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1. Resumen
Los geles marinos de biopolimeros constituyen una fraccion relevante del reservorio
de carbono organico en el océano, donde se ha propuesto que influyen en diversos
procesos, como la agregacion de particulas, la dindmica de la red trofica microbiana y
la exportacion de carbono al océano profundo. En este estudio presentamos la primera
distribucion de alta resolucion de una de las principales clases de geles marinos,
conocidas como particulas exopoliméricas transparentes (TEPs), dentro de un
remolino anticiclonico recientemente desprendido de la Corriente de Lazo. También
exploramos la cinética de agregacion de particulas y los flujos verticales de TEP, asi
como sus posibles implicaciones para la bomba biologica de carbono en el Golfo de
Meéxico. La dindmica del remolino de la Corriente de Lazo influy6 fuertemente en las
propiedades fisicas y biogeoquimicas de la columna de agua, incluida la distribucion
vertical de TEP. Las concentraciones de TEP variaron entre 17 y 86 pg XG eq L7,
con los valores mas altos ocurriendo dentro de la zona eufética, coincidiendo con el
maximo de clorofila. La contribucion potencial de las TEP al reservorio de carbono
organico particulado fue sustancial, oscilando entre 43 y 70 %. Las condiciones
hidrograficas modularon significativamente las tasas de agregacion y las velocidades
de hundimiento de las TEP, con flujos mas altos por debajo de la profundidad de
mezcla del remolino en comparacion con las aguas circundantes. Estos resultados
ponen de manifiesto la eficiencia de la dinamica del remolino para intensificar el

transporte descendente de TEP hacia capas mas profundas y sugieren que las TEP
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representan un componente clave del flujo vertical de carbono en sistemas

oligotroficos.

Palabras clave: Particulas exopoliméricas transparentes (TEP); remolino de la
Corriente de Lazo; Golfo de México; agregacion de particulas; bomba biologica de

carbono; flujo vertical de carbono.

Abstract
Marine hydrogels of biopolymers constitute a relevant fraction of the transient organic
carbon pool in the ocean, where they are proposed to influence a variety of processes,
such as particle aggregation, microbial food web dynamics, and the downward export
of carbon. In this study, we present the first high-resolution distribution of a major
class of marine gels known as transparent exopolymer particles (TEP) within an
anticyclonic eddy recently detached from the Loop Current. We also explore the
kinetics of particle aggregation and vertical fluxes of TEP, as well as their potential
implications for the biological carbon pump in the oligotrophic Gulf of Mexico. The
Loop Current Eddy dynamic strongly influenced the physical and biogeochemical
properties in the water column, including the vertical distribution of TEP. The
concentrations of TEP varied between 17 and 86 ug XG eq L™, with the highest values
occurring within the euphotic zone, coinciding with the chlorophyll maximum. The
potential contribution of TEP to the particulate organic carbon pool was substantial,
ranging from 43 to 70%. Hydrographic conditions significantly modulated the
aggregation rates and sinking velocities of TEP, with higher fluxes below the mixed

layer depth of the eddy compared to the surrounding waters. These results highlight
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the efficiency of eddy dynamics in enhancing the downward transport of TEP to
deeper layers and suggest that TEP represents a key component of the vertical carbon

flux in oligotrophic systems.

Keywords: transparent exopolymer particles (TEP); Loop Current Eddy; Gulf of

Mexico; particle aggregation; biological carbon pump; vertical carbon flux.



2. Introduccion

Las particulas exopoliméricas transparentes (TEP, por sus siglas en inglés) son redes
tridimensionales compuestas por agentes gelificantes ricos en polisacaridos, producidas y
liberadas principalmente por el fitoplancton y las bacterias en respuesta a condiciones de
limitacion de nutrientes, elevadas temperaturas y mayores niveles de pCO: (Alldredge et
al., 1993; Mari et al., 2017). De acuerdo con la teoria de la gelificacion, el autoensamblaje
de los precursores de TEP estd impulsado por una combinacién de interacciones
hidrofébicas, enlaces de hidrogeno y fuerzas ionicas, como los puentes formados por
cationes divalentes (Ca*", Mg?") (Verdugo, 2012). En principio, los polimeros coloidales
anidnicos ricos en polisacaridos estan limitados a formar nanogeles debido a un equilibrio
dindmico entre ensamblaje y dispersion (Quigg et al., 2021). Sin embargo, evidencia
directa ha demostrado que estos biopolimeros de alto peso molecular pueden agregarse
para formar TEP de tamafio micrométrico (definidas operacionalmente como particulas >
0.4 pm) principalmente en la zona iluminada de la columna de agua (Iuculano et al., 2017;
Sun et al., 2019). De este modo, desempefian un papel clave en la transferencia de carbono
desde el reservorio disuelto hacia el particulado (Engel & Passow, 2001; Nosaka et al.,

2017; Hansell & Orellana, 2021).

Cuando son producidas inicialmente, las TEP presentan una densidad baja en relacion con
el agua de mar y tienden a acumularse en la microcapa superficial del océano, modulando
el intercambio de gases entre el océano y la atmdsfera (Azetsu-Scott & Passow, 2004;
Zancker et al., 2019). No obstante, su comportamiento tensioactivo favorece la

coagulacion de agregados y de compuestos de “nieve marina”, lo que conduce a la



exportacion descendente de TEP cuando son lastradas. Experimentos de campo
controlados han mostrado una relacion directa entre la concentracion de TEP y la
formacion de agregados de rapido hundimiento (Borchard & Engel, 2015; Logan et al.,
1995; Mari et al., 2017). Por ejemplo, Bach et al. (2016) demostraron que la interaccion
entre la disponibilidad de minerales lastre y el empaquetamiento de los agregados influye
en las velocidades de hundimiento en un experimento de mesocosmos realizado en un
fiordo noruego. De manera similar, Engel et al. (2002) mostraron que, durante un
florecimiento experimental de diatomeas, el rapido incremento en las concentraciones de
exopolimeros ricos en carbono tras el agotamiento de nitrato coincidi6 con la formacion
y exportacion descendente de agregados de nieve marina. En contraste, solo una fraccion
pequenia del reservorio total de TEP presentes en la capa superficial suele ser colectada en
trampas de sedimento fondeadas a profundidades mesopelagicas (300—1000 m), lo que
indica que un balance complejo entre fuentes y sumideros controla la distribucion vertical
de TEP en el océano abierto (Guo et al., 2021; Martin & Richards, 2001). Si bien se ha
sugerido que la actividad heterotrofica de las bacterias asociadas a particulas puede
contrarrestar la exportacion de TEP hacia el océano profundo (Engel et al., 2020), el grado
en que las TEP contribuyen a la respiracion heterotrofica en el limite entre la capa

epipelagica y la mesopelagica superior ain no ha sido cuantificado completamente.

Ademas de promover la formacion de agregados y su hundimiento subsecuente, el alto
contenido de carbono de las TEP las convierte en un componente clave del ciclo del
carbono en el océano, que puede incrementar la eficiencia de la bomba bioldgica de

carbono (Hansell & Orellana, 2021; Jennings et al., 2017). De hecho, se estima que los



biopolimeros marinos representan aproximadamente el 10 % de la productividad primaria
anual global (45-55 Pg C afio!), excluyendo las fuentes heterotroficas (Mari et al., 2017;
Thornton, 2018). Los polimeros activos ricos en polisacaridos son liberados
principalmente por el fitoplancton, tanto de células en crecimiento exponencial como
senescentes, a través de exudacion y de la ruptura celular causada por la degradacion
bacteriana, la lisis viral y la alimentacion ineficiente (sloppy feeding) (Oguz, 2017). Dado
que los precursores de TEP exceden el umbral de peso molecular requerido para que los
sistemas de transporte basados en la difusién sean efectivos, la exudacion celular
probablemente estd asociada a procesos de exocitosis o a proteinas especificas unidas a
membranas (Miihlenbruch et al., 2018). En particular, la hipotesis del “desbordamiento
de carbono” (“carbon-overflow”) establece que, cuando los nutrientes inorganicos limitan
el crecimiento autotréfico, el exceso de fotosintatos es exudado activamente para disipar
el exceso de energia y mantener la homeostasis celular (Wood & Van Valen, 1990; Engel,
2004). En consecuencia, una contribucion relativamente alta de las TEP al carbono
organico particulado total (POC), normalizada respecto a la biomasa fitoplanctonica,
también puede ocurrir en ambientes de bajo contenido de nutrientes, tales como el océano
abierto o mares marginales oligotroficos (Cisternas-Novoa et al., 2015; Zamanillo et al.,

2019).

En la region oceanica del Golfo de México, las estimaciones de produccidon primaria (<
200 g C m 2 afio ') derivadas de satélites y de métodos basados en incubaciones respaldan
el predominio de un régimen oligotréfico (Hidalgo-Gonzalez et al., 2005; Gomez et al.,

2018; Stukel et al., 2022; Yang et al.,, 2022). Este ambiente se caracteriza por un



suministro limitado de nitrogeno inorgéanico disuelto hacia la zona eufética (Biggs &
Miiller-Karger, 1994; Lee-Sanchez et al., 2022; Veldsquez-Aristizabal et al., 2022). En
este ecosistema, la Corriente de Lazo representa el principal rasgo de circulacion, a partir
del cual eventualmente se desprenden remolinos anticiclonicos conocidos como remolinos
de la Corriente de Lazo (Loop Current Eddies, LCEs) (Chang & Oey, 2012; Elliott, 1982;
Sturges & Leben, 2000; Zavala-Hidalgo et al., 2006). Los LCEs se propagan hacia el oeste
modulando las propiedades fisicas (Biggs & Miiller-Karger, 1994; Damien et al., 2018;
Gentil et al., 2024; Hernandez-Sanchez et al., 2022; Meunier et al., 2018; Pasqueron de
Fommervault et al., 2017; Sosa-Gutiérrez et al., 2020; Vukovich, 2007), la distribucion de
nutrientes inorganicos (Lee-Sénchez et al., 2022), la concentracion de clorofila-a y la
biomasa planctonica dentro de la capa mesopelagica superior (Linacre et al., 2015, 2019,
2025). Los LCEs se caracterizan por una circulacion ciclonica en sentido horario y
anomalias positivas del nivel del mar en la superficie, lo que profundiza la picnoclina y
da lugar a aguas superficiales oligotroficas con baja disponibilidad de nutrientes para la
produccion primaria (Velasquez-Aristizabal et al., 2022; Lee-Sanchez et al., 2022; Linacre
etal., 2019). A pesar de su caracter oligotrofico, los LCEs suelen sostener una abundancia
y produccién bacteriana elevadas, incluso cuando la biomasa fitoplanctonica es escasa
(Baltar et al., 2010; Bidigare et al., 2003; Biggs & Miiller-Karger, 1994; Villegas-

Mendoza et al., 2022).

Con base en el mismo LCE estudiado en esta investigacion, hallazgos recientes de Linacre
et al. (2025) demostraron que la biomasa de carbono autotréfico dentro del remolino

estaba compuesta predominantemente por fitoplancton de tamafio pico, siendo



Prochlorococcus responsable de mas del 70 % del reservorio total de carbono. Tal
dominancia de fotoautotrofos pequefios probablemente incrementa la produccion de
sustancias exopoliméricas, promoviendo la formacion de TEP y microagregados. Estas
particulas, a su vez, participan en los procesos de agregacion de particulas que caracterizan
las periferias y los nucleos de remolinos anticiclonicos, dando lugar al denominado
“efecto copa de vino” (“wine-glass effect”), que facilita la exportacion de materia organica

particulada (Samuelsen et al., 2012; Waite et al., 2016).

Los LCEs son conocidos por modular la distribuciéon de materia orgdnica y nutrientes
inorganicos en la region oceanica del Golfo de México (Veldsquez-Aristizabal et al., 2022;
Lee-Sanchez et al., 2022; Zhang et al., 2023). Sin embargo, la influencia de estas
estructuras de mesoescala sobre la distribucion y los flujos de TEP ain no ha sido
documentada. Este estudio proporciona los primeros datos observacionales sobre la
distribucion espacial de las concentraciones de TEP dentro de un LCE recientemente
desprendido durante el periodo de finales de otofio. Este remolino joven, en lo sucesivo
denominado Yazoo, sigue la convencion de nombres establecida por el Horizon Marine

Group (https://www.horizonmarine.com/loop-current-eddies) (Fig. 1). Comprender la

influencia de este tipo de estructuras fisicas de mesoescala sobre el ciclo biogeoquimico
es esencial para predecir los flujos de carbono y evaluar la eficiencia de la bomba biologica

de carbono en regiones ocednicas oligotroficas.

