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Abstract 

 

From 1995 to 2000, daily integrated, water column phytoplankton primary 

production was estimated on a monthly basis at the CaTS (Caribbean Time-Series 

Station, 17̄36ôN, 670̄0ôW) using available algorithms that relate phytoplankton 

photosynthetic pigment biomass and available photosynthetic radiation (PAR). 

Radiocarbon experiments using a photosynthetron were conducted to generate P vs. 

E (photosynthesis vs. irradiance) curves from which to obtain the photosynthetic 

parameters a
B
, the Maximum Light Utilization Coefficient (from 0.01 to 0.19 ([mg 

C mg chla
-1 

hr
-1

] [µEinstein m
-2

 sec
-1
]
-1

) and P
B

S, the Potential Maximum 

Photosynthetic Rate (from 0.56 to 3.49  mg C m
-3

hr
-1

). Average daily integrated 

primary production was between 132 and 750 mg C m
-2
 d

-1
.  Annual production was 

149 g C m
-2

 yr
-1 

and showed maxima in April, July, October and November.  

SeaWiFS derived chlorophyll-a concentrations for the Northeastern Caribbean Sea 

followed the same pattern.  Increases in primary production were associated to large 

P
B

S (or P
B

m), a
B
 and Ǖ

*
ph values during maximum influence of Amazon and Orinoco 

River plume waters.  A deeper euphotic layer was observed from February to April 

and in July reaching down to 166 m.  Maximum solar irradiance at the end of April 

and a deep euphotic layer allow maximum light penetration that can easily reach the 

deep chlorophyll-a maximum located near 100 m.  High vertical diffusivity values, 

kd > 6 X 10
-3

 m
-2

s
-1

, were measured between SEP-DEC 1997 and MAY-OCT 2000 

in oceanic waters of the Mona Passage.  These elevated diffusivities are associated 

with the presence of locally generated internal waves of semidiurnal frequency, with 

a reduction of the Richardson number at the base of the pycnocline, and with 

increased coastal seiches activity over the southwest coast of Puerto Rico.  The 

patterns of activity are strictly correlated with the lunar cycle and with changes in 

the stratification of the Caribbean Surface Water (CSW).  Increases in the 

stratification of the water column are due to the influence of the Amazon and 
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Orinoco Rivers.  Under the proper astronomical forcing and vertical stratification 

conditions energy from the barotropic tide at or near the shelf break is transferred 

offshore towards the generation of internal tides and shoreward into the platform 

waters consequently increasing the coastal seiche activity.  Internal tides of near-

semidiurnal frequencies were observed in the euphotic zone.  The maximum 

observed height (crest to trough) was 26 m.  Maximum concentrations of 

chlorophyll-a (1.2 mg Chl-a m
-3

) occurred near the crest during high upward 

velocities (> 40 m h
-1

).  Additionally, increases in vertical eddy diffusivity above 6 x 

10
-3

 m
2
 s

-1
 were observed one hour before the arrival of the internal tide trough.  The 

development of K-H instabilities during the breaking of the internal tide can explain 

the formation of high diffusivity patches.  Inside the patches (kd >  0.004 m
2
 s

-1
) 

increments in primary productivity of the order of 0.05 mg C m
-3

 h
-1

 were measured.  

The patches generated a NO3 flux equal to 1.058 x 10
-4
 mmol m

-2
 s

-1
 and can sustain 

a new production equal to 724 mg C m
-2
 d

-1
 or 264 g C m

-2
 yr

-1
.  These numbers are 

much higher than the estimates attributed to mesoscale eddies.  Higher values of 

primary productivity were observed near the wave trough, than those observed 

during periods of maximum solar irradiance at noon.  Significant changes in the 

attenuation coefficient (from 0.03 m
-1

 to 0.05 m
-1

) for the following SeaWiFS bands: 

412, 443, 490 and 512 nm corresponded to events of maximum upward velocities 

and higher diffusivity. These processes seem to be easy to detect in oceanic waters, 

out of the influence from high nutrient load waters due to river discharge. 
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Resumen 

 

La integración vertical a lo largo de todo el día, de la productividad primaria 

del fitoplancton se estimó mensualmente entre el 1995 y el 2000 en la estación serial 

del programa CaTS (Caribbean Time-Series Station, 17̄ 36ôN, 670̄0ô0) usando los 

algoritmos disponibles que relacionan la biomasa fotosintética del fitoplancton y la 

irradianza disponible para fotosíntesis (PAR).  Mediante incubaciones en un 

fotosintetrón usando radiocarbono, 
14

C, generamos curvas de irradianza contra la 

tasa de fotosíntesis (curvas P-E) para obtener los parámetros fotosintéticos: a
B
, 

coeficiente de utilización máxima de la luz, y P
B
s, el potencial máximo de la tasa de 

fotosíntesis.  La producción integrada promedio osciló entre 132 y 750 mg C m
-2

d
-1
.  

La producción anual es alrededor de 149 g C m
-2

 año
-1 

y muestra una distribución 

con máximos cerca de abril, julio, octubre y noviembre.  Concentraciones de 

clorofila-a del Noreste del Mar Caribe determinadas por el teledetector satelital 

SeaWiFS imitan el mismo patrón.  Aumentos en productividad primaria se asocian a 

valores altos de P
B

S (ó  P
B

m), a
B
 y Ǖ

*
ph durante las épocas de mayor influencia de las 

aguas dispersas del Río Amazonas y Orinoco.  Una capa eufótica más profunda se 

observó entre febrero y abril y en julio que alcanzaba hasta 166 m de profundidad.  

A finales de abril una irradianza solar máxima y una capa eufótica profunda 

permiten que la penetración de la luz sea máxima y alcance fácilmente el máximo 

profundo de clorofila-a, localizado cerca de los 100 m de profundidad.  Valores altos 

de difusividad vertical, kd > 6 X 10
-3
 m

2
s

-1
, se registraron entre septiembre y 

diciembre del 1997 y mayo y octubre del 2000 en aguas oceánicas del Canal de 

Mona.  Estas difusividades altas están asociadas a la presencia de ondas internas de 

frecuencia semidiurna que se generan localmente en nuestras aguas, a la reducción 

en el número de Richardson y los aumentos en la actividad de seiches en la costa 

suroeste de Puerto Rico.  Los patrones de alta actividad están estrictamente 

correlacionados con el ciclo lunar y con cambios en la estratificación del agua 
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superficial del Caribe.  Aumentos en la estratificación en la columna de agua se 

deben a la influencia del Río Amazonas y Orinoco.  Bajo las condiciones 

astronómicas y de estratificación apropiadas, la energía de la marea barotrópica en y 

cerca del veril es transferida fuera de la costa para la generación de la marea interna 

y hacia las aguas de la  plataforma insular provocando aumentos en la actividad de 

seiches costeros.  La marea interna de frecuencia semidiurna se observó en la zona 

eufótica.  La altura máxima (cresta-valle) observada fue 26 m.  En la cresta durante 

velocidades ascendentes máximas (> 40 m h
-1

) aparecieron concentraciones 

máximas de clorofila-a (1.2 mg Chl-a m
-3

).  Además, aumentos  en la difusividad 

vertical turbulenta por encima de los 6 x 10
-3

 m
2
 s

-1
 precedieron por una hora la 

llegada del valle de la marea interna.  El desarrollo de la inestabilidad K-H durante 

el rompimiento de la marea interna puede explicar la formación de parches de alta 

difusividad.  Dentro de los parches (kd >  0.004 m
2
 s

-1
)  se observaron aumentos en 

producción primaria del orden de 0.05 mg C m
-3

 h
-1

.  Los parches generaron un flujo 

de NO3 igual a 1.058 x 10
-4

 mmol m
-2

 s
-1

 y que puede sostener una producción 

nueva de  724 mg C m
-2

 d
-1

 ó 264 g C m
-2

 año
-1

.  Estos números son mucho más 

altos que los que se le atribuyen a los vórtices de mesoescala.  Valores más altos de 

productividad primaria se observaron en el valle de la marea interna que durante el 

periodo de irradianza solar máxima al mediodía.  Se detectaron cambios 

significativos en el coeficiente de atenuación (de 0.03
-1

 hasta 0.05 m
-1

) para las 

siguientes bandas de  SeaWiFS: 412, 443, 490 y 512 nm.  Estos procesos pueden 

detectarse fácilmente en las aguas oceánicas fuera de la influencia de aguas costeras 

con una carga alta en nutrientes debido a la descarga de ríos. 
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Capítulo 1 

Introducción 

¿Qué tan rápido los océanos absorben el CO2 liberado por la actividad 

humana?  Es fundamental contestar esta pregunta para predecir la futura 

concentración de CO2 antropogénico en la atmósfera y su impacto como gas de 

invernadero.  El intercambio anual del dióxido de carbono en forma gaseosa entre 

los océanos y la atmósfera es de la misma magnitud que el intercambio anual 

terrestre (Michaels y Knap, 1996).  El océano global es uno de los sumideros de 

carbono más importantes.  El concepto de bomba biológica global  se define como la 

transferencia de carbono del agua superficial hacia aguas intermedias o profundas 

mediante procesos biológicos.  El fitoplancton es el componente principal de la 

bomba biológica y es responsable de sustraer el dióxido de carbono presente en el 

océano mediante el proceso de fotosíntesis. Este proceso es significativo hasta 

profundidades donde la luz se reduce un 0.1% de su valor en superficie.  A pesar de 

su poca biomasa las plantas acuáticas son responsables de aproximadamente un 30% 

de la producción primaria global (Falkowsky, 1980).  Más de la mitad de la 

producción primaria oceánica del mundo ocurre en mar abierto (Lohrenz et al., 

1992).  Por lo tanto, para entender y caracterizar los flujos de carbono en el mar, es 

necesario hacer estimados precisos y de alta calidad de las tasas de producción 

primaria fitoplanctónica. 

