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RESUMEN

El metabolismo microbiano mediante el consumo del carbono organico disuelto
(DOC, por sus siglas en inglés) juega un importante rol para ayudar a explicar la
iInfluencia de la bomba microbiana de carbono en los ecosistemas marinos. La
modificacion biologica de esta fraccion del carbono depende de la labilidad de las
moleculas que lo componen (labil, semilabil y refractario) y de la capacidad de
metabolizacion de las comunidades microbianas. La estimacion del DOC mediante
Incubaciones largas de comunidades microbianas naturales permite entonces calcular la
cantidad consumida y recalcitrante de esta especie en toda la columna de agua y, con
ello, permite inferir la exportacion de DOC recalcitrante hacia el océano abierto. En este
trabajo se reportan los resultados del muestreo de dos estaciones oceanograficas
ubicadas en el limite sur del Sistema de la Corriente de California (SCC) que fueron
obtenidas en primavera (30 de marzo) y verano (09 de agosto) del 2017. De cada
estacion se tomaron muestras de 5 profundidades (5, 20, 100, 500 y 800 m) y se
realizaron incubaciones largas (~ 40 dias) de la comunidad microbiana y de las bacterias
heterotrofas. Con los resultados obtenidos en el laboratorio se determino la cantidad de
DOC consumido (labil + semilabil) y recalcitrante (semilabil + refractario). Ademas, se
ajustaron distintos modelos matematicos a la cinetica de consumo de oxigeno, se calculo
el coeficiente de respiracion a lo largo de la columna de agua y se empleo el modelo de
demanda bioquimica de oxigeno (BOD, por sus siglas en inglés) para inferir si ocurrio
oxidacion del amonio. Se determino que en las muestras de primavera se consumio mas
DOC, lo que sugirié una mayor concentracion de la fraccion recalcitrante en las muestras
de verano. Se encontraron siete modelos matematicos que pueden ser empleados para
representar la cinetica de consumo de oxigeno por la comunidad microbiana y bacterias
heterotrofas, dado que presentan ajustes con coeficientes de determinacion superiores
al 90%. Entre estos modelos, aquél que emplea la raiz cuadrada del tiempo para predecir
la concentracion de oxigeno presento el mejor desempeno puesto que permitio obtener
los mayos ajustes para casi todas las muestras de verano. Con el uso de estos modelos
se determino que la disponibilidad de DOC genero patrones oscilantes de consumo de
oxigeno entre maximos y minimos en toda la columna de agua o en una parte de ella.
Este comportamiento alternante pudo ser el resultado de las distintas fases de

crecimiento celular. Asi mismo, se infirid mediante el modelo de BOD la posible oxidacion



del amonio a lo largo de todas las incubaciones de las muestras de verano y a partir de
la primera semana en las de primavera. Finalmente, y como primera aproximacion, se
concluyo que el papel del metabolismo microbiano en el carbono organico disuelto podria
estar influenciado por las capacidades que tienen las diferentes comunidades
microbianas para degradarlo a pesar de sus distintas labilidades y/o con la disponibilidad
de DOC labil. Dicho resultado sugiere indirectamente que la temporada en la que
decaiga la mayor parte de la biomasa microbiana heterotrofica por una menor
disponibilidad de DOC labil, es cuando mayor exportacion de DOC recalcitrante podria

ocurrir hacia el oceano via la bomba microbiana de carbono.
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EFECTO DE LA DISPONIBILIDAD DE SUSTRATO SOBRE LOS PATRONES DE
CONSUMO DE OXIGENO DE COMUNIDADES NATURALES DE MICROBIOS
MARINOS DEL LIMITE SUR DEL SISTEMA DE LA CORRIENTE DE CALIFORNIA

1. Introduccion

El metabolismo microbiano mediante el carbono organico disuelto (DOC, por sus
siglas en ingles) interconecta la bomba biologica, el lazo microbiano y la bomba
microbiana de carbono. La bomba bioldgica exporta nueva produccion de carbono
organico particulado (POC, por sus siglas en ingles) y carbono organico disuelto
(DOC, por sus siglas en ingles) labil y semilabil. El lazo microbiano consiste en la
asimilacion de DOC labil-semilabil y su transformacion a POC (Azam et al., 1983;
Lawrence R. Pomeroy et al., 2007), y la bomba microbiana de carbono se refiere a
la produccion de DOC refractario mediante: (1) exudacion celular bacteriana; (2)
lisis por ataque viral a bacterias y arqueas, y (3) hidrolisis microbiana del POC (Jiao
et al., 2010). En este sentido, el impulsor fundamental en la bomba biologica vy el
lazo microbiano es la produccion primaria (domina en sistemas con disponibilidad
de nutrientes), mientras que en la bomba microbiana de carbono es la actividad

heterotrofica microbiana (domina en sistemas oligotroficos; Jiao et al., 2010).

El Sistema de la Corriente de California (SCC) es uno de los ecosistemas mas
productivos a nivel global con una clara senal estacional (Carr et al., 2006; Cepeda-
Morales et al., 2017). La alta productividad ocurre en el limite sur debido a las
condiciones de surgencia principalmente en primavera (Arellano y Rivas, 2019;
Linacre et al., 2010) y, usualmente, durante el verano la productividad primaria
disminuye a causa del debilitamiento de los vientos favorables de surgencia y el
iIncremento en la estratificacion (Cepeda-Morales et al., 2017). En el SCC se ha
estudiado principalmente la bomba biologica (e.g., exportacion de POC; Amos et
al., 2019; Druffel et al., 1998; Druffel et al., 1996) y parece ser que la bomba

microbiana de carbono ha sido poco explorada.

En general, |la bomba microbiana de carbono se ha estudiado principalmente en

trabajos enfocados en demostrar experimentalmente con muestras artificiales la



produccion de especies moleculares refractarias (e.g., Gruber et al., 2006; Ogawa
et al., 2001). Sin embargo, no se ha documentado que la relacion entre el consumo
microbiano de DOC y oxigeno (O2) en incubaciones largas (e.g., escala de
semanas) de muestras naturales de agua de mar, haya sido empleada como criterio
que contribuya en la explicacion de la bomba microbiana de carbono en
ecosistemas marinos. Esta relacion puede ser entendida mediante el estudio de |la
cinetica de ambas variables y se suele determinar mediante modelacion
matematica. No obstante, dicha relacion no ha sido muy explorada en incubaciones
largas puesto que la mayor cantidad de estudios reportados hasta la fecha buscan
cuantificar las tasas de respiracion de oxigeno al metabolizar la fraccion mas labll

del DOC, que es consumida en el primer dia de incubacion.

En incubaciones cortas de ~ 1 dia, Briand et al. (2004) ajustaron el consumo de
oxigeno con un modelo exponencial, mientras que Vikstrom et al. (2019) sugirieron
el uso de un ajuste polinomial de grado dos. Pocos trabajos han realizado
Incubaciones largas en escala de semanas; por ejemplo, Hung et al., (2007) usaron
una funcion cinética de primer orden para ajustar el consumo de DOC en
iIncubaciones de ~35 semanas, y propusieron un intervalo de concentracion para
diferenciar la transicion de la fraccion labil y semilabil de la fraccion refractaria. Por
su parte, Baltar et al. (2012) ajustaron el consumo de oxigeno con un modelo
exponencial en incubaciones de ~3 semanas y media, indicando que la respiracion
se vuelve estable entre los 10 y 23 dias. Por anadidura, Munzner y Berggren (2019)
recomendaron ademas considerar a la oxidacion del amonio como un proceso
Importante que puede consumir oxigeno a lo largo de todo el periodo de incubacion,

lo cual afectaria la relacion DOC:Oo.

Con base a lo anterior, el presente trabajo tiene como objetivo incrementar el
conocimiento del papel del metabolismo microbiano en el carbono organico disuelto
mediante la relacion carbono-oxigeno, para ayudar a explicar la influencia de la
bomba microbiana de carbono en el limite sur del Sistema de la Corriente de

California.



2. Marco teorico
La bomba bioldgica es un proceso mediante el cual, en la superficie del
oceano, el dioxido de carbono (COz2) es convertido por los productores primarios a
carbono organico. Posteriormente, es transportado hacia el interior del oceano en
forma de POC y DOC (Ducklow et al., 2001). Dicho proceso depende de la magnitud
de la produccion primaria neta en la superficie del oceano que se estima en 53.6 Pg
C (incluye POC y DOC; Hansell y Carlson, 2015; pag. 106). EI POC no
remineralizado en superficie es exportado (9.6 + 3.6 Pg C afio™’; Dunne et al., 2007)
principalmente por gravedad (Buesseler et al., 2020), mientras que el DOC que no
es remineralizado en superficie es exportado (1.9 Pg C ano™'; Hansell y Carlson,
2015; pag. 106) por subduccion (Stephens et al.,, 2018) y mezcla convectiva

(Carlson et al., 1994).

El POC exportado por |la bomba biologica puede constituirse de celulas
Intactas de fitoplancton, pellets fecales (Eppley y Peterson, 1979; Stephens et al.,
2018) y detrito (Ducklow et al., 2001). A medida que este desciende desde Ia
superficie del oceano es remineralizado por bacterias que colonizan su superficie e
Interior, lo que disminuye la magnitud de su flujo con la profundidad (Omand et al.,
2020). De la produccion primaria neta en la zona eufotica, en promedio entre 18 y
20% (Dunne et al., 2007; Hedges y Kelil, 1995) de la produccion en forma de POC
desciende de la zona eufotica, 10% alcanza profundidades de varios cientos de
metros, 1% pasa los 4000 m y <0.5% es preservado en los sedimentos marinos

(Hedges y Kell, 1995), que son el ultimo reservorio de carbono organico (Dickens et
al., 2004).

Por otra parte, el DOC exportado por la red trofica microbiana ha generado
el mayor reservorio de DOC en el oceano con 662 + 32 Pg C (Hansell y Carlson,
20195; pag. 98). Este carbono esta constituido por una gran variedad de compuestos
(Hiroshi Ogawa y Tanoue, 2014) que se clasifican en tres categorias segun su grado
de labilidad, el cual se refiere a su facilidad de transformacion bioquimica (i.e., DOC-

labil, semilabil y refractario; Lancelot et al., 1993). El DOC-labil es metabolizado



rapidamente (minutos o dias) en superficie. El DOC-semilabil se acumula y es
resistente a |la descomposicion en aguas superficiales, pero despues de su
exportacion al mesopelagico superior (100—500 m) es remineralizado en meses o
anos. El DOC-refractario es el deposito de carbono mas persistente, puesto que es
resistente a la descomposicion biologica y tarda en degradase miles de anos
(Hansell y Carlson, 2015; pag. 97-102).

El lazo microbiano consiste en que las arqueas y el bacterioplancton consumen
el DOC labil y semilabil, transformandolo en POC. Posteriormente, los protistas
(principalmente microflagelados) se alimentan de las arqueas y el bacterioplancton;
por ultimo, el microzooplancton (principalmente ciliados; Pomeroy et al., 2007)
depreda a los microflagelados por hervivoria (Azam et al., 1983; Lawrence R.
Pomeroy et al., 2007). La gran mayoria del DOC (~93%) que pasa a traves del lazo
microbiano (bacterias heterotrofas y arqueas—flagelados—microzooplancton) es
asimilado y se utiliza en la respiracion, convirtiendo casi todo el DOC biodisponible
en CO2 (Ducklow, 1983; Kirchman, 2008; pag. 37), el cual se acumula en aguas
profundas hasta que se ventila nuevamente hacia la superficie del mar (Jiao et al.,
2010). Por lo tanto, el lazo microbiano se acopla a la bomba biologica (Fig. 1)
mediante la remineralizacion (i.e., liberacion de CO2) y anabolismo microbiano (i.e.,

produccion bacteriana) del DOC.

La bomba microbiana de carbono explica el papel de los procesos microbianos
para la formacion de DOC recalcitrante en la columna de agua del oceano. Esta se
conecta con la bomba biologica a traves del lazo microbiano (Fig. 1). El impulsor
fundamental en la bomba biologica es la produccion primaria (domina en sistemas
eutroficos), mientras que en la bomba microbiana de carbono es la actividad
heterotrofica microbiana (domina en sistemas oligotroficos). De modo que, la bomba
biologica se refiere a nueva produccion, mientras que la bomba microbiana de

carbono se refiere a la produccion de DOC recalcitrante (Jiao et al., 2010).
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Figura 1. Se muestra la interconexion de la bomba biologica con la bomba microbiana de
carbono a traves del lazo microbiano. DOCR se refiere a DOC refractario (Modificada de

Jiao et al., 2010).

De acuerdo con Jiao et al. (2010), en la bomba microbiana de carbono la
produccion de DOC recalcitrante se forma principalmente mediante tres
mecanismos: (1) durante la produccion bacteriana se pueden liberar molecular
refractarias por exudacion (Benner y Kaiser, 2003; Dickens et al., 2004; Kaiser y
Benner, 2008; McCarthy, 1998); (2) lisis celular por ataque viral (10—20% de la
comunidad bacteriana diariamente; Suttle, 1994), aunque algunos de los productos
liberados por lisis son labiles (Suttle, 2007), y (3) algunas bacterias producen
exoenzimas que hidrolizan el POC y se libera DOC refractario en el proceso (Smith
et al.,, 1992). Ademas, en el modelo de la bomba microbiana de carbono la
degradacion consecutiva del DOC cada vez menos labil va generando un depdsito
de DOC recalcitrante. Esto tiene dos consecuencias importantes. En primer lugar,
se bombea carbono desde bajas concentraciones de DOC labil y semilabill,
generandose poco a poco un reservorio de carbono refractario (~656 Pg C; Hansell

y Carlson, 2015; pag. 98). En segundo lugar, altera la composicion quimica del DOC



al incrementarse cada vez mas la proporcion de carbono en la materia organica

refractaria (Jiao et al., 2010).

La edad aparente del radiocarbono del DOC refractario oscila entre 4000—6000
anos (Bauer et al., 1992). Este tiempo de degradacion es mayor que el tiempo de
rotacion de la circulacion global de retorno (550—-2000 anos; Chapman vy
Shackleton, 2000; Jiao et al., 2010; Primeau, 2005), la cual esta mostrado una
desaceleracion por efectos del calentamiento global (Rahmstorf et al., 2015). No
obstante, el tamano del reservorio de DOC refractario en el oceano parece estar
modulado por la circulacion global de retorno. Si se supone una tasa de produccion
constante de DOC refractario, su reservorio oceanico podria aumentar durante la
desaceleracion de la circulacion de retorno, proporcionando una retroalimentacion
negativa a las crecientes concentraciones de CO2 atmosferico (Shen y Benner,
2018). Esto indica que la generacion de DOC refractario, a traves de la bomba
microbiana de carbono, es un mecanismo importante para el almacenamiento a
largo plazo de carbono atmosfterico fijado en la superficie del oceano (Jiao et al.,
2010).

