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RESUMEN

Estudios recientes en Bahia San Quintin sefialan que la concentracién de
carbono organico disuelto (COD) incrementa desde el océano hacia el brazo
este, area en donde la vegetacién de marisma y las praderas de pastos marinos
(Zostera marina) son abundantes. Con el objetivo de determinar si el proceso
de exudacion foliar contribuye en forma significativa al enriquecimiento de COD
al interior de Bahia San Quintin, se realizaron ensayos de exudacion con
material foliar de Zostera marina en los cuales se adiciond nitrégeno inorganico
disuelto (NID) en diferentes concentraciones, y se controlaron la temperatura
(19° C) y la irradiancia (300 pmol quanta m? s™). También se caracterizd la
materia organica disuelta (MOD) en muestras colectadas durante marea viva y
marea muerta en Bahia San Quintin, utilizando la concentracion de azucares
neutras hidrolizables totales (ANHT) y su contribucion porcentual al contenido
de carbono organico total (CACT), con el fin de determinar si estas pueden ser
utilizadas como biomarcadores de las fuentes de MOD.

Los resultados obtenidos sefialan que la exudacion foliar incrementa con
el incremento en la disponibilidad de NID; las tasas de exudacion de COD
variaron de 0.4 a 4 pmol g h™" dependiendo la concentracion de NID agregado.
Se calculd una tasa de exudacion equivalente a 0.9 mmol C m2d™" a nivel de
toda el area del brazo este, dicha tasa representaria entre el 5y 11% del flujo
no conservativo de COD calculado anteriormente para esta zona (8 — 16 mmol
C m? d™"). Este resultado sugiere que otras fuentes como los flujos bentonicos
en las praderas de Z. marina o los aportes desde la zona intermareal incluyendo
las marismas tienen mayor peso en la acumulacion de COD en la zona. La
concentracién y composicion de las ANHT mostré diferencias espaciales y
temporales. Las muestras colectadas en marea viva mostraron un mayor
porcentaje molar promedio de xilosa y glucosa (las aldosas mas dominantes) de
64 + 14 y 17 + 12 % respectivamente, asi como elevados CACT (8 - 38%). En
contraste, en las muestras de marea muerta la xilosa mostré un menor
porcentaje molar promedio (44 + 16 %) y valores menores de CACT (3-19%),
ademas de un enriquecimiento en los desoxiazucares fucosa y ramnosa (8 + 6y
4 + 3 % respectivamente). El enriquecimiento de ANHT durante marea viva en
la bahia (2,323 — 16,737 nM), en comparacion con marea muerta (545 — 5,550
nM), puede deberse al acarreo de MOD por la inundacion de planicies lodosas,
y zonas de marisma, zonas en las cuales diatomeas bentonicas y plantas
vasculares como Spartina foliosa contienen un elevado contenido de xilan,
polisacarido rico en xilosa. El enriquecimiento de los desoxiazticares durante
marea muerta, combinado con la disminucion en la concentracion de ANHT y
CACT, indican que los carbohidratos acarreados del intermareal, vy
principalmente la xilosa, son un sustrato importante en el enlace microbiano de
esta laguna.
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1  INTRODUCCION

1.1 Definicién e importancia de la materia organica disuelta

La materia organica puede ser definida como cualquier molécula que
tenga en su estructura carbono e hidrégeno (McKee y Mckee, 2003). En los
sistemas acuaticos se encuentra presente desde estructuras perceptibles a
simple vista hasta formas que por su tamafio no pueden ser clasificadas con
métodos convencionales. Operacionalmente y gracias a métodos de separacion
mecanicos la materia organica puede clasificarse en formas disuelta, coloidal y
particulada. La materia organica disuelta (MOD) se define como la suma de
compuestos organicos que pasan a través de un filtro GF/F o diametro de poro
menor a 0.2 um. (Carlson, 2002); cualquier material que quede atrapado en
dicho filtro seria clasificado como material organico particulado (MOP). El
carbono contenido en MOD se le denomina carbono orgénico disuelto (COD)
(Romankevich, 1984). La MOD a su vez, se puede clasificar en material de alto
peso molecular y de bajo peso molecular; el de alto peso molecular (0.001-1.0
um) también denominado material coloidal, incluye particulas enlazadas por
una sola cadena hasta particulas de varios cientos de micras unidas por
polimeros (Verdugo et al., 2004).

En el presente trabajo se hara referencia a la materia organica disuelta

incluida la fase coloidal y la verdaderamente disuelta.

La MOD es la forma méas abundante de materia organica en los
ambientes acuaticos y el mas grande reservorio de carbono organico en el
océano (Findlay y Sinsabaugh, 2003). La MOD en el océano es comparable con
la cantidad de CO; presente en la atmésfera (0.66 x 1018 g C; Hedges, 1992) y
en algunos estuarios como el Loire y Delaware el COD representa entre el 50-

70% del carbono organico total (Mantoura y Woodward, 1983).



El destino de la MOD esta intimamente ligado a los microorganismos
gue son los encargados de transferir el carbono a distintos niveles en la cadena
tréfica. En el enlace microbiano (Azam et al., 1983) el carbono fluye desde la
MOD a las bacterias, las cuales son consumidas por protistas y estas a su vez
por metazoarios. El enlace microbiano puede ser también un sumidero de
carbono organico y un regenerador de nutrientes (Kirchman, 2000). La teoria
del enlace microbiano es relativamente nueva y su adicion en la estructura de
los ecosistemas un tema que aun tiene una amplia gama de tdpicos por

resolver. (Azam et al., 1983; Foreman y Covert, 2003)

En los ambientes acuaticos la biosintesis de la MOD por los productores
primarios y su remineralizacién bacteriana son dos procesos entrelazados en el
ciclo global del carbono. Comparando las tasas de produccién primaria global y
las tasas de remineralizacion del detritus organico reactivo, Hedges (1992)
demuestra la eficacia del reciclamiento del carbono reducido y que solo un
pequefio porcentaje de la producciéon escapa la remineralizacion. Estudios
realizados en la plataforma continental y en zonas estuarinas muestran que el
tamafo de las moléculas es una propiedad importante en la utilizacién de la
MOD y que existe una relacion entre el tamafo y el estado diagenético de la
materia organica. Las moléculas mayores a 10 kDa son de formacion reciente
(1 a 30 dias), mientras que la fraccién de 1-10 kDa es mucho mas vieja, siendo
la fraccion menor a 1 kDa la mas antigua (380-4500 aros) y refractaria
(Mannino y Harvey, 2000). Incubaciones con bacterias y MOD fraccionada por
tamafios proveniente de distintos ambientes revelan la consistencia de estas
observaciones (Amon y Benner, 1996; Gardner et al.,, 1996) indicando que la
fraccion de peso molecular mas alto contiene la fuente preferida de carbono
para las bacterias. Estos estudios sugieren diferencias quimicas en la materia
organica y la preferencia de algunos de sus componentes por las bacterias, lo
cual tiene un impacto considerable en el ciclo del carbono debido a que se

seleccionan compuestos que por su composicion pueden conducir el flujo del
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carbono hacia la regeneracién y produccion de CO, o hacia la produccion de
particulas (Foreman y Covert, 2003). Se necesitan analisis quimicos detallados
para describir los componentes que son selectivamente removidos. Debido a la
baja concentracion (tipicamente de orden de nM) de los compuestos organicos
en el agua y su heterogeneidad quimica, un alto porcentaje de la MOD en el
océano (46-87%; Benner, 2003) no ha sido caracterizada a nivel molecular. En
la actualidad solo algunos compuestos bioquimicos, como aldosas y amino

acidos, pueden ser medidos directamente de aguas naturales.

Los azucares neutros (aldosas) y los aminoacidos son cdnsiderados
componentes biorreactivos de la MOD y se ha demostrado que la baja
concentracion de estos dos componentes de la MOD es el resultado de su
remocién durante la descomposicién (Cowie y Hedges, 1994). El analisis tipico
de aldosas y aminoacidos requiere la hidrolisis previa para producir monémeros
de los componentes de la materia organica disuelta. Las unidades monomeéricas
son separadas con cromatografia, cuantificadas y reportadas en términos
porcentuales de carbono organico disuelto (COD) o nitrégeno organico disuelto
(NOD) segln el caso (Skoog y Benner, 1997; Skoog et al., 1999; Benner, 2003).
Un total de 7 azlcares neutros, o aldosas, (fucosa, ramnosa, arabinosa,
galactosa, glucosa, manosa, xilosa), han sido detectados y cuantificados en
agua de mar utilizando cromatografia de iones y deteccion amperométrica
(Borch y Kirchman, 1997; Skoog y Benner, 1997). De estas aldosas, la D-
glucosa es el combustible principal para la mayor parte de los organismos, y es
también la unidad estructural basica de los polisacaridos mas abundantes tales
como el almidén y la celulosa (Nelson y Cox, 2000). La glucosa por si sola
puede sostener entre 5-10% de la produccion bacteriana en el Golfo de México
(Skoog et al., 1999) y hasta el 40% en el Pacifico Ecuatorial (Rich et al., 1996).



1.2 Fuentes de la MOD

Las fuentes aldoctonas de la MOD estan comiunmente dominadas por el
aporte directo de rios y aguas subterraneas, ya que solo una pequefia fraccion
es introducida como precipitacion directa o como escurrimiento. La MOD
aléctona es el resultado de diversas transformaciones que ocurren a lo largo de
la cuenca de drenaje (las cuales incluyen su utilizacién incompleta en la cadena
trofica). Solo algunas macromoléculas como la lignina y la celulosa originadas
en tierras altas pueden escapar la asimilacion microbiana y ser detectadas en

sedimentos marinos (Aitkenhead-Peterson et al., 2003).

La MOD autdctona en los ambientes acuaticos es esencialmente debida a
los productores primarios. En el océano abierto la sintesis de materia organica
es realizada principalmente por el fitoplancton y su contribucién a la puede

tener distintas vias:

i) Mientras envejecen las células, las sustancias organicas fijadas
durante la fotosintesis son liberadas en el agua circundante. Este
material puede ser liberado directamente en forma disuelta o como
detritus que posteriormente actuard como una fuente secundaria de
MOD (Azam y Cho, 1987).

i) Durante la ruptura celular debida al pastoreo por zooplancton
(“sloppy feeding”) una fraccién significativa de la biomasa del
fitoplancton puede ser liberada al medio mas que ser asimilada por el
consumidor (Lambert, 1978; Bertilsson y Jones, 2003).

iii) Sumado a la produccién de MOD por la muerte celular, una fraccion
del carbono fijado durante la fotosintesis es liberado en forma disuelta

via exudacion como resultado del crecimiento celular.



La liberacién extracelular de MOD del fitoplancton durante el crecimiento
ha sido reconocido desde hace méas de 70 afios, sin embargo es altamente
variable dependiendo las especies y el ambiente acuatico (Fogg, 1983). La
liberacion extracelular puede ocurrir por difusién pasiva o por excrecion activa.
El mecanismo y la funcién de esta liberacién no han sido del todo entendidas
pero pueden representar una perdida sustancial del carbono fijado durante la
fotosintesis (0-25% de la produccion primaria; Fogg, 1977; Bertilsson y Jones,
2003).

En la zona costera la importancia del fitoplancton como fuente de MOD
es compartida con las macrofitas. Las macrofitas (plantas vasculares vy
macroalgas entre ellas) han recibido menor atencién como fuentes autdctonas
de carbono, lo cual es sorprendente ya que estos organismos llegan a dominar
la produccién primaria de algunos cuerpos acuéticos y por lo tanto también ser
una fuente importante de MOD.

Ziegler y Benner (1999) sefialan 3 procesos potenciales de generacién

de MOD desde el bentos en una laguna costera cubierta por pastos:

1) Exudacién por pastos marinos y algas
2) Descomposicién y lixiviacion de algas y pastos marinos

3) La liberacién de COD por aguas intersticiales

Como ocurre con el fitoplancton las macrofitas generan MOD por
liberacién celular de los fotoproductos o por la liberacién subsecuente de sus
constituyentes disueltos debido a la lisis celular o al pastoreo directo por
herbivoros. Se conoce que Halodule wrightii y Cymodosea serrulata liberan
carbono organico al medio y que el fotoproducto glicolato es liberado por lo
menos por dos pastos marinos, Thalassia hemprichii y Halodule ovalis (Fogg,

1975). Existe poca informacion acerca de la liberacion extracelular de MOD en



las macrofitas. La excrecion de compuestos organicos puede representar una
incompleta adaptacion de estas plantas sumergidas a un medio totalmente
acuoso (Wetzel, 1983; Touchette y Burkholder, 2002).

Ziegler y Benner (1999) subrayan la importancia de la MOD derivada de
pastos marinos en la cadena tréfica basada en bacterias. Sin embargo, son
pocos los estudios realizados para cuantificar directamente la exudacion tanto
de rizomas como hojas. Debido a las diferencias metodolégicas, el porcentaje
reportado de COD exudado puede variar desde 1.3% hasta el 17.6% del
carbono fijado durante la fotosintesis (Brylinsky, 1977; Wetzel y Penhale, 1979).

La liberacién de MOD por la descomposicién de detritus ha recibido
mayor atencion. En general la literatura revisada muestra que un gran
porcentaje del material es perdido en las primeras etapas de descomposicion.
En experimentos de descomposicién realizados en laboratorio, la cantidad de
carbono contenido en las hojas de Cymodocea nodosa disminuyé en un 30%
durante los primeros 60 dias del experimento (Peduzzi y Herndl, 1991),
mientras que en un experimento con hojas secas de Thalassia testudinum y
Syringodium filiforme disminuyd 16-19% durante los primeros 3 dias (Robertson
et al., 1982).

Algunas estimaciones realizadas por Duarte y Cebrian (1996) y Cebrian
(2002) sefialan que en una comunidad de pastos marinos mas del 50% de la
produccion primaria neta se descompone dentro de la pradera, mientras que el
24% es exportada. Trabajos realizados in situ comparando la produccion y el
destino de 4 especies sugieren que las bajas tasas de descomposicion de hojas
de Z marina y P. oceanica pueden acumular grandes cantidades de material
refractario (Tabla 1) ademas las bajas tasas de descomposicién de Z. marina
sugieren que hay un porcentaje importante de la produccion que escapa del

consumo de herbivoros y de la descomposicion por los detritivoros en el primer



ano. Es probable que un alto contenido de carbohidratos (no estructurales ) mas

que de lignina pueda favorecer la rapida descomposicion de las hojas en

algunas especies como Zostera. noltii y Cymodocea nodosa (Cebrian et al.,

1997).

