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GLOSARIO DE TERMINOS
Argo (Programa): Se refiere a un programa internacional que pretende tener un sistema de

observacion global del océano utilizando perfiladores autbnomos. Actualmente hay mas de
3000 flotadores registrados en el programa Argo, adquiriendo perfiles verticales de

propiedades fisicas, quimicas y bioldgicas.

Autoecologia: rama de la ecologia que estudia la relacion entre “especies” individuales y su

entorno.

Baroclinicidad: Condicion del océano en el que las isopicnas (lineas de igual densidad) estan

inclinadas respecto a las isobaras (lineas de igual presion)
Cianobacteria: Bacteria capaz de realizar fotosintesis

Citometria de flujo: método por el cual se pueden caracterizar y contar distintos tipos de
células. En un citométro se hace pasar un fluido a través de un capilar. En el fluido se deposita
una muestra con células que pasan de forma individual por el capilar. Luego se emite luz con
un laser con longitud de onda conocida. La luz dispersada es utilizada para caracterizar el
tamafio, y la luz emitida como fluorescencia, es detectada y caracterizada en diferentes bandas
espectrales. En aplicaciones médicas o para conteos de bacterias no-fotosintéticas, se utiliza
un fluorocromo para marcar las células. En el caso del fitoplancton la citometria aprovecha la
autofluorescencia, para caracterizar sus propiedades Opticas que son indicadores de su

composicion pigmentaria.
Clado: grupo en un cladograma que incluye a un ancestro y todos sus descendientes.

Cladograma: diagrama que representa la relacion evolutiva entre diferentes “especies™, que

estan agrupadas por la presencia de caracteres que se consideran derivados.

Control bottom-up: En ecologia este tipo de control, se refiere a que la direccion que domina
la transferencia de energia va de niveles inferiores de las redes tréficas, hacia niveles
superiores. Por ejemplo, cuando los productores primarios controlan a los productores
secundarios y luego a los terciarios. En el caso de este trabajo se utiliza para designar el
control de las poblaciones de fitoplancton debido a cambios en la concentracion de luz y
nutrientes. En este esquema se excluye los efectos del pastoreo que es un control tipo top-

down.

! La palabra especie se utiliza entre comillas debido a la dificultad y falta de consenso para establecer una
definicién aplicable a todos los organismos. Discusiones al respecto se pueden encontrar en la literatura.
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Dosel: se refiere al habitat ocupado por la vegetacion de mayor altura en bosques terrestres.

Ecotipo: Una variante dentro de una “especie” adaptada a un conjunto de condiciones

ambientales o ecoldgicas.

Efecto estérico (nivel del mar): Hace referencia a los procesos de cambios en el nivel del
mar asociadas a cambios en la densidad, que produce contraccién o expansion de la superficie
del océano. En general afectan una cuenca completa y no se propagan longitudinalmente.
Pueden ser parte del ciclo estacional debido a los cambios en la radiacién a lo largo del afio,

pero también pueden resultar del efecto de fenbmenos como El Nifio.

Fotoaclimatacién: proceso por el cual las células del fitoplancton ajustan su contenido de

clorofila-a dependiendo de las condiciones de iluminacion.

Frecuencia: cantidad de oscilaciones de una onda por unidad de tiempo. Definido como el

inverso del periodo.

Jets (zonales): flujos de corriente relativamente intensos y estrechos. En el caso de los jet
zonales la direccién de la corriente es este-oeste 0 en sentido inverso, pero no tienen una

componente norte-sur, o es relativamente débil.

Linaje: Una linea de descendencia evolutiva que conecta a los organismos a través de
relaciones ancestro/descendiente. Puede ser visto como un subconjunto o una rama en un

cladograma.

Nitraclina: La nitraclina define la profundidad a la que los nitratos dejan de estar agotados.
Usualmente se define basado en un umbral, pero también se puede considerar a la nitraclina
como la profundidad a la que se encuentra el maximo gradiente vertical en la concentracion

de nitratos

Numero de onda: se refiere a la cantidad de oscilaciones que tiene una onda por unidad de

distancia. Es el inverso de la longitud de onda.

Optimo: En fitoplancton se refiere a las condiciones con las que se alcanza la maxima tasa

de crecimiento de una poblacion.
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Resumen
Los maximos sub-superficiales de clorofila ocurren en la nitraclina en un esquema

clasico conocido como la estructura tipica de aguas estables (TSWS por sus siglas en
inglés). En las zonas de minimo de oxigeno ocurre un maximo de clorofila-a asociado
al limite superior de las aguas suboxicas, cerca de la base de la zona eufética,
producido por proliferaciones de Prochlorococcus. Este es el maximo suboxico de
clorofila-a. En este trabajo se analizaron >1000 perfiles de fluorescencia de clorofila-a
en la ZMO del Pacifico frente a México y en el océano abierto (> 1000 km de la costa
mas cercana) con el objetivo de calcular y asociar la frecuencia de ocurrencia del
maximo subdxico de clorofila-a, con los procesos oceanograficos de baja frecuencia
(escala estacional) que afectan la profundidad de la zona de minimo de oxigeno y las
condiciones de iluminacion en el Pacifico tropical nororiental. Ademas de inferir la
extension global de las areas con condiciones favorables para la ocurrencia del
maximo subdxico de clorofila-a. Los resultados indican que el maximo subodxico de
clorofila-a tiene una asociacion lineal significativa con el limite superior de las aguas
suboxicas, que se encuentra por debajo de la nitraclina. Es decir, que el maximo
suboxico de clorofila-a no esta limitado por la concentracién de nitratos. Ademas,
ocurre casi siempre en la isopicna de 26 kg m=3, de manera que los procesos que
modifican la distribucién vertical de densidad (ondas de Rossby y giros de
mesosescala), solo desplazan en profundidad el maximo subdxico de clorofila-a, sin
tener cambios de intensidad. Asi, el maximo subdéxico de clorofila-a constituye un caso
especial que se distingue del esquema clasico de la TSWS, debido a su relacién con
las condiciones de las ZMO, donde el principal mecanismo que regula su ocurrencia
es la profundidad de penetracion de la luz. En el Pacifico nororiental el maximo la ZMO
permanece iluminada todo el afio en regiones extendidas del Pacifico tropical
nororiental, permitiendo la persistencia del rasgo en la escala estacional (> 60% de
ocurrencia en todos los trimestres). Estas condiciones no se cumplen para otras ZMO
como en el Mar de Arabia, la Bahia de Bengala y el Pacifico tropical suroriental, lo que
podria explicar el caracter esporadico del maximo subodxico de clorofila-a en estas

regiones.

Palabras clave: clorofila-a, distribucion vertical, analisis espacial
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Abstract
Sub-surface chlorophyll maxima are commonly associated with the nitracline,

where optimal nutrient conditions and light allow the maximum growth of phytoplankton
populations. This situation is known as the Typical Stable Water Structure (TSWS), and
it is a conceptual framework to understand sub-surface chlorophyll formation and
maintenance. The Oxygen Minimum Zones (OMZ) shelter a chlorophyll-maximum
produced by Prochlorococcus thriving in the upper limit of suboxic waters. This
maximum in suboxic water is called the suboxic-Chrorophyll-maximum (suboxic-CM).
Here it was used more than 1000 profiles of chlorophyll-a fluorescence gathered in the
eastern tropical north Pacific (ETNP), with the aim to compute the frequency of
occurrence of the suboxic-CM and to associate with the variability in the oceanographic
process modifying the oxygen and nitrate concentrations and the light available for
phytoplankton growth in seasonal scales. The results indicate a positive linear
association between the suboxic-CM and the upper limit of suboxic waters and not
significant relationship with the nitracline depth. The suboxic-CM occurred near the
base of the euphotic zone and below the nitracline in depth strata with high
concentration of nitrates. It was also associated with the 26 kg m isopycnal, leading
to vertical displacements by eddies and Rossby waves that modified the vertical
distribution of density and nutrients. Given the lack of association between the suboxic-
CM and the nitracline and considering that the suboxic-CM occurred in water with high
nitrate concentrations, it can be stated that the suboxic-CM in the ETNP departed from
the TSWS. In addition, suboxic-CM was a persistent feature characteristic of the oligo-
mesotrophic waters of the ETNP. Thus, in the OMZs, the upper phytoplankton
communities that behave as stated by TSWS, can regulate the light reaching the
suboxic-CM. It is concluded that the suboxic-CM is a distinctive case of TSWS, and it
arises from phytoplankton adaptations to the ZMO conditions: low-light, low oxygen, a
reduced environment (in the chemical sense) and it is affected for the upper

phytoplankton communities found in more oxygenated waters.

Keywords: chlorophyll-a, vertical distribution, spatial analysis.
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1. INTRODUCCION GENERAL
La clorofila-a (Cl-a) es un pigmento fotosintético ubicuo en plantas, algas y

bacterias autotréficas y su concentracién en el océano no es homogénea a lo largo de
la columna de agua (Falkowski & Raven, 2007). Los perfiles verticales de
concentracion de cl-a pueden ser obtenidos de muestras discretas analizadas en el
laboratorio o perfiles continuos in-situ usando fluorimetros. Los perfiles verticales de
clorofila-a presentan una gran diversidad de formas (Figura 1); pero los mas comunes
son los que presentan un maximo sub-superficial (Lavigne et al., 2015; Mignot et al.,
2011; Uitz etal., 2006). Estos maximos sub-superficiales de clorofila-a tienen un
impacto en el ecosistema pelagico, y resultan de una variedad de procesos

autoecolégicos como el crecimiento local del fitoplancton, fotoaclimatacion, capacidad

natatoria, control de flotabilidad y el pastoreo (Cullen, 2015).
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Figura 1. Ejemplos de dos perfiles de fluorescencia de clorofila-a (linea verde) comunes en el
océano global y su relacién con la estructura de densidad (linea azul). También se muestra la
profundidad de la capa mezclada (Zm, linea solida) y la profundidad de la zona eufética (Zeu
linea punteada). (a) perfil con un méaximo sub-superficial de clorofila que ocurre en aguas
estratificadas y estables. (b)) un caso donde la fluorescencia de clorofila-a es homogénea
desde la superficie hasta 500 m. Este tipo de perfiles ocurre cuando la capa mezclada es
mucho mas profunda que la zona euf6tica. También pueden ocurrir otras formas en los perfiles,
pero no son ejemplificadas aqui. Tomada de Mignot et al. (2011).
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Esta variedad de procesos que modifican los perfiles de clorofila-a fue
sintetizada por (Cullen, 2015), definiéndola como la Estructura Tipica de Aguas
Estables? (TSWS, por sus siglas en inglés) que es comuln en regiones tropicales
(Herbland & Voituriez, 1979). La TSWS comprende una serie de postulados (ver
seccién 2.1) que, en conjunto constituyen un marco de referencia para explicar la
ocurrencia y evolucibn de maximos sub-superficiales de clorofila-a. La TSWS
establece que los maximos de cl-a ocurren en la nitraclina donde la iluminacion y la
concentracion de nutrientes son 6ptimos para el crecimiento del fitoplancton (Herbland
& Voituriez, 1979).

La profundidad de la nitraclina estd asociads al flujo vertical de nutrientes.
Debido a la relacion entre la concentracion de nutrientes y la densidad. Los procesos
que inclinan las isopicnas estan asociados a cambios en el flujo de nutrientes debido
a la baroclinicidad (sensu Yentsch, 1980; Cullen, 2015). De acuerdo con Cullen (2015),
el esquema de la TSWS incluye: (i) aguas eutroficas y mesotroficas, donde los
maximos de clorofila-a coinciden con maximos de biomasa fitoplanctonica, (ii) y el
extremo oligotrofico donde los méaximos de clorofila-a son el resultado de la
fotoaclimatacion, por lo que no coincide con maximos de biomasa fitoplancténica
(Figura 2).

Los postulados de la TSWS pueden usarse para analizar la formacion de
maximos sub-superficiales de clorofila en las Zonas de Minimo de Oxigeno (ZMO). La
ZMO se define como todas las regiones del planeta en donde la concentracion minima
de oxigeno sea menor a los 20 umol kg! o subdxicas independientemente de la
profundidad (Paulmier & Ruiz-Pino, 2009). Las aguas suboxicas de las ZMO se
encuentran relativamente cerca de la superficie (60-120 m de profundidad) en regiones
tropicales (Gilly et al., 2013; Wright et al., 2012). Bajo estas condiciones, aparece un
maximo de clorofila-a cerca de la base de la zona euf6tica, que es fotosintéticamente

activo y, por lo tanto, constituye una fuente de material organico y oxigeno disuelto

2 En este caso la estabilidad se puede asociar con gradientes intensos de densidad que constituyen una estrato
gue disminuye o detiene el intercambio vertical de propiedades, en ausencia de eventos de mezcla intensos o
de perturbaciones externas como la adveccion vertical y la subduccion.
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dentro de las ZMO (Goericke et al., 2000; Ulloa et al., 2012; Garcia-Robledo et al.,
2017).

MESO/EUTROFICO OLIGOTROFICO
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Figura 2. Esquema de los escenarios generales de la TSWS de Cullen (2015). (a) escenario
donde los maximos de clorofila ocurren en la nitraclina donde existe un balance éptimo entre
la concentracién de nitratos (NOg3) y la irradiancia (PAR; Radiacion fotosintéticamente activa
por sus siglas en inglés). Debido a que en la nitraclina ocurren las maximas tasas de
crecimiento de fitoplancton, el maximo de clorofila-a (Cl-a) coinciden con maximos de
produccion primaria (PP) y carbono (C), es decir de biomasa fitoplancténica. (b) escenario de
condiciones oligotréficas, donde la concentracion de nutrientes no puede sostener un maximo
de biomasa(C/PP). La acumulacién de clorofila con la profundidad es el resultado de un
proceso de aclimatacion a baja irradiancia cerca de la base de la zona eufética. Esquema
adaptado con base en los trabajos de Cullen (2015) y Tett et al. (2002).

Este rasgo es llamado el maximo subodxico de clorofila-a. Este es causado por
un aumento en la concentracién celular de cianobacterias del género Prochlorococcus,
de linajes reportados exclusivamente en aguas suboéxicas del Pacifico tropical oriental
(Goericke et al., 2000; Lavin et al., 2010; Biller et al., 2014). Esto indica adaptaciones
para proliferar bajo las condiciones de las ZMO, siendo la baja concentracion de
oxigeno un factor fundamental para su formacion (Goericke et al., 2000). Sin embargo,

actualmente se desconocen cuales son las adaptaciones que permitan explicar la
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relacion entre los maximos de clorofila y las condiciones de suboxia (Bertagnolli &
Stewart, 2018), siendo un tema de investigacion activo.

Las células de Prochlorococcus de las ZMO corresponden a linajes adaptados
a bajas condiciones de iluminacion (Goericke etal., 2000; Lavin etal., 2010).
Especificamente, Goericke et al. (2000), sefialaron que la irradiancia en el espectro
PAR fue menor al 2% de la irradiancia en superficie, aunque presenté diferencias entre
el Mar de Arabia y el Pacifico frente a México. Ellos sefialaron que la irradiancia en el
mar de Arabia fue considerablemente baja (<< 1% de irradiancia en superficie) y
Prochlorococcus podria mantenerse por con una estrategia mixotréfica, mientras que
en el Pacifico frente a México la irradiancia oscilé entre 0.2-2% (1 a 20 umolQ m2 s?)
gue es suficiente para permitir el crecimiento de Prochlorococcus bajo condiciones de
laboratorio (Moore & Chisholm, 1999).

La ocurrencia del maximo subdxico de clorofila-a depende de las bajas
concentraciones de oxigeno y luz que son caracteristicos de las ZMO vy, por lo tanto,
los procesos hidrodindmicos que modifiquen las condiciones de la capa subdxica,
como la ventilacion o los desplazamientos verticales de los maximos (cambios en la
intensidad de la luz), podrian influenciar la frecuencia de ocurrencia del rasgo a
diferentes escalas temporales. Esto no ha sido evaluado en trabajos previos (Lewitus
& Broenkow, 1985; Goercicke et al., 2000; Cepeda-Morales et al., 2009), y aqui se
analiza la dindmica espacio-temporal de la frecuencia de ocurrencia del maximo

subéxico de clorofila-a.

