango de concetraciones de nutrientes oxidados y
OD para los tipos de agua presentes en la cuenca. Asimismo, se establece una

jerarquia que indica mayores valores para el ASsSt, seguido por AGC y AST.
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Amonio y Urea

Estos nutrientes correspondientes a la fraccion reducida inorganica (amonio) y
organica (urea) del nitrégeno, a diferencia de los oxidados no presentaron un patrén
claro de distribucion estacional. Los valores integrados mostraron generalmente
mayores valores en el estrato afético. Sin embrago, para amonio ambas zonas
estuvieron directamente correlacionados (Spearman, p= 0.61; p< 0.05). Los mayores
valores integrados de amonio se observaron en febrero, marzo, abril y julio de 2012 y
en septiembre y noviembre de 2013, mismos meses en los cuales se presentaron los
principales nucleos de concentraciones intermedias a altas (>1.2 — 3.9 uyM) a lo largo

de la columna de agua (Figura 13a).

Tabla 1. Valores promedios y rangos de variacidén observados entre 2012 — 2013 del
oxigeno disuelto (ml O, I'") y de concentracién (uM) de nutrientes oxidados (nitratos, fosfatos
y acido silicico) entre 0-300m para los tipos de agua identificados en Cuenca Alfonso.

ASsSt AGC AST
Prom Min Max Prom Min Max Prom Min Max

Variable

Oxigeno disuelto ~ 0.72 015 372 474 181 575 3.82 197 4093

Nitratos 20.09 555 30.33 4.46 0.44 2195 452 048 10.12
Fosfatos 2.46 0.56 3.14 1.06 0.26 2.32 090 030 1.54
Acido silicico 38.90 10.24 60.02 12.21 162 38.96 12.01 4.02 24.40

Prom: valor promedio; Min: minimo; Max: maximo.

A diferencia del anterior, los valores integrados de urea no mostraron
correlacién entre ambos estratos (Spearman, p= 0.44; p> 0.05). De los muestreos
que se disponen de datos para 2013, los valores en ambos estratos fueron entre ~1.1
— ~19 veces menores respecto a sus correspondientes meses para el 2012, con
excepcion de septiembre que para el estrato afético obtuvo una concentracion similar
y para el eufético una ligeramente mayor (Figura 13b). Los principales incrementos
de valores integrados en la Ze, ocurrieron en febrero (299 mmol m) y octubre (449

mmol m?) de 2012. No obstante, en marzo, mayo y diciembre de 2012, marzo de
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2013 y abril de 2014 se detectaron al menos en algun nivel de luz un nucleo de alta
concentracion (>3.0 uM). Para la zona afética sobresalieron datos integrados altos
entre febrero y julio de 2012 (327 — 1043 mmol m™), asi como octubre — noviembre
del mismo afio (351 — 459 mmol m?) y febrero de 2014 (644 mmol m™), también en

coherencia con maximas concentraciones puntuales (Figura 13b).
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Figura 13. Variacion temporal de los perfiles (panel superior) e integrados (panel inferior) de
(@) Amonio (NH,") y (b) urea en Cuenca Alfonso.

1.5.2.4 Contribucion de las formas inorganicas del nitrégeno

A partir de los datos disponibles para nitrégeno total disuelto (febrero — agosto
de 2012), se estimaron contribuciones mensuales promedio de NID entre ~8 — 28 %
y ~29 — 64 % en el estrato eufético y la zona 150 — 300 m, respectivamente. Las
mayores contribuciones de esta fraccion inorganica se observaron en junio y agosto
(ambas con 28%), mientras que para el estrato afético en junio (56 %) y julio (56 %)
(Figura 14).
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Dentro las especies disueltas que constituyen el NID, el nitrato fue la molécula
predominante tanto por debajo de 150 m (media= 20.7 uM; 95.9 % del NID), como en
la Zey (media= 6.8 uM; 72.2 %). Su reduccion en este ultimo estrato estuvo también
acompafnada de un ligero incremento en la contribucién del amonio (0.93 media de
MM; 24.3 %) respecto a lo observado en la parte mas profunda (media de 0.77 pM;
3.8 %). Los nitritos contribuyeron al NID apenas con el 3.5 % para el estrato eufético
y el 0.3 % para el af6tico, con promedios de 0.18 y 0.07 uM, respectivamente (Figura
14).
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Figura 14. Contribucién del nitrégeno inorganico disuelto (NID) al nitrégeno total disuelto

entre febrero — agosto de 2012 en Cuenca Alfonso. Los brazos en las barras corresponden a
la desviacion estandar de las mediciones.

1.5.2.5 Cociente NID:silicio:fésforo

En la figura 15 se ilustra la dinamica estacional y vertical de los cocientes de
NID:silicio (NID:Si) y NID:fosfato (NID:PID) para la Cuenca Alfonso. En general, el
comportamiento de ambos cocientes estuvo relativamente acoplado (Spearman, p=
0.46; p< 0.05), y sus valores consistentes con el predominio de condiciones
limitantes por nitrogeno para el crecimiento fitoplanctonico (NID:Si <1 y NID:PID
<16). Eventualmente, la informacion proporcionada por uno NID:PID de los dos
cocientes mostré una mejoria de esta condicién que no se detectd con el NID:Si, lo
que podria ser resultado de las variaciones en las concentraciones de silice o fésforo
debida a distintos requerimientos nutricionales de las poblaciones fitoplancténicas
mas que a la del NID.
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La limitaciéon por NID fue por lo general mas acentuada y variable en niveles
superficiales, especialmente durante marzo — julio de 2012 y marzo — septiembre de
2013 para NID:PID (Figura 15a); mientras que para NID:Si lo fue entre septiembre de
2012 — enero de 2013 y septiembre — noviembre de 2013 (Figura 15b). De acuerdo a
este ultimo cociente durante ambos afios se detectaron condiciones menos limitantes
en subsuperficie (3 y 0.1 % Ep) entre junio — octubre de 2012 y marzo — noviembre de
2013. No obstante, segun el NID:PID, esta atenuacion revel6 diferencias
substanciales entre ambos afios, con mayores cocientes desde noviembre de 2012 —
hasta noviembre de 2013 en la base de la Zey, y a partir de marzo de 2013 en
adelante para el estrato afético (Figura 15a).

Cociente NID/PID

Profundidad (m)

Cociente NID/Si

2012 2013

Figura 15. Distribucion temporal de los perfiles de cocientes (a) NID:fosfato (NID:PID) y
(b) NID: silicato (NID:Si) entre febrero — agosto de 2012 en Cuenca Alfonso. Linea negra
discontinua corresponde a la isopicna de 26 kg m™.
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[.5.2.6 Utilizacion aparente de oxigeno (UAQ) y nitrato preformado (PreNO3)

Valores de UAO <1 pmol kg™ en estratos superficiales denotaron condiciones
en donde la sobresaturacibn de OD por intercambio con la atmoésfera o por
produccion fotosintética excedieron su consumo. Esta variable se incrementd
progresivamente con la profundidad en funcién de la respiracion y el flujo de materia
organica. Su variabilidad temporal estuvo acoplada al igual que el OD a la
distribucion de las isopicnas, lo cual revelé un ascenso a subsuperficie de valores
elevados de UAO durante el periodo de activacion del remolino ciclonico (Figura
16a).
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Figura 16. Distribucion temporal de la utilizacion aparente de oxigeno (UAO) y nitrato
preformado (PreNQO3) entre febrero de 2012 — abril de 2013 en Cuenca Alfonso. Linea negra
discontinua corresponde a la isopicna de 26 kg m™.

Los valores negativos de PreNO3 indican un contenido de nitrato en el medio

menor al que es remineralizado, mientras que los positivos sugieren una cantidad de
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nitrato adicional que no es producto de la remineralizacién en ese sitio. EI 56 % de
los valores calculados para PreNO3 se concentraron entre 0 — 4 ymol N kg-3,
mientras un 26 % fueron <0 ymol N kg-1. En subsuperficie se observaron valores
relativamente altos desde noviembre de 2012 hasta agosto de 2013, y en marzo y
abril de 2013 en casi toda la columna de agua, con sus respectivos maximos en
superficie (15.5 pmol kg-3) y a 0.1 % EO (12.6 uymol kg-3) (Figura 16b).

[.5.2.7 Fdésforo y metales particulados
Ver anexo 1 (manuscrito sometido para su publicacién).

1.5.2.8 Clorofila a

La distribucién temporal de la concentracién fraccionada de Clo a mostré una
clara variabilidad estacional de la fraccion pequefa (de 0.4 — 20 ym) en la Z¢, que no
correspondié en su totalidad con la fraccion de talla grande (>20 pm) (Wilcoxon, Z=
2.74; p<0.05). De acuerdo a los valores integrados, ambas fracciones, tanto en el
estrato eufético como el afético, revelaron valores intermedios y altos entre febrero —
julio de 2012 en relacion cercana con el periodo de mezcla y actividad del remolino
ciclonico (Figura 17 y 18). En 2013 y 2014, ambas fracciones en el estrato afético y la
fraccion de mayor tamafno en Zg, presentaron de manera constante valores menores
(Wilcoxon, Z= 0.56 y 0.60, respectivamente; p>0.05). A diferencia del
comportamiento anterior, la fraccién 0.4 — 20 ym mostrd un repunte sobresaliente en
junio (~132 mmol m?), y posteriormente una tendencia a incrementar hasta un

maximo valor integrado (~164 mmol m) en abril de 2014 (Figura 17ay 18a).

Los perfiles verticales mostraron mayores concentraciones dentro de la Zg,,
principalmente a 33, 3y 0.1 % E,, y durante los periodos hidrograficos mencionados
anteriormente en coherencia con los valores integrados. La distribuciéon de los
perfiles para ambas fracciones de tamafno presentaron diferencias estadisticamente
significativas (Wilcoxon, Z= 4.42; p<0.05). Eventualmente, algunos nucleos de
concentracion intermedia a alta (>1.2 mg Clo a m™) coincidieron espacial y
temporalmente para ambas fracciones en el 2012, como ocurri6 en febrero (33 % E),
mayo (3 % Ep) y julio (3 % Ep) (Figuras 17b y 18b). Para el 2013, el periodo
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productivo se retraso y acorté temporalmente en relacion con 2012. Este estuvo casi
ausente y ligeramente reducido para la fraccion grande y pequefia, respectivamente.
Sin embargo, en esta ultima talla los valores observados durante junio de 2013 (33 y

3 % Ep) y abril de 2014 (3 % Ey) correspondieron a los maximos nucleos (3.3 — 4.6

mg Clo a m™) registrados (Figuras 17b y 18b).
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Figura 17. Variacién temporal de (a) concentracion de clorofila a (Clo a) integrada y (b) los
perfiles verticales para la fraccién 0.4-20 um entre febrero de 2012 — abril de 2014 en la en
Cuenca Alfonso. Linea punteada negra corresponde a la profundidad de la capa de mezcla.

Particularmente, entre 150 — 300 m de profundidad con la fraccion de 0.4 — 20
um se detectaron las mayores concentraciones (~0.1 — 0.4 mg Clo a m™) para este
estrato en febrero de 2012 y 2014, y junio — septiembre de 2013. Estos valores
fueron incluso mayores y/o similares a algunas de las observaciones en la Zg,

durante periodos de relativamente baja produccion (Figura 17b).
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Figura 18. Variacién temporal de (a) concentracion de clorofila a (Clo a) integrada y (b) los
perfiles verticales para la fraccion >20 uym entre febrero de 2012 — abril de 2014 en la en
Cuenca Alfonso. Linea punteada negra corresponde a la profundidad de la capa de mezcla.

1.5.3 Componentes microbianos (picoplancton y nanoplancton autétrofo,
nanoplancton heterétrofo, virioplancton y bacterioplancton)

A través de las observaciones por microscopia de epifluorescencia se detecté
que la mayor proporcion de los conteos de PA correspondieron a cianobacterias y en
menor proporcion a picoeucariotas, estos ultimos principalmente restringidos en el
estrato eufético. Dentro de las picocianobacterias se distinguieron basicamente tres
morfotipos unicelulares. Uno que generalmente predominé en el estrato superficiale y
subsuperficial fue de autofluorescencia color naranja y brillante (bajo incidencia de
luz azul). Los otros dos correspondieron a un morfotipo de forma cocoide a
cocobacilar y a otro de tamano muy pequefio, los cuales presentaron una
autofluorescencia rosa a roja muy débil que se desvanecia rapidamente bajo la
exposicion de la luz incidente; estos ultimos predominaron en zonas intermedias y

profundas. Eventualmente se detectaron tapetes de picocianobacterias con mayor
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frecuencia en estratos por debajo de la Z.,, aunque esto podria ser consecuencia de
un mayor esfuerzo por el numero de campos contados. El nanoplancton estuvo
representado principalmente por flagelados de diversas taxa, aunque para la fraccion
autotrofa se evidenciaron cianobacterias unicelulares y rara vez en tapetes, asi como
cocolitoforidos y pequefas diatomeas. Por limitaciones del poder de aumento y
resolucion del microscopio no fue posible distinguir diferencias en los tamafios y
morfologias de las particulas similares a virus (PSV), aunque para bacterias fue
evidente la incidencia de mayor diversidad de tamafos y formas en el estrato
eufético que en profundidad, donde generalmente predominaron pequefias formas

cocoides, asociadas en algunas ocasiones con aglomerados de materia particulada.
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Figura 19. Variacién temporal de (a) la abundancia integrada en la zona eufética y de (b) los
perfiles de picoplancton autétrofo (PA) en Cuenca Alfonso entre febrero de 2012 y abril de
2014. Linea punteada en panel superior corresponde a la profundidad de la capa de mezcla
(PCM).

En el estrato eufético, que es en donde la mayoria de las fracciones

planctonicas evaluadas obtienen sus requerimientos energéticos para crecer, se

distinguieron en los perfiles tres periodos de alta produccion de microorganismos
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entre febrero de 2012 - abrii de 2014. Cada uno de estos incluyé
consistententemente el periodo de mezcla y en la mayoria de los casos el del
remolino ciclénico (Figuras 19 — 23). No obstante, en términos de los valores
integrados de abundancia entre 0.1 % — 100 % E,, este patron de alta produccion no
estuvo fielmente representado. Esto se asocid a la dinamica de la extension del
estrato eufético y de la PCM durante los periodos hidrograficos, los cuales no se
correlacionaron con las abundancia integradas de las fracciones plancténicas
(Spearman, p= -0.18 — 0.27; p> 0.05). Sin embargo, las mayores abundancias
ocurrieron durante periodos con capas de mezcla someras (Figuras 19 — 23). A pesar
de lo anterior, todos los valores integrados de microorganismos, con excepcion del
de PA y NH, estuvieron positivamente relacionados con los valores integrados de Clo
a <0.4 — 20 ym (Spearman, p= 0.53 — 0.89; p< 0.05).
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Figura 20. Variacion temporal de (a) la abundancia integrada en la zona eufética y de (b) los
perfiles de nanoplancton autétrofo (NA) en Cuenca Alfonso entre febrero de 2012 y abril de
2014. Linea punteada en panel superior corresponde a la profundidad de la capa de mezcla
(PCM).
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Las abundancias integradas de NA y NH para la Zo, estuvieron directamente
correlacionadas entre si (Spearman, p= 0.64; p< 0.05), y mostraron una mejor
correspondencia al patron descrito con anterioridad (Figuras 20a y 21a). En cambio,
PA se caracteriz6 por valores bajos uniformemente distribuidos entre abril de 2012 y
enero de 2013, y valores altos desde marzo de 2013 hasta el final del estudio (Figura
19a). Por el contrario, el BP y las PSV presentaron consistentemente sus mayores
valores integrados en febrero, mayo y agosto de 2012, el resto de los meses
monitoreados fueron bajos y poco fluctuantes (Figuras 22 — 23). Las abundancias de
PSV sdlo se estimaron hasta marzo de 2013. Sin embargo, sus valores integrados
estuvieron positivamente correlacionados con BP, NA y NH (Spearman, p= 0.64,

0.77 y 0.58, respectivamente; p< 0.05).
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Figura 21. Variacion temporal de (a) la abundancia integrada en la zona eufética y de (b) los
perfiles de picoplancton autétrofo (NH) en Cuenca Alfonso entre febrero de 2012 y abril de
2014. Linea punteada en panel superior corresponde a la profundidad de la capa de mezcla
(PCM).
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En general, los maximos nucleos de abundacia de los componentes

microbianos fueron registrados principalmente en los dos primeros niveles de luz

(100 y 33 % E,) a lo largo de los periodos influenciados por la baja estabilidad de la

columna de agua y el ascenso de las isopicnas hasta la base de la Z¢, (Figura 19b —

23b). Algunas excepciones puntuales a este patron se detectaron para NA y NH en

2012 por la extension del periodo de mayor abundancia planctonica hasta septiembre

(Figuras 20b y 21b).
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Figura 22. Variacion temporal de (a) la abundancia integrada en la zona eufética y de (b) los
perfiles de bacterioplancton (BP) en Cuenca Alfonso entre febrero de 2012 y abril de 2014.
Linea punteada en panel superior corresponde a la profundidad de la capa de mezcla

(PCM).

Al igual que como se observo con el comportamiento de la Clo a, también se

registraron nucleos de abundancias moderadas de los componentes microbianos

entre 150 — 300 m de profundidad. Sin embargo, para este estrato Unicamente el PA

se relacion6 positivamente con la Clo a <20 ym durante el 2012 y 2013 (Spearman,
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p= 0.68; p< 0.05). Por lo general, altas abundancias de PSV, BP, NA 'y NH en la zona
afotica coincidieron durante el periodo productivo del 2012, incluyendo algunos
meses posteriores como agosto y septiembre en el caso de nanoplancton. Para NA
también se detectaron por debajo de 150 m abundancias moderadas en marzo y abril
de 2013 y altas en septiembre del mismo afo, cuando la Z¢, tuvo su maxima
profundidad (112 m). Eventualmente, NH mostré abundancias altas aisladas a 150 m
en abril de 2013 y a 300 m en diciembre de 2013 y abril de 2014 (Figura 19a — 21a).
Otros nucleos profundos de mayor abundancia para BP se observaron a 150 m en
enero de 2013 y en la mayor parte del estrato afético en febrero de 2014. Para el
estrato 150 — 300 m las PSV se relacionaron positivamente con todos los demas
componentes (Spearman, p= 0.51, 0.36, 0.40 y 0.84 para PA, NA, NH y BP,
respectivamente; p< 0.05), mientras que NH y BP lo hicieron de la misma manera
(Spearman, p= 0.28; p< 0.05).
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Figura 23. Variacion temporal de la abundancia integrada (a) y de los perfiles (b) de
virioplancton (PSV) en Cuenca Alfonso entre febrero de 2012 y abril de 2014. Linea
punteada en panel superior corresponde a la profundidad de la capa de mezcla (PCM).
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Las medidas de tendencia central (media aritmética y mediana) y de
desviacion (percentil y desviacion estandar) de las abundancias microbianas
agrupadas anualmente en la columna de agua por estrato eufético y afético, y
temporalmente por periodo hidrografico (mezcla, remolino ciclonico y estratificacion),

se comparan en los diagramas tipo caja de las figuras de la 24 a la 27.
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Figura 24. Diagrama de caja del promedio anual de la abundancia de PA (a), NA (b) y NH
(c) discriminada espacialmente por estrato afético y eufético de los afios monitoreados. La
amplitud de la caja representa el 95% de los datos; las lineas negra y blanca dentro de caja
corresponden a la mediana y media, respectivamente; las barras indican el error estandar;

los puntos negros son valores extremos.
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De acuerdo a estas figuras, la comparacion entre la zona afética de los
diferentes afios no revelé marcadas diferencias, excepto tal vez por el NH que tuvo
mayor promedio y desviacién en el 2012. Para la Zg,, NA, NH, BP y PSV mostraron
mayor variabilidad en el 2012 respecto los otros anos, aunque sélo para los dos
ultimos componentes lo fue también su promedio general. Para este mismo estrato,

el PA tuvo la mayor desviacion y promedio durante el 2013 (Figura 24 y 25).
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Figura 25. Diagrama de caja de abundancia de BP (a) y PSV (b) discriminada espacialmente
por estrato afético y eufético de los anos monitoreados. La amplitud de la caja representa el
95% de los datos; las lineas negra y blanca dentro de caja corresponden a la mediana y
media, respectivamente; las barras indican el error estandar; los puntos negros son valores
extremos.

Los mayores valores promedios y variabilidad del BP y PSV se presentaron
durante el periodo del remolino de 2012, seguido por el de mezcla del mismo afo
(Figura 27). Lo anterior no fue el caso para los componentes autétrofo, lo cuales

presentaron los valores mas altos de estos estadisticos durante el remolino del 2013.
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Para el NH, las medidas de tenencia central son mayores para el periodo de
estratificacion de 2014, mientras que la maxima desviacion estandar ocurrié durante
el remolino de 2012 (Figura 26).
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Figura 26. Diagrama de caja de abundancia de PA (a), NA (b) y NH (¢) discriminada
temporalmente por periodos hidrograficos (mezcla, remolino ciclonico, estratificado). La
amplitud de la caja representa el 95% de los datos; las lineas negra y blanca dentro de caja
corresponden a la mediana y media, respectivamente; las barras indican el error estandar;
los puntos negros son valores extremos.
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Figura 27. Diagrama de caja de abundancia de BP (a) y PSV (b) discriminada temporalmente
por periodos hidrograficos (mezcla, remolino ciclénico, estratificado). La amplitud de la caja
representa el 95% de los datos; las lineas negra y blanca dentro de caja corresponden a la
mediana y media, respectivamente; las barras indican el error estandar; los puntos negros
son valores extremos.