El objetivo principal de este estudio fue evaluar los factores fisicos y biogeoquimicos que
influyen en la distribucién de TEP en el LCE Yazoo y estimar su contribucion potencial

al ciclo regional del carbono mediante el calculo de tasas de agregacion de TEP y flujos


https://www.horizonmarine.com/loop%E2%80%90current%E2%80%90eddies

verticales de carbono asociados. Planteamos la hipdtesis de que una estratificacion
reducida en el nticleo del LCE Yazoo, en relacion con su periferia y las aguas circundantes,
da lugar a una variabilidad espacial en las concentraciones y flujos de TEP.
Especificamente, esperamos concentraciones subsuperficiales elevadas dentro del
remolino, que a su vez promuevan una mayor exportacion de carbono asociado a TEP por
debajo de la zona euf6tica, potenciando la bomba biologica en la region oceanica del Golfo

de México.

3. Objetivos

3.1 Objetivo general

Analizar los principales factores que afectan la distribucion de las TEP en el remolino de
la Corriente de Lazo Yazoo, recientemente desprendido, en la region oceanica del Golfo
de México, para estimar su papel potencial en el ciclo del carbono en esta region.

3.2 Objetivos especificos

1. Cuantificar la concentracion de TEP en una seccion longitudinal de Hidalgo
empleando el método espectrofotométrico del Azul Alcian revisado.

2. Estimar la velocidad de agregacion de TEP a partir de una parametrizacion basada
en la teoria de coagulacion.

3. Estimar los flujos de TEP por debajo de la capa de mezcla en Hidalgo.

4. Determinar asociaciones matematicas entre la concentracion de TEP y variables

biogeoquimicas y ambientales.



4. Metodologia

4.1 Sitio de estudio y muestreo
Se realizd un crucero oceanografico denominado “PhytBloomEddy” en noviembre de
2022 a bordo del B/O Pelican, perteneciente al Louisiana Universities Marine Consortium
(LUMCON), a lo largo de un transecto longitudinal que intersectdé un remolino
anticiclonico recientemente desprendido de la Corriente de Lazo (Fig. 1). Se recolectaron
datos hidrograficos y biogeoquimicos en 16 estaciones, con muestreos a 16 profundidades
nominales: 5, 15, 30, 50, 75, 100 (o 125 m), el maximo profundo de clorofila (DCM), 150,
175, 200, 250, 300, 350, 400, 450 y 500 m. Las muestras de picofitoplancton y bacterias
heterotrofas (HBACT) se recolectaron unicamente hasta los 150 m de profundidad en
estas estaciones. Un total de cinco estaciones ubicadas dentro del remolino (E3, ES5, E7,
E11, E13), dos en la periferia (E1, E14) y tres fuera del remolino (C1, C2, C3) fueron
seleccionadas para la recoleccion de muestras de TEP, como se indica con cuadros de
colores en la Fig. 1. Verticalmente, el muestreo de TEP se realizo en nueve profundidades
estandar: 5 m, 15 m, 50 m, 75 m, el DCM, 125 m, 150 m, 200 m y 300 m. Se efectuaron
lances verticales desde la superficie hasta 500 m utilizando una roseta equipada con 12
botellas Niskin (10 L cada una). La roseta contaba ademas con un CTD Seabird
(SB19Plus), un sensor de fluorescencia (Chelsea) para mediciones de clorofila-a y un
sensor WetLabs para medir oxigeno disuelto (OD). El sensor de OD fue calibrado
mediante el método micro-Winkler (exactitud 0.1 % y precision ~1.3 mmol kg™') con

muestras recolectadas de las botellas Niskin.
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Figura 1. Topografia dinamica absoluta media (ADT, escala de colores; m) y corrientes
geostroficas superficiales derivadas de los gradientes horizontales de ADT (vectores grises)
durante la campafia oceanografica PhytBloomEddy a bordo del B/O Pelican. Los circulos azules,
verdes y rojos corresponden a las estaciones de muestreo en las zonas externa, transicional e
interna del LCE, respectivamente. Los rombos con el mismo codigo de color representan las
estaciones de muestreo de TEP. El compuesto de ADT se genero a partir de imagenes diarias de
ADT del 9 al 16 de noviembre de 2022, obtenidas del Copernicus Marine Service (CMEMS;
https://marine.copernicus.eu). Las lineas negras corresponden a las isdbatas de 200, 1000 y 3500

La caja de herramientas oceanograficas Gibbs-SeaWater (GSW) v. 3.05 (I0C et al., 2010)
se utiliz6 para calcular la salinidad absoluta (SA), la temperatura conservativa (CT) y la

anomalia de densidad potencial (c0), de acuerdo con la Ecuacion Termodindmica del Agua


https://marine.copernicus.eu/

de Mar 2010 (TEOS-10). La profundidad de la capa de mezcla (MLD) se determiné a
partir de perfiles de densidad obtenidos de los datos hidrograficos del CTD, utilizando el

criterio de un incremento de 0.2 °C en CT (de Boyer Montégut et al., 2004).

Las mediciones de luz in situ se obtuvieron mediante el despliegue de un sensor esférico
de PAR (RBRduo3 D.PAR Wi-Fi) hasta una profundidad de 200 m. Estos datos se
utilizaron para calcular la intensidad de la luz como porcentaje de la irradiancia superficial
(%Eo) y para estimar la profundidad de la zona eufética (ZEU), la cual se define en la
region de aguas profundas del Golfo de México como la profundidad a la que la luz
alcanza el 0.1 % de Eo (Mirabal et al., 2025). La Utilizaciéon Aparente de Oxigeno (UAO)
se calcul6 restando la concentracion de oxigeno disuelto medida del nivel de saturacion
de oxigeno. La saturacion de oxigeno representa la concentracion de equilibrio de oxigeno
con la atmosfera, ajustada a la temperatura y salinidad in situ. Este valor se determin6
utilizando la ecuacion TEOS-10, que emplea coeficientes de solubilidad derivados de

Benson & Krause (1984) y Garcia & Gordon (1992).

4.2 Nutrientes inorganicos disueltos
Las concentraciones de nitrato + nitrito (NN) y fosfato se determinaron utilizando un
autoanalizador de flujo segmentado SEAL AA3-HR (SEAL Analytical Ltd., Norderstedt,
Alemania), siguiendo las directrices descritas en el GO-SHIP Hydrographic Repeat
Manual (Hydes et al., 2010). Los NN se midieron en conjunto por conveniencia analitica.
Este enfoque no implica una pérdida significativa de informacion, dado que el nitrito

tipicamente representa una fraccion menor (<5 %) del reservorio total de NN en el océano



abierto (Gruber, 2008), excepto en el maximo subsuperficial de nitrito (Wan et al., 2021).
La precision y exactitud de las mediciones se evaluaron mediante analisis repetidos del
material de referencia certificado (CRM) MOQOS-2 para nutrientes en agua de mar,
proporcionado por el Consejo Nacional de Investigacion de Canadd. Los limites de
deteccion del analizador se determinaron utilizando materiales de referencia certificados
para nutrientes (lotes CC y DC; Kanso Co. Ltd., Osaka, Japon). Para el lote CC, los limites
de deteccion fueron 0.037 y 0.012 pmol kg™ para NN y fosfato, respectivamente, mientras

que para el lote DC fueron 0.020 y 0.008 umol kg™ para los mismos nutrientes.

4.3 Bacterias heterdtrofas y plancton
El picofitoplancton y las bacterias heterdtrofas se cuantificaron, dimensionaron y
clasificaron mediante citometria de flujo, siguiendo el protocolo detallado por Linacre et
al. (2015, 2019, 2025). La biomasa de carbono (ug C L") se estimd a partir de la
abundancia (células L") y del contenido variable de carbono por poblacion (ug C cél™).
Los factores de conversion especificos por grupo se derivaron de mediciones de dispersion
de luz en angulo frontal normalizadas con microesferas y de estimaciones de carbono por
célula reportadas en la literatura, las cuales se utilizaron como valores iniciales para los
calculos: 20, 56, 112 y 1010 fg C cél! para bacterias heterotrofas, Prochlorococcus,
Synechococcus y picoeucariotas, respectivamente (Durand et al., 2001; Garrison et al.,
2000; Lee & Fuhrman, 1987). Adicionalmente, se realizaron anélisis microscopicos para
determinar la abundancia, tamafio e identificacion taxondémica de los componentes
plancténicos de tamafio nano y micro, empleando los métodos descritos por Linacre et al.

(2021, 2024, 2025). La biomasa de carbono (ug C L') se calculé con base en la
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abundancia (células L") y las estimaciones de carbono por célula por grupo. Estas
estimaciones se derivaron del biovolumen (um?®) de diversas formas corporales de células
de nano- y micro-fitoplancton y de las ecuaciones de Menden-Deuer y Lessard (2000)
para diatomeas (pg C cél™! = 0.288 x BV°-8!) y no diatomeas (pg C cél! = 0.216 x
BV°-93) que incluyen dinoflagelados, nanoflagelados, fitoflagelados y silicoflagelados.

Para més detalles, véase Linacre et al. (2024).

4.4 Materia organica disuelta
Después de la recoleccion, las muestras de agua de mar se filtraron utilizando filtros GF/F
precalcinados (450 °C, 4.5 h). Las muestras filtradas se almacenaron en botellas de
polietileno de alta densidad (HDPE) de 60 mL, previamente lavadas con HCl al 10 %, y
se congelaron en posicion vertical hasta su andlisis. El material de vidrio empleado durante
los procedimientos analiticos fue limpiado exhaustivamente con acido y calcinado (450
°C, 4.5 h). El analisis de carbono orgéanico disuelto (DOC) sigui6 el método propuesto por
Halewood et al. (2022). Las muestras se acidificaron con HCI concentrado hasta alcanzar
pH < 2. Las concentraciones de DOC se analizaron por oxidacion catalitica a alta
temperatura en un equipo Shimadzu TOC-L. Todas las muestras se compararon
sistemdticamente con material de referencia consensuado proporcionado por D. A.
Hansell (Univ. of Miami), para monitorear la exactitud final de las mediciones,
alcanzando una resolucion de = 2 uM. El andlisis de carbohidratos se realizé mediante el
método espectrofotométrico con el reactivo 2,4,6-tris(2-piridil)-s-triazina (TPTZ)
(Myklestad et al., 1997). Antes del andlisis, las muestras se hidrolizaron con H2SO4 0.85

M (concentracion final) a 100 °C durante 24 h para convertir los polisacaridos en
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monomeros. Adicionalmente, la concentracion de monosacaridos se midid en muestras no
hidrolizadas. La concentracion de polisacéaridos disueltos (PCHO) se calculd6 como la

diferencia entre carbohidratos totales y monosacaridos.

4.5 Analisis de TEP

Las muestras duplicadas para el analisis de TEP se recolectaron en botellas de HDPE
ambar, se fijaron con formalina (1 % de concentracion final) y se conservaron a 4 °C hasta
su filtracion en el laboratorio CINEMa (en un méximo de 3 meses). Es importante destacar
que la formalina no interfiere con la medicion (Passow & Alldredge, 1995), lo que permite
optimizar el niimero de muestras procesadas cada vez que se ajusta una nueva curva de
calibracion (Ortega-Retuerta et al., 2018). La concentracion de TEP se midi6 siguiendo el
método colorimétrico con Azul Alcian, actualizado por Bittar et al. (2018). En resumen,
se filtrd al vacio un volumen de ~150 mL de agua de mar (< 175 mm Hg) a través de
filtros de membrana de policarbonato de 25 mm con tamafio de poro de 0.4 um (Isopore,
Millipore). Los filtros se tifieron con una solucién de Azul Alcian al 0.04 % (filtrada a 0.1
um), previamente acidificada a pH 2.5 con 4cido acético glacial, y se enjuagaron tres veces
con 1 mL de agua MilliQ (Bittar et al., 2018). Cada dia se prepararon dos filtros vacios de
referencia (blancos de filtro). Tanto los filtros tefiiddos como los blancos se colocaron en
vasos de precipitados cubiertos con Parafilm y se sumergieron en 6 mL de acido sulfurico
al 80 % durante 2 h bajo agitacion suave (Passow & Alldredge, 1995). Tras la extraccion
acida, se retiraron los filtros y se midi6 la absorbancia del sobrenadante a 787 nm
utilizando cubetas de cuarzo de 1 cm en un espectrofotometro UV-Vis (FLAME-S, Ocean

Insight). La absorbancia de cada lote de muestras (N ~ 40) se calibr6 utilizando una
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solucion estandar de goma xantana (XG) homogeneizada mediante sonicacion durante 5
min. Tanto la XG como el Azul Alcian se adquirieron en Merck en 2022, y sus soluciones
se prepararon el dia previo al analisis y se almacenaron a 4 °C durante la noche,
cuantificadas por diferencia de peso. La concentracion de TEP se expres6 como
microgramos de equivalentes de goma xantana por litro (ug XG eq L™). Se aplicé un
factor de conversion de 0.51 pg TEP-C por pg Xeq (Engel & Passow, 2001) para estimar
el contenido de carbono asociado a TEP (TEP-C). El limite de deteccion fue de ~2 pg

Xeq.