Tabla 1. Tasas de descomposicion de hojas de pastos marinos

|
|
L

Especie Tasa (mol C m? afio™”) Cita
Enhalus acoroides 6.1 (Holmer y Bachmann, 2002)
Zostera marina 1.8 (Cebrian et al., 1997)
Zostera marina 1.7 (Ziegler y Benner, 1999)
Cymodocea nodosa 6.2 (Cebrian et al., 1997)
Zostera noltii 9.4 (Cebrian et al., 1997)
Posidonia oceanica 3.2 (Cebrian et al., 1997)

Los carbohidratos son el mayor constituyente en el tejido de las plantas

vasculares en comparacion con las proteinas y los lipidos (Burke et al., 1996;
Opsahl y Benner, 1999; Vichkovitten y Holmer, 2005). Dentro de los

carbohidratos totales, las aldosas (fucosa, ramnosa, galactosa, glucosa,

manosa y xilosa) son constituyentes importantes ya que la mayoria de los

monosacaridos que forman

los polimeros estructurales (ej. celulosa,

hemicelulosa y pectina) estan incluidos en esta clase (Opsahl y Benner, 1993).

En un estudic realizado por Opsahl y Benner (1993) con hojas de Halodule

wrighti se observo la remocién de aldosas en experimentos de descomposicion.

La glucosa fue la aldosa mayormente removida (61%), mientras que la

galactosa (6.4 mg ¢ ! peso seco) y la fucosa (1.2 mg g ~! peso seco) fueron

removidas en menor proporcién. Después de 419 dias del experimento se

mostré que de las 7 aldosas analizadas la manosa fue la méas estable, mientras

que la glucosa se perdié mas rapidamente.




La glucosa y la xilosa representaron la mayor cantidad de carbono en las
aldosas tanto en los tejidos frescos como los senescentes (Opsahl y Benner,
1993).

1.3 Utilizacion de aldosas como biomarcadores

La composicion y la abundancia de aldosas en la MOD han sido
utilizadas en distintos ambientes como indicadores del estado diagenético vy
como herramienta para identificar fuentes de su produccién (Cowie y Hedges,
1984a; Cowie y Hedges, 1984b; Ittekot, 1988; Hedges et al., 1994; Amon vy
Benner, 2003). Estudios como los de Hedges et al. (1994) y Cowie y Hedges
(1984a; 1984b) sefialan que la composicién y abundancia de aldosas es distinta
entre ambientes estuarinos y ambientes oceanicos debido tal vez al cambio en
el dominio de los productores primarios. Biersmith y Benner (1998) compararon
el contenido celular de azucares neutras en cultivos de 4 especies de
fitoplancton (comunmente encontradas en los océanos de todo el mundo) con
su contenido en la MOD y el material generado durante la liberacion extracelular
(Tabla 2). Con solo algunas excepciones, las 4 especies estudiadas liberaron al
medio aldosas similares a su contenido celular. Esta observacién concuerda
con la composicién observada en la superficie oceanica y sugiere que la MOD
recientemente producida por el fitoplancton tiene una huella distintiva, la cual
puede ser utilizada para identificar fuentes de producciéon de MOD en el océano

abierto (Biersmith y Benner, 1998; Aluwihare y Repeta, 1999).

Algunos estudios muestran la distribucién y la abundancia relativa de las
azucares neutras hidrolizables en el océano (Aluwihare et al., 1997; Borch y
Kirchman, 1997; Skoog y Benner, 1997; Amon y Benner, 2003).



Tabla 2. Aldosas dominantes en material celular (MC) y materia orgénica
disuelta (MOD) en cultivos de fitoplancton. CTA es la contribucion porcentual
del carbono de las aldosas al carbono organico total (COT). Las aldosas son
presentadas en orden de abundancia. Los datos en la tabla se obtuvieron de
Biersmith y Benner (1998).

Fraccion Cultivo 0/(0: 'ga(\) Aldosas dominantes

Phaeocystis 14 [ Glucosa, Galactosa, Manosa

MC | E. huxleyi 25 | Glucosa, Galactosa, Manosa
S. bacillaris 17 Glucosa, Manosa, Ramnosa, Galactosa
S. costatum 5 Glucosa, Manosa, Fucosa
Phaeocystis 29 Galaptosa, G_lucosa, Manosa,

MOD Arabinosa, Xilosa
E. huxleyi 30 Galactosa, Xilosa, Glucosa, Manosa
S. bacillaris 41 Galactosa, Fucosa, Glucosa, Xilosa
S. costatum 39 Glucosa, Manosa, Fucosa, Galactosa

En ambientes dominados por macrofitas y algas la cdmposicién de la
MOD es el reflejo de diversos procesos relacionados con la produccion pelagica
y bentoénica; la remineralizacion en los sedimentos y la lixiviacion de las
estructuras foliares tienen también una influencia directa en la composicion y
abundancia de la MOD de estos ambientes (Opsahl y Benner, 1999;
Vichkovitten y Holmer, 2005).

En trabajos realizados en rios (lttekot, 1988) y estuarios (Cowie y
Hedges, 1994) se ha observado que el grado de oxidacion de la MOD presenta
una relacién negativa con el numero de moles de azucares neutras (o
aminoacidos) por mol de carbono organico. Esta relacién permitié la utilizacion
de las azucares neutras y los aminoacidos como indicadores del estado
diagenético y la biodisponibilidad de la MOP y la MOD a lo largo del Amazonas
(Hedges et al., 1994). Amon y Benner (2003) separaron la materia organica

disuelta fresca y labil de la vieja y degradada utilizando como referencia el valor
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de la contribucién porcentual de las aldosas al carbono total (CACT,; referida en
inglés como “aldose yield”), considerando como fresco el material con una
CACT mayor a 4.5%. La CACT y la contribuciéon de los aminoacidos al
contenido de carbono han sido utilizadas como indicadores diagenéticos en
distintas escalas de tiempo. Biersmith y Benner (1998) sefialaron que la MOD y
MOP recientemente producida (semanas) por fitoplancton, tienen altos valores
de CACT. También, Amon et al. (2001) demostraron la influencia de la actividad
bacteriana en la composicion molecular de la MOD con experimentos de
incubacién con bacterias en los que los valores de CACT disminuyeron de 14%
a un 4% en una semana. La composicion uniforme (porcentaje molar) de
aldosas y el bajo CACT sugieren que el material ha sido sujeto de una

considerable degradacion.

El dominio de la glucosa en la MOD ha sido reportado en diversas
regiones oceanicas como la costa de Oregon (44-48% molar), Mar del Sargaso
(35% molar, Borch y Kirchman, 1997) y el Pacifico Ecuatorial (21-60 % molar,
Skoog y Benner, 1997). Amon y Benner (2003) mostraron que el dominio de la
glucosa frecuentemente observado en agua de mar superficial y en cultivos con
fitoplancton marino declina con el tiempo (219 h) y a su vez aumenta el
porcentaje molar de los desoxiazucares ramnosa y fucosa. La importancia
relativa de la glucosa como sustrato para los microorganismos es solamente
debida a su mayor abundancia (Skoog y Benner, 1997). Al contrastar el
porcentaje molar de las aldosas de la materia organica fresca y de la
degradada, Amon et al. (2001) también observaron un enriquecimiento de los
desoxiazucares en el material degradado, por lo que el enriquecimiento de
estas aldosas puede ser utilizado como indicador de un estado avanzado de
diagénesis de la materia organica; el mismo comportamiento fue observado en

experimentos de degradacion microbiana de MOD (Aluwihare y Repeta, 1999).
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La reactividad de las aldosas fue estimada por Skoog y Benner (1997) en
el Golfo de México en varias fracciones de tamafio. El contenido de estos
monosacaridos relativo al carbono organico total decrece de la supertficie al
océano profundo en todas las clases de tamaro. En general, las azucares mas
abundantes fueron la glucosa y la galactosa. Los cambios en la abundancia
relativa de estos compuestos con la profundidad reflejan su importancia en el
crecimiento y la respiracion bacteriana e indican que las aldosas son
componentes reactivos que son selectivamente removidos de la materia

organica conforme envejecen en el océano (Skoog et al., 1999).

1.4 Acumulacién de MOD en lagunas costeras

Existen varios estudios que muestran que el contenido de COD en
ecosistemas estuarinos es mayor que en el mar adyacente y esta acumulacion
se explica principalmente por el aporte aléctono de MOD desde los rios
(Cifuentes y Eldridge, 1998; Guo et al., 1999). Estos aportes riverinos generan
gradientes con concentraciones que aumentan desde la regién oceanica (con
valores de COD tipicamente menores a 80 puM) hasta valores que pueden
exceder 400 uM en la cabeza de los estuarios (Mantoura y Woodward, 1983;
Van Heemst et al., 2000). En contraste, existen muy pocos estudios sobre la
distribucion y acumulacion de COD en lagunas costeras con poco o nulo aporte
riverino como las de Baja California. Sin embargo, existen evidencias de que en
lagunas costeras los aportes autoctonos de COD combinados con su relativa
escasa dinamica fisica pueden ser suficientemente intensos como para generar
concentraciones de COD similares a la de algunos estuarios (Aveytua-Alcazar,
2002). Por ejemplo, Ziegler y Benner (1999) reportaron concentraciones de
COD entre160 y 415 uM para la Laguna Madre (Texas), y sugieren que la
lixiviacion y la descomposicién de los pastos marinos pueden representar las

fuentes dominantes de COD.
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En el caso de Bahia San Quintin, Aveytua-Alcazar (2002) reportdé un
gradiente de concentraciones de aprox. 84 uM para la region marina hasta
maximos entre 200 y 210 uM para el interior del brazo este. En ese trabajo se
calcularon flujos no conservativos (i.e. flujos netos autéctonos) de COD que
variaron entre 4 y 14 y =3 a 13 mmol m? d™ para los sitios respectivamente.
Rodriguez-Cardozo (2004) reporté a su vez gradientes de concentracion de
COD de 78 a 172 uM y de NOD de 3.1 y 11.3 pM, confirmando asi la
importancia de los aportes autéctonos en la acumulacién de MOD en esta

laguna costera.

2 OBJETIVOS

Determinar si el proceso de exudacion foliar de Zostera marina
contribuye en forma significativa a la concentracion de COD observada en el

brazo este de Bahia San Quintin.

Caracterizar la materia organica disuelta en cuatro zonas
fisiograficamente contrastantes dentro de Bahia de San Quintin mediante la
determinacion de la abundancia relativa y la concentracion de aldosas bajo

condiciones de marea viva y marea muerta.

3  HIPOTESIS

Si las tasas de exudacién obtenidas mediante ensayos con hojas de Z
marina son similares a los flujos de COD obtenidos mediante balances de
carbono en la zona de mayor cobertura dentro de la laguna, entonces este

proceso juega un rol significante en la acumulacion de MOD del sistema.

Bahia San Quintin es un ecosistema lagunar donde se presenta un
gradiente en la presencia y abundancia de productores primarios, con
dominancia de fitoplancton en el area marina adyacente a la boca y dominancia

de Zostera marina en los brazos internos. Si la contribucion y abundancia de las
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azucares neutras en la MOD son indicadores sensitivos de la fuente de la
materia organica, se espera observar diferencias espaciales y temporales en la

concentracion y composicién de aldosas disueltas a lo largo de la bahia.

4 AREA DE ESTUDIO

La Bahia San Quintin es una laguna costera con una extension de mas
de 42 km? ubicada en la costa Noroeste del Pacifico mexicano (Figura 1). Esta
constituida por tres subsistemas fisiograficamente divididos que se conocen
localmente como Bahia Falsa (brazo oeste destinado al cultivo de ostion), Bahia
San Quintin (brazo este dominado por pastos marinos y vegetacion de
marisma) y la boca del sistema (area de mayor influencia oceénica). La
profundidad promedio de la bahia es de 2 m con canales de ~ 10 m de
profundidad que se extienden a lo largo de los subsistemas. Los escasos
aportes de agua dulce durante el afio (media de precipitacion anual 150 mm) y
la alta evaporacion (media anual 1400 mm ) registrada en la zona confieren al

sistema un caracter hipersalino (Camacho-lbar et al., 2003).

Los eventos de surgencia son comunes durante todo el afio como
resultado de vientos provenientes del noroeste pero incrementan su intensidad
durante la primavera y el principio del verano. Los eventos de surgencia son
una fuerte importante de nutrientes para la bahia y la zona oceanica adyacente.
La bahia intercambia agua, nutrientes y material organico con el océano por
corrientes de marea. Las mareas son semidiurnas con un rango maximo de 2
m. El tiempo de residencia es mayor en la zona de mayor cobertura de pastos
marinos (Bahia San Quintin) en relacién a la zona de produccién ostricola y la
cercana a la boca (11, 4 y 2 dias respectivamente, Camacho-lbar et al., 2003),
lo cual posiblemente contribuye a la baja concentracion de nitrégeno inorganico
total reportada por Rodriguez-Cardozo (2004) y la elevada concentracion de
carbono organico disuelto reportada por Aveytua-Alcazar (2002) para el brazo

este de la laguna.
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Ademas del fitoplancton, al menos tres productores primarios han sido
reportados como abundantes en la laguna. El pasto marino Zostera marina con
una cobertura casi del 40%, la presencia, en ocasiones abundante, de algas
macrofitas (Ulva sp.) cerca de la boca de la laguna y la vegetacion de marisma
(Salicornia sp. y Spartina foliosa) presente principalmente en los extremos
internos de ambos brazos (Ward et al, 2003). Al parecer, la cobertura y
biomasa de diatomeas bentdnicas y algas epifitas no ha sido aln cuantificada,
sin embargo Ibarra-Obando et al., (2004) estimaron que la cobertura de estos

dos grupos vegetales puede ser hasta 40% del total de la bahia.

La abundancia fitoplancténica disminuye de la boca hacia las zonas
internas de la laguna, especialmente hacia la cabeza de Bahia San Quintin, en
donde los valores son un orden de magnitud menores que en la boca del
sistema (Millan-Nunez et al., 1982; Millan-Nufiez et al., 2004). La concentracion
de clorofila a en_la boca se encuentra relacionada con el estado de la marea; la
mayor abundancia de fitoplancton ocurre durante el flujo de la marea. Dos
generos de diatomeas (Nitzschia y Cocconeis) dominan la abundancia de
fitoplancton en el brazo dominado por pastos marinos, sin embargo Millan-
Nuriez et al. (2004), con la utilizacion de cromatografia liquida y el programa de
taxonomia CHEMTAX, reportaron que un grupo especifico de cianobacterias
(Prochlorococus) puede contribuir hasta en un 40% al total de la clorofila a en

toda la bahia

La maricultura es la actividad pesquera mas importante en la region.
Desde su introduccion como actividad comercial de gran escala en el afio de
1991 (Aguirre- Murioz et al., 2001; 57 estantes) esta actividad ha crecido hasta
casi establecerse en todo Bahia Falsa (484 estantes). El aumento en la
produccion ostricola ha sido relacionada con la presencia invasora de Ulva spp

en zonas que antes eran dominadas en su totalidad por Z. marina.