1.5.4 Asimilacién de carbono (AC)

Se detectaron diferencias temporales estadisticamente significativas entre los
perfiles de tasas instantaneas de AC tanto para la fraccion de 0.4 — 20 ym como para
la de >20 pm (Friedman-ANOVA, t? (5,10)= 42.94 y 29.98, respectivamente; p <0.05).

Durante el periodo analizado (marzo 2012 — abril 2014), las tasas integrales por
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fracciones de tamafio y total no mostraron una tendencia estacional clara. Los
valores maximos totales de AC en la Zg, ocurrieron en noviembre de 2012 (224 mg C
m? h™), abril de 2013 (347 mg C m? h™) y abril de 2014 (245 mg C m? h™),
caracterizados por altas contribuciones de la fracciéon 0.4 — 20 ym en los dos
primeros meses (74 y 91 %, respectivamente), mientras que la de >20 ym registré un
aporte mayoritario durante el ultimo mes mencionado (~82 %). Los minimos
ocurrieron en marzo de 2012 (66 mg C m? h™") y febrero de 2014 (27 mg C m?h™)y
el aporte de ambos tamafios fue muy similar (~48 — ~52 %). Dentro de las
particularidades mas relevantes de la serie temporal se observdé una contribucion
similar de ambas fracciones en la mayoria de los meses del 2012 (47 — 51 %),
excepto en noviembre. Asi mismo resalté un predominio de la fraccion de menor
tamano en el 2013 (66 — 91 %). En promedio, las tasas integrales para la fraccién de
menor y mayor tamafio fueron de 92.0 mg C m? h™ (60.7 % de la ACro) y 52.9 mg C
m?h™ (39.3 % de la ACro), respectivamente (Figura 28a). El valor anual ponderado

de ACr integrada fue equivalente a 6741 Kg C Ha™ afio™.

En relacién a los valores integrados de la ACrqt en la Zg, y entre 0.1% Eo, — 150
m se observo una contribucion promedio de 57 % y 43 %, respectivamente, en donde
el mayor aporte de la Ze, se registré en agosto (~72 %), septiembre (~79 %) y
noviembre (~82 %) de 2013, mientras que para el estrato afético lo fue durante
marzo de 2012 (~62 %), junio de 2013 (~68 %) y febrero (~74 %) de 2014 (Figura
28b).

Respecto a la distribucion vertical, la mayoria de los perfiles mostraron poca
variacion de las tasas instantaneas desde superficie hasta 0.1 % E,, y eventualmente
hasta 150 m. En algunos meses (marzo, mayo y agosto de 2012, y abril de 2013) fue
evidente una disminuciéon marcada a 150 m. Los principales repuntes se observaron
restringidos a los primeros 15 m de profundidad, en donde los meses de abril de
2013 y 2014 se caracterizaron por tener maximos valores (4.39 y 5.77 mg C m>h™,
respectivamente) aunque para el segundo mes el mayor aporte a la AC correspondi6

a la fraccion de mayor tamano (Figura 29).
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Figura 28. Variacion temporal de (a) la tasa de asimilacion de carbono integrada (100 — 0.1

% E,) para las fracciones por tamafio (ACo 4—20um ¥ ACs20um) €N la Zey y de (b) la contribucion

relativa a la ACt,t en la columna de agua de la Ze, y entre 0.1 % E, — 150 m durante el
periodo de estudio en Cuenca Alfonso.
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En relacion a las estimaciones de AC a 150 m, los maximos valores de tasas
instantaneas para la fraccion de 0.4 — 20 ym se registraron en junio de 2013, y
febrero y abril de 2014 (1.69, 2.80 y 1.45 mg C m™ h™, respectivamente), mientras
que para la fraccion >20 ym en febrero y abril de 2014 (0.68 y 0.93 mg C m® h™,

respectivamente; Figura 29).
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Figura 29. Perfiles verticales de tasas instantdneas de fijacion de carbono para las
fracciones por tamafo (ACgs—20um Y ACszoum) durante el periodo de estudio en Cuenca

Alfonso.

I.5.5 Relaciones entre los componentes plancténicos

Se utilizaron indices basados en las abundancias de los componentes

planctonicos microbianos con el propdsito de inferir posibles relaciones troficas y/o

ecoldgicas. A partir de las desviaciones en los cocientes de sus abundancias se

determinaron potenciales variaciones en la presion por depredacion por parte de NZ

y por lisis viral.
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Figura 30. Variacion temporal de los perfiles de los cocientes virus:microorganismo en Cuenca
Alfonso entre febrero de 2012 — enero de 2013. (a) PSV:BP; (b) PSV:PA; (c) PSV:NA y (d)
PSV:NH.

1.5.5.1 Control viral

El numero de particulas virales mantiene una estrecha relacion con la actividad
fisiologica y la abundancia de sus celulas hospederas, ya que a partir de ellos
obtiene la maquinaria celular para replicarse y causar en la mayoria de los casos la
muerte (lisis celular) de estos. A pesar de que la mayoria de virus son bacteriéfagos,

debido a la mayor disponibilidad de hospederos bacterianos, en este trabajo también
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se decidio explorar los cocientes con PA, NA y NH en vista de la gran diversidad viral
para infectar y controlar las poblaciones dentro de estos grupos microbianos. Los
mayores valores de cocientes virus:microorganismo, (indicadores de fuerte control
por lisis viral) se restringieron principalmente a manera de nucleos aislados dentro de
la Zsy, aunque fue menos evidente para PSV:PA (Figura 30). Para este estrato, el
control viral se mostré con mayor intensidad en febrero — agosto de 2012, excepto
para el PA que apenas mostré incrementos en febrero, abril y en subsuperficie
durante el verano. Sin embargo, se observd una tendencia a incrementar
progresivamente el valor de los cocientes PSV:NA y PSV:NH en subsuperficie entre
octubre y diciembre. Como resultado de las marcadas disminuciones de estos grupos
respecto a la cantidad de virus, es posible que pudieron haber existido aumentos en
el control viral a 150 m en enero de 2013 para PA, NA y NH (Figura 30).

1.5.5.2 Depredacion por nanoplancton heterétrofo

Los valores mas pequefios de este cociente (microorganismo:nanozooplancton)
determinan cuando la depredacion por NH puede ser de mayor importancia sobre
sus potenciales presas (BP y PA). En general se detecté una baja variabilidad tanto
espacial, como temporal para BP:NH y PA:NH, lo que sugiere un efecto de remocion
por pastoreo relativamente hoogeneo (Figura 31a, b). Una baja presion por pastoreo
para BP se detectd en abril — mayo 2012 y enero 2013 en los estratos mas
superficiales, y aun menor en estratos profundos para ambas fracciones

principalmente durante marzo 2012 (300 m) y enero-marzo (250 — 300 m).

I.5.6 Influencia de las variables ambientales sobre los componentes

microbianos

Para el ACC, se consideraron muestreos discretos de la columna de agua
desde febrero de 2012 hasta noviembre de 2013, seleccionando diez variables
ambientales fisico-quimicas con sus respectivos recuentos de componentes
planténicos microbianos, excepto PSV que fue excluido por presentar diferencias en

la extensiéon de la serie cuantificada.
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Figura 31. Variacion temporal de los perfiles de los cocientes microorganismo:nanoplancton
heterétrofo en Cuenca Alfonso entre febrero de 2012 — abril de 2014. (a) BP:NH y (b) PA:NH.

En el diagrama de ordenacién del ACC se obtuvieron eigenvalores significativos
(Monte Carlo; p= 0.002) para el primer (A= 0.14) y segundo eje (A,= 0.15) que
contribuyeron con el 27.1% y 9.6 %, respectivamente, de la varianza explicada de la
relacion entre abundancias microbianas-variabilidad ambiental (Tabla 2).

A lo largo del primer eje se observo una clara separacién entre los estratos de
la zona afédtica y eufética, los cuales estuvieron relacionados con dos grupos
opuestos de variables ambientales con altas correlaciones. El primer juego de
vectores, integrado por fosfatos (PO4), nitratos (NO3) y Sigma-t, se relacionaron

tanto con la fraccion autotrofica, como la heterotréfica del nanoplancton, mientras
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que en el lado opuesto del eje, el grupo de variables conformado por OD,
temperatura (Tem.) y salinidad (Sal.) se ubico al PA (Tabla 3; Figura 32).

Tabla 2. Resumen de los resultados del analisis de correspondencia candnica (CCA)
entre componentes planctonicos microbianos y variables fisico-quimicas de Cuenca
Alfonso entre febrero de 2012 — noviembre de 2013.

Eje 1 Eje 2
Eigenvalor 0.14 0.05
Porcentaje de varianza explicada (%) 27.1 9.6
Porcentaje acumulado de varianza explicada (%) 27.1 36.7
Correlaciéon abundancias microbianas -

o . 0.70 0.52

variabilidad ambiental (Pearson)
Correlacion abundancias microbianas -

0.40 0.39

variabilidad ambiental (Kendall)
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Figura 32. Diagrama de
ordenacion del analisis de
correspondencia candnico
(ACC)

componentes plancténicos

para los

microbianos (circulo azul) y
los muestreos discretos en
la zona eufética (triangulo
naranja) y zona afética

(triangulo verde) en relacién

a las variables fisico-
quimicas (vectores)
evaluadas en Cuenca

Alfonso entre febrero de
2012 — noviembre de 2013.
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Tabla 3. Resumen de las correlaciones de las variables
ambientales con los ejes del ACC.

Correlaciones

Variable

Eje 1 Eje 2
Nitrato (NO3) 0.40 -0.32
Nitrito (NO2) 0.15 0.29
Amonio (NH4) 0.11 -0.00
Fosfato (PO4) 0.53 -0.21
NID:fosfato (N:P) 0.13 -0.27
Urea 0.37 0.21
Oxigeno disuelto (DO) -0.52 0.27
Temperatura (Tem.) -0.42 0.16
Salinidad (Sal.) -0.14 0.30
Sigma-t 0.39 -0.09

En la segunda abscisa, la posicién de los microorganismos con respecto a las
variables no fue clara. Sin embargo, la urea, los nitritos y la salinidad mostraron una
relacion positiva con el BP, en tanto que al otro lado del eje, la razéon NID:fosfato

(N/P) definié una relacion similar con el PA (Tabla 3; Figura 32).
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.6 DISCUSION

.6.1 Dinamica estacional del medio fisicoquimico y la produccién plancténica
microbiana

La hipétesis en torno a un periodo extendido de alta produccién y acumulacion
de biomasa plancténica a lo largo del invierno — primavera fue corroborada a través
de las observaciones de las interacciones fisicoquimicas y biolégicas en Cuenca
Alfonso. Situaciones similares han sido registradas en otros sistemas en donde la
adicion de estructuras fisicas de mesoescala, como los remolinos, inyectan
nutrientes en subsuperficie bajo condiciones estratificadas (Hong et al., 2013; Son et
al., 2014).

La mezcla invernal y la elevacion de las isopichas constituyen dos de los
procesos dominantes a los cuales se les ha atribuido el ingreso de nutrientes
oxidados y elementos traza que estimulan los altos niveles de produccion bioldgica
en superficie y subsuperficie (Monreal-Gomez et al. 2001; Garcia-Reyes, 2005;
Martinez-Lopez et al., 2012; Pardo et al., 2013). El primer proceso es principalmente
inducido por la conveccion térmica, asi como por el mayor forzamiento de rachas de
vientos o “coyas” (> 5 m s) y probablemente, por la persistencia y dinamica de
vientos locales o “brisas” (Jiménez-lllescas et al., 1994; Obeso-Nieblas et al., 2008;
Zaytsev et al., 2010).

De acuerdo con los resultados de este trabajo, la activacion de la circulacion
ciclonica fue currente en los afios monitoreados y comprendio el periodo entre abril y
julio. Actuamente, no existe claridad sobre los mecanismos que activan y mantienen
esta estructuctura de submesoescala debido a la ausencia de una adecuada
resolucion espacial y temporal de los estudios realizados. En torno a la evolucién de
esta estructura fisica, se han propuesto dos hipdtesis: la primera, implica una
formacion interna en la bahia que es influenciada por la distribucién del calor y de la
evaporacion. Esto basicamente produce una disminucion en la densidad y un
aumento en la salinidad y en el nivel del mar de la columna de agua en la periferia de
la cuenca respecto al centrd, lo cual proporciona una vorticidad positiva (Hill, 1996).

La segunda en cambio, esta soportada por el estudio de Garcia-Mirafuentes (2010),
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en el cual sugiere un origen del remolino externo a la bahia a finales del invierno, a
través de su ingreso por la boca grande hacia el interior de la cuenca impulsado por
la circulacion del golfo que viene de norte a sur en la costa oeste; una vez alli es
mantenido posiblemente por el cambio de direccion de los vientos predominantes del
sureste (Fernandez-Barajas et al., 1994; Beier, 1997). En el presente estudio sin
embargo, los perfiles mensuales de temperatura registrados en el transecto
latitudinal no revelan evidencia que sustente una posible migracion de un nucleo frio
caracteristico de esta estructura al interior de la cuenca, pero si soportan la idea de
una genesis interna y de su recurrencia estacional. Por lo tanto, el mecanismo
probable de activacion implica la acumulacion gradual de energia potencial en las
areas mas someras de la cuenca y un fuerte gradiente en contraste con una columna

de agua mas profunda en su zona central.

Durante los periodos hidrograficos de mezcla y el remolino ciclénico se
registraron importantes incrementos de los componentes plancténicos microbianos y
proliferaciones fitoplancténicas en concurrencia con los maximos valores de
concentracion de Clo a fraccionada. Esta dinamica es coherente con reportes previos
de abudnancia del microfitoplancton, representado principalmente por los grupos
siliceos (diatomeas y silicoflagelados), dinoflagelados (Aguilera-Villegas, 2009;
Alvarez-Gémez, 2010), asi como por componentes del NA tales como cianobacterias
y fitoplancton calcareo (cocolitoféridos), que hasta el momento se consideraban la
fraccion dominante en la cuenca (Villegas-Aguilera, 2009; Sidén-Cesena, 2012;
Rochin-Bafiaga, 2012).

Por otra parte, la distribucidn vertical de PA y NA en el estrato eufético difiere
substancialmente de los reportes previos del microfitoplancton. Esto resultd
paraddjico, ya que sus mayores densidades ocurrieron en los niveles mas
superficiales en donde los macronutrientes estdn menos disponibles, en vez de
presentar una distribucion homogénea durante la mezcla o si bien, subsuperficial
cerca de la base de la zona eufética durante el periodo del giro. Esta segregacion
espacial puede ser atribuida a una exclusion competitiva por parte de poblaciones

microfitoplancténicas en niveles subsuperficiales, caracterizadas por una mayor
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capacidad de captaciéon y almacenamiento de nutrientes y altas tasas maximas de
crecimiento (Lomas & Glibert, 2000; Litchman et al., 2006), asi como por una
remocidn mas intensa de células individuales del PA y NA y en agregados o en
tapetes microbianos por parte de pastoreadores del microzooplancton, e incluso por
meso y macrozooplancton (e.g. Sanders & Wickham, 1993; Chen et al., 2012). Esta
ultima hipétesis esta soportada por la mayor abundancia y produccion de biomasa de
ciliados heterotroficos (Aguilera Villegas, 2009) y eufausidos (De Silva-Davila, 1997;
De Silva-Davila & Palomares-Garcia, 2002) durante los periodos hidrograficos de
mezcla y del remolino ciclénico, asi como por algunas observaciones experimentales
y en campo sobre el incremento en la ingestion de pico y nanoplancton asociado a
materia particulada suspendida en estratos intermedios (e.g. Gasparini & Castel,
1997; Kach & Ward, 2008; Wilson & Steinberg, 2010). Esta produccion de biomasa
de microorganismos es consistente con la estacionalidad del flujo de carbono
organico (Aguirre-Bahena, 2007; Aguiniga et al., 2010), lo que sugiere su
participacion a través de mecanismos de agregacion en matrices organicas (e.g.
exopolimeros transparentes, nieve marina), formaciéon de tapetes microbianos, y/o
por su consumo y produccién de pelotillas fecales que contribuyen a la exportacion
de material organico particulado, el cual es posiblemente incrementado por el efecto
de balastro de particulas litogénicas que arriban a la cuenca (por transporte edlico) o
que son resuspendidas de los sedimentos de la plataforma (Waite et al., 2000;
Romero, 2003; Silverberg et al., 2006, 2014).

Con el descenso de las isopicnas que coincide con el arribo de aguas
oligotroficas tropicales, el incremento en la estratificacion debido a una intensa
insolacion y disminucion en la frecuencia de rachas y vientos locales, se establece un
periodo caracterizado por un aporte disminuido de nutrientes provenientes de la parte
profunda hacia estratos superficiales (Silverberg et al., 2006, 2014; Martinez-Lopez
et al., 2012). A pesar de que la mayoria de los componentes presentaron
disminuciones en las abundancias durante este periodo en 2012 y 2013, las
asociaciones de NA y PA se mantuvieron dominantes en superficie. Lo anterior ha

sido observado en otros sistemas y atribuido al establecimiento de poblaciones
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colonizadoras/invasivas (seleccion C; Smayda & Reynolds, 2001) caracterizadas por
su pequefio tamanfo, rapido crecimiento y alta proporcion superficie/volumen que le
confieren ventajas competitivas en ambientes relativamente adversas para fracciones
de mayor tamafo (Valdez-Holguin & Lala-lara, 1987; Reynolds et al., 2002), las
cuales se presume podrian haber ingresado a la cuenca como resultado del cambio
de circulacion que influye en el reemplazamiento estacional de la AGC por las aguas
oligotréficas de la AST (Alvarez-Borrego & Schwartzlose, 1979; Millan-Nufiez &
Yentsch, 2000; Smayda & Reynolds, 2001). Alteraciones abruptas en la estructura de
las comunidades fitoplanctdnicas por la intrusion de algun tipo de agua o eventos
meteorologicos han sido previamente registrados en varios ecosistemas de la costa
este del Golfo de California (Poot-Delgado, 2006; Martinez-Lopez et al., 2007; Ayala-
Rodriguez, 2008).

Si bien las concentraciones de nutrientes fueron bajas entre agosto y octubre
(0.84 — 3.96 pM NID entre 100 — 33 % E,), siempre estuvieron en niveles
detectables, e incluso la razon NID:PID mostré una ligera atenuacion de la condicion
limitante prevalente, por lo que la densidad de los organismos autoétrofos
plancténicos podria ser el resultado del forzamiento de otras variables diferentes a la
disponibilidad de macronutrientes. Estas observaciones se ajustan a lo definido en el
primer eje del diagrama del ACC, en el cual PA mostré una asociacion inversa a los
nitratos y fosfatos, y positiva al OD y temperatura, cuyos altos valores caracterizan el
estrato mas superficial. Estudios en ambientes controlados y en campo indican que
bajo condiciones de mayor temperatura e irradiancia solar se incrementan los
requerimientos fisioloégicos de algunos macronutrientes, asi como los coeficientes
medios de saturacion (Ks) de los procesos de transporte al interior de la célula
(Pasciak & Gavis, 1974; Ernst et al., 2005; Fang et al., 2006; Weissbach et al., 2011;
Mackey et al., 2013), por lo que entre agosto y octubre algunas poblaciones menos

tolerantes podrian haber estado limitadas en su crecimiento.

Durante este periodo disminuyeron también substancialmente los niveles de
metales particulados asociados a la fraccion bioldgica (Anexo 1). Esto fue evidencia

de condiciones subdptimas para el crecimiento y/o la captacion de nitrégeno por
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limitacion de micronutrientes (e.g. Sunda, 1989; Sunda & Huntsman, 1995; Dupont et
al., 2008), las cuales fueron quizas menos acentuada en el estrato superficial (<30
m), en donde se observaron relativamente mayores concentraciones de
microorganismos. Un modelo numérico aplicado para la zona de surgencia del Peru
reveld que el incremento substancial de Clo a en condiciones estratificadas puede
ser resultado de una mayor disponibilidad y menor efecto de dilucién de hierro (Fe)
en la superficie en comparacion con temporadas donde la capa de mezcla es mas
profunda (Echevin et al., 2008). Esto podria ser factible en Cuenca Alfonso, siempre
y cuando el aporte de micronutrientes estuviera exclusivamente relacionado con la
via eodlica y no por transporte vertical de aguas profundas o resuspension de

sedimentos, lo cual hasta el momento esta explicacidén, aun no ha sido descartada.

Entre otros factores de control se presume que la lisis viral podria haber tenido
un impacto substancial entre agosto y octubre. Durante este periodo, los cocientes
de PSV:microorganismo denotan una potencial intensificacion del control viral sobre
todas las fracciones microbianas, cuyas implicaciones a través de la lisis inducen la
liberacion de materiales celulares al medio podrian y favorecen la remineralizacion
de macronutrientes y elementos traza de importancia biolégica como el hierro
(Poorvin et al., 2004; Jover et al., 2014), asi como a inducir cambios en la estructura

y diversidad microbiana (Wommack & Colwel, 2000).