3. Area de estudio

Las estaciones oceanograficas estudiadas en este trabajo se localizaron en la
region oceanica del suroeste de Ensenada, Baja California, Mexico. Las muestras
se recolectaron en dos cruceros oceanograficos. El primero se realizo en primavera
el dia 30 de marzo de 2017 (Micmar; 31.5924 "Ny —116.8636 "W) y el segundo en
verano el 09 de agosto de 2017 (Antares; 31.75 Ny -116.95 "W). Las estaciones
oceanograficas se nombraron a lo largo del documento de acuerdo con el nombre

del crucero y/o estacion del ano correspondientes (Fig. 2).
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Figura 2. Estaciones oceanograficas de muestreo. La Isla de todos Santos no se observa
en el mapa, pero se encuentra a ~15.5 km al noreste de Antares. Los sitios de muestreo se
encuentran sobre la linea batimétrica de 1000 m (no se muestra en el mapa).

Micmar y Antares se encuentran sobre el limite sur del SCC frente a las costas
de Baja California, Méexico. Esta es una zona de transicion con una clara senal
estacional (Cepeda-Morales et al., 2017). En invierno y primavera recibe la
Influencia de masas de agua del Pacifico Subartico (baja salinidad y temperatura, y
altas concentraciones de nutrientes y O2; Song et al., 2011), a traves de la Corriente
de California (CC), mientras que en verano recibe contribuciones de la masa de
agua del Norte del Pacifico Central (elevada salinidad, temperatura y nutrientes, y
bajas concentraciones de oxigeno; Song et al.,, 2011), via la Subcorriente de
California (Bograd et al., 2008; Cepeda-Morales et al., 2017; Durazo y Baumgartner,
2002; Lynny Simpson, 1987). Los desplazamientos laterales de masas de agua del
Giro Subtropical del Pacifico Norte tambien confluyen con el limite sur del SCC
(Bograd et al., 2008). El Cuadro 1 muestra las masas de agua correspondientes con

la profundidad para el limite sur del SCC.



Cuadro 1. Masas de agua superficiales, subsuperficiales e intermedias para el limite sur
del SCC a una batimetria maxima de 1000 m (Reginaldo Durazo, 2015; Lynn y Simpson,
1987; Portela et al., 2016).

Profundidad Masas de agua

Pacifico Subartico
Superficiales (0—150 m) Agua del Norte del Pacifico Central

Surgencias Costeras

Subsuperficiales (150—-300 m) Agua Subsuperficial Ecuatorial

Intermedias (400—1000 m) Agua Intermedia del Pacifico Norte

El SCC es uno de los ecosistemas mas productivos a nivel global (Carr et al.,
2006; Cepeda-Morales et al., 2017). La alta productividad ocurre en el limite sur
debido a las condiciones de surgencia principalmente en primavera que se generan
por la intensidad de los vientos a lo largo de la costa (Arellano y Rivas, 2019; Linacre
et al., 2010). Amos et al. (2019) demostraron que los remolinos ciclonicos formados
cerca de las costas del SCC son capaces de atrapar agua de surgencia y transportar
mar a dentro (hasta 1000 km de |la costa) esta agua rica en carbono. El transporte
de agua de surgencia desde la plataforma es importante porque aumenta el area

Influenciada por la elevada produccion primaria (Amos et al., 2019).

Usualmente durante el verano la productividad disminuye en el limite sur del
SCC a causa del debilitamiento de los vientos favorables de surgencia y el
Incremento en la estratificacion (Cepeda-Morales et al., 2017). Sin embargo,
posiblemente a causa del frente de Ensenada (estructura de mesoescala que se
forma cuando el agua fria de la CC converge con el agua mas calida del
noroccidente del Pacifico tropical;, Venrick, 2000), se han cuantificado elevadas

concentraciones de clorofila (Cl-a) para primavera y verano (Espinosa-Carreon et
al., 2004; Pelaez y McGowan, 1986).

En general, en aguas superficiales del sur del SCC se ha reportado un
calentamiento significativo e intensificado con un aumento subsecuente en la

estratificacion termica (Bograd et al., 2008; Palacios, 2004). Ademas, a lo largo de
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todo el sistema se han registrado grandes disminuciones de oxigeno molecular (Oz2;
hasta 2.1 umol kg' afio™'), pero los mayores descensos relativos se han observado
por debajo de la termoclina. Las tendencias registradas son consistentes con la
adveccion de aguas con bajo contenido de oxigeno disuelto en la region (e.g., agua
del Norte del Pacifico Central; Song et al., 2011), asi como con la disminucion del
transporte vertical de oxigeno luego del calentamiento cercano a la superficie y el
aumento de la estratificacion. Esto ha provocado una expansion de la capa minima
de oxigeno que podria provocar efectos en cascada sobre |la columna de agua,
Incluida la compresion del habitat y la reorganizacion de la comunidad (Bograd et
al., 2008).

4. Pregunta de investigacion
., Quée papel tiene el metabolismo microbiano en el carbono organico disuelto al
emplear la relacion de consumo carbono:oxigeno para ayudar a explicar la
iInfluencia de la bomba microbiana de carbono en el limite sur del Sistema de Ia

Corriente de California?

5. Hipotesis

El papel del metabolismo microbiano sobre el carbono organico disuelto
depende de las capacidades que tienen las diferentes comunidades microbianas
para degradar DOC con distintas labilidades, lo cual se ve reflejado en la cantidad
de DOC y O2 que es consumido en incubaciones largas. En el limite sur del Sistema
de la Corriente de California, en primavera, domina la exportacion de DOC labil
(metabolizado con menor cantidad de O2). Por su parte, en verano, como decae la
biomasa heterotrofica de primavera se favorece la exportacion de DOC
recalcitrante, lo cual incrementa el consumo de oxigeno en la respiracion para

mantener el metabolismo heterotrofico.

6. Objetivos
6.1. Objetivo general
Incrementar el conocimiento del papel del metabolismo microbiano en el carbono

organico disuelto mediante la relacion de consumo carbono:oxigeno, para ayudar a



explicar la influencia de la bomba microbiana de carbono en el limite sur del Sistema

de la Corriente de California.

6.2. Objetivos especificos

1) Estimarla concentracion de carbono organico disuelto en la columna de agua
de los sitios del muestreo a partir de datos de la literatura.

2) Determinar mediante incubaciones largas de bacterias heterotroficas, la
variabilidad de carbono organico disuelto consumido y recalcitrante entre
ambos sitios de muestreo.

3) Determinar las posibles causas fisicas y/o biologicas en las diferencias del
porcentaje de saturacion de oxigeno entre las muestras de la comunidad y
de las bacterias heterotroficas obtenidas en los sitios muestreo.

4) Evaluar diferentes modelos matematicos para ajustar las cineticas de
consumo de oxigeno de comunidades microbianas y de bacterias
heterotroficas, en incubaciones largas de las muestras obtenidas en los sitios
de estudio.

5) Determinar el coeficiente de respiracion en la columna de agua de los sitios
de muestreo, a partir de incubaciones largas de muestras de bacterias
heterotroficas.

6) Emplear el modelo de la demanda bioquimica de oxigeno para determinar si
la oxidacion del amonio puede afectar la estimacion del coeficiente
respiratorio en incubaciones largas de las muestras obtenidas en los sitios

de estudio.

7. Metodologia

7.1. Muestreo

Se realizaron dos cruceros oceanograficos, el primero el 30 de marzo de 2017
(Micmar) y el segundo el 09 de agosto de 2017 (Antares). En una estacion por
crucero se recolectaron muestras de agua de mar en botellas oceanograficas Niskin
(Fig. 2), en 5 profundidades diferentes (5, 20, 100, 500 y 800 m). Una vez que las
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botellas Niskin/GoFlo (5 botellas en total) llegaron a cubierta se colocaron
mangueras de silicon enjuagadas con agua de mar de su profundidad
correspondiente. Frente a cada una de ellas se puso una botella de HDPE de 500
mL enjuagada previamente de la misma manera. Cada botella se llend y se

transporto cerrada al laboratorio del barco.

En el laboratorio del barco las muestras recolectadas para analisis de DOC se
filtraron con filtros Whatman GF/F previamente calcinados (450°C / 2 h). El agua de
mar filtrada se recolectd en botellas oscuras de policarbonato de 125 mL
previamente descontaminadas y se mantuvieron a 4°C hasta montar los ensayos

de incubacion (Seccion 7.2).

Por otro lado, se tomaron datos de CTD para Micmar (primavera), pero para
Antares (verano) se emplearon datos de CTD disponibles en la bibliografia que
pertenecen a la estacion 93.3—-35.0 (32.67971 N, -117.873 O) del proyecto CalCOFI
(The California Cooperative Oceanic Fisheries Investigations). Estos datos fueron
tomados en verano de 2017 (igual que Antares), y dicha estacion se encontraba a
~136 km al noroeste de Antares. Los datos de CTD CalCOFI se utilizaron para

calcular el porcentaje de saturacion de oxigeno de las muestras de verano (Seccion
7.0).

7.2. Incubacion de muestras

Las muestras naturales de agua de mar para incubacion se montaron utilizando
botellas BOD previamente lavadas con peroxido de hidrogeno (H202 al 3%). En Ia
pared interna de cada botella se le instalo un parche sensible al oxigeno (SP-PSt3-
NAU) (PreSens, Regensburg, Germany). Los experimentos de consumo de oxigeno
de toda la comunidad se realizaron tomando de cada una de las muestras dos
alicuotas de ~100 mL, las cuales se transfirieron a las botellas BOD para obtener
dos subreplicas. Para los experimentos de consumo de oxigeno por bacterias se

tomaron de cada una de las muestras alicuotas de ~400 mL. Estas se filtraron por
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vacio utilizandose filtros de policarbonato de 1um de tamano de poro. A partir del

filtrado de cada muestra se hicieron tres subreplicas de ~100 mL cada una.

7.3. Abundancia

A la primera subreplica de cada grupo de muestras de bacterias de ambos
cruceros (grupos de tres para cada profundidad; 5, 10, 100, 500 y 800 m) se les
realizd el conteo de abundancia celular por microscopia de epiflourescencia. Se

realizo un conteo al inicio de la incubacion (1.1 dias) y otro postincubacion (38.8

dias).

A cada primera subreéplica se le retird una alicuota de agua de marde 20 mL y
se colocaron en viales de centelleo. Las muestras se fijaron con formaldehido al 2%
de concentracion final para preservarlas; posteriormente, se filtraron utilizando filtros
negros de policarbonato de 0.2 um y 25 mm de diametro (Poretics). El volumen
filtrado fue entre 0.1—1 mL para obtener una densidad de 20 a 40 células por campo.
El volumen filtrado se desecho, y la tincion de las células contenidas en el filtro se
hizo anadiendo colorante DAPI (4'6 -diamino-2 fenilindol; Molecular Probes,
Oregdn, USA) a una concentracion final de 10 ug mL™". Las tinciones se incubaron
por 10 minutos en obscuridad total. A los montajes se les agrego aceite de inmersion
de baja fluorescencia y los conteos se efectuaron con un microscopio de
epiflourescencia (Carl Zeiss, Jena, Germany).

El calculo de la abundancia se realizd6 mediante la Ecuacion 1,

PCM * F
CelL 'l = ——— (1)
Vv
donde PCM es el promedio de células por campo (Cel), F el coeficiente entre el area
superficial del filtro y el area de la cuadricula de conteo (adimensional), y V es el

volumen filtrado (L).
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7.4. Analisis de DOC

7.4.1. Principio del método

El metodo para la determinacion de DOC sigue el mismo principio que el descrito
por Dickson et al. (2007) y Camacho-Ilbar (2012, 2014). Las muestras de agua de
mar se acidifican con acido fosforico (H3POa4; 50%) para convertir las especies de
carbono inorganico (bicarbonato y carbonato) en COz2. Las muestras acidificadas se
purgan con aire ultra puro (libre de CO2) para eliminar el CO:2 liberado.
Posteriormente, las muestras se inyectan en una columna de combustion empacada
con un catalizador que tiene perlas de aluminio revestidas con platino. El carbono
organico no purgable (i.e., DOC) se convierte en CO2 al entrar en contacto con la
columna de combustion que se encuentra a 680 °C. Este método de oxidacion
catalitica hace posible la oxidacion eficiente no solo de compuestos de bajo peso
molecular (LMW) de facil descomposicion, sino tambien de compuestos de alto peso
molecular (HMW) insolubles y dificiles de descomponer. Finalmente, el CO2 que se
produce por la oxidacion del carbono organico se mide mediante un detector de

Infrarrojo no dispersivo (NDIR).

7.4.2. Determinacion de DOC

Para la determinacion de DOC se utilizé un analizador de carbono organico
Shimadzu TOC-Lcsn que funciona bajo el principio de oxidacion catalitica de alta
temperatura (680 °C) descrito previamente. El equipo se calibro utilizando como
estandar ftalato acido de potasio en agua desionizada. Las concentraciones de la
curva van desde 20.9 uM C hasta 99.3.uM C, y el limite de deteccion (LD = 0.68
uM C; Ecuacion 2) se calculo como la media de cinco blancos (Sbi) mas un multiplo

de 3 de la desviacion estandar del blanco (3sdui).

LD = Sbl + ?)Sdbl (2)

Despueées de correr la curva de calibracion se analizo el lote de muestras con
la siguiente secuencia: (1) dos blancos al inicio (agua Milli Qiu acidificada; MQ), (1)

los materiales de referencia "Low carbon water” y "Deep sea water’, con una
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concentracion de 1 uM y 41-44 uM, respectivamente, (lll) blanco MQ, (IV) cinco
blancos de agua Milli Qiu acidificada con los cuales se calculo el LD, (VI) blanco
MQ, (VIl) se comienzan a leer las muestras preincubacion y se van alternando una
muestra y un blanco MQ, (VIIl) dos blancos MQ seguidos de los dos materiales de
referencia y otro blanco MQ, (1X) estandar 4 de la curva de calibracion seguido de
un blanco MQ, (X) se comienzan a leer las muestras postincubacion y se van
alternando una muestra y un blanco MQ), y (XI) se finaliza la corrida con dos blancos
MQ seguidos de los dos materiales de referencia y otro blanco MQ. Los materiales
de referencia que se utilizaron se conocen como "Consensus Reference Water’, y
se emplearon para calcular la exactitud del equipo en el transcurso de toda la

corrida.

La concentracion de DOC se determind al inicio y al final de la incubacion
(I.e., preincubacion y postincubacion) de la primera subréplica de cada grupo de

muestras de bacterias para ambos cruceros.

7.5. Perfil reconstruido de carbono organico disuelto para la Corriente de
California

Se efectuo una busqueda bibliografica de perfiles de DOC a lo largo de la CC.
Las bases de datos que se revisaron fueron: NOAA West Coast Ocean Acidification
Cruises(WCOA), NOAA Data Portal, NOAA Metadata, NOAA Ocean Carbon Data
System (OCADS), NOAA-NODC, Environmental Systems Science Data
Infraestructure for a Virtual Ecosystem (ESS-DIVE), PACIFICA-Pacific Ocean
Interior Carbon, PMEL-Carbon Program, North American Carbon Program (NACP)
y California Coorporative Oceanic Fisheries Investigations (CalCOFI). Sin embargo,
en estas bases de datos se encontraron solo perfiles de carbono inorganico disuelto
(DIC), reflejando la escasez de datos de DOC para el SCC. No obstante, se uso una
base de datos con mediciones discretas de DOC para dicho sistema (Letscher y

Moore (2015) que fue amablemente suministrada por el Dr. Robert T. Letscher.