El sistema ha sido denominado como netamente heterotréfico,
exportador neto de COD hacia el océano adyacente y netamente desnitrificante
(Camacho-lbar et al, 2003), lo cudl indica que el sistema consume por
respiracion mas materia organica de la que es sintetizada por los productores
primarios y es una fuente de N a la atmésfera. Para sustentar esta heterotrofia
el sistema debe importar materia organica particulada desde el océano
(Aveytua-Alcazar, 2002).

La utilizaciéon de las aldosas como indicadores de la fuente de MOD en
San Quintin es un reto debido al escaso o nulo aporte de rios y la diversidad de
factores que co-actlian en el sistema. Ademas de los productores primarios
antes mencionados procesos como la descomposicién de detritus y la
produccién de intensa de Crassostrea gigas en el brazo de Bahia Falsa son

otras fuentes potenciales de aldosas posibles para su identificacion.
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Figura 1. Localizacién de las estaciones muestreadas dentro de Bahia San

Quintin para la determinacion de azlcares neutras hidrolizables totales (ANHT).
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5 METODOS

5.1 Mediciones de exudacion foliar de COD en laboratorio

Con el fin de determinar la contribucion del proceso de exudacion de los
pastos marinos a la acumulacién de carbono organico disuelto registrada en la
zona de mayor cobertura de Zostera marina en Bahia San Quintin (Aveytua-
Alcazar, 2002) se realizaron estimaciones de exudacion foliar mediante ensayos

en laboratorio como se describe a continuacion.
511 Recolecta de Zostera marina en Bahia San Quintin.

Se seleccionaron haces con la menor cantidad de epifitas visiblemente
presentes en la pradera de mayor cobertura ubicada el brazo este de Bahia San
Quintin. Las praderas seleccionadas siempre estuvieron sumergidas y se
muestrearon a profundidades entre 0.5m y 2m en marea baja y alta
respectivamente. El material fue retirado manualmente con ayuda de equipo de
buceo libre teniendo cuidado de mantener el material foliar y los rizomas
intactos, el sedimento fue lavado en el sitio y los haces fueron almacenados en
hieleras para su transporte a estanques de acondicionamiento. En el mismo
sitio de recolecta se extrajo sedimento suficiente para transplantar los haces. El
tiempo transcurrido entre la recolecta y el transplante para su

acondicionamiento no fue mayor de 24 horas.
§5.1.2 Acondicionamiento del material.

Con el objeto de plantar los haces se prepararon macetas de plastico
forradas con bolsas para facilitar la extraccion del material y la compactacion
del sedimento. Se plantaron 10 haces por maceta anclados al sedimento por
medio de ganchos de alambre de acero inoxidable. Los haces plantados en las
macetas fueron colocados en estanques cuadrados de 1000 | facilitados por €l

grupo de macroalgas del Instituto de Investigaciones Oceanolodgicas.
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Los haces se mantuvieron en aclimatacién con agua de flujo corriente
suministrada directamente por bombeo desde el océano. El agua del estanque
se recambiaba totalmente aproximadamente cada semana (recambic de 6 | h' )
y su calidad estaba sujeta a las fluctuaciones ambientales. Los estanques
fueron sombreados con malla plastica que redujeron la incidencia de la luz solar
en un 40%.

5.1.3 Seleccion de material

Transcurridos 2 dias de aclimatacién se selecciond el material foliar para
los experimentos. Las hojas seleccionadas fueron las numero 2 segun la
definicion de Mazzella y Alberte (1986), siendo la mas joven la 1 y la mas vieja
la 3. Las hojas fueron retiradas manualmente y cortadas en secciones de 5 cm
las cuales fueron limpiadas cuidadosamente del material organico adherido. Los
cortes limpios fueron contenidos en capsulas de malla y llevados de nuevo a los
estanques de aclimatacion para liberar cualquier material resultado de la lisis

celular.
514 Ensayos de exudacion

Después de 12 h de aclimatacién en las capsulas, los cortes fueron
llevados al laboratorio, limpiados cuidadosamente con hojas Kimwipe vy
enjuagados con agua de mar, agua desionizada y con agua filtrada vy
esterilizada con luz ultravioleta proporcionada por el laboratorio de cultivo de

microalgas del Instituto de Investigaciones Oceanoldgicas.

Se utilizé una bhalanza analitica para pesar 1 g (peso humedo) de los
cortes limpios. La incubacion del material se realizé en camaras con capacidad
de 100 ml (Kontes). Agua filtrada y esterilizada con luz ultravioleta fue utilizada
como medio en las incubaciones. Las camaras fueron conectadas a un
termocirculador que mantuvo la temperatura constante del experimento a 19 °C.

Se utilizaron lamparas fluorescentes General Electric (Flu Lux) para producir
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300 umol quanta m? s” de irradiancia, dicha irradiancia es necesaria para
alcanzar el 100% de saturacion de fotosintesis (= 0.6 umol O3 g peso himedo™
min™, Cabello-Pasini et al, 2003). Las cdmaras fueron montadas sobre
planchas de agitacion (Fisher Scientific) y ajustadas a la irradiancia antes
mencionada con la ayuda de un irradiémetro (Fisher Scientific); se utilizaron
microagitadores magnéticos a velocidad constante para permitir el intercambio

de CO; entre el experimento y la atmédsfera.

Una vez transcurrido el tiempo de las incubaciones (teniendo como
minimo 1 minuto y como maximo 360 minutos) se extrajo el agua de las.
camaras por medio de jeringas de plastico (Nalgene) de 60 ml y el agua fue
filtrada con filtros GF/F previamente calcinados. El agua obtenida fue
almacenada en refrigeracion para analisis de COD, nutrientes inorganicos y

aldosas.

5.2 Colecta de muestras de agua

Durante los meses de septiembre y octubre de 2003 se realizd una
campafia de muestreo en Bahia San Quintin. Muestras de agua superficial
fueron colectadas para posteriores analisis de COD y aldosas. El rango de
marea durante el muestreo en marea viva (27 y 28 de Septiembre) fue de 1.5 m
y durante marea muerta (3 y 4 de Octubre) 0.5 m. Durante cada evento de
marea se seleccionaron 10 sitios, 4 en la cabeza (dominada por pastos
marinos), 2 cerca de los cultivos de ostiones y un transecto de 4 estaciones de

la zona oceanica a la boca del sistema (Figura 1).

Para el analisis de carbohidratos se filtraron 20 ml del agua con filtros
GF/F, los cuales fueron colectados en viales de borosilicato previamente
calcinados y lavados en HCI 50%; cada estacion fue muestreada por triplicado.
Las muestras para el analisis de COD fueron filtradas y posteriormente se

adicionaron 5 ul de H3PQy4 por cada ml de muestra. Todas las muestras fueron
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enfriadas en hielo y almacenadas posteriormente en congelacion. El analisis de
aldosas se llevé a cabo mediante un sistema de cromatografia de iones con un
detector de pulsos amperométricos (Figura 2) en el laboratorio de quimica
analitica del Departamento de Ciencias Marinas de la Universidad de
Connecticut (ver detalles en la seccién 5.3). El analisis de COD se llevé a cabo
por el principio de oxidacion catalitica de alta temperatura con un analizador
Shimadzu TOC 5000 en el Instituto de Investigaciones Oceanoldgicas (ver
detalles en Aveytua-Alcazar, 2002).

5.3 Analisis de aldosas

Toda la manipulacion de las muestras en el laboratorio se llevé a cabo
con guantes de latex. El material de vidrio fue calcinado por 6 h a 500 °C, los
filtros GF/F fueron calcinados por 6 h a 450 °C. El tratamiento de las muestras
se realizd en un cuarto limpio de clase 1000, asignado exclusivamente al
tratamiento y manipulacion de muestras con compuestos organicos traza. La
preparacion de muestras y el analisis en el equipo se llevo a cabo siguiendo el

protocolo de Skoog y Benner (1987) como se describe a continuacion.
5.3.1 Secado de las muestras

Las muestras fueron descongeladas a temperatura ambiente después de
lo cual se pipetearon 9 ml en tubos de centrifugacion y colocadas para su
secado en un sistema Savant speed vac. Las muestras fueron dejadas en el
sistema de secado por 12 h. después de lo cual se forma una costra de sales

en el fondo de los tubos.

5.3.2 Hidrolisis

Se adiciond al residuo en los tubos 1 ml de H,SO4 (12M). Debido a que
las muestras analizadas tenian un alto contenido de sales, los tubos fueron
dispuestos en un bano ultrasénico por 15 minutos para ayudar a disolverlas.

Las mezclas del acido y las muestras secas fueron homogenizadas con barras
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de vidrio, después de lo cual se dejaron en reposo a temperatura ambiente por
1.75 h. Transcurrido este tiempo se adicionaron 9 ml de agua MQ y se
homogenizd con barras de vidrio. La solucion obtenida fue transferida con
pipetas Pasteur a ampolletas que fueron selladas con calor. Las ampolletas
fueron introducidas en un bafic de agua caliente por 3 h a 100 °C. La hidrélisis

se detuvo colocando las ampolletas en hielo durante 5 min.
83.3 Neutralizacion

Las muestras hidrolizadas fueron transferidas a tubos de centrifugacién
de 50 ml que contenian 1.44 g de CaCO; (previamente calcinado a 500 °C
durante 3 h) cuidadosamente para controlar la efervescencia. La muestra fue
homogenizada con barras de vidrio. Los tubos fueron cerrados con tapas
cubiertas de teflén e introducidas en bafo ultrasénico por 20 min para completar
la reaccion. Después de este procedimiento el pH fue siempre cercano a 6. Las
muestras fueron centrifugadas a maxima velocidad (12,000 rpm; 12,200 g) por
10 min. El sobrenadante fue extraido con pipetas Pasteur y transferido a viales
de centelleo con tapas cubiertas de teflén. Las muestras fueron congeladas

hasta su analisis.
534 Eliminacion de sales

Se empacaron 4ml de una mezcla 1:1 de las resinas Biorad AG 2X8
(para aniones) y AG 50W-X8 (para cationes) en jeringas de vidrio con filtros
GF/F en el fondo (ambos calcinados previamente). La mezcla de resinas fue
enjuagada 3 veces con agua MQ, después de lo cual se hizo pasar 1.5 ml de la
muestra descongelada a temperatura ambiente. Para asegurar que la muestra
fuera totalmente desionizada la adicion se hizo gota por gota con pipeta

Pasteur. La elucién de la muestra se realizé con la ayuda de un ligero vacio.

Para confirmar que la muestra fue totalmente desionizada se hizo
reaccionar una gota del extracto con una solucién débil de nitrato de plata, la

formacion de un precipitado en la solucién (cloruro de plata) indicaba que no



todos los iones habian sido removidos de la muestra y que el procedimiento
tenia que repetirse una vez mas. La muestra desionizada fue colectada en

viales ambar y almacenada inmediatamente en congelacion hasta su analisis.
53.5 Deteccion de Aldosas

Las aldosas fueron separadas mediante una elucidn isocratica con una
solucién 24 mM NaOH. Se utilizé una columna Dionex Carbopac PA-10
montada en un sistema de cromatografia de iones Dionex 500 con un detector
PAD (Pulse Amperometric Detector; Figura 2). El detector emplea un electrodo
de oro y un electrodo de referencia de Ag/AgCl. Con este sistema
cromatografico las aldosas son separadas como aniones en una solucion
alcalina por medio de cromatografia liquida de alta resoluciéon (Jgrgensen y
Jensen, 1994). Con el PAD se obtiene una alta sensibilidad y precision en el
andlisis de carbohidratos presentes en baja concentracion (Jagrgensen vy
Jensen, 1994; Kerhervé et al., 1995; Gremm y Kaplan, 1997; Cheng y Kaplan,
2001). |

5.3.5.1 Preparacion de la fase movil

Se burbujed agua MQ con He durante 15 minutos antes de adicionarle
NaOH liquido bajo en carbonato (Fisher), el burbujeo continué 5 minutos mas
después de adicionar el NaOH y posteriormente la fase mévil se mantuvo
presurizada con He a 2000 psi. La fase movil tuvo una concentracion de 24 mMV
NaOH, ya que es esta la concentracién que ha dado mejor resolucion en

trabajos anteriores (Skoog y Benner, 1997).
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Figura 2. Sistema de cromatografia de iones con PAD acoplado.

5.3.6 Calculo de la concentracion de aldosas

Se inyectd un estandar con una concentracién de 1000 nM para cada
una de las 7 aldosas a determinar (Figura 3). El sistema realiza la curva de
calibracion automaticamente disminuyendo el volumen de inyeccién del
estandar (100, 75, 50, 25, 10 ul). El coeficiente de determinacion (r?) entre el
volumen inyectado y la respuesta (en coulombs) del aparato fue siempre mayor
a 0.9. El volumen de inyeccion de las muestras fue de 100 ul y la integracién de
los picos se realizd con el programa Peak net (Dionex). El método aun no ha
sido perfeccionado y causa la coelucién en mayor o menor grado de la

galactosa, la glucosa, la manosa y la xilosa (Figura 3J.
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Figura 3. Cromatograma del estandar 1000 nM con las 7 aldosas detectadas.