La contribucion de carbono de TEP-C al reservorio de POC se estim¢ en el intervalo de 0
a 150 m. Este célculo asumié que el POC es la suma de las biomasas integradas en el
mismo intervalo de profundidad, que incluye fitoplancton (mPH), bacterias heterotrofas
(mHB), mesozooplancton (mZOO), TEP (mTEP) y carbono residual (mRC). Se utilizaron
porcentajes de carbono residual entre 0 % y 30 % del POC, con base en intervalos
reportados para regiones oligotroficas (Bar-Zeev et al.,, 2011; Nagata et al., 2021;
Zamanillo et al., 2019). Inicialmente, los stocks de carbono de cada grupo se calcularon
integrando las mediciones discretas desde la superficie hasta 150 m. Posteriormente, mRC
se calculdé mediante la Ecuacion (1), derivada de la expresion del porcentaje de carbono
residual y manipulada algebraicamente:

pPRC

MRC =100 — pRC

(Mrgp + Myp + Mpy + Mipz00) (1)
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La Ecuacion (1) se sustituy6 en la expresion para calcular el porcentaje de TEP (pTEP) y
otros componentes del reservorio de POC, obteniéndose la Ecuacion (2) y las expresiones

correspondientes:

100 — pRC)m
pTEP(%) = ( PRC) mrgp 2)
Mrgp + Myp + Mpy + Mypzo00

Se construyeron diagramas de caja y bigotes (box-and-whisker plots) para determinar la
contribucion porcentual de cada componente, empleando dos rangos de contribucion de
carbono residual al reservorio de POC. El primer rango incluy6 valores de carbono

residual menores o iguales al 10 %, mientras que el segundo abarcé de 20 % a 30 %.

La biomasa integrada de mesozooplancton entre la superficie y 150 m (zoo) se estimo
multiplicando los valores de biomasa integrada obtenidos con la red Bongo entre 0 y 200
m por un factor de correccion de 0.75 (equivalente a 150/200), asumiendo una proporcion

lineal entre los stocks en ambas capas.

4.6 Tasas de agregacion de TEP
La tasa de agregacion de TEP se estim6 siguiendo el enfoque descrito por Engel et al.
(2004), basado en el modelo de coagulacion fisica derivado de la teoria de Smoluchowski
(1918). Esta teoria postula que la agregacion ocurre cuando polimeros y particulas
colisionan por movimiento browniano o adveccion y posteriormente se adhieren. La tasa

de formacion de TEP (d[TEP]/dt) se calculé mediante la Ecuacion (3):
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d[TEP]
dt

~ Apcro PrcHo [PCHO]Z + argp Brep [PCHO] [TEP] (3)

donde [PCHO] representa la concentracion de polisacéaridos disueltos (umol C L) y
[TEP] denota la concentracion de TEP (umol C L™). Los parametros s @pcpoy Qrgp SON
las probabilidades de adhesion correspondientes a la autoagregacion de PCHO y a la
agregacion entre PCHO y TEP, respectivamente. Por su parte, Srgp V Spcuotepresentan
los nucleos de colision especificos de carbono (es decir, las funciones de frecuencia de

colision).

Dada la naturaleza oligotrofica del area de estudio, se empled un valor estandar de apcpo=
0.00087 (Engel, 2004), junto con un valor reducido de argp = 0.2, considerando la menor
pegajosidad de las TEP en ambientes de baja produccioén primaria, como el Golfo de
Meéxico. Los nucleos de colision especificos de carbono se fijaron en Bpcyo = 0.86 L
mmol™ d'y Brgp= 0.064 L mmol™" d!, de acuerdo con las frecuencias de colision

reportadas por Engel (2004).

4.7 Velocidades de sedimentacion y flujos gravitacionales de TEP
El flujo gravitacional de TEP se calculé empleando velocidades de sedimentacion basadas
en el método propuesto por Guo et al. (2021). Inicialmente, se calculd la escala de
Kolmogorov (n, Ecuacion 4) para determinar si las TEP estaban mas influenciadas por

fuerzas viscosas o por fuerzas turbulentas inerciales:
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=V @

donde v es la viscosidad cinematica del fluido y € es la tasa de disipacion de energia
cinética turbulenta. La viscosidad se calculé como v = u/p, siendo p la viscosidad
dindmica y p la densidad del agua de mar. Cuando la distancia promedio entre particulas
bioldgicas (d) es menor que el limite inferior de la escala de Kolmogorov, las particulas
estan mas influenciadas por fuerzas viscosas que por la turbulencia (Guo et al., 2021). En
estos casos, la velocidad de sedimentacion de TEP puede describirse mediante la ley de
Stokes (Stokes, 1850). Ademas, la distancia promedio entre particulas biologicas (d =
0.55 c'/3)puede aproximarse mediante una distribucién de Poisson (Peperzak, 2006) con
base en la abundancia de particulas (c). Cuando una particula se hunde a velocidad
constante en un fluido, la fuerza gravitacional que actia hacia abajo es igual a la fuerza
de arrastre ejercida por el fluido en sentido opuesto (Alldredge & Gotschalk, 1988). En
este balance de fuerzas, se asume que la densidad de la “capa inferior” de la columna de
agua (pgy, en este estudio, la densidad del agua de mar a ~500 m) es igual a la densidad
del agregado de particulas (p,; po = pg1)- Combinando el coeficiente de arrastre dentro
de la columna de agua (Cpsy; Eq. 5) con el nimero de Reynolds (Re; Ecuaciéon 6) y
aplicando la ley de Stokes, se obtiene una parametrizacion cuadratica de la velocidad de
sedimentacion (Us; Ecuacion 7) en funcion del diametro del agregado (Da) (Stokes, 1850;

White & Majdalani, 2006; Guo et al., 2021):
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La densidad del agregado de particulas (p,; Ecuacion 8) es funcion de la porosidad (o), la
densidad del solido (pp,) y la densidad del fluido (pf) (Jokulsdottir, 2011; Jokulsdottir &

Archer, 2016):

Pa =P = (1 — @) pm + dpf (8)

La densidad del s6lido y la porosidad se parametrizaron como p m=1.6 kg L'y ¢ =
0.99, respectivamente (Ferguson & Church, 2004; Jokulsdottir, 2011), mientras que py =
1000 + g,. Al sustituir estos valores en la Ecuacion (8) y realizar los pasos algebraicos
correspondientes, se obtiene la Ecuacion (9):

Pa — Pr 600 — gy
Pr 100(1000 + ogy)

)

Las velocidades de sedimentacion se estimaron como funcion de o, dado que esta variable
representa la influencia del LCE en la columna de agua. Finalmente, las velocidades de
sedimentacion de TEP se estimaron (Ecuacion 10) sustituyendo la Ecuacion (9) y
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despreciando el término cuadratico en la Ecuaciéon (7), ya que es cinco 6rdenes de

magnitud menor que el término lineal:

U = (600 — 0yf) g D¢
1800 v (oo; + 1000)

(10)

En la ecuacion de U_s, la viscosidad cinematica (la razon entre viscosidad dinamicay p_f)
puede expresarse (Ecuacion 11) como funcion de la Temperatura Conservativa (CT),

parametrizada mediante un polinomio cubico derivado de datos disponibles en The

Engineering Toolbox (2005) (https://www.engineeringtoolbox.com/sea-water-properties-

d\_840.html ):

—8.1133x10~°[CT]? + 1.0084x10~6[CT]? — 5.6922x1075CT + 0.0019
1000 + o,

v(m?s~1) =

where 0 < CT < 30°C (11)

Al sustituir la Ecuacion (11) en la Ecuacion (10) y realizar un andlisis dimensional, se

obtiene U_s (m d') como funciéon de CT (°C) y Da (um) (Ecuacion 12):

(600 — a,) g D2
—1.6903 x 102 CT3 + 2.1008 x 10* CT? — 1.1859 X 106 CT + 3.9233 x 107

Us(md™) =

(12)
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Las velocidades de sedimentacion de TEP se calcularon en todas las estaciones, desde la
superficie hasta 500 m de profundidad. Sin embargo, los flujos de TEP se estimaron
unicamente en las estaciones donde se disponia de mediciones de TEP (10 estaciones: C1—

C3, El, E3,E5,E7,El1, E13 y E14) y en el intervalo de profundidad de ~5-300 m.

En este estudio, los valores de Da se evaluaron en el intervalo de 0.7 a 100 um, con base
en el espectro de diametros de agregados reportado por Engel et al. (2020) para areas
oligotroficas. No obstante, la discusion se centra en Da = 100 pm, como se indica en la
Ecuacion (10), ya que Us es funcion de las condiciones hidrograficas (co), las cuales
permanecen constantes en cada coordenada a medida que varia Da. No obstante, los
resultados pueden extrapolarse a otros valores de Da, dado que la relacién Us / Da >
permanece constante a una profundidad dada, donde CT'y oo son fijos.

Us(CT, ap)

[Du(CT, ) (13)

Por ejemplo, para obtener Us para Da = 50 pm en un perfil dado, se aplica la

proporcionalidad con Da ? para obtener:

2

50
Us(50 um) = U5 (100 um) X (W) (14)

Finalmente, el flujo gravitacional de TEP se determin6 multiplicando la concentracion de
TEP (ug C L) por la velocidad de sedimentacion (m d ') en cada coordenada medida e

interpolada por profundidad y longitud. Para entender las diferencias en los flujos de TEP,
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se construyeron tres perfiles promedio para grupos de estaciones localizadas dentro (E3,

ES5, E7, E11, E13), fuera (C1, C2), exterior este (C3) o en transicion (E1, E14).

4.8 Analisis de datos
El analisis estadistico y el procesamiento de datos se realizaron utilizando RStudio version
4.3.3 (RStudio Team, 2024) y MATLAB R2024b (MathWorks, 2024). Se llevaron a cabo
andlisis de correlacion de Deming para evaluar las relaciones entre variables.
Adicionalmente, se emplearon pruebas no paramétricas, especificamente las pruebas de
Kruskal-Wallis y Wilcoxon-Mann-Whitney, para comparar variables entre las diferentes
zonas del remolino. Los datos discretos se interpolaron con una resolucion de 1 metro
utilizando el método de interpolacion polindomica cubica hermitica por tramos (PCHIP),
lo que permitié generar perfiles verticales continuos. Posteriormente, se construyeron
cuatro perfiles promedio (media =+ error estandar; media + EE) para grupos de estaciones
de acuerdo con su posicion relativa al remolino: nticleo (E3, ES, E7, E11, E13), transicion

(E1, E14), exterior (C1, C2) y exterior oriental (C3).

Se realizd un analisis de regresion de Deming (Bossé et al., 2023; Fuller, 1987) para
examinar la relacion entre la concentracion de TEP y variables biogeoquimicas
individuales a través de diferentes capas de profundidad. Este enfoque se eligié porque se
sabe que dichas variables estan afectadas por errores aleatorios de medicion y de
estimacion. Para cada par de variables, el parametro A se calculdo como la razon entre las
varianzas muestrales de ambas variables, aplicando un incremento adicional del 10 %

como ajuste conservador. Esta correccion se introdujo porque las varianzas poblacionales
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verdaderas son desconocidas y, aunque las varianzas muestrales proporcionan
estimaciones insesgadas, pueden subestimar la razon de varianzas real debido a la
variabilidad muestral. Por lo tanto, el incremento del 10 % se aplico para representar mejor
la incertidumbre en la estimacion de las varianzas de error cuando no se dispone de valores

exactos (Cornbleet & Gochman, 1979; Linnet, 1993).

Para evaluar la robustez y significancia de la relacion, se obtuvo un intervalo de confianza
al 95 % (IC95 %) para la pendiente mediante 10,000 remuestreos bootstrap con
reemplazo. En cada iteracion se realizo un nuevo ajuste de Deming y el IC95 % se derivé
de la distribucion de las pendientes bootstrap. Se aplico el método bootstrap corregido por
sesgo y acelerado (BCa, bias-corrected and accelerated) (Efron, 1987; Efron &
Tibshirani, 1994) para corregir tanto el sesgo como la asimetria en la distribucion
bootstrap, proporcionando limites de confianza mas precisos que el método de percentiles
simple, especialmente cuando la distribucion muestral de la pendiente es asimétrica. Las
pendientes cuyo IC95 % incluia el cero se consideraron no significativamente diferentes

de cero.