2. ANTECEDENTES

2.1. GENERALIDADES
El estudio de los maximos de clorofila implica el estudio del crecimiento del fitoplancton en el

océano y requiere de la integracion de diferentes ramas del conocimiento (Yentsch, 1980). En
el presente trabajo es necesario indicar las generalidades de los procesos o rasgos que
definen el marco de referencia de los capitulos 1 y 2. Estos cuatro temas son: la estructura

tipica de aguas estables (TSWS), la ZMO, Prochlorococcus y las ondas de planetarias u ondas
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de Rossby. A continuacion, se presentan estas generalidades divididas por subtema ademas

de una cronologia del estudio del maximo suboxico de clorofila-a.

2.1.1. Postulados de la estructura tipica de aguas estables

La TSWS constituye un marco de referencia tedrico para explicar la formacion

de méximos sub-superficiales de clorofila en aguas estables y consiste de 10

postulados que implican un control de abajo hacia arriba (bottom-up en Inglés) (Cullen,

2015). En esta seccion solo se consideran cinco postulados que ayudan a explicar la

dindmica de los maximos sub-superficiales de clorofila-a en el Pacifico norte o sus

implicaciones en el ecosistema pelégico, de acuerdo a las mediciones disponibles. Los

cinco postulados considerados se transcriben de Cullen (2015):

Postulado 1: La cantidad de irradiancia en la nutriclina est4 asociada con el
flujo vertical de nutrientes de forma positiva, aunque no lineal. La profundidad
de la nitraclina esta inversamente asociada con el flujo vertical de nutrientes,
aunqgue la asociacién entre la irradiancia y el flujo vertical de nutrientes es mas

fuerte.

Postulado 2: La tasa de produccién nueva en el maximo de biomasa esta
estrechamente asociada con el flujo vertical de nutrientes, por ende con la
irradiancia en la nutriclina [y de forma inversa con la profundidad de la

nitraclina]®.

Postulado 3: El maximo de biomasa coincide o estd muy cerca de la posicion
de la nutriclina. En términos generales, la tasa de crecimiento de fitoplancton
gue puede mantenerse a esas profundidades depende de la irradiancia en la

nutriclina [y puede estimarse de la profundidad de la nitraclinal].

Postulado 4: ElI maximo de biomasa de fitoplancton estd relacionado
positivamente con la irradiancia en la nutriclina y con la tasa de produccién

nueva. Como consecuencia tiene una relacién inversa con la posicién de la

3 Nota agregada por A. Marquez considerando el postulado 1
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nutriclina. Ademas, la profundidad de la nutriclina es predictor de la composicion
de la comunidad del fitoplancton y de los flujos de exportacién de carbono.

e Postulado 6: En ambientes oligotroficos no se forma un maximo de biomasa
de fitoplancton y la comunidad de fitoplancton persiste por debajo de la nutriclina
o el punto de compensacion, debido a sus adaptaciones para la adquision de
nutrientes. EI maximo sub-superficial de clorofila que se forma en estos

ambientes depende de procesos de foto-aclimatacion.

Estos cinco postulados muestran que la posicidon de la nitraclina es un indicador muy
relevante para comprender la dinamica del ecosistema pelégico y la formacion de

maximos sub-superficiales de clorofila de acuerdo a la TSWS.

2.1.2. Zonas de Minimo de Oxigeno
La concentracion de oxigeno disuelto en el océano no disminuye linealmente

con la profundidad. Wyrtki (1962) propuso que el océano se divide cualitativamente en
tres capas en funcion de la distribucion vertical del oxigeno disuelto: (i) la capa
superficial donde la concentracién de oxigeno disuelto es elevada por la interaccion
con la atmésfera, (ii) una capa profunda con concentraciones relativamente altas por
la presencia de masas de agua oxigenadas, y una tercera capa (iii) en niveles
intermedios, con los valores minimos de oxigeno disuelto, debida a la escasa
circulaciéon. La formacién de las capas intermedias de minimo de oxigeno no es
exclusiva de algunas regiones, sino que se encuentran en todos los océanos del

planeta variando en intensidad de region a region (Wyrtki, 1962).

Estas capas intermedias de minimo de oxigeno se han estudiado desde finales
de la década de 1930’S (Svedrup, 1938 y sus referencias), pero las mas intensas o
con menor contenido de oxigeno llamaron la atencion de la comunidad cientifica,
debido a la ocurrencia de un segundo maximo de nitritos, que indica procesos de
desnitrificacion (Brandhorst, 1959). Cline & Richards (1972) acufaron el término de
Zonas de Minimo de Oxigeno (ZMO). Los autores definieron las ZMO al intervalo de
profundidad en el que las concentraciones de oxigeno disuelto (determinadas por el

método Winkler), fueran menores a ~ 6 pmol kg,
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En estas ZMO, las bajas concentraciones de oxigeno disuelto no pueden ser
explicadas Unicamente por las corrientes oceanicas como fue propuesto por Wyrtki
(1962) y es necesario considerar los procesos de respiracion que afectan la
disponibilidad de oxigeno ampliamente discutido en Fiedler & Talley (2006). Paulmier
& Ruiz-Pino (2009) caracterizaron las ZMO vy las diferenciaron de regiones donde el
minimo de oxigeno es el resultado de una escasa circulacién como lo plantedé Wyrtki
(1962).

A los perfiles donde los minimos de oxigeno son producidos por los efectos de
circulacion se les puede considera como perfiles clasicos (sensu Paulmier & Ruiz-Pino,
2009), debido a que son comunes en todos los océanos. En el estudio de Paulmier &
Ruiz-Pino (2009), se demostré que, en los perfiles clasicos, el minimo de oxigeno es
hasta 50 veces més alto respecto a los valores minimos de las ZMO (Figura 3).
Ademas de esa diferencia en los valores minimos, en las ZMO la capa con los valores
minimo se extiende en capas relativamente amplias entre 160-420 m de espesor (ver
Paulmier & Ruiz-Pino, 2009 y Figura 3).
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Figura 3. Comparacion de perfiles verticales de oxigeno de alta resolucion en el Pacifico Norte.
Se muestra la distribucién vertical de oxigeno en una estacion de muestreo en la ZMO en el
Pacifico mexicano. De forma contrastante, se muestra un perfil obtenido por un flotador Argo
en las cercanias de Hawaii, que se considera como un perfil de concentracién de oxigeno

clasico (sensu Paulmier & Ruiz-Pino, 2009).

En la actualidad no existe consenso para diferenciar las zonas con menor
contenido de oxigeno. Una serie de términos y umbrales se han utilizado
histéricamente dependiendo del interés de las investigaciones (Paulmier & Ruiz-Pino,
2009). Por ejemplo, se han usado umbrales cerca de los limites de deteccion como los
4.5, 6y 8 umol kg (Cline & Richards, 1972; Kamykowski & Zentara, 1990; Codispoti,
2007). No obstante, se considera que el umbral menos estricto de 20 umol kg* es mas
confiable considerado la incertidumbre de la mayoria de métodos de determinacion de
oxigeno disuelto (Paulmier & Ruiz-Pino, 2009).

Se reconoce que solo en algunas regiones del planeta, la concentracion de
oxigeno disuelto alcanza niveles lo suficientemente bajos (Figura 4) para producir un

cambio en las formas de respiracion celular, pasando de metabolismo aerobio a
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distintos modos de respiracion anaerobia (Wright et al., 2012). Empiricamente se ha
definido que esa transicion, en los modos de respiracion, ocurre por debajo de los 20

umol kgt (A. Paulmier com. pers)?.

Las ZMO existen en el Pacifico Oriental (de Chile a Alaska), en las costas de
Africa Oriental (Namibia y Mauritania) y en la porcion norte del indico (Mar de Arabia y
Bahia de Bengala). Ademas, pueden ocurrir ZMO de caracter local (conocidas como
cuencas anoxicas), como en el Mar Negro, cuenca Cariaco, Venezuela (Wright et al.,
2012) y el Golfo Dulce, Costa Rica (Ferdelman et al., 2006; Stief et al.,, 2017). La
concentracion de oxigeno en las ZMO es variable: en las costas africanas son
hipdxicas (60-120 umol kgt), mientras que el Pacifico oriental y el norte del indico, las
concentraciones de oxigeno son menores a los 20 umol kg? o subdxicas (Figura 4;
Stramma et al., 2008). De hecho, mediciones recientes han permitido denominar a
estas regiones como Zona Marinas Anoxicas debido a que la concentracion de oxigeno
se encuentra en el rango nanomolar y debajo del limite deteccidén de los métodos mas
sensibles (Revsbech et al., 2009, 2011; Ulloa et al., 2012; Tiano et al., 2014).

4 El umbral de 20 pmol kg es la concentracion mas alta a la que puede ocurrir la desnitrificacién u oxidacién
anaerobia del amonio (ANAMOX) de acuerdo con mediciones in situ (Smethie, 1987; Kalvelage et al., 2011; Wright
et al., 2012). Sin embargo, no es una condicidn estricta y en algunas localidades se ha detectado pocesos de
desnitrificacidon, aun cuando la concentracién de oxigeno es superior al umbral de 20 umol kg™ (ver tabla 2 de
Kalvelage et al., 2011).
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Figura 4. Distribucion global del valor minimo de oxigeno y la profundidad a la que se
encuentra el minimo, basado en la media anual del World Ocean Atlas 2018. A la izquierda se
delimita con un contorno las zonas con valores por debajo de los 20 pmol kg*. Las zonas con

valores < 20 umol kg™ se restringen al Pacifico este y la parte norte del indico.

2.2.3. Prochlorococcus
Prochlorococcus es una cianobacteria que se considera como el organismo

fotosintético mas abundante del planeta, con una poblacién anual estimada de 2.9 x107
células (Flombaum et al., 2013)°. Fue descrita por primera vez por Chisholm et al.

(1988), utilizando citometria de flujo, en donde es identificada por su pequefio tamafio

(< 1um), la emision de fluorescencia roja (~ 690 nm) y la ausencia de fluorescencia
naranja (~ 572 nm). Considerando la elevada abundancia, y que es un organismo
relativamente simple que se puede utilizar como modelo bioldgico (similar a Escheria
coli; Coleman & Chisholm, 2007), y se han en el desarrollado una gran cantidad de
trabajos y revisiones bibliograficas sobre su distribucion global, adaptaciones a
ambientes oligotréficos, las caracteristicas de sus genomas y su impacto en los
ecosistemas (Partensky etal., 1999; Coleman & Chisholm, 2007; Partensky &
Garczarek, 2010; Biller et al., 2014).

5> Como punto de comparacidn, puede considerarse que la masa global de Prochlorococcus es el doble de la
todos los seres humanos (Chisholm, 2017).
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A pesar de que su genoma se ha simplificado y es el mas pequefio de todos los
organismos fotosintéticos, Prochlorococcus se ha adaptado a una gran variedad de
condiciones, ocupando amplias regiones del océano (40°N- 40°S), desde la superficie
hasta la base de la zona eufética (Partensky et al., 1999; Biller et al., 2014). Esto ha

dado origen a la identificacion de variantes ecoldgicas (ecotipos), clados o linajes®,

cada uno con un reservorio de genes diferente (Biller et al., 2014). Se ha cuatificado
que el genoma de un solo ecotipo de Prochlorococcus tiene 1700 genes, pero
considerando todas las variantes dentro del género, el nimero de total de genes
(pangenoma) estimado es de 80,000 (cuatro veces el tamafio del genoma humano),
de los que sd6lo 1000 (1.25%) se encuentran compartidos en todos los linajes
(Chisholm, 2017). Es decir, que los diferentes ecotipos de Prochlorococcus emergen
como resultado de presiones de seleccidn impuestas por las condiciones de sus
hébitats (Chisholm, 2017).

De esta manera se ha encontrado que la diversidad genética de
Prochlorococcus esté asociada con variaciones en la distribucion vertical y horizontal
de propiedades del océano, como la temperatura, luz (Figura 5), concentraciones de
nitritos, fosforo y hierro (Biller et al., 2014; Farrant et al., 2016). En este contexto,
resaltan los hallazgos de Lavin et al. (2010) que describieron por primera vez la
ocurrencia de linajes de Prochlorococcus asociados a las aguas subdxicas de las
ZMO, donde son el tipo dominante de este género. Es decir, Prochlorococcus es un
género de cianobacterias ampliamente distribuido, pero con ecotipos genéticamente
diferenciados que tiene adaptaciones particulares a las condiciones de sus habitats.
Por lo tanto, se deduce que las bajas concentraciones de oxigeno establecen una
fuerte presion de seleccion adaptativa que dan origen a los linajes de Prochlorococcus
en las ZMO.

6 Se pueden encontrar los tres términos en la literatura. Los mds problematicos podrian ser clados o linajes,
debido a que Prochlorococcus no es en un grupo monofilético. Sin embargo, los linajes de Prochlorococcus, estan
adaptadas a un conjunto de condiciones ambientales particulares y geograficamente limitadas, por lo que el
término ecotipo es util y practico.

25



SEEEEEEEN
&
23
= M

o

HL |

LLI

LL 1/10

LLIV ".‘ nutrients

.
+
.
.

marine Synechococcus
to cyanobacteria

Figura 5. Representacion esquemética de los cambios de abundancia de diferentes ecotipos
de Prochlorococcus en la columna de agua. Los cambios en la distribucién vertical estan
dominados por los cambios en las condiciones de iluminacion, definiendo dos grupos:
Prochlorococcus adaptadas a altas condiciones de iluminacion (HL por sus siglas en ingles) y
adaptados a bajas condiciones de iluminacién (LL por sus siglas en inglés). Dentro de estos
dos grandes grupos, existe una serie de subdivisiones que representan variantes genéticas.
Cada variante genética esta representada por un color en las etiquetas del cladograma
(izquierda) o en las curvas de a abundancia (derecha). Tomado de Braakman et al. (2017).
2.2.4. Ondas de Rossby

En esta seccidn se exponen algunos elementos acerca de las caracteristicas de
las ondas de Rossby o planetarias, que tedricamente se fundamentan en el conjunto
de ecuaciones de Laplace. La solucion a estas ecuaciones resulta en la representacion
matematica y caracterizacion fisica de varios tipos de onda que se distinguen entre si
por su velocidad de fase o velocidad de propagacion y la relacion de dispersion, que

relaciona el periodo (i.e. frecuencia) con la longitud de onda (i.e. el numero de onda).

De la solucién de las ecuaciones de Laplace se pueden obtener ondas de
gravedad, ondas de Kelvin y ondas de Rossby. Estas ultimas estan ligadas a
fendbmenos importantes en geofisica y astrofisica (Marquez-Artavia et al., 2017) y han
sido asociadas con la variabilidad de los océanos a gran escala llegando a representar
hasta el 50% de la variancia total en datos globales del nivel del mar (Polito & Sato,
2015). Ademas, estan relacionadas a cambios en el contenido de calor, la generacion
de jets zonales y el desplazamiento vertical de las isopicnas (Gill, 1982; Polito & Sato,

26



2003; Qiu et al., 2013). Es decir, que las ondas de Rosshby tienen una influencia

importante en la hidrodinamica del océano.

En la Tierra las ondas de Rossby se producen por la variacion latitudinal de la
fuerza de Coriolis 2Q X # y la conservacion de la vorticidad potencial ¢ (Lighthill,
2001). La vorticidad potencial es la suma de la vorticidad propia del fluido @ y la

vorticidad producida por la rotacion de la Tierra f, de la siguiente manera:

(=w+f. Ec. 1
El término f es conocido como pardmetro de Coriolis, que se incrementa con la
latitud 8 y en el hemisferio norte f = 2Q,sin 6. Si una perturbacion desplaza el fluido

hacia el norte la vorticidad @ debe decrecer para conservar { constante (Figura 6).