5.3.7 Precisién en la determinacion de la concentracion de

aldosas

Se ha reportado que, con el método utilizado en el presente estudio, la
desviacion estandar entre réplicas en el andlisis de aldosas en muestras de
agua de mar puede variar entre 5 y 30% y que el porcentaje de recuperacion se
encuentra entre 70 y 90% (Skoog y Benner, 1997); ya que con el sistema
cromatografico acoplado a un PAD se obtiene una alta sensibilidad y precisién
en el andlisis de carbohidratos presentes en baja concentracion (Jergensen y
Jensen, 1994; Kerhervé et al., 1995; Gremm y Kaplan, 1997; Cheng y Kaplan,
2001), se sugiere que el error estandar obtenido se debe principalmente al
laborioso pretratamiento de las muestras antes de la cuantificacion de las
aldosas. En el presente estudio, la precision en el analisis cromatografico (i.e. el
error estandar de un mismo extracto inyectado por triplicado) vari6 entre 0.1% y
11%. La precisién entre réplicas varié entre 2.24 y %38.7, aunque con la

mayoria de las muestras la precision fue < 16%.
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6 RESULTADOS

6.1 Ensayos de exudacion

5.11 Ensayo preliminar de exudacion

Con el fin de evaluar si los cambios de concentracion de COD durante
los ensayos de exudacion serian detectables con el analizador Shimadzu TOC-
5000, antes de realizar los ensayos de exudacion con hojas de Zostera marina
recolectadas en Bahia San Quintin, se llevd a cabo un ensayo preliminar de
exudacion foliar con hojas de Zostera marina recolectadas en el Estero de
Punta Banda, una laguna costera ubicada al sur de la ciudad de Ensenada.
Durante este ensayo de corta duracion (15 minutos) en el que se incluyeron
cuatro réplicas, se observo una adicién casi instantanea con promedio de 22
MM de COD (intervalo entre 7 y 37 uM) una vez transcurrido el primer minuto
(Figura 4). Una vez transcurridos 15 minutos el incremento promedio fue de 27
uM (Figura 4). Estos resultados equivalen a tasas de adicién promedio de COD
de 0.18 y 2.2 pymol por gramo de peso himedo por minuto (umol g PH™ min™)
para los tiempos de 1 min y 15 min respectivamente. Estas tasas de adicion de
COD son mucho mayores que los valores maximos esperados Unicamente
debido al proceso de exudacion (~ 0.06 pmol COD g PH" min™) por lo que los
resultados de este ensayo sugirieron la adiciéon de COD por otros procesos
asociados a la manipulacion de las hojas durante los ensayos. La tasa maxima
de exudacion esperada se estimd considerando que bajo las condiciones
experimentales de iluminacién se esperaria que la tasa fotosintética fuera
equivalente a 0.6 umol de O, g PH™ min™ (Cabello-Pasini et al., 2003) y que el
valor de la tasa de exudacién equivaliera al 10% de la fotosintesis neta

reportado en otros estudios (Ziegler y Benner, 1999).
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El incremento notable en la concentracion de COD al primer minuto de
agregar el material foliar al medio de incubacién sugirié que el incremento era

principalmente resultado de la desadsorcién de MOD adherida a las hojas.
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Figura 4. Concentracién promedio de COD (uM) en 4 réplicas del ensayo de
exudacién con material foliar de Z. marina recolectado en el Estero de Punta

Banda, B.C. (las barras muestran = D. S).

La posible adicién de MOD por desadsorcion fue minimizada incluyendo
en el protocolo una limpieza escrupulosa, pero sin dafiar el material foliar (ver
metodologia). Dicha limpieza permitié reducir el incremento de COD despues
de adicionar el material foliar a solo 5 uM una vez transcurrido 1 min (Figura 5).
El incremento en la concentracion de COD durante el ensayo que incluyé la
limpieza exhaustiva fue relativamente constante a los largo de la incubacion

(Figura 5), en contraste con el ensayo anterior (Figura 4) donde el incremento
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siguié una cinética tipica de los experimentos de desadsorcion (por ejemplo ver
Ortiz-Hernandez et al., 2004). Estos resultados sugieren que los incrementos en
la concentracién de COD observados durante los ensayos posteriores de este
estudio reflejan procesos de adicion diferentes a la desadsorcion e incluyen

principalmente a los procesos de exudacion vy lixiviacion foliar.
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Figura 5. Concentracion promedio de COD (uM) en 3 réplicas de un ensayo
realizado con material foliar de Z. marina recolectado en Bahia San Quintin (las

barras muestran + D. S).
6.1.2 Ensayo sin adicion de nutrientes

Se realizd un ensayo sin adicion de nutrientes y con réplicas realizadas el
9y el 11 de marzo de 2004 respectivamente, con un intervalo de tiempo mayor
(210 min) que en los dos anteriores, para conocer si la disponibilidad de
nutrientes era un factor limitante en la exudacion de COD (Figura 6). Los
resultados del consumo de nutrientes mostraron que durante los primero 15
minutos del ensayo la concentracién de nitrégeno inorganico disuelto (NID) y

PO, disminuyeron rapidamente y continuaron disminuyendo a lo largo del
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ensayo (Figura 6). Sin embargo, mientras que la concentracion de NID

disminuy6 hasta casi agotarse, esto no ocurrié en el caso del POy (Figura 6;

Tabla 3).

2.0 1

30+

25 4

200

18 - 150 -
20 -
1.4 P 1
z Z 1 [ —1
- 121 a ¥ S 100 1 X e |
o) = - _ _
a = 8 WS ) [
1.0 4 . - "‘l - — —0~
10 1 . 8 4 ~-0
N TR —
‘ .
06 4 $ - (\:“%u
I g‘\x‘g o- PO4 |
0.4 - 0 0 T T T T T
0 50 100 150 200 250

tiempo (min)

Figura 6. Concentracion promedio de COD, NID y PO4 (uM) en 2 réplicas del
ensayo de exudacion realizado con medio sin enriquecer (las barras muestran +
D.S.).

NH4

comportamiento fue distinto en los dos experimentos. Durante el experimento

Al analizar la cinética de consumo del en particular, el
realizado el 9 de marzo se observé un maximo de NH4‘y un minimo de COD
entre los 45 y 90 minutos (Figura 7), lo cual puéde sugerir que la
remineralizacion bacteriana del COD fue mayor que la adicion de COD por
exudacion en este periodo del experimento. Aunque el experimento realizado el
11 de marzo no mostré un enriquecimiento de NH,, la cinética del COD
tampoco fue la esperada después de los primeros 45 minutos cuando la
concentracion de COD disminuy6é notablemente. Aunque la limpieza de las
hojas con las que fueron realizados los ensayos redujo considerablemente la

adicion de COD debido a la desadsorcién de MOD, este procedimiento no
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elimina las bacterias asociadas a las hojas. Es posible que la diferencia en el
contenido bacteriano entre ensayos explique las diferencias en la cinética del

COD observadas entre réplicas.
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Figura 7. Comportamiento de la concentracién de COD (A) y la concentracion
de NH; (B) en dos experimentos realizados sin adicién de nutrientes. La linea

punteada muestra los puntos utilizados para calcular la tasa de exudacion.

La tasa de exudacion se calculdo en este ensayo restando la
concentracion de COD registrada al final del ensayo (210 min) a la
concentracion registrada al primer minuto de los experimentos. En ambos casos

la tasa calculada fue ~ 0.4 ymol g PH h™'. Esta tasa de exudacion representa



probablemente una subestimacion de la tasa de exudaciéon que se esperaria

calcular si las hojas de Z. marina se hubieran mantenido a una fotosintesis

maxima (Pmax) durante los 210 min de duracién del experimento (~ 3.6 umol

COD g PH" h™' suponiendo que la exudacién correspondiera al 10% de la

produccion primaria).

Si bien la intensidad y calidad de la luz, asi como la temperatura se

mantuvieron constantes, es posible que después de 90 minutos la produccién

fotosintética (y por lo tanto la exudacion) fue limitada en los experimentos por la

baja disponibilidad de nitrdgeno inorganico (Figura 6).

Tabla 3. Tasas de consumo de nutrientes inorganicos calculadas de los

ensayos realizados con material foliar de Z. marina (promedio y D.S)

Sin adicion de NID *

Enriquecido 16 uM °

Enriquecido 36 pM

o

NID PO, NID PO, NID PO,
Cini (Mmol) 11+0.8 | 1.2+0.1 116.1+0.4| 1+0.3 37+3.6 | 0.6+0.4
Ct (umol) 2+0.3 1+0.1 | 2.340.7 | 0.8+0.1 [24.2+0.8| 0.3+0.2
Tasa
o 0.36 0.010 0.69 0.011 0.65 0.007
(umol g™ h™)

Cini, concentracion en el medio de cultivo; Cy, concentracion al finalizar el ensayo

Tasa = (G- Cipi /10) / 120

* duracion 210 minutos; © duracion 360 minutos

Para verificar si la disponibilidad de NID estaba limitando la exudacién de

COD, se realizé un ensayo enriqueciendo con NaNQj; el medio de incubacion,

obteniéndose una concentracion inicial de 16 uM en el medio de cultivo (Figura

8). La tasa de exudacioén calculada transcurridas 2 horas durante este ensayo (5

replicas) mostré un aumento en relacién con la tasa de exudacion calculada

transcurridas 1.5 horas en el ensayo realizado sin adicionar nutrientes (Tabla 4),




sin embargo, el NID reduce su concentracién a menos de 5 uM después de 2

horas y es consumido en su totalidad transcurridas 6 horas (Figura 8).

La tasa de consumo de NID, calculada después de 2 horas de iniciado el
ensayo, aumento de 0.36 en el ensayo realizado sin enriquecer a 0.69 umol
gPH'h" en el ensayo con 16 MM (Tabla 3). Las tasas de consumo de PO4 no

muestran una diferencia aparente en ambos tratamientos (Tabla 3).

Tabla 4. Tasas de exudacion de COD calculadas de los ensayos realizados con
material foliar de Z. marina (promedio y D.S)

{

Sin Sin Enriquecido | Enriquecido
enriquecer | enriquecer | con 16 UM® | con 36 UM °

conNID * con NID *

Cini (Mmol) 10644 10045 86+13 83:13
Cy (Mmol) 11242 106+8 n.d 89+2
Ct (umol) 135114 110+12 126427 162188
Tasa

(umol g ) 9 0.4 2 4

C-ini, concentracion en el medio de cultivo; C1,concentracion después de 1 minuto de adicionar el material
foliar; Cf, concentracién al finalizar el ensayo
Tasa = (C; - Ciy; /10) / numero de horas del ensayo

" tasa calculada a los 15 minutos;* tasa calculada a 1.5 h; ° tasa calculadaa 2 h

Debido a que la concentracién de NID disminuyé hasta casi agotarse
transcurridas 4 horas (Figura 8), se consideré realizar un ensayo adicionando
una cantidad de 36 uM, ya que se pretendia conocer el comportamiento del
proceso de exudacion sin que el NID fuera un probable factor limitante durante
la duracion total del ensayo (6 h).
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Figura 8. Concentraciéon promedio de COD, NID y PO 4 (uM) en 5 replicas del
ensayo de exudacién en medio enriquecido con 16 uM de NaNO3z (las barras

muestran = D.S.).

En el ensayo en medio enriquecido con 36 uM de NaNO; tanto NID como
PO, mostraron una tendencia a disminuir con el tiempo, sin embargo, en
contraste con los ensayos anteriores, el NID decrecié casi linealmente a lo largo
del tiempo sin llegar a consumirse en su totalidad (Figura 9). La tasa de
consumo de NID calculada después de 2 horas es muy parecida a la tasa

registrada en el ensayo realizado en medio enriquecido con 16 uM (Tabla 3).
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Figura 9. Concentracion promedio de NID y PO4 (uM) en 3 réplicas del ensayo
de exudacion en medio enriquecido con 36 uM de NaNOj (las barras muestran
+D.S).

La concentracion de COD registrada en el medio enriquecido con 36 uM
aumenté considerablemente durante el ensayo (Figura 10). La tasa de
exudacion de COD calculada durante este tratamiento fue mayor que la
calculada en el ensayo sin adicionar nutrientes y adicionando 16 yM de NID
(Tabla 4), lo cual sugiere que la tasa de exudacién esta relacionada con la
disponibilidad de nutrientes en el medio de cultivo con que fueron realizados los

ensayos.
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Figura 10. Concentracién promedio de COD (uM) en 3 replicas del ensayo de
exudacion en medio enriquecido con 36 uM de NaNOs (las barras muestran +
D.S.).

6.1.3 Composicion de aldosas durante los ensayos

Se determind la composicion de aldosas en 4 de las 5 repeticiones del
ensayo realizado en medio enriquecido con 16 uM de NaNO; Las muestras
para el analisis de aldosas fueron tomadas en el agua con la que se realiz6 el
cultivo (to) y transcurridos 360 minutos de incubacion (tsso). Se observd un
incremento en la concentracidn de aldosas y COD en las muestras tomadas al
tseo de las 4 replicas al ser comparadas con la composicion del medio utilizado

para su incubacion (Tabla 5).



Tabla 5. Concentracion y porcentaje molar de aldosas en 4 réplicas de un
ensayo de exudacion realizado con material foliar de Z. marina enriquecido con

R1 R2 R3 R4
To taso To taso To taso To taso
CcOD
74 105 85 102 82 156 84 141
(MM)
Aldosas
115 443 194 302 127 654 54 760
(nM)
Aldosas
691 2478 1166 1816 760 3903 306 4535

(nM C)

CACT 0.83 2.36 1.37 1.8 0.93 2.5 0.36 3.22
Fuc. % 50 21 n.d n.d 50 30 28 41
Gluc. % 50 8 95 97 19 32 33 23
Man. % n.d 31 n.d n.d 31 25 11 26

Xil. % n.d 40 5 3 n.d 12 28 _ 11

n.d, no detectado

Como se menciond anteriormente, el agua utilizada como medio de
cultivo en los ensayos fue previamente filtrada y esterilizada con luz U.V.
Tipicamente el agua oceanica superficial presenta un CACT de entre 2-6%
(Skoog y Benner, 1997). En este ensayo el agua utilizada como medio de
cultivo se mantuvo entre 74 y 85 uM de COD vy present6 una alta variacion de
CACT (0.4-1.4%). Aunque se registr6 un incremento en la concentracion del
COD al tsg en las cuatro réplicas, la composicion y abundancia de las aldosas
fue muy distinta entre réplica y réplica (Tabla 5). El CACT incremento al tyso en
las cuatro replicas (Figura 11, Tabla 5), sin embargo, no se encontré alguna
aldosa dominante en la composicion relativa de las 4 replicas del ensayo (Tabla

5). No se detectd arabinosa, galactosa ni ramnosa en to Y taeo.
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6.2 Analisis de muestras de campo

6.2.1 Distribucion de COD en la Bahia

El COD mostrdé la misma tendencia reportada en trabajos anteriores
realizados en Bahia San Quintin (Aveytua-Alcazar, 2002; Rodriguez-Cardozo,
2004). En general existe un incremento hacia los brazos internos de la laguna
de tal forma que la concentracién de COD muestra una relacién lineal con la
salinidad (Figura 12).

Las estaciones 1y 3 registraron salinidades bajas (~ 33.3), mientras que
los valores incrementaron hacia el interior de la laguna hasta alcanzar maximos
entre 35.5 y 36.5 en el extremo interno del brazo este (estaciones 20 y 21)
durante mareas muertas (Fig. 12a). La concentracién de COD tiende a
incrementar desde el océano (83 + 12 uM) hacia los brazos internos de la bahia
registrandose la menor de ellas durante marea muerta (66 uM). Las mayores
concentraciones de COD vy salinidad registradas coinciden con la zona de
mayor cobertura de pastos marinos (estaciones 16, 17, 20, 21), sin embafgo la
concentracién de COD registrada durante marea viva fue menor en este sito en
comparacion a la registrada durante marea muerta (222 y 304 pM,
respectivamente). Las estaciones de la zona de cultivo de ostiones ubicadas en
Bahia Falsa (estaciones 28 y 30) muestran salinidades intermedias (~ 33.8) y
concentraciones de COD menores que las registradas en las estaciones con

cobertura de pastos marinos en ambos eventos de marea.
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Figura 12. (a) Distribuciéon de la salinidad con respecto a la distancia de la
estacion 1 y (b) distribucién de la concentracién de COD (uM) a lo largo del

gradiente de salinidad (i.e. diagrama de mezcla) durante los dos eventos de
marea muestreados.