5. Resultados

5.1 Condiciones ambientales y biogeoquimicas
El remolino anticiclonico Yazoo fue muestreado en noviembre de 2022 durante su etapa
temprana de desprendimiento de la Corriente de Lazo (Fig. 1). Se obtuvieron perfiles
hidrograficos en 16 estaciones a lo largo del ntcleo del remolino, la zona de transicion y
las zonas externas, cubriendo tanto la capa epipeldgica como la mesopelagica superior, y

se recolectaron muestras de TEP en nueve de estas estaciones (Fig. 1). El hundimiento de
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aguas superficiales calidas inducido por el LCE Yazoo (véase la seccion de temperatura
conservativa en Linacre et al., 2025) se reflejo en el desplazamiento hacia abajo de
isotermas, isohalinas e isopicnas, produciendo anomalias de temperatura superiores a 5

°C en la zona mesopelégica superior entre las aguas circundantes y el nicleo del remolino.

En la zona epipelagica del remolino (0—100 m), la temperatura conservativa (CT; 27.14—
27.46 °C) fue notablemente mas calida que en las aguas circundantes (16.10-20.20 °C).
En la capa mesopelagica superior (100-300 m), la CT dentro del ntcleo del remolino varid
entre 16.81 y 27.46 °C, mientras que en las aguas adyacentes oscil6 entre 11.28 y 21.49
°C. Este LCE también mostrd la sefal caracteristica del méaximo subsuperficial de
salinidad absoluta (SA) (> 37.1 g kg™'; Valencia-Gasti et al., 2022) asociada al Agua
Subtropical del Atlantico Norte (NASUW), una masa de agua que es transportada al Golfo
de México mediante el desprendimiento de los LCE y que fue previamente documentada
en diagramas T-S para el mismo remolino (Gentil et al., 2024; Linacre et al., 2025). La
salinidad absoluta dentro del remolino fue significativamente mas salina que en las aguas
de fondo, con valores entre 36.34 y 37.13 g kg™', en comparacién con 36.26-36.85 g kg™
fuera de éste. El maximo subsuperficial de salinidad asociado a NASUW se observo
claramente entre 150 y 200 m en el ntcleo del remolino, pero se encontré completamente

erosionado en las aguas adyacentes.

La seccion vertical de densidad potencial (co, Fig. 2a) revela una asimetria en el
levantamiento/abombamiento de las isopicnas en el lado oriental, causada por la
interaccion con aguas del Golfo bajo la influencia de circulacion ciclonica (estaciones C2
y C3; Fig. 2a). Las isopicnas de 24.5 y 26.5 kg m™ se encuentran mas someras en mas de
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50 m en el este en comparacion con el oeste, con la isopicna de 24.5 kg m™ incluso
aflorando hasta la superficie en el lado oriental. La profundidad de la capa de mezcla
(MLD) también mostr6 una variabilidad espacial marcada asociada al efecto de bombeo
de Ekman del remolino. La MLD fue mas profunda en el centro del remolino (promedio
~120 m), se hizo mas somera hasta ~101 m en la zona de transiciéon y se redujo atin mas
hasta ~67 m en las aguas circundantes (Fig. 2a). Esta disminucion radial siguié un patron
no lineal (cuadratico) (p < 0.05, R? > 0.82), consistente con la modulaciéon de la MLD
inducida por el remolino, donde las mayores anomalias ocurren en el centro de los

anticiclones y disminuyen con la distancia al nucleo.
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Figura 2. Hidrografia y estructura vertical biogeoquimica a lo largo del LCE Yazoo. (a) Seccion
vertical de densidad potencial (co, kg m~) con profundidades Opticas sobrepuestas (Zeu = 0.1%Eo,
linea punteada; isolinea de 1%E,, linea discontinua), isopicnas (co, lineas blancas continuas),
profundidad de la capa de mezcla (MLD, linea cyan), maximo profundo de clorofila (DCM, linea
café) y profundidad de méaxima concentracion de TEP (TEP max, linea verde). (b) Perfiles
verticales de oo (media + error estdndar) promediados para aguas fuera del remolino (azul), en la
zona de transicion (verde), dentro del nticleo del remolino (rojo) y en la estacion oriental C3 (azul
oscuro). (¢) Concentracion de clorofila-a (ug L) seccionada a lo largo del mismo transecto con
los mismos marcadores hidrograficos que en (a). (d) Perfiles verticales de clorofila-a (media +
error estandar) para cada zona. (e) Utilizacion aparente de oxigeno (UAO, uM) seccionada a lo
largo del transecto, anotada con Zeu, co, MLD, DCM y TEP max como en (a). (f) Perfiles
verticales de UAO (media =+ error estandar) en las cuatro zonas.

Ademés de alterar la estructura fisica de la columna de agua en reposo, el remolino
también modul6 la distribucion de variables biogeoquimicas clave, particularmente la
clorofila-a (Chl-a, Fig. 2c, d) y la utilizacion aparente de oxigeno (UAO, Fig. 2e, f). Las
concentraciones mas altas de Chl-a (0.37 pg L™'; Fig. 2b) se observaron en la capa
subsuperficial. E1 DCM se localiz6 aproximadamente a 120 m dentro del remolino, a 80
m fuera de éste y a 105 m en la zona de transicion. La distribucion vertical de Chl-a estuvo
estrechamente relacionada con la estructura fisica de la columna de agua, alineandose con
el desplazamiento hacia abajo de las isopicnas y con las profundidades de penetracion del
1 % de la luz superficial (Eo) y de la zona euf6tica (Zeu = 0.1%Eo, segun los criterios de
Mirabal et al., 2025). La UAO (Fig. 2e, f) presento valores negativos en los primeros 75
m en las estaciones ubicadas fuera del remolino, lo que indica produccion neta de oxigeno
en estas aguas periféricas. En todas las estaciones, la UAO se mantuvo cercana a cero
hasta aproximadamente 90 m de profundidad. En contraste, la estacion C3 mostré un
aumento marcado de UAO por debajo de 50 m, alcanzando el valor més alto del transecto
a 300 m. El valor maximo de UAO (147.8 umol kg™') se registr6 a 300 m fuera del
remolino en la estacion C3, y los siguientes valores més altos se encontraron en la zona

de transicion.
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5.2 . Distribucion de TEP
Las diferencias espaciales en las concentraciones de TEP inducidas por el remolino fueron
evidentes entre las regiones dinamicas (nucleo, transicion y exterior) y los intervalos de
profundidad (por encima y por debajo de la zona eufotica; Fig. 3a, b), lo que sugiere que
los LCE como Yazoo desempeian un papel importante en la configuracion de la
distribucion de TEP y de los flujos de particulas a lo largo de la columna de agua. Las
concentraciones mas altas de TEP se midieron en la base de la zona euf6tica, coincidiendo
con el DCM. En el transecto longitudinal, los valores oscilaron entre 17 y 86 ng XG eq
L™, con valores mas altos predominantemente entre 50 y 150 m de profundidad en todas
las regiones de muestreo (Fig. 3a). En el sector oriental fuera del remolino, la estacion C3
registrd la concentracion de TEP mas alta (86 pg XG eq L™') y la mas baja a 300 m (17
ug XG eq L™). Dentro del remolino, la concentraciéon méaxima se detectd en la estacion
E5 (74 ng XG eq L™). En la zona de transicion, el valor mas alto se observo en el lado
oriental del remolino (72 pg XG eq L), lo que sugiere una tendencia espacial con

concentraciones elevadas hacia este lado.

Las diferencias entre regiones del remolino fueron particularmente notorias en la zona
eufdtica, donde las concentraciones medias de TEP fueron significativamente mayores (p
< 0.05) en la zona de transicion (60.7 = 6 pg XG eq L) y fuera del remolino (58.5 + 10
ng XG eq L) en comparacion con el nicleo del remolino (53.3 +£9.1 pg XG eq L) (Fig.
3b). Por debajo de la zona eufotica, las concentraciones de TEP tendieron a ser mayores
dentro del remolino (32.2 £ 9.03 ng XG eq L") y en la zona de transicion (26.7 += 8.0 pg

XG eq L) que fuera de éste (22.2 + 6.09 pg XG eq L) (Fig. 3b), aunque las diferencias
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no fueron estadisticamente significativas (p > 0.05). Las concentraciones de TEP
integradas en profundidad hasta 300 m, expresadas en equivalentes de carbono (TEP-C),
mostraron una tendencia hacia mayores reservas dentro del remolino (544554 mmol C
m~?) en comparacion con las aguas externas (495-524 mmol C m™2) (Fig. 3c). Sin
embargo, no se detectaron diferencias estadisticamente significativas entre regiones

(prueba t, p > 0.05).
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Figura 3. Concentraciones de particulas exopoliméricas transparentes (TEP) a lo largo del
remolino de la Corriente de Lazo (LCE) Yazoo. (a) Perfil vertical promedio (% error estandar) de
la concentracion de TEP (ug XG eq L™') promediado para los grupos de estaci estaciones ubicadas
fuera (azul), en transicion (verde), dentro (rojo) y fuera-este (azul oscuro) del LCE. (b) Seccién
vertical de la concentracion de TEP (ug XG eq L) a lo largo del transecto. La leyenda en Fig. 3a,
b es analoga a la mostrada en la Fig. 2 pero aplicada a TEP (ug XG eq L™). (c) Reservas de
carbono asociadas a TEP integradas en profundidad (mmol C m™) desde la superficie hasta 300
m en cada estacion, codificadas por color seglin la zona: dentro del remolino (barras rojas), zona
de transicion (barras verdes) y aguas externas (barras azules).
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5.3 Relacion entre TEP y variables biogeoquimicas
Los valores de TEP-C y Chl-a en los primeros 150 m de profundidad mostraron una
correlacion positiva fuerte a bajas concentraciones de Chl-a (<0.18 pg L™), lo que sugiere
que el fitoplancton fue la fuente principal de TEP en el LCE Yazoo. La relacion estrecha
entre estas variables en remolinos anticiclénicos no es inesperada, ya que las aguas
superficiales empobrecidas en nutrientes en la region de aguas profundas del Golfo de
Meéxico pueden inducir al fitoplancton a exudar compuestos ricos en polisacaridos que
actian como precursores de TEP. Un andlisis de regresion segmentada (broken line
regression) reveld una correlacion positiva entre las concentraciones de TEP y Chl-a con
una pendiente pronunciada y significativa (B = 185.75 ug C TEP / ug C Chl-a; r=0.70, p
< 0.05) para valores de Chl-a por debajo de ~0.18 pg L' (Fig. 4a). En contraste, esta
relacion se debilita a concentraciones mayores de Chl-a, particularmente alrededor del
DCM. Este resultado puede reflejar la desintegraciéon o desagregacion de TEP, o un
incremento en las células fotosintéticas sin un aumento correspondiente en TEP. Por
encima de ~0.18 pg L', la pendiente disminuyé mas de cinco veces y no fue
estadisticamente significativa (f =35.82 ug C TEP / pg C Chl-a; r = 0.19, p > 0.05) (Fig.

4a).

Por debajo de ~90 m, correspondiente al limite entre la zona euf6tica inferior y la meso
pelagica superior, donde el consumo de oxigeno aumenta y los procesos de
remineralizacion se vuelven mads relevantes, se observaron correlaciones positivas y
significativas entre TEP-C y la biomasa de bacterias heterétrofas (f =2.55 ug C TEP por

ug C HBACT; r = 0.62; p < 0.05; Fig. suplementaria 1a) y entre TEP-C y el carbono
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organico disuelto (DOC) (B = 0.0968 ug C TEP por ug C DOC; r = 0.83; p <0.05; Tabla
1, Fig. suplementaria 1b). Estas relaciones se mantuvieron dentro del remolino, donde el
acoplamiento entre TEP y bacterias heterotrofas fue mas fuerte entre 90 y 150 m (B =2.56
ng C TEP por png C HBACT; r = 0.82; p < 0.05; Fig. 4c¢), lo que respalda la idea de que
esta capa representa una zona de utilizacion y transformacion microbiana activa de TEP.
En este mismo intervalo de profundidad, también se observd una relacidon inversa
significativa entre TEP-C y la utilizacion aparente de oxigeno (UAQO), que aument6 por

debajo de 90 m (f =—0.019 umol TEP por pmol UAO; r =-0.91; p <0.05; Fig. 4d).