El desarrollo de la técnica de radiocarbono, 
14

CO2, por Steeman-Nielsen en 

el 1952 para medir la tasa de fotosíntesis del fitoplancton constituyó uno de los 

avances más significativos de la post-guerra en el área de la oceanografía biológica 

y limnología. Esta técnica innovadora permitió describir con gran precisión la tasa 

fisiológica de producción del fitoplancton.  Previo a esto, la producción del 

fitoplancton se describía en términos de la biomasa o el rendimiento del ecosistema 

(es decir, cantidad de peces capturados). Otro avance significativo en las medidas de 

producción primaria es el uso de técnicas más limpias para reducir la contaminación 
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por metales (Fitzwater et al., 1982).  La contaminación por metales puede inhibir 

considerablemente la tasa de producción del fitoplancton oceánico.  Por lo tanto 

medidas previas en el Caribe y en las que no se utilizaron técnicas libre de metales 

están sujetas a revisión ya que pueden estar subestimando los valores de producción 

primaria. 

Los estimados de producción primaria generados mediante la técnica de 

radiocarbono se prefieren sobre otros métodos debido a su mayor sensitividad.  

Medidas mensuales de la producción en los océanos pueden revelar patrones 

estacionales, anuales y hasta entre décadas (Michaels y Knap, 1996).  Series de 

tiempo de producción primaria con buena resolución temporal son necesarias para 

entender la escala de variabilidad de los estimados.  La serie de tiempo puede 

revelar cambios rápidos en productividad primaria provocados por eventos 

transitorios (es decir, paso de vórtices, frentes, etc.) que no pueden ser detectados 

con una sola medida. Una serie de tiempo de productividad primaria en las aguas del 

Caribe puede compararse con series de tiempo de otras regiones similares como las 

hay en el giro subtropical del Pacífico Norte, al norte de Hawai  (HOT), y en el Mar 

de los Sargasos, a unos 85 Km. del sureste de Bermuda (BATS).  Esta base de datos 

puede revelar que tan similar o diferente resulta el Mar Caribe relativo a otras 

regiones oligotróficas en el océano global e identificar cuales son los factores más 

importantes que la controlan.   

El Mar Caribe se caracteriza por la presencia de muchos fenómenos o 

eventos que pueden afectar la productividad, como por ejemplo la descarga del Río 

Orinoco, influencia de las aguas del Río Amazonas, vórtices de mesoescala (200-

400 km), surgencias, transporte de Ekman, frentes, topografía submarina 

accidentada, ondas internas y huracanes.  Por lo tanto, el Mar Caribe es un lugar 

idóneo para revelar el rol de cada uno de esos procesos que son capaces de fomentar 

la actividad biológica. 

 Los registros de producción primaria en los océanos pueden ser 

cuestionables debido a que tienen una resolución temporal del orden de semanas 
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(sub-muestrean) y pueden afectarse por episodios de menor duración (Wiggert et al., 

1994).  Las olas internas tienen la capacidad de impactar los estimados de 

producción ya que exponen el fitoplancton a regimenes físico-químico-biológicos 

cambiantes en pocas horas (Fahnenstiel et al., 1988; Holloway y Denman, 1989; 

Kamykowski, 1979;  Kahru, 1983;  Lande y Yentsch, 1988). 

El Mar Caribe ofrece condiciones ideales para la generación de ondas 

internas capaces de alterar considerablemente los estimados de producción primaria, 

estas son: aguas claras, capa eufótica profunda, máximo de clorofila cerca del 

picnoclino, ondas internas con amplitudes entre 20-45 m en la base de la capa 

eufótica y también cercanas a el máximo de clorofila profundo. Por tanto es 

necesario determinar el rol que la marea interna tiene sobre los estimados de 

productividad primaria.  Las ondas internas generadas en la pendiente de las 

plataformas continentales, insulares y en la batimetría escarpada entre las islas 

pueden ser un mecanismo catalizador de la bomba biológica global. 

El estudio del impacto de las ondas internas sobre la producción primaria 

requiere el desarrollo de nuevas técnicas capaces de medir cambios en producción in 

situ en una escala de tiempo de minutos. Refinando las nuevas técnicas basadas en 

medidas de fluorescencia natural estimulada por el Sol (Kiefer y Chamberlin, 1989) 

nos permite por primera vez observar directamente el cambio en la tasa de 

fotosíntesis durante el paso de la marea interna.  Hasta el momento se limita el uso 

de esta técnica a profundidades mayores de 6 metros, para eliminar el efecto de luz 

solar directa y retro-dispersión elástica de la luz solar con largos de onda cercanos al 

pico de emisión del espectro de la clorofila-a (683 nm). 

El propósito de esta investigación es describir la variabilidad de la 

producción primaria fitoplanctónica en la estación serial del programa CaTS 

(Caribbean Time Series) y relacionarla con los procesos físicos, químicos, 

biológicos y ópticos presentes en la región del Mar Caribe. La estación CaTS es 

representativa de las aguas del Mar Caribe Nororiental. 
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La temática de esta disertación se resume en los siguientes dos componentes: 

1. Estimar la producción primaria utilizando la técnica de radiocarbono y el uso de 

modelos de productividad primaria que son función de los parámetros 

fotosintéticos del fitoplancton y del perfil de irradianza entre 400-700 nm, PAR 

2. Estimar los cambios en productividad primaria durante el paso de la marea 

interna utilizando la técnica de fluorescencia natural estimulada por el Sol, 

simulaciones numéricas y los estimados del flujo de nutrientes. 

A continuación una descripción breve de cada uno de estos componentes. 

Muestras de agua tomadas a profundidades nominales en la estación CaTS se 

incubaron con radiocarbono utilizando un incubador radial que emula el gradiente 

de la luz solar con profundidad y mantiene las muestras a temperatura constante 

(Babin et al., 1994). Se utilizó esta técnica en lugar de botellas claras in situ y 

eliminando así la posibilidad de efectos de botella debido a largos periodos de 

incubación.  La incubación nos permite conseguir la tasa de fotosíntesis promedio 

durante el periodo de incubación y graficarla contra la irradianza que recibió cada 

muestra, este tipo de gráfica se conoce como curva P-E (ó P-I).  La curva P-E puede 

ser representada matemáticamente por un modelo de fotosíntesis en función de 

irradianza con sólo tres parámetros (Platt et al., 1980).  Al ajustar el modelo a los 

valores de la curva P-E  obtenemos los siguientes parámetros fotosintéticos: la 

pendiente de la región lineal de la curva, a, el número de asimilación, P
B

m, y la 

pendiente en la región de la curva donde ocurre foto-inhibición, b.  Estos parámetros 

nos sirven para modelar la productividad primaria a medida que cambia la irradianza 

descendente sobre el fitoplancton a lo largo del día.   

Para estimar la producción primaria durante el día necesitamos modelar el 

perfil de irradianza descendente PAR, Ed (PAR, z, t).   Por lo tanto tenemos que 

modelar la irradianza que incide sobre la superficie del mar.  Para generar el perfil 

vertical de irradianza descendente tenemos que medir el coeficiente de extinción 

vertical de la irradianza descendente Kd (PAR, z) con un radiómetro sumergible.  El 

modelo asume que el coeficiente de atenuación vertical difusa no cambia 
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drásticamente durante el día y por tanto podemos generar perfiles de irradianza 

descendente con largos de onda entre 400-700 nm, Ed (PAR, z) para cada hora del 

día. También asume que no hay foto-adaptación y que los parámetros fotosintéticos 

permanecen iguales a través del día.  Estas son limitaciones de nuestro método que  

son difíciles  de superar ya que las incubaciones son laboriosas y nos dificultan 

estudiar cambios en los parámetros en pocas horas.  Con las visitas mensuales 

podemos generar una serie de tiempo de producción primaria durante todo el año e 

integrarla para estimar la tasa anual de fijación de carbono en nuestras aguas.  Las 

visitas a la estación desde el 1995 al presente nos permiten generar una climatología 

de la producción primaria en aguas tropicales. 