6.2.2 Distribucion de la concentracion de aldosas

La concentracién de azucares neutras hidrolizables totales (ANHT) fue
mayor en el evento de marea viva en todas las estaciones excepto la estacién
6. La mayor concentracion fue detectada en la zona de mayor cobertura de
pastos para los dos eventos de marea. La concentracion mas alta (16737 nM)
se registrd6 en la estacion 20 durante evento de marea viva. La menor
concentracion (545 nM) en la estacion 1 durante marea muerta (Tabla 6). Las
estaciones de mayor influencia oceanica (1 y 3) mostraron valores altos en
relacién con la zona de la boca (6 y 12) durante el muestreo en marea viva.
Esta tendencia parece invertirse durante el evento de marea muerta, en donde
las concentraciones de la boca son mayores que las de las estaciones

oceanicas (Tabla 6).

La concentracion de ANHT en términos porcentuales del COD (CACT)
fue mayor en las estaciones internas del brazo Este de Bahia San Quintin en
ambos eventos de marea. Al igual que la concentracion de ANHT, durante
mareas vivas se observoé una CACT mayor que durante mareas muertas. La
CACT fue de 3 a 10 veces mayor en siete de las diez muestras analizadas
durante mareas vivas; Unicamente en las estaciones 6 y 17 se registré una
CACT similar en ambos muestreos aun cuando las concentraciones de DOC
son diferentes en ambos eventos (Tabla 6). Al igual que la concentracion de
ANHT, en la estacion 20 la CACT disminuyé notablemente del muestreo en

marea viva (38%) al evento en marea muerta (3%).



40

Tabla 6. Concentracién de ANHT y contribucién porcentual de las ANHT al

contenido total de COD (CACT) en las estaciones muestreadas en Bahia San

Quintin durante 2003.

Marea viva Marea muerta
(27-28 Septiembre (3 - 4 de Octubre)
Estacion [ Aldosas | Aldosas | COD [ CACT | Aldosas | Aldosas | COD | CACT
(nM) | (M C) | (M) | (%) | (M) | ("M C) | (M) | (%)
1 4433 | 23570 | 85 27 545 3042 | 66 | 4
3 4834 | 25497 | 100 | 25 758 4197 | 81 5
6 1156 | 6684 85 8 1526 | 8106 | 108 7
12 2323 | 12304 | 112 | 11 812 4493 | 146 3
16 3913 | 20188 | 118 17 2544 | 13677 | 143 9
17 5723 | 29415 | 172 | 17 5550 | 29002 | 146 | 19
20 16737 | 85839 | 222 | 38 1405 | 7934 | 241 3
21 13299 | 31554 | 221 31 5128 | 28192 | 304 9
28 5952 | 30960 | 171 18 1188 | 6584 | 145 5
30 5481 | 28768 | 149 19 910 5170 | 133 4

La concentracion de aldosas tiene un comportamiento parecido al de

COD durante marea viva, en general hay un enriqguecimiento de COD y aldosas

desde el océano al interior de la laguna, lo cual es evidenciado por la relacion

lineal entre estas dos variables (coeficiente de determinacion R? = 0.78). Esta

tendencia es menos evidente durante el evento de marea muerta en el cual las

dos variables se relacionan pobremente (coeficiente de determinacion R? =

0.31) debido a que la materia organica disuelta analizada durante este

muestreo este estaba empobrecida en carbohidratos.
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6.2.3 Composicion de aldosas

6.2.3.1 Marea viva

Las aldosas predominantes durante el muestreo en marea viva fueron la
xilosa y la glucosa (Figura 13). Excluyendo la estacion 6, en la que se observo
una concentracién y composicion de aldosas muy diferente al resto de las
estaciones (Tabla 7), la suma de estas aldosas varié entre 80 y 85% de las
ANHT en el transecto de las estaciones 1 a 21. En el interior de Bahia Falsa
(estaciones 28 y 30), estas aldosas suman alrededor del 90% de las ANHT
(Tabla 7). En todas las estaciones (excluyendo la estacion 6) la xilosa se
presenté como la aldosa dominante, con un intervalo del porcentaje molar entre
63 y 78%. Durante este muestreo, los desoxiazucares (fucosa y ramnosa) y la
galactosa fueron poco abundantes (1 — 2%) en todas las estaciones

(excluyendo la estacion 6).
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Figura 13. Promedio y D.S. de las ANHT (reportado como porcentaje molar) en
agua de 10 estaciones en Bahia San Quintin.
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En las estaciones mas ocednicas (1 y 3) y la estacion 12, la
concentracion relativa presenté el orden xilosa > glucosa > manosa >
arabinosa. La xilosa se mantuvo debajo del 70% vy la glucosa entre 14 y 18%,
mientras que la manosa representé el 8% y la arabinosa entre 5 y 7%. Dentro
del brazo este, en las estaciones 16, 17 y 20 el orden de abundancia relativa
fue xilosa > glucosa > arabinosa > manosa. En esta zona la xilosa se enriquecio
a mas del 70% vy la glucosa disminuyé a menos del 10%, mientras que la
arabinosa subid a ~ 10% mientras que la manosa decrecié a ~ 2%. Si bien
estas diferencias sugieren un gradiente espacial claro en la composicién de las
ANHT, el porcentaje molar de las aldosas en la muestra colectada en el
extremo interno del brazo este fue mas parecido a las muestras “oceanicas” que

las muestras en la zona de mayor cobertura de pastos.

Tabla 7. Porcentaje molar de aldosas y la suma de las concentraciones

individuales en las estaciones muestreadas durante marea viva.

_— Fuc |Ramn | Arab | Gala | Gluc | Man | Xil Xil+iFuc+ Sum
(%) | (%) | (%) | (%) | (%) | (%) | (%) | Gluc |Ramn| (nM)

1 1] <t [ 5[ 218 11[63]81 ] 1 [4433
3 1 1 7 [ 2 [ 16| 8 |66 82 | 2 |4836
6 M| 4 | 8 [ 8 |48 ] 7 [14] 64| 15 | 1156
12 |1 1 | 5|2 |18 8 |65|8 | 2 |2323
16 3 1 [ 12 2 | 8 2728 | 4 [3913
17 1 1 |12 | 2 | 8 | 1 [74] 83| 2 [5723
20 1 1 9 [ 1 | 7 [ 2 [78]8 | 2 [16737
21 2 | <1 | 4 | 2 14 9 [68] 8| 2 [13299
28 | <1 | 2 2 | 1 [ 11| 7 (77|89 | 2 |[5952
30 1 1 3 [ 1 |20 2 [72] 92| 2 |5481

Fuc, fucosa; Ramn, ramnosa; Arab, arabinosa; Gala, galactosa; Gluc, glucosa;

Man, manosa, Xil, Xilosa.
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Las muestras de la zona de mayor influencia de los ostricultivos mostré
un incremento notorio en la contribucion tanto de la xilosa como de la glucosa,

mientras que la arabinosa tuvo una contribucién de ~3%.

6.2.3.2 Marea muerta

Al igual que en el muestreo de marea viva las aldosas dominantes
durante el muestreo en marea muerta fueron la xilosa y la glucosa, sin embargo
se observo un enriquecimiento de deoxiazucares (fucosa y ramnosa) (Figura
13). Dicho enrigquecimiento parece estar relacionado con un porcentaje molar de
xilosa + glucosa menor al 70% ya que en las estaciones en donde se presenta
un porcentaje menor a este valor la suma de los deoxiazticares representan
mas del 10% (Tabla 8). La suma de los porcentajes molares de fucosa y
ramnosa alcanzé un maximo en la estacion 1 (27% del porcentaje molar) en

donde la suma de xilosa + glucosa represento el 53% del porcentaje molar.

De forma general las estaciones con mayor influencia oceanica (con
salinidad menor a 33.3) registraron un orden de importancia en el porcentaje
molar que va de xilosa > glucosa > fucosa. Las demas aldosas registraron
porcentajes molares variables y no fue posible establecer un patrén de

importancia (Tabla 8).

De la estacion 3 al interior del brazo este de bahia San Quintin se
registro un porcentaje molar constante en manosa (entre 9 y 10% molar), con
excepcion de la estacion 20 en donde el porcentaje molar de esta aldosa fue de
7%. La estaciones con mayor cobertura de pastos marinos se caracterizaron
por bajos porcentajes molares de fucosa y ramnosa (~2%) y una composicion
uniforme en el porcentaje molar de arabinosa (5%), esta tendencia no se
registro en la estacion 20 en donde el bajo porcentaje molar de xilosa (26%)

estuvo acompaniado por el enriquecimiento de fucosa y ramnosa (Tabla 8).
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Las estaciones de la zona de cultivo de ostiones (28 y 30; Figura 1)
mostraron porcentajes molares parecidos a la zona oceanica registrando bajas
concentraciones de xilosa (promedio de 32% en la zona) y altos porcentajes

molares de fucosa y ramnosa (~12 y 5% respectivamente)

Tabla 8. Porcentaje molar de aldosas y la suma de las concentraciones

individuales en las estaciones muestreadas durante marea muerta.

Estacién| Fuc | Ramn | Arab | Gala | Gluc | Man | Xil | Xil+ | Fuc +| Sum
(%) | (%) | (%) | (%) | (%) | (%) | (%) |Gluc|Ramn| (nM)

1 19 8 | 7 7 19 5 34 | 53 | 27 | 545
9 4 | 6 8 22 10 | 40 | 62 | 13 | 759

6 3 2 6 4 13 9 62 | 75 5 | 1526
12 9 7 10 14 14 9 36 | 50 | 16 | 811
16 2 2 5 7 18 9 57 | 75 4 | 2544
17 1 >1 o 3 ; 13 10 | 66 | 79 1 5550
20 10 5 9 20 23 7 26 | 49 15 | 1405
21 2 1 5 7 29 10 | 46 | 75 3 |5128
28 10 5 9 12 20 7 | 37 | 57 15 | 1188
30 13 5 5 18 19 14 | 27 | 46 | 18 | 909

Fuc, fucosa: Ramn, ramnosa; Arab, arabinosa; Gala, galactosa; Gluc, glucosa;

Man, manosa, Xil, Xilosa.
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7 DISCUSIONES

71 La exudacion como fuente potencial de acumulacion de
COD en San Quintin

Recientes estudios han demostrado que Bahia San Quintin es una
laguna costera que en balance es una exportadora neta de COD hacia el
océano (Aveytua-Alcazar, 2002; Rodriguez-Cardozo, 2004). La concentracién
de COD tiende a incrementar desde el océano a los brazos internos del
sistema, y alcanza su maximo en el brazo de mayor cobertura de pastos
marinos (Aveytua-Alcazar, 2002; Rodriguez-Cardozo, 2004), probablemente
debido al caracter refractario de la materia organica disuelta generada y el alto
tiempo de residencia en ese sito (Aveytua-Alcazar, 2002). Ziegler y Benner
(1999) observaron que en Laguna Madre (Texas), un sistema dominado por la
presencia de Z. marina, la liberacion de COD desde el bhentos ocurre
principalmente durante las horas de luz, casi exclusivamente en sedimentos
cubiertos por pastos y que dicha liberacién esta directamente relacionada con la
produccion primaria neta del bentos. Estas observaciones indican que la
liberacion de COD desde el bentos en Laguna Madre se debe principalmente al
proceso de exudacién, aunque la lixiviacién del detritus de pastos puede ser de
magnitud equivalente (Ziegler y Benner, 1999). Para evaluar la relevancia
potencial del proceso de exudacién foliar en la acumulacién de COD en el brazo
este de Bahia San Quintin, se extrapolaron los datos obtenidos en los ensayos

de laboratorio a escala de todo el brazo.

Las tasas de exudacién calculadas en el presente trabajo pueden ser
extrapoladas a nivel de pradera (produccion de COD por metro cuadrado)
conociendo la biomasa promedio. Cabello-Pasini ef al. (2003) reportaron que,

bajo condiciones de fotosintesis maxima, un gramo de peso himedo de



material recolectado en Bahia San Quintin produce aproximadamente 0.6 umol
O, min™. Ya que la relacién entre la evolucién de O; v la fijacion de CO, durante
la fotosintesis en los pastos en aproximadamente 1 a 1 (Roberts y Moriarty,
1987), la tasa fotosintética por hora expresada en términos de la fijacion de CO,
seria de 36 umol de C g PH™" h™'. La tasa de exudacion esperada por gramo de
material foliar seria de 3.6 pmol C g' h', considerando que la tasa de
exudacion equivaliera al 10% de la fotosintesis neta (Ziegler y Benner, 1999).
La biomasa promedio en las praderas de la zona este de Bahia San Quintin es
aproximadamente 500 g peso himedo de material foliar por m? (~250 g peso
seco, Cabello-Pasini ef al., 2003), lo que equivale a una biomasa de 250 g PH
m™ para todo el brazo este, considerando que los pastos cubren un 50% de
dicho brazo (Ward et al., 2003). Con los datos anteriores se calcul6é una tasa de
exudaciéon de COD para esta zona de ~ 9 mmol C m?d™". Este valor oscilaria
entre aproximadamente 1 y 15 mmol C m2d” considerando el amplio intervalo
de valores reportados para el porcentaje de exudacion de pastos que varian
desde el 1% hasta el 17% del carbono fijado durante la fotosintesis (Penhale y
Smith, 1977; Wetzel y Penhale, 1979; Moriarty et al., 1986; Bertilsson y Jones,
2003).

Las estimaciones de exudacion reportadas en la literatura presentan un
amplio intervalo, tal vez porque han sido obtenidas utilizando diferentes
métodos y segmentos de los haces. Las estimaciones de exudacion
especificamente para hojas de Z. marina son muy escasas, reportandose que
esta puede representar entre 1.2 y 4.9% de la produccién primaria neta
(Penhale y Smith, 1977; Wetzel y Penhale, 1979). Con las tasas de exudacion
obtenidas con los ensayos (Tabla 4) y considerando la tasa fotosintética para Z.
marina de 36 pmol C g'PH h™, en el presente estudio se calcularon porcentajes
de exudacion foliar con un intervalo entre 1y 11% de la produccion neta (Tabla
9), lo cual es consistente con los porcentajes de exudacién reportados en la

literatura antes citada. Las tasas de exudacion calculadas con los ensayos
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enriquecidos con 16 y 36 uM produjeron tasas de exudacion extrapoladas a
nivel del brazo este de Bahia San Quintin en el intervalo de los flujos no
conservativos de COD calculados por Aveytua-Alcazar (2002) y por Rodriguez-

Cardozo (2004) para el mismo brazo (Tabla 9).