Adicionalmente, se identifico) una correlacion positiva por debajo de 90 m dentro del
remolino entre las concentraciones de carbono de TEP y la biomasa total de fitoplancton
(B=2.58 ug C TEP / ug C biomasa total; r = 0.89, p < 0.05) (Fig. 4b), asi como con la
biomasa de carbono de Prochlorococcus (p = 3.43 ng C TEP / pg C PRO; r=0.95, p <
0.05; Fig. suplementaria 1c). En el mismo intervalo de profundidad (90-150 m), TEP
mostro una relacion negativa con el nitrato (Tabla 1), particularmente a concentraciones
inferiores a 3 uM (B = —0.58 umol TEP / umol N; r = -0.93, p < 0.05), aunque TEP no
mostro una asociacion clara con el fosfato (Tabla 1, Fig. suplementaria 1d). En conjunto,
estos resultados subrayan que la dindmica de TEP en el LCE Yazoo estd gobernada por
una interaccion estrecha entre la exudacion de fitoplancton impulsada por nutrientes, la
actividad microbiana y los factores fisicos que varian con la profundidad, lo que conduce

a patrones de distribucion diferenciados a lo largo de la columna de agua del remolino.
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Figura 4. Regresiones de Deming entre particulas exopoliméricas transparentes (TEP) y variables
biogeoquimicas. (a) TEP (ug C L) vs. clorofila-a (Chl-a, pg L™) en el intervalo de profundidad
de 0 a 150 m en todas las estaciones. (b) TEP (ug C L™') vs. biomasa total de carbono
fitoplanctonico (ug C L) entre 90 y 150 m. (c) TEP (ng C L™) vs. HBACT (ng C L) entre 90
y 150 m dentro del remolino. (d) Relacion molar entre TEP-C (uM) y UAO (uM) de 90 a 300 m.
Notese que las barras de color se refieren a diferentes intervalos de profundidad (m). El simbolo
de asterisco (*) indica una pendiente significativa (p < 0.05; véase Tabla 1). Los puntos rojos
indican valores atipicos que no se consideran en los analisis de regresion lineal.
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5.4 Tasas de agregacion
La distribucion vertical de las tasas de agregacion de TEP sugiere una estructura similar a
un “embudo de agregacion” dentro del remolino. Por encima de ~80 m de profundidad,
las zonas externas (C1, C2, C3) y de transicion (E1, E14) presentan, en promedio, las tasas
de agregacion mas altas, mientras que por debajo de esta capa el nicleo del remolino y la
zona de transicion superan ligeramente a las aguas circundantes (Fig. 5a). Las tasas de
agregacion alcanzaron 0.3—0.45 pmol L' d™' en la capa superficial (0—-80 m), pero
disminuyeron a 0.1-0.2 pmol L' d™" entre 50 y 150 m (Fig. 5a). A lo largo del transecto
longitudinal, las estaciones externas (C3, E1) y dentro de la zona de transicion (E14)
alcanzaron maximos superficiales de 0.2—-0.3 umol L' d'. En contraste, dentro del
remolino los valores fueron menores (0.1-0.2 pmol L' d'). Por debajo de 140 m de
profundidad, las diferencias entre estaciones fueron minimas, con tasas generalmente por

debajo de 0.1 umol L' d! (Fig. 5b).
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Figura 5. Distribucién vertical de las tasas de agregacion de TEP (Ecuacion 3) en el remolino
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continuas) + error estandar. (b) Seccidn vertical de las tasas de agregacion a lo largo del transecto
longitudinal. La leyenda en Fig. 5a, b es analoga a la mostrada en la Fig. 2.

Tabla 1. Correlaciones de Deming entre TEP-C (ug C L) y variables biogeoquimicas. ns: no
significativo (p > 0.05).

Intervalo de CI195% para B
Variable X r p

profundidad (m)

0-160 Chl-a<0.179 pg L™ 0.7 185.7*  [135.6, 245.05]
Chl-a>0.179 pg L™ ns 35.8 [-23.38, 235.65]
Synechococcus (SYN, ug CL™) ns 543 [17.65, 352.97]
Nitrato + Nitrito (NN) <3 pM 092 -0.58* [-0.72,-0.46]
Phosphate < 0.2 pM ns -9.9 [-45.27,167.43]

90-160 Biomasa total de fitoplancton (ug C L™) 0.89  2.58* [2.09,3.2]

Bacterias heterotroficas (Todas las estaciones) 0.75  2.56* [1.64,3.82]
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Intervalo de CI95% para B
Variable X r B
profundidad (m)
Bacterias heterotroficas (Dentro del remolino) 0.82  2.56* [1.53,3.74]
Prochlorococcus (ng C L', Todas las [2.94, 5.28]
0.86  3.96*
estaciones)
Prochlorococcus (ng C L7, Dentro del [2.61,4.20]
0.95 3.43%*
remolino)
90-300 Utilizacion Aparente de Oxigeno (UAO, uM) 0.91  —-0.018* [-0.021, -0.016
Carbono Organico Disuelto (COD, uM) 0.8 0.09%* [0.08,0.11

El simbolo de asterisco (*) indica una pendiente significativa (p < 0.05).

5.5 Contribucion relativa de TEP al POC

Las TEP representaron la fracciéon dominante del POC en la capa superior (es decir, los

primeros 150 m de profundidad) de este sistema oligotrofico, con su contribucion

estimada de acuerdo con la Ecuacion (2). Dentro de este estrato de la columna de agua, la

contribucion de TEP al reservorio total de POC fue sustancialmente mayor que la de otros

componentes biologicos (Fig. 6). Las TEP representaron ~43-70 % del POC total,

superando no solo las contribuciones individuales del fitoplancton (<15 %), las bacterias

heterotrofas (23 %) y el mesozooplancton (<2 %), sino también la suma de todas ellas.
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Figura 6. Contribucion relativa de los componentes bioldgicos y de TEP al carbono organico
particulado (POC) en los primeros 150 m de la columna de agua (Ecuacion 2). Los diagramas de
caja (boxplots) representan el porcentaje de contribucion de TEP, fitoplancton (PH), bacterias
heterotrofas (HB) y mesozooplancton (ZOO) al POC total, bajo dos intervalos de carbono residual
(C-residual): 0-10 % (verde) y 20-30 % (violeta). Estos intervalos, derivados de estudios en
regiones oligotroficas (Bar-Zeev et al.,, 2011; Nagata et al., 2021; Zamanillo et al., 2021),
representan escenarios de bajo y alto C-residual dentro del POC total, respectivamente. Los
circulos verdes y azules representan datos atipicos.
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5.6 Tasas de asentamiento y flujos verticales de TEP
Las tasas de asentamiento se calcularon después de verificar que el umbral inferior de la
escala de longitud de Kolmogorov (1) excedia la distancia media de separacion entre
particulas, lo que indica que la dinamica de TEP en el LCE esta modulada principalmente
por fuerzas viscosas, mas que por fuerzas inerciales asociadas a la turbulencia. Los valores
de n en todas las estaciones se encontraron en el intervalo de ~6,100 a 15,000 um (Tabla
S1). En comparacion, el limite superior estimado de las distancias de separacion entre
particulas oscilé entre 90 y 700 um. Estos valores se derivaron de las abundancias de
fitoplancton en cada estacion (3.4 x 10* — 2.2 x 107 células m™) (véase Metodologia). Las
velocidades de sedimentacion estimadas de TEP (Us , Fig. 7a) estuvieron moduladas
principalmente por las condiciones hidrograficas (Ecuacion 12). Los perfiles verticales de
Us coincidieron estrechamente con la distribucion de las anomalias de densidad potencial
(oo; Fig. 2a), reflejando la progresiva agregacion de precursores de TEP y el incremento
resultante en la densidad de las particulas. De este modo, la agregacion supera a la
desagregacion y al consumo microbiano, permitiendo que las TEP se lastren y se hundan
a través de capas de baja densidad hasta alcanzar un nivel de equilibrio hidrostatico.Us
aumenta con el didmetro del agregado (Da) y es particularmente pronunciada en regiones
de mayor actividad biologica (Engel et al., 2020), como la capa subsuperficial del nticleo
del remolino, donde las concentraciones de TEP fueron méaximas (Fig. 3b). Por ejemplo,
cuando Da = 100 um, las velocidades de sedimentacion variaron entre 1.8 y 3.0 m d,
con la mayoria de los valores superando 2.8 m d™* dentro de la capa de mezcla en todas

las estaciones. Las velocidades disminuyeron hasta ~2.4 m d™!' dentro del remolino y 2.1
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m d! fuera de éste a 300 m de profundidad (Fig. 7a).Us fue consistentemente mayor (p <
0.05) en las estaciones de Yazoo por debajo de 80 m, con la diferencia mas marcada entre
las estaciones del nucleo y la estacion C3 (una diferencia maxima de 0.6 m d' a 150 m),
la cual estuvo influenciada por una circulacion ciclonica. En general, las velocidades de
hundimiento fueron mas altas dentro del ntcleo del remolino, seguidas por la zona de

transicion (E1 y E14), y mas bajas en las estaciones externas (C1, C2 y C3) (Fig. 7b).
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Figura 7. (a) Perfiles de velocidad de asentamiento de TEP (Us, m d'; Ecuacion 12) (media +
error estandar) promediados para aguas fuera del remolino (azul), en la zona de transicion (verde),
dentro del nticleo del remolino (rojo) y en la estacion oriental C3 (a azul oscuro). (b) Seccion
vertical de la velocidad de asentamiento de TEP (Us, m d'); la leyenda y los perfiles son analogos
a los mostrados en la Fig. 2. (¢) Flujo de carbono asociado a TEP (TEP_flux=U_s x concentracion
de TEP; mg C m2 d™) con las mismas sobreposiciones de profundidades eufoticas, isopicnas,
MLD, DCM vy profundidad de TEP maxima. (d) Perfiles de flujo de carbono de TEP (media +
error estandar) para las distintas zonas del remolino. Us se calcul6 para Da = 100 um utilizando
los perfiles de co y CT, pero puede extrapolarse a otros valores de Da dado que la relacion Us /Da?
permanece constante a una profundidad dada, donde CT'y co son fijos (seccion 4.7).
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Por debajo de la capa de mezcla (~120 m), el nicleo del remolino present6 flujos de
carbono mediados por TEP mas altos en comparacién con las estaciones circundantes
(Fig. 7c). Los perfiles verticales de los flujos de TEP mostraron que las tasas de
hundimiento aumentaron con la profundidad, alcanzando su maximo en las profundidades
correspondientes a las concentraciones maximas de TEP. Posteriormente, los flujos de

TEP disminuyeron hasta alcanzar valores relativamente constantes alrededor de 300 m.

La capa donde los flujos de TEP aumentaron fue mas somera y de mayor magnitud en las
estaciones externas y de transicion en comparacion con el nucleo. Los flujos estimados de
TEP fuera del remolino oscilaron entre ~90 y 120 mg C m2 d™!, con los valores mas altos
concentrados principalmente en los primeros 80 m. En contraste, los flujos en las
estaciones del nucleo variaron entre ~70 y 100 mg C m2 d™' y se extendieron entre 0 y
120 m de profundidad (Fig. 7c, d). Las estaciones de transicion mostraron flujos entre ~80
y 100 mg C m?2 d', con dos méaximos subsuperficiales de 95 y 100 mg C m=2 d!

observados a 60 y 100 m, respectivamente (Fig. 7d).

Por debajo de 100 m, los flujos de TEP en el nticleo y en las estaciones de transicion
fueron similares (~30—-100 mg C m2 d '), manteniéndose significativamente mas altos (p
<0.05) que los estimados fuera del remolino (~20-90 mg C m 2 d*; Fig. 7). Considerados
en conjunto, los perfiles de U_s y de flujo revelan que los flujos de TEP son relativamente
homogéneos dentro de la capa de mezcla, con valores similares entre las estaciones
ubicadas dentro del nucleo del remolino y aquellas en las zonas de transicion. Sin
embargo, los flujos fueron menores en la estacion influenciada por circulacion ciclonica

(C3). Por debajo de la capa de mezcla, U_s disminuy0 casi linealmente con la profundidad

39



y mostrd un gradiente radial, siendo consistentemente mayor en el nucleo, seguido por las
zonas de transicion, luego en las estaciones periféricas y, finalmente, mas bajo en la
estacion ciclonica C3. Asi, el hundimiento de las isopicnas en el nucleo de Yazoo
promovidé una exportacion mas rapida de TEP desde la capa mesopelagica superior,

manteniendo tasas de hundimiento relativamente altas incluso a 300 m de profundidad.