Para finales del otofio e inicios de invierno, la inversion de la direccién de los
vientos del sureste a vientos del noroeste marca el restablecimiento de una nueva
condicion de circulacion y enriquecimiento en la columna de agua (Obeso-Nieblas et
al., 2008; Villegas-Aguilera, 2009, Silverberg et al., 2014). La respuesta positiva de
las fracciones planctdnicas microbianas a este cambio de condiciéon se muestra mas
0 menos acoplada a la produccion estacional de biomasa microfitoplanctonica en la
columna de agua tal y como ha sido propuesto recientemente para diversos
ambientes marinos (Barber & Hiscock, 2006). No obstante, factores como la
remocidn por pastoreo podrian haber dificultado la deteccion de incrementos en la
abundancia microbiana en las etapas iniciales del aumento en la AC. Lo anterior

estuvo soportado en parte por la observacion de una relativamente mayor mayor
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diversidad de grupos del microzooplancton (radiolarios, tintinidos, ciliados y nauplios)
y fracciones mayores (copépodos) en las muestras cualitativas de red >20 um

respecto a otros muestreos (datos no mostrados).

Por otro lado y no obstante que la serie de datos es relativamente corta, se
notaron algunas diferencias entre los anos estudiados. Noviembre es uno de los
meses en donde esto fue mas evidente, ya que en 2013 se presentaron abundancias
integradas de 1.15, 3.36, 2.74 y 1.28 veces mayores para BP, PA, NA y NH,
respectivamente, que lo observado en el 2012. A pesar de ello, la tasa de asimilaciéon
de carbono integrada en 2012 fue maxima (~74 % de contribucion de la fraccion <20
Mm) para ese afo y ~2.2 veces mayor a la de 2013. Durante este estudio, la AC fue
aparentemente abastecida por un incremento inusual de nutrientes oxidados en
subsuperficie, en donde el aporte de nitrato preformado pareci6 mantenerse hasta
diciembre sin estar asociado a la mezcla o al ascenso de isopicnas. Este evento
episddico atipico pudo ser resultado del transporte horizontal desde el lado oriental
del golfo de agua enriquecida por surgencias. Esta hipotesis es soportada por la
direccion de los flujos geostroficos calculados por altimetria satelital previo al
muestreo (21 de noviembre, 2012) y su respectiva comparacion con la climatologia
(Figuras 33), ademas de estructuras de mesoescala en el golfo y temperaturas bajas,
alturas negativas del nivel del mar cerca a la costa de Sonora y viento lo que denota
la influencia de eventos fisicos externos sobre la costa peninsular como ya ha sido

sugerido previamente (Badan-Dangon et al., 1985; Hammann et al., 1988).

Otras diferencias contrastantes de la variabilidad interanual fueron observadas
con relacion al decremento notable de las abundancias microbianas y Clo a en los
primeros meses del periodo productivo en 2013 con un subsecuente incremento de
las poblaciones de PA transportadas por el AST que prolongé su permanecia hasta
septiembre. En este ano, por ejemplo, fue evidente una mayor extensiéon del periodo
de AST (junio — noviembre) respecto al 2012, lo cual fue similar a la condicion
detectada en el otofio de 1995 por Obeso-Nieblas et al. (2008).
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Figura 33. Altura de nivel del mar satelital: promedio semanal (a) entre 31 de octubre — 28
de noviembre de 2012; y climatologia de noviembre (b) y diciembre (c) para la parte sur
del Golfo de California. Flechas corresponden al flujo geostréfico asociado con las
diferencias de elevacion de la superficie oceanica (datos tomados de Ocean Color Web,
http://oceancolor.gsfc.nasa.gov).

1.6.2 Abundancias microbianas y distribucién vertical

De acuerdo con la magnitud de las abundancias microbianas prevalecié que
PSV > BP > PA > NA > NH, lo cual corresponde a la condicién general observada
para numerosos sistemas dentro de rango de condiciones oligotréficas a meso-
eutréficas (Azam & Malfatti, 2007; Munn, 2011). Alteraciones en esta jerarquia
ocurren eventualmente bajo condiciones de eutrofia e hipereutrofia, que en sinergia
con la variabilidad ambiental favorecen la proliferacion de ciertos microorganismos

(e.g. poblaciones nocivas, parasitos, virus liticos, etc.) y ejercen efectos antagénicos
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sobre la abundancia y diversidad de otros grupos de la trama tréfica (e.g. Weinbauer
et al. 1993; Paerl & Otten, 2013).

La mayoria de los componentes planctonicos microbianos evaluados (~59 —
65 %), con excepcion del NA (~36 % de la abundancia integrada promedio),
estuvieron relativamente restringidos al estrato superficial y subsuperficial en donde
prevalecieron las condiciones de OD que pueden ser adecuadas para el metabolismo
aerdbico (1.4 — 5.7 ml O, I'"), temperatura, y de luz para los procesos fotosintéticos.
Dentro de los componentes fotoautotroficos, PA fue la fraccion numéricamente
dominante, mientras que la comunidad de NA representé un componente secundario
con apenas 0.8 — 28 % y 0.7 — 32 % de la abundancia integrada del PA enla Zg, y la
columna de agua, respectivamente. Sus abundancias, asi como las de los
componentes heterotroficos microbianos vy viral fluctuaron dentro de un rango amplio
comparable con diversos sistemas costeros tropicales y subtropicales con
condiciones desde mesotréficas a meso-eutréficas (e.g. Maranger & Bird, 1995;
Agawin et al., 1998; Li, 1998; Diaz & Maske; 2000; Murrell & Caffrey, 2005; Cuevas
et al., 2004; lwamoto et al., 1994; Krstulovi¢ et al., 1997; Jiao et al., 2007; Clasen et
al., 2008; Aquino-Cruz et al., 2013).

Con relacion a valores comparativos de abundacias plancténicas microbianas
en Cuenca Alfonso, sobresalen los trabajos de Verdugo-Diaz (2004), Aguilera-
Villegas (2009) y Mucifio-Marquez (2010) sobre recuentos de NA (por microscopia
invertida), y de Sidén-Cesena (2012) para cocolitoféridos (por microscopia
electronica de barrido). No obstante, sus rangos de abundancias podrian no ser
comparables debido a las limitaciones metodoldgicas inherentes de cada técnica
(Paerl, 1978), sobre todo cuando se compara microscopia electronica con los otros
tipos de técnicas. Los valores comparativos mas cercanos para estas fracciones y
obtenidos por métodos equivalentes al de este estudio se presentan para la zona de
surgencia frente a Bahia Magdalena en la costa oeste de la peninsula de Baja
California (Sanchez-Robles, 2011), y para una laguna costeras eutrofizada
(Macapule) en la costa norte de Sinaloa (Hakspiel-Segura, 2009). Los rangos

registrados aqui para la Zs, son similares a los de la zona de surgencia, aunque
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substancialmente menores en todas las fracciones comparado con la laguna de
Macapule. Estas discrepancias radican fundamentalmente en la dinamica
oceanografica de cada sitio, asi como en la cantidad y estacionalidad de los aportes
naturales y antropogénicos de nutrientes, que para el caso de las lagunas costeras,
la produccion y retencion de estos organismos parece relacionarse positivamente
con un alto grado de interaccion entre la columna de agua-sedimento y los tiempos

de residencia (e.g. Escobedo-Urias, 2010, Gracia-Escobar et al., 2014).

Un rasgo distintivo del sitio de estudio fue que se cuantificaron abundancias de
microorganismos masomenos altas por debajo de 150 m bajo condiciones de
ausencia de luz e hipoxia/suboxia, lo cual puede indicar la incidencia de poblaciones
microbianas compuestas en gran proporcién por procariotas facultativos y eucariotas
microaerofilos (e.g. Edgcomb et al., 2007; Kamp et al., 2011). No obstante, con
frecuencia fueron evidenciadas células fotosintéticas aparentemente activas dentro
de agregados de materia organica y en tapetes microbianos por debajo de 150 m,
especialmente durante los periodos de alta produccion en 2012 (febrero — abril de
2012), y en todos los meses monitoreados de 2013 y abril de 2014. Varios estudios
en sistemas experimentales y en campo sugieren que algunas poblaciones
fitoplanctonicas de cianobacterias, diatomeas vy fitoflagelados podrian sobrevivir por
prolongados periodos fuera de la zona eufética mediante la alternancia a un
metabolismo mixotréfico y/o osmotrofico (Edgcomb et al.,, 2007; Aristegui et al.,
2009). Asimismo, los consorcios microbianos asociados a material particulado en
suspension constituyen una fuente de sustratos organicos labiles para osmotréficos y
una fuente de presas para pastoreadores (Volkman & Tanoue, 2002; Zubkov et al.,
2003; Azam & Malfaffati, 2007).

Para sistemas marginales y/o sistemas con similares caracteristicas
oceanograficas en el Golfo de California (Cuenca de Guaymas), Edgcomb et al.
(2002) y Coyne et al. (2013) han identificado molecularmente en ventilas
hidrotermales de la Cuenca de Guaymas, comunidades endémicas de protozoarios
heterotréficos y ciliados en simbiosis, asi como células fotoautotréficas (e.g.

dinoflagelados, diatomeas y clordfitas) que ligaron la produccién en superficie y la
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exportacion de la misma. Lo mas cercano a las caracteristicas de la columna de
agua de Cuenca Alfonso se ha observado en la Cuenca de Cariaco, un sistema
marginal del Caribe con caracteristicas subodxicas, en donde se han registrado
fluctuaciones estacionales para PSV (10° a 10° PSV ml™) de hasta dos drdenes de
magnitud, asi como al menos un repunte relevante en BP y PSV entre 200 — 400 m

asociado al reemplazamiento en el contenido de OD por H,S (Taylor et al., 2003).

Otras fracciones microbianas, generalmente mas sensibles a disminuciones
en la intensidad luminica y a los niveles de OD, son el nanoplancton (NA y NH), y
algunas poblaciones activas del PA (Prochlorococcus spp., Synechococcus spp.) las
cuales han sido descritas en perfiles profundos (150 — 800 m) de zonas del talud
continental y la franja sur del Mar de China y en zonas hipoxicas de la parte central
del Mar Baltico (Detmer et al., 1993; Sukuki, 1999; Jiao et al., 2014). Al igual que en
Cuenca Alfonso, en estos ambientes se reportaron abundancias comparables a las
encontradas en ciertos niveles de la zona eufdtica, las cuales constituyeron nucleos
de mayor agregacion de células. Este patron de distribucion vertical ha sido atribuida
a mecanismos eficientes de transporte pasivo de células fitoplancténicas, a través de
su asociacion con fitodetritus, nieve marina, aglomerados organicos con particulas
litogénicas como balastro, formacion de tapetes microbianos y algales, y
empaquetamiento de células sin digerir en pelotillas fecales (e.g. Silver & Bruland,
1981; Suzuki, 1999; Grob et al., 2007; Jansen & Bathmann, 2007; Lomas & Moran,
2011; Stukel et al., 2013). Trabajos recientes sugieren también mecanismos fisicos
del océano a través de la depresion y elevacion de ondas internas sobre la base de

la zona eufotica (Jiao et al., 2014).

1.6.3 Asimilaciéon de carbono

Tanto los rangos de tasas instantaneas como integradas de AC observados
para la Zg, fueron similares a las reportadas previamente para la Bahia de La Paz por
el mismo método de radiocarbono (~70 — ~105 mg C m? h™, Villegas-Aguilera, 2009;
Verdugo-Diaz et al., 2014), y a otras estimaciones indirectas a través de la técnica de

fluorescencia natural de la Clo a in vivo (~2 — 16 mg C mg m™ h™', Reyes-Salinas,
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1999; Reyes-Salinas et al., 2003; Cervantes-Duarte et al., 2005), las cuales son
consideradas dentro de los rangos de valores relativamente altos para el Golfo de
California (Lara-Lara et al., 1993; Valdez-Holguin et al., 1995; Gaxiola-Castro et al.,
1995). Sin embargo, las estimaciones de AC por radiocarbono en los antecedentes
regionales y en este estudio, no consideraron la correccion de las lecturas de DPMs
en la botella oscura para discriminar la actividad fotosintética de otros procesos

fisiologicos que no requieren de energia luminica.

La deteccidon de valores relativamente importantes de DPMs en las muestras
incubadas a 150 m (<0.1 % E,) sugieren dos posibles explicaciones: 1) la incidencia
de actividad fotosintética en poblaciones adaptadas a muy bajas irradiancias (<0.1 %
E,); y/o 2) una contribucion substancial de AC de origen no fotosintético por parte de
organismos quimiolitotroficos. Esto ultimo estuvo también soportado por las lecturas
de DPMs en las respectivas botellas oscuras incubadas a partir de las muestras
colectadas dentro de la Z.,, que a pesar de que fueron menores que las lecturas de
las botellas claras mostraron una actividad considerable (datos no mostrados).
Respecto a la primera hipétesis, la gran mayoria de los trabajos han decidido
establecer el 1 % E, como un limite para la fotosintesis con base en la definicion del
nivel de compensacion de la luz (Lange et al., 1982). No obstante, a partir de
estudios previos en la cuenca se expuso la necesidad de redefinir este umbral hasta
el 0.1 % E, debido a que se observé que la zona comprendida entre el 1y el 0.1% de
Eo, puede contribuir hasta con un 33 % en la productividad primaria integrada en la
Zo, (Villegas-Aguilera, 2009; Verdugo-Diaz et al., 2014). Paralelamente, varios
trabajos experimentales y en sistemas naturales han corroborado la existencia de
poblaciones fitoplanctonicas (e.g. cepas de Synechococcus y Prochlorococcus)
adaptadas a bajos niveles de irradiancia (Ex) que saturan el proceso fotosintético
entre >0.5 — 50 ymol cuanta m?2 s’ (e.g. Moore et al., 1995; Moore & Chisholm,
1999; Callieri & Piscia, 2002; Mackey et al., 2008; Hiscock et al., 2008; Moore, 2010;
Neale et al., 2014). Este rango conprende una pequefa porcién en el limite inferior
de los valores calculados a 0.1 % E, (2.8 — 3.5 ymol cuanta m? s™) a partir de los

promedios mensuales de irradiancia observadois en la estacion meteoroldgica del
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CIBNOR en Comitan (aledafia a la Bahia de La Paz) durante las horas de ejecucién
de los experimentos de AC (12:00 — 14:30) entre agosto de 2012 y febrero de 2013.
No obstante, sugieren la posibilidad de que ciertos ecotipos con indices de
compensacion de luz muy bajos, como es el caso de la cepa Prochlorococcus
marinus SS120 (0.4 — 1.4 y 0.4 — 2.4 pmol cuanta m? s™ bajo luz azul y blanca,
respectivamente; Moore et al., 1995) puedan activar el proceso de fotosintético y ser
responsable de las tasas registradas. De acuerdo a lo anterior, AC por via
fotosintética a profundidades alrededor de 150 m podria ser de igual manera factible
a un porcentaje de E, tan bajo como 0.06 % (= 1.5 ymol cuanta m? s™') siempre y
cuando E, 22500 pmol cuanta m? s y una penetracién de luz en la columna de
agua elevada (Ky <0.05 o Zs >35 m), por lo que la deteccion de importantes
abundancias de PA y/o NA en este estrato para la cuenca podria estar vinculada al
establecimiento de poblaciones adaptadas a irradiancias bajas y con una actividad
fotosintética posiblemente segregada a periodos relativamente cortos del dia durante

una maxima irradiancia superficial.

En relacién a grupos funcionales del fitoplancton, se ha observado una mayor
capacidad de cianobacterias del PA para sobrellevar las condiciones limitantes por la
poca disponibilidad de PAR (Ting et al., 2002). A nivel fisiolégico, los géneros
Synechococcus y Prochlorococcus, correspondientes a los organismos del PA mas
abundantes en las zonas tropicales y subtropicales de los océanos Atlantico y
Pacifico (Partensky et al., 1999), y recientemente detectados en la Cuenca Alfonso
entre 0 — 300 m (Martinez-Lépez, datos no publicados), presentan complejos
colectores de luz que han evolucionado distintivamente para adaptarse tanto a
ambientes de alta, como de baja irradiancia en la columna de agua (Ting et al.,
2002). Bajo estas ultimas condiciones, ecotipos de Synechococcus aumentan la
concentracion de ficoeritrinas mas que de Clo a o de ficocianina en los filicobilisomas
que constituyen el complejo antena (Kana & Gilbert, 1987), lo cual confiere un
incremento en la absorcion de las longitudes de onda del verde (~500-550 nm), que
en aguas costeras inciden de manera similar a las del azul (Morel et al., 1993; Kirk,

1994). En cambio Prochlorococcus, cuyos complejos colectores de luz carecen de
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ficobilisomas, el mecanismo para sobrellevar esta limitacién de energia luminica ha
sido asociada para diversos ecotipos a modificaciones en los cocientes de clorofila b
y divinil Clo a/b (Moore et al., 1993; Moore & Chisholm, 1999). Estos ultimos
caracterizados por conformar una huella pigmentaria uUnica del grupo de los
proclorofitos, el cual le permite una mayor absorcién de fotones en las longitudes de
onda del verde y el azul (~443—-450 nm) que pueden incidir hasta los 100 — 200 m en
aguas oceanicas (Kirk, 1994; Ting et al., 2002). A nivel de expresion genética, la
cepa Prochlorococcus SS120 adaptada a condiciones de baja irradiancia, codifica
mayor numero de las proteinas de union especial (pch, por sus siglas en inglés) para
divinil Clo a/b de los complejos antena del fotosistema | y Il, con respecto a otros

genotipos adaptados a niveles de luz intermedios y altos (Bibby et al., 2003).

En la mayoria de los casos, las lecturas de botella oscura fueron menores a
las de la Ze, lo que demuestra que la mayor cantidad de carbono fue quizas
incorporada por reacciones fotosintéticas. Sin embargo, varios antecedentes
soportan la relevancia de discriminar entre las rutas de sintesis que sigue el carbono
en el océano. Por ejemplo en el Mar Negro, otra cuenca marginal con muy bajos
niveles de OD y altos contenidos de H,S, Sorokin et al. (1995) corroboraron una
relevante actividad de AC por debajo de la zona eufética y detectaron una tendencia
a incrementar entre 135 —-200 m (4.4 — 18 mgCm>d"'=0.18 - 0.75 mg C m> h™)
en asociacion con bajos niveles de OD (<0.1 — 0.2 mg O, I') y concentraciones
intermedias de H.S (0.4 — 1 mg I'"). Asi mismo, mediante la aplicacién de inhibidores
de crecimiento para ciertos grupos de microorganismos contribuyentes a la AC se
identificd que el mayor aporte a este proceso (80 % del total de AC) provenia de la
bacteria quimiolitotrofica Acidithiobacillus spp. (oxidadora del azufre y hierro,
anteriormente Thiobacilli) y en menor proporcion de bacterias nitrificantes (2 — 3 %
del total de AC). Para la Cuenca Cariaco, algunos estudios han corroborado la
presencia de tasas bajas de AC tanto instantaneas (~0.1 — 0.45 ymol C I" d”' = 0.06 —
0.26 mg C m™> h™"), como integradas (37 mmol C m? d" = 18 mg C m? h™)
presumiblemente por quimiolitotrofia en la zona eufética (Taylor et al., 2001; Muller-

Karger et al., 2001). Para este mismo sitio entre ~100 — 1200 m, la contribucion

-68 -



promedio del metabolismo quimiolitotréfico (>97 %) y de las reacciones anapleréticas
(<2.2 %) de bacterias heterotréficas a la AC fue de ~68 % (82 mmol C m?d™”" = 1140
mg C m d'1) de la productividad primaria promedio en superficie (120 mmol C m2d’
~ 1680 mg C m? d") (Taylor et al., 2001). Verticalmente, estas estimaciones
revelaron que las maximas tasas de AC (~17 = 105 mmol C m?h'=0.2-1.3mg C
m™ h™") ocurrieron principalmente entre 300 — 400 m, que comparativamente son
similares en magnitud a los niveles observados en 150 m (0.6 — 6.5 mg C m™> h™)
para Cuenca Alfonso en el presente estudio o que sugiere que esta actividad podria
ser considerablemente mas elevadas en profundidades mayores y que las
condiciones ambientales de la columna de agua de una cuenca marginal (e.g.
hipoxia/suboxia, fuertes gradientes redox, posible acumulacion de H,S, etc.)
favorecen una produccion de carbono organico, alterna a la fotosintesis que no era

considerada antes.

Respecto a la dinamica temporal, existen pocos estudios para la Cuenca
Alfonso y el Golfo de California. La mayoria de los antecedentes que la han abordado
han sido con base en el procesamiento de imagenes satelitales (e.g. Kahru et al.,
2004; Espinosa-Carreén et al., 2007; Pardo et al., 2013; Escalante et al., 2013) o con
métodos indirectos (e.g. Sosa-Avalos et al., 1995; Quiroz Del Campo, 2014), puesto
que los efectuados con mediciones in situ carecen de muestreos sistematicos, o se
focalizan en los periodos de invierno y primavera asociados a la mayor acumulacion
de biomasa (e.g. Lara-Lara & Valdez-Holguin, 1988; Lara-Lara et al., 1993; Valdez-
Holguin et al., 1995; Lara-Lara & Bazan, 2005). La mediciones de AC efectuadas en
este estudio no muestran una sefal estacional clara, lo cual podria ser comparable
con la variabilidad observada en monitoreos continuos por teledeteccién cuya sefial
estacional aun se encuentra obscurecida por la sinergia de eventos climaticos de

diferente frecuencia (Escalante et al., 2013).