Los perfiles de productividad primaria se correlacionaron con las medidas de 

flujo de fluorescencia derivadas de la radianza nadir en 683 nm registrada por un 

radiómetro sumergible. De esta forma se convierte en un instrumento capaz de 

medir la producción primaria del fitoplancton.  Esta técnica nos permite hacer 

medidas instantáneas de cambios en producción debido al paso de la onda interna o 

cualquier otro fenómeno que puede afectar la producción en escalas temporales de 

minutos.  En trabajos previos sólo los modelos eran capaces de relacionar las ondas 

internas con cambios en productividad (Fahnenstiel et al., 1988; Holloway y 

Denman, 1989;  Kamykowski, 1979;  Kahru, 1983;  Lande y Yentsch, 1988).  En 

este trabajo observamos por primera vez el impacto de ondas internas sobre la 

concentración de biomasa y la productividad primaria en el Canal de la Mona, en el 

veril a las afueras de Añasco y en la estación CaTS. 

Todas estas medidas nos sirven para calibrar un modelo físico-ecológico que 

nos permite simular la respuesta del fitoplancton bajo diferentes condiciones de 

oleaje interno. Así podemos determinar bajo que condiciones de la marea interna los 

estimados de producción primaria de la estación CaTS podrían afectarse en mayor 

grado. 
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Resumiendo, el objetivo principal de esta investigación es describir la 

variabilidad de la producción primaria fitoplanctónica en la estación CaTS 

(Caribbean Time Series) y medir el impacto de la marea interna sobre los estimados 

de producción primaria. Los objetivos específicos de esta investigación son: 

1. Determinar el patrón anual de la biomasa de fitoplancton en el Mar Caribe 

Oriental y de la producción primaria en CaTS. 

2. Comparar la serie de tiempo de CaTS con medidas hechas en el pasado y con 

otros métodos al sur de Puerto Rico. 

3. Calcular la productividad anual (integrada) en CaTS. 

4. Describir la relación entre la biomasa de fitoplancton y  la producción primaria 

en CaTS. 

5. Determinar la sensitividad de la productividad a cambios en los parámetros 

fotosintéticos. 

6. Comparar medidas de producción en CaTS con medidas similares en otras 

estaciones seriales: BATS y HOT. 

7. Determinar la importancia de la marea interna en modular la producción 

primaria. 

8. Establecer cual es el efecto del desplazamiento y empaque del fitoplancton por 

ondas internas sobre los estimados de productividad. 
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Capítulo 2 

 

Revisión de Literatura 
 

El estudio de la productividad primaria en los océanos requiere conocimiento 

multidisciplinario y dominio de los aspectos biológicos, geológicos, físicos y 

químicos que afectan el fitoplancton. Al final de la revisión concentramos nuestra 

atención en los pocos artículos disponibles que hacen referencia al impacto que las 

olas internas pueden tener sobre los estimados de producción primaria.  Dado la 

extensión y complejidad del problema decidí organizar las publicaciones previas 

acorde el siguiente plan general. 

2.1. Conceptos fundamentales de la producción primaria. 

2.1.1. Modelos de productividad del fitoplancton 

2.1.2. Metodología para medir la productividad primaria  

2.1.3. Productividad primaria estimada por fluorescencia natural 

2.1.4. Productividad primaria tele-detectada desde el espacio 

2.2. Medidas de productividad en el océano global. 

2.2.1. Medidas en los océanos: Atlántico, Antártico, Pacífico y el Mar Caribe 

2.2.2. Otras series de tiempo de productividad primaria  (BATS y HOT) 

2.2.3. Medidas de productividad primaria en el Mar Caribe  

2.3. Factores físicos que afectan la productividad 

2.3.1. Ondas internas, fitoplancton y productividad primaria 

2.3.2. Vórtices, fitoplancton y productividad primaria 

 

En lugar de presentar la revisión literaria en forma cronológica decidí 

dividirla en los tópicos expuestos arriba, para que sea de más fácil manejo para 

futuros investigadores del tema. Por ejemplo, las personas interesadas en el aspecto 

de medición de productividad por detectores remotos sólo tienen que ir a la sección 

2.1.4 y obviar otras secciones que no sean de su interés. Para aquellos investigadores 
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que están familiarizados con productividad primaria, pero que sólo les interesa el 

aspecto de como las ondas internas afectan los estimados de producción tienen que 

revisar la sección 2.3.1. 

 

2.1.  Conceptos fundamentales de la productividad primaria 

 

2.1.1.  Modelos de productividad del fitoplancton 

 

Modelos de productividad primaria, al igual que otra clase de modelos, 

pueden ser agrupados acorde la motivación para la cual fue construido (Platt et al., 

1977). Pueden ser descriptivos, predictivos o explicativos. Un modelo descriptivo, 

con unos pocos parámetros incluidos en la expresión matemática, puede describir un 

gran número de observaciones en un sistema.  Un modelo predictivo intenta predecir 

un estado futuro del sistema.  La intención del modelo explicativo es entender como 

trabajan los componentes del sistema y  expresarlo en relaciones cuantitativas.  Otra 

forma en la que se pueden agrupar es como modelos empíricos o racionales. El 

modelo empírico es aquel que desea explicar los datos sin tener que entrar en los 

mecanismos internos del sistema. El modelo racional se basa en conocimiento 

previo del funcionamiento del sistema. El modelo racional puede ser subdividido en 

mecanístico (reduccionista) u holístico. Los modelos también pueden clasificarse 

como determinísticos o probabilísticos. Todos los modelos de productividad 

contienen uno o más de los aspectos  mencionados arriba. 

El modelar la producción fitoplanctónica requiere que desarrollemos una 

expresión matemática capaz de representar la relación luz-fotosíntesis.  Esta relación 

es la base de todos los modelos de productividad. Los modelos semi-empíricos de  

luz-fotosíntesis tratan de resumir la mayoría de las observaciones, pero no las 

explican. La racionalidad del modelo semi-empírico dependerá de que tan bien 

puedan interpretarse los parámetros (Platt et al., 1977). La mayoría de los modelos 

semi-empíricos de luz-fotosíntesis se desarrollan en términos de la productividad 
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bruta, Pg.  La productividad primaria bruta se define como la tasa a la que el carbono 

inorgánico es incorporado en la célula. Similarmente, la respiración, R, puede 

expresarse en términos del carbono orgánico que es liberado fuera de la célula como 

carbono inorgánico. La producción neta, Pn,  es la diferencia entre productividad 

bruta y respiración (Pn= Pg ï R).  Dado que el 64% de la varianza en Pg, que no se 

debe a cambios en el campo luminoso, puede ser explicada por cambios en la 

concentración de clorofila, tenemos que normalizar la producción bruta por el valor 

de concentración de clorofila-a  (P
B
 = Pg / B) para preservar la relación luz-

fotosíntesis. Trevor Platt en su art²culo, ñModelling The Productivity of 

Phytoplanktonò (1977), resume algunos de los modelos semi-empíricos para 

representar la relación luz-fotosíntesis. Todos expresados en términos del número de 

asimilación, P
B

m,  la pendiente inicial, a, de la curva P-I (ó P-E) y la irradianza, I (ó 

E). 
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La ecuación 1 por Blackman (1905, citado por Platt, 1977) es buena para 

explicar la región donde la tasa de fotosíntesis aumenta linealmente al incrementar la 

irradianza y también en la región donde ocurre saturación. Su desventaja estriba en 

que no puede explicar  la región alrededor del parámetro de foto-adaptación Ek 

donde ocurre la transición de valores sub-óptimos de irradianza hasta llegar a 

saturación. La ecuación 3 por Smith (1936, citado por Jassby y Platt 1976, Kirk 

1994) es una curva que tiene un buen ajuste a los datos de luz-fotosíntesis.  Es una 

IP

IP
P

B
m

B
mB

a

a

+
= )2(

[ ]2
1

22 )()( IP

IP
P

B
m

B
mB

a

a

+

= )3(

( )

[ ][ ]2222

1
22

1

)()()()(

n
B

m
B

m

nB
mB

IaPIP

PI
P

adad

da

++

=

+

)4(



11 

 

  

modificación de la ecuación 2, que representa una hipérbola rectangular (tipo 

Michaeles-Menten). 

La razón de cambio de la fotosíntesis (P) versus la irradianza (I) es una 

función de P.  Es decir, µP/µI = ¥(P) y que se puede expandir en una serie de 

potencias (Frenette et al., 1993): 

 

La aproximación cuadrática de la ecuación 4b esta dada al descartar los términos 

mayores de segundo orden. 