6. Discusion

6.1 Condiciones ambientales
Los remolinos anticiclonicos son estructuras oceanicas que influyen de manera
significativa en la distribucion vertical de temperatura, salinidad, oxigeno, nutrientes y
Chl-a en el océano (McGillicuddy, 2016). Estructuras de flujo como los LCE modifican
la dindmica y la distribucion de las variables hidrograficas mediante cambios localizados
en la estratificacion, impulsados por desplazamientos verticales de las isopicnas
(McGillicuddy, 2016). En el Golfo de México, los remolinos anticiclonicos también
modulan la profundidad de la capa de mezcla (MLD) y condiciones ambientales como la
penetracion de la luz (Mirabal et al., 2025; Pasqueron De Fommervault et al., 2017), asi
como la distribucion vertical de nutrientes como nitrato y nitrito (Lee-Sanchez et al., 2022;
Velasquez-Aristizabal et al., 2022). Al profundizar la capa superficial empobrecida en
nutrientes y desplazar hacia abajo las aguas enriquecidas en nutrientes, estos remolinos
influyen en la estructura biogeoquimica de la zona eufética y de la mesopelagica superior

(Lee-Sanchez et al., 2022; Velasquez-Aristizabal et al., 2022).

En consecuencia, los LCE también regulan la distribucion espacial de la comunidad

fitoplanctonica, que tiende a estar dominada por una poblacion de picoplancton, y
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particularmente por subgrupos bien definidos de Prochlorococcus que tienen
requerimientos especificos de luz y nutrientes (Linacre et al., 2019). Como se ha reportado
previamente (Gentil et al., 2024; Linacre et al., 2025), el LCE Yazoo en el Golfo de
México exhibio estas influencias de mesoescala sobre las propiedades fisicas y
biogeoquimicas. El efecto del remolino fue particularmente evidente a través del
hundimiento de aguas calidas y oxigenadas, y de la sefal tipica del maximo subsuperficial
de salinidad del Caribe asociado a NASUW. Nuestros resultados indican ademas que los
LCE en esta region también modifican la distribucion de las TEP, sus velocidades de

hundimiento y los flujos gravitacionales resultantes.

6.2 Distribucion de TEP
Este estudio proporciona el primer analisis detallado de la distribucion de TEP dentro de
un LCE, basado en un muestreo vertical y longitudinal de alta resolucion durante el inicio
de las condiciones invernales. Este enfoque permiti6 una caracterizacion precisa de la
estructura del remolino y de su influencia sobre la distribucioén de las TEP, una fraccion
importante pero frecuentemente pasada por alto del POC en sistemas altamente dindmicos
como los LCE. Se observaron concentraciones elevadas de TEP (17-86 pg Xeq L") en
las zonas periféricas de Yazoo, particularmente en la estacion influenciada por la
circulacion ciclonica (C3). De manera similar, Devresse et al. (2024) encontraron
concentraciones mayores de TEP en tres remolinos ciclénicos en comparacidon con sus
aguas circundantes en el Atlantico tropical oriental. Por lo tanto, la acumulaciéon de TEP
observada en la zona epipeldgica del area externa influenciada por el cicléon puede

atribuirse al aumento de la biomasa fitoplanctonica (Linacre et al., 2025), que estuvo
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sustentado por el afloramiento de aguas subsuperficiales ricas en nutrientes (Lee et al.,
2022). La combinacion de mezcla invernal profunda y dinamica de mesoescala modula la
distribucion vertical de grupos funcionales clave de fitoplancton implicados en la
produccion y liberacion de precursores de TEP. Se han detectado anomalias positivas en
las concentraciones superficiales de Chl-a en LCE asociadas con mecanismos turbulentos
que intensifican la difusion y adveccion de nutrientes, tales como la mezcla convectiva
invernal y la interaccion remolino—viento (Damien et al., 2021; Marquez-Artavia et al.,
2024). Especificamente, la distribucion de la biomasa fitoplanctonica dentro del LCE
Yazoo se atribuyo en parte a las condiciones de viento que interactuaron con la velocidad
de giro del remolino (Linacre et al., 2025). La turbulencia generada por los vientos del
norte dominantes en las estaciones orientales contribuy6 a la erosion de la nutriclina y al
aporte de nutrientes a la capa de mezcla, lo que a su vez detono6 una rapida asimilacion de
nutrientes y el crecimiento del fitoplancton. A medida que los nutrientes se agotan, los
procesos bioldgicos pueden verse fuertemente modificados por la dindmica aguas abajo
en Yazoo, afectando la via metabdlica del carbono organico producido por las células
fitoplanctonicas (Zhang et al., 2020). Durante la carencia de nutrientes, las poblaciones
fitoplanctonicas senescentes desacoplan la fijacion de carbono de la produccion de
biomasa, incrementando asi la fraccion de liberacion extracelular en forma de fotosintatos
de alto peso molecular ricos en carbohidratos (Borchard & Engel, 2015; Jones et al.,
2013). En remolinos anticiclonicos, el profundizamiento de la nutriclina impone
condiciones de estrés por nutrientes sobre los fotoautétrofos, lo que conduce a una mayor
mortalidad y lisis celular, contribuyendo adicionalmente al reservorio de carbono orgénico

disuelto (DOC) (Lasternas et al., 2013). Aunque en el presente estudio no fue posible
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identificar las rutas especificas de liberacion de DOC implicadas en la formacion de TEP,
nuestros resultados muestran que la razén TEP/biomasa fitoplanctonica integrada en
profundidad (desde la superficie hasta el DCM) fue 31-138 % mayor dentro de Yazoo en
comparacion con las estaciones fuera del remolino (Fig. suplementaria 2a). Un patréon
similar se observd para la razon DOC/biomasa fitoplanctonica hasta el DCM (Fig.
suplementaria 2b), con valores 29—180 % mas altos dentro de Yazoo. Las reservas de
carbono de TEP integradas en profundidad desde la superficie hasta 300 m también
siguieron esta tendencia (Fig. 3¢), respaldando la idea de que la produccion de TEP en

Yazoo alcanz6 su maximo una vez que los nutrientes se agotaron.

Estos resultados sugieren que la disponibilidad limitada de nutrientes no solo puede
estimular la liberacion de precursores de TEP, sino también dificultar su consumo por
parte de bacterias heterotrofas (Zamanillo et al., 2019). Ademas, la estructura fisica del
remolino favorecid la acumulacion de TEP a mayores profundidades dentro del ntcleo,
en contraste con los maximos someros observados en los margenes del remolino y en las
estaciones periféricas (Fig. 3b). Un comportamiento similar fue descrito por Contreras-
Pacheco et al. (2023) para la distribucion de POC en remolinos anticiclonicos del Golfo
de Meéxico, donde el acoplamiento entre la estructura fisica y los gradientes
biogeoquimicos dentro de los anticiclones promovid la acumulacion subsuperficial de

particulas.

Nuestros resultados también fueron consistentes con los reportados recientemente en un
remolino anticiclonico localizado en el Pacifico occidental durante la temporada de

tifones, donde se midieron concentraciones de TEP de hasta 52 pg XG eq L™ entre 100 y
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150 m (Islam et al., 2021). Estos autores propusieron que el desplazamiento hacia abajo
de las isopicnas y el flujo ascendente esporadico de nutrientes a través de la nutriclina
pudieron facilitar la proliferacion de Trichodesmium spp. en esta capa subsuperficial,
incrementando asi la disponibilidad de TEP producidos por cianobacterias a esa
profundidad (Islam et al., 2021). La biomasa autotrofica dentro del LCE Yazoo estuvo
compuesta predominantemente por Prochlorococcus, incluso en zonas cercanas a la
nutriclina (Linacre et al., 2025), lo que podria estar vinculado a la producciéon de TEP
dentro de la estructura de mesoescala. Varios grupos de cianobacterias, incluyendo
Prochlorococcus y Trichodesmium spp., han demostrado promover la produccion de TEP
a tasas relativamente altas (Bar-Zeev et al., 2009; Tuculano et al., 2017; Mari et al., 2017).
Ademas, la presencia generalizada de Prochlorococcus en estructuras anticiclonicas (An
et al., 2024; Belkin et al., 2022; Cotti-Rausch et al., 2016; Linacre et al., 2015) resalta a
este pico-cianobacterium como una fuente potencialmente relevante de TEP en el océano

oligotrofico.

Las concentraciones de TEP variaron considerablemente en este estudio (18—-87 pg XG
eq L), pero se ubicaron dentro del amplio intervalo reportado para aguas oligotroficas
(0.4460 pg XG eq L ™). En la zona epipelagica, nuestros valores (39-74 ug XG eq L)
fueron en general superiores a los reportados en el mar de los Sargazos (Cisternas-Novoa
etal., 2015), el Pacifico tropical noroccidental (Kodama et al., 2014), el mar Mediterrdneo
occidental (Ortega-Retuerta et al., 2018), el Atlantico tropical y el océano Pacifico
(Tuculano et al., 2017), donde las concentraciones de TEP tipicamente permanecen por

debajo de 50 pg XG eq L' Por el contrario, fueron menores que los maximos
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superficiales documentados en el Atlantico noroccidental (Jennings et al., 2017), el
Mediterraneo oriental (Bar-Zeev et al., 2011), el golfo de Agaba (Bar-Zeev et al., 2009) y
un transecto norte—sur en el Atlantico que atravesé la Corriente Ecuatorial de Retorno y
ambos giros subtropicales (Zamanillo et al., 2019). Es importante sefalar que estos
ultimos estudios se centraron en aguas superficiales (0—5 m), donde las concentraciones
de TEP suelen ser elevadas debido a su flotabilidad positiva intrinseca. Los precursores
de TEP también tienden a acumularse en la microldmina superficial del mar, donde la
captura por burbujas y las ondas capilares pueden incrementar la tasa de colision de
exopolimeros y, posteriormente, la agregacion de TEP (Azetsu-Scott & Passow, 2004;

Engel & Galgani, 2016).

Adicionalmente, nuestros resultados revelan que los perfiles verticales de TEP
presentaron un maximo subsuperficial a pocos metros por encima del DCM, consistente
con otros estudios realizados en ambientes oligotroficos (Bar-Zeev et al., 2011; Ortega-
Retuerta et al., 2018). Este acoplamiento entre los maximos de TEP y el DCM sugiere un
vinculo estrecho entre la produccion fitoplanctonica y la formacién de TEP, como se ha
observado en multiples ecosistemas marinos (Engel et al., 2020; Jennings et al., 2017;

Kodama et al., 2014; Zamanillo et al., 2019).

Asimismo, en los primeros 100 m, la razon TEP/Chl-a (Fig. suplementaria 3) fue
particularmente alta en el borde occidental del LCE Yazoo y, en menor medida, en el
flanco oriental. Este patron se asemejo a la distribucion de Synechococcus (véase Fig. 6
en Linacre et al., 2025), lo que sugiere que este grupo podria contribuir a la produccion

superficial de TEP fuera del remolino. En aguas oligotréficas, razones altas de TEP:Chl-
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a se han asociado con la escasez de nutrientes, que promueve la exudacién de compuestos
ricos en carbono por parte de fitoplancton y procariotas (Prieto et al., 2006; Zamanillo et
al., 2019). Sin embargo, estas razones no siempre se alinean con grupos especificos de
fitoplancton, ya que la formacion de TEP puede ocurrir espacial o temporalmente separada
de la liberacion de precursores debido a la agregacion abidtica o al transporte vertical. Por
debajo de la MLD, las razones mas altas se observaron dentro del nucleo del remolino,
donde no se encontr6 una relacion clara con otras variables bioldgicas, lo que sugiere
contribuciones abidticas y bacterianas intensificadas bajo condiciones de estrés por
nutrientes. Confirmar los productores especificos de TEP en estos ambientes requiere
incubaciones controladas que vinculen directamente la liberacion de exudados con la
formacion de particulas (Iuculano et al., 2017). Las concentraciones maximas de TEP se
localizaron predominantemente entre 50 y 150 m en todas las estaciones muestreadas.
Esta distribucion coincide con el patron de TEP reportado por Devresse et al. (2024),
quienes atribuyeron esta acumulacion, entre otros factores, al enriquecimiento de
exudados fitoplanctonicos. También es consistente con el enriquecimiento de materia
organica particulada en el DCM observado en un remolino anticiclonico por Soares et al.
(2021). Estos hallazgos sugieren que los LCE pueden contribuir al fortalecimiento de la
bomba biologica de carbono al facilitar la acumulacion de particulas ricas en carbono justo
por debajo de la zona eufética, donde la remineralizacion microbiana es mas activa

(Villegas-Mendoza et al., 2022).
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6.3 Relacion de TEP con variables biogeoquimicas
La distribucion de TEP dentro del remolino no solo refleja la influencia de la estructura
fisica del LCE, sino que también muestra una asociacion clara con variables
biogeoquimicas. En particular, se observaron correlaciones negativas significativas entre
las concentraciones de TEP y los nutrientes inorganicos, especialmente con los niveles de
nitrato+nitrito encontrados por debajo de la capa de mezcla. Esta relacion sugiere que las
TEP tendieron a acumularse en zonas donde los nutrientes se habian agotado,
posiblemente debido a una produccion fitoplancténica previa o sostenida bajo condiciones
de limitacion por nutrientes (Sugimoto et al., 2021; Zamanillo et al., 2019). Este
comportamiento ha sido reportado previamente en ambientes oligotroficos del
Mediterraneo y el Atlantico, donde el estrés por nutrientes promueve la exudacion activa
de precursores de TEP (Bar-Zeev et al., 2011; Tuculano et al., 2017). En la capa superior
de la zona eufdtica (< 1 %Eo), las concentraciones de TEP mostraron una asociacion
positiva con Chl-a, particularmente a bajas concentraciones (< 0.18 pg L™'; Fig. 4a), lo
que indica una formacion eficiente de TEP bajo condiciones tipicamente oligotroficas
(Engel et al., 2020; Jennings et al., 2017). Ademas, como fue observado por Zamanillo et
al. (2019) en el Atlantico Norte, nuestros resultados indican que el fitoplancton es la fuente

principal de TEP en esta region del Golfo de México.