N ®<0_)
Direccion del movimiento
Longitud
0

T
C o>

Figura 6. Diagrama esquematico del proceso fisico que describe la propagacion de ondas de
Rossby. Se muestra una parcela de agua vista desde arriba, la cual es perturbado por algun
mecanismo externo, como podria ser el rotacional del esfuerzo del viento. Los movimientos
hacia el norte o el sur, implican cambios en la voriticidad planetaria que se balancean con la
vorticidad del fluido (ver el texto). La flecha azul indica la direccién de propagacion de la onda

Latitud ®

¢

Si el fluido es desplazado hacia el sur (con f < 0) entonces @ debe aumentar.
De esta forma se produce una onda que se propaga hacia el oeste (Vallis, 2017), a
una velocidad que puede definirse por:

—ﬁcz

C = o

Ec. 2
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Donde B es la derivada meridional del parametro de Coriolis, y ¢ es la velocidad
de ondas internas de gravedad’. De forma resumida, la ecuacién 2 permite tener
estimados teoricos de la velocidad de propagacion de las ondas de Rossby, que

dependen del parametro de Coriolis (f), por lo tanto, de la latitud (8)

Estos estimados tedricos son utilizados para modelar el efecto de las ondas de
Rossby sobre la posicion de la termoclina y como referencia para compararlos con
estimaciones empiricas (Chelton & Schlax, 1996). Aunque los estimados teoricos
derivados de la teoria lineal de ondas de Rossby sobrestiman las velocidades
observadas (Chelton & Schlax, 1996; Killworth et al., 1997), continlan siendo una

referencia tedrica para comparar con las observaciones.

Las ondas de Rossby estan asociadas a perturbaciones del orden de
centimetros de la altura del nivel medio del mar, y para tener estimados mas precisos
de sus propiedades (frecuencia, nimero de onda y velocidad de fase) es necesario
aplicar filtros a los datos (Killworth et al., 2004). El objetivo de los filtros es remover la
sefal de gran escala asociada al calentamiento y enfriamiento del océano (efecto
estérico) que afectan a toda una cuenca oceanica al mismo tiempo (Chelton com.
pers.). Luego de aplicar los filtros se analizan los residuos en diagramas de longitud-
tiempo (diagramas de Hovmoller) donde las ondas de Rossby corresponden a

estructuras inclinadas (Figuras 7 y 8)&.

7 En los modelos que predicen el efecto de las ondas de Rossby sobre la termoclina, se considera a la velocidad
de ondas internas de gravedad como un parametro (un valor fijo en una ecuacion), que se selecciona con base
en evidencia tedrica presentada en otros trabajos (Kessler, 2006).

8 Las caracteristicas de los filtros son sumamente importantes para separar las sefiales de diferentes fenémenos.
En el filtro utilizado para obtener las figuras 7 y 8 se ha removido la sefial de gran escala que no se propaga a lo
largo de una cuenca. Como consecuencia, los residuos presentados en la figura 8, estan afectados por ondas de
Rossby de distinto periodo, giros de mesoescala y los errores asociado a la medicion (Polito & Liu, 2003). Eso
puede estar relacionado con variacion observada lo largo de las lineas inclinadas o dicho de otra forma a sus
cambios de amplitud en el tiempo.
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Hoévmoller en 13.12 °N
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Figura 7. Ejemplo de diagrama de Hovmoller (longitud vs. tiempo) realizado con datos de
anomalias del nivel medio del mar estimadas por satélite. En las abscisas, la longitud tiene
unidades arbitrarias que representan un indice de posicion, aunque en esta grafica el oeste
esta a la izquierda (hacia el valor 150 en las abscisas) y el este a la derecha (hacia 250). La
latitud seleccionada para este ejemplo fue 13.2°N. En el panel de la izquierda se presentan los
datos sin filtrar y a la derecha la sefial obtenida al aplicar un filtro de repuesta finita (FIR) que
captura la variaciéon de gran escala (Polito & Liu, 2003). Al restar la sefial capturada por el filtro
a la sefal original se obtiene los residuos presentados en la figura 8 Note que estructuras
inclinadas son conspicuas aln en los datos sin filtrar.

Residuos filtrados (1,)
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Figura 8. Ejemplo de datos filtrados de alturas del nivel del mar luego de remover la sefial de
gran escala (efecto estérico). Sobre estos datos se estima la velocidad de fase como la
pendiente de las estructuras inclinadas. El periodo (T) se puede estimar, de forma gruesa, al
considerar la separacion en el tiempo de distintas estructuras de un mismo signo. La longitud
de onda (A) se puede estimar de la relacién de la velocidad de fase y el periodo: C, = A/T (ver
Polito et al., 2003).
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Aungue existen ondas de Rossby de distintos periodos (24,12,6 y 3 meses), en
el Pacifico Nororiental las ondas de Rossby de periodo anual tiene un maximo de
amplitud cerca de las costas de Centroamérica, que estd asociado con maximas
oscilaciones de la termoclina a 13°N (Capotondi et al., 2003; Polito & Liu, 2003; Polito
& Sato, 2015). En este sentido, las ondas de Rossby controlan la posicion de la
picnoclina/termoclina en el Pacifico nororiental, afectando la distribucién vertical de
densidad vy la circulacién (Kessler 1990, 2006). Ademas, debido a su efecto sobre las
isopichas, se espera que modifiqguen el flujo vertical de nutrientes y modulen la
intensidad de los méaximos de clorofila-a (Uz et al., 2001; Killworth et al., 2004, Figura
9).

W “ D'ire?ti.'on. of wave B
propagation
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-«
2 l‘.nlle‘u;ml'ggm\"r —_ e
® o Y G
LI “ P. N-depleted
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NOT TO SCALE

Figura 9. Diagrama esquemaético del efecto de ondas de Rossby sobre la distribucion vertical
de propiedades y en las poblaciones de fitoplancton de acuerdo al esquema de la TSWS. Las
ondas de Rossby causan anomalias del nivel del mar (SLA) del orden de centimetros, pero se
asocian a movimientos verticales de la termoclina de decenas a centenas de metros (Gill,
1982). En la figura se indica la longitud de onda aproximada. Debido a que las ondas de
Rossby modifican la estructura de densidad y la posicion de la nitraclina, entonces modifican
el flujo vertical de nutrientes (i.e. nitratos). Considerando la TSWS, cuando las ondas de
Rossby llevan la nitraclina hacia la superficie, incrementa el flujo de nutriente hacia la zona
eufotica, y por consecuencia incrementan la produccion nueva, la biomasa y la concentracion
de clorofila-a (ver secciéon 2.1.1). El caso contrario sucede cuando las ondas de Rossby
mueven la nitraclina hacia niveles més profundos. Redibujado de Killworth et al. (2004).
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2.2.5. Cronologia del estudio del maximo suboxico de clorofila-a
En esta seccion se revisan los trabajos previos que han tratado con la

ocurrencia de maximos de fluorescencia de clorofila-a asociados a las ZMO (DO < 20
umol kg?), su composicion pigmentaria y su identificacién taxonémica por métodos
bioguimicos (basado en pigmentos), citometria de flujo y andlisis de marcadores
moleculares. Esta seccién se basa en la informacion considerada en el trabajo de
Goericke et al. (2000). Los autores hacen una revision, que se retoma en esta seccion
y que se ha complementado con informacion mas reciente, obtenida durante las

Gltimas dos décadas.

Las primeras observaciones de rasgos inusuales en la distribucion de pigmentos
en las ZMO, fueron obtenidas a finales de la década de los 60’s durante el programa
EASTROPAC. En la figura 10 se presentan dos transectos oceanograficos realizados
desde las costas de Acapulco hacia el océano abierto, y donde se puede observar la
ocurrencia de al menos dos maximos de clorofila-a. Ademas, de la presencia de estos
maximos, Goericke et al. (2000), sefialan que otro rasgo inusual es la acumulacion de
“feopigmentos” en la base de la oxiclina, que podrian ser indicadores de altas

concentraciones de monovinil clorofila-b o pigmentos espectralmente similares.
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Secciones de clorofila-a in-situ
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Figura 10. Secciones verticales de clorofila-a del Atlas EASTROPAC (Love, 1971). Se
muestran las secciones correspondientes a dos transectos realizados frente a las costas de
Acapulco (linea negra desde los mapas a la derecha). En (a) el transecto se realizé del 19-
21 febrero de 1967 y (b) del 13-15 marzo de 1967. En las secciones verticales de clorofila-
a, se marcan con lineas verdes la ocurrencia de un segundo maximo de clorofila-a. Estos
maximos son considerados como maximos suboéxicos de clorofila-a (SFMO). La clorofila
esta expresada en mg m= y los puntos corresponden a las estaciones y profundidades
muestreadas. Datos disponibles en: https:/swfsc.noaa.gov/eastropac-atlas/.
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Posterior a estas observaciones del proyecto EASTROPAC Anderson (1982),
demostro que el maximo de fluorescencia de clorofila estéd asociado con el punto de
inflexion en la distribucion de nitritos, indicando una asociacion con procesos de
nitrificacion (Figura 11). De esta manera, Anderson (1982) postulé como hipétesis que
el maximo de fluorescencia podria ser producido por las cianobacterias, por su
capacidad de realizar nitrificacion. Sin embargo, la baja iluminacién (0.1% de la
irradiancia en superficie) en la que se encontrd el maximo de fluorescencia, llevaron a
Anderson (1982) a considerar esta hipotesis como una explicacion poco satisfactoria,
y a la proposicion de hipotesis alternativas para explicar el maximo de fluorescencia

de clorofila-a, ninguna de las cuales consideré como satisfactorias.

COORDENADAS

Lat: 16°N Lon: 106°W
Fecha: 25-02-1978T22:26

Profundidad [m]

Figura 11. Perfiles oceanogréficos redibujados de Anderson (1982). Se resalta la relacion
entre el maximo subodxico de fluorescencia de clorofila-a y la distribucién vertical de
propiedades fisicas y quimicas en el Pacifico Central Mexicano (ver coordenadas). Se muestra
la distribucion de nitritos, oxigeno disuelto, temperatura y fluorescencia de clorofila-a. Las
flechas sefialando h y ho corresponden a puntos de inflexion en los nitritos y la temperatura.
Bo corresponde a la prominencia de la sefial relativa de fluorescencia, luego de remover la
sefial de fondo (“background”), considerada como el valor de fluorescencia a 200 m. Las
concentraciones de nitritos y oxigeno disuelto estan expresadas en mg atm m=,
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Como parte del programa de investigacion VERTEX (No. 3), Lewitus &
Broenkow (1985) reportaron las variaciones espaciales en la distribucién de
propiedades fisicas (incluyendo transmision de la luz) y de pigmentos fotosintéticos en
el Pacifico frente a Meéxico durante octubre y noviembre. En sus resultados
encontraron tres maximos prominentes en la sefial de fluorescencia de clorofila-a. El
primero asociado a la base de la nutriclina, como es comun en el océano global. El
segundo asociado al minimo de oxigeno y de nitritos, a una profundidad promedio de
116 m, geograficamente limitado por el paralelo 19°N. El tercer maximo lo encontraron
a una profundidad entre 200-400 m profundidad, asociado al minimo de oxigeno y el
maximo en la concentracion de nitritos. Debido a la asociacion con la distribucion
vertical de nutrientes, Lewitus & Broenkow (1985) consideraron que la sefial de
clorofila-a es afectada por la presencia de organismos que puede o0 no ser
fotosintéticos, y plantearon como hipétesis que podrian ser causado entre otras cosas,
por cianobacterias. Sin embargo, dejaron planteada la pregunta de qué clase de

organismos podrian estar asociados a los maximos de fluorescencia.

Goericke et al. (2000) hicieron la identificacion de los pigmentos fotosintéticos
asociados al maximo suboxico de clorofila-a, luego de notar que era un rasgo distintivo
en las ZMO del Mar de Arabia y el Pacifico frente a México. Ademas, de los pigmentos
fotosintéticos, Goericke et al. (2000) identificaron las células del pico-fitoplancton

utilizando citometria de flujo.

En sus resultados mostraron una dominancia de la divinil clorofila-a y b,
coincidiendo con la profundidad del maximo subéxico de clorofila-a. De hecho, la
composicion pigmentaria coincidié con la que habia sido previamente descrita para
Prochlorococcus. De esta forma Goericke et al. (2000), utilizaron la citometria de flujo
para corroborar los resultados obtenidos al analizar los pigmentos. En conclusion,
estos autores demostraron por primera vez, que el maximo subdxico de clorofila-a en
las ZMO, era causado por proliferaciones casi mono-algales de Prochlorococcus

adaptados a bajas condiciones de iluminacion.

La identificacion del maximo subdxico habia sido resuelta, y pocos trabajos se

dedicaron a estudiar este rasgo en las ZMO. Cepeda-Morales et al. (2009) investigaron
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los efectos de las variaciones espaciales del limite superior del minimo oxigeno y de
la profundidad de la zona euf6tica (en este caso definida como el 0.1% de irradiancia
en superficie). Para identificar las variaciones de estas dos profundidades, los autores
plantearon la relacion entre el maximo subodxico de clorofila a y una variable llamada
AZ que representa la distancia entre el limite superior de las aguas suboxicas, y el
0.1% de irradiancia en superficie. De acuerdo con Cepeda-Morales et al. (2009)
existen dos escenarios: uno favorable para la ocurrencia del maximo suboxico de
clorofila-a (AZ positivo) y otro desfavorable (AZ negativo), tal y como se muestra en la

figura 12.

Favorable Unfavorable

Property (CHLA, 02, E;490) Property (CHLA, 02, E;490)

- 3>
Zmingyy
= AZ
& Zos ] (+) Zos
A
AZ (-)
AZ = Zl% = ZminOMZ ZminOMZ
v /l
CHLA 0, E4 490

Figura 12. Diagrama esquemético de los escenarios favorables y desfavorables para la
ocurrencia del maximo suboxico de clorofila-a. Las propiedades hidrograficas aumentan su
valor (unidades arbitrarias) de izquierda a derecha, mientras que la profundidad aumenta de
arriaba hacia abajo. A La izquierda el escenario favorable ocurre cuando la zona eufética
(sombreado amarillo) se traslapa con el limite superior de la ZMO (sombreado azul), lo que se
relaciona con un AZ positivo y condiciones de iluminacion. El escenario de la derecha
representa las condiciones desfavorables debido a que el limite superior de la ZMO es méas
profundo que la zona eufética. Es decir, no esta iluminado y AZ es negativo. Redibujado de
(Cepeda-Morales et al., 2009)
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Ademas, (Cepeda-Morales et al., 2009), observaron que el limite superior de la
ZMO era mas variable que la profundidad de la zona eufética. Sin embargo, esta
inferencia estuvo limitada al andlisis de un solo crucero oceanografico realizado en
junio 2006.

Lavin et al. (2010) demostraron que las células de Prochlorococcus asociadas
al maximo suboxico de clorofila-a pertenecen a un linaje genético distinto de los que
habian sido descritos para cianobacterias este género en otras regiones del océano.
En el mar de Arabia, el madximo subdxico de clorofila-a es un rasgo esporadico y su
posicion vertical es afectada por la propagacion de ondas de Rossby (Ravichandran
et al., 2012). Garcia-Robledo et al. (2017) encontraron que el maximo subdxico de
clorofila-a, producido por Prochlorococcus es fotosintéticamente activo, produciendo
oxigeno que es inmediatamente consumido por organismos de metabolismo aerobio
como las bacterias nitrificantes del género Nitrobacter. Es decir, que es detectable un
aumento en la concentracion de oxigeno producido por el maximo suboxico de
clorofila-a que conlleva la formacion de un ciclo criptico del oxigeno en las ZMO del

Pacifico Norte y Sur.

2.2. JUSTIFICACION Y PLANTEMIENTO DEL PROBLEMA
Los trabajos previos han demostrado que existe una asociacién entre la

ocurrencia de un maximo de clorofila-a subodxico (fluorescencia de clorofila-a), el
minimo de oxigeno (< 20 umol kg?) y la distribucién vertical de nutrientes (Anderson,
1982; Lewitus & Broenkow, 1985; Goericke et al., 2000). Este maximo subdxico de
clorofila-a es un rasgo caracteristico de las ZMO mas intensas del planeta, y en el
Pacifico Mexicano se ha reportado en casi todas las épocas del afio en diferentes
trabajos de forma separada, pero no se ha analizado de forma puntual su frecuencia

de ocurrencia a lo largo del afio.