De estos estudios estacionales se destaca el de Kahru et al. (2004) quienes a
través de la aplicacion del modelo de Behrenfeld-Falkowski (1997) de productividad
primaria verticalmente generalizada (VGPM), extrajeron la sefal estacional de una

serie de seis anos, en donde identificaron para diferentes regiones del golfo un
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periodo comun de maxima productividad en invierno-primavera y minimos en verano,
y cuya variabilidad interanual estuvo influenciada por la incidencia de eventos El Nifio
y La Nifia. Por el método de radiocarbono, patrones mas o menos similares al
propuesto anteriormente se detectaron para una serie temporal (noviembre de 1996
— mayo de 1999) de productividad primaria integrada (0 — 100 m) en la Cuenca de
Cariaco (Muller-Karger et al., 2001), en donde se reporté un rango de valores (~38 —
~550 mg C m? h™') menor al observado para este trabajo. Para diferentes sectores
de la Bahia de La Paz y por medio del método de fluorescencia natural, Reyes-
Salinas et al. (2003) visualizaron en los valores promedio mensuales de valores de
productividad primaria (discretos e integrados) la tendencia ya mencionada, la cual
atribuyeron en gran medida al efecto de la estratificacion de la columna de agua

sobre la disponibilidad de nutrientes.

Estimaciones mas recientes para la Cuenca Alfonso durante seis monitoreos
distribuidos entre diciembre de 2005 y noviembre de 2007 (Verdugo-Diaz et al.,
2014), reportaron baja estacionalidad y alta variabilidad entre mediciones del mismo
periodo hidrografico en afos consecutivos. Esto sugiere que posiblemente la
variabilidad climatica a diferentes escalas modula las condiciones ambientales (e.g.
corrientes, circulacion, arribo de masas de agua, la profundidad de la capa de
mezcla, temperatura, ingreso de macronutrientes y metales traza, etc.) que afectan
tanto la estructura de las comunidades fitoplanctonicas como la actividad fisiologica
fotosintética (Nogueira et al., 2006; Cloern & Jassby, 2012; Son et al., 2014;
Rousseaux & Gregg, 2014).

Este trabajo constituy6 el primer reporte de AC fraccionada por tamarios, en el
cual durante la mayor parte del estudio, mas del 50 % de la contribucién a la AC total
correspondié al componente 0.4 — 20 uym (pico + nanoplancton). Lara-Lara et al.
(1993) reportaron para la parte central del golfo tasas fraccionadas de AC, en las
cuales la fraccion entre 0.7 — 20 um aportdé entre 15 — 98 % de la produccion total,
con una tendencia a incrementarse al alejarse de la costa. Esta particularidad habia
sido con frecuencia asociada a sistemas oceanicos y/o ambientes oligotréficos, en

donde sus ventajas fisiologicas los hace mas competitivos frente a condiciones
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limitantes (e.g. macronutrientes, elementos traza, desbalances N:P, enre otros
procesos) para el desarrollo del componente microfitoplanctonico, del cual se
presume se derivan los mayores flujos de carbono (e.g. Séndergaard et al., 1991;
Iriarte & Purdie, 1994). En Cuenca Alfonso, sin embargo, componentes como el NA
calcareo contribuyen de manera significativa al flujo de carbono total comparado al
de otras cuencas (Sidon-Cesefna, 2012; Rochin-Bafaga, 2012), por lo cual los altos
valores y la dinamica temporal de la AC4-20 ym podrian estar en parte sustentados

por la sefal de estos mas la de otros grupos fitoplanctonicos pequefios.

De acuerdo a lo observado para la Cuenca Alfonso y en coherencia con
modelos conceptuales basados en observaciones experimentales en un amplio
espectro de ambientes acuaticos (e.g. Landry & Kirchman. 2002; Barber & Hiscock,
2006; Barber et al., 2007), la contribucion de los componentes planctdnicos <20 um
es substancial y su dinamica estacional esta acoplada al ciclo de produccién
fitoplanctonica reportado para el sitio. No obstante, diferentes factores ambientales y
bioldégicos actuan de manera diferencial y sinérgica sobre estos componentes. Esto
dificulta la deteccion de variables comunes que expliquen la mayor parte de su
variabilidad. Parte de la dificultad para identificar los factores de control sobre el
patrén de distribucién de abundancias y su actividad (e.g. AC) esta asociado al
desconocimiento actual de la estructura taxondmica de los componentes, que si bien
en los ultimos afios se ha demostrado es mas diversa y compleja de lo que se
pensaba en términos de la plasticidad fenotipica y genotipica, e incluso hace posible
la definicién de ecotipos (e.g. Urbach & Chisholm, 1998; Justice et al., 2008; Scanlan
et al., 2009; Mazard et al., 2012). Ni los niveles de macronutrientes a lo largo del afio,
ni la variacion del cociente N:P parecieron regular preferencialmente la distribucion
vertical de los microorganismos, lo que suguiere una mayor influencia del aporte de
los elementos traza, asi como el control por pastoreo y la lisis viral. Aunado a lo
anterior, todo indica que existe una porcion de la variabilidad espacial y temporal de
los componentes planctonicos que pudiera ser explicada parcialmente por eventos

regionales y/o globales a escalas interanuales o mayores, los cuales solo podran
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elucidarse si se mantiene un monitoreo continuo tanto de las variables biolégicas

como ambientales de las series de tiempo.

Los anteriores resultados corroboran un aporte relevante de los
microorganismos en la Zg, al mantenimiento de la produccion local de carbono a lo
largo del afo, el cual es tan elevado como los niveles de productividad primaria
observados para otros estudios dentro del Golfo de California (Gaxiola-Castro et al.
(1995; Cervantes-Duarte et al., 2005; Martinez-Gaxiola et al., 2007). Si las
suposiciones en torno a que la produccion microbiana es eficientemente removida de
la zona eufética durante los periodos influenciados por la mezcla y el remolino
ciclénico, entonces se espera que parte de la biomasa observada entre 150 — 300 m
corresponda a materia organica exportada al fondo, que simultaneamente es objeto
del reciclamiento que reabastece el reservorio de macronutrientes y elementos traza
son reciclados. La AC a 150 m es producto probablemente tanto de reacciones
fotosintéticas, como de quimiosintesis, o una contribucién de ambas. Sin embargo,
mas alla de esta profundidad la importancia relativa del metabolismo de organismos
quimilitotroficos deberia ser substancialmente mayor, a pesar de que los
mecanismos ambientales que regulan esta actividad no estan del todo

comprendidos.
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CAPITULO 2

I CONTRIBUCION DE PROCESOS BIOGEOQUIMICOS A LA
DINAMICA DE NITROGENO EN CUENCA ALFONSO

1 INTRODUCCION

El ciclo biogeoquimico del nitrébgeno estd compuesto por numerosas rutas y/o
procesos que regulan directa e indirectamente los flujos de este elemento a través de
los diferentes componentes inertes y bioldgicos (Zehr & Ward, 2002; Ward et al.,
2007). Los fenomenos fisicos y meteoroldgicos que operan en la baja atmésfera y el
océano suelen movilizar cantidades considerables de nitrégeno reactivo en un amplio
rango de escalas espaciales y temporales, los cuales varian desde dimensiones
moleculares y de varios centimetros a metros (e.g. difusion molecular y diapicnica), a
procesos de mesoescala (e.g. corrientes de marea, frentes, remolinos y surgencias)
y macroescala (e.g. movimiento de masas de agua, circulacién profunda,
depositacidon atmosférica, giros, entre otros) (e.g. Chavez et al., 1991; Hales et al.,
2005; Church et al., 2009; Okin et al., 2011; Resplandy et al., 2011). A pesar de ello,
la cantidad y complejidad de estos procesos fisicos es posiblemente menor
comparada con la diversidad de reacciones metabdlicas que involucran tanto la
redistribucién del nitrégeno en el ambiente, como la alteracion de las propiedades
quimicas de los numerosos compuestos, y por tanto su disponibilidad para todos los
seres vivos que dependen de este para la construccion de biomasa (Zehr & Ward,
2002; Ward et al., 2007).

El sentido y la magnitud en la que el nitrégeno fluye a través de las diferentes
rutas y componentes biologicos determinan el mecanismo por el cual el suplemento
de este elemento puede abastecer la produccion primaria y favorecer a la
exportacion de materia organica al fondo oceanico (Capone et al., 1997; Karl et al.,
1997).
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Figura 34. Modelo conceptual del ciclo del nitrégeno en sistemas acuaticos enfatizando las
rutas que ocurren tanto en ambientes aerdbicos (>0,) como anaerdbicos (<O.), separados
por la linea discontinua. Tomado y modificado de Ward et al. (2013).

Recientemente, varios esfuerzos se han enfocado en describir como estos
mecanismos que transforman el nitrdgeno en sistemas marinos, contribuyen a la
estimacion del inventario de este elemento. Para ello, ha sido imprescindible
ponderar las principales rutas que ingresan, reciclan y remueven el nitrégeno de la
columna de agua a lo largo de las diferentes escalas espaciales y temporales
(Galloway et al., 2004).

Dentro de estas rutas, el reciclamiento es responsable de abastecer la mayor
cantidad de nitrato, el cual constituye la especie reactiva del nitrdbgeno mas
abundante en el océano (Gruber, 2008). No obstante, las fluctuaciones en la
intensidad de procesos como la fijacion biolégica de nitrogeno (FBN) y la
desnitrificacion se les ha considerado un factor determinante en la retroalimentacion
positiva y negativa respectivamente, del balance global de nitrégeno en
correspondencia con cambios ambientales y climaticos de largo plazo (e.g. Galbraith
et al., 2008).

Para el Pacifico Nororiental Tropical y Subtropical, algunas modelaciones
geoquimicas, registros de proxies y estimaciones de tasas fisioldgicas sugieren que

las pérdidas de nitrégeno por desnitrificacion superan ampliamente la magnitud de
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las entradas (Codispoti & Richards, 1976; Altabet, 1999; Sigman et al., 2005, 2009;
MacMillan, 2012). Lo anterior ha sido vinculado particularmente con su predominante
actividad dentro de las cuatro ZMQO’s mas extensas e importantes del océano, en
donde las condiciones ambientales y de productividad biolégica favorecen la

desnitrificacion sea mas intensa (Codispoti, 1989).

Dentro del Golfo de California y el Pacifico Nororiental Tropical, algunos
reportes de cocientes NID:PID y trazadores isotépicos (e.g. 5'°N-NO3) vy
biogeoquimicos (e.g. *N, déficit NO3", N2:Ar) coinciden en el aparente predominio de
la sefal de procesos como la desnitrificacion y/o ANAMMOX (Brandes et al., 1998;
Sigman et al., 2005, 2009; Bustos-Serrano et al., 2010; Chang et al., 2012). Sin
embargo, frente a la carencia de mediciones de procesos fisiolégicos (e.g. FBN,
desnitrificacion/ANAMMOX y nitrificacion) y cuantificaciones de las fuentes de
nutrientes (e.g. depositacion atmosférica, fluvial, escorrentia, transporte vertical y
horizontal, etc.) no se tiene la certeza de que lo observado a través de trazadores
sea una propiedad intrinseca de estos sistemas, mas que la influencia geoquimica de
la peninsula y/o el continente, o aquella relacionada con los tipos de agua en
contacto con la ZMO que arriban estacionalmente al golfo durante los cambios de

circulacion.

Los sistemas marginales como la Cuenca Alfonso presentan caracteristicas
geomorfolégicas y topograficas que les confiere una menor influencia de las
condiciones ambientales del golfo respecto a otros ambientes costeros aledafios, y
por tanto el establecimiento de su propia dinamica oceanografica y de produccion
biolégica. Estas caracteristicas permiten la formacion de una variedad de
microambientes a lo largo de la columna de agua y en los sedimentos, en donde
tienen lugar distintos procesos de los ciclos biogeoquimicos. Por lo anterior, la
cuenca es un ecosistema interesante para estudiar la dinamica biogeoquimica del
nitrégeno, y asi corroborar algunas de las suposiciones enunciadas para el Pacifico

Oriental Tropical y Subtropical.

El presente capitulo se abordan algunas de las particularidades del ciclo del

nitrdgeno en Cuenca Alfonso, a través de la exploracion de la dinamica estacional del
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trazador biogeoquimico N*, que es un indicador de dos procesos antagodnicos que
retroalimentan el ciclo del nitrégeno, y mediante la estimacion directa de procesos
fisiologicos como nitrificacion, FBN vy desnitrificacion/ANAMMOX (D/AMX), vy
cuantificaciones de la adveccién vertical de nitrato durante la incidencia del remolino
ciclonico y la depositacion atmosférica seca. De igual manera, se presenta una
aproximacion a un modelo conceptual y numérico de estas rutas y su contribucion

relativa al inventario de nitrégeno para este ecosistema.

.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Estimar las contribuciones de nitrégeno nuevo a la Z., por FBN, adveccion desde
el reservorio profundo durante el remolino y depositacion atmosférica, asi como
las rutas de reciclaje (nitrificacion) y remocion (desnitrificacion y ANAMMOX) de

este elemento en Cuenca Alfonso.

e Establecer a través de un modelo conceptual y numérico el balance de los
procesos evaluados de ingreso, pérdida y movilizacion interna del nitrogeno para

el ecosistema.

1.3 MATERIALES Y METODOS
I.3.1 Trabajo de campo

Las muestras de agua utilizadas para la ejecucion de los experimentos
relacionados con las rutas del ciclo del nitrégeno se obtuvieron de los niveles de luz

y/o profundidades que se encuentran resumidos en la planeacion de la tabla 4.

Para la determinacion de las tasas de FBN, las incubaciones de las muestras
de agua se efectuaron in situ en 5 profundidades durante ~24 h en botellas de
policarbonato de ~2 litros (lavadas con acido) selladas con tapa de rosca y septo de
silicon, de acuerdo al método de incorporacion de N, basado en los procedimientos

descritos por Montoya et al. (1996), Zehr & Montoya (2007) y Capone & Montoya
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(2001). Para cada profundidad considerada se utilizaron dos botellas; una fue
previamente destinada como control, y la otra inoculada con el gas "°N; (al 98 % de

'®N) como trazador.

Para nitrificacion, D/AMX, las muestras procedentes de la zona afdtica fueron
recolectadas por duplicado en botellas de vidrio de 500 ml (lavadas con &acido),
totalmente llenas (sin burbujas) para evadir la posible introduccion de oxigeno. Todas
las muestras fueron transportadas bajo refrigeracion y en oscuridad hasta el
laboratorio en donde se prepararon para los analisis o la realizacion de los

experimentos.

Tabla 4. Programacién de experimentos y porcentaje de irradiancia superficial
(Eo)/profundidad de las muestras usadas en la determinacion de tasas de fijacion
biolégica de nitrogeno (FBN), nitrificacion (NTR) y desnitrificacion-ANAMMOX
(D/AMX).

%E, | Profundidad (m)
Periodos Variable 100 33 3 010 100 150 200 250 300

% % % % m m m m m
FBN X X X X - X - - -
Mar-2012 NTR i ) i ) ) X X X X
FBN X X X X - X - - -
May-2012 NTR i ) i ] ) i X X i
FBN X X X X - X - - -

Ago-2012
NTR - - - - - X X X X
FBN X X X X - X - - -
Nov-2012 NTR i i i i ) X X X X
FBN X X X X - X - - -
Sep-13 1R S- i - X X X X
FBN X X X X - X - - -
Feb-2014 NTR - - - - X X X X X
D/AMX - - - - - X X X X
FBN X X X X X X - - -
Abr-2014 NTR - - - - - X X X X

DIAMX - . . ] X

X
X
X
x

FBN: fijacidn biolégica de N,; NTR: nitrificacion; D/AMX: desnitrificacion y ANAMMOX; - No hubo.
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1.3.2 Trabajo de laboratorio
[1.3.2.1 Tasas de fijacion biolégica de nitrogeno (FBN)

Una vez en el laboratorio, un volumen de cada muestra (~1 litro) se filtré a baja
presion de vacio (<100 mm Hg) a través de un filtro pre-combustionado GF/F (20 min
a 550 °C), los cuales se conservaron a -20 °C hasta su posterior preparacion previo
al analisis, el cual consistid en el secado a 50 °C por 24 h, pesado en microbalanza y
empacado del material en capsulas de estafo, con el fin de eliminar la presencia de
gas intersticial y adecuarlas para su procesamiento en el espectrometro de masas de
razones isotépicas (IRMS) del laboratorio de isétopos estables (SIF) de la

Universidad de California, Davis (http://stableisotopefacility.ucdavis.edu/).

La fijacién de nitrégeno se calculé de acuerdo al incremento del contenido de
nitrdgeno y el 3°N en la materia organica de la muestra en relacion al
enriquecimiento isotopico aportado por el trazador. A continuacion se presenta la

ecuacion que demuestra dicha relacion:

_1) _ PANP—finai—PANP-inicial % CN final (mol) x 1 (6)

N, Fijado (moles N, t
2 1Y ( 2 PAN,~PANP—inicial 2 At

dénde PA = porcentaje atomo de ®N; NP = nitrégeno particulado; PAy, = PA
en el reservorio del sustrato (gas "°N3); PAnp.ina = PA en el NP de la muestra al final
de la incubacion; PAnp-inicial = PA en el NP de la muestra al principio de la incubacion
(cantidad presente naturalmente de '°N dentro de la muestra), a menudo es
aproximado a la abundancia global promedio del "°N (0.366 % atom.), aunque en
este trabajo fue calculado con base en los valores de los controles. CNgna =
concentracion del nitrégeno particulado al final de la incubacién. At = tiempo

transcurrido.

11.3.2.2 Tasas de nitrificacion, desnitrificacion-ANAMMOX

Se empled el método de isétopos pareados o pareamiento de is6topos de "°N
(IPT, por sus siglas en ingles) el cual fue originalmente descrito para la determinacion
de las tasas de desnitrificacion en ambientes terrestres (Hauck et al., 1958). En los

90’s la IPT fue adaptada para su aplicacion en muestras de sedimentos acuaticos por
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Nielsen (1992), y desde ese entonces un creciente numero de adecuaciones y
reportes han sido desarrollados tanto en sedimentos como en columna de agua. El

principio de la técnica se basa en la acumulacién de "N™N (2N), NN (*N) y

NN (**N) en el dinitrégeno (N,) producido durante la incubacion con diferentes
fuentes de nitrdgeno (Na'®NO,, Na'®NO; y/o "®NH4Cl) marcadas con "N (Figura 35;
Thamdrup & Dalsgaard, 2002).

Figura 35. Esquema conceptual de la distribucion de isétopos en el N, por la técnica de
pareamiento isotopico (IPT) para los experimientos enriquecimientos con nitrito marcado
(**NO,) para (a) desnitrificacion y (b) ANAMMOX (panel superior) y con amonio marcado
("®*NH,") para ANAMMOX (panel inferior).

Con el fin de estimar el enriquecimiento de "N (€) y su contribucion a la
produccion de *N, y ¥N,, antes y después de la adicién de los trazadores se
tomaron volumenes de muestra (filtradas a través de filtros GFF precombustionados)
para determinar la concentracion de NO," y NH;" mediante el uso de las
metodologias espectrofotométricas estandar descritas anteriormente. Para definir el
valor tedrico de enriquecimiento se tuvieron en cuenta los niveles base de nutrientes
en la columna de agua de Cuenca Alfonso (Martinez-Lopez et al., datos no
publicados). Se realizaron paralelamente dos adiciones de trazadores para la
preparacion de los experimentos para D/AMX y de ANAMMOX, uno con solucién de

Na'®NOs y otro con ""NH4Cl (ambas al ~98% de 'N), respectivamente, a una
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concentracion de nitrégeno aproximada al 50 % adicional de la media natural para

asegurar una sobresaturacion del trazador (Dalsgaard, 2005).

Para asegurar la remocion de oxigeno durante la manipulacion de la muestra,
las botellas fueron selladas con un tapon de goma con dos perforaciones, cada una
atravesada con un ciclindro de vidrio. Una de estas se destind para el ingreso
controlado de helio al interior de la botella, mientras que el otro ciclindro permitio la
salida de gases (oxigeno, nitrégeno y helio) y de liquido al exterior, con el fin de
mantener condiciones sub-Oxicas y dispensar el liquido, respectivamente. Las
botellas se dejaron en burbujéo durante 15 minutos y posteriormente, se colocaron
en posicion invertida para transferir el liquido enriquecido con ayuda de un ligero flujo
de helio a una serie de 10 viales de 12.6 ml (exetainer, Labco) por botella. Estos
viales fueron sellados herméticamente con un tapén con septo de goma butilica (en
tapa tipo rosca) sin dejar burbujas en su interior. Una vez llenos, a cada vial se le
retiré 2 ml de liquido mediante una jeringa, lo cual se realizé de forma simultanea a la
introduccion de helio a través del septo. Luego, se agitaron vigorosamente para
liberar gases remanentes en el liquido, y se dejo fluir helio para removerlos del
espacio liberado después de tomar la muestra. Posteriormente, todos los viales se
incubaron en condiciones de oscuridad a una temperatura de 12 +1 °C, similar a la

del sitio donde fueron recolectadas.

Se incuban 20 viales por profundidad. Los 10 viales correspondieron a un
tratamiento con un trazador incubados en 5 series de tiempos de incubacién (~6 hrs)
por duplicado a lo largo de ~24 h. Al término de cada serie de incubacién, a cada vial
se le inyect6 50 pl de una solucion de ZnCl, al 50% para detener toda actividad
biolégica (Thamdrup et al., 2006). Los viales se almacenaron en posicion invertida
hasta la ejecucion de los respectivos analisis isotopicos del gas (N2) producido en el

headspace para la estimacién de las tasas de D/AMX.