 

La solución a la ecuación 4c, es una curva que se ajusta bien a la mayoría de los 

datos de luz-fotosíntesis (Jassby y Platt, 1976): 

 

A pesar que fue capaz de ajustarse a 188 experimentos en tres localidades de Nueva 

Escocia, no esta basada en presunciones sobre la mecánica de la fotosíntesis. El 

siguiente modelo (Webb et al., 1974) es la solución a la aproximación lineal de la 

ecuación 4b y esta dada por la siguiente expresión: 
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Este modelo se puede racionalizar en términos de la mecánica de la fotosíntesis 

(Kira, 1994).  Si suponemos que la captura de fotones por la unidad fotosintética por 

unidad de tiempo t  (tiempo de residencia) sigue una distribución de Poisson y 

presumimos que el excedente de fotones no se utiliza, entonces se puede demostrar 

que la tasa de fotosíntesis es proporcional a: 

 

Donde m es el promedio de fotones capturados en un tiempo t por el foto-sistema. 

Dado que el flujo de fotones es proporcional a la irradianza descendente, Ed , y si la 

constante de proporcionalidad es P
B

m,  podemos expresar la ecuación 7 como: 

 

 

 

Dado que el parámetro de foto-adaptación, I k , (ó Ek) =P
B

m /a,  la ecuación 6 y 8 son 

idénticas y podemos concluir que la ecuación 6 representa un modelo mecanístico 

de la fotosíntesis.  La ecuación 6 es capaz de explicar la región donde la respuesta es 

lineal y donde hay saturación en la curva P-E, pero es incapaz de explicar la zona 

donde ocurre foto-inhibición (región donde desciende P
B
 cuando aumenta Ed). Una 

ecuación empírica continua que abarca desde la región de respuesta lineal hasta la 

zona de foto-inhibición esta dada por (Platt et al., 1980): 

 

Donde el término que contiene el parámetro b es el de inhibición.  La inhibición 

tiene que ser considerada en el modelo de luz-fotosíntesis debido a que el 
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fitoplancton que se encuentra en las capas superficiales en un día soleado 

experimenta una irradianza con la suficiente intensidad para foto-inhibir su sistema 

(Kira, 1994;  Platt et al., 1980;  Platt et al., 1990).  

Los parámetros incluidos en los modelos que se ajustan a los datos de 

fotosíntesis-irradianza (P-I) son útiles para entender la foto-fisiología del 

fitoplancton. Los parámetros de producción primaria son: 

1) P
B

m: La tasa fotosintética máxima cuando la luz es óptima. 

2) a: la pendiente en la región de luz baja de la curva P-I. 

3) Ik o Ek es la irradianza justo antes que comience el proceso de saturación. 

4) b es la pendiente de la curva P-I en la región donde la irradianza foto-inhibe al 

fitoplancton. 

5) Ib o Eb es la irradianza donde comienza la foto-inhibición. 

Algunos de estos parámetros pueden utilizarse para estudiar como la 

variabilidad en un factor físico puede provocar variabilidad en la biología del 

fitoplancton. Tenemos que seleccionar el parámetro de manera que responda a las 

mismas escalas de tiempo del fenómeno físico que estudiamos y que tenga la 

sensitividad suficiente para detectar el cambio ambiental (Prézelin, 1992). Por 

ejemplo si ocurre un cambio en el campo de luz, éste puede provocar cambios en la 

fluorescencia de la clorofila en un orden de segundos o minutos mientras que 

cambios en la concentración de clorofila se reflejarán al cabo de horas o días. Un 

resumen de las escalas de espacio y tiempo a las que esta sujeto el fitoplancton y la 

metodología correcta para estudiarlo en una escala particular se encuentran en 

Dickey y Siegel (1993). 

La irradianza descendente cambia con profundidad, Ed (z) (ó I (z)), por lo 

tanto la tasa fotosintética P
B
 cambia con profundidad o sea que P

B 
(Ed (z)) es función 

de la profundidad a la que se encuentra el fitoplancton, P
B 

(z). Para conocer la 

producción primaria en la columna de agua iluminada (capa eufótica) tenemos que 

integrar cualquiera de las ecuaciones (1 ï9) desde la superficie hasta la profundidad 

donde la luz remanente es el 1% de la luz incidente en superficie (Jerlov, 1976; Kira, 
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1994).  Si integramos analíticamente podemos integrar hasta infinito ya que más allá 

del límite profundo de la capa eufótica la contribución a la productividad es  

despreciable (Platt y Sathyendranath, 1999; Platt et al., 1977; Platt et al., 1990). Para 

integrar las ecuaciones necesitamos una expresión que describa la extinción de luz 

en función de profundidad. La irradianza disminuye de manera exponencial de 

acuerdo a la ecuación Beer-Bouguer-Lambert (Kira, 1994; Mobley, 1994; Dieppa, 

1996) que se define como: (Nota: Ed=Id) 

 

 

Donde Ed (0 
- 
,l) = Ed (z=0 

-
,l) es la irradianza espectral en sub-superficie y Kd es el 

coeficiente de atenuación vertical difusa para la irradianza descendente. El 

coeficiente de atenuación vertical difusa esta dado por la siguiente expresión 

(Dickey y Siegel, 1993)  

 

La radiación disponible para fotosíntesis (Photosynthetically Available Radiation, 

PAR) en el rango de los 400-700 nm del espectro electromagnético modifica la 

expresión a la siguiente forma  

 

 

 

Esta expresión nos indica que el coeficiente de atenuación vertical descendente es 

función de la profundidad.  El valor de Kd (z, PAR) no es constante con profundidad 
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conocer el valor promedio dentro de la capa eufótica es de gran utilidad (Kirk, 

1994). 

Kd (z, PAR) es una propiedad óptica aparente (POA), que depende de las  

propiedades inherentes del medio (coeficiente de absorción del haz, a) y de la 

estructura direccional o angular de la luz ambiental (coseno promedio,m), Dieppa 

(1996, citado de Preisendorfer 1976; Jerlov 1976;  Baker y Smith, 1979;  Blizard, 

1986;  Mobley, 1994).  Un POA ideal cambiará poco en respuesta de cambios 

ambientales externos, pero cambiará lo suficiente de un cuerpo de agua a otro de 

manera que sirva para caracterizarlos (Dieppa, 1996).  Cuando en el agua la retro-

dispersión no es alta podemos expresar Kd como (Kirk, 1994) 

 

 

 

Tal que q es el ángulo cenital que hace el haz de luz dentro del agua y a es el 

coeficiente de absorción, con las siguientes contribuciones (Carder  et al., 1999) 

 

 

Los subscritos w, f, d y g hacen referencia al agua, fitoplancton, detrito y a la 

materia orgánica disuelta coloreada (gilvin, gelbstoff, CDOM), respectivamente.  

Otra forma de expresar la relación entre Kd y la absorción total  a(l) es mediante 

una ecuación basada en simulaciones de Monte Carlo, Gordon (1989, citado de Lee 

et al.,  1998) 
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Donde b(l) es el coeficiente de retro-dispersión espectral, md(0 
-
, l) es el coseno 

promedio para luz descendente justo por debajo de la superficie y f es un factor que 

toma en cuenta los posibles cambios en el coseno promedio cuando aumenta la 

profundidad.  Por lo tanto el valor de Kd dependerá de la absorción, la retro-

dispersión y la estructura direccional de la luz en el medio. Otro concepto 

fundamental asociado a Kd es el de profundidad óptica (z). Dado por Kirk (1994). 

 

 

La profundidad óptica es útil para definir hasta que profundidad física 

disminuye la irradianza por un valor dado (Ej. z=4.6 equivale al 1% del valor de 

irradianza en sub-superficie o sea el fondo de la capa eufótica). Esto quiere decir, 

que a una misma profundidad óptica (z) dos masas de agua con propiedades ópticas 

diferentes tendrán dos profundidades físicas diferentes (Kirk, 1994).  Kd  es una 

medida que se puede utilizar para caracterizar masas de agua. En las aguas 

costaneras al sur de Puerto Rico (La Parguera) se han reportado medidas de 

propiedades ópticas con el objeto de clasificarlas según el esquema establecido por 

Jerlov, Martínez (1984, citado por Dieppa, 1996).  Dieppa (1996) en su trabajo 

titulado Bio-optical Variability in Tropical Oceanic Waters calculó los coeficientes 

de atenuación difusa espectral en las siguientes bandas: 412, 443, 490, 510, 555 nm 

y para PAR en la estación serial CaTS.  También generó series de tiempo de 

profundidad óptica espectrales. Encontró que el fondo de la capa eufótica oscila 

entre 65 a 104 m de profundidad. Determinó tres regímenes en la transparencia del 

agua: en el periodo marzo-junio se obtuvieron los valores más altos de Kd, entre 

septiembre-diciembre valores intermedios y los meses de enero, febrero y julio 

como las aguas mas claras del año.  En esos meses la capa eufótica se localiza entre 

10%-37% más profunda. 

 Arriba discutimos algunos de los aspectos que hay que considerar para 

describir el perfil de irradianza descendente Ed(z,PAR).  Ahora quisiera tocar 

zKd=z )16(
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algunos aspectos relevantes del perfil de irradianza descendente, que es dependiente 

del largo de onda, Ed(z,l).  La representación del perfil de irradianza en términos de 

coeficientes de atenuación vertical difusa, (Kd(PAR) ) es una aproximación general 

de la radiación solar incidente verdadera en cada una de las células (Platt et al., 

1977).  O sea es una atenuación macroscópica, incapaz de discrimar la atenuación 

que experimentaría cada célula.  Platt et al. (1977) nos indica que la micro-estructura 

en la distribución del fitoplancton podría modificar la energía solar incidente. 