Para la CC se han reportado perfiles completos de DOC en los trabajos de Bauer
et al. (1998a), Bauer et al. (1998b) y Loh y Bauer (2000). Estos estudios son
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consistentes y tambien se utilizaron en el presente trabajo para reconstruir un perfil

de DOC para las estaciones de Micmar y Antares en el limite sur del SCC.

Mediante el software Matlab R2015b se aplico una interpolacion cubica PCHIP
(Piecewise Cubic Hermite Interpolating Polynomial) por cada metro de profundidad
del DOC de las estaciones US (talud continental superior), R (base del talud
continental) y M (220 km al oeste de Punta concepcion; Bauer et al., 1998a; Loh y
Bauer, 2000). Se obtuvo un perfil promedio para cada metro de profundidad
empleando las tres estaciones interpoladas. Este perfil promedio es el perfil de DOC
reconstruido que se utilizo para los sitios de muestreo Micmar y Antares. Al utilizar
el mismo perfil de DOC para ambos sitios se asumio que no hay una variabilidad
estacional en la concentracion de DOC sobre el limite sur del SCC. La magnitud de
este error podria ser menor que lo esperado dado que el 2017 fue un ano anomalo

en terminos de la productividad primaria y Cl-a como se explica en la Seccion 8.2.

Por otra parte, el DOC consumido con la profundidad, o delta de DOC
(ADOC), se calculé multiplicando el DOC reconstruido (DOCrec) por la proporciéon de

cambio (PCpoc) de DOC que mostraron las muestras entre preincubacion (DOCpre)
y postincubacion (DOCpos, Ecuacion 3) analizadas con el equipo Shimadzu TOC-

LCsN.

ADOC(2) = DOCpre(2) * PCpoc (2) 3)
DOCpre(Z) o DOCpos(Z)

= DOC,...(z) *
et DOCpye(2)

Finalmente, se recalculd el DOC postincubacion para Micmar y Antares,
restando el delta de DOC al perfil de DOC reconstruido Ecuacion 4.

DOCp05(2) = DOC,ec(z) — ADOC(z) (4)

Este procedimiento se hizo para cada profundidad (z).
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7.6. Saturacion de oxigeno en las muestras

Para calcular el porcentaje de saturacion inicial de oxigeno en las muestras se
deben corregir la presion y temperatura a las condiciones del laboratorio. Estos
cambios se determinaron utilizando el software TEOS-10 "Gibbs-SeaWater (GSW)

Oceanographic Toolbox (McDougall y Barker, 2011) en Matlab (http://www.teos-

10.org/software.htm).

Las funciones que se emplearon dentro del software (GSW) fueron
gsw_SA from SP (SP, p, Long., Lat.), gsw OZ2sol (SA, CT, p, Long., Lat.) y
gsw_sigma0 (SA, CT) (http://www.teos-10.org/pubs/gsw/html/gsw contents.html).
La primera de ellas calcula la salinidad absoluta (Sa, g kg™') como funcion de la
salinidad practica (SP, UPS), presion (p, 0 dbar), longitud y latitud. La segunda
calcula la solubilidad del oxigeno (Ozsol, umol kg™') en funcién de la Sa, temperatura
conservativa (CT, °C), p (0 dbar), longitud y latitud. Esta funcion utiliza los
coeficientes de solubilidad derivados de los datos de Benson y Krause (1984),
segun lo ajustado por (Garcia y Gordon, 1992, 1993). La tercera calcula la anomalia
de densidad potencial referida a 0 dbares (sigma0, kg m=3) en funcién de la Say CT.
A esta ultima funcion se le sumoé la densidad del agua pura (1000 kg m=) para
obtener la densidad de |la muestra, y asi poder transformar la concentracion de
oxigeno de uM a umol kg'. El porcentaje de saturacién de oxigeno (%Sat O2) se

calculo empleando la Ecuacion 5.

0
% Sat 0, = ([)—2] x 100% ()

2sol

donde [O2] es la concentracion de oxigeno medida con optodos de acuerdo

con Villegas-Mendoza et al. (2019) y Oz2so €s la solubilidad del oxigeno calculada
con TEOS-10. Ambas dadas en ymol kg™,

Para calcular el porcentaje de saturacion de oxigeno es necesaria la salinidad
absoluta. No obstante, como no se tenian datos de CTD para Antares, se aplico un

procedimiento de inferencia empleando los datos de CTD de Micmar y de una
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estacion de CalCOFI (Seccion 7.1). Con este procedimiento se obtuvo una salinidad
aproximada para las 5 profundidades en Antares que permitiera calcular la
solubilidad de oxigeno correspondiente. Las estaciones de Antares y CalCOFI| se
encuentran a ~136 km de distancia y fueron muestreadas en julio y agosto de 2017,
respectivamente. Bajo las mismas condiciones de verano (por ejemplo, el grado de
estratificacion de la columna de agua) y debido a |la cercania de las estaciones, se
puede asumir poca variabilidad (sinoptica) en la distribucion vertical de las masas
de agua en esa pequena ventana espacio-temporal. Por lo tanto, es posible suponer
poca variabilidad entre las propiedades hidrograficas de la columna de agua
obtenidas con CTD para Antares y CalCOFI. Sin embargo, como los datos de CTD
de CalCOFI llegan hasta los 500 m de profundidad y en Antares se muestreo hasta
los 800 m, se realiz6 un procedimiento extra para determinar el valor de la salinidad
de Antares a 800 m. En este caso, se emplearon los datos de CTD de Micmar que,
pese a que no estuvo tan cercana temporalmente de Antares, si lo estuvo
espacialmente. Dicho esto, si se determinaba una alta correlacion entre datos de
CTD de Micmar y CalCOFI, se podria suponer/inferir el valor de la salinidad para los
800m de Antares. Para ello, se empleo el porcentaje de saturacion de oxigeno que
depende de la solubilidad (Ecuacion 5) que es calculada con datos de salinidad.
Este procedimiento consistio en efectuar una prueba de hipotesis para determinar
si existe Iigualdad entre el porcentaje de saturacion de oxigeno para Antares
calculado de dos maneras. Por un lado, empleando las salinidades de CalCOF|

(Julio 2017, %Satc) y por el otro, las de Micmar (marzo 2017, %Satwm).

Ho: %Satc = %Satwu
Ha: %Satc # %Satwy

Si el valor de Pearson (tcal) es mayor que el valor de tablas (tcrit), el cual se
manejo con un nivel de confianza del 95%, se acepta la hipotesis nula (Ho). Por el
contrario, si tcal < tcrit se rechaza la hipotesis nula. De esta manera, si no puede

rechazarse la Ho con un 95% de confianza, se puede asumir que ambos porcentajes

de saturacion son similares y podrian emplearse indistintamente los datos de
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salinidad de CalCOFI o Micmar para obtener la saturacion de oxigeno de Antares.
Esto es, calcular el porcentaje de saturacion de oxigeno empleando la salinidad de
Micmar (o CalCOFI), pero con los demas datos de Antares, es decir, con su latitud,

longitud, temperatura y profundidad correspondientes.

7.7. Determinacion de oxigeno

Las incubaciones de las muestras duraron 38.8 y 40.8 dias para el crucero
Micmar y Antares, respectivamente, bajo condiciones de oscuridad y temperatura
constante en el laboratorio (Micmar, 15.2 £ 2.4°C; Antares, 18.3 £ 0.5°C). La
concentracion de oxigeno se midio en diferentes Iintervalos de tiempo (Villegas-
Mendoza et al., 2019) con el equipo Fibox 4 (PreSens, Regensburg, Alemania), el
cual compensa la concentracion de oxigeno por temperatura, presion y salinidad. El
funcionamiento del equipo es el siguiente: a través de un cable de fibra optica
polimerica se envia un haz de luz que excita al luminoforo (i.e., genera
luminiscencia) que esta inmovilizado dentro del sensor u optodo plano SP-PSt3-
NAU que esta adhirio a la superficie interna de las botellas BOD. Si hay oxigeno
molecular en la muestra, éste pasa por difusion a través de una matriz permeable
del optodo y disminuye la luminiscencia del complejo. El cable de fibra optica por
donde se suministra la luz de excitacion también transporta la senal emitida de
regreso al medidor de oxigeno (Bittig et al., 2018). Una ventaja de utilizar optodos
de oxigeno es que se pueden obtener mediciones continuas (intervalos de
segundos a minutos). Ademas, no ocurre contaminacion de oxigeno por el ingreso
de aire porque durante el transcurso del experimento no se abren las botellas BOD.
El limite de deteccion del equipo es de 15 ppb, y tiene una precision que puede
cambiar con respecto a la concentracion de oxigeno: +0.14 ymol a 2.83 ymol, y
+1.4 ymol a 283.1 umol.
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7.8. Uso de modelos matematicos para el ajuste de la cinetica de
consumo de oxigeno

A las incubaciones de consumo de oxigeno (primer subréplica de la comunidad
y de las bacterias para ambos cruceros) se les ajustaron 27 modelos matematicos
para evaluar la cinética de consumo. Para ello se ajusto la concentracion de oxigeno
([O2]) y el tiempo (f) empleando minimos cuadrados (Statgraphics Centurion XVI).
Para cada incubacion, se determino el mejor ajuste cinetico con base al modelo que
tuviera el mayor coeficiente de determinacion (R?). Los modelos que se ajustaron

mejor para las diferentes incubaciones de ambos cruceros se muestran en el
Cuadro 2.

Para Antares se utilizaron las tres subreplicas para cada profundidad de las
muestras de bacterias, y se exploraron a detalle tres de los cinco modelos

matematicos que presentaron un promedio de R?, por cada modelo, mayor o igual

al 95% (Ecuacion 6),
1 n
—Rz=_§:Rz. (6)
J 1 4 L]

donde R_]2 es el promedio de R? para cada modelo ajustado a todas las

muestras, n es el numero total de muestras, / es el contador de las muestras y j es

el contador de los modelos matematicos.

Para todas las incubaciones no se consideraron las primeras dos mediciones de
oxigeno debido a su variabilidad mientras el agua del sistema alcanzaba el equilibrio
de temperatura. Por lo tanto, los modelos cineticos se ajustaron en los intervalos de
0.6—-38.8 dias y 1.8—40.8 dias para las muestras de Micmar y Antares,
respectivamente. Asimismo, se eliminaron residuos estudentizados (cada residuo I-
esimo es dividido entre la desviacion estandar de todos los residuos salvo el i-esimo;

Montgomery et al., 2002) alejados del modelo ajustado por 3 desviaciones estandar.
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La ecuacion de prediccion de cada modelo fue derivada para obtener la

pendiente en funcion del tiempo (m(f)) que matematicamente corresponde a la linea

tangente a cada punto de medicion / (Cuadro 2 y Fig. 3). Esta pendiente (m(fj) =

d[O2]/dt) equivale a la velocidad de reaccion/consumo de oxigeno (i.e. tasa de

consumo de oxigeno o “tasa de respiracion”) que tiene la comunidad o las bacterias.

Para cada modelo cinético y su derivada se calculo el dominio del tiempo (valores

para los cuales la funcion existe y, en este caso, predice valores de [O2] mayores o

Iguales a cero) y se eligio la union de ellos para garantizar la existencia de ambas

funciones en todo el intervalo de tiempo obtenido (Cuadro 2).

Cuadro 2. Modelos matematicos ajustados con sus ecuaciones de prediccion, derivadas y

dominios.
Vodelo [O:] Predicha Derivada, m(ti Dominio, D
matematico : erivada, m(ti) , Df
Raiz cuadrada 5
de [O,) (a + bt;) 2b (a + bt;) t € [0, +o0)
Raiz cuadrada d t € (0, +0)
de t ay/ti +b 2 %/t
Exponencial de oa+bt; heatbt; t € |0, +00)
[O2]
Lineal a + bt; b t €10, +)
Cuadrado de b ( -2 ) ( — )
te (e b,+ te |e b, +o00
[O2]-Logaritmo \/a + blnt; — — ’ } Vv { }
natural de t l Zt“/ a + blnt,; sib>0 sib <0
2
Le ((_%) r+°°) V
Cuadrado de h Sibh >0
[O2]-Raiz a + b,/t; 2
cuadrada de t \ . Hanr b L € (O, (_E) )
) sib< 0
1 — a
Inversa de [O2] A+ bt m te R~ {— 3}
Raiz cuadrada 2b
de [O2] y raiz (a + by/t;)? 7= +b? t € (0, 400)
cuadrada de t Vi
Inversa de [O2]- _ 2 2
Raiz cuadr[ada] _I_t\/t— ﬁ {t c (% +OO)} % {t c (O’ T b_z)}
de t . : Jti (@ +byt) sib >0 sib< 0
Inversa de [O2]- 1 —2bt a
Cuadrado de t a + bt? (a + bt$)? L= N b
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Figura 3. Representacion esquematica de la tasa de respiracion m(t);, donde / representa
la linea tangente a cada punto de medicion.

Para el calculo de consumo de oxigeno por intervalo de medicion, se
promediaron pendientes consecutivas (mp;; donde / es cada uno de los
productos al multiplicar pendientes vecinas; Ecuacion 7) y se multiplicaron por
el delta de tiempo (Atj, donde / es cada una de las diferencias de dos valores de

tiempo consecutivos) correspondiente. Esto se hizo para los 10 modelos
matematicos elegidos. La sumatoria de los productos (n-1, para n puntos)

produjo la concentracion de oxigeno consumido para cada modelo en todo el

periodo de incubacion (|0, j; donde c es consumo y | cada modelo ajustado;
Ecuacion 8):
m(tiyq15) + m(t;;)
mp;j = ————— (7)

Aty = |tz — tij

n—1

[02]¢j = Z(mpi!,- * Aty ;) (8)

1=1

El tiempo que luego se emplea en la Seccion 8.5.4 corresponde al promedio

de dos ti consecutivas (tprom = (t;;1 + t;)/2), por lo que al final se obtienen n-1 datos
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promedio para n puntos. Esto se hizo dado que la concentracion de oxigeno
consumido tambien tiene n-1 datos para n puntos (Ecuaciones 7 y 8). Por
consiguiente, existe un desfase de tiempo entre los diagramas Hovmoller de la
Seccion 8.5.4 con respecto a las graficas que muestran la concentracion de oxigeno

vs tiempo en las Secciones 8.5.1 y 8.5.2.

Para determinar la precision con la que los modelos estimaron el consumo

neto de oxigeno se calculd el porcentaje del valor predicho respecto al valor

absoluto del dato real (\AOZJ\) (%02, donde | representa cada uno de los modelos

ajustados, Ecuacion 9.

() .
%0,,; = % X 100% )
2))

Cuando el consumo de oxigeno estimado por los mejores modelos ajustados en
todo el periodo de incubacion estaba entre 95+105% de exactitud, se concluia que
los modelos calculaban con buena exactitud el consumo de oxigeno; de otra manera

se concluia que sobrestimaban o subestimaban el consumo de oxigeno.

7.9. Coeficiente de respiracion

Para calcular el coeficiente de respiracion (RQ, Ecuacion 10) a lo largo de la
columna de agua, se interpolaron por PCHIP (Matlab) la concentracion de DOC
consumido y la concentracion de oxigeno consumido estimada por cada modelo y

para cada metro de profundidad (desde ~20 m hasta los 800 m).