Posteriormente, se extrajeron volumenes de cada muestra incubada con
®*NH,4CI con el propdsito de estimar la tasa de nitrificacion, la cual incluyé el proceso
de oxidacién del amonio hasta nitrito y nitrato. De manera similar a las tasas de

D/AMX, el procedimiento se baso en la conversion de estos productos a gas N, de
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acuerdo al procedimiento propuesto por Mcllvin & Altabet (2005), con algunas
modificaciones realizadas por Fussel et al. (2012). El nitrato producido en los 5 ml de
muestra fue reducido a nitrito mediante la reaccion con cadmio/oxido de magnesio
dentro de viales plasticos de 10 ml. A continuacion, 3 ml fueron dispensados en
viales de 6 ml para reaccionar con acido sulfamico y concluir la reduccién hasta Na.
El porcentaje de conversion de las muestras a N, fue evaluado paralelamente
mediante la construccién de una curva de calibracién con estandares de "°NH,Cl de

concentracion conocida.

Los niveles de N, y *°N, en el reservorio gaseoso de las botellas después de
la incubacion o conversidn, se analizaron en el espectrometro de masas de razones
isotopicas acoplado a un cromatografo de gases del Centro Nordico para la
Evolucion de la Tierra (NCEE, por sus siglas en inglés) de la Universidad del Sur de
Dinamarca (Syddansk Universitet). Las concentraciones de N, producido por
ANAMMOX vy desnitrificacién se calcularon a partir de las fracciones marcadas (N,
y ¥Ny) y su exceso en el N,, de acuerdo a las ecuaciones sugeridas por Thamdrup &
Dalsgaard (2002), Thamdrup et al. (2006) y Dalsgaard et al. (2012).

Durante la desnitrificacion se asume la produccion de gas Ny *N, y *N, a
travées de un pareamiento isotdpico aleatorio, de acuerdo a las siguientes

ecuaciones:

Dyg = Atotar X (1 = F y 7)% Do = Doty X2 X (L= F 5 71) X F v 7%
D30 = Diotar X F y 72 (7)

Donde D denota la produccion de N, de masa m por desnitrificacion en la
incubacion con '°NO,; Fy es el factor de enriquecimiento proporcionado por la
adicion del trazador "N en el sustrato nitrogenado. Debido a la saturaciéon del
trazador, para efectos practicos se tiene en cuenta unicamente la contribucion de la

fraccion de Dsg.

De acuerdo con la ecuacién quimica de ANAMMOX, esta via se define como la

reaccion en donde un atomo NH;  es oxidado anaerobicamente usando como
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oxidante al NO, [NH;* + NOy” =N, + 2H,0]. De esta manera, la incubacion con las
muestras enriquecidas con °NH;* o con '®NO, producen durante el proceso un
exceso de gas 2N,y 2Ny, y el cociente de estos dos productos dependera del factor
de enriquecimiento (Fy). Esta relacidn esta representada en las siguientes

ecuaciones:

Aporar = Aag + Azg; Azg = Arorat X (1 —F 5y 71); Ayg = Aporas X F y 71 (8)

Donde A representa la produccion de N, de masa m por ANAMMOX. Para el
tratamiento con "NH,", debido a la saturacién del trazador, se tuvo en cuenta la
ecuacion para la fraccién de Asy. En cuanto al calculo para el tratamiento con >NO,

la produccién de N, por ANAMMOX se dedujo de la ecuacion:

A29:29N2XFN_l_[D30X2X(1_FN)] (9)

Para D/AMX se analizaron un total de 100 muestras correspondientes a dos
muestreos durante febrero y abril de 2014 integrado por 5 profundidades en el
estrato afético (100 — 300 m). Cada profundidad estuvo compuesta por 5 series de
muestras por duplicado para cada tratamiento (15NH4+ o] 15NO'?,). Para nitrificacion se
analizaron un total de ~270 muestras de 2012, 2013, y 2014, que corresponden a un

total de 27 mediciones de tasas distribuidas en 7 muestreos (Tabla 4).

1.3.3 Trabajo de gabinete
[1.3.3.1 Analisis de datos

Para evaluar la significancia de las estimaciones de las tasas de nitrificacion y
D/AMX, los datos de produccion de N, en funcién del tiempo se realizé un analisis de
regresion lineal. Aquellas tasas cuya pendiente no fue significativa y mayor que cero

se asumieron como no detectables.

A partir de las tasas instantaneas se procedid a la realizacién de diferentes
graficos de perfiles verticales, asi como al calculo de valores integrados para la

descripcion de tendencias espaciales y temporales.
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11.3.3.2 Trazadores biogeoquimicos

Procesos biogeoquimicos activos en el ambiente marino pueden ser detectados
o cuantificados mediante el comportamiento de macronutrientes, elementos traza,
carbén organico e inorganico y gases de relevancia climatica por ser gases de
invernadero (metano, o6xido nitroso, DMS, etc.), entre otros, y que también se
encuentran en fuerte interaccion con el componente terrestre y atmosférico
(Vancoppenollea et al., 2013). En este trabajo, con el propdsito de inferir las
particularidades de algunas rutas del ciclo del nitrégeno y de las condiciones
propicias para que se lleven a cabo ciertos procesos se implemento la estimacion de

trazadores biogeoquimicos como complemento a las mediciones directas.

11.3.3.2.1 Trazador N*

Ver anexo 2 (manuscrito sometido para su publicacion).

[1.3.3.3 Inventario de nitrogeno

Para este propdsito se tuvieron en cuenta las mediciones integradas de las
tasas fisioldgicas y los aportes de depositacion seca y transporte vertical debido al
remolino. Las tasas de nitrificacion y FBN fueron agrupadas por estaciones del afio,
posteriormente promediadas entre si y extrapoladas a un afio. De igual manera, se
hizo una ponderacion anual de la ruta de remocién de nitrégeno a partir de los dos

unicos perfiles integrados de D/AMX.

Durante el periodo de influencia del remolino ciclénico, la contribucion del
trasporte vertical de nitrato a la zona eufética al balance general se estimo a través
del procedimiento efectuado por Johnson et al. (2010) para el giro del Atlantico Norte,
basado en el calculo integral de las anomalias de la concentracion integrada de
nitrato por encima de los primeros 100 m de profundidad de acuerdo a un valor de
referencia calculado a partir de la base de datos histérica de nutrientes (2005 — 2012)
para la Cuenca Alfonso (Martinez-Lopez, datos no publicados). Valores positivos de
las anomalias corresponden con la incursion vertical de nutrientes. De esta forma, el

aporte vertical se derivo de la ponderacidon anual de las anomalias positivas durante
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el periodo reportado de activacion del remolino ciclénico. Finalmente, todos los datos
de flujos de las rutas del inventario del nitrégeno fueron expresados en mmol N m™

afio”’ ykgN Ha™ afio”, y luego esquematizados en un modelo conceptual.

El aporte atmosférico de nitrégeno por depositacion de la fraccidn de aerosoles
y gases se determiné de acuerdo a los procedimientos propuestos por De
Temmerman (1996) y Kleemola & Sodermann (1993). Los colectores (Figura 36)
para depositacién pasiva tomaron muestras mensuales entre octubre — diciembre de
2010 en el techo de la UPIMA del CICIMAR-IPN y en la Isla El Pardito, una zona
cercana a Cuenca Alfonso. Se analizaron las concentraciones de las especies
reactivas del NID (amonio, nitritos y nitratos) retenidas en filtros GFF pretratados con
acido citrico. Para el calculo se tuvo en consideracién el diametro del filtro de papel,
asi como el tiempo durante el cual se mantuvo el colector en operacion. Los aportes

de nitrégeno de cada sitio fueron promediados y reportados como g N Ha™' mes™.

Figura 36. Fotografias de los dispositivos de recoleccion de los componentes de la
depositacion atmosférica seca (gases, aerosoles y particulas litogénicas). En (a) se muestran
dos tipos de dispositivos colectores de los cuales la caja de madera provista de bastidores
de acrilico con los filtros GFF pretratadados en su interior (b) correspondiente al usado para
la colecta de la fraccidn de gases + aerosoles.
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.4 RESULTADOS
I.4.1 Fijacion de nitrégeno

Los valores integrados de FBN hasta 150 m fluctuaron entre ~62 y 2229 umol N
m2d™ con un promedio de 778 uymol N m?d™. Las mayores tasas se presentaron en
su respectivo orden decreciente en febrero de 2014 (2229 umol N m? d™), abril de
2014 (1391 pmol N m?d™") y septiembre de 2013 (737 pmol N m?d™"), y las menores
en noviembre (62 pmol N m?d™") y marzo (157 umol N m?d™") de 2012, aunque cabe
resaltar que en ese ultimo la profundidad de integracion es de aproximadamente la

mitad de la columna mas superficial respecto a los otros meses (Figura 37a).
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Figura 37. Variacion temporal de (a) tasas integradas de FBN y perfiles de tasas
instantaneas en (b) los meses de 2012 y (c) de 2013 y 2014 para Cuenca Alfonso. La
profundidad de integracion en todos los caso fue 0-150 m, excepto en noviembre de 2012 (0-
78 m). Nétese el cambio de las escalas en los paneles b y c.
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En cuanto a la distribucion temporal de las tasas instantaneas en los perfiles se
observaron marcadas diferencias entre los perfiles. Sin embargo, estas no fueron
estadisticamente significativas (Friedman-ANOVA, t? (4,6)= 6.0; p >0.05). En cuanto
a la distribucion espacial, las maximas tasas (40.53 — 71.61 mmol N I' h™,
respectivamente) se encontraron en 2013 y 2014 generalmente en los primeros 20 m
de profundidad (100 y 33 % E,), mientras que para el 2012 las mayores actividades
se detectaron en mayo y agosto (2.74 — 8.09 mmol N I'" h™', respectivamente) en
niveles subsuperficiales (0.1 % o el 3 % E,) entre 40 y 50 m (Figura 37b, c). En todos
los perfiles se observo un patron de disminucion progresiva de las tasas a partir de
los ~40 de profundidad, con excepcion de agosto de 2012 y febrero 2014 que lo
hicieron subitamente hasta valores indetectables a 95 y 21 m, respectivamente,

seguidos de un incremento.

11.4.2 Nitrificacion

Las tasas de produccion de N, y *N, calculadas en el presente estudio se
definieron a partir de un andlisis de regresion lineal, el cual estim6 pendientes
estadisticamente significativas y mayores a cero (p< 0.05). En total se obtuvieron
seis perfiles del estrato 100 — 300 m y dos profundidades puntuales (200 y 300 m) en
mayo de 2012. El promedio general de las mediciones fue de 28.95 nmol-N I d7",
las cuales oscilaron entre 2.51 nmol-N I”* d™" y 177.11 nmol‘N I”" d™" (Figura 38a).
Los rangos de tasas fueron mas heterogeneos durante los perfiles de marzo de 2012
(10.69 — 177.11 nmol-N I"" d™") y abril de 2014 (26.91 — 145.41 nmol-N "' d™"), lo cual
coincidio con valores integrados maximos en una columna de agua de 150 m (14.22
y 11.81 mmol:N m™ d™", respectivamente), no obstante que existié una diferencia
entre el estrato considerado en abril 2014 con respecto al de marzo de 2012 (Figura
38b); el resto de los perfiles presentaron tasas relativamente bajas y poco fluctuantes
(2.51 — 41.65 nmol-N I”' d™"). Mayo y noviembre de 2012, en particular, alcanzaron
los mayores valores a 300 m (33.98 — 41.65 nmol-N I d™', respectivamente; Figura
38a).
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Figura 38. Variacién temporal de (a) perfiles verticales de tasas instantaneas y (b) tasas
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indican la profundidad de integracién. En mayo la integracién se hizo con base en dos
mediciones a 200 y 300 m.

La distribucion vertical de las tasas instantaneas de nitrificacion y su covariaciéon
con algunas variables ambientales que las regulan, asi como con los sustratos y
productos de esta actividad fisiolégica se ilustran en la figura 39. En general, no se
observo un efecto limitante con respecto a los niveles de OD (Spearman, p= 0.0;
p>0.05). Sin embargo, en agosto y noviembre de 2012, septiembre de 2013 y febrero
de 2014, la distribucion de ambos estuvo estrechamente acoplada. El patrén de las
tasas instantaneas e integradas mostré una correlacion positiva con la concentracion
ambiental de nitrito (Spearman, p= 0.53 y 0.86, respectivamente; p<0.05), que se
evidencio claramente en los perfiles verticales de los meses que mejor se asociaron
al OD. Por otra parte, la agrupacion por periodo hidrograficos revelé que en los
meses de mezcla, ademas de fortalecerse la relacién del OD con el nitrito
(Spearman, p= 0.83; p<0.05) surgi6 una correlacion positiva de las tasas
instantaneas con la distribucion de amonio ambiental (Spearman, p= 0.84; p<0.05).
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1.4.3 Desnitrificacion y ANAMMOX

Todas las tasas de desnitrificacion, que fueron detectadas por la produccion de

N, [®NO,™ + ®NO,7] en el tratamiento enriquecido con >NO,” generaron pendientes

estadisticamente significativas y mayores de cero (p <0.05). De acuerdo a la figura
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40, las tasas de febrero (0.35 — 1.27 nmol:‘N ' d”") fueron en todas sus
profundidades mayores a las de abril (0.11 — 0.17 nmol:N I”" d™"), lo cual contribuy6 a

las diferencias observadas en los valores integrados (0.08 y 0.02 nmol‘N m™,

respectivamente; Figura 40).
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Figura 40. Variacién temporal de perfiles verticales de las tasas instantaneas de (a)
desnitrificaciéon y (b) ANAMMOX, y (c) sus respectivas tasas integradas estimadas para
Cuenca Alfonso durante febrero y abril de 2014. En (c) los nimeros verticales de las barras
indican el rango de la profundidad de integracion.

Las incubaciones con °NO~ y ""NH*; soportaron la ocurrencia de ANAMMOX
a través de la produccion de gas N, [“NH;* + "™NO;” y "™NH," + ™NO,),
respectivamente. Con excepcién de las muestras enriquecidas con °NO~, para 100 y
250 m de abril, las mediciones restantes presentaron pendientes significativas y
mayores de cero (p <0.05). Comparado con las tasas de desnitrificacion, las
calculadas para ANAMMOX fueron entre 1.5 — 8.2 veces mayores, con excepcion de
febrero a 300 m para el tratamiento con ">NH*; que correspondié a la mitad (Figura
40a, b). En este ultimo mes se observaron las diferencias mas grandes entre ambos
tratamientos (6.2 veces mayor para el enriquecido con "NO%). A pesar de ello no se
registr6 una diferencia estadisticamente significativa (Wilcoxon, Z= 0.10; p >0.05)

entre todas las parejas de datos.
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A pesar de que hubo diferencias en la profundidad de integracion de las tasas
de produccion de N, entre ambos meses, fue evidente las mayores tasas de febrero
con respecto abril para desnitrificacion y ANAMMOX por 4.4 y 10.5 veces,
respectivamente, en el enriquecimiento de ">NO™, y por 1.5 veces en el de "°NH",
para ANAMMOX (Figura 40c).

1.4.4 Depositacion atmosférica seca

Se excluyeron los resultados de la fraccidn correspondiente a las particulas
litogénicas (polvos) debido a la contaminacion de los colectores con material
biogénico, por lo cual solo se presentan los resultados de la fraccion de gases +
aerosoles. Los resultados ponderados para un ciclo anual revelan que la
depositacion de NID en fue ~5.3 veces mayor para CICIMAR-IPN que para la isla El
Pardito. Estas diferencias fueron determinadas por el aporte de amonio (Wilcoxon,
Z= 2.66; p <0.05), el cual representd la especie dominante con el 99.7 % y 98.5 % de
la contribucion total al NID de CICIMAR-IPN vy la Isla, respectivamente. El nitrato y
nitrito mostraron concentraciones mas o menos similares (Wilcoxon, Z= 0.89 y 1.0,

respectivamente; p >0.05) en ambos sitios (Figura 41).

V\\\
mmm CICIMAR-IPN
=3 |[sla El Pardito

0 3 6 9 1000 2000 3000
g Ha-1 mes-1
Figura 41. Valores promedio mensuales de depositacion atmosférica seca de las formas
reactivas del nitrégeno (NID) en los componentes de gases + aerosoles en las estaciones de

muestreo de CICIMAR-IPN (verde oscuro) y la Isla El Pardito (verde claro) octubre y
diciembre de 2010.

11.4.5 Distribucion vertical y temporal de N*
Ver anexo 2 (manuscrito sometido para su publicacién).
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1.5 DISCUSION
[1.5.1 Rutas biogeoquimicas del nitrégeno en Cuenca Alfonso

Como se argumentod en el anexo 2, la dinamica del trazador N* ajustado para
Cuenca Alfonso sugirié una sefial estacional bien definida para el predominio de las
rutas de ingreso de NID nuevo y de remocion para el estrato eufético. No obstante, la
senal de este ultimo se distribuyé ampliamente entre 150 — 300 m durante la primera
mitad del 2012 en todos los meses analizados exceptuando marzo de 2013. De esta
manera, la presencia de valores negativos de N* en niveles superficiales y
subsuperficiales no es atribuible en si a los procesos de remocién, sino a los mismos
mecanismos fisicos de transporte vertical de la columna de agua que modulan la
distribucion de nutrientes (e.g. Macmillan, 2012), tales como la turbulencia inducida
por el viento, la conveccion térmica, y el ascenso de las isopicnas, los cuales
coinciden substancialmente con lo descrito antes para los periodos hidrograficos de
mezcla y del remolino ciclonico de la cuenca (Jiménez-lllescas, 1996; Obeso-Nieblas
et al., 2007, 2008).

Por otra parte, el cambio en la circulacion estacional reflejado en el
reemplazamiento de los tipos de agua superficiales en julio-agosto (AGC por AST)
coincidié efectivamente con una modificacion hacia valores positivos de N* y una
disminucién de la condicion limitante por NID (Anexo 2), lo cual ademas de la FBN
podria ser atribuido a diferencias en la estequiometria elemental de los
requerimientos nutricionales del fitoplancton asociado a este tipo de agua, y/o de los
procesos de remineralizacién selectiva (Klausmeier et al., 2004; Arrigo, 2005;
Frigstad et al., 2011; Burkhardt et al., 2014; Karl et al., 2014). Respecto a este primer
factor, Martiny et al. (2013) observaron que para el Atlantico Norte los valores
promedio del contenido elemental N:P en la biomasa de poblaciones de
picocianobacterias (35:1 'y 25:1 para Prochlorococcus y Synechococcus,
respectivamente) exceden la razon de 16:1 propuesta por Redfield (1958), por lo que
el incremento en la contribucion numérica de PA en la Cuenca Alfonso podria ser en
parte responsable de las variaciones temporales de NID:PID. Por otra parte, en la

cuenca marginal de Cariaco, cuyo gradiente de distribucién vertical de OD podria
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describir similaridades respecto al de Cuenca Alfonso, se han observado
incrementos importantes de remineralizacion del fosforo organico particulado sobre
compuestos refractarios (fosfonatos) respecto al carbono y nitrdgeno organico
particulado en relacion a la incidencia de condiciones predominantemente hipdxicas
(Benitez-Nelson et al. 2004). Esta particularidad da la pauta para sugerir que la
expansion estacional de la CDO en Cuenca Alfonso podria favorecer en una
remineralizacion selectiva capaz de incrementar el PID y por consiguiente la
retroalimentacion negativamente los cocientes NID:PID y los valores que definen la

distribucion del N*.

[1.5.1.1 Remocién por desnitrificacion y ANAMMOX

En contraste con lo expuesto a través de la distribucion del trazador N sobre la
posibilidad de una actividad considerable de remocién de NID * durante febrero y
abril de 2012 (Anexo 2), las tasas de produccion de N, tanto por desnitrificacion
como por ANAMMOX estimadas en el presente estudio, fueron bajas comparadas
con otras observaciones ZMO de sistemas de surgencias de bordes orientales y en
otras cuencas marginales y en sedimentos (Tabla 5). Ambos procesos coexistieron,
aunque las tasas integradas de produccién de N, por ANAMMOX con los trazadores
de "NO5;” y °NH," fueron respectivamente entre 1.1 — 2.59 y 1.47 — 4.32 mayores
que para desnitrificacion. Resultados similares en donde ANAMMOX aporta la mayor
0 una considerable fraccion a la produccién de N2 han sido publicados para las ZMO
en Namibia, Peru y Chile (Thamdrup et al., 2006; Hamersley et al., 2007).

En este estudio, las bajas tasas y el ligero predominio de ANAMMOX sobre
desnitrificacion sugieren la prevalencia de ciertas condiciones ambientales y/o
sustratos que modulan de una u otra forma tanto el metabolismo quimiolitoautotrofico
de procariotas ANAMMOX, como el de desnitrificadores quimiorganotréficos
(Sgrensen et al., 1980; Burgin & Hamilton, 2007; Jensen et al., 2007, Pan et al.,
2013). De acuerdo a varios estudios, la actividad y magnitud de procesos de D/AMX
se encuentra controlada principalmente por la concentracién de OD vy disponibilidad

de nitrito, nitrato y donadores de electrones (e.g. amonio, materia organica) y la
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competencia de otros procesos por estos sustratos (e.g. Kuypers et al., 2005;
Thamdrup et al., 2006; Jensen et al., 2009; Ward et al., 2009).

Tabla 5. Valores comparativos de tasas de desnitrificacion (D) y ANAMMOX (AMX) por el
método de pareamiento isotopico (ITP).

N Proceso / nmol N I h”* _
Sitio Referencia
Trazador Prom. Min. Max.
Sedimentos Bahia de Aarhus D/®NOy - ~0.4 ~120 Thamdrup &
y estrecho de Skagerrak (Mar 15e el +
Baltico) AMX/NH, - ~02 ~29  Dalsgaard (2002)
Sedimentos del estuario del D/"°NO, - - ,

Tamesis (costa sureste de NO5 34 153 Tnm;nO%rset al.
Nueva Inglaterra) AMX/"°NH," - 0.2 9.9 (2003)
Golfo de Dulce (ZMO, Costa D/"NO, - 1 110 Dalsgaard et al.