También indica que células agregadas en colonias o grupos podrían absorber menos 

luz que las células solitarias distribuidas de manera aleatoria. Otro aspecto que 

menciona es el relacionado al movimiento de la células en la columna de agua, éstas 

células al ser desplazadas o al moverse verticalmente por voluntad propia dentro de 

la capa mezclada, van a experimentar un régimen de luz variable y que el efecto que 

esto tendrá en el estimado de producción primaria es difícil de valorar, ni aún 

siquiera cualitativamente.  Si ignoramos este aspecto estamos suponiendo de plano 

que el fitoplancton esta fotosintetizando a la profundidad promedio de las 

fluctuaciones.  Suponer esto es peligroso especialmente si estamos en la porción no-

lineal de la curva P-I. Estos aspectos son de suma importancia y sirven de 

inspiración para nuestro trabajo ya que deseamos establecer el efecto del 

desplazamiento y empaque del fitoplancton por ondas internas sobre los estimados 

de productividad.  

Una vez conocemos el perfil de irradianza Ed(z,PAR), el perfil de biomasa 

B(z), y el cambio en los parámetros fotosintéticos (P
B

m, a, b) con profundidad, 

estaremos en la capacidad de transformar las curvas P
B
-I en curvas de productividad 

versus profundidad (curvas P
B
-Z).  Para calcular la productividad primaria en la 

columna sólo tenemos que integrar cualquiera de los modelos presentados en las 

ecuaciones 1-4.  Si suponemos que P
B

m, a, y b no dependen de la profundidad es 

posible hacer el integral analítico (Platt y Sathyendranath, 1999), 
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Pz es la productividad instantánea en la columna y generalmente se expresa en 

unidades de mg C m
-2

 h
-1

 y z se mide positiva hacia el fondo. La  irradianza es una 

variable que depende del tiempo I(z,t), por lo tanto para calcular la producción 

durante el día tenemos que conocer como cambia la irradianza en el tiempo. La 

productividad en el día estará dada por el siguiente integral (Platt y Sathyendranath, 

1999;  Platt et al., 1990), 

 

Donde D es el largo del día medido desde la salida del sol.  Usualmente se asume 

que el cambio en biomasa durante el día no es importante y el integral se transforma 

en, 

 

 

La ecuación 19 asume de plano que el perfil de biomasa no se altera durante 

el día. Esta suposición no es valida bajo la presencia de ondas internas. Las ondas 

internas tienen la capacidad de alterar la forma del perfil de clorofila desplazando 

horizontal y verticalmente el fitoplancton (Kamykowski, 1974;  Kamykowski, 1976; 

Denman y Gargett, 1983;  Fahnenstiel et al., 1988) o creando una micro-estructura 

de capas finas de fitoplancton (Franks, 1995). P
B
 depende de los parámetros 

fotosintéticos P
B

m, a , y b, es posible que estos parámetros puedan cambiar debido a 

la foto-adaptación o a el influjo de nutrientes debido al paso de la onda interna. 

La irradianza en superficie cambia a través del día y es máxima  (I 0
M

 ) al 

mediodía local en un cielo despejado de nubes. Podemos definir una función g(t) 

que describa la variación diurna de la irradianza (Platt et al., 1990). 
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Una función g(t) excelente para latitudes bajas es,  Monteith (1973, citado de Platt et 

al., 1990): 

 

 

 

D es el largo del día que depende de la declinación solar (d) y de la latitud f, dado 

por Iqbal (1983, citado de Platt et al., 1990). 

 

 

 

El 45% de la irradianza total de onda corta (I T
M

) es útil para la fotosíntesis Baker y 

Frouin (1987, citado de Platt et al., 1990). 

 

 

La irradianza total de onda corta (I T
M

) que llega a superficie esta dada por la 

siguiente expresión matemática desarrollada por Paltridge y Platt (1976, citado de 

Platt et al., 1990): 
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donde I e
M

 es la irradianza extraterrestre máxima, Aci es el albedo de las nubes a un 

nivel i, Fi es la fracción a ese nivel, m es la absorción del vapor de agua; Aa es el 

albedo de la parte despejada de nubes y F es la cubierta total de nubes expresada 

como una fracción. El albedo para diferentes tipos de nubes oscila entre 0.35-0.60. 

Si no conocemos el tipo de nubes usamos un valor promedio de 0.5. Usamos 

m=0.18, el valor utilizado por Platt et al. (1990) y calculamos el albedo atmósferico 

suponiendo una atmósfera Rayleigh, establecido en Paltridge y Platt (1976, citado de 

Platt et al., 1990): 

 

 

La irradianza extraterrestre máxima  esta modulada para una constante solar ISC por 

la latitud y declinación solar Iqbal (1983, citado de Platt et al., 1990): 

 

 

 

Tomando en cuenta las ecuaciones 6, 10-11, 23-26 de arriba expresamos la 

producción primaria instantánea como función de tiempo y profundidad P(z,t). 

 

Si integramos la ecuación 27 en toda la capa eufótica (donde tenemos el 99.9 % de 

la luz, 0-200m) y por las horas de luz tenemos 

))coscossin(sin43.61(

28.0

fdfd ++
=aA )25(

)coscossin(sin fdfd += SC
m
e II )26(

ö
ö
ö
ö

÷

õ

æ
æ
æ
æ

ç

å

-=

-

-
B

S

KZm

o

B

P

e
D

t
I

B
m eBPtzP

)sin(

1),(

p
a

)27(



21 

 

  

 

Si asumes una biomasa constante y que el número de asimilación no cambia se 

puede conseguir una solución analítica (Platt et al., 1990). Si incluimos el término 

de foto-inhibición, b, tenemos que la función es: 

 

 

 

Donde P
B

S es equivalente a  P
B

m por la siguiente expresión 

 

 

El integral se convierte entonces en 

 

En su trabajo Platt et al. (1990) suponen que la biomasa B(z,t), los 
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Kd(z,PAR) tienen un valor constante en toda la columna de agua y que no cambian 

durante todo el  día.  Esta presunción es necesaria  para conseguir una solución 

analítica y una aproximación polinomial a la solución analítica. La solución analítica 

se expresa en forma de una serie infinita de la siguiente manera, 

 

Tal que la irradianza al mediodía, I
m

0 ,
 
es normalizada por el parámetro de foto-

adaptación, I k o Ek. 

 

Donde la notaci·n de doble factorial se refiere a (2n)!! = 2 x 4 x 6 x é x (2n) para 

enteros pares o (2n-1)!! = 1 x 3 x 5 x é x (2n-1) para enteros impares.  Aô esta dado 

por, 
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la serie puede converger (aritmética de doble-precisión) con menos de 20 términos. 

La ecuación 32 puede ser aproximada por un polinomio truncado, 

 

 

Wx son los coeficientes peso del polinomio. Con un polinomio de orden 5 es posible  

aproximar la solución analítica con un margen de diferencia del 0.5%, dentro del 

rango de valores de I**  de interés ecológico (Platt et al., 1990). 

 

Tabla 1. Coeficientes peso para un polinomio de orden 5.  Tomado de Platt et al. (1990). 

 

W1 W2 W3 W4 W5 

1.9004 -2.8333 x 10
-1 

2.8050 x 10
-2
 -1.4729 x 10

-3
 3.0841 x 10

-5
 

 

La presunción de biomasa, parámetros fotosintéticos y atenuación constante 

durante el día son válidas para modelar la producción primaria en una capa 

homogénea, como es el caso de la capa mezclada, pero pueden ser desastrosas si las 

aplicamos fuera de esa zona.  La capa eufótica en las aguas claras del Mar Caribe 

puede estar más profunda que la capa mezclada (ver Tabla 2) y por tanto las 

condiciones de homogeneidad y de valores constante no se cumplen.  

 

Tabla 2.  Profundidad (m) de la capa eufótica y mezclada.  Datos de CaTS de Dieppa (1996) y 

Hernández (1995). 
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Ante éste hecho, Planteamos la necesidad de hacer una integración numérica 

(trapezoidal) manteniendo la biomasa B, los parámetros fotosintéticos (a
B
, b

B
 , P

B
s), 

y el coeficiente de atenuación difusa Kd(PAR) en función de profundidad.  De esta 

forma obtenemos un valor de  producción primaria más cercano a la realidad. 

Arriba demostramos que los parámetros fotosintéticos (a
B
, b

B
 , P

B
s ó P

B
m) 

son de vital importancia para el cálculo de producción primaria.  Se ha encontrado 

que el valor de estos parámetros dependerá del modelo utilizado para generar la 

curva P-E (Frenette et al., 1993).  Utilizando un mismo conjunto de datos se puede 

obtener una diferencia de 4% en el valor de la capacidad fotosintética (valor 

aceptable), Pm, si se usa el modelo dado por la ecuación 5 (Jasby y Platt, 1976) y 6 

(Webb et al., 1974; Frenette et al., 1993).  En cambio el valor de la eficiencia 

fotosintética, a, muestra una diferencia de 24% entre los dos mismos modelos. 