Si bien las tasas calculadas pueden sugerir que la exudacion por las
hojas de Z. marina por si sola puede explicar la acumulacién de COD en el
brazo este de Bahia San Quintin, es importante resaltar que dichas tasas de
exudacién se obtuvieron en laboratorio bajo concentraciones de nitrégeno
inorganico disuelto (NID) que no son tipicas de la columna de agua de dicha
region en la laguna (las concentraciones de NID en esta region tipicamente son
< 5 yM; Camacho-lbar, datos no publicados). Rodriguez-Cardozo (2004) sefiald
que el sistema es alimentado con nitrégeno inorganico nuevo (NOs) desde el
océano particularmente en épocas se surgencias intensas. Dicho nitrogeno es
consumido intensamente por productores primarios en la region de la boca, lo
cual genera una escasez de especies nitrogenadas (particularmente NOs) en el
brazo este de la bahia. Los resultados en el presente estudio (Tabla 4, Tabla 9)
indican que la exudacion foliar de COD incrementa con el incremento en la
concentracién de NID, lo cual sugiere a su vez que, por lo menos en los
ensayos sin adicion y con adiciéon de 16 uM de NID, la fotosintesis estuvo
limitada por la disponibilidad de nitrégeno. Esta observacién es acorde con lo
reportado en la literatura, donde la fotosintesis de las macrofitas suele aumentar
bajo condiciones de enriquecimiento de NID, debido tal vez a que los pigmentos
fotosintéticos que contienen nitrogeno incrementan al enriquecer el medio
(Valiela et al., 1990). Por otro lado, sin embargo, es dificil determinar si la
produccién primaria (y por tanto la exudacion) de los pastos, es limitada por la
escasez de NID en la columna de agua en Bahia San Quintin ya que las hojas
de estas macrofitas obtienen NID no solo de la columna de agua sino también
desde los sedimentos via las raices. Pedersen y Borum (1993) demostraron

que la captacion de nitrogeno por pastos es sustentada en un 73% por el medio
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externo (49% por la columna de agua y 51% desde los sedimentos ) y el 23%

restante es reciclado internamente. Por esta razén, a pesar de las bajas

concentraciones de NID en la columna de agua, la mayor produccién primaria

de pastos suele ocurrir en verano, cuando la disponibilidad de nutrientes es

escasa y otros autétrofos (fitoplancton y algas efimeras) sufren de una

limitacién severa de nutrientes (Sandjensen y Borum, 1991).

Tabla 9. Tasa de exudacion foliar de COD calculada a partir de un valor de

fotosintesis de 0.6 umol O, g”' P.H. min™" (Cabello et al., 2003) suponiendo que

se exuda 10% del C fijado, y tasas de exudacién calculadas a partir de tres

ensayos: sin adicion de nutrientes (S), adicionando 16 pM NaNO; (16) y

adicionando 36 uM de NaNO; (36). Se incluyen los flujos no conservativos de

COD reportados para esta zona.

Flujos del brazo este (caja A)

Tasa de , 5 i
_ B % fotosintesis [mmol C m™d]
Tratamiento exudacion : = e
neta veytua- odriguez-
; [mmol C m?d™] (Aveyt ( s
Alcazar, 2002) |Cardozo, 2004)
Calculada | 9 10 J
S 0.9 1 ‘
4-14 8-16 l
16 54 5.5
36 9.8 11

Los resultados en este trabajo sugieren que la exudacion de COD

durante

la fotosintesis activa no es un proceso que suministre un

enriquecimiento significante a la elevada concentracion observada en la zona

este de Bahia San Quintin debido a que el nitrégeno en columna de agua limita

este proceso, pero no se descarta la posibilidad de que la exudacién por los

rizomas pueda ser significante ni que el transporte acropetal (de las raices a los
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haces) de nutrientes actie de la misma forma que el NID en la columna de

agua.

Es importante mencionar que los valores de exudacion foliar aqui
calculados presentan algunas limitaciones que pueden producir subestimacion
o sobrestimacion de las tasas de exudacion reales. En la Tabla 10 se presentan
algunos de los factores que pueden conducir a tal sobrestimacion o
subestimacion. Las tasas de exudacion fueron probablemente subestimadas
por la seleccion y el tratamiento del material foliar para realizar los ensayos.
Mientras que en este estudio las hojas se acondicionaron siempre cubiertas por
agua, la literatura sefiala que el COD liberado puede aumentar después de
periodos de desecacion (Ogata y Matsui, 1965; Mazzella y Alberte, 1986). Otro
factor que podria haber limitado la exudaciéon de COD es la utilizacion de hojas
jovenes en los ensayos, ya que se ha comprobado que la liberacion de COD es
mayor en incubaciones con material envejecido (Mazzella y Alberte, 1986). En
las praderas de pastos marinos se encuentra coexistiendo material de distinta
edad y con distinto potencial de exudacion (Peduzzi y Herndl, 1991). El agua
utilizada como medio de cultivo fue filtrada y esterilizada pero no fue tratada con
ningun bactericida, por lo tanto las tasas pueden haber sido subestimadas
debido al consumo de la MOD por las bacterias presentes en el medio de

cultivo y asociadas a las hojas.



Tabla 10. Puntos probables de sobrestimacién y subestimacién en los ensayos de exudacion foliar

VARIABLE

SOBRESTIMACION

SUBESTIMACION

Duracion del ensayo (90 min)

Uso de 90 min para calculo de razon de exudacion
cuando aparentemente las pendientes serian mayores
si se hubieran colectado datos en tiempos menores

lluminacion (300 pmol quanta
cm?)

Esta representa la irradiancia maxima que solo
se presenta durante primavera (Cabello-Pasini
et al., 2003).

Concentraciones de
nutrientesat=0

Aln en el experimento sin adicion, la
concentracion inicial de NID fue de 10 pM, valor
mayor que las concentraciones naturales
reportadas por Rodriguez-Cardozo (2004)

Uso de hojas jovenes

Se ha observado que la acumulacién de COD aumenta
en ensayos en que se utilizan hojas viejas, en las

cuales la lixiviacion combinada con la exudacién puede
ser importante.

Uso solo de hojas para
estimacion de exudacién

El proceso de exudacion no es particular de las hojas.
Tanto rizomas como raices pueden exudar COD.

Estimacion de exudacion
llneta"

No se usd un bactericida por lo que una porcién del
COD exudado pudo ser consumido por las bacterias en
los ensayos

Conversion peso-seco peso-
hdmedo para estimacion de
biomasa por unidad de area

Se supuso que las hojas contienen 53% de agua,
cuando se ha reportado hasta 80% (Touchette y
Burkholder, 2002)

Extrapolacion de minutos a
dia (multiplicacion por 10 h
de luz)

Incluye la suposicién de que los pastos en BSQ
estan expuestos durante 10 h a una iluminacion
de 300 umol quanta cm™ cuando en realidad las
horas de saturacion de fotosintesis (H say €n
BSQ presentan una marcada estacionalidad
llegando a ser hasta 4 h en otofio—invierno
(Cabello-Pasini et al., 2003).
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7.2 Utilizacidon de aldosas en los ensayos como indicadores de
fuentes de MOD

Los experimentos con material foliar de Z. marina realizados en el
presente trabajo muestran un incremento en la concentracién de COD, asi
como en la concentracion de ANHT, como producto de la fotosintesis. De
hecho, la razén de incremento de las ANHT es mayor que la del COD total, lo
cual se refleja en un incremento del CACT de 0.81% + 0.41 en el medio de
cultivo antes de iniciar el experimento a 2.47%. + 0.58 después de 360 min
(Figura 14). Si bien el incremento en el CACT sugiere que el carbono exudado
esta enriquecido en carbohidratos que contienen aldosas, al comparar estos
resultados con experimentos de exudacion de fitoplancton los valores obtenidos
en este trabajo parecen bajos. Biersmith v Benner (1998) reportaron que la
MOD en cultivos realizados con S. bacillaris presentd un CACT de 41%,
mientras que un cultivo con Phaeocystis presentdé un CACT de 29%. Estos
datos indican que un alto porcentaje del material exudado por el fitoplancton
esta constituido por carbohidratos que contienen aldosas. En el caso de los
pastos marinos, desafortunadamente no existe literatura en la que se reporte la
composicion detallada de los exudados via foliar. Se ha sugerido que dichos
exudados pueden'contener componentes como el glicolato, el cual ha sido
reportado como producto de la fotorespiracion en, por lo menos, dos especies
de pastos marinos (T. hemprichii y H. ovalis; Fogg, 1976). De acuerdo con
Wood y Hayasaka (1981) también pueden contener una proporcion alta de
aminoacidos, cuya liberacién hacia la columna de agua y al agua intersticial fue

reportada para P. oceanica y C. Nodosa (Jgrgensen ef al., 1981).

El hecho de que el CACT en las muestras de agua de la bahia fuera
~20% durante mareas vivas y ~7% durante mareas muertas, mientras que en
los ensayos sea < 3%, puede sugerir que la exudacion foliar no contribuye de

manera significativa al carbono total disuelto en Bahia San Quintin. De hecho, si
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bien la materia organica disuelta exudada no presentd un patrén constante de
aldosas entre los diferentes ensayos (i.e., no se determiné con los ensayos una
‘huella digital” clara de la composicion del exudado foliar), al final de todos los
ensayos estuvieron ausentes la ramnosa, la arabinosa y la galactosa. En
contraste, estas aldosas estuvieron presentes en las muestras de la laguna, si
bien como componentes menores de las ANHT durante mareas vivas (5-17%) vy

su presencia fue mayor en mareas muertas (8-40%).

Con la informacién con que se cuenta es dificil explicar por qué no se
encontrd un patron regular en la composicion de aldosas en la MOD exudada
en las distintas réplicas. Si bien cada réplica se realizé en diferentes dias dentro
de un periodo de una semana, siempre se seleccionaron hojas jévenes para las
incubaciones (ver metodologia) y el agua para su acondicionamiento se
remplazd continuamente y provino de la misma fuente (se espera que su
composicion haya sido relativamente constante). Burke et al. (1996) indicaron
que la composicion de la MO originada por plantas vasculares, en particular los
carbohidratos no estructurales, podria ser afectada por condiciones limitantes
de luz. Dado que el acondicionamiento de los haces de Z. marina, previo a los
ensayos, se llevo a cabo en la intemperie, este factor no puede ser descartado

como fuente de variacion en la composicién de los exudados entre réplicas.
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Figura 14. Promedio y D.S. de la contribucién de aldosas al carbono orgénico
total (CACT) en 4 réplicas de un ensayo realizado con material foliar de Z

marina.

Si bien con los experimentos de exudacion realizados en este trabajo no
se puede concluir que el material exudado por Zostera marina sea el causante
de la alta concentracion de COD registrada en Bahia San Quintin, el incremento
en el CACT (Fig. 14) sugiere que los pastos exudan carbohidratos con
caracteristicas potencialmente labiles. La liberacion de MOD durante la
fotosintesis en macrofitas es un proceso que no ha sido del todo entendido, sin
embargo, trabajos como el de Ziegler y Benner (1999) sugieren que este
proceso puede ser responsable de sustentar la cadena trofica basada en
bacterias en Laguna Madre y que por lo tanto el material exudado es de
caracteristicas labiles. Chin-Leo y Benner (1991) mostraron que la mayor
produccidn bacteriana estaba relacionada con el momento del dia de mayor
incidencia solar, sugiriendo con esto que algin proceso relacionado con la
fotosintesis activa (ej. la exudacion de COD) podria ser el causante de tal

incremento en la actividad bacteriana.



7.3 Distribuciones espaciales y variaciones entre muestreos de
COD y ANHT

En contraste con el mar abierto, la concentracion de COD en los
estuarios suele ser particularmente alta debido principalmente a los aportes de
material organico disuelto via los rios, a los que se suman los aportes
autéctonos originados por la alta produccién primaria (Kirchman y Borch, 2003).
Si bien Bahia San Quintin tiene escasos aportes terrestres via los arroyos, la
concentracion de COD en su interior suele ser tan alta como en varios sistemas
estuarinos (ver comparaciones con otros sitios en Aveytua-Alcazar, 2002). Esto
indica que la produccién primaria autéctona de manera directa (gj. via la
liberacion de COD mediante procesos como la exudacion) o de manera
indirecta (ej. via la lixiviacién del detritus vegetal) produce material organico
disuelto a una razén mayor que la dilucién causada por la mezcla con el mar

adyacente.

En este estudio la concentracion de COD presenté un comportamiento
similar a lo anteriormente reportado para este sitio (Aveytua-Alcazar, 2002;
Rodriguez-Cardozo, 2004). EI COD muestra una relacion lineal con la salinidad
(Figura 12) y concentraciones que aumentan de la boca (con valores tan bajos
como 66 uM) hacia el interior de ambos brazos, observandose los valores
maximos (hasta 304 uM) hacia el interior del brazo este de la laguna. La
salinidad mas alta (36.5) que es registrada en el brazo este es indicadora de un
alto tiempo de residencia del agua, lo cual, combinado con los aportes
asociados a una mayor cobertura de pastos marinos y de vegetacion de
marisma (Ward ef al., 2003) permite la acumulacion del COD. En la zona de
cultivo de ostiones (Bahia Falsa) las concentraciones de COD vy las salinidades
promedio son mas bajas que en el brazo este (Tabla 11), lo que indica que su
proximidad con el océano permite una mezcla mas eficiente con aguas del

exterior de la bahia.
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La comparacion entre las areas al interior de Bahifa San Quintin, de los
valores promedio de las concentraciones de COD, parece sugerir que ocurrid
un ligero enriquecimiento en la region Boca y la region BSQ al transitar de las
mareas vivas hacia las mareas muertas (Tabla 11). Los valores altos de
salinidad y COD observados en el extremo interno de BSQ, que corresponden a
las estaciones 20 y 21 (Figura 12), sesgaron hacia arriba el valor promedio para
este brazo y reflejan que durante las mareas muertas la “alberca” formada en el
extremo interno de esta seccién de la laguna (Figura 1) presenta un tiempo de
residencia mayor que durante mareas vivas. Sin embargo, dada la dispersion
de los datos de COD en cada seccion de la bahia, las diferencias entre los dos
muestreos para las medias COD no fueron estadisticamente significativas (se
realizaron pruebas de Mann-Whitney y de Kolmogorov-Smirnov, ambas con el
programa XLSTAT 7.5 con una a = 0.05).