Rica) AMX/"°NH,* - 2 18 (2003)
Pacifico Sur, (ZMO, lquique, D/®NO;,  0.69 0.95 - - Thamdrup et al.
Chile) AMX/"°NH," - <0.2 0.7 (2006)
Sistema de Surgencia de D/"NOy - 0 ~11.8 .
Benguela (ZMO, Namibia) AMX/"®NO5 - 0 ~3.1 Lavic et al. (2009)
D/®NO, 0.35 0.05  1.05
Mar Arabigo (ZMO) DEN/*N,O - 0.02 0.88  Bulow et al. (2010)
AMX/"NH,* - 0.03  0.18
BNO- -
Plataforma de Omani (ZMO, Al\[/)|/x /ﬁ,ﬁg ) 0.04 037 Jensen et al, (2011)
Mar Aréabigo) 15NH 2 NO, - ~0.04 ~1.62 )
4
Pacifico Suroriental Tropical D/°NH," 0.32+023 0 7.9 Dal dotal
acifico Suroriental Tropica N alsgaard et al.
(ZMO, Peri- Chile) AMX/15NH4+ 0.13 £0.04 0 0.86 (2012)
N,O/°NH;  0.11 £0.06 - -
Cuenca central del Mar D/"NH," 2y107 024 15.9 Dalsgaard et al.
Baltico (ZMO) AMX/"*NH,* 0 0 0 (2013)
Sedimentos de estuario y D/®NO; - 25 112
plataforma de Rhode Island 150 s~ - Brin et al. (2014)
(EEU.L) AMX/"*NO; - 0 8.7
c Al D/"°*NO, 0.02 0.005  0.05 Hakeoil.S
uenca Alfonso 1501 - akspiel-Segura
(este estudio) AMX/15N02+ 0.06 0.01 0.17 (2014)
AMX/ °NH, 0.04 0.01 0.11

Prom: valor promedio; Min: minimo; Max: maximo.

En relacién al OD existe bastante controversia alrededor de cuales son los
niveles 6ptimos y de tolerancia a los cuales estas rutas son activas (Kalvelage et al.,

2011; DeBrabandere et al., 2013). En Cuenca Alfonso se registrd, un valor promedio
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de 0.52 ml O, I'" (~23 uM O, rango: 0.15 — 1.72 ml O, I"' = 6.70 — 76.81 pM O,) por
debajo de 150 m. De acuerdo con algunos trabajos en ZMO la actividad de estos
procesos se inhibe cuando las concentraciones superan los ~0.45 ml O, I (~20 uM
O,; Kalvelage et al., 2011; 2013; Fussel et al., 2012), aunque para la zona Peru—
Chile se ha observado actividad hasta ~0.9 ml O, I" (40 uM Oy; Farias et al., 2009).
Recientemente, en esta misma zona se han empleado dispositivos de alta
sensibilidad de OD (STOX), los cuales permitieron detectar que las maximas tasas
de ANAMMOX (1.5 nmol N 1" h™") ocurrieron por debajo de la interface dxica/anéxica
a<0.003 ml I'" O, (20.1 uM O,) y las tasas minimas por encima de ~0.07 ml I"" O, (>3
MM O2).

A diferencia del proceso de ANAMMOX que ocurre con mayor intensidad bajo
condiciones exclusivamente anaerdbicas (Strous et al., 1999), la desnitrificacion es
aparentemente mas tolerante al OD ocurriendo de manera importante en condiciones
subdxicas (~0.04 — ~0.22 ml I O, = 2 — 10 yM Oy), aunque a niveles entre 1.4 — ~2.7
ml I" Oz (< 60 — 120 uM Oy) la conversién a N, no es completa produciéndose N,O
(Codispoti et al., 2005; Bianchi et al., 2012), el cual no fue medido por IRMS en los
experimentos para esta cuenca. Particularmente, las concentraciones ambientales de
OD en febrero (0.4 — 1.7 ml I'" O, entre 100 — 300 m) y Abril de 2013 (0.47 — 0.67 ml
I O, entre 200 — 300 m) fueron entre 1.2 — 2.0 y 1.3 - 1.7 veces mayor,
respectivamente, que el promedio general para sus respectivas profundidades, lo
cual pudiera ser una razén de la baja actividad. Asi mismo, mediciones previas a
través de sensores de OD de hasta 0.1 ml I' O, (~5 pM Oy) por debajo de los 200 m
(Monreal-Gomez et al., 2001) sugieren que existe la posibilidad de: a) que las
muestras se hayan oxigenado durante la toma y adecuacion de los experimento o b)
que la columna de agua presentara realmente niveles de OD superiores a los
reportados y a los observados en otros meses durante este estudio. El incremento de
OD por cualquiera de estas causas podria haber disminuido la actividad de los
microorganismos durante los experimentos. Se ha estimado que la inhibicion parcial
de la actividad puede perdurar hasta 1 — 2 dias (Jensen et al., 2008; Kalvelage et al.,

2011), lo que representa un tiempo superior al de la incubacion de este trabajo.
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Respecto al abastecimiento de compuestos para la realizacion de ambos
procesos, los niveles encontrados en la cuenca no fueron limitantes para nitrato
(10.75 — 30.33 pM) pero si para nitrito (0.02 — 0.23 uM) de acuerdo con las
constantes medias de saturacién aparente (0.2 — 3 uM) reportadas en diferentes
estudios (Dalsgaard et al., 2005; van der Star et al., 2008; Jensen et al., 2009). Lo
anterior sumado a los niveles de OD indican condiciones limitantes que posiblemente
mantienen bajas abundancias de organismos capaces de realizar el proceso de
ANAMMOX vy/o actividad que se refleja en las bajas tasas observadas. En el caso
particular de las poblaciones que realizan la actividad desnitrificante, este
forzamiento posiblemente favorece la produccion de N,O en vez de Nj, o en dado
caso una alternancia hacia una respiracién aerdbica (Stramma et al., 2008; Chen &
Strous, 2013). Estudios en sistemas experimentales han demostrado que también la
deficiencia por la vitamina B4, y metales traza como Fe (cofactor de la nitrito
reductasa NiRS) y Cu (cofactor de las nitrito reductasa CuNiR y Oxido nitroso
reductasa N,OR) impide la conversiéon de N,O a N durante el proceso final de la
desnitrificacion (Braker et al., 2000; Jayakumar et al., 2004; Granger & Ward, 2003;
Moffett et al., 2012; Sullivan et al., 2013). Sin embargo, no existe una evidencia
contundente sobre la incidencia de estas condiciones en la Cuenca Alfonso, lo cual

requiere de corroboracién mediante mediciones directas.

En algunos estudios la induccion a la limitacion por Cu mediante la formacion
de complejos, ha sido atribuido a la exposicién a altas concentraciones de acido
sulfhidrico (H.S) y sulfuros (S°), a sus efectos inhibitorios sobre la expresion,
estabilidad y actividad de la nitrito reductasa y a la acumulacién de N,O y Nitrito en
diferentes zonas anoxicas (Burgin & Hamilton 2007; Moffett et al., 2012; Dalsgaard et
al., 2014). En Cuenca Alfonso y otras cuencas en el Golfo de California y Pacifico
Mexicano (como las cuencas Carmen, Pescadero, Soledad, Mazatlan), a pesar de
que no se conoce con certeza la distribucion de H,S y S°, existe evidencia
microbiolégica, molecular e isotépica en aguas del fondo y sedimentos sobre la
actividad de asociaciones de bacterias ANAMMOX y aquellas que acoplan la

oxidacion del H,S y HS™ con la reduccién de nitrato (e.g. Thioploca spp., Beggiatoa
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spp.) (Prokopenko et al., 2006, 2013). Estas ultimas almacenan internamente nitrato
que luego emplean para la oxidacién del H,S y HS con la obtencion de amonio y
nitrito, que posteriormente es aprovechado por bacterias ANAMMOX bajo
condiciones en las cuales los microorganismos desnitrificantes se encuentran
inhibidos. Un rasgo distintivo de los sistemas que presentan actividad importante del
ciclo del azufre son los altos niveles de produccién y exportacion de Corg como se
presentan en Cuenca Alfonso, por lo que es altamente probable que esta situacién

se lleve a cabo en este sitio.

Lo anteriormente expuesto explicaria de manera parcial porqué las tasas
estimadas de desnitrificacion y ANAMMOX fueron considerablemente bajas
comparadas con otros sistemas similares, no obstante las condiciones
aparentemente favorable para la remocion de NID. Otra causa posible es dada por
Burgin & Hamilton (2007) quienes proponen que las concentraciones de materia
organica labil, y la presencia de compuestos reducidos de azufre y hierro son los
factores que determinan las ruta de remocion de NID. Por ejemplo, altas cantidades
de materia organica se ha visto que limita la actividad de ANAMMOX, mientras que
su ausencia inhibe a la desnitrificacion (Ward et al., 2008; Burgin & Hamilton, 2007).
Estudios mas recientes en sistemas experimentales con muestras de la ZMO del
Pacifico Nororiental Tropical probaron la respuesta de ANAMMOX y desnitrificacion
al suministro de diferentes compuestos organicos incluyendo material en hundimiento
y encontraron que ademas del predominio de la desnitrificacion en la remocion
potencial de NID (~55 — 78 %), tanto las tasas de este proceso como de ANAMMOX
se estimularon gradualmente con respecto al incremento en la naturaleza labil del
sustrato y a la mayor proporcién de nitrégeno respecto al carbono (C:N <6.6) en
materia organica (Babbin et al., 2014). De acuerdo a esto ultimo, las tasas de ambos
procesos en Cuenca Alfonso podrian estar fuertemente limitadas por la proporcion
C:N (~8 — 10 en Aguiiniga et al., 2010) mas que por la concentracion de material
particulado labil en hundimiento, que como se mencioné arriba es producto de la
estequiometria elemental de las poblaciones biolégicas y/o una remineralizacion

selectiva de la materia particulada.
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Adicionalmente, la competencia por sustratos organicos por parte de otros
procesos como factor de retroalimentacién de los mecanismos de remocién
evaluados ha sido documentada principalmente en aguas subdxicas y sedimentos de
las plataformas continentales ricos en aceptores alternos de electrones diferentes al
nitrato, como el hierro, manganeso y/o sulfato. Asi, el predominio de ANAMMOX, ha
sido asociado a la reduccion de 6xido de manganeso (V) en sedimentos ricos en
este elemento tanto por actividad heterotrofica de bacterias, como abidticamente por
influencia del potencial redox (Thamdrup & Canfield, 1996; Thamdrup & Dalsgaard,
2000, 2002). En Cuenca Alfonso, por ejemplo, el manganeso cuyo principal aporte ha
sido atribuido a la fuente edlica, podria ser un factor crucial en las rutas de remocion
puesto que se ha encontrado asociado al material particulado en hundimiento
teniendo flujos considerables en comparacién con otras cuencas, asi como elevadas
concentraciones a finales de otofio y principio del invierno (Rodriguez-Castafieda,
2008).

En conclusion, no obstante que varias de las condiciones ambientales
observadas en Cuenca Alfonso, en especial los niveles de OD y las posibles
concentraciones altas de H,S y S~ parecen limitar la remocion de nitrégeno en forma
de N, via D/AMX, se pudo establecer que un mayor incremento en la remocion
biolégica de N, podria responder estacionalmente a la alta disponibilidad de
particulas organicas en hundimiento, asi como a la expansion de la ZDO debida al
bombeo del remolino de manera similar a lo observado en la cuenca marginal de
Cariaco (Montes et al., 2013).

[1.5.1.2 Aporte de nitrégeno por Fijacion Biologica

Los valores positivos de N* fueron consistentes con las tasas de FBN obtenidas
en mayo y agosto de 2012. Durante el predominio de valores positivos en agosto —
septiembre de 2012, se detectaron en la Z., altas abundancias de cianobacterias
diazotroficas con morfotipos filamentosos de vida libre como Trichodesmium spp.
(1.17x10* — 1.67x10° cel m?, respectivamente), y tricomas en simbiosis como

Richelia intracellularis (3.79 x10° — 3.08 x10° cel m?) dentro de diatomeas
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(Hemiaulus spp. y Rhizosolenia spp.), asi como densos agregados de tricomas con y
sin heterocistos de los érdenes Oscillatoriales y Nostocalaes, los cuales sélo fueron
observados flotando en superficie en la estacion de muestreo 10 localizada al sur de
la cuenca sugiriendo su potencial contribucién a la actividad diazotréfica registrada
(Figura 42). Richelia intracellularis y Trichodesmium spp. han sido ampliamente
reportados en ambientes oligotroficos tropicales y subtropicales, en especial en las
zonas de los grandes giros del Atlantico Norte y Pacifico Norte en donde la presencia
de una termoclina bien definida limita la difusibn de nutrientes a la superficie
(Venrick, 1974; Capone et al., 1997; Carpenter et al., 2004, Sohm et al., 2011;
Villareal et al., 2012). Esta condicidén es similar a la reportada durante el verano para
varios sistemas costeros y de mar abierto, como la Cuenca Alfonso y el Golfo de
California (Poot-Delgado, 2006; Villegas-Aguilera, 2009; White et al., 2007, 2013;
Garate-Lizarraga & Mucifio-Marquez, 2012), y en algunos casos asociada con
repuntes en las tasas de FBN junto con otros grupos unicelulares del pico y
nanoplancton (White et al., 2007, 2013).

Figura 42. Potenciales cianobacterias diazotroficas observadas en Cuenca Alfonso. a) R.
intracellularis en simbiosis con Rhizosolenia spp. (a, @) y con Hemiaulus spp. (e, €’);
agregados de morfologias filamentosas (b, ¢, ¢’) y unicelulares (g’); tricomas con
heterocistos de vida libre (f); morfotipos unicelulares en simbiosis con dinoflagelados (d").
Letras con apostrofe corresponden a observaciones con epifluorescencia.
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En el presente estudio, las observaciones cualitativas del microfitoplancton en
las muestras de red (>20 um) no revelaron aportes considerables de potenciales
diazotrofos durante los meses de maximas tasas de FBN en 2014. Apreciaciones
similares han corroborado en variedad de sistemas costeros y oceanicos mediante
analisis moleculares (e.g. hibridacién in situ, identificacion y expresion génica) y
estimaciones fraccionadas de FBN el predominio de la contribuciéon de diazétrofos
<10 ym tanto de la fraccion autotréfica como heterotrofica (e.g. Biegala & Raimbault,
2008; Bonnet et al., 2009; Hamersley et al., 2011; White et al., 2012), los cuales en
este trabajo podrian haber sido los principales promotores de esta actividad en
periodos asociados a la mezcla y el remolino ciclénico. El efecto combinado de estos
dos componentes en la zona eufdtica ha sido también observado en el Océano
indico, en donde las y-proteobacterias han sido identificadas como participantes
activos de la FBN (Shiozaki et al., 2014).

Las tasas FBN obtenidas durante todo el periodo de estudio fluctuaron en un
amplio rango, el cual comprende valores maximos de ~66 nmol N I"d™, que superan
la mayoria de los registros para el Golfo de California y otros sistemas de zonas
templadas, subtropicales y tropicales en donde la produccion primaria que es
soportada por esta actividad llega a ser eventualmente relevante (Tabla 6). Tanto las
tasas maximas en febrero, como las altas en abril de 2014 rebaten el paradigma
acerca de la inhibicion de la FBN bajo condiciones de enriquecimiento de la columna
de agua (Knapp, 2012), que para el presente caso estan determinadas por la mezcla,
la elevacion de isopicnas, y el transporte edlico, entre otros. Esta controversia
comenzé a ser visualizada previamente en modelos globales biogeoquimicos
(Deutsch et al., 2007), y posteriormente corroborada por observaciones en las zonas
de surgencia de Benguela y del Atlantico Ecuatorial, en donde se propuso que la
FBN es incrementada por el aporte de aguas con fuertes desbalances en el cociente
NID/PID y suficiente disponibilidad de Fe (Sohm et al., 2011; Subramaniam et al.,
2013). Esta situacion coincide substancialmente con lo observado para Cuenca

Alfonso, asi como con la suposicion de que en estos ambientes productivos la FBN
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puede ser una ruta relevante de nitrégeno nuevo para balancear las pérdidas
ejercida por desnitrificacion y ANAMMOX (Landolfi et al., 2013).

Tabla 6. Valores comparativos de tasas de fijacion bioldgica de nitrogeno (FBN) por el
método de asimilacion de "™N..

Integral nmol NI d”
Sitio Estrato mol N Referencia
“:n-z d'1) Prom. Min. Max.

Pacifico Norte Subtropical
(proliferacion Rhizosolenia CM - 0.72 0.047 1.85
y Hemiaulus)
Atlantico Norte tropical y

Montoya et al.
(2004)

Capone et al.

subtropical 5-15m 59-898 - - -
(Trichodesmium spp.) (2005)
Pacifico Norte Needoba et al.
Subtropical y Tropical Zeu 15 0.25 015 0.31 (2007)
Giro Subtropical del éeu 20-307 2:2 0.5 1 Church et al.
Pacifico Norte (ALOHA) eu 14-187 14 0.1 1.5 (2009)
(<10pm)
Pacifico ecuatorial (zona
HNLC) me50%, - - 0.06 2.8
Pacifico ecuatorial o/ 40 Bonnet et al.
(alberca calida) 1Y - - 011 182 (2009)
A% E
Costa de Papua, Nueva 0.1% Eo) i 211 38 610
Guinea
Giro del Atlantico Sur 8,20y 25 - 0 1.5
Surgencia de Benguela 70m 85 - ~2 ~8 Sohm et al. (2011)
Pacifico Suroriental 0-120m 190 £82 - 0.01 0.7
Tropical (Crucero Knorr- Zey - 0.089 ’ '
2005) OXC - 0.075 0 ~0.15 Fernandez et al.
Pacifico Suroriental 0-400m 574 +294 - 0.1 14 (2011)
Tropical (Crucero Zey - 0.66 :
Galathea-3 - 2007) OXC - 1.71 ~04  ~3.13
(c?lzzlcaagi igg!gg;r;% . Zey ~10-600 5.8/24 ~0.1 ~36 H am((ezrzlﬂl)e tal
SPOTS y SMBO) 500, 885 m ~55 0.07 0.01 0.28
Costa Atlantica 0-2m/ Mulholland et al.
(E.E.U.U) Clay,, 20838 - 0.7 498 (2012)
Pacifico Suroriental Zeu 1-49 i 0 0.8 Bonnet et al.
Tropical ogg/églo 21-501 - 8 00-263 (2013)
Golfo de California Zeu 20-250 - 0 0.9  White et al. (2007)
Golfo de California 20-795
PaC|f|(1:_c;0l\Fl)ci)Cr;)|rlental Zey 14-233 - ~0.2 ~30  White et al. (2013)
Cuenca Alfonso Zey 59-1390  9.97 0 65.8  Hakspiel-Segura
(este estudio) 150 m  62-2229*  0.65 0 1.51 (2014)

* Integrado desde 0 — 150 m hasta; CM: capa de mezcla; Clan.x: pico maximo de clorofila a; OXC:
oxiclina; DZMO: por debajo de la ZMO; Ze,: Zona eufdtica; Zar: zona afética; Zey (<10um): fraccion
de tamafio celular <10 pym para la Zey. Prom: valor promedio; Min: minimo; Max: maximo.
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A pesar de las tasas de FBN relativamente bajas en el estrato profundo, su
contribucion en la mayoria de los muestreos incrementdé de manera significativa (1—
3,6 veces) la estimacion del valor integrado de FBN estimado para la Z.,. El
conocimiento sobre la actividad de FBN en profundidades mayores al estrato
superficial y subsuperficial es aun incipiente. Actualmente, s6lo se encuentran
publicadas algunas mediciones para las cuencas hipdxicas de estacion de monitoreo
SPOTS (por su siglas en inglés San Pedro Ocean Time Series) y SMBO (por su
siglas en inglés Santa Monica Bay Observatory) entre 500 — 885 m (Hamersley et al.,
2011), para la zona de minimo oxigeno en el sistema de surgencia de Peru-Chile
entre 120 — 400 m (Fernandez et al., 2011) y para el Pacifico Suroriental Tropical
entre el limite superior de la zona afética hasta 2000 m (Bonnet et al., 2013), los
cuales han detectado tasas integradas de 55, 574 +294 y 21 — 501 uMol N m? d™,
respectivamente. Estas observaciones corroboraron al igual que nuestros resultados,
que la actividad diazotrofa observada por debajo del 0,1% Eo, en algunas ocasiones,

€s superior por varias veces a la que ocurre en la Zg,.

En este estudio no fue posible asociar la distribucion espacial y temporal de las
tasas de FBN con los metales particulados y/o algun componente biologico
posiblemente involucrado en esta actividad, ya que no se estimé la captacion de
estos elementos ni las abundancias de los grupos diazotréficos dentro componentes
microbianos (<10 uym). Adicionalmente, no se detectaron correlaciones significativas
entra la FBN y las variables termohalinas y nutrientes inorganicos (Spearman; p
>0.05), debido quizas a las respuestas diferenciales de cada poblacion diazotréfica al
ambiente. Algunos trabajos, sin embargo, han reportado una relacion importante
entre esta actividad biolégica y la concentracién de PID, Fe, Mo, Ni e incluso V
(Capone & Carpenter, 1982; Kentemich, 1988; Scherer, 1989; Mills et al., 2004;
Moore et al., 2009; Rodriguez & Ho, 2012; Ho, 2013; Weisany et al., 2013).