ADOC,

T (10)
[OZ]C(Di

RQ; =

7.10. Demanda Bioquimica de oxigeno
La cantidad de oxigeno disuelto requerido para la oxidacion de materia organica

y la oxidacion del amonio se denomina demanda bioquimica de oxigeno (BOD;
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Metcalfy Eddy, 2014). La BOD es una reaccion cinetica de primer orden y se modelo

mediante la Ecuacion 11.

BOD, = UBOD(1 — e™"t) (11)
uUBOD = —1202!
(1 — e~ kt)

donde BODp es el consumo de oxigeno predicho (expresado en uM) medido en un
tiempo t por unidad de volumen de agua, UBOD es la constante “ultimate” (asintota
horizontal: limite asintotico de la BOD) de la BOD y corresponde a |la demanda
maxima de oxigeno que requieren los componentes labiles de la muestra, siendo
equivalente en algunos casos a la materia organica total biodegradable, k es la
constante de velocidad de desoxigenacion, t es el tiempo en dias y AO2 es el delta

entre la concentracion de Oz2 Inicial y la concentracion de O2 en un tiempo dado
(Metcalf y Eddy, 2014).

7.11. Datos satelitales

Con el fin de caracterizar las condiciones superficiales del mar durante los
cruceros oceanograficos en las estaciones muestreadas, se analizaron compuestos
semanales y mensuales de clorofila- (CHL), produccion primaria (PP) y temperatura
superficial del mar. De |la base de datos ERDDAP se obtuvieron datos de SSTa
derivados del sensor (MUR) con una resolucion espacial de 1 km x 1 km y temporal
diaria. Los datos de CHL derivados del sensor VIIRS fueron descargados tambien
de ERDDAP, con unaresolucion espacialde 1 km x 1 km en un compuesto semanal.
La produccion primaria calculada a partir del modelo Vertical Generalized
Production Model (VGPM, ) con datos del sensor VIIRS, fue obtenida de Ia pagina
de la Oregon State University (OSU) con una resolucion espacial de 19 km x 19 km
en un compuesto semanal. Estos compuestos fueron usados para observar si
ocurrieron cambios temporales de produccion primaria, Cl-a y temperatura, que

pudieran aportar informacion sobre la posible disponibilidad de DOC.
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8. Resultados y Discusion

8.1. Perfil reconstruido de carbono organico disuelto para el limite sur
del SCC
El Tabla 1 muestra las concentraciones estimadas del DOC reconstruido para el
SCC, vy la Figura 4 muestra el perfil DOC reconstruido como el promedio de los
perfiles de las estaciones vecinas previamente interpoladas por PCHIP. El perfil de
DOC cuantificado en el laboratorio (DOC inicial) pertenece a la estacion de Micmar
(F1g. 4Figura 4.). Sin embargo, el perfil DOC inicial sobreestimo las concentraciones
de DOC reportadas para el SCC (Bauer et al., 1998a; Loh y Bauer, 2000) y para el
oceano global (Aristegui et al., 2002; Letscher et al., 2015; Letscher y Moore, 2015).

Los altos valores del perfil DOC inicial (Tabla 1) sugieren la contaminacion de
las muestras. Mopper y Qian (2000) mencionan que una de las principales causas
de contaminacion de DOC es el almacenamiento, debido al uso de botellas que no
se limpiaron correctamente o por liberacion de sustancias organicas como
plastificadores que arrojan botellas nuevas. Asimismo, se sospecha una posible
liberacion de carbono desde los frascos de policarbonato en presencia de acido
fosforico, ya que Yoshimura (2013) y Yoro et al. (1999) sugieren que estos frascos
pueden contaminar las muestras con DOC inclusive sin |la presencia de acidos.
Ademas, Mitova et al. (2013) determinaron que el acido fosforico es un agente eficaz
para degradar polimeros. En el presente trabajo, las muestras se colocaron en
frascos de policarbonato para acidificarse con acido fosforico, y se mantuvieron
guardadas durante varios meses previamente a su determinacion con el analizador

de carbono organico Shimadzu TOC-Lcsn.
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Tabla 1. DOC reconstruido, DOC inicial y contaminacion del perfil del DOC inicial con
respecto al perfil del DOC reconstruido.

Profundidad (m) DOC reconstruido (MM C) DOC inicial (WM C) Contaminacion (uM C)

5—25 04.2 159.7 935.5
100 535.0 136.7 81.7
500 41.9 163.7 121.8
800 39.0 160.4 121.4

DOC preincubacion (MM)
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Figura 4. Perfiles de DOC para las estaciones Sta.M, Sta.R y Sta.US obtenidos de Bauer
et al. (1998a) y Loh y Bauer, 2000). El perfil magenta corresponde al DOC reconstruido que
se obtuvo por interpolacion PCHIP cada metro, y posterior promedio de las profundidades
de los perfiles de las tres estaciones restantes. El perfil DOC inicial corresponde al
cuantificado en el laboratorio.

El perfil de DOC reconstruido mostro dos regiones divididas por la intensidad de
consumo. Una zona de alto consumo entre superficie y los 200 m (|pendiente| =
0.097 uM C m™), y una de bajo consumo entre 200 y 800 m (|pendiente| ~ 0.026
uM C m™"). La disminucion de la pendiente (~ 73%) fue probablemente resultado de
la diminucion en la fraccion labil del DOC con la profundidad (e.g., Hansell y Carlson,

2015; pag. 98). Este decaimiento en |la concentracion de DOC se considera poco
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significativo a partir de los 480 m, debido a que luego de esta profundidad la
concentracion promedio (x SD) de DOC es de 40.2 + 1 yM C con diferencias
respecto al DOC de 800 m que no superan los 3.0 uM C. Aristegui et al. (2002)
reportaron que el decaimiento de DOC (n = <9578) deja de ser significativo despues
de los 1000 m cuando la concentracion promedio (£ SD) de DOC es ~ 425+ 1.5
UM C con diferencias alrededor de ~3 uM C respecto a los 5000 m de profundidad
en diversas cuencas oceanicas. De la Figura 1 de estos investigadores, se obtiene
que las pendientes entre 20 y 200 m y entre 200 y 800 m son de ~ 0.070 y 0.09 uM
C m™, respectivamente. La comparacion de dichas pendientes con las obtenidas
para el perfil reconstruido, indica que pudo haber mayores tasas de consumo de
DOC en ambos intervalos de profundidad para el perfil reconstruido quizas debido
a una mayor disponibilidad de la fraccion labil. Resultado que indica para el
mesopelagico inferior y el batipelagico, que el DOC es relativamente estable y que
su exportacion por la circulacion global de retorno podria tener un papel menor en

estimular la respiracion en el oceano oscuro (Aristegui et al. 2002).

La diferencia entre ambos perfiles puede estar ocurriendo debido a que el perfil
de Aristegui et al. (2002), al ser una representacion del oceano global, contiene
mayor proporcion de DOC refractario. Por el contrario, el SCC es un sistema
productivo con mas proporcion de DOC labil y semilabil que pueden ser
remineralizados mediante el consumo acelerado de oxigeno desde antes de los 500
m. Con relacion a esto ultimo, Kalvelage et al. (2015) reportaron que en sistemas
productivos, el oxigeno remineraliza intensamente a la materia organica en
profundidades medias (50—500 m). Con base a lo anterior, si s6lo tomamos en
consideracion el perfil de DOC reconstruido para el SCC y lo comparamos con el
perfil de DOC de Aristegui et al. (2002), una posible interpretacion seria que en el
SCC podria dominar la bomba biologica sobre la bomba microbiana de carbono. La
misma interpretacion se tendria si comparamos el perfil de DOC reconstruido con el
perfil de DOC promedio de 34 estaciones del Golfo de México (Camacho-lbar,
2014), en donde el decaimiento de DOC deja de ser significativo hasta después de

los 1000 m. En este sentido, se ha reportado previamente que en sistemas
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oligotroficos (e.g., Golfo de Mexico y los giros subtropicales) predomina la bomba
microbiana de carbono (Jiao et al., 2010), por lo que estos sistemas estarian
actuando como reservorios de carbono, lo cual explicaria las elevadas
concentraciones de DOC observadas entre 0—200 m en los océanos oligotroficos

alrededor del mundo (e.qg., Letscher et al., 20195).

8.2. DOC consumido y DOC remanente después de las incubaciones
largas
La Figura 5a muestra el DOC consumido a lo largo del periodo de incubacion
para las muestras de primavera y verano de 2017. En la Figura 3b, los perfiles de
DOC final de primavera y verano probablemente estan sobreestimados; por
consiguiente, unicamente se considero la proporcion de cambio (Tabla 2) que
tuvieron con respecto al perfil de DOC inicial. Con la proporcion de cambio y
utilizando las Ecuaciones 3 y 4 se calculo el DOC consumido y recalcitrante,

respectivamente (Tabla 2 y Figs. 5a y ab).

Tabla 2. Proporcion de cambio expresada en porcentaje (%), DOC consumido y DOC
recalcitrante para primavera y verano.

Proporcion de cambio

Profundidad (%) DOC consumido (MM C) DOC recalcitrante (uM C)
(m) Primavera  Verano  Primavera  Verano  Primavera  Verano
o 42 33 27.0 21.4 37.2 42.8
20 39 20 25.2 16.6 39.0 47.6
100 36 25 19.6 14.2 35.3 40.8
500 52 36 21.7 10.8 20.1 31.1
800 51 45 19.8 10.1 19.2 29.0
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Figura 5. (a) Perfil de DOC consumido para Antares y Micmar, y (b) perfiles de DOC
postincubacion y DOC final calculados a partir del DOC reconstruido y el DOC inicial,
respectivamente, para Antares y Micmar.

En condiciones normales, la primavera es la época mas productiva en el limite
sur del SCC (Wells et al., 2017). Sin embargo, para primavera y verano de 2017 la
productividad primaria en superficie fue muy similar con ~1.16 g C m? d' para
ambas estaciones (Figs. 6a y 6b). Las concentraciones de clorofila a (Cl-a) tambien
se asemejaron entre ambas temporadas, con 0.6 mg m? para primavera y 0.4 mg
m° para verano (Figs. 6¢c y 6d). En ambos casos las anomalias de temperatura
superficial del mar fueron positivas, pero con mayores valores en verano (Figs. 6e
y ©f).

Pelaez y McGowan (1986) cuantificaron concentraciones elevadas de Cl-a tanto
para primavera como para verano, y atribuyeron al frente de Ensenada |la posible
explicacion de esta anomalia. Mantyla et al. (2008) tambien detectaron valores
elevados de Cl-a y productividad primaria en verano en el sur del SCC, pero no

encontraron explicacion a este fenomeno.

En la Seccion 8.1 se explico que el perfile DOC recalculado se utilizo para

primavera y verano. La similitud en las concentraciones de Cl-a y la similitud en las
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tasas de produccion primaria para primavera y verano, muestran que esta

suposicion posiblemente se asemejo a la “realidad” para el ano 2017.
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Figura 6. (a) Productividad primaria para primavera y (b) para verano en g C m? d'. (c)
concentracion de Cl-a para primavera y (d) para verano en mg Cl-a m?, y (e) anomalias de
temperatura para primavera y (f) para verano.
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Como se observa en el Tabla 2 y la Figura 5a, en primavera se consumio mas
DOC con respecto al verano en toda la columna de agua analizada. En la Figura 6¢
se observa que en la linea de costa hubo mayor concentracion de Cl-a en primavera,
y se ha visto que al decaer la biomasa (e.g., lisis celular; van Boekel et al., 1992) se
forma un exceso de DOC-labil (Doval et al., 1997) que puede ser transportado a
mayor profundidad por flujos horizontales y hacia mar a dentro en la CC
(McGillicuddy, 2016), lo cual podria explicar que haya habido mayor disponibilidad
de DOC-labil en la columna de agua durante primavera. Por el contrario, en verano,
una menor concentracion de Cl-a en la linea de costa (Fig. 6d), pudo haber

producido una menor exportacion de DOC-labil hacia Antares.

Por otra parte, las incubaciones largas se emplearon para evaluar la cantidad
del DOC recalcitrante que tiene el potencial de ser exportado desde el limite sur de
la CC. El perfil DOC postincubacion en verano tuvo mayor concentracion de DOC
recalcitrante con respecto al perfil DOC postincubacion en primavera (Fig. 3b). A
pesar de que la concentracion superficial de Cl-a y las tasas de productividad
primaria fueron muy similares en los puntos de muestreo entre primavera y verano,
se sugiere que estacionalmente puede variar la concentracion de DOC-semilabil y
refractario que esta siendo exportado desde la CC por adveccion, subduccion,

conveccion y difusion (Fig. 5b).

En la Figura 3b el DOC postincubacion es DOC recalcitrante semilabil y
refractario. EI DOC semilabil tarda en degradarse meses o anos (Hansell y Carlson,
20195; pag.100) y el DOC refractario puede tardar hasta ~6000 anos (Bauer et al.,
1992). Sin embargo, no se descarta la posibilidad de que el DOC consumido en
primavera y verano (Fig. 5a) haya sido también DOC semilabil y refractario, debido
a que el material que es recalcitrante para un grupo de microorganismos puede ser

biodisponible para otros (Jiao et al., 2011).

Algo notorio es que el perfil de DOC postincubacion en primavera disminuyo mas

a los 500 m con respecto al del verano (Fig. 5b), lo cual fue mas evidente en el DOC
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consumido (Fig. 5a). Shen y Benner (2018) demostraron que al adicionar DOC I[abil
a muestras de diferentes profundidades (5—1200 m) aumenta la remineralizacion
de DOC refractario. El DOC puede ser exportado por subduccion al mesopelagico
(DeVries y Weber, 2017), por lo que el DOC-Iabil de la linea de costa en primavera
(FIg. 6¢c) podria haber sido exportado a aguas mas profundas aumentando la
remineralizacion en el Agua Intermedia del Pacifico Norte (500 m). Algo similar se

ha sugerido por Carlson et al. (2002) para el Mar de los Sargazos en el Atlantico.

Jiao et al. (2010) propusieron que la exportacion vertical de POC por la bomba
biologica domina en sistemas productivos; por consiguiente, en condiciones
normales estacionales en el limite sur del SCC estaria dominando para primavera
la bomba biolégica como principal reservorio de carbono. Al ir disminuyendo la
productividad primaria a consecuencia de la falta de nutrientes, la lisis celular
liberaria una gran cantidad de DOC Ilabil y semilabil que seria principalmente
remineralizado por el lazo microbiano. Posteriormente, la bomba microbiana de
carbono, que en este caso pudo ser la que domino en verano (Antares), liberaria
DOC recalcitrante mediante diversos procesos que Involucran a los
microorganismos del lazo microbiano. En este sentido, calculando el DOC
postincubacion a partir del DOC recalculado de la literatura, se sugiere que en
condiciones normales estacionales en el limite sur del SCC puede existir entre
primavera (alta productividad) y verano (menor productividad) la interconexion entre

la bomba bioldgica, el lazo microbiano y la bomba microbiana de carbono.