Sin embargo, por encima de este umbral de Chl-a, la relacion se debilité de forma
significativa (p > 0.05, r = 0.1853). Este desacoplamiento sugiere que la produccion de
TEP puede volverse limitada a concentraciones elevadas de Chl-a dentro de un LCE (es

decir, en el DCM), potencialmente debido a: (i) saturacion de los precursores
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polisacaridicos, (ii) cambios en la composicion de especies y ecotipos fitoplanctonicos,
(ii1) una reduccion del estrés por limitacion de nutrientes o (iv) una degradacion
intensificada de TEP bajo regimenes de alta productividad (Ortega-Retuerta et al., 2017).
Alternativamente, puede reflejar un incremento desproporcionado de fitoplancton no
productor de TEP o la desagregacion fisica de las particulas de TEP. Estos resultados
también estdn respaldados por la relacién positiva (r = 0.8945; p < 0.05) entre la
concentracion de TEP y la biomasa fitoplanctonica total entre 100 y 150 m. A diferencia
de la Chl-a (contenido de pigmento fotosintético), la biomasa de carbono representa la
estructura celular completa, proporcionando una métrica mas integral que abarca a toda la
comunidad fotoautotrofa. En ausencia de fotoautétrofos de mayor tamafio, la produccion
de TEP puede estar impulsada por grupos de picofitoplancton como Prochlorococcus spp.
(Engel et al., 2020; Guo et al., 2021; Mari et al., 2017). De hecho, varios experimentos de
laboratorio han vinculado a Synechococcus spp. con la produccion de TEP en cultivos
crecidos bajo limitacion de nutrientes (Cruz & Neuer, 2019; Deng et al., 2016; Thornton
& Chen, 2017). Sin embargo, la ausencia de una relacion significativa (p > 0.05) entre la
concentracion de TEP y la biomasa de Synechococcus encontrada en nuestro estudio
sugiere que esta cianobacteria no fue el principal precursor de TEP. Esto podria deberse a
que la poblacion de Synechococcus en el Golfo de México estd confinada a condiciones
mesotrdficas dentro de estructuras ciclonicas frias (Linacre et al., 2025). Por el contrario,
la biomasa de Prochlorococcus spp. mostrd una correlacion fuerte con la concentracion
de TEP entre 90-150 m (r = 0.95, p < 0.05), lo que indica que la produccion de TEP
también puede ocurrir bajo condiciones de baja irradiancia (100-150 m) debido a la

presencia de ecotipos cianobacterianos adaptados a zonas eufoticas profundas (Linacre et

48



al., 2019). En particular, las aguas subsuperficiales (< 70 m) del LCE Yazoo estuvieron
compuestas predominantemente por Prochlorococcus en términos de biomasa autotrofica
(Linacre et al., 2025). En linea con nuestros resultados, Iuculano et al. (2017) también
identificaron una relacion significativa entre las concentraciones de TEP y la abundancia
de Prochlorococcus en regiones de baja latitud del Atlantico y del Pacifico, apoyando la
importancia de este pico-cianobacterium en la produccion de TEP a través de los océanos

tropicales y subtropicales oligotréficos.

A escala global se considera que aproximadamente el 80 % del carbono organico
exportado desde la capa eufotica es respirado y retornado a la columna de agua como
carbono inorganico disuelto o como compuestos organicos parcialmente degradados mas
refractarios (Sulpis et al., 2023; Zhang et al., 2018). Los procariotas heterotrofos son los
principales responsables de esta remineralizacion, con la oxidacion fotoquimica
aumentando la susceptibilidad de compuestos orgéanicos especificos a la actividad
microbiana en aguas superficiales altamente irradiadas (Shen & Benner, 2018). No
obstante, en este estudio se observaron correlaciones positivas entre TEP y HBACT a
partir de 90 m de profundidad, particularmente dentro del LCE. Esta co-ocurrencia sugiere
que las TEP pueden actuar también como un sustrato que promueve la adhesion
microbiana y/o como fuente de carbono para la comunidad bacteriana en el limite
epipelagico/mesopelagico superior del LCE Yazoo (Bar-Zeev et al.,, 2011; Ortega-
Retuerta et al., 2010). Ademads, no podemos descartar que las bacterias heterotrofas
contribuyan directamente a las reservas de TEP mediante la liberacion de sustancias

poliméricas extracelulares bajo condiciones de estrés por nutrientes (Ortega-Retuerta et
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al., 2010). Ademas de actuar como productoras, las comunidades bacterianas pueden
incrementar indirectamente la abundancia de TEP al facilitar la formacion de agregados
(Grossart, 1999). Este mecanismo esta respaldado por evidencia experimental que muestra
que la presencia de bacterias aumenta la “pegajosidad” de los agregados, es decir, la
probabilidad de que las células permanezcan unidas tras una colisiéon (Grossart et al.,
2006; Van Oostende et al., 2013). Asimismo, interacciones entre bacterias heterdtrofas y
poblaciones de Prochlorococcus, como las descritas por Cruz & Neuer (2019), pueden
estimular la liberacion de precursores de TEP por parte del picofitoplancton, reforzando
el doble papel de las bacterias como contribuyentes y potenciadoras de la produccion de
TEP dentro de sistemas oligotréficos dominados por remolinos. A pesar de la asociacion
observada entre HBACT y TEP, el analisis de correlacion con UAO indica que las TEP
solo sustentan de manera modesta el proceso de remineralizacion dentro del LCE Yazoo,
particularmente si se comparan con estudios que muestran que el DOC alimenta el
metabolismo microbiano heterotrofico en el interior oceanico (Aristegui et al., 2003; Chen
et al., 2022; Fan et al., 2025). La pendiente en la relacién molar entre TEP y UAO fue de
—0.02 (= 2.15 x 1073), equivalente a una contribucion estimada de 2.70 % (= 0.35 %),
asumiendo un cociente respiratorio ideal de —0.71 (£ 0.05) mol C por mol O: propuesto
por Anderson (1995). En comparacion, hasta un 28 % (+ 6 %) del consumo de oxigeno
podria atribuirse a la remineralizacion de DOC en el LCE Yazoo (Quintero-Mata et al.,
2023), similar a lo reportado por Guo et al. (1993) para el Golfo de México (20-30 %),
un hallazgo consistente con observaciones en otras cuencas marginales oligotréficas

(Calleja et al., 2019; Meador et al., 2010). Considerando ambos resultados, las TEP
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representarian aproximadamente un 9 % de la demanda heterétrofa al compararse con la

contribucidon del DOC.

El desacoplamiento entre la disponibilidad de TEP y la remineralizacion en la zona
mesopelagica superior respalda la hipdtesis de que una fraccion significativa del POC
escapa a la degradacion microbiana en esta region, permaneciendo disponible para su
exportacion hacia capas mas profundas (Fan et al., 2025). Aunque en regiones
oligotréficas, como los océanos Pacifico y Atlantico subtropicales, se ha sugerido que las
TEP contribuyen a anomalias negativas de nitrato preformado (Letscher & Villareal,
2018; Smyth & Letscher, 2023), nuestros resultados sugieren que en este remolino su bajo
grado de remineralizacion limita de forma importante su papel en la generacion de dichas
anomalias. Por lo tanto, es probable que otros mecanismos, como la migracion vertical del
fitoplancton o la asimilacién de nitrato por bacterias heterdtrofas en respuesta a materia
orgéanica con relaciones C:N elevadas, desempefien un papel mas prominente en la
formacion de anomalias negativas de nitrato preformado en la region de aguas profundas

del Golfo de México (Lee-Sanchez et al., 2022; Camacho-Ibar et al., 2023).

6.4 Tasas de agregacion de TEP
El patron vertical de las tasas de agregacion estimadas sugiere que las TEP son
intermediarios relevantes en la formacion de particulas de mayor tamafio en ambientes
oligotroficos. Estas tasas fueron mas altas en la capa superficial y disminuyeron con la
profundidad, una tendencia consistente con la disponibilidad de precursores como los

polisacaridos disueltos. Este comportamiento ha sido documentado previamente en zonas
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con turbulencia notable (Engel, 2004; Jackson, 1990; Mari et al., 2017).En concordancia,
Gentil et al. (2024) documentaron que la tasa de difusion turbulenta fue elevada en los
primeros 100 m del LCE Yazoo. Aunque la MLD fue mas profunda dentro del remolino,
la zona de transicion mostré tasas elevadas de difusion turbulenta por debajo de la MLD
(Gentil et al., 2024). En consecuencia, las tasas de agregacion mas bajas estimadas a
mayores profundidades podrian atribuirse tanto a la reduccion en la disponibilidad de
precursores como a condiciones hidrodindmicas mas estables, que en conjunto
disminuyen la probabilidad de colisiones entre particulas (Burd & Jackson,
2009).También se observaron tasas de agregacion relativamente altas en las zonas de
transicion del remolino, posiblemente asociadas con la disponibilidad local de
polisacéridos disueltos, asi como con el cizallamiento vertical y la turbulencia a lo largo
de la periferia del LCE. Estas condiciones pueden favorecer el contacto entre particulas y
aumentar su probabilidad de agregacion (Quigg et al., 2021). TEP, se ha documentado
que las zonas de cizallamiento o de transicion realzan la agregacion de particulas debido
a una mayor convergencia fisica (Prairie et al., 2013; Ruiz et al., 2004). En conjunto, las
tasas de agregacion estimadas aqui sugieren que las TEP no son meros subproductos del
metabolismo fitoplanctonico; por el contrario, actian como componentes activos en la

estructuracion de la materia particulada y modulan la eficiencia de la bomba biologica.

6.5 Contribucion de las TEP al POC

Nuestros resultados indican que las TEP representaron la fraccion dominante del POC en
los primeros 150 m de la columna de agua en el LCE Yazoo, con aportes de ~40-70 %

del reservorio total. Estos valores se encuentran dentro de los rangos reportados para
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regiones oligotroficas. Por ejemplo, en el Atlantico abierto subtropical, se ha documentado
que las TEP contribuyen entre 34—103 % del POC (Zamanillo et al., 2019), mientras que
en el mar Mediterraneo representan entre 60—100 % (Bar-Zeev et al., 2011) y en el mar
Egeo entre 52—-80 % (Parinos et al., 2017). Ademas de las estimaciones de existencias en
la columna de agua, estudios con trampas de sedimentacion han demostrado que las TEP
pueden representar una fraccion importante del flujo de POC en hundimiento. Guo et al.
(2022) reportaron que las TEP constituyeron, en promedio, el 61 % del flujo total de POC
en el mar de la China Meridional y el 46 % en el Pacifico tropical noroccidental. Esta
contribucion podria indicar que el LCE Yazoo generd condiciones en las que las TEP se
convirtieron en una via mayoritaria para la acumulacion y exportacion de carbono,
reforzando su papel como intermediarias clave entre los reservorios disuelto y particulado,
y como contribuyentes dominantes al flujo vertical de carbono en remolinos anticiclonicos

oligotroficos.