Tabla 11. Promedio (+ DS) de la salinidad y concentracion de COD en las zonas

muestreadas durante este estudio.

l Zona Estaciones e COP i |
i Marea Marea Marea | Marea
! Viva muerta viva muerta
Océano 1,3 33.3£0.01 | 33.3+0.04 | 92+10 73+11
Boca 6, 12 33.4+0.1 33.8+0.2 96+14 134422
BSQ 16, 17,20, 21 | 34.6£0.6 | 34.9+0.9 183+49 | 208+78
Bahia Falsa | 28, 30 33.8£0.2 | 33.8+0.1 148423 129+19

Como en el caso del COD, las ANHT mostraron en este estudio una
tendencia general (pero mas irregular que el COD) a aumentar hacia los
extremos internos de la laguna (Tabla 6). Sin embargo, en contraste con el

COD, las concentraciones de ANHT fueron notablemente mayores durante



mareas vivas que durante mareas muertas, particularmente en los extremos
internos de la laguna (estaciones 20 y 21 en BSQ; estaciones 28 y 30 en Bahia
Falsa) asi como en la region oceénica (estaciones 1y 3). En la region ocednica,
los valores de ANHT disminuyeron por un factor de ~ 7, desde valores de ~
4,500 nM en mareas vivas a valores de ~ 650 nM en mareas muertas. En la
estacion 20 que mostré el valor maximo de la concentracion de ANHT en este
estudio (16,737 nM en mareas vivas) también se observé el cambio temporal
mas notorio ya que en mareas muertas presenté una concentracion de 1,405
nM. En la zona de los ostricultivos, el cambio en la concentracion de ANHT fue
por un factor de ~ 5 (Tabla 6). En todos los casos, las diferencias de

concentracion entre mareas vivas y muertas fueron significativas (pruebas de

Mann-Whitney y Kolmogorov-Smirnov; o. = 0.05).

Las comparaciones que se pueden hacer entre los valores observados
de ANHT en este estudio y en otros ecosistemas costeros someros parecidos a
San Quintin son limitadas. Actualmente son escasos los estudios en los que se
reportan concentraciones de ANHT para sistemas marinos en general, y para
sistemas costeros someros (estuarios, lagunas costeras, etc.) en particular. En
general, existen mas estudios en los que se reportan los carbohidratos totales
y/o monosacaridos totales (Pakulski y Benner, 1994; Gémez-Moreno et al.,
1997; Bhosle et al., 1998; Barsheim ef al., 1999; Nieto-Cid et al., 2004), ya que
el método colorimétrico para su determinacion (ej. ver método de MBTH
reportado por Pakulski y Benner, 1994) es comparativamente mas sencillo que
el método para determinar aldosas individuales (ver método por IC-PAD en
Skoog y Benner, 1997; y método por HPLC-PAD en Kirchman y Borch, 2003).
Si bien las aldosas pueden constituir una fraccion importante de los
carbohidratos disueltos totales en agua de mar, existen otras clases de
carbohidratos como los acidos urénicos (Mopper et al, 1995) y los
aminoazucares (Kerhervé et al., 1995) que hacen que la contribucién de los

ANHT al reservorio de carbohidratos totales sea variable en diferentes



ambientes. Por lo anterior, si bien en algunos casos las concentraciones de
ANHT en este estudio son comparadas con las concentraciones de
carbohidratos totales en otros sitios, estas comparaciones se deben interpretar

con precaucion.

Las concentraciones de ANHT medidas dentro de Bahia San Quintin
durante el periodo de mareas muertas (8-28 uM-C), son similares a las
concentraciones de azucares totales medidas dentro de la Ria de Vigo (Nieto-
Cid et al., 2004), Unico sistema estuarino influenciado por surgencias para el
cual se encontraron datos de carbohidratos publicados en la literatura. Otros
sistemas estuarinos como el Delaware (E.U.A.) (Kirchman y Borch, 2003), para
el que se reportaron ANHT, el Trondheimsfjord (Noruega) (Barsheim et al.,
1999) para el que se reportaron carbohidratos totales y estuarios del Mar Artico
para los que se reportaron ANHT en materia organica disuelta ultrafiltrada (>1
kD) (Amon y Benner, 2003), presentaron intervalos de concentracion similares
al de Bahia San Quintin durante mareas muertas (Tabla 12). De manera similar,
la concentracion de ANHT de ~ 3 uM-C en las muestras oceanicas en Bahia
San Quintin durante mareas muertas es cercana a la de sistemas oceanicos
como el Pacifico Ecuatorial (Skoog y Benner, 1997), el Mar Baltico (Mopper et
al., 1980) y el Mar Artico (Amon y Benner, 2003) (Tabla 12).

En contraste con las concentraciones durante marea muerta, las ANHT
en marea viva presentan valores mayores, tanto en el interior de la laguna (20-
86 UM-C) como en el mar adyacente (~ 24 uM-C), que la mayoria de los
sistemas analogos (Tabla 12). El Unico sitio para el que se reportan
concentraciones de carbohidratos disueltos tan altos como en el interior de
Bahia San Quintin es en la Bahia Galveston (23.6-96.7 uM-C., Hung et al.,
2001).



La diferencia notoria en las concentraciones de ANHT entre mareas vivas
y mareas muertas, asi como otros indicadores que se discuten posteriormente
(ej. los valores de CACT vy el porcentaje molar de la xilosa), sugiere que el
enriquecimiento durante mareas vivas se debe a los aportes de carbohidratos
desde las partes altas de la region intermareal de fa laguna. La mayoria de los
sistemas estuarinos contra los que se compara este estudio (Tabla 12) son
relativamente grandes y profundos, por lo que los principales productores
primarios (i.e fuentes de carbohidratos recientes) son el fitoplancton. En el caso
de Bahia San Quintin, el “lavado” de las marismas en partes altas de la laguna
puede causar un incremento en las concentraciones de ANHT ya que en dichas
zonas se pueden acumular grandes cantidades de detritus en descomposicion
que liberan carbohidratos en cantidades importantes como se ha observado en
marismas con Spartina alterniflora (ej., Pakulski, 1986, reporté una pérdida de
14-54 pg C g de peso seco h™) o atin en planicies lodosas donde los
sedimentos superficiales pueden contener entre 100 y 300 ug de carbohidratos
por cada gramo de sedimento superficial (Brouwer et al., 2003). De manera
complementaria al lavado de las marismas, la mezcla promovida por corrientes
de mareas mas intensas pueden incrementar los flujos de materiales disueltos
desde los sedimentos sumergidos, los cuales suelen ser ricos en COD y ANHT
(ej. Arnosti y Holmer, 1999 reportaron 2000 yM C y 1000 uM C de COD vy
carbohidratos disueltos totales respectivamente, en sedimentos de un ambiente

dominado por plantas vasculares y algas).
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Tabla 12. Concentracion de azlcares neutras hidrolizables totales (ANHT) vy

contribucién de aldosas al carbono organico total en diferentes sitios.

ANHT
uM C
Sitio (uM) C&ST Autores
Min. Max.
Delaware River
(Philadelphia, PA) nr n.r 156 (Repeta et al., 2002)
West Neck Bay
(Long Island, NY) n.r n.r 38 (Repeta et al., 2002)
Trepagnier Bayou a . .
(New Orleans, LA) n.r n.r 38 (Engelhaupt y Bianchi, 2001)
Ria de Vigo 5 & . .
(Espafia) 5 25 7-25 (Nieto-Cid et al., 2004)
Estuario Delaware 10 19 ;
(Delaware) ) (3) 4-12 (Kirchman y Borch, 2003)
Trondheimsfjord a 4 .
(Noruega) 11 33 19-21 (Bersheim et al., 1999)
Pacifico Ecuatorial (012) (024) 6-10 (Skoog y Benner, 1997)
Mar Baltico (023) ' g) n.r (Mopper et al., 1980)
Artico 0.4° 2’ 2-9.6 (Amon y Benner, 2003)
0.07) | (0.4) ' y '
Artico 5° 11°
(estuario) (0.9) 2) 1.7-3.5 (Amon y Benner, 2003)
Bahia San Quintin 23 o5
(zona oceanica) @) (5) 25.5-27 Este estudio
Marea viva
Bahia San Quintin 3 4
(zona oceanica) (0.5) (0.7) 4.6-5 Este estudio
Marea muerta ' ‘
Bahia San Quintin 20 86
(interior de |la Bahia) () (17) 17-38 Este estudio
Marea viva
Bahia San Quintin 8 29
(interior de la Bahia) (1) (5) 3-20 Este estudio
Marea muerta

n. r., no reportado.
? carbohidratos totales
® MOD ultra filtrada
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7.4 Aldosas como indicadoras del estado diagenético de la
MOD

La fraccién de carbohidratos que contiene la materia organica disuelta
(CACT) ha sido usada como un indicador del grado de “frescura” o de la
labilidad de la materia organica disuelta (Skoog y Benner, 1997, Amon et al.,
2001; Amon y Benner, 2003; Amon y Meon, 2004). La MOD producida en
cultivos de fitoplancton de importancia global muestra un CACT de 20-40% vy
presenta frecuentemente una composicion y abundancia de aldosas variable
(Biersmith y Benner, 1998; Aluwihare y Repeta, 1999). Por otro lado, los perfiles
verticales del CACT en aguas oceanicas y de plataforma suelen mostrar una
tendencia a decrecer desde la superficie hacia el fondo, con los cambios mas
intensos observados en los primeros metros de la superficie (Skoog y Benner,
1997; Barsheim et al., 1998; Amon y Benner, 2003; Engbrodt y Kattner, 2005).
Estos perfiles reflejan el hecho que la zona eufética es una zona de produccién
neta de MOD fresca por la actividad fotosintética, mientras que con la
profundidad aumenta el estado de degradacién de dicha MOD (Amon y Benner,
2003). Amon y Benner (2003) reportaron el uso de la CACT como un indicador
cuantitativo de la cantidad de MOD labil en el Océano Artico ya que la fuerte
relacién entre las azlcares neutras y el estado diagenético de la MOD fue bien

representada por el CACT.

Los valores de CACT encontrados para Bahia San Quintin durante
mareas vivas, tanto en la zona oceanica como en el interior de la laguna (17 -
38%), estan en el intervalo de los valores altos reportados tanto para
ecosistemas costeros como oceanicos. Es comun que en sitios donde hay
aportes de materia organica fresca el COD esté constituido por una fraccién de
carbohidratos mayor al 15% (y no es raro encontrar valores mayores al 25%)
como se ha reportado tanto para sistemas estuarinos (ej. el Trondheimsfjord y

la Ria de Vigo) como para aguas superficiales de mar abierto donde valores tan
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altos de CACT como 486% han sido observados en el Pacifico Ecuatorial
(Pakulski y Benner, 1994; Tabla 12).

Los valores relativamente bajos de CACT encontrados durante mareas
muertas en el interior y en la zona oceanica en Bahia San Quintin (3-9% en
todas las muestras excepto una; Tabla 6), son mayores que los reportados para
estuarios con una fraccién muy baja de carbohidratos en el reservorio de COD
total. Kirchman y Borch (2003) reportaron para el Estuario Delaware valores de
CACT en su mayoria entre 2 y 4% y concluyen que la MOD en el Estuario
Delaware es degradada intensamente antes de ser exportada al mar adyacente.
Una observacién similar es reportada para los estuarios de los rios Ob y
Yenesei, sitios para los cuales el CACT oscil6 entre 1.7 y 3.5%, valores
menores que los medidos en el mar adyacente al que drenan en el Océano
Artico (Amon y Benner, 2003). Amon y Benner (2003) concluyen que el bajo
valor promedio del CACT (< 6%) en aguas del Océano Artico indican que el
enlace microbiano (“microbial-loop”) en esta region es menos activo que en
aguas superficiales en otras regiones como el Mar de Ross, el Océano Pacifico

y el Océano Atlantico.

La magnitud de los cambios en el CACT, y en el contenido de ANHT en
general, entre muestreos en este estudio se puede explicar en términos del
consumo bacteriano de carbohidratos labiles. Se ha demostrado que las
bacterias pueden modificar de manera importante la composicion de la materia
organica disuelta en periodos' relativamente cortos (i.e. pocos dias). Por
ejemplo, Amon et al. (2001) mostraron que en una semana las bacterias
degradaron alrededor del 80% de las ANHT en muestras de agua de mar en las
que el CACT disminuyd de 14 a 4%. Por lo tanto, es probable que durante
mareas vivas exista un lavado de los sedimentos en las partes altas de las
marismas en Bahia San Quintin y/o una adicion desde los sedimentos

sumergidos, donde no solo pueden presentarse altas cantidades de
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carbohidratos, sino ademas dichos carbohidratos constituyen un alto porcentaje
de la materia organica fresca. De hecho, se ha reportado que el agua intersticial
en zonas de pastos marinos los carbohidratos disueltos llegan a representar
hasta ~ 80% del COD en las capas superficiales de sedimento (Arnosti y
Holmer, 1999) y esta proporcion disminuye rapidamente después de pocos (5-
10 cm) centimetros de profundidad en el sedimento (Arnosti y Holmer, 1999;
Burdige et al., 2000).

Si bien el CACT, que ha sido reportado como un robusto indicador del
estado diagenético de la MOD (Cowie y Hedges, 1994; Benner, 2002; Amon y
Benner, 2003; Benner, 2003), sugiere que la MOD en Bahia San Quintin era
mas labil durante mareas vivas, la composicion de las aldosas también ayuda a
sostener esta hipotesis. Especificamente, se ha sugerido que un incremento en
el porcentaje molar de las desoxiazucares (ramnosa y fucosa) es evidencia de
un incremento en el estado diagenético de la MOD. Durante la diagenesis
temprana de la MOD, la accion bacteriana suele alterar su composicion
(Aluwihare et al., 1997; Aluwihare y Repeta, 1999; Amon y Benner, 2003) ya
que algunas biomoléculas son preferentemente degradadas, mientras que otras
son selectivamente preservadas (Benner, 2003). Se ha sugerido que el
incremento en el porcentaje molar de desoxiazucares refleja la magnitud de la
accion bacteriana sobre la MOP o de la MOD (Cowie y Hedges, 1984a;
Hamilton y Hedges, 1988; Hedges et al., 1994) debido a que estas aldosas son
sintetizadas por bacterias como polisacaridos de reserva (Amon y Benner,
2003). La ruta biosintética de la ramnosa por Escherichia coli ha sido descrita
por Liu y Thorson (1994).

Experimentos de degradacion de la MOD rica en glucosa, derivada de
cultivos de fitoplancton, muestran que esta aldosa declina su porcentaje molar
mientras que la fucosa y la ramnosa lo incrementan (Aluwihare et al.,, 1997;

Aluwihare y Repeta, 1998; Meon y Kirchman, 2001). De manera similar, durante



un experimento de descomposicion de MOD los desoxiazucares aumentaron de
~2% a ~10% del porcentaje molar de aldosas después de 9 dias de
experimento (D"Souza y Bhosle, 2001). D"Souza y Bhosle (2001) sefalaron el
incremento en el % molar de desoxiazucares (de 5.6% a 23.3%) y el consumo
aparente de glucosa (81 a 26 % molar) al comparar la MOP durante un evento
de florecimiento fitoplancténico y siete dias después en la Bahia Dona Paula
(Oste de la India), los autores sefialaron que la relacion inversa entre glucosa y
desoxiazucares puede deberse a los desoxiazucares son mas estables durante

la degradacion de la MO o a la presencia bacterias.