Aunado a lo anterior, los desplazamientos laterales de masas de agua del Giro
Subtropical del Pacifico Norte confluyen con el limite sur del SCC (Bograd et al.,
2008), por lo que la adveccion en primavera y verano de 2017 pudo aportar DOC
recalcitrante al giro. Asimismo, los remolinos ciclonicos pudieron introducir este
DOC recalcitrante al interior del Giro Subtropical del Pacifico Norte (Amos et al.,
2019). Lo anterior indica que la generacion de DOC semilabil y refractario por la

bomba microbiana de carbono en el limite sur de la CC (principalmente en verano),
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podria haber sido un mecanismo importante para el almacenamiento a largo plazo

del carbono atmosfteérico fijado en superficie durante la primavera de 2017.

Finalmente, se enfatiza que el DOC consumido en todo el periodo de incubacion
fue calculado como una diferencia (i.e. ADOC; = DOC,, final - DOC,; inicial donde I es

el cambio de la variable para cada profundidad, Tabla 2). Para calcular la tasa de
respiracion de carbono organico es necesario tomar varias muestras discretas de
DOC a lo largo de las incubaciones largas (no realizado en este estudio). De esta
manera, se podria conocer la tasa de consumo de DOC (e.g., Hung et al., 2007;
Letscher et al., 2013; Shen y Benner, 2018) utilizando ajustes como el propuesto
por Hung et al. (2007) quienes emplearon una funcion cinética de primer orden para
el consumo de DOC. Combinando esta informacion, se podrian evaluar las tasas de
consumo de DOC vy las tasas de respiracion que permitirian determinar las fases
donde el consumo es mas activo, tal y como se propone posteriormente en este

trabajo para el consumo de oxigeno (ver Seccion 8.5).

8.3. Perfil de oxigeno en primavera (Micmar)

Las estaciones oceanograficas Micmar y Antares se encuentran sobre la zona
de minimo oxigeno en el SCC (Fig. 2). El perfil de CTD en primavera muestra que
a los 20 m se encontré el pico maximo de oxigeno (267.8 umol kg™ O2) y conforme
aumento la profundidad fue disminuyendo la concentracion (Fig. 7). Con base a
Chan et al. (2019), se considera que a los 160 m |la columna de agua en primavera
fue hipdxica (2 mg L' o061 umol O2 kg™') y por debajo de los 420 m tuvo una hipoxia
severa (<0.7mg L"'o <21.4 umol O2 kg'). Bograd et al. (2008) determinaron que
en el sur del SCC por debajo de la termoclina (300 m de profundidad) puede existir

una reduccion del transporte vertical de oxigeno.

El oxigeno disuelto en aguas intermedias (50—500 m) a lo largo del SCC ha
estado disminuyendo desde hace varias decadas (Bograd et al., 2008, 2014;
Meinvielle y Johnson, 2013; Pierce et al., 2012). Los modelos en un escenario de
cambio climatico predicen que el oxigeno disuelto continuara disminuyendo (Bopp

et al., 2002; Pierce et al., 2012) y las zonas de minimo oxigeno continuaran
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expandiéndose (Pierce et al., 2012). En el Norte del SCC (Chan et al., 2019)
observaron por primera vez condiciones anoxicas sobre la plataforma continental
(<50 m), acompanado de una expansion de hipoxia severa en la zona de minimo
oxigeno. Este fenomeno se atribuyo a una mayor intensidad de surgencias asociado
al cambio climatico (Chan et al., 2019). En el limite sur del SCC las proyecciones
también apuntan a que ocurrira un incremento en la intensidad de las surgencias
como consecuencia del cambio climatico (Arellano y Rivas, 2019), por lo que se
sugiere monitorear posibles incrementos de hipoxia en la zona de minimo oxigeno
entre 29° y 31° N (en cercania a Micmar y Antares), ya que es donde se han

observado las mayores surgencias de Baja California (Zaytsev et al., 2003).
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Figura 7. Perfil de oxigeno en la columna de agua en primavera.

8.4. Saturacion de oxigeno en las muestras de la comunidad y bacterias
Como las muestras de agua de mar de diferentes profundidades (5—800 m) de
Micmar y Antares se llevaron a condiciones de laboratorio, Ia solubilidad del oxigeno
se modifico debido principalmente a los cambios de T (incremento) y P (disminuyo)
que experimentaron, principalmente las muestras de mayor profundidad (100—-800

m).
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La atmosfera del laboratorio se encontraba a mayor T y menor P, con respecto
a las condiciones de las muestras al momento de su manipulacion en el laboratorio,
por lo que hubo un flujo de energia en forma de calor y de concentracion de oxigeno
desde |la atmosfera hacia las muestras, principalmente en los experimentos de
bacterias a causa de la filtracion para separar a los eucariontes. Las muestras de |la
comunidad, aunque no se filtraron se pudieron haber contaminado de oxigeno a
causa del mismo principio de transferencia de energia y masa hasta alcanzar el
equilibrio termodinamico. Evitar la contaminacion de oxigeno en experimentos de
respiracion para las zonas de minimo oxigeno e€s un proceso complejo, y estudios

recientes aun no logran solucionar esta problematica (Garcia-Robledo et al., 2016).

Por otra parte, los datos de CTD CalCOFI| van de 5 a 500 m de profundidad, pero
Antares se muestreo hasta los 800 m. Para calcular el porcentaje de saturacion de
oxigeno es necesario tener datos de salinidad practica para todas las profundidades
(ver Seccion 7.6). La Figura 8 muestra una correlacion lineal entre los porcentajes
de saturacion de oxigeno calculados hasta los 500 m de profundidad utilizando
datos de CITD CalCOFI (julio 2017) y datos de CTD Micmar (marzo 2017). El
coeficiente de determinacion fue de 0.999, lo cual demostro que el modelo explica

el 99.9% de la variabilidad de los datos. La prueba de hipotesis nula (ver Seccion

7.6) determind igualdad entre variables hasta los 500 m de profundidad, ya que {cal

> terit (tcal = 0.9996; teiit = 0.576), donde tcal es el valor de Pearson vy tciit es el valor

de tablas con un nivel de confianza del 95%. Dado que la prueba de hipotesis mostro
igualdad entre variables se decidio utilizar los datos de CTD Micmar (i.e., salinidad
practica) para calcular el porcentaje de saturacion de oxigeno en las incubaciones

de Antares (verano).

En la comunidad para ambos cruceros la saturacion de oxigeno disminuyo
conforme incremento la profundidad (Figs. 9a y 9b). Al comparar la concentracion
Inicial de oxigeno medida con el PreSense para la comunidad y la concentracion de
oxigeno medida con el CTD, observamos que a los 5—20 m la comunidad consumio

oxigeno antes de hacer la primera medicion. A los 100 m no parece haber habido
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un consumo ni tampoco contaminacion de la muestra, y a los 500—800 m ocurrio

contaminacion (Fig. 9a).
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Figura 8. Correlacion lineal entre el porcentaje de saturacion de oxigeno calculado con los
datos de CTD Micmar 2017 y con los datos de CTD CalCOFI julio 2017, para las muestras

de a 5 a 500 m de profundidad en Antares.
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Figura 9. Porcentaje de saturacion de oxigeno de las muestras de la comunidad y bacterias
para (a) Micmar y (b) Antares. Las barras de las bacterias son el promedio de tres
subreéplicas y las barras de la comunidad son el promedio de dos subreplicas. Las barras
de error de las bacterias representan la dispersion de los datos a +SD. Las mediciones de
oxigeno obtenidas con el PreSense a los 0.65 y 1.8 dias para Micmar y Antares,
respectivamente, fueron las que se utilizaron para hacer el calculo de saturacion de

oxigeno.

Con respecto a las muestras de bacterias, el enriquecimiento de oxigeno a causa

de la filtracion fue mayor en Antares (20—800 m; Fig. 9b). Para ambos cruceros, de
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los 20 a 800 m si las muestras no disminuyeron en escala descendente o esta
disminucion no es muy notoria, es porque podrian haber influido una serie de
factores combinados, por ejemplo: diferencias de temperatura en el agua de mar de
dos muestras continuas (e.g., 500 y 800 m); diferencias en el tiempo de filtracion, y
diferencias de concentracion de oxigeno in situ de dos muestras continuas. Esto
ultimo generaria un flujo de masa mas intenso en muestras que tuvieran menor
concentracion de oxigeno, y si estas ademas son mas frias incrementaria la
capacidad de solubilizacion. Otros factores que se sugiere considerar en futuros
estudios son evaluar los parametros geometricos que regulan la transferencia de
masa como el area transversal y el volumen de muestra en la torre de filtracion en
contacto con la atmosfera, ya que si se aumenta el area de transferencia se alcanza

el equilibrio mas rapido con el volumen de muestra.

8.5. Uso de modelos matematicos para el ajuste de la cinetica de
consumo de oxigeno
8.5.1. Mediciones discretas de oxigeno a lo largo de las incubaciones
La Figura 10 muestra las concentraciones de oxigeno a lo largo de las
Incubaciones de la comunidad y bacterias para primavera y verano. En comparacion
con el trabajo de Pomeroy et al. (1994) se observo un comportamiento similar, en

donde la disminucion de oxigeno disuelto no fue lineal.

La concentracion de oxigeno para cada muestra de la comunidad en primavera
y verano fue disminuyendo conforme aumento la profundidad (Figs. 10a, 10b, 10e
y 10f), debido a que estas muestras no se filtraron. Todas las muestras de la
comunidad en primavera presentaron el mismo patron en el cambio de
concentracion de oxigeno, aunque en diferente proporcion. A los 8.6 dias se
observo un punto de inflexion o cambio de pendiente para todas las muestras,
seguido de una fase estacionaria de 6.6 dias y de un segundo cambio de pendiente
(Figs. 10ay 10b).
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Figura 10. La columna izquierda muestra diagramas Hovmoller sobre |la concentracion de
oxigeno con respecto al tiempo y profundidad: (a) primavera-comunidad, (c) primavera-
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blancas representan un incremento de 20 uM O.. (c y g) muestran lineas segmentadas
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negras que dividen los diagramas Hovmoller en dos secciones (superior e inferior) que
parecen ser un reflejo. La columna derecha muestra la disminucion de oxigeno con respecto
al tiempo para las muestras de primavera (RB/ M, donde i/ representa el numero con el que
se etiqueto la subréplica que se utilizd y M es la abreviatura de Micmar) y verano (RB/ A,
donde I representa el numero con el que se etiqueto la subreplica que se utilizo y A es la
abreviatura de Antares); (b) primavera-comunidad, (d) primavera-bacterias, (f) verano-
comunidad y (h) verano-bacterias. Los datos provienen de mediciones discretas obtenidas
directamente de los optodos.

En las muestras de la comunidad para verano no se observo el cambio de
concentracion de oxigeno en tiempos definidos como en primavera (Figs. 10e y 10f),
y la principal fase estacionaria se observo entre los 15.8 y 18.8 dias para las
muestras de 5 y 20 m (Fig. 10f). Pomeroy et al. (1994) y Briand et al. (2004)
reportaron la presencia de fases estacionarias en el consumo de oxigeno en
Incubaciones cortas, seguido de un cambio de pendiente negativo en el consumo
de oxigeno que corresponde a un incremento en la respiracion y la abundancia
celular. Sin embargo, en el presente trabajo solamente se cuentan con datos
discretos de abundancia al principio y al final de las incubaciones, por lo que no se

pudieron determinar los lapsos de crecimiento microbiano.

La concentracion de oxigeno para las muestras de bacterias en primavera y
verano no fue disminuyendo conforme aumento la profundidad (Figs. 10c, 10d, 10g
y 10h). En las incubaciones de primavera entre los 0.6—8.6 dias, por arriba y por
debajo de los 500 m |la concentracion de oxigeno fue aumentando casi en |la misma
proporcion (Fig. 10c). Esto se debe a que en este iIntervalo de tiempo la
concentracion de oxigeno a los 800 m fue muy semejante a la concentracion de
oxigeno de 100 m (Fig. 10d), lo cual genero dos intervalos de profundidad que
parecen ser un reflejo al hacer un corte transversal a los 500 m de profundidad (Fig.

10c linea segmentada negra).

En las muestras de bacterias para verano tambien se observaron dos intervalos
de profundidad que parecen ser un reflejo al hacer un corte transversal a los 300 m
(Fig. 10g; linea segmentada negra). La simetria se dio porque a los 100 y 500 m se

tuvo casi la misma tendencia en |la disminucion de oxigeno con respecto al tiempo
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(Fig. 10h). Asimismo, la muestra a los 800 m se alineo paralelamente con la de 20
m (Fig. 10h), por lo que la disminucion en la concentracidon de oxigeno en superficie
y en profundidad fueron muy similares (Fig. 10g). Lo anterior parece indicar que
similares concentraciones iniciales de oxigeno pueden ser determinantes en la
tendencia de consumo con respecto al tiempo en muestras de diferentes
profundidades; por ejemplo, en la Figura 10h este comportamiento fue muy evidente
entre los pares de muestras 20 m—800 my 100 m—500 m. Este comportamiento no
se observo cuando las concentraciones iniciales de oxigeno no tuvieron par (RC6
M; Fig. 10b, RB10 M; Fig. 10d, y RC6 A; Fig. 10f), y en la muestra RB1 A (Fig. 10h).

El que la concentracion de oxigeno Inicial marcara una similitud entre las
tendencias a diferentes profundidades podria indicar: (1) la adicion proporcional de
oxigeno hace que las bacterias de diferentes profundidades del mesopelagico
puedan metabolizar el sustrato disponible de manera similar (e.g., 100 y 500 m en
verano; Fig. 10h), y (2) las tasas de respiracion del mesopelagico pueden llegar a
ser Inclusive mayores que las producidas por remineralizar DOC menos
recalcitrante en supertficie. No obstante, hay que considerar la influencia de otros
procesos biogeoquimicos que pudieron haber consumido oxigeno (e.g., oxidacion
del amonio), provocando la sobrestimacion de las tasas de respiracion calculadas.
Ademas, hay que considerar posibles variaciones a causa del efecto botella, el cual
establece que las superficies minerales (e.g., vidrio) actuan como catalizadores para

la utilizacion de materia organica compleja (Taylor y Gulnick, 1990).

8.5.2. Mejores modelos ajustados a la cinetica de consumo de oxigeno

La no linealidad en la respiracion se ha visto en incubaciones cortas (e.g., Briand
et al., 2004; Pomeroy et al., 1994; Vikstrom et al., 2019) y largas (Baltar et al., 2012).
Se ha sugerido que el modelo exponencial (Baltar et al., 2012; Briand et al., 2004)
y un ajuste polinomial de grado dos (Vikstrom et al., 2019) son los mas adecuados
para ajustar a la cinética de consumo de oxigeno. La Figura 11 muestra los modelos

matematicos por minimos cuadrados que mejor se ajustaron a la cinetica de
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consumo de oxigeno de la comunidad y bacterias para primavera y verano en el
limite sur del SCC.

Para nuestros datos el modelo mas recurrente fue exponencial de [O2] (verde;
Figs. 11e, 119, 11h y 111), seguido de raiz cuadrada de t (rojo; Figs. 11a, 11b, 11e
y 11j) y raiz cuadrada de [O2] (i.e., polinomio de grado dos, cian y azul; Figs. 11d y
11h). Los modelos inversa de [O2]-raiz cuadrada de t (amarillo; Figs. 11a y 11f),
inversa de [O2]-cuadrado de t (blanco y gris; Fig. 11c) y cuadrado de [O2]-raiz
cuadrada de t (morado; Figs. 11b y 11f) se ajustaron para el mismo numero de
muestras. Finalmente, el modelo raiz cuadrada de [O2]-raiz cuadrada de t (cafe; Fig.