6.6 Tasas de sedimentacion y flujos de TEP
Hasta donde sabemos, las velocidades de sedimentacion de TEP calculadas para Yazoo y
las estaciones circundantes representan las primeras estimaciones obtenidas, no solo para
un remolino anticiclonico recientemente desprendido de la Corriente de Lazo, sino
también para la region de aguas profundas del Golfo de México y el Atlantico Norte
oligotrofico. Nuestras estimaciones indican que las velocidades de sedimentacion
aumentan con el cuadrado del didmetro de la particula, alcanzando valores maximos
dentro de la capa de mezcla. Por debajo de esta capa, las velocidades de asentamiento de

TEP disminuyen linealmente con la profundidad tanto dentro como fuera del remolino.
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Nuestros resultados, derivados de la parametrizacién matematica de la velocidad de
asentamiento (Us), son comparables con los valores de Us obtenidos experimentalmente
para el Pacifico Norte oligotrofico (Guo et al., 2022; Us Islam et al., 2021). Por ejemplo,
nuestras estimaciones de Us (0.27-2.50 m d!) para el espectro de didmetros de particulas
(30-90 um) comunmente encontrados en la zona eufdtica de sistemas oligotréficos (Engel
et al., 2020) coinciden estrechamente con aquellas obtenidas experimentalmente mediante
el método SETCOL (0.30-2.28 m d') en un remolino anticiclonico del Pacifico
noroccidental (Islam et al., 2021). Ademas, a escala de cuenca, el rango de velocidades de
asentamiento (0.12—1.10 m d™') que se obtiene aplicando nuestra parametrizacion a
diametros de particulas de 20-60 pm también es comparable con los valores
experimentales de Us reportados por Guo et al. (2022) en el mar de la China Meridional
(0.11-0.93 m d") y en el Pacifico tropical norte (0.09—0.63 m d'). Cabe destacar que
tanto los estudios citados como nuestro crucero se realizaron bajo condiciones de otofio e
invierno (inicio del invierno), cuando la columna de agua estd mas mezclada y la

turbulencia promueve la agregacion de particulas (Mari et al., 2017).

Estos resultados sugieren que el espectro continuo de tamafios de TEP en las zonas
epipelagica y mesopelagica superior del Golfo de México abarca didmetros de 20 a 90
pum. La distribucion de las velocidades de asentamiento revel6 que los valores mas altos
se localizaron dentro del remolino, particularmente en el interior de la capa de mezcla. Por
debajo de la capa de mezcla, las velocidades también fueron significativamente mas altas
dentro del remolino en comparacidn con las zonas de transicion y las aguas circundantes.

Este patron coincide con las zonas de concentraciones elevadas de TEP y respalda la idea
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de que el entorno fisico de los LCE no solo promueve la formacioén de agregados, sino

que también incrementa la eficiencia de exportacion vertical (Waite et al., 2016).

Nuestras estimaciones muestran que los flujos de TEP mas altos se registraron de forma
consistente cerca de la base de la capa de mezcla en todas las zonas muestreadas, lo que
sugiere que este limite fisico actia como un umbral para la exportacion vertical de TEP.
En particular, dentro del remolino, los flujos por debajo de la MLD fueron
significativamente mas altos en comparacion con las zonas externas, destacando la
eficiencia del LCE para promover el transporte descendente de TEP hacia capas mas
profundas. Esta intensificacion se asocia con una combinacion de altas concentraciones
subsuperficiales de TEP, estratificacion reducida y bajas tasas de remineralizacion
observadas en el nucleo del remolino. Los valores estimados de flujo de carbono para el
rango de diametros de agregados de 25 a 75 um (1-67.4 mg C m2 d ') se ubican dentro
del intervalo reportado para ambientes oligotroficos. Por ejemplo, Guo et al. (2022)
reportaron flujos promedio de 13 £2 mg C m2 d ! en el mar de la China Meridional y de
12 £ 4 mg C m? d" en el Pacifico tropical noroccidental, sistemas con niveles de
productividad comparables al Golfo de México. Asimismo, nuestros valores son
consistentes con los reportados recientemente para la region de Kuroshio, donde los flujos
alcanzaron 46 + 20 mg C m2 d' (Islam et al., 2021), una region caracterizada por
condiciones calidas y oligotroficas con comunidades fitoplancténicas dominadas por pico-

y nano-plancton.

Ademas, a partir de las concentraciones de TEP y las velocidades de asentamiento

reportadas por Islam et al. (2021) en un remolino anticiclonico, puede estimarse un flujo
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de carbono asociado a TEP de ~9.9 mg C m2 d, que se sitia en el extremo inferior de
los valores obtenidos para el LCE Yazoo. Estos hallazgos refuerzan la idea de que los
remolinos anticiclonicos en el Golfo de México probablemente actian como sistemas con
alta eficiencia de exportacion de carbono, principalmente debido a su capacidad para
retener material particulado dentro de sus nicleos y aumentar la densidad de las particulas
mediante procesos de agregacion, permitiendo que las TEP superen su flotabilidad
intrinseca y sean transportadas en profundidad. Como se demuestra en este estudio, las
TEP en el LCE Yazoo no sélo representan una fraccion significativa del POC en
suspension (~70 %), sino que también constituyen un componente clave del flujo vertical
de carbono en sistemas oligotroficos como el Golfo de México. Los resultados
presentados en este trabajo describen la dindmica de las TEP dentro de un tinico remolino
anticiclénico (LCE Yazoo) durante su etapa temprana de desprendimiento y bajo
condiciones invernales. Por lo tanto, estos hallazgos no deben generalizarse a todos los
LCE del Golfo de México. Las condiciones fisicas y biogeoquimicas en cada LCE varian
con su tamafio, edad, intensidad, forzamientos ambientales, condiciones estacionales y
con la interaccion con estructuras circundantes. Estos factores pueden influir
sustancialmente en la mezcla vertical y en el suministro de nutrientes dentro de los LCE.
En consecuencia, la contribucion de las TEP a la bomba biologica de carbono puede diferir
entre tipos de remolinos, estados de desarrollo y contextos ambientales. Se requieren
investigaciones adicionales que abarquen multiples remolinos de mesoescala, tanto
ciclonicos como anticiclonicos, y bajo condiciones estacionales contrastantes, para acotar
los mecanismos que controlan la formacion, transformacion y exportacion de TEP en el

Golfo de México. Profundizar en esta comprension es esencial para esclarecer el papel
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mas amplio de los remolinos de mesoescala en la regulacion de la exportacion de carbono

a través de la bomba biologica mediada por TEP.

7. Conclusiones

El LCE Yazoo modifica de forma la estructura fisica y biogeoquimica de la columna de
agua, profundizando la capa de mezcla, hundiendo las isopicnas y desplazando la
nutriclina. Estos cambios generan un contexto oligotrofico estratificado poco estratificado
al interior del remolino, pero con acumulacién subsuperficial de biomasa y materia
organica, que modula directamente la produccion, acumulacién y hundimiento de TEP.
Las cuales constituyen un componente dominante del POC en la region oceanica del Golfo
de México, en los primeros 150 m, las TEP aportaron aproximadamente 40—70 % del
POC, superando la contribucion individual y combinada de fitoplancton, bacterias
heterétrofas y mesozooplancton. Esto indica que, bajo condiciones oligotréficas
moduladas por remolinos anticiclonicos, una fraccion sustancial del carbono particulado

esta almacenada en forma de TEP.

La distribucion vertical y horizontal de las TEP esté estrechamente acoplada a la dindmica
del remolino y a la estructura de la comunidad bioldgica. Los méaximos de TEP se
localizaron principalmente entre la base de la zona eufética y cerca del DCM. La
acumulacién subsuperficial de TEP coincidid6 con la presencia dominante de
Prochlorococcus y con un aumento de DOC, lo que sugiere una fuerte contribucion de
picocianobacterias y exudados de alto peso molecular a la formacion de TEP. Ademas,

Las relaciones entre TEP, nutrientes, y biomasa de fitoplancton y bacterias indican que
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las TEP se generan y transforman bajo un régimen de estrés por nutrientes y acoplamiento

microbiano.

Las tasas de agregacion estimadas muestran que las TEP actian como intermediarias
activas en la formacion de particulas y en el empaquetamiento de carbono. Las tasas mas
altas se observaron en la capa superficial y en las zonas de transicion del remolino, donde
la turbulencia y el cizallamiento favorecen las colisiones entre particulas. Esto respalda la
idea de que los gradientes fisicos y las zonas de cizallamiento asociadas a remolinos de
mesoescala son “reactores” eficientes para la agregacion de TEP y otros componentes
particulados. Las velocidades de asentamiento y los flujos gravitacionales de TEP
confirman que los LCE pueden funcionar como focos de exportacion eficiente de carbono.
Las velocidades de hundimiento calculadas (del orden de 1-3 m d! para diametros de
~100 um) y los flujos de carbono asociados se encuentran dentro del rango reportado para
otros sistemas oligotroficos, pero con valores sistematicamente mayores bajo la influencia
del LCE en comparacion con las aguas externas. En particular, los flujos por debajo de la
MLD fueron mas altos dentro del nucleo de Yazoo, evidenciando que el hundimiento de
1sopicnas y la estratificacion modificada por el remolino favorecen la exportacion de TEP
hacia la mesopeldgica. En conjunto, los resultados muestran que las TEP son un elemento
clave de la bomba bioldgica de carbono en la region ocednica del Golfo de México,
especialmente cuando la dindmica de mesoescala estd dominada por remolinos
anticiclonicos jovenes. No solo concentran una fraccion relevante del POC, sino que
también contribuyen de manera importante a los flujos verticales de carbono. Sin

embargo, la magnitud de este papel probablemente varia entre remolinos, estaciones y
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estados de desarrollo, por lo que se requieren estudios comparativos en multiples LCE y

remolinos ciclonicos para generalizar estos resultados a escala regional.
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Informacion Suplementaria

Table S 1 Kolmogorov scale (n; equation 4) estimated within the eddy, at transition
stations, and in the periphery (outside) of the Loop Current Eddy Yazoo using the
kinematic viscosity (v) and the turbulent dissipation rate (€).

Zone Stations v (m?s!)? € (m*s?) N (um)
Inside E3,ES5, E7, E11, E13 8.97-13.10 4-5 6163-8658
Transition El,El4 8.99-13.60 1-2 7763-12244
Outside C1,C2,C3 8.99-14.50 5-6 10490-15387

a Kinematic viscosity was obtained from The Engineering ToolBox, 2005.

Table S2 Settlement rates and gravitational fluxes of TEP in oligotrophic regions are
estimated using the SETCOL method.

Settlement rates (m

Location a) Sinking flux Reference
Western tropical north

0.09-0.63 13 Guo et al. (2022)
Pacific Ocean
South China Sea 0.11-0.93 12 Guo et al. (2022)
Anticyclonic eddy at
Northeastern Pacific 0.27-2.50 - Islam et al. (2021)
Ocean

Yamada et al.

Kuroshio Region - 46 =20

(2024)
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Supplementary Figure 1 Linnear Deming regression between TEP concentration and
biogeochemical variables. (a) Nitrate (NO3-+NO2-, uM) for all station between 90—150
m; concentrations in discrete samples shallower than 90 m were below detection limits
and are not plotted, (b) phosphate (PO+*~, uM) at all stations at depths between 0—150m,
(c) Heterotrophic bacteria (HBACT, pg C L-1), (d) —dissolved organic carbon (DOC,
uM) at all stations between 90-300 m, (e) Prochlorococcus (PRO, pg C L™) inside the
eddy between 90—150 m. (f) Synechococcus (png C L™) all stations between 0—150 m.
Data points are color-coded by sampling depth (color bar on the right). Red symbols
indicate statistical outliers excluded from the regression analyses. Each regression line
represents the best-fit Deming relationship, with the corresponding slope (B), correlation
coefficient (r), and significance level (p) reported within each panel.
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Supplementary Figure 2 Depth-integrated ratios of (a) TEP to phytoplankton biomass
([TEP])/[Phyto biomass]) and (b) DOC to phytoplankton biomass ([DOC]/ [Phyto
biomass]) from the surface to the depth of the deep chlorophyll maximum (DCM) across
the Yazoo eddy. Bars represent station-specific integrations grouped: inside the eddy
(red), at the transition between the eddy and the surrounding waters (green), and outside
(blue) the eddy.
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Supplementary Figure 3 Ratio [TEP]/ [Chl-a] along the Loop Current Yazoo transect)
with overlaid euphotic depths (Zeu 1% dashed), isopycnals (c0, solid white), mixed-layer
depth (MLD, cyan line), deep chlorophyll maximum (DCM, brown), and depth of
maximum TEP concentration (TEP max, green).
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