En el presente trabajo, fue notorio el incremento en el porcentaje molar
de la fucosa y la ramnosa durante las mareas muertas (Tabla 8). A nivel de toda
la laguna, la media geométrica de la fucosa + ramnosa subié de 2% en mareas
vivas a 9% en mareas muertas. Sin embargo, el incremento fue particularmente
notorio en la zona oceanica (estaciones 1 y 3), donde fucosa + ramnosa
incremento de ~ 2% a ~20%, y en la zona de cultivos de ostién (estaciones 28 y
30) donde el cambio fue de ~ 2% a ~16%. De hecho, en estas estaciones no
solo incrementd el porcentaje molar, sino contrario a la tendencia de la mayoria
de las aldosas, la suma de estas desoxiazucares incrementé su concentracion
(estacion 1 de 43 a 149 nM; estacion 3 de 72 a 103 nM; estaciéon 28 de 93 a
183 nM y en la estacion 30 de 83 a 167 nM). Esto sugiere que en estas

estaciones la actividad bacteriana fue particularmente intensa.
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7.5 Dominancia de la xilosa en la composicién de aldosas

Uno de los rasgos més notables de la composicion de las ANHT en las
muestras de Bahia San Quintin es la dominancia de la xilosa con relacién a las
demas aldosas, incluyendo la glucosa (Figura 15). La mayoria de los estudios
sobre la composicidon de ANHT disueltas tanto en ambientes oceanicos como
estuarinos reportan una composicién y abundancia de aldosas relativamente
uniforme (Aluwihare et al., 1997; Repeta et al., 2002; Amon y Benner, 2003;
Maie et al. 2005). Sin embargo, cabe hacer notar que los estudios que reportan
esta uniformidad, en su mayoria se refieren a la composiciéon de azlicares en
materia organica disuelta de alto peso molecular que fue aislada mediante
ultrafiltracion (Skoog y Benner, 1997; Amon y Benner, 2003). Ademas, la
mayoria de los citados articulos se refieren a ecosistemas donde el fitoplancton
es el productor primario dominante y tal vez eso contribuya a explicar la
aparente homogeneidad en la composicion de aldosas (Benner y Opsahl, 2001;
Hama y Yanagi, 2001; Amon y Benner, 2003). Sin embargo, en los casos en los
que se ha estudiado la composicién de ANHT en agua de mar con aportes de
MQOD fresca (aguas oceanica superficiales), se suele reportar una ligera
dominancia de la glucosa sobre el resto de las aldosas (Ittekot, 1988; Benner y
Opsahl, 2001; Hama y Yanagi, 2001), aunque en cultivos fitoplanctonicos la
aldosa dominante varia entre especies y con el estado fisiologico de las células
cultivadas (Aluwihare et al., 1997; Amon y Benner, 2003).

En el caso de Bahia San Quintin, la dominancia tan notoria de la xilosa
sugiere que existen fuentes de carbohidratos en las que esta aldosa es
dominante. El polisacarido que contiene una proporcion notoriamente
dominante de xilosa es el xilan, polisacarido estructural que se ha reportado
esta presente en algunas macroalgas (Graham y Wilcox, 2000), vegetacién de
marisma como Spartina sp. (Haddad, 1989), pastos marinos (Hamilton vy
Hedges, 1988) e incluso algunas especies de fitoplancton (diatomeas vy

primnesofitas, Biersmith y Benner, 1998).
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Desafortunadamente son muy pocos los estudios que reportan la
composicion de aldosas disueltas en la columna de agua en ecosistemas
costeros someros, donde productores primarios como los pastos, las
macroalgas y la vegetacion de marisma sean dominantes. Un estudio reciente
realizado en la zona de los Everglades en Florida (Maie et al., 2005), reporta un
porcentaje molar de xilosa y galactosa mayor que el de la glucosa (xil / gluc =
1.2 y gal / gluc =1.1), lo que sugieren los autores es resultado del alto contenido
de xilan, polisacarido abundante en la hemicelulosa de macrofitas (manglares y

pastos) dominantes en ese ambiente.

Entre las fuentes mas probables de enriquecimiento de xilosa en Bahia
San Quintin se encuentran las plantas vasculares de marisma como Spartina
foliosa, el pasto Zostera marina ylo las diatomeas bentdnicas en planicies
lodosas. Opsahl y Benner (1999) y Pakulski (1986). realizaron estudios de
descomposicion de Spartina sp., cuyos tejidos frescos contienen una alta
proporcion de xilosa (~ 16% y una razon de xil / gluc = 0.6). La “perdida” de esta
aldosa del detritus en estos experimentos sugiere su potencial aporte a la
columna de agua cuando las planicies cubiertas por estas plantas son
inundadas durante mareas vivas. Por otro lado, Vichkovitten y Holmer (2005)
determinaron el contenido de aldosas en sedimentos (fase sélida y agua
intersticial) dominados por Zostera marina, y los contrastaron con |a
composicion de aldosas en hojas de este pasto. Estos autores observaron la
dominancia de xilosa y glucosa (presentes en una proporcidn xil / giu de ~2.5)
en el tejido fresco, sin embargo, en el agua intersticial se observé una remocion
selectiva de glucosa, promoviendo un enriquecimiento relativo de xil (xil/glu = 2
a 10 cm). El caso reportado en la literatura en el que el enriquecimiento de
xilosa sobre las otras aldosas es mas notorio es en planicies lodosas de
inundacién (Brouwer et al., 2003). En dichas planicies se reporté la presencia

de xilosa en una concentracion 3 veces mayor que la glucosa, en una fraccion
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del sedimento extraible con agua. Esto sugiere que en dichos ambientes,
durante la inundacién de las planicies puede ocurrir una rapida incorporacién de
carbohidratos enriquecidos con xilosa. La fuente mas probable de dichas
aldosas es el aporte de carbohidratos extracelulares por diatomeas benténicas
(Brouwer et al., 2003; Underwood et al., 2004). Es probable que el mayor %-
molar de xilosa registrado durante marea viva se deba a la resuspension del
material disuelto producto del detritus de plantas vasculares, asi como a la
inundacion de zonas de marisma y / o planicies lodosas. Durante este muestreo
la xilosa fue entre 4-8 veces mas grande que glucosa en la zona oceanica v la
zona de cultivo de ostiones respectivamete y es maximo (mas de 10 veces mas

grande que la glucosa) en la zona del brazo este (Figura 15).
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Figura 15. Proporcion entre la concentracion de las distintas aldosas y la

concentracion de glucosa en muestras recolectadas durante marea viva.
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Los resultados obtenidos sugieren que la composicién de aldosas mas
uniforme, sumado a la baja concentracién de ANHT en relacién con la marea
viva y el enriquecimiento generalizado de desoxiazucares registrada durante
marea muerta (Figura 16), son el reflejo del consumo bacteriano. A diferencia
de marea viva, durante marea muerta la concentracion de la xilosa fue 2 veces

mayor que la concentracion de la glucosa.

12.0
g e Egluc/gluc
3 50 o mxil / gluc
=z Cara/ gluc
% Ofuc / gluc
§ Egal / gluc
%- Eman/gluc
@ & ramn / gluc
i O fuc + ramn /gluc

1 3 6 12 16 17 20 21 28 30

|
‘ Estacion (nimero)

Figura 16. Proporcion entre la concentracion de las distintas aldosas y la

concentracion de glucosa en muestras recoiectadas durante marea muerta.

Los estudios realizados con base en la utilizacion bacteriana del carbono
proveniente de la degradacion de plantas vasculares (Findlay et al., 1986;
Benner ef al., 1988; Moran y Hodson, 1989; Moran y Hodson, 1994; Anesio et
al., 2003) senalan que las bacterias pueden alimentarse en forma selectiva,
asimilando solo algunos compuestos especificos, tales como mono vy

disacaridos, mientras que otros presumiblemente de menor calidad, tales como
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compuestos fenodlicos derivados de la lignina se difunden en la columna de

agua.

Los compuestos intermediarios resultados de la degradacion parcial de la
lignocelulosa pueden estar compuestos de monémeros u oligoaztcares de
glucosa, xilosa y manosa que son rapidamente descompuestos (Moran y
Hodson, 1889). La labilidad de los compuestos conformados de xilosa y glucosa
ha sido documentada, de siete aldosas detectadas xilosa y glucosa decrecen en
abundancia durante la diagenesis de plantas vasculares (Opsahl y Benner,
1993; Opsahl y Benner, 1999), y la misma tendencia es observada en hojas de
Zostera marina (Vichkovitten y Holmer, 2005) lo cual indica la labilidad de estas
dos aldosas durante la descomposicién del material. Debido al alto porcentaje
de carbohidratos estructurales en tejidos vegetales (Z. marina en Bahia San
Quintin puede contener ~ 23% del peso seco como carbohidratos, excluyendo
la lignina; Cabello-Pasini et al., 2004), gran parte del flujo de carbono y energia
se considera el resultado de la oxidacién directa de carbohidratos (Opsahl vy
“Benner, 1993). De hecho un estudio realizado en la Bahia de Delaware (Keith Vi
Arnosti, 2001) sefialé que de cuatro polisacaridos analizados (xilan, laminarian,
polulan y fucoidan) el xilan present6 la tasa de hidrélisis bacteriana mas alta
que las otras tres, siendo esta de 2-10 mayor que la del laminarian, polisacarido

lineal de glucosa.

Durante el presente estudio se detectdé un enriquecimiento de ANHT
durante marea viva, con predominio de la xilosa, probablemente como
consecuencia de la inundacién de planicies lodosas y comunidades de
marisma. El aumento en la concentracion de desoxiazucares, la disminucién en
la concentracion de ANHT vy el bajo CACT en las muestras colectadas durante
marea muerta, con respecto a marea viva, permiten suponer que estos cambios
se deben a la degradacion de la MOD por bacterias. En la Fig. 17 se

esquematiza la diagénesis temprana de la MOD (en el caso de la figura la MOD
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se representa por un polisacarido complejo) por la accion bacteriana en la
columna de agua, la cual sigue una serie de pasos que involucran exoenzimas
hidroliticas y de transporte; estos pasos culminan con en enriquecimiento de
desoxiazucares en la columna de agua ya que estas son comunmente
detectadas en interior de las células bacterianas (Cowie y Hedges, 1984a;
Amon et al., 2001; Amon y Benner, 2003). En el primer paso de la diagénesis,
las enzimas hidroliticas fragmentan compuestos mayores a 1000 daltons para
generar los mondémeros que son acarreados posteriormente al interior de la
célula mediante enzimas de transporte. Las bacterias pueden ser un enlace en
la cadena tréfica, o un destino del COD al ser este transformado a CO,. En
cualquier caso, su contenido celular es liberado al medio después de su muerte

o rompimiento celular (Figura 17).

Como lo han indicado Amon y Benner (2003), la labilidad de los
polimeros ricos en glucosa depende del origen de estos polisacaridos. La
glucosa puede ser la aldosa dominante en los polisacaridos de reserva, como
los glucanos, pero es menos abundante al asociarse a otros azucares como la
xilosa cuando forma heteropolisacaridos estructurales (Panagiotopoulos vy
Sempére, 2005).

Skoog y Benner (1997) sefalaron que la importancia relativa de la
glucosa como sustrato para microorganismos se debe solo a su abundancia, es
decir, que no hay una preferencia biolégica por cierto tipo de aldosa en ia MOD.
La notoria disminucién en la proporcion de la xilosa durante mareas muertas, en
comparacion con otras aldosas, sugiere que el material originado en las zonas
de marisma puede ser un sustento importante del enlace microbiano en Bahia

San Quintin.



Polisacérido
complejo

Enzima
Hidrolitica

Heteroétrofa

Célula

Monosacarido
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Enzima de
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Muerte
o lisis
celular

Figura 17. Esquema que muestra la diagénesis temprana de la MOD de alto

peso molecular por la accién de bacterias en la columna de agua (modificado

de Skoog et al,1999) y el enriquecimiento de desoxiazucares posterior a la

muerte o lisis celular.
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8 CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos de los ensayos sin adicién de NID sugieren que
el proceso de exudacion foliar de Z marina contribuye entre 5 y 11% de la
acumulacion de COD registrada en el brazo este de Bahia San Quintin. Esto
indica que los aportes desde el bentos en la praderas y/o el intermareal
contribuyen mas que la exudacién foliar a los flujos no conservativos de COD
en esta zona. Sin embargo, ya que el enriquecimiento de los ensayos con NID
se reflejé en un incremento de la tasa de exudacion foliar, la contribucion foliar
de COD in situ puede ser mayor que la antes mencionada si la traslocacién de

NID desde los rizomas hacia las hojas es intensa.

La caracterizacion de la MOD contenida en las incubaciones indica que
un bajo porcentaje del material exudado esta compuesto por aldosas, lo cual es
evidenciado por el CACT menor al 10%. Esto sugiere que mas del 90% de la
MOD contenida en las incubaciones podria pertenecer a otras especies
guimicas, como aminodcidos, glicolato, u otro tipo de azlcares (amino-azlcares

0 azucares alcohdlicas) las cuales no fueron analizadas en este estudio.

Uno de los rasgos mas notables de la composicion de las ANHT en las
muestras de Bahia San Quintin es la dominancia de la xilosa con relacién a las
demas aldosas, incluyendo la glucosa. Esta caracteristica no ha sido observada
en estudios previos sobre aldosas en agua de mar, sin embargo, dichos
estudios se han realizado en mar abierto o en estuarios relativamente profundos
dominados por fitoplancton en contraste con Bahia San Quintin, en donde la

comunidad de productores primarios es muy diversa.



En el caso de Bahia San Quintin, la dominancia tan notoria de la xilosa
sugiere que existen fuentes de xilan, polisacarido que contiene una proporcién
notoriamente dominante de xilosa. En esta laguna costera, las fuentes mas
probables de xilosa son las comunidades de marisma, particularmente Spartina

foliosa y las diatomeas bentdnicas de las planicies lodosas.

La disminucién en la concentracién de ANHT y del CACT durante mareas
muertas, en comparacion con mareas vivas, combinadas con el enriquecimiento
de desoxiazucares, sugieren que los carbohidratos acarreados durante marea
viva son consumidos por las bacterias, indicando que estos carbohidratos, y
principalmente la xilosa, son un sustrato importante en el enlace microbiano en
esta laguna costera.
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