En la regidon en la que se encuentra inmersa la Bahia de la Paz, se presume

que muchos de los requerimientos de metales disueltos y PID para llevar a cabo la
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FBN son aportados en altas cantidades por diferentes mecanismos (e.g. transporte
eolico, resuspension de sedimentos, reciclaje, adveccion horizontal y/o vertical de
aguas profundas, etc.). Sin embargo, la incidencia relativamente mayor de rachas de
vientos fuertes del noroeste (>5 m s™') en 2014 respecto a lo registrado para el 2012
podrian haber estimulado la FBN a través del incremento en el suplemento de PID y
metales traza. En agosto de 2012, las tasas de FBN coincidieron con una reduccion
substancial en los niveles de PID en superficie, asi como el mayor contenido de
fésforo particulado en la Zg, respecto a las demas temporadas evaluadas y en
relacion a otros elementos particulados (Anexo 1), sugiriendo una activa captaciéon e
incorporacion de este elemento para abastecer los requerimientos fisioldgicos de las
poblaciones diazotroficas. Esto coincide con lo mencionado por Safiudo-Wilhelmy et
al. (2001), quienes observaron que las tasas de FBN de colonias de Trichodesmium
del Atlantico central fueron independientes de los niveles de Fe intracelular, pero si
altamente correlacionadas al contenido de fésforo, lo cual se atribuyé al mayor
requerimiento fisioldégico de PID respecto al Fe, asi como a una mayor disponibilidad

natural de este ultimo.

En general, los resultados muestran que la FBN es un proceso altamente activo
y variable, y cuyo aporte de nitrégeno nuevo al sistema ofrece un suplemento que
podria amortiguar el desbalance del sistema. Su contribucion podria estar
influenciada por los bajos cocientes NID/PID (<15), el aportes de PID y nutrientes
traza, y posiblemente por la abundancia y la estructura de la comunidad de

diazétrofos de la columna de agua.

[1.5.1.3 Nitrificacion en la zona deficiente de oxigeno

La alta produccion biolégica en la Cuenca Alfonso se traduce en una
relativamente elevada exportacion de materia organica fuera de la Z, (e.g.
Silverberg et al., 2006; Verdugo et al., 2014). Sin embargo, s6lo menos del 1 — 2 %
alcanza el sedimento, ya que este es blanco de procesos eficientes de
remineralizacion a lo largo de la columna de agua (Thunell, et al., 2000). En la

cuenca estos procesos han sido deducidos a partir de la proporciéon entre la
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produccion observada en superficie y el material colectado en trampas de
sedimentacion (Aguirre-Bahena, 2007; Silverberg et al., 2014). Esta primera
degradacion de los compuestos organicos ocurre mientras el OD esté aun disponible
para actuar como el aceptor principal de electrones, e incluye los procesos de
amonificacion y nitrificacion que son responsables de reabastecer los nutrientes

inorganicos oxidados en el sistema (e.g. Zehr & Kudela, 2011).

No obstante que en este estudio, las tasas de nitrificacion no se estimaron en
los niveles superficiales de la columna de agua, corroboramos que el proceso
completo de nitrificacion (acoplamiento entre la oxidacion de amonio y de nitrito) es
llevado a cabo por los microorganismos entre 100 — 300 m, bajo condiciones
predominantemente de hipoxia e incluso suboxia. De acuerdo a varios trabajos en la
ZMO del Pacifico Tropical Suroriental, la oxidacion de amonio (1° reaccién de la
nitrificacion) se ha detectado en niveles de OD <5 — 10 uM O (0.11 — ~0.22 ml O, I'";
Hamersley et al., 2007; Molina & Farias, 2009), pero incluso en concentraciones mas
bajas para la oxidacién de nitrito (2° reaccion de la nitrificacién) de <2.5 — 4 uyM O,
(0.06 — 0.09 ml O, I'"; Lipschultz et al., 1990; Fussel et al., 2012), los cuales son
valores que rebasan el limite de deteccién del método de Winkler (Strickland &

Parsons, 1972), empleado en este estudio.

Las tasas medidas en Cuenca Alfonso estuvieron dentro de los rangos
reportados para diferentes sistemas costeros y oceanicos, y aquellos inmersos
dentro de las ZMO (Tabla 7). Con respecto a valores maximos, las tasas de este
estudio corresponden a casi el doble de las reportadas durante julio y agosto en el
estrato eufético de las cuencas de Guaymas y Carmen (Beman et al., 2008), aunque
alcanzan apenas la mitad de la magnitud de otras mediciones para la base de la Ze,
en el interior del golfo y en el Pacifico Nororiental Tropical mexicano para el mismo
periodo mencionado (Beman et al., 2012). Sin embargo, la contribucion promedio a la
nitrificacion de estos sitios en términos de area (1.4 — 7.7 N m? d”', media= ~4) es
similar a la de la zona afética de Cuenca Alfonso (~0.7 — 14 N m? d”, media= 4.9),
aunque con rangos de variacion relativamente mas estrechos. Las estimaciones

anteriores constituyen los antecedentes mas cercanos a la cuenca, sobre los cuales
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se argumentan parcialmente algunas de las suposiciones en torno a la importancia
relativa de la remineralizacion y la produccion regenerada en el golfo durante la
condicion estratificada. No obstante, en estos estudios se plantea la posibilidad de
que este proceso varie estacionalmente acorde con el acoplamiento de las

condiciones climaticas, oceanograficas y el régimen de produccién bioldgica.

La tendencia de los perfiles verticales de nitrificacion, asi como la acumulacion
primaria de nitrito sugieren que la mayor actividad nitrificante ocurre en dentro de la
Z.y, principalmente en subsuperficie, favorecida por el suplemento de sustratos y OD,
y probablemente un menor efecto inhibitorio por luz solar respeto a la superficie
(Vanzella et al., 1989; Guerrero & Jones, 1996a, b; Lomas & Lipschultz, 2006; Smith
et al., 2014). La consistencia vertical entre estos maximos subsuperficiales de nitrito
y su persistencia a lo largo del afo ha sido atribuida en parte a un desacoplamiento
entre las dos reacciones de la nitrificacion, en donde la oxidacion de amonio es mas
eficiente que la oxidacion del nitrito (Kaplan et al., 2000; Beman et al., 2012). Para
diferentes ambientes acuaticos, lo anterior ha sido adjudicado a la mayor sensibilidad
de las bacterias oxidadoras del nitrito a diferentes factores ambientales (e.g. luz, pH,
temperatura, exceso de amonio, sulfuros, etc.) respecto a las oxidadoras del amonio
(Fdz-Polanco et al., 1994; Smith et al., 1997; Zhu & Chen, 2002; Dollhop et al., 2005).
Otras explicaciones a la formacién y mantenimiento de este pico subsuperficial, sin
embargo, lo atribuyen a la reduccion incompleta extracelular de nitrato a nitrito
durante la captacién del fitoplancton bajo condiciones limitantes por luz (Olson, 1981;
Lomas & Lipschultz, 2006). Sin embargo para Cuenca Alfonso, la luz aparentemente
no constituyé una condicién determinante para la formacion de esta capa de
concentracion alta de nitritos. Los mecanismos que promueven su formacion tendrian

que ser investigados en el futuro.

El acoplamiento entre la magnitud de las tasas de nitrificacion y la
concentracion de nitrito durante el periodo de estudio y de amonio durante los meses
de mezcla (e.g. marzo de 2012) indican que la disponibilidad de estos sustratos
modularon la distribucién temporal y vertical de esta actividad en el estrato afético.

Estos nutrientes son abastecidos en mayor proporcion durante los periodos
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asociados a la alta produccion biolégica e incrementos en los flujos de material
particulado en hundimiento (Martinez-Lopez et al., 2012; Silverberg et al., 2014), lo
que es congruente con previas apreciaciones alrededor de las condiciones que
estimulan esta actividad (e.g. Karl et al., 1984; Yool et al., 2007). A diferencia de lo
observado para la cuenca, Beman et al. (2012) describen para el Golfo de California
un desfasamiento de varios metros en los perfiles verticales entre los repuntes de
oxidacion de amonio y los nucleos de nitrito y amonio alrededor de la Z¢,, el cual
atribuye a la posible incidencia de procesos alternos a la nitrificacion que pudieran
consumir o regenerar estos nutrientes (e.g. captacion por fitoplancton, reduccion
incompleta de nitrato, etc.), y que quizas por su localizacién en la columna de agua

no son evidentes dentro de la zona afética.

En contraste con los periodos productivos, las tasas de nitrificacion en Cuenca
Alfonso durante el periodo de fuerte estratificacion (agosto-septiembre) y poco flujo
de material en hundimiento fueron considerablemente bajas pese a la presencia de
moderados niveles de amonio ambiental. Esto probablemente fortalece la suposiciéon
de que las bajas concentraciones remanentes de nitrito sean las que modulan la
mayor parte del proceso. La acumulacion de amonio, ademas de ser un producto de
reciclamiento de materia organica local, puede proceder paralelamente de procesos
fermentativos como e.g. la reduccion desasimilatoria de nitrato a amonio (DNRA, por
sus siglas en inglés), los cuales en la regién no han sido evaluados hasta el
momento, pero se considera pudieran ser importantes bajo alta disponibilidad de
donadores de electrones organicos, bajas concentraciones de nitrato y presencia de
H.S y S (King & Nedwell, 1985; Gardner et al., 2006; Giblin et al., 2013). Otra
posible causa de las menores tasas en el estrato afético puede ser atribuida a la no
conclusion del proceso de oxidacion del amonio y nitrito, y su respectiva utilizacion
hacia la subsecuente produccion de N2O en vez de nitrito y nitrato bajo condiciones
limitantes por OD; sin embargo, es poca la literatura que soporte la existencia de esta
ruta y las condiciones ambientales que la favorecen (Loscher et al., 2012). Por otra
parte, no se descarta que la retroalimentacion con otras variables fisicas y/o la

posible baja abundancia de poblaciones nitrificantes durante el verano sean también
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responsables de la disminuida actividad de este proceso, lo cual a su vez estuvo
reflejado en las atenuacion de las concentraciones de nitrito tanto en la zona afética

como en la Zg,.

Tabla 7. Valores comparativos de tasas de nitrificacion por el método de pareamiento
isotopico.

pmol I'" N d” .
Lugar Estrato Proceso Prom Min Max Referencia
Pacifico Nororiental 0-200 m OA - <é)50 0.022 Ward &
Tropical (PNOT) 0-250 m ON ) 005 0.021 Zafiriou (1988)
Pacifico Suroriental 50-550 m OA - 0 0.288 Lipschultz et
Tropical (ZMO) ON - 0 ~0.5 al. (1990)
Estacion ALOHA (giro del * ) Dore & Karl
Pacifico Norte Subtropical) 0~ 290 ™M OA 0.001 0.137 (1996)
. 30 m (OXC) OA - - 0.56 Molina et al.
Aguas afuera de Perd (ZMO) - g o ihexico)  OA - 095 134 (2005)
Bahia de Monterey Zey OA - <0.02 0.08 Ward (2005)
Cuenca de Carmeny Beman et al.
15-30 m
(DOXC) - 0.16  0.79
40-65m OA i 0 ) Molina & Farias
Pacifico Suroriental Tropical (OXC) (2009)
(ZMO) 100-200 m ) 0.7 1
(ZMO) )
25-600 m
(ZMO) OA - 0 4.9 Lam et al. (2009)
Parte central de la Corriente Santoro et al.
de California 75-200 m OA+ON - 008 ~0.19 (2010)
>500 m - 0.009 o0.017
50-80 m (MPN) - 0 0.022
Mar Arabigo 95-136 m (OXC) OA - 1.5 4.6 Newell et al.
(ZMO) 900-1500 m 0.07 ) (2011)
(DZMO) +0.05
Region sur del Golfo de N
California y su boca 25-200 m OA - 0 0.348 Be(r;g?zzt)al.
Pacifico Nororiental Tropical ~45-200 m OA - 0 0.13
OMZ de Namibia 76-120 m (ZMO)  ON . 0014 372 F“?;g'ég al
Costa del Mar del Norte 0-1m OA+ON - 0041 022 Vel(’ggq g)t al
Cuenca Alfonso Hakspiel-Segura
100-300 OA+ON 0.03 0.002 0.177
(este estudio) m (2014)

* No se hizo por método de pareamiento isotdpico; OA: oxidacion de amonio; ON: oxidacién de nitrito;
Zeu: zona eufdtica; OXC: oxiclina; UOXC: arriba de la oxiclina; DZMO: debajo de la ZMO; MPN:
maximo primario de nitrito. Prom: valor promedio; Min: minimo; Max: maximo.
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Gran parte de la atencion de este trabajo se centré inicialmente en los aportes
externos y las rutas de remocién como principales mecanismos de regulacion del
inventario de nitrégeno en la Cuenca Alfonso. Sin embargo, es evidente que la
magnitud de los flujos por nitrificacion en comparacién con los de FBN, DES y AMX
indican que este proceso es quizas uno de los mecanismos predominantes de
movilizacion del NID en la columna de agua. Esto es razonable teniendo en cuenta
que ~84 % de las especies reactivas del NID en la columna de agua de la Cuenca
Alfonso corresponden al nitrato. Se sabe que a nivel global este proceso aporta cerca
del ~32 % del nitrato utilizado para el crecimiento del fitoplancton, en contraste con
apenas un ~26 % de la produccion primaria oceanica que es soportada por el nitrato
nuevo que fue remineralizado en el estrato profundo (Yool et al., 2007). Sin embargo,
para un sistema como la cuenca que posee dos importantes procesos de
enriquecimiento, la mezcla vertical y el bombeo de un remolino ciclénico, resulta de
suma importancia el abastecimiento de nitrato en el reservorio profundo para la

produccion bioldgica en superficie y subsuperficie.

La distribucién de amonio y nitrito en la columna de agua sugieren la presencia
de organismos nitrificantes, aunque sus altas concentraciones en los estratos
subsuperficiales denotan una intensa actividad que debe ser incluida en los modelo
conceptuales y balances. Esto podria ofrecer un mayor entendimiento no sélo al
papel del reciclamiento en la restauracion de los niveles de nutrientes, sino también
en la exploracién de otras formas de asimilacion de carbono de origen no
fotosintético y de la produccion de gases de invernadero (e.g. N2O), los cuales estan
asociados a la actividad de bacterias quimilititotroficas participantes en la nitrificacion
(Hallam et al., 2006; Molina & Farias, 2009; Middelburg, 2011; Ldscher et al., 2012;
Kdénneke et al., 2014).

1.5.2 Inventario de nitrégeno

Para la elaboracién del presupuesto de nitrogeno en Cuenca Alfonso se
consideraron los procesos fisioldgicos previamente descritos, asi como el transporte

vertical de nitrato debido al bombeo del remolino y el aporte externo por depositacion
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atmosférica. Respecto al componente atmosférico se estimé sélo la depositacion
seca, por lo que el valor reportado en este estudio representa una subestimacion de
este componente, la cual aparentemente es importante en la region. En sistemas
costeros del norte de Sinaloa se estim6é que los aportes anuales por lluvia a la
depositacion total de NID constituyeron el ~49 % en Navachiste, y el ~45 % en
Topolobampo (Escobedo-Urias, 2010); sin embargo para estos sitios, los niveles de
precipitacion anual correspondieron a ~550 y ~780 mm, respectivamente, los cuales
contrastan substancialmente con los de la ciudad de La Paz que para el 2012 y el

2013 alcanzaron apenas 171 y 286 mm, respectivamente.

Las diferencias en las magnitudes de concentracion del NID, observadas en la
depositacion atmosférica seca, en especial del aporte de amonio, entre la Isla El
Pardito y el area del CICIMAR-IPN indican un mayor impacto antropogénico en este
ultimo sitio, probablemente asociado a la emisién de gases de vehiculos y a la
proximidad a la laguna de oxidacién de aguas residuales de la ciudad (Tabla 8). Por
lo anterior se tuvo en cuenta para la ponderacion anual de los flujos mensuales

unicamente los valores de gases + aerosoles de la Isla El Pardito.

Algunos estudios en sistemas acuaticos influenciados por ambientes aridos de
la costa suroriental del Mar Mediterraneo (Bahia de Levantine) estimaron aportes
anuales de nitrato + amonio en polvos y polvos + aerosoles (7.6 — 7.8 kg N Ha™
afio’; Herut et al., 2002; Carbo et al., 2005) muy similares al flujo de gases +
aerosoles registrado para la Isla El Pardito (7.1 kg N Ha™ afio”; Tabla 8), lo cual
sugiriere que el flujo de NID a través de la fraccion de gases + aerosoles en este tipo
de sistemas corresponde a una parte importante pero no mayoritaria de la

contribucion total atmosférica.

Dentro de los posibles factores de subestimacion del aporte atmosférico se
encuentra principalmente el desconocimiento en la cuantificacion de la precipitacion
pluvial y de la fraccion de nitrogeno adherida y/o adsorbida a particulas litogénicas
que es transportada edlicamente a la superficie del mar en donde entra en disolucion
(Ridame et al., 2014). Asi mismo, el sesgo generado por el numero limitado de

monitoreos para la ponderacion, los cuales cubrieron la mayor parte del ciclo anual,
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sobretodo los periodos mas contrastantes, como por ejemplo en cuanto a la baja
actividad de vientos en el verano, y a la mayor frecuencia de rachas (>5 m s™)
procedentes del suroeste, y la actividad de vientos locales o brisas en el periodo de

invierno caracterizados por (Jiménez-lllescas et al., 1994; Zaytsev et al., 2010).

Los valores por depositacion seca de nitrégeno para El Pardito fueron
moderados (Tabla 8), y equiparables a los reportados para cuerpos de agua
continental y sistemas costeros poco impactados de los E.E.U.U (Meyers et al.,
2001), y aquellos en zonas aridas influenciados por los polvos de los desiertos del
Sahara en el Mediterraneo (Morales-Baquero et al., 2013) y de China central (Li et
al., 2013). En tanto que los aportes obtenidos para el sitio del CICIMAR-IPN, fueron
similares a los de sistemas costeros de E.E.U.U impactados por actividad
antropogénica (Valigura et al., 2000), y al de algunas lagunas costeras eutrofizadas
de la costa suroriental del Golfo de California (Escobedo-Urias, 2010). Estos ultimos
sin embargo, no exceden las contribuciones atmosféricas para zonas urbanas
polucionadas (Fenn & Bytnerowicz, 1993; Budhavant et al., 2012; Pan et al., 2012).

Tabla 8. Ponderacion anual del aporte de nitrégeno por precipitacién seca (gas +
aerosol) para los puntos de monitoreo en la isla El Pardito y el CICIMAR-IPN.

Gas + aerosol (kg Ha afo™)

Amonio Nitrato Nitrito Total general
El Pardito 7.03 0.10 0.01 7.14
CICIMAR 37.53 0.11 0.01 37.64
Promedio 22.28 0.10 0.01 22.39

Desde la perspectiva cuantitativa, el transporte vertical debido al remolino
constituy6 el ingreso mas importante de NID para la Z,, de Cuenca Alfonso (~65 %
de los aportes), seguido por la FBN (~27 %) y el atmosférico (~7 %, Tabla 9). En
comparaciéon con modelaciones globales de inventarios de NID basados en
trazadores geoquimicos (Codispoti et al., 2001; Galloway et al., 2004; Gruber et al.,
2004), las magnitudes de FBN (Z¢, y estrato afético hasta 150 m) y depositacion
atmosférica por area fueron entre ~10 — 14 y ~3 — 8 veces mayores para la Cuenca
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Alfonso, respectivamente. Este tipo de modelos sin embargo, reportan aportes ~2 — 3
veces mas altos por FBN respecto a las estimaciones basadas el método estandar
de asimilacion de '°N,, debido a la pobre cobertura geografica de las
determinaciones, en especial para zonas costeras y otros ambientes considerados
altamente productivos (Mulholland et al., 2012; Luo et al., 2014), y a la reciente
publicacion de subestimaciones asociadas a la disolucién del gas N, durante la
incubacion (Mohr et al., 2010; Wilson et al., 2012) que en este trabajo fueron

minimizadas con un tiempo de incubacién de ~24 h.

Asumiendo que la exportacion de nitrégeno en el material particulado y la
produccion de N, por D/AMX en columna son las principales fuentes de pérdida de
este elemento, la contribucion de los aportes externos por FBN y depositacion
atmosférica seca mantendria un balance positivo de 13 kg N Ha™ afio™". Esto rebate
parcialmente la hipétesis planteada al principio de este estudio en torno a la presunta
mayor actividad local de remocion de NID en la capa de ZDO que soportaria el
desbalance en la proporcion N/P, el predominio de valores negativos de N* y
posiblemente, la observacion de enriquecimiento en el 5'°N del nitrégeno en material
en hundimiento (Codispoti, 1989; Altabet et al., 1999; Sigman et al., 2005; Aguifiga
et al., 2010). No obstante, la remocién anual por D/AMX fue calculada con base en
las mediciones de febrero y abril de 2014 entre 100 — 300 m, lo cual deja la
posibilidad de que su contribucién pueda ser substancialmente superior en otros
periodos del ano y/o en estratos mas profundos, ya que dentro de los alcances de
este trabajo no se pudo esclarecer totalmente que factores ambientales (e.g.
ventilacion, flujo de material organico, inhibicion por HaS y S, etc.) que modulan esta
actividad en otras regiones del mundo (e.g. Scranton et al., 2001; Astor et al., 2003)

estarian operando en el sitio de Cuenca Alfonso.