Según Frenette et al. (1993) el ajuste de los modelos a los datos se llevó a cabo con 

el mismo procedimiento (NLIN; SAS Computer Package), por lo tanto las 

diferencias se atribuyen sólo al uso de diferentes modelos.  Frenette (Frenette et al., 

1993) comparó los modelos dado por la ecuación de Webb contra la ecuación 9 

(Platt et al., 1980)  y encontró que la diferencia porcentual para los valores de a y 

Pm, tan sólo eran 8% y 6%, respectivamente. Frenette advierte que la combinación 

del modelo de Platt (Platt et al., 1980) (ecuación 9) con el de Jasby y Platt (ecuación 

Fecha Capa 

eufótica 

(m) 

Capa 

mezclada 

(m) 

Diferencia 

 

(m) 

JAN 107 87 20 

FEB 102 68 34 

MAR 80 67 13 

APR N.D. 65 N.D. 

MAY  72 64 8 

JUN 91 62 29 

JUL 104 65 39 

AUG N.D. 59 N.D. 

SEP 66 64 2 

OCT 87 48 39 

NOV 90 78 12 

DEC 102 80 22 
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5) para analizar datos con inhibición y no-inhibición podrían reflejar diferencias en 

el valor de a de un 24%. Por lo tanto es mejor combinar el modelo de Platt 

(ecuación 9) con el de Webb (ecuación 6) para datos que muestran inhibición y no-

inhibición. 

Antes de terminar esta sección, quisiera comentar sobre el efecto de los 

nutrientes sobre los modelos de luz-fotosíntesis.  En particular, los efectos de la 

limitación de nutrientes sobre el rendimiento fotosintético. En estos estudios se 

hicieron cultivos continuos del fitoplancton en condiciones limitadas de nutrientes y 

se calcularon los parámetros fotosintéticos de las curvas P-I (Cullen et al., 1992).  

En ese trabajo se determinó que P
B

m puede permanecer elevado en condiciones de 

pocos nutrientes y por tanto no puede ser usado como un índice del estado 

nutricional. También se encontró que en los cultivos continuos el valor de a
B
 es 

relativamente constante y que no responde a la disponibilidad de nutrientes. Hay que 

tener en cuenta también que hay trabajos realizados en el Pacífico Ecuatorial que 

relacionan la disponibilidad de nutrientes (en particular Fe) con el aumento en 

producción (Barber y Chavez, 1991).  También hay que destacar que los resultados 

de Cullen (Cullen et al., 1992) están sustentados con datos de cultivos de 

fitoplancton en el laboratorio y no con datos de campo. 
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2.1.2.  Metodología para medir la productividad primaria  

 

Producción primaria es la tasa de fijación de carbono inorgánico durante la 

fotosíntesis.  La producción primaria en los océanos se mide mediante el uso de 

técnicas con 
14

C a partir del trabajo de Steeman-Nielsen (Steeman-Nielsen, 1952).  

La técnica consiste en añadir 
14

C en forma de NaH
14

CO3  y en trazas relativo al 

carbono ya presente en el agua de mar.  Luego, se filtra el particulado y se determina 

la radioactividad presente en el filtro para calcular la asimilación del carbono en la 

muestra. La preferencia de este método sobre otros se debe a las siguientes ventajas 

(Dickey y Siegel, 1993): 

i. Se puede hacer rutinariamente con facilidad. 

ii.  La incorporación de 
14

C siempre es positiva. 

iii.  La técnica provee mayor sensitividad que otros métodos. Se pueden medir 

concentraciones de mg l
-1

 o PPB. 

Estas tres ventajas también han sido la causa de los problemas y 

controversias que rodean a la técnica (Dickey y Siegel, 1993).  La técnica ha sido 

revaluada con otros métodos y la sensitividad de los estándares viejos ha sido 

mejorada.  Trabajos de Williams et al. (1983), Bender et al. (1987), Laws et al. 

(1987), Marra y Heinemann (1987) (todos citados de Dickey y Siegel, 1993) 

discuten en detalle la técnica de 
14

C y comparan los resultados con otras fuentes.  

Dickey y Siegel (1993) indican que la productividad en los océanos debe ser 

estudiada por tres componentes interconectados: la biomasa del fitoplancton, el 

rendimiento del sistema y la tasa de productividad primaria. Cada uno de los 

componentes está atado a una escala de tiempo particular.  Las medidas de 

productividad primaria están relacionadas a procesos fisiológicos de la célula, por lo 

tanto refleja procesos de horas hasta un día de duración. La biomasa cambia dentro 

del orden de días a semanas. El rendimiento del sistema es un aspecto que esta 

relacionado a cambios en nutrientes o a la dinámica poblacional de los heterótrofos 

y estos procesos tienen un orden temporal de estaciones o años.  Métodos para medir 



27 

 

  

la producción primaria y sus escalas de tiempo nominales se presentan en la 

siguiente tabla (Platt y Sathyendranath, 1993):   

 

 

Tabla 3. Métodos para estimar productividad primaria en el océano y las escalas nominales de 

tiempo donde los resultados aplican.  Los componentes Pg (producción primaria bruta), P n 

(producción primaria neta) y Pc (producción comunitaria neta) están basados en el esquema del 

carbono; PT (producción primaria total), P r (producción regenerada), Pnew (producción nueva) 

están basadas en el nitrógeno.  Modificado de Platt y Sathyendranath (1993). 

Método Componente 

nominal de 

la producción 

Escala nominal de tiempo 

In Vitro    

Asimilación de 
14

C PT=(¹Pn) Horas a 1 día (incubación) 

Evolución de O2 PT Horas a 1 día (incubación) 

Asimilación de 
15

NO3 Pnew Horas a 1 día (incubación) 

Asimilación de 
15

NH4 Pr Horas a 1 día (incubación) 

Evolución de 
18

O2 Pnew=(¹Pc) Horas a 1 día (incubación) 

Propiedades Globales (Bulk)   

Flujo de NO3 a la zona fótica Pnew Horas hasta días 

Tasa consumo de O2 por debajo de   la 

capa eufótica 

Pnew Estacional hasta anual 

Acumulación de O2 en la capa eufótica Pnew Estacional hasta anual 
238

U/
234

Th Pnew 1 día hasta 300 días 
3
H/

3
He Pnew Estacional y tiempos 

mayores 

Óptico   

Fluorescencia de destello doble PT < 1s 

Fluorescencia pasiva PT < 1s 

Detectores remotos PT, Pnew Días hasta anual 

 

 

La producción primaria bruta, Pg, se expresa en términos del flujo de 

carbono y no se ve afectada por el metabolismo respiratorio de los autótrofos o por 

el metabolismo de algún otro componente de la comunidad.  La producción primaria 

neta, Pn, corrige por el metabolismo de la comunidad autotrófica y la producción 

comunitaria neta, Pc, corrige por el metabolismo de toda la comunidad pelágica 

(Platt y Sathyendranath, 1993).  Las producciones primarias expresadas como flujo 

de nitrógeno son la producción primaria total, PT, la producción regenerada Pr y la 
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producción nueva, Pnew. La producción regenerada es sostenida por los nutrientes 

que provienen de los procesos metabólicos, en cambio la producción nueva obtiene 

los nutrientes de fuentes externas a la zona eufótica (Platt y Sathyendranath, 1993).  

La producción estimada por métodos ópticos puede expresarse en unidades de 

carbono o nitrógeno. 