El maximo subdxico de clorofila-a es producido por el crecimiento in-situ de
células de Prochlorococcus adaptadas a las bajas condiciones de iluminacién del limite
superior de la ZMO. La funcion de Prochlorococcus en el ecosistema es proveer
oxigeno y material organico que puede ser aprovechada por otros procariontes y

eucariontes. Sin embargo, aln se desconocen la causa de su asociacion con las bajas
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concentraciones de oxigeno y los mecanismos que modulan su ocurrencia y posicion

vertical en el Pacifico mexicano.

En el presente trabajo se estudiara el efecto de las variaciones espaciales y
temporales de la profundidad de la zona eufética (1% de irradiancia en superficie), el
minimo de oxigeno y la distribucion de nitratos sobre la ocurrencia del maximo
suboxico de clorofila-a en el Pacifico Norte. Investigar las variaciones espaciales y
temporales de la ocurrencia del maximo suboxico de clorofila-a y su relacion con las
condiciones oceanogréficas de la ZMO, permitié obtener evidencia de los mecanismos
mas relevantes que controlan la formacion y mantenimiento de este rasgo. Ademas,
permite plantear escenarios hipotéticos sobre su distribucion espacio-temporal en el

noroeste de México y a nivel global.

El capitulo 1 evalua la ocurrencia del maximo subdxico en el Pacifico frente a
México principalmente como resultado en la variacion de la distribucion vertical de
oxigeno y penetracion de la luz. El capitulo 2 extiende el andlisis a otras regiones del
Pacifico norte, usando los datos de sensores autbnomos y se evaluara el efecto de las
ondas largas de Rossby. En la discusion general se plantean hipétesis acerca de la
relevancia de la distribucion de nutrientes y el posible efecto de las interacciones entre
grupos bacterianos en la ocurrencia regional y global. Esto para contrastar la hipotesis

y cumplir con los objetivos que se detallan en las siguientes secciones.

2.3. HIPOTESIS
El maximo suboxico de clorofila-a, persistird donde los procesos oceanogréaficos

mantengan iluminado el nucleo de las zonas de minimo de oxigeno, en el Pacifico
Norte y en la escala estacional. Los procesos fisicos que produzcan ventilacion de la
ZMO (cambios en la distribucion de masas de agua) inhibird su ocurrencia, mientras
gue los procesos fisicos que modifiquen la posicion de las isopichas (giros de meso-
escala y ondas largas de Rossby), tendran un impacto en su intensidad, como
resultado de variaciones en la distribucion vertical de nutrientes y de luz, de acuerdo
con la TSWS.
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2.4. OBJETIVOS

2.4.1. Objetivo general
Calcular la frecuencia de ocurrencia del maximo subdxico de fluorescencia de

clorofila-a para asociarlo con los procesos oceanograficos de baja frecuencia (escala
estacional) que afectan la posicion de la zona de minimo de oxigeno y las condiciones
de iluminacion en el Pacifico tropical nororiental. Adicionalmente, determinar si las
condiciones oceanograficas del Pacifico nororiental pueden encontrarse en otras

regiones del océano global.

2.4.2. Objetivos especificos
1. Determinar si el maximo subodxico de clorofila-a es persistente en tiempo y

cobertura dentro de la ZMO del Pacifico mexicano.

2. Evaluar la persistencia del maximo suboxico de clorofila-a en otras regiones del
Pacifico norte.

3. Demostrar el efecto producido por ondas largas de Rossby de periodo anual

sobre la distribucion vertical de clorofila-a.

4. Identificar las regiones de los océanos con condiciones favorables para el

desarrollo y mantenimiento del maximo suboxico de clorofila-a.

5. Deducir las implicaciones de las variaciones espaciales y temporales del
maximo subodxico de clorofila-a en los ecosistemas de las zonas de minimo de

oxigeno.
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2.5. AREA DE ESTUDIO
En este trabajo se estudia la distribucion vertical de fluorescencia de clorofila-a

y oxigeno en algunas localidades del Pacifico Norte (Figura 13), que permiten tener
una idea generalizada de la distribucién de propiedades en la cuenca. Una revision
extensiva sobre los forzamientos atmosféricos, hidrografia, circulacion y produccion
primaria se puede encontrar en las compilaciones bibliograficas (Amador et al., 2006;

Fiedler & Talley, 2006; Kessler, 2006; Pennington et al., 2006).

-120° -100°

Figura 13. Ubicacién espacial de las zonas con mediciones de clorofila-a y oxigeno disuelto
utilizadas en este trabajo. En colores y con contornos se muestra la profundidad del limite
superior de la Zona de Minimo de Oxigeno (ver escala inserta). Las localidades muestreadas
se indican con puntos anaranjados. En el Pacifico frente a México, consisti6é de 1161 perfiles
oceanograficos obtenidos mediante lances de CTD, mientras que, en el océano abierto al
oeste de 110°W, las mediciones se realizaron con un perfilador biogeoquimico del programa
Argo (http://www.argo.ucsd.edu/), lanzado cerca del atolon de Clipperton (posicion de
lanzamiento indicada con una cruz).

El area de estudio se encuentra dentro de la region tropical donde la cantidad
radiacion solar tiene sus maximos globales, el ciclo anual presenta bajas amplitudes y
los ciclos diarios de luz exceden al ciclo estacional (Amador et al., 2006). No obstante,
en escala regional la radiacion entrante de onda corta no tiene una distribucion

homogénea y tiene sus maximos cerca de las costas del sur de México hasta la parte
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norte de Costa Rica (Figura 1 de Amador et al., 2006). Este patrén en la radiacion solar
tiene implicaciones en la distribucion de temperatura superficial del mar, siendo un
factor importante en la formacién de la piscina de aguas calidas del Pacifico Este (TSM
> 28.5°C; Wang & Enfield, 2001)

Los vientos en el Pacifico tropical son predominantemente zonales al oeste de
140°W, mientras que, al este la componente meridional se vuelve mas importante
(Amador et al., 2006). Ademas, cerca de la costa centroamericana y del sur de México,
el viento es dominado por el efecto de los chorros de viento (Tehuanos) que soplan a
través de los pasos de las cadenas montafiosas cuya influencia alcanza hasta 500 km
hacia afuera de la costa. De esta forma, el viento tiene una influencia fundamental para
explicar las variaciones de la termoclina, los gradientes de presion y las corrientes

ocedanicas (Amador et al., 2006; Kessler, 2006).

La picnoclina en el Pacifico tropical es sumamente intensa y somera (<80 m),
afectada principalmente por las variaciones de temperatura y es reforzada por los
cambios verticales en la salinidad (Fiedler & Talley, 2006). En la escala estacional la
picnoclina/termoclina tiene movimientos verticales que resultan de la propagacién de
ondas planetarias producidas por el rotacional del esfuerzo del viento, y por lo tanto la
fase y la amplitud de las oscilaciones de la picnoclina/termoclina varian

geograficamente (Kessler, 1990; Kessler, 2006); ver seccion 2.2.4.

El Pacifico tropical nororiental esta localizado en una region donde la corriente
del giro subtropical del Pacifico norte se desvia hacia al oeste. Ademas, se encuentra
inmerso en el sistema de corrientes ecuatoriales y la presencia de las corrientes
costeras tiene una influencia notable en la circulacion local (Godinez et al., 2010;
Kessler, 2006; Wyrtki, 1965). Ademas, de estas generalidades de la circulacion, el
Pacifico nororiental es afectado por la contracorriente ecuatorial del norte, la sub-
corriente ecuatorial y la presencia de chorros zonales alternados hacia el este y el

oeste (Margolskee et al., 2019).

Estos sistemas de corriente zonal tienen un impacto sobre la distribucion del
oxigeno en la superficie y en el interior del océano, debido a que son fuentes de aguas

oxigenadas que ingresan al Pacifico nororiental (Margolskee et al., 2019; Stramma et
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al., 2010). La subcorriente ecuatorial transporta aguas con alto contenido de oxigeno
que explican la region donde las ZMO del Pacifico Norte y Sur tienden a dividirse. En
la sub-superficie (200-400) y al norte del ecuador, los chorros de corriente zonal
ventilan la ZMO y estan relacionados con la ocurrencia de maximos secundarios en la

concentracion de oxigeno (Stramma et al., 2010; Margolskee et al., 2019).

Finalmente, el Pacifico tropical nororiental se caracteriza por mantener la ZMO
mas extensa del planeta (Paulmier & Ruiz-Pino, 2009) con concentraciones de oxigeno
por debajo de los limites de deteccion en profundidades menores a los 100 m (Figura
13; Tiano et al., 2014). Al igual que otras ZMO, su extension y cambios temporales,
son sensibles a cambios en la estructura de la comunidad microbiana, estequiometria
de la materia organica y la profundidad a la que ocurre la re-mineralizacion de la

materia organica.
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3. CAPITULO 1: PERSISTENCIA DEL MAXIMO SUBOXICO DE CLOROFILA EN
EL PACIFICO MEXICANO

3.1. INTRODUCCION
En la ZMO del Pacifico tropical frente a México el maximo subéxico de clorofila-

a ha sido observado a profundidades entre 85—-115 m, donde la irradiancia (PAR) varia
de 2-5 pmol Q m? s (Garcia-Robledo et al., 2017). Esta irradiancia fue suficiente para
permitir el crecimiento de cepas de Prochlorococcus adaptadas a bajas condiciones
de iluminacién en experimentos de laboratorio (Moore & Chisholm, 1999). Por lo tanto,
la luz tiene una funcién reguladora. Cepeda-Morales et al. (2009), consideraron la
distancia entre la zona eufética y el limite superior del nicleo de la ZMO, para
identificar las regiones con condiciones favorables para el desarrollo del maximo
suboxico de clorofila-a. Ellos utilizaron datos unicamente obtenidos durante un crucero
realizado en junio de 2006 encontrando que AZ fue afectado principalmente por las
variaciones del limite superior de la ZMO. Por otro lado, la profundidad de la zona
eufotica fue espacialmente homogénea durante ese crucero.

El estudio de Cepeda-Morales et al. (2009) considerd las variaciones espaciales
en un solo crucero, pero no era posible evaluar los cambios temporales de AZ y sus
variables asociadas. El presente trabajo evalia como los cambios en la profundidad
de la zona eufética y del limite superior de la ZMO influencian la distribucion del
maximo subodxico en el Pacifico central frente a México que forma parte de la ZMO del
Pacifico Norte. La region del Pacifico Tropical frente al Centro de México (PTCM) es
considerada una zona de transicion, debido a la convergencia de diferentes masas de
agua, extendiéndose desde la costa hasta 110°W y entre 17-23°N.

En el PTCM la distribucion del oxigeno disuelto estd asociada a la circulacion y
los cambios en distribucion de masas de agua. Cepeda-Morales et al. (2013) mostro
que la profundidad del limite superior de la ZMO, presenta cambios considerables al
norte de 20°N debido a la influencia del Agua de la Corriente de California que tiene
un contenido de oxigeno disuelto relativamente alto. Ademds, al sur de 20°N la
variacion del limite superior de la ZMO es menos pronunciado debido a que la
Corriente de California tiene menor influencia y al mismo tiempo, la Corriente Costera

Mexicana transporta aguas con bajo contenido de oxigeno desde el sur.
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Considerando que la presencia del maximo suboxico de clorofila-a ha sido
reportado donde el limite superior de la ZMO alcanza la zona eufética, se considera
como hipotesis que sera persistente donde las estas condiciones se mantengan a lo

largo de un ciclo estacional en el Pacifico Mexicano.

3.2. OBJETIVO
Determinar si el maximo subdéxico de clorofila-a es persistente dentro de la Zona

de Minimo de Oxigeno del Pacifico mexicano y las condiciones que lo promueven.

3.3. MATERIAL Y METODO
En este estudio se utilizaron datos oceanograficos registrados durantel3

cruceros oceanograficos (2003-2016; ver Figura 13), incluyendo un total de 1161
perfiles de temperatura, salinidad, clorofila-a y oxigeno disuelto, medidos con un CTD
Seabird 911 plus con una unidad en cubierta y con frecuencia de muestreo de 24 Hz.
La concentracién de oxigeno disuelto en todos los cruceros se determiné a través del
sensor polarigrafico SBE-43 que tiene una exactitud inicial del 2% de saturacion.

Los datos del CTD fueron procesados de acuerdo con las recomendaciones del
fabricante y todos los perfiles considerados fueron obtenidos con una resolucion
vertical de 1 m, tuvieron una profundad > 100 m y < 45% de datos no validos (NaNs)
en la sefal de clorofila-a. La temperatura in-situ, salinidad practica y las coordenadas
geograficas fueron utilizadas para calcular las propiedades termodindmicas de
acuerdo con la ecuacion de estado TEOS-10. De esta forma la temperatura
conservativa y la salinidad absoluta fueron utilizadas en diagramas TS, donde se
identificaron las masas de agua de acuerdo a la clasificacion de Portela et al. (2016) y
presentadas en la Figura 14.

El limite superior de la ZMO fue definido por la posicién de la oxipleta de los 20
umol kg, que es un umbral confiable considerando la incertidumbre y limites de
deteccién de los métodos de determinacién oxigeno en el agua de mar (Paulmier &
Ruiz-Pino, 2009).
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Figura 14. Esquema de la circulacion general y diagramas TS de la zona de estudio por
trimestre. A laizquierda (a-d) se delimita el Pacifico Tropical frente al Centro de México (TPCM)
con la linea punteada. También se indica el Golfo de California (GoCa) y Cabo Corrientes
(CC). Las flechas representan la direccion y extension de las principales corrientes
superficiales que afectan la region, como la Corriente Costera Mexicana (MCC). Las extension
de las corrientes se obtuvo de (Kurczyn et al., 2012). (e-h) temperatura absoluta y salinidad
conservativa que define las masas de agua de acuerdo con Portela et al. (2016). Se indica el
Agua Tropical Superficial (TSW?), agua Sub-tropical Sub-superficial (StSsW), agua de la

% Las abreviaturas de las masas de agua mantienen sus siglas en inglés.
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Corriente de California (CCW), Agua del Golfo de California (GCW) y el agua intermedia del
Pacifico (PIW).

3.3.1. Pre-procesado de la sefial de clorofila-a y clasificacion de perfiles

El ruido electronico en la sefial de los fluorimetros fue removido siguiendo un
enfoque similar al descrito por Schmechtig et al. (2014). Especificamente, a lo largo de
un perfil se obtienen los residuos (RES) entre un valor central (V3) y la media de cinco
puntos adyacentes (V1, V2, V4, V5), como se indica en la ecuacion 3. El proceso es
reiterativo y de los residuos obtenidos se calculan el percentil 10 y 90. Todos los
valores con residuos mayores a dos veces el percentil 90, o menores que dos veces

el percentil 10, son considerados como datos erréneos y son removidos.

RES =V3 —median(V1,V2,V3,V4,V5) Ec.3

Posteriormente, los datos son suavizados con un filtro de Butterworth, siguiendo
las recomendaciones de Roberts & Roberts (1978), usando un polinomio de primer
grado y una frecuencia de corte de 0.1 Hz. Como un ultimo paso la sefial es
normalizada cémo lo indican Sauzede et al. (2015) y de acuerdo con la ecuacion 4.
Después de este proceso la fluorescencia de clorofila-a solo puede tener valores entre
0-1 y permite la comparacion de la forma de perfiles obtenidos por diferentes

instrumentos calibrados o sin calibrar (Sauzede et al., 2015).

fluo(z)-min(fluo) Ec. 4

max(fluo)-min(fluo)

Fluoporm(z) =

Fluo, - €S la fluorescencia de clorofila-a normalizada a una profundidad dada (z), fluo
es el valor de fluorescencia de clorofila-a registrado por el instrumento y usando la
calibracion del fabricante, min y max(fluo) son el valor minimo y maximo de
fluorescencia de clorofila-a dentro de un perfil particular.

Finalmente, los perfiles pre-procesados fueron clasificados en dos categorias
mutuamente excluyentes: (i) perfiles con el maximo suboxico (SFMO) cuando al menos

un maximo de clorofila ocurrié dentro de aguas suboéxicas (< 20 pmol kg?) v (ii) otros
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maximos (OTROS-CM) que incluyen perfiles sin el méximo de clorofila-a en aguas
suboxicas (Figura 15).
Fluorescencia Cl-a [norm.]
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Figura 15. Ejemplos de cuatro perfiles de fluorescencia de clorofila-a y oxigeno disuelto
obtenidos en el area de estudio. En los perfiles de fluorescencia de clorofila-a (linea verde) se
indica cuales se consideran como maximos subodxicos. La distribucion vertical del oxigeno
disuelto (linea azul) se utilizé para definir la porcién de la columna con aguas suboxicas (< 20
umol kg?), representadas por el sombreado gris. El limite superior de las aguas subdxicas o
de la Zona de Minimo de Oxigeno esta representada por la linea negra horizontal.