111) soOlo se ajusto para una muestra (RB10 M, 500 m).

En ninguno de los casos el mejor ajuste fue con el modelo lineal (Fig. 11), el cual
es principalmente utilizado para medir las tasas de respiracion en incubaciones
cortas que duran generalmente de 12 a 24 h (Briand et al., 2004). En incubaciones
largas se sugiere utilizar solo los datos que confirmen una linealidad en el consumo
de oxigeno y se corrobore con un incremento de la abundancia celular (Robinson,
2019). No obstante, inclusive en incubaciones cortas si se utiliza un modelo lineal,
se pueden llegar a introducir errores sistematicos con relacion a la exactitud de las
mediciones (Vikstrom et al., 2019). En este trabajo el 60% de los mejores modelos
ajustados para la comunidad en primavera calculé con buena exactitud el consumo
de oxigeno en todo el periodo de incubacion, el 20% lo subestimo y el otro 20% lo
sobrestimo. Para las muestras de bacterias en primavera el 40% lo calculo con
buena exactitud, el 20% lo subestimo y el otro 40% lo sobrestimo (Tabla 3). De los
mejores modelos ajustados para la comunidad en verano, el 60% calculo con buena
exactitud el consumo de oxigeno, el 20% lo sobrestimo y el otro 20% lo subestimo,
y para las muestras de bacterias en verano el 40% calculo con buena exactitud el

consumo de oxigeno, el otro 40% lo sobrestimo y el 20% lo subestimo (Tabla 4).
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Figura 11. Modelos matematicos por minimos cuadrados que mejor se ajustaron a la cinética de consumo de oxigeno en primavera
(Micmar) y verano (Antares) para las muestras de respiracion de la comunidad (RC) y de bacterias (RB). Los hombres de los modelos
se representan con el siguiente codigo de colores: raiz cuadrada de t (rojo), inversa de [O]-raiz cuadrada de t (amarillo), cuadrado de
[O2]-raiz cuadrada de t (morado), inversa de [Oz]-cuadrado de t (blanco y gris), raiz cuadrada de [O2] (cian y azul), exponencial de [O,]
(verde) y raiz cuadrada de [O2]-raiz cuadrada de t (café). La seccion superior (i.e., a, b, ¢, d, e) pertenece a las muestras de primavera-

Micmar comunidad (RC; M) y bacterias (RBj M), donde / representa el nUmero con el que se etiquetd la subréplica que se utilizé y M
es |la abreviatura de Micmar. La seccion inferior (i, e., f, g, h, 1, |) pertenece a las muestras de verano-Antares comunidad (RC; A) y

bacterias (RB;j A), donde I representa el nimero con el que se etiquetod la subréplica que se utilizé y A es la abreviatura de Antares. Se
efectuaron 3 subreplicas por profundidad (no se muestran las graficas), y se escogio solo una subréplica.
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Tabla 3. Mejores modelos ajustados a la cinética de consumo de oxigeno, delta de oxigeno (AO2), consumo de oxigeno estimado

([O2]c(j)), relacion AO2/[O2]c(j) y resultado de estimacion para las muestras de primavera (Micmar) comunidad (RC/) y bacterias (RBJ/),
donde |/ representa el numero con el que se etiqueto la subreéplica que se utilizo.

Mejor modelo ajustado En?“z;ly)/os mel(j:]?idad AO, UM [Oﬁl]w(:(i) A0,/ ([02)2](:(]') R:;?;:zg?ége
Raiz cuadrada de t RC2 5 44 .9 40.6 110.6 Subestima
Raiz cuadrada de t RC3 20 67.6 65.5 103.2 Buena exactitud
Inversa de [O2], Cuadrado de t RC6 100 82.2 30.9 101.6 Buena exactitud
Raiz cuadrada de [O2] RC8 500 33.6 33.4 100.6 Buena exactitud
Raiz cuadrada de t RC9 800 28.0 35.5 78.9 Sobrestima
Inversa de [O2], Raiz cuadrada de t RB1 5 44.7 35.9 124.5 Subestima
Cuadrado de [O2], Raiz cuadrada det| RB4 20 37.9 37.1 102.2 Buena exactitud
Inversa de [O2], Cuadrado de t RB7 100 24.3 35.6 68.3 Sobrestima
Raiz cuadrada de [O2] RB10 500 80.2 80.2 100.0 Buena exactitud
Exponencial de [O2] RB13 300 96.2 102.2 94 .1 Sobrestima
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Tabla 4. Mejores modelos ajustados a la cinética de consumo de oxigeno, delta de oxigeno (AO2), consumo de oxigeno estimado

([O2]c(j)), relacion AO2/[O2]c(j) y resultado de estimacion para las muestras de verano (Antares) comunidad (RCi/) y bacterias (RBJ),
donde |/ representa el numero con el que se etiqueto la subreéplica que se utilizo.

Mejor modelo ajustado En?zgms Proft;;c;lidad AO, UM [O;ZJI]VICU) AO2/ (EZZ]C(i) R:sstli'rl‘:zg?ége

Inversa de [O2]-Raiz cuadrada de t RC1 5 108.1 93.9 115.1 Subestima
Exponencial de [O2] RC3 20 109.7 114 .4 95.9 Buena exactitud

Exponencial de [O2] RC6 100 110.8 102.8 107.8 Subestima

Exponencial de [O2] RC7 500 24.5 28.6 85.7 Sobrestima

Raiz cuadrada de t RC9 800 13.4 24.3 55.1 Sobrestima
Cuadrado de [O2]-Raiz cuadradadet| RB1 5 39.8 39.2 101.5 Buena exactitud
Exponencial de [O2] RB4 20 112.0 108.4 103.3 Buena exactitud

Raiz cuadrada de [O2] RB7 100 177.9 167.6 106.1 Subestima

Raiz cuadrada dedg)tz]-Rai'z cuadrada RB10 500 146.7 155.3 04.5 Sobrestima

Exponencial de [O2] RB13 300 132.2 165.2 30.0 Sobrestima
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En la Figura 11 se observa que en supertficie (5-20 m; primavera y verano) las
tendencias en la cinética de consumo de oxigeno de la comunidad y de bacterias
fueron muy similares (Figs. 11a, 11b y 11g). Los organismos eucariotas presentes
en la comunidad (Figs. 11a, 11b y 11g) parecen no haber tenido mucha influencia
en la respiracion, porque sus pendientes son menos pronunciadas con respecto a

las muestras de bacterias.

A partir de los 100 m fueron mas evidentes las diferencias entre las cinéticas de
consumo de oxigeno de la comunidad y de bacterias para amas estaciones. Las
bacterias tienen una respiracion muy activa en el mesopelagico (150—1000 m;
Aristegui et al., 2005), lo cual podria explicar que las muestras de 100 a 800 m
presentaron mayor pendiente (Figs. 11c al panel 11e y 11h al panel 11j) con
respecto a las muestras de bacterias en superficie (5—20 m). Como se explico en |la
Seccion 8.4, al separar a las bacterias de la comunidad por filtracion de muestras
profundas (e.g., 500—800 m) con bajo contenido de oxigeno (CTD; 15.6 y 9.7 pmol
kg O2, respectivamente), se provocé un incremento en la concentracion del 514%
a los 500 my de 1349% a los 800 m en las muestras de primavera. Las Figs. 11c al
panel 11e y 11h al panel 11) muestran que la adicion de oxigeno al separar a las
bacterias de |la comunidad pudo haber favorecido el proceso de remineralizacion,
Inclusive si el DOC que metabolizaron era principalmente recalcitrante, ya que
generalmente en superficie el DOC-labil se agota rapidamente (Hansell y Carlson,
20195; pag. 98).

De manera general, se observo que el consumo de oxigeno en primavera fue
menos intenso que en verano (5—800 m). Sin embargo, en primavera se consumio
mas DOC (Tabla 2 y Fig. 5a), lo cual aparenta indicar que la labilidad del DOC fue
mayor en primavera. En verano se consumido mas oxigeno (20—800 m) pero se
consumio menor cantidad de DOC (Tabla 2 y Fig. 5a), lo cual podria indicar que la

labilidad del DOC fue menor en verano.
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Briand y colaboradores. (2004) determinaron cuatro tendencias que representan
la cinetica de consumo de oxigeno mediada por bacterias en diferentes
ecosistemas. Con base a su analisis, cuando el consumo de oxigeno tiene una
curvatura concava al inicio de la incubacion (modelo c¢) seguido de un consumo
acelerado (i.e., aumenta la tasa de consumo a lo largo de la incubacion; Vikstrom et
al., 2019), se categoriza el consumo como perteneciente a un ecosistema con alta
produccion bacteriana neta. La alta produccion bacteriana neta genera que el
ecosistema se vuelva mas heterotrofico, y este cambio coincide con el incremento

de la presion parcial de CO2 (Ask et al., 2012).

El modelo ¢ de Briand y colaboradores se observo en el limite sur de la CC
durante primavera (Fig. 10d y Figs. 11a al panel 11e), pero con la diferencia que
despues de la curvatura concava presento una fase estacionaria, seguida del
consumo acelerado de oxigeno. Es importante no confundir la tendencia en Ia
disminucion de oxigeno con la disminucion progresiva de la pendiente y de los
iIntervalos de confianza y prediccion del mejor modelo ajustado (Figs. 11a, 11b, 11d
y 11e), debido a que se podria llegar a una interpretacion erronea del resultado, y

confundir la disminucion de oxigeno con el modelo d de Briand y colaboradores.

La disminucion progresiva en el consumo de oxigeno se observo en verano en
el limite sur del SCC (Figs. 11f al panel 11j).Cuando el consumo de oxigeno es
maximo al inicio de la incubacion y disminuye con el paso del tiempo (modelo d;
Briand et al., 2004), se categoriza como una respiracion caracteristica de
ecosistemas eutroficos. La explicacion a este tipo de disminucion es el agotamiento
de los recursos troficos (e.g., DOC), provoca la disminucion de la actividad
bacteriana heterotrofica (Briand et al., 2004; Vikstrom et al., 2019) y esto se ve
reflejado en la disminucion del consumo de oxigeno. El sur del SCC no es un
sistema eutrofico, sin embargo, en condiciones normales para verano disminuyen

los recursos troficos y hay estratificacion (Mantyla et al., 2008).
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Figura 12. Concentracion de clorofila a de marzo a agosto (panel a al panel f). Las unidades
estan en mg Cl-a m®.
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Otra posible interpretacion de los resultados es que imagenes satelitales de Cl-a
superficial desde marzo hasta agosto de 2017, mostraron que concentraciones

elevadas de Cl-a, persistieron desde marzo hasta julio y decayeron en agosto (Figs.
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del panel al f). Esto pareceria indicar que en agosto se habria liberado la mayor

concentracion de DOC-labil como consecuencia del decaimiento de la biomasa. En
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este sentido, se esperaria que los perfiles de DOC inicial entre ambas estaciones
mostraran variabilidad, existiendo mayor disponibilidad de DOC en verano. Esta
ultima interpretacion explicaria que la disminucion en el consumo de oxigeno en
verano (Figs.11f al panel 11) ) se asemeje al modelo d de Briand y colaboradores,
ya que el verano tal vez se comporto como un sistema con elevada disponibilidad
de sustrato labil que fue oxidado con mayor cantidad de oxigeno, y al irse agotando

los recursos troficos la actividad heterotrofica debio disminuir.

8.5.3. Tasas de respiracion de las bacterias en las muestras de verano

L os tres modelos que tuvieron un promedio de R? > 95% (ver Seccién 7.8) fueron
raiz cuadrada de t (98.4%), exponencial de [O2] (97.3%) y cuadrado de [O2]-raiz
cuadrada de t (95%). Adicionalmente, para todas las muestras de respiracion de
verano se exploraron los modelos raiz cuadrada de [O2], inversa de [O2] y raiz
cuadrada de [O2] y t. Estos ultimos modelos no se pudieron ajustar a todas las
subreplicas de todas las profundidades a causa de la limitacion de sus dominios, ya
gque sobrepasaban el intervalo de tiempo definido por el dominio (Cuadro 2). No
obstante, en algunas subreplicas tuvieron el mejor ajuste y, por esta razon, se

decidio ajustarlos a todas las subreplicas de todas las profundidades.

Los modelos lineal y cuadrado de [O2]-logaritmo natural de t, tuvieron un
promedio de R? de 95.4 y 95.3, respectivamente, pero en ninguno de los casos
presentaron el mejor ajuste. Ejemplos de las graficas del modelo lineal se incluyen
en los anexos en donde se muestra que a pesar de tener coeficientes de
determinacion >95%, es evidente la subestimacion y la sobrestimacion del valor

predicho a lo largo del periodo de incubacion (Figs. 21y 22).

Las tasas de respiracion tuvieron valores diferentes dependiendo del modelo con
el que fueron calculadas (e.g., Fig. 13). Ademas, en algunos casos las tendencias
en las tasas de respiracion fueron dependientes de la funcion (e.g., Raiz cuadrada
de t; Fig. 14 y ver anexos raiz cuadrada doble de ty de [O2]; Fig. 23, y Raiz cuadrada

de [O2]; Fig. 24), lo cual se observo mejor al estandarizar las variables. Esto genero
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dificultades en la Interpretacion de las tasas de respiracion, dado que estan

condicionadas al modelo que se utilice.

En la Fig. 15a se utilizo el consumo neto de oxigeno como referencia para
determinar si los modelos ajustados estan subestimando o sobrestimando la
concentracion de oxigeno. El modelo exponencial que ha sido utilizado
anteriormente para aguas superficiales en lagos (Baltar et al., 2012; Briand et al.,
2004), se ajusto muy bien para aguas superficiales del SCC, pero entre 100 y 800

m, sobrestimo el consumo de oxigeno.

RB1 A
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3 0 ' ' ! ! 0.03
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Figura 13. Tasas de respiracion m(t) (i.e., pendiente en funcion del tiempo) calculada con
5 modelos matematicos que se ajustaron a la cinética de consumo de oxigeno para la
subreplica RB1 A, la cual se muestreo a los 5 m de profundidad en la temporada de verano;
(a) m(t) con el modelo raiz cuadrada de t; (b) m(t) con el modelo exponencial de [O2]; (c)
m(t) con el modelo inversa de [O2]; (d) m(t) con el modelo raiz cuadrada de [O3]; (e) m(t)
con el modelo cuadrado de [O2]; raiz cuadrada de t, y (f) no se ajustdo el modelo raiz
cuadrada de [O2] a la cinética de consumo. Notese que el eje y llega a variar en |la escala
dependiendo del modelo.
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Figura 14. Para todas las muestras de verano (a) m(t) calculada con raiz cuadrada de t

(RBj, donde I representa el numero con el que se etiquetd la subréplica); (b) m(t) calculada
con raiz cuadrada de [O2]; (c y d) estandarizacion de las variables correspondientes.