Es muy difícil comparar estimados de producción primaria que provienen de 

diferentes métodos. Los métodos de rastreo in Vitro son incubados sólo por algunas 

horas para luego extrapolar ese número para la duración del día, que es la escala de 

tiempo de interés ecológico y luego se integran para todo la profundidad.  En los 

métodos diseñados para obtener los parámetros globales esta implícito la integración 

vertical pero la integración temporal dependerá de su escala de tiempo característica 

y en el diseño de las mediciones (Platt y Sathyendranath, 1993).  Si se utiliza 
14

C  

para estudiar la incorporación de carbono fotosintético y si la incubación se hace en 

un tiempo suficientemente corto, para que el nuevo carbono incorporado no pueda 

ser usado en la respiración o reciclado en el interior de la célula, entonces podemos 

decir que las medidas de P vs. E  estiman la producción bruta, Pg (Williams et al., 

1983).  Para diatomeas comunes, como lo es Skeletonema costatum, las 

incubaciones cerca de una hora proveen resultados que están más cerca de estimar la 

producción neta, Pn, que la bruta, Pg  (Williams y Lefevre, 1996; Williams et al., 

1996).  La base en el análisis de producción primaria por el método de 
14

C se 

presenta en la metodología del Bermuda Atlantic Time-Series Study (BATS) (Knap et 

al., 1993) y reseña lo siguiente.  La tasa de incorporación de carbono por autótrofos 

en el agua de mar se mide mediante el rastreo de la entrada de carbono radioactivo 

14
C inorgánico dentro de la célula hasta convertirse en particulado orgánico.  El 

radiocarbono se añade preservando una proporción conocida con el carbono 

inorgánico total en la muestra de agua de mar.  La entrada del radiocarbono por el 

fitoplancton particulado se convierte en carbono total incorporado mediante la 

conversión usando la razón, radiocarbono : carbono total. El carbono inorgánico 

no se mide debido a que previo a su análisis se acidifica la muestra.  Las 
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incubaciones en BATS se hacen in-situ con botellas claras y oscuras de 

policarbonato (0.25 l) amarradas a una línea a 8 profundidades estándar que incluye 

desde 95% hasta el 0.6% de la irradianza en superficie y permanecen a la deriva 

durante todo el día. Los reactivos, muestreo, procedimientos, cálculos y como 

expresar los resultados se presentan claramente en el Manual de Métodos de BATS 

(Knap et al., 1993).  Otra buena referencia sobre los procedimientos para medir 

productividad in situ es el trabajo que se hizo para el estudio de EqPac en el 1992 

(Barber, 1992).  En ese documento se presenta el cálculo para conseguir el carbono 

incorporado a partir de las cuentas por minuto (CPM) medidas por el contador de 

centelleo.  Se recomienda para uso de procedimientos anti-contaminación por 

metales, revisar el artículo de Fitzwater et al. (1982). 

Las referencias que se presentaron arriba fueron para trabajos donde se 

hicieron medidas in situ.  Otra forma de hacer las medidas es mediante incubaciones 

sobre cubierta (on-deck).  Esto requiere que la luz que ilumina la muestra se lleve al 

mismo nivel de donde se tomo la muestra, para esto es necesario el uso de filtros 

neutrales o espectrales. También este método requiere que el organismo se mantenga 

a una temperatura similar a las presentes en su hábitat.  Las incubaciones sobre 

cubierta se realizaron para el 1981 en las aguas al sur de Puerto Rico (López et al., 

1981).  Se tomaron las muestras en las profundidades donde existe el 25%, 50% y el 

75% de la irradianza de superficie.  Para incubarlas en cubierta se utilizaron filtros 

neutrales que simulaban los porcentajes de irradianza. El tiempo de incubación era 

de cuatro horas y luego se multiplicaba ese valor por 3 para tener la producción en 

12 horas de luz.  En este trabajo se cometió un error matemático al integrar 

verticalmente el perfil de la tasa de fotosíntesis y esto resulta en una productividad 

por unidad de area (por m
2
) que no corresponde a los valores reportados en el perfil. 

Un método que se aleja aún más de las condiciones reales es el de la incubación 

mediante un fotosintetrón, método desarrollado por Lewis y Smith (1983, citado    

de Babin et al., 1994). En este método el espectro de luz que recibe el fitoplancton 

proviene de una lámpara de arco que provee una irradianza aproximada de 2000 
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mmol cuantas m
-2

 s
-1 

(Babin et al., 1994).  La lámpara presenta un banda de emisión 

de mercurio en los 546 nm, pero en ésa parte del espectro la absorción del 

fitoplancton es menor (Kirk, 1994).  A pesar de que estos métodos sólo pueden 

simular las condiciones de luz y temperatura, tienen la ventaja de permitir medidas 

reproducibles y de resolución alta para generar las curvas P-E.  También permite 

muestreos extensivos y de rápido manejo, cualidades requeridas en los estudios 

oceanográficos.  Las botellas de incubación son de poliestireno y tienen un volumen 

de 50 ml en lugar de 20 ml , volumen usado en otros fotosintetrones.  Mayor 

volumen de muestra permite que se puedan estudiar aguas oligotróficas, que se 

caracterizan por menor concentración de fitoplancton (Babin et al., 1994). 

La medición de productividad primaria usando radiocarbono se puede 

resumir en los siguientes pasos: 

1. Se toma la muestra en la profundidad seleccionada con el mayor cuidado posible 

de no contaminarla. Esto requiere el uso de botellas Go-Flo, líneas de Kevlar, 

mantener la muestra en oscuridad, ya sea con el uso de botellas opacas a la luz o 

tomando la muestra antes del amanecer. 

2. En condiciones de luz baja se inocula la muestra con el bicarbonato radioactivo. 

3. Se incuba la muestra in-situ con botellas claras y oscuras, incubación sobre 

cubierta por pocas horas o en el fotosintetrón por no más de dos horas. 

4. Se filtran 50 ml de cada botella de incubación utilizando un filtro de fibra de 

vidrio y se guarda en un vial destapado,  al cual se le añade HCl para remover el 

14
C que no ha sido incorporado por la célula. 

5. Se le añade el cóctel de centelleo y se deja estabilizar para que pueda ser leída 

por el contador de centelleo. 

6. Las cuentas por minuto (CPM) se convierten a productividad primaria expresado 

en unidades de mg C (mg Chl-a  h)
-1

 m
-3

. 

 

Las primeras medidas de producción primaria eran subestimadas debido a la 

contaminación por metales presentes en el cable hidrográfico, las botellas Nansen y 
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los sellos de goma de las botellas Niskin (Fitzwater et al., 1982).  Comparación con 

muestras más limpias se han realizado en el Giro del Pacífico Norte (Marra y 

Heinemann, 1987) y se ha encontrado que los valores pueden duplicarse.  También 

se encontró que las medidas de asimilación de radiocarbono comparan bien con lo 

predicho por el modelo de producción primaria de Kiefer y Mitchell (1983, citado 

por Marra y Heinemann, 1987).  Comparación entre medidas utilizando el 

procedimiento no-contaminado (limpio) con metales versus el contaminado 

(convencional) se realizaron en tres diferentes puntos alrededor de la isla de Oahu 

(Hawaii) con concentraciones de clorofila-a que oscilaron entre 0.05 mg l
-1

 y 2.2 mg 

l
-1

 (Marra y Heinemann, 1984).  En ese estudio no se encontró diferencia 

significativa entre el método limpio versus el convencional.  Este resultado es 

importante ya que estas medidas se hicieron en aguas oligotróficas y porque nos 

indican que medidas realizadas con el procedimiento convencional no deben ser 

descartadas categóricamente.  Otra controversia presente en las discusiones de 

productividad primaria es, si el método de 
14

CO2 mide productividad bruta, Pg, o 

productividad neta, Pn.  De acuerdo a Kirk (1994) la fotosíntesis bruta se refiere a la 

tasa total de incorporación de dióxido de carbono y no toma en cuenta la pérdida de 

CO2 por respiración. Fotosíntesis neta es la tasa total de incorporación de CO2 

menos la tasa de pérdida debido a la respiración.  La tasa de aumento en 

concentración de oxígeno dentro de una botella iluminada que contiene fitoplancton 

es una medida de fotosíntesis neta. Se ha planteado que la habilidad de la técnica de 

14
C  para dar estimados de producción bruta es peor en las aguas oligotróficas, 

Eppley (1982, citado por Williams et al., 1983). Para aclarar este punto se hicieron 

comparaciones entre medidas de producción en aguas oligotróficas utilizando el 

método de 
14

C y medidas de O2 (Williams et al., 1983). Ese estudio encontró que las 

tasas de fotosíntesis determinadas con el método de 
14

C representa la producción 

bruta.  Los cambios en la concentración de oxígeno disuelto entre botellas oscuras y 

claras son comparables con la incorporación del 
14

CO2 por fotosíntesis.  O sea que la 

respiración es comparable con la fotosíntesis y el sistema se mantiene en balance 
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material.  El cociente fotosintético PQ (¹O2/CO2) osciló entre 0.92 hasta 1.66 que 

esta cerca del teórico 1.1 -1.2.  Además Williams et al. (1983) nos indica que los 

valores mayores de 29 mg C  (mg Chl-A)
-1

 h
-1

 en las tasas fotosintéticas que midieron 

son prueba de que las incubaciones in Vitro no subestiman la producción. 