La clasificacion se basa en la ocurrencia de maximos de clorofila-a y su relacion
con la distribucion de oxigeno disuelto, pero es necesaria una definicién de lo que se
considera como un maximo de clorofila. Todos los puntos que sean representen un
maximo local respecto a sus vecinos y con un valor > 0.1 unidades normalizadas de
clorofila, fueron consideradas como maximos a través de una inspeccion visual de

cada perfil (Figura 15).
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3.3.2. Condiciones fisicas y quimicas en el maximo subdxico
Para describir las condiciones ambientales en las cuales ocurre el maximo

suboxico de clorofila-a se registrd la temperatura, salinidad concentracion de oxigeno
disuelto y la profundidad de cada maximo suboxico de clorofila-a. Ademas, a través de
datos de satélite se estimo la profundidad a la cual la irradiancia alcanza el 1% de su
valor en superficie. La asociacion entre la profundidad del maximo subdxico y la
profundidad del limite superior de la ZMO (20 umol kg?) fue evaluada usando el
coeficiente de correlacion de Pearson.

La estimacion de las condiciones de iluminacion (profundidad del 1% de
irradiancia en superficie) a través de mediciones satelitales, fue utilizada debido a la
ausencia de mediciones in-situ. Para esto se utilizaron pases satelitales en nivel L1
obtenidos por sensor MODIS en Aqua, descargados del sitio web del grupo de
procesamiento de oceanografia biolégica de la NASA y a través del buscador L1/L2.
Los datos fueron procesados en SeaDAS version 7.5.3, usando las opciones por
defecto (incluyendo correcciones atmosféricas).

La resolucién espacial de los datos fue de 1x1 Km. Posteriormente los datos
fueron agrupados temporalmente durante la duracién de cada crucero (7-16 dias). La
profundidad del 1% de irradiancia se obtuvo siguiendo el enfoque de Lee et al. (2007),
gue utiliza un algoritmo semi-analitico. Los resultados de este algoritmo se consideran
aplicables a aguas caso | y 6pticamente complejas (para una descripciéon detallada ver
Lee et al., 2007).

Debe considerarse que el algoritmo de Lee et al. (2007) determina la
profundidad a la cual la irradiancia (PAR) en superficie alcanza un 1% de su valor, lo
que en sentido estricto no es un simil de la profundidad de la zona euf6tica (para una
discusion del término ver Banse, 2004; Cullen, 2015). Sin embargo, en este trabajo el
1% de irradiancia (Zi») se consideré como un proxy de la maxima profundidad a la
cual podria haber suficiente luz para producir fotosintesis. En este sentido se calculd
la distancia entre Zi% y el limite superior de la ZMO (Zminzmo) como fue definido en

Cepeda-Morales et al. (2009) y se especifica en la ecuaciéon 5.
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AZ = Zl% - ZminOMZ EC 5

Definido de esta forma, los valores negativos de AZ ocurren cuando el limite superior
de la zona de minimo de oxigeno se aleja de la capa iluminada, es decir no habria
condiciones favorables para la fotosintesis. Por otro lado, los valores positivos
indicaran que el limite superior del minimo de oxigeno se encuentra iluminado y podria
estimular la actividad fotosintética.

En este sentido, se grafico en un diagrama de dispersién la clorofila integrada
del méaximo suboxico versus AZ, Con la finalidad de establecer un valor umbral al cual
se promueve la ocurrencia del maximo suboxico de clorofila-a. La clorofila-a integrada
se estimo en el rango de profundidad entre el limite superior del minimo de oxigeno y
300 m. En este paso se considero la sefial de clorofila-a obtenida por los fluorimetros
usando la calibracion de fabrica.

3.3.3. Andlisis espacial de datos
Dado que la ZMO presenta mayores variaciones estacionales al norte de 21°N

y se considera relativamente estable al sur de esa latitud (Cepeda-Morales et al.,
2013), se dividi6 el area de estudio en dos regiones: (i) norte y (ii) sur de 21°N. En
cada region los perfiles de clorofila-a fueron clasificados en categorias mutuamente
excluyentes: perfiles con el maximo subdxico (SFMO) o sin él (OTROS-CM). En este
sentido la presencia o ausencia del maximo suboxico puede ser considerado como un
experimento Bernoulli, en el cual existen solo dos posibles estados: estar presente (1)
o ausente (0). Ademas, permite estimador la frecuencia relativa o porcentaje de
ocurrencia del maximo suboxico por unidad de area.

Por ultimo, también es posible construir una tabla de contingencia de 2 x 2
considerando la presencia del maximo sub6xico como éxito y su ausencia como
fracaso. Para analizar las diferencias en las proporciones de éxito entre las regiones
al norte y sur de 21°N, se utilizd6 una prueba de Barnarnd considerando los datos
presentados en la Tabla 4 y usando el paquete Barnard en R 3.4.3 (Barnard, 1947,
1945; R Core Team, 2017). La prueba de Barnard es robusta para analizar tablas de

contingencia.
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Para analizar la variabilidad espaciales y temporales de la ocurrencia del
méaximo suboxico de clorofila-a, los datos fueron agregados para considerar la
heterogeneidad en la distribucién de los perfiles oceanogréaficos. Los perfiles fueron
agrupados en una rejilla regular de 1°x1°. Esta resolucién permitié tener el mayor
namero de celdas con mas de 3 perfiles dentro de cada una. Ademas, por los datos
fueron agrupados por trimestre (Ene-Mar, Abr-Jun, Jul-Sep, Oct-Dic). En cada celda
de la rejilla regular y para cada trimestre la ocurrencia del maximo subdxico fue

calculada de la siguiente manera:

SFMOycc = Nspmo/Nrorar Ec. 6.

donde Nsrmo representa el nimero de perfiles que tuvieron al menos un maximo de
clorofila-a en aguas suboxicas (referido como SFMO), y NtotaL €s el niUmero total de
perfiles en cada celda. Solo las celdas con al menos tres perfiles fueron consideradas
para calcular la ocurrencia del SFMO. Ademas, la mediana de Zi», Zminzvo y la
clorofila-a integrada, fue calculada para cada celda.

Tabla 4. Numero de perfiles correspondientes a cada una de las clases definidas en este
trabajo. Las dos clases son los perfiles con al menos un maximo en aguas subdéxicos (SFMO)

y perfiles sin maximos en aguas subodxicas (OTROS). Se muestra la clasificacion considerando
toda el area de estudio y segregada al norte y sur de 21°N.

CATEGORIA Norte y Sur Norte Sur
SFMO 497 (42.8) 49 (10.1) 448 (66.2)
OTROS 664 (57.2) 435 (89.9) 229 (33.8)

Para identificar los mecanismos que controlan la ocurrencia del maximo
subodxico, se evalud su variabilidad temporal, junto con la de Zi%, Zminzmo y el ciclo
solar. El ciclo solar fue determinado a través del modelo SOLPOS, que estima la

irradiancia que alcanza una superficie en una localidad en el planeta en un momento
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asumiendo condiciones de cielo despejado (Mignot et al., 2018). Finalmente la
concentracion de nitratos fue estimada a través de relaciones empiricas con la
temperatura, salinidad, oxigeno disuelto, fecha y localidad, usando el algoritmo de
redes neuronales CANYON (Sauzede et al., 2017).

3.4. RESULTADOS
Todos los perfiles fueron clasificados como se indica en la Figura 15. Ejemplos

de cuatro perfiles de fluorescencia de clorofila-a y oxigeno disuelto obtenidos en el
area de estudio. En los perfiles de fluorescencia de clorofila-a (linea verde) se indica
cuales se consideran como maximos subodxicos. La distribucion vertical del oxigeno
disuelto (linea azul) se utilizé para definir la porcion de la columna con aguas subodxicas
(< 20 umol kg-1), representadas por el sombreado gris. El limite superior de las aguas
suboxicas o de la Zona de Minimo de Oxigeno esta representada por la linea negra
horizontal. El 42.8% de los 1161 perfiles analizados fueron clasificados como SFMO y
el 57.2% como OTROS-CM (Tabla 4). Esto indica que los perfiles SFMO no son
dominantes pero su representacién no es nada despreciable. Los perfiles SFMO
presentaron un patron espacial: al norte de 21°N dominaron los perfiles clasificados
como OTROS-CM, mientras que al sur los perfiles SFMO fueron la clase que
prevalecio (Tabla 4). Las diferencias en la proporcion de perfiles SFMO entre regiones

fue estadisticamente significativa (Barnard test score = 19.0, valor-p <0.05).

3..4.1. Caracteristicas del maximo subdxico de clorofila-a
El maximo suboxico de clorofila-a, en promedio, present6 una clorofila integrada

de 19.63 + 9.36 mg m~ (Figura 16a; media + desviacion tipica) y se encontrd a una
profundidad de 107 + 21 m (Figura 16c). El maximo suboOxico estuvo asociado a un
intervalo de anomalia de densidad potencial entre 25.1-26.4 kg m=(oy = 25.94 + 0.16
kg m3; Figura 16a), que corresponde con una salinidad de 34.93 + 0.03 g kg' y
temperatura de 14.3 £ 0.7 °C (Figura 16b). El maximo subdxico de clorofila-a en el
contexto biogeoquimico, estuvo asociado al limite superior de la ZMO gue se encontré
a una profundidad de 74.78 £ 17.76 m. Por otro lado, el 1% de irradiancia fue de 74.14
+ 20.03 m (Figura 16c y d), y variando entre un minimo de 7.31 hasta los 150.31 m al
considerar todos los perfiles analizados (Tabla 5).

50



La profundidad del maximo subdxico de clorofila-a estuvo correlacionada de
forma significativa con la profundidad de la ZMO (r = 0.74, n=497, p <0.05; Figura 16c).
Ademas, la concentracion de oxigeno disuelto a la que se encontrd el maximo suboxico
de clorofila-a, presenté una moda estadistica por debajo de los 10 umol kg?, que es la
mitad de la concentracion utilizada para definir el limite superior de la ZMO.

Adicionalmente, se encontré que el maximo subdxico de cl-a estuvo 36.6 +14.3 m por

debajo del limite superior de la ZMO.
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Figura 16. Histogramas bi-variados mostrando las condiciones fisicas y biogeoquimicas del
maximo suboéxico de clorofila-a. El sombreado azul representa el estimado de densidad kernel.
Entre mas oscuro el color, mayor fue la cantidad de datos en relacion a las caracteristicas
consideradas. (a) clorofila-a integrada en el intervalo de profundidad entre el limite superior del
minimo de oxigeno y 300 m, vs la anomalia de densidad del agua de mar. (b) Propiedades
fisicas en las que se encontré6 el maximo subéxico de clorofila-a. (c) relacién entre la
profundidad del maximo subdxico de clorofila-a y la profundidad del limite superior del minimo
de oxigeno. Ademas, se indica la recta de mejor ajuste, su ecuacion y el coeficiente de
correlacion de Pearson. (d) la frecuencia de densidad considerando la profundidad a la cual la
irradiancia alcanza un 1% de su valor en superficie (estimado por sensores satelitales) y la
profundidad del limite superior del minimo de oxigeno. Se representa la linea de identidad.
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Tabla 5. Variacion trimestral de la profundidad a la cual la irradiancia PAR alcanza 1%
de su valor en superficie (Z1%) y el limite superior de la Zona de Minimo de Oxigeno
(Zminzmo) en el area de estudio.

Ziy [M] Zminzmo [m]

Trimestre| Media (x SD) Min Max Media (£ SD) Min Max

Ene-Mar |63.73 +19.31 1553 103.01 |100.02+32.81 40.23 167.91
Abr-Jun |78.55+21.71 7.31 150.31 (120.83+70.74 49.72 334.44
Jul-Sep |83.26 + 13.87 33.61 11341 |110.11+54.38 64.35 115.00

Oct-Dic |65.65 +13.18 34.66 92.11 [108.46 +37.61 44.17 121.00

Al comparar la clorofila-a integrada con la distribucion de oxigeno disuelto y luz
usando el AZ se encontré que la clorofila integrada aumento a partir de que Zi% estuvo
a una distancia de 25 m por encima del Zminzmo. Una distancia mayor a 25 m entre
Ziw Yy Zminzmo estuvo asociada con una disminucion en la clorofila integrada. Esta
relacion no fue lineal y presentd una gran dispersion estadistica que no fue homogénea
(Figura 17).
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Figura 17. Diagrama de dispersién de AZ y la clorofila integrada. Note que la mayoria de
observaciones con clorofila integrada mayor a 10 mg m, se encuentran a partir de un valor

de AZ > -25 m (linea vertical). Valores negativos indican condiciones desfavorables y los
positivos favorables, para la ocurrencia del maximo subéxico de clorofila-a

3.4.2. Patrones espaciales y temporales
Primero se evaluaran los cambios en los factores que podrian controlar la

ocurrencia del maximo suboxico de clorofila-a. Estos factores son la profundidad del
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limite superior de la Zona de Minimo de Oxigeno (Zminzwmo), la profundidad a la cual la
irradiancia alcanza el 1% de su valor en superficie y la diferencia entre estas dos
profundidades, aqui abreviada como Az.

Zminzmo presento variaciones entre estaciones del afio, pero mostré un patrén
espacial consistente (Figura 18 a-d). Zminzmo generalmente fue més profunda (>100
m) al norte de Cabo Corrientes, incluyendo la regién del Golfo de Californiay las zonas
adyacentes a la peninsula de Baja California. Al sur de Cabo Corrientes o 21°N,
Zminomz fue mas somera (<100 m), y tuvo una tendencia a disminuir en profundidad
desde el océano hacia la costa.

El limite entre las regiones donde Zminzmo fue somero o profundo, se extiende
hacia el norte durante abr—jun alcanzando ~24°N dentro del Golfo de California. Por
otro lado, este limite se desplaz6 hacia el sur de oct—dic manteniéndose cerca de los
19°N frente a Cabo Corrientes. Un patrén similar se observé en Ziw, que fue mas
somera cerca de la costa, profundizandose hacia el océano abierto, con cambios
estacionales considerables dentro del Golfo de California (Figura 18 e-h).

La variabilidad espacial y temporal de AZ (ecuacién 5) esta relacionada con los
cambios observados en Zminzvo and Zi%. La Figura 19 muestra que el limite superior
de la zona de minimo de oxigeno y la zona eufética se mantuvieron cerca o0 se
traslaparon, principalmente al sur de 21°N. Aunque esta condicion también se observé
mas al norte durante abril-junio, en algunas celdas aisladas, cerca de los 22°N en la
entrada del Golfo de California (Figura 19).

Estos patrones espaciales, y en especial el de Az, estan asociados con la
ocurrencia del maximo subodxico de clorofila-a. Asi, las mayores ocurrencias
coincidieron con la zona de menor distancia entre Zminzvo y Ziw (< 25 m de
separacién), como se muestra en la figura 19 (e-h). En este sentido, la region al norte
de 21°N, donde la distancia fue mayor, estuvo asociada con una baja ocurrencia del
maximo subodxico de clorofila-a (9.5 + 17 4%). Al sur, donde dominan las condiciones
favorables (iluminacion de la ZMO) se encontraré una ocurrencia del maximo suboéxico

de clorofila-a més altas (67.1 £33 78%).
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Figura 18. Variacion trimestral del limite superior de la Zona de Minimo de Oxigeno (Zminzmo)
y de la profundidad donde la irradiancia alcanza 1% de su valor en superficie (Z1%). Las celdas
en blanco (ND) representan celdas con menos de 3 perfiles o sin datos.