De acuerdo a modelaciones globales basadas en trazadores geoquimicos y
mediciones in situ, la remocién neta de NID a través del sedimento triplica la
observada en zonas suboxicas/andxicas de la columna de agua (Codispoti et al.,
2001; Gruber, 2008), lo cual respalda la suposiciéon de que la mayor parte de esta

actividad se asocia a dicho estrato del sistema. Sin embargo, tampoco se descarta la

-110 -



posibilidad de una importante produccién y consumo no cuantificado de N,O a través
de la interrupcion de los procesos de desnitrificacion y nitrificacién por forzamientos
ambientales (Codispoti & Christensen, 1985; Farias et al., 2013), y/o la existencia de
otras rutas biogeoquimicas alternas en la capa subdxica como la reduccion de
manganeso, desnitrificacion acoplada a la oxidacién de hierro (ll) y/o de sulfato
(Figura 43).
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Figura 43. Diagrama del inventario de nitrégeno de Cuenca Alfonso (b). Panel izquierdo
corresponde al perfil de valores promedios de concentracion de oxigeno disuelto (OD, linea
verde) y amonio (linea discontinua rosa); panel derecho igual que el izquierdo pero para
nitrito (linea discontinua azul) y nitrato (linea roja). Lineas negras y grises corresponden a
rutas de ingreso/transformacién y de remocién de NID, respectivamente. FBN,O se refiere a
la fijacién biolégica de oxido nitroso. Unidades de magnitud de flujos en kg N Ha™ afio™.

En el disefio experimental de esta investigacion cuyo balance esta basado en
los flujos de entrada y salida, no se contempld originalmente realizar ponderaciones
de los mecanismos internos de control involucrados en la transformacion de
nitrdgeno de un reservorio a otro (captacion < reciclaje). Sin embargo, los resultados

obtenidos expusieron la necesidad de realizar una aproximaciéon de estas
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transformaciones. Una herramienta para este propésito son los balances basados en
el presupuesto del ciclo del carbono y en la estequiometria elemental de la materia
organica. Un ejemplo lo constituye la estimacion de la asimilacién anual ponderada
de nitrégeno realizada para la estaciéon ALOHA en el Pacifico Norte y a nivel global la
cual es equivalente a ~286 y ~238 kg N Ha™ afio™’, respectivamente (Karl et al., 1997;
Gruber, 2004; Sarmiento & Gruber, 2006). Para Cuenca Alfonso esta ponderacién se
realizo indirectamente a partir de los valores de AC neta por radiocarbono y un
cociente promedio de C:N= 7.1 del material organico particulado en hundimiento
(Schneider, 2003). La magnitud de la produccién biolégica anual de nitrégeno basada
en este cociente resultd de ~949 kg N Ha™' afio™. Una segunda aproximacion, se
realizé utilizando valores promedio para este sitio de C:N de ~8.3 y ~10 provenientes
del material en hundimiento recolectado durante el 2002 — 2005 (Aguifiga et al.,
2010), lo cual resulté en potenciales tasas de asimilacion de nitrégeno ligeramente
mas bajas de 812 y 674 kg N Ha™' afo™, respectivamente. Estas magnitudes caen
dentro de valores altos comparados con tasas anuales calculadas por métodos
experimentales en el Océano Austral (~253 kg N Ha™ afio™"; Philibert et al., 2014) y
Mar de Beaufort (174 — 207 kg N Ha™ afio™; Simpson et al., 2013), aunque similares
a las de sistemas estuarinos (e.g. ~1764 y 592 kg N Ha™ afio™'; Boyer et al., 1994; Li
et al., 2002) y valores de captacion de amonio para la zona de surgencia en la
corriente de California frente a Oregon (e.g. ~761 kg N Ha™ afio”; Dickson &
Wheeler, 1995).

En el sentido opuesto del flujo de la asimilacion de nitrégeno, la nitrificaciéon en
la zona afética de Cuenca Alfonso aporta ~251 kg N Ha™ afio™, es decir entre ~26 —
37 % (rango de valores de asimilacion estimados) de la produccidn bioldgica anual
de nitrégeno presupuestada para la zona eufética. La contribucion de este proceso
llega a ser substancialmente mayor al incluir la actividad nitrificante en la estrecha
franja de la zona eufdtica. A pesar de la ausencia de datos para este estrato en
Cuenca Alfonso, usando el valor promedio de las estimaciones reportadas para el
Golfo de California durante el verano (~4 mmol N m? d'; Beman et al., 2012)

proporcionarian un valor anual ponderado de ~204 kg N Ha™ afio™ (~22 - 32 % de la
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produccion biolodgica de nitrdgeno). Evidentemente, la sumatoria de los valores de
nitrificacion en la columna de agua estarian aun sesgados (probablemente
subestimados) por la escasez de datos representativos de la variabilidad estacional
para la zona eufética, que como se menciond antes podria ser retroalimentada

positivamente durante los periodos de alta produccion bioldgica.

Tabla 9. Contribucién anual de procesos fisiolégicos y mecanismos fisicos al inventario
de nitrégeno en Cuenca Alfonso

Procesos de aporte / Contribucién Contribucién Balance rutas
pérdida/reciclamiento (kg N Ha' afio!) Porcentual (%) (kg N Ha™ afio™)
Fijacién biologica de 26 27.4
nitrégeno en Zey Aportes totales
Transporte vertical por 63 65.2 ala zona
eufotica

remolino ciclénico

Depositacion atmosférica 7 7.4 (96)
seca (polvos + aerosoles)

Fijacion bioldgica de Aportes en zona

nitrégeno en zona &fotica 15 1.5 e
(hasta 150m) afotica (19)
Desnitrificacion -3 7.2 o
ANAMMOX ("°NO; "™NH,) 6 187 e Conmnade
Exportacion de nitrégeno 27 76.1 agua (-36)
total * ’
Balance (aportes — ) ) 75
pérdidas)
Nltrlflcac[o_n e*rl zona 204 215 o
eufética Movilizacién
Nitrificacion en zona afética 251 26.4 Interna
T, -449
Asimilacién en zona 949 100 (-449)

eufoética***

El signo indica el sentido de la movilizacion; (-) para pérdidas o captacién y (+) para aportes
o reciclamiento.

* Valor tomado de la serie histérica de material en hundimiento de la trampa de sedimentos
de cuenca Alfonso (Silverberg et al., 2014).

** Valor anual ponderado de los valores para el golfo (Beman et al., 2012).

*** Valor deducido de la asimilacion anual de carbono por radiocarbono y el promedio global
de composicién elemental de la materia organica particulada en hundimiento (C:N= 7.1;
Schneider et al., 2003).
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Si el nitrégeno remineralizado en el estrato profundo abastece parte de la
demanda en las capas superficiales y subsuperficiales, es relevante considerar el
aporte de los mecanismos fisicos que lo transportan verticalmente (e.g. Lathuiliere et
al., 2010). En este trabajo las anomalias positivas multianuales de nitrato integrado
hasta 100 m corroboraron la recurrencia estacional del bombeo del remolino ciclénico
(Datos no mostrados). Su contribucion ponderada fue de 448 mmol N m? afio™ (63
kg N Ha? afio™), lo cual es comparable con el rango de flujos de nitrato estimados
para remolinos de mesoescala y el giro subtropical oligotréfico en el Atlantico Norte
(50 — 700 mmol N m? afio = 7 — 98 kg N Ha? afio™") a través de métodos similares al
de este trabajo y otros trazadores como el de produccién de O, Tritio + *He y
modelacidon geoquimica (Spitzer & Jenkins. 1989; Jenkins, 1998; Siegel et al., 1999;
McGillicuddy et al., 1998; Oschlies, 2002a, 2002b; Martin & Pondaven, 2003;
Johnson et al., 2010). Este aporte apenas corresponde a ~6.6 — 9.3 % del
requerimiento anual hipotético de nitrogeno, el cual es mas del doble de la cantidad
de nitrégeno en el material particulado en hundimiento (~27 kg N Ha? afio™") que se
colecta en la trampa de sedimentacion a 360 m de profundidad en la cuenca
(Silverberg et al., 2014). De acuerdo a lo anterior y asumiendo un sistema en
equilibrio en donde el transporte vertical anual de nitroégeno a la superficie es similar
al flujo exportado desde la Z¢, y mucho mayor al colectado en la trampa después de
ser afectado por procesos de remineralizacion, se esperaria entonces que una
contribucion considerable de NID restante que no es aportado por el remolino
ciclonico sea subsidiado por otros mecanismos fisicos a lo largo del afo como la
mezcla invernal, la difusién diapicnica (e.g. Johnson & Needoba, 2008; Arcos-Pulido

et al., 2014) o las entradas al6ctonas (e.g. Chavez et al., 1991; Atkinson et al., 2005).

Si las estimaciones indirectas de asimilacion de nitrégeno son cercanas a la
realidad, el subsidio por parte de los procesos de reciclamiento en columna de agua
y por los aportes externos (FBN y depositacion atmosférica seca) apenas soportarian
el 53 % de la demanda bioldgica anual de NID (Tabla 9). Lo anterior sugiere que el
subsidio restante debe proceder de las fracciones no estimadas de la depositacion

atmosférica (polvos y precipitacién de agua), asi como de cantidades de nitrdgeno no
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cuantificadas asociadas a procesos fisioldgicos alternos como la ruta de fijaciéon de
N.O (Farias et al., 2013), y/o la captacion de moléculas del (NOD) (e.g. Flynn &
Butler, 1986; Kokkinakis & Wheeler, 1988; Glibert et al., 1991; Bradley et al., 2010). A
esta ultima ruta se le ha atribuido hasta el ~50 % de la captacion total de nitrégeno
en sistemas costeros y estuarios (Glibert et al., 2006), y es altamente probable que
este operando en la cuenca, ya que la concentracion de NOD constituy6 en promedio
el 53 % del nitrégeno total (NT). Asimismo, la urea, una fraccion labil del NOD cuyos
valores fueron moderados comparados con otros ambientes costeros y oceanicos
(Remsen, 1971; Kristiansen, 1983; Twomey et al., 2005; Hakspiel-Segura, 2009),
aporté entre el 0.2 — 12 % del NT, lo cual es una proporcion comparable con el rango
entre 1.2 — 32.5 % del NID (segun valores de NT disponibles entre febrero — agosto
de 2012). En particular, esta molécula nitrogenada ingresa a la columna de agua de
la cuenca principalmente como un producto de desecho de los organismos marinos a
través de la hidrolisis de ciertos aminoacidos y compuestos celulares (e.g. Wada &
Hattori, 1991; Berman et al., 1999). Géneros de diatomeas (e.g. Pseudo-nitzschia,
Thalassiosira), dinoflagelados (e.g. Alexandrium, Prorocentrum, Heterocapsa) y
cianobacterias (e.g. Synechococcus) que poseen la capacidad potencial para captar
esta molécula (e.g. Fan et al., 2003; Dupont et al., 2008; Solomon & Glibert. 2008;
Loureiro et al., 2009;) han sido reportados en relativamente altas abundancias o
formando proliferaciones en la Bahia de La Paz (Villegas-Aguilera, 2009; Acevedo-
Acosta et al., 2014; Martinez-Lépez datos no publicados) lo cual pudiera ser un

indicador de la importancia del subsidio de esta fuente.

En resumen, lo anterior sugiere que para la Cuenca Alfonso al igual que en el
Pacifico Tropical y Subtropical, el déficit de nitrégeno resultante del balance realizado
explicaria el stock existente de PID mediante el cual se estimula la FBN que
retroalimenta positivamente su inventario (Tyrrel, 1999). Este incremento de NID por
via diazotrofica favorece la produccion primaria y la posterior exportacion de materia
organica que nuevamente abastece los requerimientos de las rutas de remocién de
nitrogeno para que un nuevo desbalance sea alcanzado (Codispoti, 1989). Lo

anterior ha sido hipotetizado como un mecanismo de rapida respuesta a la
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estabilizacién en sistemas donde ambos procesos estan espacialmente acoplados
(Gruber, 2004), lo cual podria ser una condicion de Cuenca Alfonso desde la
perspectiva de que ambos procesos podrian estar estimulados durante los periodos
de alta produccion biolégica. Sin embargo, recientes modelaciones biogeoquimicas
proponen que la existencia de mecanismos de retroalimentacidn positiva tanto para
FBN como para D/AMX dentro una misma area geografica y temporada conducen a
un “ciclo vicioso” que mantiene la pérdida neta de NID en el océano (Landolfi et al.,
2013). De acuerdo a esto ultimo, y debido a las fuertes diferencias de magnitud entre
el aporte por FBN y las pérdidas por D/AMX en columna de agua no puede
descartarse del todo la hipétesis de que diferentes factores ambientales y biolégicos
(e.g. ventilacion oceanica, colimitacion por Fe y DOM, reemplazamiento de tipos de
agua) contribuyan al desacoplamiento espacial en la intensidad de estos dos
procesos para contrarrestar a mayor escala el ciclo vicioso. De esta manera la
distancia espacial entre la actividad de desnitrificacion en el Pacifico Nororiental
Tropical y la relativamente alta FBN en la Bahia de La Paz mas que la proximidad de
ambos, estaria promoviendo la retroalimentacion negativa de la remocién de NID
para estabilizar el balance. Sin embargo, queda una incertidumbre alta sobre la
magnitud de la remocién, por el hecho de que no se midieron los 6xidos de nitrégeno

(NOx), ni todas las rutas en columna de agua.
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Il CONCLUSIONES

El presente trabajo se considera uno de los primeros esfuerzos integrales en cuanto
a la exploracién y solucion de ciertos interrogantes sobre la dindamica local del ciclo
del nitrogeno en Cuenca Alfonso, un sistema costero altamente dinamico con sus
condiciones topograficas y ambientales particulares, pero a su vez inmerso en la
confluencia de las caracteristicas regionales de un mar marginal, circundado por

ecosistemas aridos y adyacente a la ZMO del Pacifico Nororiental Tropical.

De acuerdo con los resultados obtenidos, la interaccion entre la variabilidad
ambiental y la respuesta estacional de los elementos planctonicos evaluados,
constituye uno de los principales factores que modulan la disponibilidad de NID y la
intensidad de algunos de los procesos fisiolégicos mas relevantes del ciclo del
nitrogeno. La mezcla vertical de la columna de agua (noviembre —marzo) y la
activaciéon del remolino ciclonico (abril — julio) son procesos ocenograficos
recurrentes afo tras afo que ingresan una mayor proporcion de macronutrientes y
posiblemente de elementos traza (evidenciado por la dinamica de metales
particulados) a la zona eufdtica respecto a otros periodos, los cuales son
incorporados en biomasa por los componentes autotréficos microbianos. Esto junto
con otros factores biologicos (e.g. competencia con microfitoplancton y efecto de
remocidon por pastoreo de micro y mesozooplancton) favorecen una distribucion
vertical microbiana restringida principalmente a la capa mas superficial, y a lo largo
de un periodo extendido de alta produccion biolégica que da lugar a un considerable
flujo vertical de materia organica hacia el fondo de la cuenca. Su descomposicion
durante su hundimiento suministra las moléculas precursoras (amonio y nitrito) que
ingresan al proceso de nitrificacién. EI consumo de OD por estos procesos de
remineralizacion en la zona afética retornan en forma de nitrato, cerca de un tercio
del nitrégeno (~251 kg N Ha™' afio) producido autotréficamente en superficie y
subsuperficie, dejando un remanente de alrededor del 4 % del nitrégeno organico
que llega a alcanzar el fondo de la cuenca. Esto retroalimenta positivamente la
condicion hipoxica/subdxica de la cuenca en estratos profundos, de manera que bajo

estas condiciones se establece una relativamente baja actividad de produccion de N>
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por D/AMX (9 kg N Ha™' afio™), la cual es afectada negativamente ademas de la
ventilacion, por los cocientes altos de C:N en el material en hundimiento y otros
factores que requieren ser evaluados en la cuenca como la posible incidencia de H,S

y S y la competencia por otros procesos de remocion.

El subsidio de nitrdgeno nuevo a la zona eufética ocurre principalmente a través del
remolino ciclonico, seguido por FBN y depositacion de polvos + aerosoles (Tabla 9).
Sin embargo, los aportes atmosféricos (e.g. ingreso a través de particulas litogénicas
y precipitacion de lluvia) y el transporte vertical (e.g. aportes por mezcla y difusion
diapicnica) son quizas los menos comprendidos en cuanto a su dinamica estacional y
contribucion, y por tanto han sido sujetos a subestimacion en el presente balance de
flujos. A pesar de ello, la sumatorio de estas fuentes a la columna de agua es
superior (111 kg N Ha™' afio) a la de los procesos de remocion de la columna de
agua por D/AMX y exportacion de nitrégeno. De acuerdo con lo anterior y en
coherencia con la magnitud de estos aportes, la FBN se consolida como un
mecanismo clave para traer equilibrio al inventario de nitrégeno de la cuenca, el cual
parece ser retroalimentado positivamente por el desbalance en el cociente NID:PID
(<16) y la presencia de micronutrientes como el hierro. No obstante, sélo un 53 % de
la demanda bioldgica anual es abastecida por las rutas consideradas en este estudio

(nitrificacion en columna de agua + FBN + depositacion atmosférica seca).

Finalmente el desarrollo de esta investigacion ha generado diversos interrogantes
que deben ser abordados en el futuro para una mejor interpretacién del ciclo del
nitrdgeno y su interrelacién con otros ciclos biogeoquimicos (e.g. carbono, azufre,
hiero, etc.) dentro de los cuales sobresalen: ; Cuales variables ambientales (e.g. OD,
S°% H,S, elementos traza, etc.) y bioldgicas (e.g. diversidad de rutas metabdlicas,
relaciones simbidticas, regulacion y expresion génica, etc.), y de qué forma estos se
encuentran controlando la magnitud de los procesos fisioldgicos evaluados?; ;qué
otros posibles procesos alternos de remocion aportan a la remocion de NID en la
cuenca (e.g. produccion de N, acoplada a la oxidacion de Fe*?, S®y H,S y S, DNRA,
etc.)?; ¢Como fluctua la D/AMX en aguas del fondo y sedimentos?; ;Bajo qué

condiciones en la columna de agua podria ser significativo el aporte de los procesos
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de produccion y reincorporacion de NO y N,O por las diferentes rutas propuestas en
literatura? (Figura 43); ¢ Qué contribucion al NID aportan los polvos a lo largo del aio
y las lluvias esporadicas?; ¢Cuanto es el consumo del NOD como un potencial
reservorio labil para la produccién de poblaciones mixotréficas del fitoplancton y
procariotas heterotréficos?; y 4, Cual es la proporcion de organismos fotosintéticos y
quimiolitotroficos que contribuyen a la AC y como son regulados espacial y
temporalmente por los factores ambientales y biolégicos?. Por otra parte, el
encontrar la identidad de los tipos organismos que contribuyen a la AC, asi como la
interrelacion de la dinamica biogeoquimica de otros ciclos biogeoquimicos con el del
carbono y el nitrégeno siguen prevaleciendo como una de las principales

necesidades para comprender los niveles de produccidn del ecosistema epipelagico.
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111.1.1 Recomendaciones

* Futuros esfuerzos deberan ser enfocados en incrementar el numero de
mediciones a lo largo del afio de los procesos fisioldgicos y rutas evaluadas en
este estudio, en especial de D/AMX y los diferentes aportes de los componentes
atmosféricos para dar claridad a la magnitud de sus flujos y una mayor precisiéon
en la estimacion del balance anual. Asi mismo, la exploracion de la participacion
metabdlica de otras fracciones planctonicas (e.g. meso y macrozooplancton) en
las rutas biogeoquimicas del nitrégeno.

* Como linea base para proximos estudios es importante esclarecer la dinamica
vertical y temporal de la estequiometria elemental del material organico en
suspension, el cual podria ofrecer una pauta a nivel local para definir
adecuadamente el concepto de requerimiento y limitacibn por nutrientes
inorganicos en la zona eufética, asi como el efecto de la remineralizacién de estos
elementos a lo largo de la columna de agua, y con ello obtener una mejor
precision al momento de realizar estimaciones indirectas de productividad
bioldgica.

* Complementariamente se recomienda, el poder profundizar el conocimiento en la
biogeoquimica de otros macronutrientes (P, Si, S, etc.) y elementos traza como
posibles factores de control de la productividad del sistema por medio del
seguimiento de la distribucion espacio-temporal de sus formas disueltas y
particuladas. Asimismo, dada la amplia diversidad taxonomica y metabdlica de los
microorganismos plancténicos es indispensable llegar a conocer y cuantificar su
identidad con la mayor precision taxonémica posible o al menos a nivel de grupos
funcionales, lo cual permitira reconocer con mayor claridad su respuesta bioldgica
individual frente a determinada condicidn ambiental, o su vinculaciéon a la
expresion de genes funcionales o procesos fisiologicos relacionados con la
biogeoquimica marina mediante el uso de trazadores y otras herramientas
moleculares (e.g. hibridacion in situ, citometria de flujo, gendmica, proteémica,

lipiddmica, etc.).
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* QOtras posibles tasas fisioldégicas que deben ser evaluadas en futuros estudios son
la captacion de NID y de algunas fracciones labiles del NOD, y el mejoramiento del
diseio de AC para diferenciar fotoautétrofos de otros organismos
quimiolitotroficos.

* Este trabajo muestra diferencias importantes entre afios que sugiere el posible
efecto de la variabilidad climatica interanual e interdecadal, por lo cual es
recomendable continuar construyendo la serie temporal de los componentes
ambientales y biolégicos para una mejor comprension de la respuesta del

ecosistema.
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