El modelo raiz cuadrada de [O2] no se ajustdo a 800 m de profundidad para la
subreplica RB14 A, puesto que la concentracion de oxigeno predicha llego a estar
por debajo de cero entre 727—-807 h (Fig. 15b). Si no se tomaran en cuenta estas
observaciones, el modelo raiz cuadrada de [O2] hubiera sido el mejor modelo para
ajustar a la cinetica de consumo de todas las muestras de respiracion bacteriana de
verano de 2017. No obstante, sila naturaleza de los datos hace que el valor predicho
llegue por debajo de cero (e.g., Fig. 15b), no se podra emplear este modelo para

ajustar a la cinética de consumo y calcular |la tasa de respiracion.

Vikstrom y colaboradores (2019) sugirieron utilizar el modelo tipo polinomial de
grado dos para calcular las tasas de respiracion en aguas superficiales oxigenadas.
La Fig. 15a indica que se puede utilizar tambien para muestras del mesopelagico

Inclusive en zonas de minimo oxigeno.
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Figura 15. (a) Estimacion con 6 modelos matematicos del oxigeno consumido en todas las
muestras de verano. Se comparan los modelos con el consumo neto de oxigeno y se

muestra el DOC consumido (i.e., ADOC) en la primer subréplica de cada triplicado; (b)
subréplica RB14 A no se ajustd con el modelo raiz cuadrada de [O3].

El modelo raiz cuadrada de t se ajusto a la cinetica de consumo de oxigeno de
todas las muestras. Se recomienda utilizar este modelo puesto que estimo
relativamente bien el consumo de oxigeno de todas las profundidades evaluadas
(Fig. 15Error! Reference source not found.a). Al igual que Vikstrom et al. (2019)
se destaca la necesidad de incrementar el numero de mediciones precisas y exactas
de las tasas respiratorias con el fin de comprender el papel del metabolismo

microbiano en diferentes condiciones ambientales.
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8.5.4. Abundancia y consumo de oxigeno por intervalos de tiempo

Las Figuras 16b y 16d muestran los intervalos de consumo de oxigeno en
primavera para las muestras de la comunidad y bacterias, respectivamente. En
ambos casos, el consumo de oxigeno se dividio en aproximadamente tres intervalos
temporales de mayor consumo. Entre estos intervalos temporales hubo intervalos
de transicion de minimo consumo <2 yM O2. Las isolineas de 2 uyM Oz dividieron
los intervalos de transicion de los intervalos de mayor consumo. La amplitud de las
Isolineas de 2 uM O2 vy, por lo tanto, la amplitud de los intervalos de transicion y de

mayor consumo variaron con respecto al tiempo y la profundidad.

La comunidad y las bacterias en primavera también mostraron dos regiones
verticales de profundidad a partir de ~ 400 m (lineas segmentadas negras; Figs.
16b y 16d). En la comunidad el consumo de oxigeno fue en aumento para ambas
regiones en la vertical conforme avanzo el tiempo, pero entre 5—400 m fue mas
Intenso el consumo (Fig. 16b). En el caso de las bacterias tambien el consumo de
oxigeno fue en aumento entre 5—400 m conforme avanzo el tiempo, pero entre
400—800 m la mayor intensidad de consumo se dividio en los ultimos dos intervalos

temporales (Fig. 16d).

Las Figs.16c y 16e muestran los intervalos de consumo de oxigeno en verano
para las muestras de la comunidad y bacterias, respectivamente. En ambos casos,
el consumo de oxigeno se dividio en siete intervalos temporales de mayor consumo.
Entre estos intervalos temporales hubo intervalos de transicion de menor consumo.
Los intervalos de transicion para la comunidad estuvieron entre las isolineas 4 uM
O2 (Fig. 16¢) y para las bacterias los intervalos de transicion variaron entre las
iIsolineas 10, 8 6 y 4 uM O2, en orden descendente conforme avanzo la
temporalidad (Fig. 16e). Las isolineas 4 yM O2 en los experimentos de la comunidad
y las isolineas 10, 8, 6 y 4 uM O2 en los experimentos de las bacterias dividieron los
iIntervalos de transicion de los intervalos de mayor consumo. La amplitud de las
Isolineas vy, por lo tanto, la amplitud de los intervalos de transicion y de mayor

consumo variaron con respecto al tiempo y la profundidad.
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Figura 16. (a) Abundancia preincubacion para primavera y verano, (b) diagrama Hovmoller para la comunidad en primavera, (c)
diagrama Hovmoller para la comunidad en verano, (d) diagrama Hovmoller para las bacterias en primavera, (e) diagrama Hovmoller
para las bacterias en verano y (f) abundancia postincubacion para primavera y verano.
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La comunidad y las bacterias en verano también mostraron dos regiones
verticales con la profundidad, dividiendose a partir de aproximadamente 500 m para
la comunidad y alrededor de 400 m para las bacterias (lineas segmentadas negras;
Figs. 16¢c y 16e). En ambos casos |la mayor parte del oxigeno se consumio en €|
primer y ultimo intervalo temporal entre 5—500 m para la comunidad y 5—400 m para
las bacterias. Para la comunidad entre 500—800 m solo se observo el primer
iIntervalo temporal de mayor consumo, el cual tomo mayor amplitud a los 700-800 m
(0—4 dias); posteriormente, se observo el incremento escalonado de un consumo
entre 0—2 uM O2 que penetro por arriba de los 500 m a través de los intervalos de
transicion. Entre los 400—800 m de los experimentos de bacterias unicamente
muestra la disminucion del consumo de oxigeno con la profundidad de cada

Intervalo temporal.

Las Figuras 16a y 16f muestran que la abundancia disminuyo a lo largo de la
Incubacion para ambas estaciones, pero como se explico previamente el consumo
de oxigeno aumento conforme avanzan los intervalos temporales, por lo que
pareceria tenemos una discrepancia. Una primera aproximacion de este
comportamiento se podria dar al hacer un “retroanalisis” comparando los resultados
obtenidos por Riedel et al. (2013) con el consumo de oxigeno por intervalos de

tiempo obtenidos en este trabajo (Fig. 16)

Riedel y colaboradores (2013) cuantificaron la demanda de oxigeno expresada
como QO2 (i.e., tasa de respiracion por CFU, donde CFU son unidades formadoras
de colonias). Estos autores determinaron en cultivos limitados en carbono que la
menor demanda de oxigeno (QO2) ocurre en la fase estacionaria del crecimiento
celular (comparar QO2 y CFU; Fig. 17b), en la cual las celulas adaptaron su
metabolismo para lidiar con la falta de nutrientes. Asimismo, demostraron que una
pequena parte de la poblacion bacteriana (monocultivos) se adapto para enfrentar
la inanicion y se volvieron heterogeneas, y por microscopia de epiflourescencia
utilizando el reactivo Redox Sensor Green lograron determinar la respiracion de un

subconjunto pequeno de células “super-respiradoras” que fueron altamente activas.
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Figura 17. (a) Consumo de oxigeno calculado con los mejores modelos para primavera y verano; (b) graficas de experimentos axenicos
de E. coli en donde se comparan conteos de unidades formadores de colonias (CFU) con la demanda de oxigeno Qo2, en la parte
superior S significa fase estacionaria, D es la fase de muerte y LTSP es “long-term stationary phase”, y (c) comparacion del decaimiento

del porcentaje de CFU contra el crecimiento de células “super-respiradoras” también en porcentaje.
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En nuestros experimentos (Fig. 17a) el consumo de oxigeno por intervalos de
tiempo (MM) tuvo un comportamiento sinusoidal muy similar al que se observo en
los datos de QO2 medido de Riedel y colaboradores (Fig. 17b), solo que entre ambos
trabajos se observan diferencias en la frecuencia de maxima y minima demanda de
oxigeno con respecto al tiempo. La frecuencia es mayor en nuestros experimentos
probablemente porque son muestras naturales de agua mar y contienen numerosas
poblaciones de microorganismos, en cambio Riedel y colaboradores utilizaron
cultivos axenicos de microorganismos heterotrofos. Lo anterior, podria demostrar la

utilidad del trabajo de Riedel et al. (2013) para estudiar muestras naturales.

Una de las ventajas de representar el consumo de oxigeno en los diagramas
Hovmoller es que nos permitio interpolar bidimensionalmente los datos. En la Figura
16 paneles b al e podemos observar que, en los intervalos de transicion, es donde
se cuantifico la minima demanda de oxigeno. Esta minima demanda de oxigeno
podria equipararse a la seccion final de |la fase estacionaria de un cultivo de lote, y
conforme las isolineas aumentaron en el Hovmoller la mayor parte de la poblacion
podria haber entrado en fase de muerte hasta que se alcanzoé la mayor isolinea. Si
al igual que en los experimentos de Riedel et al. (2013) existio la formacion de
células heterogeneas "super-respiradoras” que reactivan su consumo de oxigeno
cuando mueren las otras celulas de las poblaciones, la existencia de tales
comunidades bacterianas podria ayudar a explicar parte de los maximos y minimos
observados en el consumo de oxigeno a lo largo de los periodos de incubacion de
agua de mar del SCC de nuestros experimentos. Sin embargo, se tiene que
considerar tambien que en el presente trabajo no se hicieron mediciones continuas
de oxigeno, y que los maximo y minimos pueden deberse también porque hay
diferencias entre los deltas de tiempo a lo largo de las incubaciones, por lo que al
multiplicar las tasas de respiracion promedio (aungque tengan valores pequenos) por
deltas de tiempo con valores grandes, el consumo de oxigeno en ese intervalo de
tiempo sera elevado (Ecuacion 8). Asimismo, otro factor a considerar son los
cambios de temperatura que ocurrieron a lo largo de las incubaciones, ya que

Warkentin et al. (2007), determinaron que pequenos cambios de temperatura (e.g.,
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0.5°C) pueden afectar hasta 20 uM la concentracion de oxigeno. Aunque el equipo
Fibox 4 (PreSens, Regensburg, Alemania) que se utilizé para medir la concentracion
de oxigeno a lo largo de las incubaciones compensa la concentracion de oxigeno
por temperatura, presion y salinidad, se sugiere hacer experimentos detallados para
medir la influencia que pueden tener los cambios de temperatura sobre las

concentraciones de oxigeno.

8.6. Coeficiente de respiracion RQ

La Figura 18 muestra para primavera y verano el coeficiente de respiracion (RQ)
utilizando el DOC consumido, el consumo neto de oxigeno, el consumo de oxigeno
estimado con los modelos matematicos que mejor se ajustaron a las cineticas de
consumo (primavera) y el consumo de oxigeno calculado con el modelo raiz
cuadrada de t (verano). El consumo neto de oxigeno se utilizo como referencia para
determinar si los modelos estan subestimando o sobrestimando el posible RQ en

ambas estaciones.

El RQ calculado a partir de los mejores modelos para primavera sobrestimo |a
labilidad del DOC en superficie y lo subestimo a 100 m. En verano el RQ calculado
con el modelo raiz cuadrada de t parece ser que estimo con bastante precision la

labilidad del DOC a lo largo de la columna de agua.

Generalmente, los valores de RQ en ecosistemas acuaticos van desde 0.5 a
1.33 (Williams y del Giorgio, 2005) o inclusive se han reportado valores hasta de 4.0
(Berggren et al., 2012). Si se presentan valores de RQ en ese rango entonces se
pueden sugerir los principales compuestos organicos que estan siendo consumidos
en el sistema. A lo largo de la superficie del Giro Subtropical del Pacifico Norte se
han reportado valores de RQ de 0.71+0.29 (Tanioka y Matsumoto, 2020). La
columna de agua en primavera en el limite sur del SCC (i.e., el desplazamiento
lateral oriental del giro), desde superficie hasta aproximadamente los 300 m de
profundidad (Fig. 18), entré dentro del rango de RQ reportado por Tanioka y

colaboradores.

58



Con base a Williams y del Giorgio (2005), como la superficie del limite sur de la
CC durante primavera tiene un RQ de 0.6, se corresponderia a acidos grasos
saturados, y de 0.7 a 8.1 se considera que se metabolizaron compuestos organicos
provenientes de algas (Munzner y Berggren, 2019), los cuales aparentemente
alcanzaron su pico maximo de consumo a los 100 m (Fig. 18). Conforme aumenta
la profundidad, el material organico parece que se volvio mas recalcitrante, ya que

disminuyeron los valores de RQ.

RQ
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Figura 18. Perfiles de RQ calculados con el DOC consumido (ADOC;, donde i/ es el DOC
consumido para cada profundidad) y los mejores modelos ajustados para primavera

([O2]c(j)i, donde ¢ es consumo de oxigeno, j cada uno de los modelos e I el consumo de

oxigeno para cada profundidad), asi como con el modelo raiz cuadrada de t ([O2]c,i) para
verano. Los RQ calculados a partir de los modelos se compararon con los RQ calculados
utilizando el consumo neto de oxigeno (AQOy;).

Hay que considerar que las muestras de bacterias al filtrarse se enriquecieron
con oxigeno, por lo que los perfiles de RQ para ambos cruceros (Fig. 18) estan
subestimando los valores reales de RQ en la CC, por ejemplo, en la zona hipoxica
(2 mg L' 0 61 umol O2 kg'; 160—420 m) e hipdxica severa (<0.7 mg L' 0 <214
umol O2 kg').
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En verano el RQ parece ser que se subestimo demasiado (Fig. 18). Los calculos
estequiometricos del RQ estan disenados asumiendo que no ocurre oxidacion de
amonio (Willlams y del Giorgio, 2005). La oxidacion de amonio €s un proceso que
puede llegar a subestimar los valores de RQ arrojando valores extremadamente
bajos (0.2—0.6; Munzner y Berggren, 2019). Beman et al. (2013) cuantificaron la
presencia de organismos oxidantes de amonio (Nitrospina) en la columna de agua
de la CC, por lo que al no haberse inhibido la oxidacion de amonio en las muestras
tanto de primavera como de verano es posible que parte del oxigeno haya sido
consumido por este proceso biogeoquimico. Asimismo, probablemente otros
factores influyeron en la subestimacion del RQ, como el enriquecimiento de oxigeno
por filtracion (muy importante), posible formacion de células heterogéneas

‘superbreather” y cambios en la temperatura a lo largo de las incubaciones.

Por otra parte, es comun convertir unidades de oxigeno en unidades de carbono
asumiendo un valor constante de RQ (Aristegui et al., 2005), lo cual se emplea
cuando no se cuenta con datos sobre la naturaleza del sustrato (Reinthaler et al.,
2006). Al utilizar RQs que se han reportado sobre la superficie del Pacifico Norte
(0.71£0.29; Tanioka y Matsumoto, 2020) para calcular la cantidad de DOC labil en
primavera y verano en el limite sur del SCC, observamos que hubo sobrestimacion
principalmente a los 500—800 m en primavera y, probablemente, todos los perfiles
de DOC labil calculados para verano también se sobrestimaron, ya que presentaron
concentraciones de DOC labil muy elevadas inclusive a los 800 m de profundidad
(Fig. 19). La sobrestimacion pudo haberse generado por los factores discutidos

previamente (e.g., filtracion, oxidacion del amonio).

Como se utilizo un RQ constante significa que la labilidad del sustrato no cambio
con la profundidad, lo cual se sabe que no es verdad (Hansell y Carlson, 2015; pag.
98) y, unicamente, en la Figura 19 estariamos representando el cambio en la
disponibilidad de sustratos especificos que tienen relaciones molares C:0O2 de 0.5,
0.71y 1.
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Figura 19. Disponibilidad de DOC labil estimada para (a) primavera y (b) verano con base
a RQs disponibles en la literatura para el Pacifico Norte (Tanioka y Matsumoto, 2020).