Este patron se mantuvo en todas las estaciones del afio, aunque también se

observé heterogeneidad dentro de cada una de las regiones consideradas (norte y sur
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de 21°N; Figura 19 e-h). El patron general observado en la ocurrencia del maximo
subdxico de clorofila-a, también se observo en la clorofila integrada (Figura 19 i-). Para
tener una mejor apreciacion de las variaciones temporales por region, se graficaron
diagramas de cajas y bigotes que muestran la mediana de la ocurrencia al sur de 21°N,
fue mayor al 50% en todos los trimestres (Figura 20a). A pesar de esto hubo algunas
variaciones estacionales, con las mayores ocurrencias entre enero a septiembre, y una
disminucién notable en octubre a diciembre, en la region al sur de 21°N (Figura 18 y
11a). Un patrén similar fue observado en la clorofila integrada (Figura 19 i-I).

Dos puntos mas deben ser considerados para finalizar esta seccion. El primero
es que es notable la variabilidad de la ocurrencia del maximo subdxico dentro de cada
trimestre (Figura 20), como un resultado de la heterogeneidad espacial (diferencias
entre celdas en Figura 19 e-l). El segundo punto es la variacion en la concentracion de
nitratos, estimada por CANYON (Tabla 6). Los valores de la mediana de la
concentracion de nitratos oscilaron entre 33.98 durante enero-marzo, a 30.10 pmol kg
! durante octubre-diciembre. Los valores minimos permanecieron por encima de los

25 pumol kg en todos los trimestres (Tabla 6).

3.5. DISCUSION
Los resultados de este trabajo muestran que el maximo subdxico de clorofila-a

persiste en una region especifica de la Zona de Minimo de Oxigeno del PTCM,
especificamente al sur de 21°N. En esta seccién se discuten algunos mecanismos que
podrian controlar la persistencia en esa region geogréfica, incluyendo los cambios en
la distribucion de masas de agua, la profundidad del minimo de oxigeno, limitacién por

nutrientes y cambios en la penetracion de la luz (Ziw).
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Figura 19. Variabilidad trimestral del maximo subdxico de clorofila-a y las variables
asociadas. (a-d) Muestra los cambios en la distancia (AZ) entre la profundidad donde se
alcanza 1% de la irradiancia en superficie y la profundidad del limite superior de la zona de
minimo de oxigeno. (e-h) Ocurrencia del méaximo suboxico de clorofila-a y la clorofila
integrada (i-1). Las celdas en blanco (ND) representan celdas con menos de tres perfiles o sin
datos.
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El méximo suboxico de clorofila-a ocurrié bajo condiciones oceanogréficas
especificas, asociado con la isopicna de 26 kg m=2 (Figura 16b), que corresponde con
el agua Sub-superficial Sub-tropical (StSsW por sus siglas en inglés; Figura 14). Esta
masa de agua presenta su mayor proporcion en los niveles de profundidad entre 75-
400 m en el Pacifico tropical frente a México (Portela etal.,, 2016). Cambios
estacionales en la circulacion horizontal, afectan principalmente la distribucion de
aguas menos densas como el agua de la Corriente de California, el agua del Golfo de
California o el agua Tropical Superficial, que se ubican en niveles superiores de la
columna de agua y sobre la masa de agua StSsW.

Ademas de los cambios en la circulacion horizontal, otros procesos podrian
modificar la distribucion de masas de agua en la columna. Por ejemplo, la surgencia
costera puede transportar aguas de la masa StSsW hacia la superficie. Sin embargo,
la surgencia costera forzada por la accion del viento, solo podria actuar en un area <
50 km desde la costa, de acuerdo con la estimacion del radio de deformaciéon de
Rossby local. De los perfiles analizados solo un pequefio porcentaje se encuentra a
distancia < 50 km desde la costa. Por estas razones no se considera a la surgencia
costera sea un factor relevante para explicar la ocurrencia y las variaciones temporales
del maximo suboxico de clorofila-a. Procesos de meso-escala o sub-mesoescala,
como los remolinos, frentes y filamentos, también pueden influenciar la distribucién de
propiedades, introduciendo variaciones locales. Estos procesos podrian estar
relacionados con la heterogeneidad espacial reportada en la ocurrencia del maximo
subdxico de clorofila-a, pero su andlisis esta fuera del alcance del presente trabajo y
debe ser explorados en el futuro.

Basados en lo anterior, es posible considerar a la StSsSW como una masa de
agua estable, con un bajo contenido de oxigeno en donde ocurre de manera
persistente el maximo suboxico de clorofila-a. Por esto se considera que las bajas
concentraciones de oxigeno son un factor promotor del maximo suboxico de clorofila-
a, que es apoyado por la asociaciéon estadistica entre Zminzwvo y la profundidad de este
maximo de clorofila-a (Figura 16c¢). Ademas, el maximo subdxico se encontrd, en

términos generales, en concentraciones menores a los 10 umol kg.
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Las condiciones de suboxia podrian estar relacionadas con un ambiente en el
gue ocurre un intenso reciclado de nutrientes, como se ha reportado en la nutriclina de
otras ZMO, y que de hecho intensifican la nutriclina (Lam et al., 2009; Paulmier et al.,
2011; Kalvelage et al., 2013). Es decir, que el maximo suboxico de cl-a podria formar
parte de una comunidad bacteriana con asociaciones estrechas entre los diferentes
taxa de procariontes que la conforman, y en donde las bajas concentraciones de
oxigeno tienen un papel central en la regulacion de la presencia o ausencia de los
organismos. El papel clave del oxigeno en la ocurrencia del maximo suboxico, fue
previamente reportada como un factor que podria regular el pastoreo, al limitar la
distribucion de organismos con metabolismo aerobio (Goericke et al., 2000).

La distribucion de la luz es relevante en el ecosistema asociado al limite superior
de la zona de minimo de oxigeno, porque puede regular el crecimiento de los
organismos fotosintéticos asociados al maximo subdxico de clorofila-a. Esto se puede
argumentar considerando que la clorofila integrada se incrementa donde el limite
superior de la ZMO intersecta a Z1% (valores positivos de delta-z; ver Figura 20), o al
menos permanece a una distancia < 25 m. Esta distancia < 25 m puede ser
considerada como el umbral por encima del cual se favorece la ocurrencia del maximo
subdxico de clorofila-a (Figura 17). Sin embargo, debe considerarse que este es un
proxy de iluminacion de la Zona de Minimo de Oxigeno, y esta basado en estimar la
profundidad a la cual la luz (PAR) se extingue a un 1% de su valor en superficie.

En este sentido se debe considerar que el maximo subdxico de clorofila se ha
reportado a profundidades donde la irradiancia PAR oscila entre 0.2-2% de su valor en
superficie (Goericke et al., 2000). Por lo tanto, Z1% podria subestimar la profundidad
de la capa donde puede ocurrir la fotosintesis. Aun por debajo del 1% de irradiancia
en superficie, se puede esperar el crecimiento de linajes de Prochlorococcus
adaptados a bajas condiciones de iluminacion.

Debido a la falta de datos de irradiancia in-situ, es necesario tratar con esas
limitaciones y en este caso las condiciones de iluminacién de la ZMO son evaluadas
considerando la distribucién espacio-temporal de AZ y sus variables asociadas. De
forma puntual, se puede observar que en el area de estudio la zona de minimo de

oxigeno permanece iluminada todo el afo, pero solo al sur de 21°N, que de hecho es
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el area con mayor frecuencia de ocurrencia del maximo suboxico en todos los
trimestres (Figura 20).

La persistencia del maximo suboxico de clorofila-a puede ser modificada por
diferentes mecanismos como la distribucion de masas de agua, y cambios en la
profundidad de penetracion de la luz. Los cambios en la distribucién de masas de agua
puede afectar la profundidad de Zminzmo (Cepeda-Morales et al., 2009). Pero, los
resultados del presente trabajo muestran una composicién casi permanente de la
masa de agua sub-superficial y una Zminzmo con cambios no significativos, tal y como
se observa en la Figura 20b y se corrobora con una prueba de Welch’s al 95% de
confianza (F=1.70; valor-p=0.16). Asi, Zminzmo presenta menores variaciones que Z1%,
gue siguid el ciclo solar tedrico (Figura 20c).

La poca variabilidad observada en Zminzwo en la escala estacional, ha sido
previamente reportada (Paulmier & Ruiz-Pino, 2009; Cepeda-Morales et al., 2013) y
resalta la estabilidad de esta capa en el Pacifico frente a México al sur de 21°N. Al
norte de esta latitud (21°N), Zminzmo presento variaciones que fueron estadisticamente
significativas (F=5.70, valor-p=0.03, a=0.05), y que coinciden con resultados previos
(Cepeda-Morales et al., 2013).
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Figura 20. Variabilidad de la ocurrencia del maximo subéxico de clorofila-a, la profundidad del
limite superior del minimo de oxigeno y de las condiciones de iluminacion. (a) Diagramas de
cajas y bigotes con los datos segregados en las dos regiones separadas por el paralelo 21°N.
Los limites superior e inferior que definen las cajas, corresponden al primer y tercer cuartil, la
linea horizontal dentro de las cajas representa la mediana y los bigotes se extiende hasta el
valor maximo o minimo, excluyendo los valores atipicos. Los valores atipicos se representan
con puntos y son todos los valores excediendo 1.5 veces el rango intercuartilico.
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Otro factor interesante de considerar es la disponibilidad de nitratos, que en
general se considera un factor limitante en el crecimiento de fitoplancton. Sin embargo,
no se espera que tenga un efecto marcado en la ocurrencia del maximo suboxico de
clorofila-a por las siguientes razones:

() el maximo subodxico de clorofila-a es producido por proliferaciones de
Prochlorococcus (Goericke et al., 2000; Lavin etal., 2010; Garcia-Robledo et al.,
2017). Estas cianobacterias estan adaptadas a las condiciones de ambientes
oligotréficos, tienen bajos requerimientos de nitrogeno y pueden asimilar diferentes
formas de nitrégeno ademas de los nitratos, tales como nitritos, amonio y urea (Biller
et al., 2014; Astorga-Elo et al., 2015; Aldunate et al., 2019).

(ii). La concentracion de nitratos asociada al maximo suboxico de clorofila-a
presenta cambios estacionales (Tabla 3), pero fue superior a los 25 pmol kg todo el
afio. Este valor es casi el doble de los ~16 umol kg que se han utilizado para definir

la nitraclina en estudios previos (Chavez et al., 1996 y sus referencias).

Tabla 6. Variacién trimestral de la concentraciéon de nitratos. Concentraciones estimadas
usando el algoritmo CANYON. Se muestra el minimo, maximo, la mediana y la desviacion
tipica (SD). Las concentraciones de nitratos estan expresadas en umol kg™.

EFM AMJ JAS OND
Min. 28.55 27.20 26.94 28.82
Max. 35.13 33.25 31.09 31.67
Mediana. 33.98 32.13 30.95 30.10
SD 0.65 0.89 0.83 0.67

Se espera que el maximo subdxico de clorofila-a este relacionado con
Prochlorococcus, que puede utilizar diferentes formas de nitrégeno, tiene bajos
requerimientos de este elemento y esta localizado a una profundidad donde abundan
los nitratos (Ulloa et al., 2012; Astorga-EI0 et al., 2015). Por lo que no se espera efecto
limitante por parte de las concentraciones de nitratos.

En lugar de la limitacion por nitratos, el maximo suboxico de clorofila-a
pareceestar limitado por la luz, porque se encuentra en la base de la zona eufotica
(cerca del 1% de irradiancia en superficie), y por lo tanto es suceptible a los procesos
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qgue regulan la disponibilidad de luz. Algunos procesos como las ondas largas de
Rossby causan un desplazamiento vertical de las isopicnas y puede cambiar la
posicion vertical del maximo suboxico de clorofila-a; alejandolo o acercandolo a la zona
iluminada. Por otro lado, la ocurrencia misma de otros maximos de clorofila por encima
del méximo subdxico podrian tener un efecto en la penetracion de la luz. Por ejemplo,
en el giro tropical del Pacifico norte, se ha demostrado que una intensificacion del
maximo de clorofila, produce un aumento en el coeficiente de atenuacion difusa,
generando un efecto de sombra sobre las cianobacterias distribuidos en niveles
inferiores en la columna de agua (Letelier et al., 2004).

Lo anterior se puede resumir de la siguiente manera: la distribucién de la luz es
el principal mecanismo controlando la ocurrencia del maximo subéxico de clorofila-a,
mientras que los cambios en la concentracion de nutrientes (ademas de los nitratos),
tienen un efecto secundario. Sin embargo, datos de la distribucion de macro y
micronutrientes, junto con mediciones de irradiancia son requeridos para comprender
cabalmente la evolucién estacional del maximo suboxico de clorofila-a y del
ecosistema pelagico de la Zona de Minimo de Oxigeno.

Se establece como un paradigma conceptual que la variabilidad del maximo
subdxico de clorofila-a esta mediada por los cambios en la distribucion vertical de la
irradiancia que sigue el ciclo solar a escala estacional. El efecto de otros procesos
como las surgencias locales y los cambios en la concentracion de nutrientes tienen un

efecto limitado.

3.6. CONCLUSIONES
La mediana de la frecuencia de ocurrencia del maximo subéxico de clorofila-a

fue mayor al 60 % en todos los trimestres al sur de 21°N, donde el limite superior de
la Zona de Minimo de Oxigeno fue somero, y permanecio cerca o intersecto la zona
eufdtica (1% de irradiancia en superficie) durante todo el afio. Estos resultados apoyan
la hipotesis de que el maximo subéxico de clorofila-a es una caracteristica persistente
en el Pacifico Tropical frente al Centro de México, porque las condiciones que lo
promueven permanecen en la escala estacional. La persistencia del maximo suboxico

de clorofila-a es un indicador de estabilidad del ecosistema.
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4. CAPITULO 2: PERSPECTIVA REGIONAL DE LA PERSISTENCIA DEL MAXIMO
SUBOXICO EN EL PACIFICO NORTE Y EL EFECTO DE LAS ONDAS LARGAS
DE ROSSBY.

4.1. INTRODUCCION
Las zonas de minimo de oxigeno mas intensas y someras del planeta se

encuentran en los océanos tropicales abarcando la parte norte del indico en el Mar de
Arabia y la Bahia de Bengala, mientras que en el Pacifico Tropical Oriental se
encuentran tanto en el hemisferio Norte (México y Centroamérica), como en el
hemisferio sur (costa de Chile y Perd). En estas regiones el oxigeno alcanza
concentraciones por debajo del rango nanomolar (Revsbech et al., 2009; Tiano et al.,

2014) por lo que son consideradas como Zonas Marinas Anéxicas (Ulloa et al., 2012).

Ademas de las concentraciones de oxigeno extremadamente bajas, estas
zonas comparten otros rasgos de relevancia para la biogeoquimica global, como la
ocurrencia de un segundo maximo en la concentracion de nitritos que coincide con una
disminucién local en los nitratos debido al proceso de desnitrificacion. Ademas, existe
un aumento en la concentracion de células bacterianas y por ultimo debemos resaltar
la ocurrencia del maximo subodxico de clorofila-a (Ulloa et al., 2012; Whitmire et al.,
2009).

En el Pacifico frente a México el maximo subdxico es persistente y algunos
mecanismos que regulan su ocurrencia fueron mencionados previamente (ver capitulo
1). Sin embargo, dada la naturaleza heterogénea de los datos, resulta dificil evaluar
con detalle las variaciones temporales. En este capitulo se extiende el analisis del
capitulo 1, considerando datos de flotadores Argo obtenidos fuera del Pacifico
mexicano, para analizar los procesos que controlan los maximos de clorofila-a de
acuerdo a la TSWS establecida por Cullen (2015).

Las nuevas observaciones confirman la persistencia del maximo subo6xico de
clorofila-a y resaltan el efecto que produce la propagacion de ondas planetarias sobre
la distribucion vertical de clorofila-a, de acuerdo con la TSWS. Ademas, estos
resultados, ayudan a esclarecer los mecanismos que controlan la produccién primaria

en el Pacifico norte y hacen evidente las diferencias en la respuesta del fitoplancton
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asociado al maximo suboxico de clorofila-a respecto a la respuesta de los maximos de

niveles superiores y en condiciones de mayor oxigenacion.