8.7. Demanda Bioquimica de Oxigeno

La nitrificacion se asume convencionalmente como un proceso de dos pasos: (1)
oxidacion del amonio (NH4™ — NO27; se utiliza O2 como aceptor de electrones)
catalizada por arqueas y bacterias oxidantes de amonio, y (2) oxidacion de nitritos
(NO2~ — NOs37; se utiliza H20 como aceptor de electrones) catalizada por bacterias
oxidantes de nitritos (Hu y He, 2017). Sin embrago, van Kessel et al. (2015)
reportaron que algunas especies del genero Nitrospira pueden hacer la oxidacion
completa de NH4* a NO3™. El modelo BOD en el presente trabajo se utilizd para
detectar indirectamente si ocurrio el consumo de oxigeno por oxidacion de amonio,
pero de manera generalizada se le llamara nitrificacion porque asi es como se

refiere en la literatura (Fig. 20c).

La Figura 20a muestra la demanda de oxigeno para ambos cruceros con el
modelo BOD. En la Figura 20c se observa que si hay organismos nitrificantes en la
muestra, sobresale una curvatura del BOD a los 5—8 dias de haber empezado la
iIncubacion, pues es el tiempo en que aproximadamente tardan en reproducirse las
bacterias nitrificantes a 20°C (Metcalf y Eddy, 2014).
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Figura 20.(a) modelo BOD ajustado para las muestras de primavera y verano, las constantes k y UBOD se muestran dentro de cada grafica,
el eje secundario representa la escala del DOC; (b) muestra la demanda de oxigeno para todas las muestras de primavera, la flecha sefnala
el posible inicio de la nitrificacion, y (c) representacion esquematica de la demanda bioquimica carbonosa de oxigeno y la demanda bioquimica
nitrogenosa de oxigeno, asimismo se senala el inicio de la nitrificacion y como se observa la cinetica cuando hay suficiente numero de
microorganismos nitrificadores.
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Todas las muestras de primavera se incubaron a la temperatura del laboratorio
(15.2+2.4°C), y se observdo que aproximadamente entre 3—8 dias se formo una
curvatura en la BOD (Figs. 20a y 20b) que parece coincidir con el inicio de la

nitrificacion (Fig. 20c).

En |la Figura. 20c despues del pico maximo de la demanda bioquimica
nitrogenosa de oxigeno, hay una fase estacionaria en el consumo de oxigeno que
se mantiene constante con el tiempo. En primavera esta fase estacionaria duro 6.6

dias y despues volvio a incrementar la BOD (Figs. 20a y 20Db).

La demanda bioquimica nitrogenosa de oxigeno en la Figura 20c se refiere a la
demanda de oxigeno asociada con la oxidacion del amonio, y la demanda
bioquimica de carbono de oxigeno se refiera a la demanda de oxigeno requerida
para la oxidacion de materia organica, respiracion endogena y reacciones de
sintesis de material organico (Metcalf y Eddy, 2014). De acuerdo con estos autores
suficiente cantidad de bacterias nitrificantes estan presentes desde el inicio, se
forma una interferencia significativa que genera un curva convexa en la BOD como
se observa en la Figura 20c. En las muestras de verano fue donde mayor consumo
de oxigeno se observo (Fig. 11), y la BOD mostré una curva convexa en todo el

periodo de incubacion (Fig. 20a), principalmente entre 100—500 m.

Stark (1996) demostraron que conforme aumenta la temperatura se genera un
incremento en las tasas de nitrificacion (i.e., oxidacion de amonio + oxidacion de
nitrito). Al igual que en primavera, todas las muestras en verano se incubaron con
la temperatura del laboratorio (18.1+0.5°C). Por consiguiente, se sugiere que las
muestras de primavera y verano pudieron haber incrementado la oxidacion de

amonio a consecuencia del aumento de temperatura (Fig. 20a).

La disponibilidad de materia organica labil resulta en una competicion entre
nitrificadores quimioautotrofos y organismos heterotrofos por el O2 y NH4™. Si hay

disponibilidad de sustrato labil los organismos nitrificadores no pueden competir por
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el O2 y NH4™ con los heterotrofos, generandose una disminucion en las tasas de
nitrificacion y, como resultado, mas tiempo transcurre para que se logre la
nitrificacion completa (Hu et al., 2009). En primavera utilizando el DOC recalculado
parecer ser que hubo mayor disponibilidad de DOC “labil” (Fig. 5a) y el modelo BOD
marco el inicio de posible nitrificacion (Fig. 20; Micmar 5—20 m), por lo que parece
ser que los heterotrofos predominaron sobre los nitrificadores. Ademas. Stephens
et al. (2020) mostraron que cuando en la CC hay disponibilidad de Cl-a se genera
una mayor produccion de NH4" por |la activa degradacion de la materia organica, y
se marca el comienzo de la nitrificacion (tasas de nitrificacion que van aumentando
progresivamente). En este sentido, habria suficiente nitrogeno inorganico para
sostener al fitoplancton, organismos heterotrofos y nitrificadores, lo cual parece ser

el escenario que probablemente ocurrié en primavera (Fig. 20a).

Cuando las concentraciones de materia organica disminuyen se reduce la
competencia por el NH4" y NO2™ entre los nitrificadores con el fitoplancton (Stephens
et al., 2020) y los heterdtrofos (Hu et al., 2009), incrementandose las tasas de
nitrificacion (Stephens et al., 2020), lo cual no quiere decir que predominen los
organismos nitrificadores sobre los heterotrofos. Esto se ha observado para el sur
del SCC en verano, cuando la Cl-a es menor y las bacterias heterotrofas
comprenden la mayor proporcion de la biomasa en la parte superior del oceano
(Stephens et al., 2020) y en el oceano oscuro. Por consiguiente, si asumimos a partir
del DOC recalculado que el verano fue menos productivo, se podria interpretar que
el modelo BOD mostro la curvatura concava a causa del incremento de las tasas de
oxidacion del amonio porque hay menos competicion por el sustrato. Por el

contrario, SI asumimos con base a la
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principalmente a los 5, 100 y 500 m de profundidad (Fig. 20a) se podrian explicar
posiblemente por una intensa remineralizacion acompanada de elevadas tasas de

oxidacion del amonio.

Los analisis estequiometricos muestran que las proporciones de carbono:
nitrogeno: fosforo de DOC refractario (~ 3511: 202: 1) son muy diferentes de las del
DOC Iabil (199: 20: 1) y POC (106: 16: 1) en el oceano (Hopkinson y Vallino, 2005;
Jiao et al., 2010). Esta diferencia indica que la bomba microbiana de carbono
transfiere mas carbono que nitrogeno y fosforo, del conjunto de DOC labil al
reservorio de DOC refractario (Jiao et al., 2010). La degradacion continua del DOC
en incubaciones largas hace que cada vez se vuelva mas recalcitrante, y como
consecuencia se libere nitrogeno inorganico que puede ser utilizado en el proceso
de nitrificacion. Por ende, estariamos hablando de dos procesos que estan

acoplados.

Las constantes de velocidad de reaccion k (i.e., velocidad de desoxigenacion)
disponibles en la literatura estan enfocadas principalmente para muestras a 20°C
de aguas residuales (Metcalf y Eddy, 2014). En la Figura 20a se muestran para
todas las profundidades de Micmar y Antares las constantes k que se calcularon a
15.2+2.4° y 18.1+0.5°C, respectivamente, asi como las constantes UBOD que
corresponden a la demanda maxima de oxigeno que requerian los componentes

labiles de |la muestra.

La cantidad de oxigeno consumido al inicio de las incubaciones determino el
valor de la constante ky de la UBOD, y ambas definieron |la forma de la funcion del
modelo (BODyp). La unica muestra en la que no se ajusto bien el modelo fue en RB4
A (20 m; verano), ya que al inicio de la incubacion hubo un incremento seguido de
un decremento de la concentracion de oxigeno, lo cual mostré que desde el primer
cambio en la concentracion de oxigeno se determina el calculo de ambas

constantes y de la forma funcional de BOD.,.
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S| el modelo se ajusta bien a los datos observados entonces el valor de k podria
arrojar informacion sobre la labilidad del sustrato. En primavera los valores de k
disminuyeron conforme al cambio de la posible labilidad del sustrato con la
profundidad (Fig. 20a), a excepcion de los 500 m donde hubo un incremento de |a
constante k y de la labilidad del sustrato. En verano los valores de k tambien van
disminuyendo conforme disminuye la posible labilidad del sustrato con la
profundidad, a excepcion de la muestra a 20 m (RB4 A; verano) en donde el modelo

no predice adecuadamente la distribucion de los datos (Fig. 20a).

9. Conclusiones

1. El pertil DOC reconstruido muestra un decaimiento de DOC que deja de ser
significativo a partir de los 500 m. Al comparar este perfil con otros perfiles
del océano global y ambientes oligotroficos, una interpretacion seria que el
limite sur del SCC al ser un sistema productivo domina la bomba biologica
sobre la bomba microbiana de carbono, ya que se esta acumulando menor
cantidad de DOC con la profundidad.

2. Se estima que para todas las profundidades en primavera se consumio mas
DOC con respecto al verano (partiendo del DOC reconstruido para ambas
estaciones), por lo que el perfil DOC postincubacion en verano tuvo mayor
concentracion de DOC recalcitrante. En este sentido, se sugiere que
estacionalmente podria variar la concentracion de DOC-semilabil y
refractario que puede estar siendo exportado desde el limite sur del SCC por
adveccion, subduccion, conveccion y difusion hacia el Giro Subtropical del
Pacifico Norte.

3. Las diferencias en el porcentaje de saturacion de oxigeno entre las muestras
de la comunidad y de bacterias estan dadas principalmente por el proceso
de filtracion para separar a los eucariontes de las bacterias, ya que las
muestras al momento de su manipulacion en el laboratorio se encontraban
a menor temperatura y mayor presion con respecto a la atmosfera, por lo
que hubo un flujo de energia en forma de calor y de concentracion de

oxigeno desde la atmosfera hacia las muestras.
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4. Siete modelos matematicos fueron el mejor ajuste para las diferentes
cineticas de consumo de oxigeno de comunidades microbianas naturales
marinas incubadas por largos periodos de tiempo. El modelo mas recurrente
fue exponencial de [O2], seguido de raiz cuadrada de t y raiz cuadrada de
[O2]. Ademas, el modelo raiz cuadrada de t se pudo ajustar eficientemente
para las 15 muestras de verano. Al derivar las ecuaciones de los siete
mejores modelos ajustados se evidencio que la disponibilidad de sustrato
genera patrones en el consumo de oxigeno, los cuales pueden estar
iInfluenciados probablemente por las distintas fases de crecimiento celular y
por cambios en la temperatura. Asimismo, se determina que en algunos
casos las tendencias en las tasas de respiracion varian en dependencia a la
funcion.

5. ElI RQ calculado a partir de los mejores modelos ajustados para primavera
sobrestimo la labilidad del DOC en superficie y lo subestimo a 100 m. En
verano el RQ calculado con el modelo raiz cuadrada de t parece estimo con
bastante precision la labilidad del DOC a lo largo de la columna de agua. Los
RQ para ambas estaciones estan subestimados debido al proceso de
filtracion que aumenta las concentraciones de oxigeno principalmente en
muestras de la zona hipoxica e hipoxica severa. Ademas, otros factores
como la oxidacion del amonio, la formacion de celulas heterogeneas “super-
respiradoras” o los cambios de temperatura posiblemente también influyeron
en la subestimacion del RQ. No se recomienda utilizar un RQ constante para
determinar la disponibilidad del DOC a lo largo de la columna de agua, ya
que tambien se pueden subestimar o sobrestimar los valores de DOC,
ademas de que la labilidad del sustrato deberia cambiar con la profundidad.

6. Las muestras de primavera presentaron una curvatura en la BOD entre 3—8
dias que parece coincidir con el inicio de la nitrificacion, y las muestras en
verano presentaron una curvatura concava en la BOD que podria indicar
mayor presencia de organismos nitrificadores. Ademas, si el modelo se
ajusta bien a los datos observados entonces el valor de k posiblemente

arroja informacion relevante sobre la labilidad del sustrato.
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7. Al utilizar el perfil DOC recalculado se interpreta que el papel del
metabolismo microbiano sobre el carbono organico disuelto depende de las
capacidades que tienen las diferentes comunidades microbianas, entre
primavera y verano, para degradar DOC con distintas labilidades,
atribuyéendoles a las bacterias de verano una mayor capacidad de
metabolizar DOC recalcitrante con mayor cantidad de oxigeno. Sin embargo,
de acuerdo a las interpretaciones de las cinéticas de consumo de oxigeno
de Briand et al. (2004), en verano tendriamos mayor disponibilidad de DOC
labil que pudo haber sido consumido con mayor cantidad de oxigeno, lo cual
se corresponde con el decaimiento de biomasa (Cl-a) que se observo
satelitalmente en agosto de 2017. En este sentido, el papel del metabolismo
microbiano sobre el carbono organico disuelto estaria influenciado
principalmente por la disponibilidad de DOC labil. Cuando las bacterias
heterotroficas se terminen el sustrato labil, entonces ocurrira un decaimiento
de las poblaciones y se liberara DOC refractario, aumentando la bomba
microbiana de carbono. Cuando esto ocurre generalmente es porque
disminuyo la produccion primaria y el sistema empieza a ser dominado por
bacterias heterotroficas, que por los tres mecanismos propuestos por Jiao et
al. (2010) liberan DOC refractario. Por lo tanto, determinar la influencia de la
bomba microbiana de carbono en el limite sur del SCC se vuelve un proceso
complejo que involucra considerar tambiéen la intensidad de las surgencias,

estacionalidad, fendmenos interanuales y fenomenos de mesoescala.
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Anexos

RB11 A

173

r S
153 Bl : R —9 5.4.::"3

133

02 (pM)

113

93

73 , , , | | | , , | , , | , ,
D 200 400 600 800 1000
Tiempo (d)

Figura 21. Disminucion de la concentracion de oxigeno con respecto al tiempo utilizando el
modelo lineal para la subréplica RB11 A. Notese como el modelo a pesar de tener una
R“>95% en unas zonas es evidente que sobrestima la concentracion de oxigeno y en otras
los subestima.
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Figura 22. Disminucion de la concentracion de oxigeno con respecto al tiempo utilizando el
modelo lineal para la subreplica RB15 A. Notese como el modelo a pesar de tener una
R2>95% en unas zonas es evidente que sobrestima la concentracion de oxigeno y en otras
los subestima.
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Figura 23. Tasas de respiracion m(t) estimadas con el modelo raiz cuadrada de t y [O5]
para todas las subréplicas de primavera-Antares: (a) m(t) a lo largo del tiempo de
Incubacion, y (b) m(t) estandarizadas y el tiempo sin estandarizar.
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Figura 24. Tasas de respiracion m(t) estimadas con el modelo raiz cuadrada de [O2]. para
todas las subreplicas de primavera-Antares: (a) m(t) a lo largo del tiempo de incubacion, y
(b) m(t) estandarizadas y el tiempo sin estandarizar.
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