Las ondas largas de Rossby ocurren debido a la rotacion de la tierra y su
esfericidad. Se caracterizan por tener longitudes de onda >100 km y velocidades de
fase de 1 m/s hacia el oeste (Chelton & Schlax, 1996). Tipicamente producen
anomalias de ~10 cm en la superficie del mar y son reconocidas como estructuras
inclinadas en diagramas longitud-tiempo (Uz et al., 2001). Estas anomalias de la
superficie del mar estan relacionadas con cambios de la posicién de la pichoclina, que
pueden ser de decenas de metros o incluso alcanzar el orden de los 100 m (Gill, 1982b;
Chelton & Schlax, 1996). Por lo tanto, las ondas largas de Rossby modifican la
estructura de densidad en la columa de agua mientras se propagan, y causan cambios
en la distribucion vertical de otras propiedades como los nutrientes, oxigeno disuelto y
clorofila-a.

El efecto de las ondas largas de Rossby sobre la clorofila puede estar
relacionada con diferentes mecanismos que incluyen efectos puramente fisicos y
procesos fisicos que afectan a los procesos biolégicos (Killworth et al., 2004). Los
procesos fisicos son los desplazamientos mecanicos producidos por adveccion vertical
u horizontal, mientras que los procesos bioldgicos estan relacionados con la respuesta
del fitoplancton a los cambios en el flujo vertical de nutrientes y disponibilidad de la luz.
Uz et al. (2001) propusieron gque las ondas largas de Rossby son un mecanismo de
transporte de nutrientes hacia la zona eufética promoviendo el incremento en la

concentraciéon de clorofila-a.

El transporte vertical de nutrientes debido a la accion de ondas de Rossby
involucra movimientos de la isopicnas en profundidad que pueden evaluarse usando
perfiles verticales, pero las series de tiempo deben ser lo suficientemente largas como
para resolver el efecto de las ondas de Rossby en una localidad. Esta clase de
mediciones ya se ha logrado utilizando sensores en plataformas autbnomas, como se
muestra en el trabajo de Ravichandran et al. (2012), quienes estudiaron la distribucion
vertical de clorofila-a en el mar de Arabia. Los autores mostraron un movimiento

vertical de la termoclina que alcanzo los 60 m durante el verano y el otofio generando
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un aumento en la concentracion de clorofila. Mientras que en invierno y primavera la
termoclina estuvo alrededor de ~100 m y la clorofila estuvo menos concentrada. De
acuerdo con Ravichandran et al. (2012) las variaciones en la profundidad de la
termoclinay en la concentracion de clorofila, estuvieron asociadas a la propagacion de

ondas largas de Rossby detectadas por altimetria satelital.

En el Pacifico Oriental Tropical del hemisferio norte (POTN), los pasos en las
cadenas montafiosas permiten la ocurrencia de chorros de viento que permanente
afectan la costas de Panam@, Costa Rica en el Golfo de Papagayo, y el sur de México
en el itsmo de Tehuantepec (Chelton et al., 2004; Amador et al., 2006). Los vientos
producen mezcla vertical y generan remolinos de mesoescala que se propagan hacia
el océano (Willett et al., 2006). Esto demuestra que el viento es un forzamiento muy
importante para la dindmica del POTN, tanto en el océano abierto como en la costa. El
esfuerzo del rotor del viento es el principal forzamiento generador de ondas largas de
Rossby, que a su vez afectan la posicion de la termoclina en la escala estacional
(Capotondi et al., 2003; Kessler, 2006).

A pesar de la revision exhaustiva que se ha hecho de la oceanografia del
Pacifico Tropical Oriental y la caracterizacion de las ondas largas de Rossby (Kessler,
2006), la interaccion entre estas ondas y la distribucion vertical de clorofila no ha sido
investigada hasta ahora (Pennington et al., 2006). Esto es particularmente relevante
porque el POTN se caracteriza por ser la ZMO mas extensa del planeta con su nucleo
subpoxico muy cerca de la superficie, permitiendo la exista iluminacién que favorece

la ocurrencia del méaximo subéxico de clorofila-a.

No obstante, en aguas oligotroéficas tropicales los maximos de clorofila-a pueden
resultar por procesos de fotoaclimatacion. Es necesario discriminar si, los maximos
corresponden con maximos de biomasa o si solo son resultado de un proceso de
fotoaclimatacion. Esto se basa en la funcion que tiene la luz sobre la de los maximos
sub-superficiales de clorofila-a. Por ejemplo, en la TSWS, la irradiancia que alcanza la
nitraclina es el mejor indicador de flujo vertical de nutrientes (seccién 2.1.1). Ademas,
debido a que la irradiancia cambia estacionalmente a lo largo del afio, es posible que

exista un incremento en la concentracion de clorofila-a cuando la irradiancia es mas
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baja en un ciclo anual, como una adaptacién a los cambios en la intensidad de la luz
o por fotoaclimatacién. Por ultimo, es posible que los cambios en la distribucion de la
luz debido al ciclo solar, sean los responsables de los movimientos en verticales de los
maximos de clorofila-a. Es decir, que la posicion vertical de los maximos de clorofila-a
siguen la posicion de isolumas determinadas como ha sido demostrado en trabajos
previos (Letelier et al. 2004, Mignot et al. 2014). En esta seccion, se evaluara la
distribucion vertical de clorofila-a usando una combinacion de datos obtenidos por un

flotador Argo, mediciones satelitales y modelacion de ondas largas de Rossby.

4.2. OBJETIVO
Evaluar la persistencia del maximo subéxico de clorofila-a en otras regiones del

Pacifico norte y demostrar el efecto producido por ondas largas de Rossby sobre la

distribucién vertical de clorofila-a.

4.3. MATERIAL Y METODO

4.3.1. Datos del flotador ARGO
Perfiles de temperatura (ITS-90) y salinidad practica fueron usados para

calcular las propiedades del agua de mar de acuerdo con la ecuacion de estado TEOS-
10 (Mcdougall & Barker, 2017). Por consistencia con trabajo previos (Kessler 2006),
se utilizé la profundidad de la isoterma de 20°C (Z20) como un indicador de la
picnoclina, que fue comparada con el valor tedrico obtenidas por un modelo que
predice los cambios en la posicion de la termoclina debido a la propagacion de las
ondas largas de Rossby (RW-Kessler model). Ademas, a las observaciones de Z20
obtenidas por el flotador, se les ajustd el armoénico anual siguiendo el método de Ripa
(2002). La distribucion vertical de nitratos se obtuvo a partir de relaciones empiricas y
utilizando el algoritmo CANYON (Sauzéde et al., 2017). De los perfiles de nitratos
obtenidos por CANYON, se localizé la profundidad de la nitraclina (profundidad del
maximo gradiente vertical), que fue correlacionada con Z20 usando el coeficiente de

correlaciéon de Pearson.

El coeficiente Optico de retrodispersion (bbp) por particulas medido a 124° y 700
nm, y la fluorescencia de clorofila-a, fueron obtenido por las mediciones del

instrumento ECO WetLabs FLBB. Estas mediciones fueron sometidos al

66



procesamiento del Argo Data Management Team (Schmechtig et al., 2014, 2018). El
protocolo de control de calidad es especifico para cada variable (bwp y Cl-a). Las
mediciones del sensor de retrodispersion son convertidas de conteos digitales a la
funcién de volumen de retrodispersion total (8) usando los coeficientes de calibracion
del fabricante. bpp es obtenido de la relacion bop= 21X(B - Bsw). Donde ¥, es un factor
de conversién (1.14) y Bsw es la funcién del volumen de retrodispersion del agua de
mar que depende de la temperatura y la salinidad. Para la concentracion de clorofila-
a este procedimiento es un control de calidad, que incluye la eliminacion de picos
debido al ruido electronico, la correccion por inhibicion no fotoquimica y el factor de
correccion global para obtener la concentracion de clorofila-a menos sesgada al utilizar
fluorimetros WET-LABS (Roesler et al., 2017).

Finalmente, los perfiles del coeficiente dptico de retrodispersion de particulas y
clorofila-a fueron suavizados utilizando dos filtros de mediana consecutivos de cinco y
siete puntos (Briggs etal., 2011; Rembauville etal.,, 2017). La distribucion de la
concentracion de clorofila-a fue verticalmente integrada en dos capas: (i) de la
superficie a la isopicna 25.5 kg m3, y (ii) en una segunda capa entre las isopicnas de
25.5y 26.5 kg m=. Estas dos capas incluyen los dos maximos de clorofila principales,

uno de los cuales es el maximo subdxico de clorofila-a.

4.3.2. Modelo de ondas largas de Rossby
El modelo que predice los cambios en la posicion de la termoclina fue

desarrollado por Kessler (1990, 2006). La solucién del modelo tiene dos términos que
consideran el efecto del viento (hw) asociado al rotor del esfuerzo (r) y, (i) las
perturbaciones que se propagan desde la costa (hg) que son producidas por las
oscilaciones de la termoclina en la regién costera (heg). El termino hg es importante
cerca de la costa porque decae rapidamente hacia el océano abierto. Asi, la solucién

del modelo desarrollado por Kessler se muestra a continuacion:
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donde cres la velocidad de fase de las ondas largas de Rossby (—-f¢?/ %), Res la
escala de atenuacion temporal, f es el parametro de Coriolisy p es la densidad

promedio del océano (1027 kg/m3). El limite inferior de la integral, xg, es la longitud
en el limite este (costa), todos parametros tuvieron los mismos valores usados en la
soluciéon de Kessler (2006). El modelo reproduce las anomalias observadas de la

termoclina en un ciclo anual en el POTN (Kessler, 2006).

4.4. RESULTADOS
Las propiedades del agua de mar estimadas de la ecuacion de estado TEOS-

10 (temperatura Conservativa, © y Salinidad Absoluta, Sa) permitieron identificar las
principales masas de agua muestreadas por el flotador: el Agua Tropical Superficial
(TSW por sus siglas en inglés), el Agua Sub-tropical Sub-superficial (StSsW) y el Agua
Intermedia del Pacifico (PIW, Figura 21a). En estos diagramas ©-Sa existen dos
regiones con mayor variacion de salinidad. La primera corresponde con el Agua
Tropical Superficial (@ > 25°C; SA < 34.6 g kg™!), y la segunda coincide con un minimo
salino entre las isopicnas de 24-25 kg m formando una rama conspicua en el espacio
©-Sa (Figure 21a). Esta rama de baja salinidad se encontré entre el agua Tropical
Superficial y el Agua Sub-superficial Sub-tropical y ademas se caracterizé por tener
altas concentraciones de oxigeno disuelto si se compara con las aguas con salinidad
> 34.5 g kg (Figura 21b). Para buscar el origen de la sefial de salinidad observada
por el flotador WMO3901531, se compard el diagrama ©-Sa con el obtenido de los
datos del flotador WMO5904948 (Figura 21b), muestreando al oeste de 120°W. Las

diferencias seran discutidas en la siguiente seccion.
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Figura 21. Diagramas TS de los datos obtenidos por el flotador 3901531, comparado con el

flotador WMO5904948, muestreando al oeste del POTN. Los colores representan la

concentracion de oxigeno disuelto asociado a cada medicion. Las mediciones sin oxigeno

disuelto o con datos no validos se representan en negro. Los contornos representan lineas de
igual densidad.

El flotador Argo estuvo muestreando en condiciones oceanograficas
contrastantes, como se observa en las Anomalias del Nivel Mar (SLA por sus siglas
en inglés; Figura 22). Durante mayo del 2017, el flotador estuvo muestreando en una
gran region (8-15°N and 80-130°W), con valores positivos de SLA, que cambiaron de
signo después de seis meses (Figura 22 a y b). Esta evolucién de las SLA coincidié
con los cambios en la profundidad de los maximos de clorofila-a, que fueron mas
profundos durante el periodo de anomalias positivas y mas someros cuando tuvieron
signo negativo, tal y como se espera que ocurra por el efecto de la propagaciéon de
ondas largas de Rossby (ver Figura 9). El movimiento vertical de los dos maximos
ocurrié de forma simultanea en un intervalo de profundidad de ~40 m y un periodo casi
anual (Figura 22c). Considerando este periodo, y que las ondas largas de Rossby

explican gran parte de las variaciones temporales de la termoclina en estas escalas,
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se compararon las anomalias observadas de la termoclina (Z20), su ciclo anual y el
resultado del modelo de ondas de Rossby y se muestran en la Figura 23.
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Figura 22. Contraste estacional de las anomalias al nivel medio del mar y evolucién temporal
de la distribucion de clorofila-a en el Pacifico norte. En a y b se representa la posicion del
flotador Argo con un circulo negro. (c) Evolucién temporal de la distribuciéon de la clorofila-a
sobre las isobaras. Se muestra la posicion de la termoclina (Z20) y la nitraclina basada en los
datos obtenidos a través del algoritmo CANYON.

El ciclo anual de las anomalias de la termoclina explico el 58% de la varianza
total de Z20 y tiene una gran coincidencia con el ciclo anual de la termoclina estimado
del modelo de ondas largas de Rossby (Figura 23). Sin embargo, las anomalias
observadas presentaron algunas diferencias considerables respecto al ciclo anual y al
modelo de ondas largas de Rossby. Estas diferencias pueden estar asociadas a la
ocurrencia de otros procesos que modulan el efecto causado por la propagacion de
las ondas como los remolinos de mesoescala, eventos interanuales (ENOS), o las
mismas ondas de Rossby de otros periodos (ver Polito & Liu, 2003), podrian ser

algunos de los procesos afectando la profundidad de Z20.
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Figura 23. Comparacién de la evolucién temporal de las anomalias de la termoclina
observada, su ciclo anual y las estimaciones obtenidas por el modelo de ondas largas de
Rossby. Valores negativos implican un movimiento de la termoclina hacia la superficie,
mientras que los valores positivos estan relacionadas a su profundizacion.

Hasta este punto se ha considerado el efecto de las ondas largas de Rosshy
sobre la termoclina. Ahora se debe considerar su efecto sobre propiedades
biogeoquimicas, y en particular la posicién de la nitraclina y su efecto sobre los
maximos de clorofila-a, debido a que la nitraclina es un proxy del flujo vertical de
nutrientes que contra la intensidad de los maximos de clorofila de acuerdo con la

TSWS (seccion 2.1.1).

La nitraclina siguid el mismo patréon que Z20 estando significativamente
correlacionadas (r=0.89; p-valor < 0.05). Por lo tanto, se asume que los procesos que
afectan Z20 también controlan la posicién de la nitraclina. Asi las ondas de Rossby,
controlan la distribucion de propiedades fisicas como la temperatura y la densidad,
pero también tiene un efecto sobre la distribucion de los nutrientes y estara asociada

con cambios en la concentracién de clorofila-a.

Debido a que los cambios en la profundidad de distribucion del fitoplancton
pueden ser causados por una respuesta bioldgica, y no solo por el desplazamiento
mecanico de la isopicnas, entonces es necesario discriminar la contribucion de ambos
mecanismos. Una forma de hacerlo, es graficar la concentracion de clorofila-a en el

espacio de densidad, debido a que los efectos de circulacién son removidos. En este
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caso si los movimientos son exclusivamente mecéanicos, los maximos de clorofila
estaran ubicados en el plano horizontal en el espacio de densidad, dicho de otra forma,

siguiendo la posicion de las isopicnas.

En la figura 24a se presenta la clorofila-a en el espacio de densidad y es
evidente que los dos maximos mas prominentes y persistentes tienen una respuesta
diferente a los cambios en sus condiciones fisicas y quimicas. El méximo subodxico de
clorofila-a esta estrechamente asociado a la isopicna de 26 kg m-3. Sin embargo, el
otro maximo, localizado en aguas menos densas, tienen un movimiento en el espacio
de densidad en un intervalo mucho mas amplio que el observado para el maximo
subdxico de clorofila-a. Durante mayo, este maximo estuvo centrado en la isopicha de
23 kg m= a 70 m y con un grosor de 20 m (Figura 24a). Luego se desplazé hacia la
isopicna de 25 kg m-3 durante noviembre de 2018, cuando fue mas intenso, de mayor

grosor y somero (Figura 22 y 24a).
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Figura 244. Variacién temporal de la clorofila en el espacio de densidad y su integral en dos
capas asociadas a los maximos de clorofila-a. En (a) se indica la posicion de la isopicha de
25.75 kg m? que separa las dos capas (linea blanca segmentada).

Las variaciones en intensidad y espesor de los maximos de clorofila-a son mas
notables al considerar la integral de la concentracion de clorofila-a en las dos capas
previamente definidas (ver seccién 4.2.3) Estos resultados se presentan en la figura
24b. La clorofila integrada del maximo asociado a la capa-1 (distribuidas en aguas
menos densa) no parece seguir un ciclo anual (Figura 24b). Ademas, la clorofila-a
integrada en la capa-1 estuvo significativamente correlacionada con Z20 (r=-0.3,
n=161, valor-p <0.05). Esta correlacion no fue observada entre la clorofila-a integrada

en la capa-2 que estuvo en aguas mas densas y asociada al maximo suboxico y Z20.

Por ultimo, se debe mencionar que los maximos de clorofila, coincidieron con

maximos de biomasa o carbono con base en las mediciones del bpp. Este Ultimo es un
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proxy de la concentracion de carbono y su valor en los maximos co-oscilé con la

concentracion de clorofila-a (Figura 25).
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Figura 25. Propiedades 6pticas de los maximos de clorofila que fueron persistentes en la serie
de tiempo obtenida por el flotador WMO3901531. En (a y b) se presenta las variaciones
temporales en la concentracion de clorofila-a y el coeficiente 6ptico de retrodispersién por
particulas (bop; proxy de la biomasa de fitoplancton). En los paneles ¢ y d se presenta la
variacion temporal del cociente bbp:chla.

4.5. DISCUSION
El presente andlisis fue obtenido a partir de las mediciones de un flotador

biogeoquimico del programa Argo. Esta clase de instrumentos esta contribuyendo a la
a entender la fisica del océano global, de manera sin precedentes. Al mismo tiempo la
incorporacion de sensores biogeoquimicos esta mejorando la vision de los
ecosistemas oceanicos y en especial del fitoplancton (Ravichandran et al., 2008;
Mignot et al., 2018). El flotador utilizado en este trabajé muestred bajo condiciones
oceanograficas similares, si se considera que la composicion de masas de agua fue
relativamente constante (Figura 21), coincidiendo con las propiedades reportadas en
trabajos previos dentro del POTN. Por ejemplo, la ocurrencia de la masa de agua

tropical superficial que se origina por un exceso de evaporacion sobre la precipitacion,
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y que da origen a un minimo salino superficial (Fiedler & Talley, 2006). Por estas
razones, se considera que el flotador muestre6 dentro de los limites del POTN donde
las concentraciones de oxigeno disuelto cerca de la superficie es sumamente baja
(Fiedler & Talley, 2006; Garcia-Robledo et al., 2017), permitiendo la ocurrencia del

maximo subéxico de clorofila-a.

El andlisis se enfoco en el efecto de las ondas largas de Rossby y sus efectos
en la distribucion vertical de la concentracion de clorofila-a. Esta ultima presenté una
marcada variacion en la profundidad de los dos maximos de clorofila-a mas
prominentes, que se mantuvieron a lo largo de la serie de tiempo. Los movimientos
verticales de los maximos de clorofila-a siguieron la variabilidad de la
termoclina/nitraclina (Figura 22c), y sus cambios verticales coincidieron con los
esperado de acuerdo con el modelo de ondas de Rossby (Kessler, 1990, 2006). Esto
apoya la hipétesis de que las ondas largas de Rossby tienen un efecto en la
distribucion de densidad y nutrientes en un ciclo anual dentro del POTN. Por lo las
ondas largas de Rossby son un mecanismo para regular la intensidad y profundidad

de los méaximos de clorofila-a.

Sin embargo, se encontraron periodos con diferencias marcadas respecto al
ciclo anual de la termoclina/nitraclina, con duraciones aproximadas de cuatro meses.
Esto sugiere que procesos de frecuencias mas altas contribuyen de forma significativa
a la posicion de la termoclina/nitraclina y por consecuencia impactaran la
concentracion de clorofila-a. Por ejemplo, las anomalias negativas durante octubre a
noviembre de 2017, excedieron por un factor de 2 al ciclo anual de la

termoclina/nitraclina (Figura 23).

Una consecuencia ldgica de las consideraciones previamente mencionadas es
gue se espera que las anomalias observadas de la termoclina, sean el resultado de la
accion conjunta de varios procesos, como aquellos causados por la propagacion de
ondas largas de Rossby, mas los efectos de remolinos de meso-escala y fendmenos
interanuales (ENSO). La co-ocurrencia de ondas largas de Rossby y remolinos de
meso-escala, modifican la distribucién de nutrientes e influencian en la concentracion

y distribucion vertical de la concentracion de clorofila-a (Uz et al., 2001; McGillicuddy,
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2016). Es decir, la meso-escala y fenomenos de mayor frecuencia a la anual modulan
el efecto causada por las ondas largas de Rossby.

Es claro que un efecto de desplazamiento vertical como resultado de la
propagacion de las ondas, solo puede explicar los movimientos del maximo suboxico
de clorofila-a que esta asociado a la isopicna de 26 kg m3. No obstante, el maximo de
clorofila-a de aguas menos densas y mas someras, oscilé en el espacio de densidad.
Por lo tanto, sus cambios en intensidad y posicion vertical pueden resultar como una
respuesta bioldgica de la comunidad del fitoplancton a los cambios en la concentracion
de nitratos y disponibilidad de luz.

Los maximos de clorofila-a coincidieron con méaximos de biomasa (Figura 25),
como se espera dentro del modelo conceptual de la TSWS. Ademas, el bpp (proxy del
carbono organico particulado o de la biomasa), co-oscil6 con la clorofila-a a lo largo de
la serie de tiempo (Figura 25a-b) mostrando que existe un incremento en el crecimiento
del fitoplancton como consecuencia de la inyeccién de nutrientes hacia la zona
eufotica. Esto es valido para el maximo en condiciones de mayor oxigenacion, porque
la clorofila-a del méximo subdxico no tuvo relacion con la profundidad de la nitraclina,
y por lo tanto su intensidad no es controlada por cambios en la concentracién de

nitratos.

Bajas concentraciones de oxigeno, dos maximos de clorofila y su intensificacion
debido a la propagacién de ondas largas de Rossby ha sido previamente reportado en
el mar de Arabia (Ravichandran et al., 2008). Sin embargo, esta es la primera vez que
se obtienen series de tiempo lo suficientemente largas de concentracion de clorofila-
a, como para resolver el impacto de procesos de escala anual dentro del POTN, y con
una alta resolucion vertical. En este estudio se observaron diferencias entre las dos
cuencas oceanograficas: En el mar de Arabia (i) el maximo suboxico de clorofila-a no
fue persistente y (ii) las masas de agua cambiaron en la escala anual (Ravichandran
et al., 2008). Los cambios en las masas de agua estuvieron relacionados con eventos
de ventilacién de la Zona de Minimo de Oxigeno en el mar de Arabia. Por el contrario,

los resultados de este trabajo en el POTN muestran la persistencia del maximo
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subdxico y una composicion de masas de agua casi constante, sin eventos de

ventilacion de magnitud considerable.

4.6. CONCLUSIONES
Los resultados de este trabajo apoyan la idea de que el maximo subdxico de

clorofila-a es persistente en regiones extendidas del POTN y que las ondas largas de
Rossby tienen una influencia notable en las variaciones en profundidad de la
termoclina/nitraclina. Sin embargo, otros procesos como los remolinos de meso-escala
y los eventos interanuales también pueden influir. Los dos méximos persistentes y
prominentes tuvieron una respuesta diferente al movimiento de las isopicnas o al
cambio en la concentracion de nutrientes. EIl maximo observado en aguas menos
densas parece intensificarse por la somerizacion de la nitraclina. De manera
contrastante, el maximo subdxico de clorofila-a encontrado en aguas mas densas
presentd movimientos exclusivamente mecanicos. Por lo tanto, se considera que los

dos maximos difieren en la composicion taxondmica y su demanda de luz y nutrientes.

5. DISCUSION GENERAL
Considerando que el POTN es una regién oligo-mesotrofica se puede iniciar

probando el postulado 6 de la TSWS donde los maximos de clorofila no coinciden con
maximos de biomasa de fitoplancton (Figura 2). Bajo este escenario las variaciones en
la intensidad de los maximos de clorofila resultarian de cambios en las
concentraciones intracelulares del pigmento, en respuesta a cambios en la intensidad
de la luz a lo largo del afio. No obstante, los maximos observados por el flotador Argo
coincidieron con maximos de biomasa y las variaciones temporales de clorofila estan
asociadas con variaciones del contenido de carbono. Aunque esto solo se probé con
los datos del flotador Argo, se espera que el mismo escenario ocurra en el Pacifico
frente a México al sur de 21°N, debido a que las condiciones son similares con base
en la distribucion de masas de agua, la profundidad de penetracién de la luz y la

posicion del limite superior de la ZMO.

Como una consecuencia a la violacion del postulado 6, ahora se puede probar

el escenario de la TSWS, en el que los maximos de clorofila son maximos de biomasa
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y estén asociados a la posicion de la nitraclina (Figura 2). Este caso solo se cumple
para el maximo de clorofila que ocurre en niveles superiores de la columna de agua
(50-80 m), mientras que el maximo subodxico (> 100 m) no presenté cambios en su
intensidad debido a los flujos verticales de nutrientes (deducidos de la posicion de la
nitraclina de acuerdo con los postulados de la TSWS). De hecho, la ocurrencia del
méaximo suboxico de clorofila-a y los cambios en su contenido de clorofila, no
estuvieron relacionados con cambios en la concentracion de nitratos o la posicion de
la nitraclina. En su lugar, el maximo subodxico de clorofila-a estuvo asociado

significativamente con la posicion del limite superior de la zona del minimo de oxigeno.

Aqui se debe considerar que los ecotipos de Prochlorococcus asociado al
maximo subodxico de clorofila-a que se encuentra en las ZMO, son genéticamente
distintos de otros que se encuentran en la base de la zona eufética como los ecotipos
del Atlantico norte (linaje LLV representado por la cepa CCMP2773 o MIT9313).
Ademas, condiciones similares se han reportado en otras regiones como el giro
subtropical del Pacifico Norte, con la diferencia de que el oxigeno disuelto no alcanza
concentraciones de oxigeno disuelto tan bajas como en las ZMO (Figura 3), y que el
maximo suboxico de clorofila-a no se desarrolla en esas regiones (Goericke et al.,
2000). Esto justifica la afirmacion, de que la ocurrencia del maximo subéxico de
clorofila-a difiere del esquema de la TSWS, y es el resultado de las adaptaciones del
fitoplancton a las condiciones de la ZMO. Por lo tanto, los mecanismos que modulan
su ocurrencia e intensidad, dependen de los procesos asociados a la ZMO como:

eventos de ventilacion, procesos biogeoquimicos o la limitacién de la luz.

En este trabajo se estudiaron los efectos de la profundidad de penetracion de la
luz y la posicion del limite superior de la ZMO, llevando a postular como paradigma
conceptual, que la ocurrencia del maximo subdéxico es controlada por la irradiancia que
alcanza el limite superior de la ZMO. La iluminacién de la ZMO es considerada la
condicion favorable, mientras que la falta de luz es desfavorable para la formacion del

maximo suboxico de clorofila-a (Figura 12).

Para el Pacifico central frente a México se demostré6 que las condiciones

favorables, para el maximo subodxico de clorofila-a,son persistentes durante todo el afio

78



(Figura 19), y como consecuencia también el maximo suboxico de clorofila-a,
apoyando la hipotesis de que “el maximo suboxico de clorofila-a persistira donde los
procesos oceanograficos mantengan iluminado el ndcleo de las zonas de minimo de

oxigeno” (seccion 2.3).

El maximo subdxico estuvo presente a lo largo de los dos afios de mediciones
realizadas con un flotador Argo, en el océano abierto a mas de 1000 km de la costa
mas cercana. Por lo tanto, se piensa que la persistencia de las condiciones favorables
para el maximo suboxico de clorofila-a y su, es una caracteristica extendida del
Pacifico tropical nororiental. Por otro lado, en las ZMO del Mar de Arabia y el Pacifico
Sur, el maximo suboxico de clorofila-a es esporadico o incluso es considerado como
una caracteristica oceanogréfica rara (Whitmire et al., 2009; Ravichandran et al., 2012;
Wojtasiewicz et al., 2018). De acuerdo con la hipotesis de este trabajo, estas bajas
ocurrencias estarian relacionados con la falta de persistencia de las condiciones de
iluminacioén de la ZMO, consideradas como el escenario favorable para la formacion
del maximo el subdxico de clorofila-a. Es decir, que en las ZMO del mar de Arabia y el
Pacifico Sur se espera que las condiciones favorables solo ocurran de forma

esporadica.

Lo anterior se puede someter a prueba si se extiende el calculo AZ en todo el
océano, usando los datos histdricos del World Ocean Atlas 2018 y las climatologias de
Z1y estimadas de datos satelitales. Aun con sus limitaciones, AZ brinda una primera
aproximacion de las condiciones de iluminacion de las ZMO. En la figura 26 se
presenta el calculo global, a partir de un conjunto independiente de datos en relacion
a los utilizados en los capitulos 1 y 2. Con base en la figura 26 se confirma que el
Pacifico Nororiental tiene el area més extendida con condiciones favorables para la
ocurrencia del maximo suboxico, siendo persistente durante todo el afio, lo que soporta

la hipotesis planteada en este trabajo.

En el Pacifico Sur, AZ es menor al umbral de 25 m y solo se observaron
condiciones favorables para la formacién del méaximo subodxico de clorofila-a
restringidas a la costa. Por otra parte, en el Mar de Arabia las condiciones favorables

estuvieron presentes de diciembre-febrero, y restringidas al sureste de la cuenca
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(Figura 26). Un patron similar se observo en la Bahia de Bengala, donde las
condiciones fueron desfavorables casi todo el afio y valores de AZ > -25 m, solo fueron

evidentes de diciembre a febrero (Figura 26).

Resumiendo, los resultados apoyan la hipotesis de que el maximo suboxico de
clorofila-a depende de que haya suficiente luz en el nucleo de las ZMO, y podria
pensarse que las diferencias en la ocurrencia del maximo suboxico de clorofila-a, esta
relacionada con cambios en la penetracion de la luz. Por ejemplo, el Mar de Arabia y
el Pacifico Sur se caracterizan por tener eventos de surgencias intensas y altos valores
de clorofila-a en superficie, que podrian atenuar la luz que alcanza al maximo suboxico
de clorofila-a. Por el contrario, la ZMO del Pacifico norte se caracteriza por estar en
aguas con una estratificacion intensa y una baja concentracién de clorofila superficial,
siendo un ecosistema oligo-mesotroéfico, en donde la luz penetra a mayor profundidad
y alcance las aguas suboxicas, favoreciendo la ocurrencia del maximo subdxico de

clorofila-a durante todo el afo.

Es decir, que la dindmica de las comunidades de fitplancton que habitan en las
ZMO es compleja e involucra la interaccion entre maximos de clorofila-a que se
encuentran a diferentes profundidades. Los maximos de niveles superiores controlan
la cantidad de luz que alcanza al maximo suboxico, en un simil de bosques de

ecosistemas terrestres, donde los arboles del dosel modifican la cantidad de luz que

alcanza el suelo, y que esta disponible para la vegetacion de menor altura.
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6. CONCLUSION GENERAL

El maximo subdxico de clorofila-a es un rasgo persistente del Pacifico Tropical
nororiental debido a que las condiciones de iluminacion son suficientes para mantener
el crecimiento de poblaciones de Prochlorococcus que ocurren a estas profundidades.
Esta persistencia puede ser considerada como un indicador de estabilidad del
ecosistema asociado a las aguas subodxicas del Pacifico norte. Por otro lado, la
persistencia del rasgo no es compartida entre las diferentes ZMO, indicando que
existen diferencias en las en los procesos fisicos y biogeoquimicos. La persistencia
del maximo subdxico de clorofila-a, derivada de la proliferacion de organismos
fotosintéticos, implica que existe una fuente constante de oxigeno y materia organica
que puede ser consumida por organismos de metabolismo aerobio. Asi, la ocurrencia
del maximo subdxico de clorofila-a podria ser una de las fuentes de material organico
que, al ser oxidado en los procesos de respiracion, podria contribuir a mantener las

bajas concentraciones de oxigeno disuelto caracteristicas de las ZMO.
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