Otra controversia en la metodología para calcular productividad primaria se 

encuentra en el proceso de filtración de las muestras. Estudios sobre las posibles 

fuentes de error en el fraccionamiento de las muestras de productividad primaria por 

radiocarbono se hicieron en el Báltico Norte entre 1984-1990 (Lignell, 1992).  En 

ese estudio se encontró que la productividad primaria neta (carbono orgánico total), 

usando filtros de acetato de celulosa con un tamaño de poro de 2 mm,  resultó ser un 

81% de la productividad primaria neta aparente en el año.  Cuando los filtros de 

celulosa se enjuagan o se acidifican, pueden ocurrir pérdidas de hasta un 34% de 

radiocarbono orgánico.  Lignell (1992) también nos indica que los filtros de fibra de 

vidrio no sufren pérdidas.  Otro aspecto importante es que demostró que la descarga 

de radiocarbono orgánico disuelto debido al filtrado no es de gran importancia. 
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2.1.3.  Productividad primaria estimada por fluorescencia natural 

 

 

La energía de excitación en un sistema fotosintético puede perderse por re-

emisión de radiación.  Los electrones excitados que saltan a un nivel de baja energía 

son capaces de transferirse a los niveles rotacionales/vibracionales del estado base 

(ground) mediante la re-emisión de un fotón de luz. Este fenómeno se conoce como 

fluorescencia.  En algas fotosintéticas vivas se pierde aproximadamente el 1% de la 

energía absorbida en forma de fluorescencia.  Una gran parte de la energía 

absorbida, ya sea capturada inicialmente por la clorofila, carotenos o biliproteinas es 

transferida por resonancia inductiva a los centros de reacción donde se usa para 

provocar cambios bio-químicos (Kirk, 1994).  La energía absorbida por el 

fitoplancton tiene tres destinos: calor, energía química en forma de biomasa y una 

diminuta parte en fluorescencia.   

La señal de fluorescencia del fitoplancton (estimulada artificialmente) se ha 

usado para detectar la concentración de clorofila in vivo.  Lorenzen (1967) fue el 

primero en utilizar esta técnica para hacer transeptos superficiales de la clorofila in 

vivo en las afueras de la costa de Baja California. La contribución de la señal de 

fluorescencia natural a las medidas de reflectancia difusa espectral bajo la superficie 

fue descrita por primera vez por Morel y Prieur (1977) y también se detectó en la 

radianza del nadir medida sobre la superficie por Neville y Gower (1977, citado de 

Kiefer et al., 1989).  El uso de espectroradiómetros con la capacidad de medir la 

radianza del nadir en el largo de onda de 683 nm con el objetivo de estimar la tasa 

de fotosíntesis bruta (Pg) comenzó en el Pacifico Sur Occidental (Kiefer et al., 

1989).  Kiefer et al. (1989) derivó ciertas ecuaciones que le permitieron: 

i. Relacionar la radianza nadir en 683 nm a la fluorescencia total emitida por el 

fitoplancton en el campo de visión del detector. 

ii.  Relacionar la fluorescencia natural con la concentración de clorofila. 

iii.  Relacionar la fluorescencia natural con la tasa de fotosíntesis bruta. 
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Veamos cada una de las ecuaciones desarrolladas por Kiefer et al. (1989) que 

describen los tres puntos mencionados arriba.  La ecuación que estima el perfil de 

fluorescencia natural, F¥(z), en función del perfil de radianza nadir en 683 nm, 

L u(683,z) es, 

 

Tal que a(683,z) es el perfil del coeficiente de absorción en 683 nm y k(PAR,z) es 

el perfil del coeficiente de atenuación de la irradianza escalar, E0(PAR,z).  El 

número 27 en la ecuación 36 se debe a que la fluorescencia total que se emite en el 

rojo lejano es 27 veces mayor al que se emite en la banda de 683 nm.  La relación 

entre la concentración de clorofila, Chl, y la fluorescencia natural, F¥(z), es lineal y 

dependerá del coeficiente de florescencia natural, Yf(z), del rendimiento cuántico de 

la fluorescencia natural, Ff  y de la absorción específica de las células, °ac. 

 

 

 

 

 

 

 

 

La relación entre fluorescencia natural, F¥(z) y la tasa de fotosíntesis instantánea, 

Fc, esta dada por la siguiente ecuación empírica (Kiefer et al., 1989), 
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La concentración de clorofila, Chl, incorporada a la ecuación 38 se consigue 

mediante  la ecuación 37. Donde °ac, Fmax y Kf son constantes empíricas que fueron 

determinadas mediante cultivos de una especie de diatomea pequeña.  Finalmente,  

Kiefer et al. (1989) propone que las tasas diarias de fotosíntesis, Fc(z, diaria), 

pueden estimarse de las medidas de tasas instantáneas de fluorescencia natural a una 

profundidad dada tomando el producto del coeficiente de fluorescencia natural, Yf 

(z), el flujo de irradianza escalar integrado en un día, E0(PAR, z, diario) y la razón 

entre los rendimientos cuánticos de fotosíntesis y fluorescencia,  

Fc (z)/ Ff (z). 

 

Utilizando la ecuación 37 podemos expresarla en función de la fluorescencia natural, 

F¥(z) (Kiefer et al., 1989, Chamberlin y Marra, 1992). 

 

La técnica de incubación con 
14

C es el método estándar para mediciones de 

productividad primaria y de curvas P-I de fitoplancton.  La técnica es sensitiva pero 

laboriosa. Para estudios de cambios en producción en periodos menores a un día la 

técnica sería difícil de desarrollar.  Por lo tanto estimar la producción primaria con la 

ecuación 40 es excelente para estudiar cambios durante el día.  La calidad del 

estimado de producción primaria sustentado con el perfil de fluorescencia natural, 

dependerá si la razón entre los  rendimientos cuánticos es constante o predecible. En 

un estudio posterior (Chamberlin y Marra, 1992), se encontró que la razón de los 

rendimientos cuánticos es función de la intensidad de la luz y de la temperatura. Si 

ese es el caso, tenemos que la ecuación 40 se convierte en, 
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donde la razón ( Fc (z)/ Ff (z) )max es una constante empírica para el valor máximo 

de Fc (z)/ Ff (z); ke es una constante empírica para el valor de E0(PAR) cuando la 

razón entre los rendimientos cuánticos, ( Fc (z)/ Ff (z) )max,  es la mitad de su valor 

máximo posible; T es temperatura; k t y C son la pendiente y el intercepto de la 

regresión entre T vs. (Fc (z)/ Ff (z)).  A continuación presento una tabla con los 

valores de las constantes empíricas. 

 

 

Tabla 4. Valores de las constantes empíricas de las ecuaciones 37-41 y su procedencia 

 

Constante empírica Valor  Determinada por 

Ff 0.035 ° 0.005 Kiefer et al., 1989 

Fmax 0.1 mol C Einst
-1 

Kiefer et al., 1989 

Kf 2,400 mEinst m
-2

 h
-1 Kiefer et al., 1989 

°ac 0.012 m
2
 (mg chl)

-1 
Mitchel y Kiefer, 1988 

( Fc (z)/ Ff (z) )max 
1.5 at. C por fotón 

emitido 
Chamberlin y Marra, 1992 

ke 116 mM fotones m
-2

s
-1

 Chamberlin y Marra, 1992 

kt 0.044 Chamberlin y Marra, 1992 

C 0.257 Chamberlin y Marra, 1992 

 

Otra ecuación para estimar la producción primaria en función de la señal de 

irradianza por fluorescencia natural, Fr, medida a una profundidad l; el coeficiente 

de atenuación difusa total para 683 nm, K f; el coeficiente de atenuación difusa total 

para PAR, K t y la razón entre los rendimientos cuánticos, Fc / Ff  se expresa 

mediante la siguiente ecuación (Stegmann y Lewis, 1997), 
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la señal de irradianza por fluorescencia natural, Fr, proviene de la radianza por 

fluorescencia corregida de la contribución de luz solar retro-dispersada hacia el 

campo de visión del instrumento, L u683c(l) que esta dada por, 

 

 

 

 

 

donde, C, es el producto de la corrección geométrica 4psr
-1

 por la corrección 

necesaria para el ancho de banda de la fluorescencia (25 nm
-1

) y tienen un valor de 

0.0032 nm
-1

 sr
-1

.  Stegmann et al. (1992) encontraron que para febrero/marzo del 

1988, había relación entre producción integral y la fluorescencia estimulada por el 

Sol en el Pacífico Tropical.  También encontraron que esta relación producción-

fluorescencia fluctúa dentro del día y explica que posiblemente el rendimiento 

cuántico puede cambiar por foto-adaptación, cambios en la utilización de luz y 

nutrientes o cambios de las especies.  La producción estimada por fluorescencia 

natural subestimó valores de producción altos cerca de la superficie. Ellos 

recomiendan que se le integre un componente no-lineal que pueda refinar el 

estimado a esa profundidad. En un artículo más reciente (Stegmann y Lewis, 1997) 

se encontró que un valor apropiado para Fc / Ff  debe estar entre los 0.32 a 0.42 mol 

C Einst
-1

. Esta aseveración se sustenta con datos del Pacifico ecuatorial y del 

noroeste del Atlántico.  
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Medidas de radianza ascendente en la banda espectral roja fue estudiada en 

el Golfo de California y en la Corriente de California con el objetivo de conocer la 

fluorescencia de clorofila (estimulada por luz-solar) (García-Mendoza y Maske, 

1996).  En esa investigación se encontró que la razón entre los rendimientos 

cuánticos de fotosíntesis y fluorescencia, Fc (z)/ Ff (z) son función de la irradianza 

in-situ y que no dependen de la temperatura o nutrientes.  Por lo tanto la ecuación 41 

que presentaron Chamberlin y Marra (1992) se reduce a la siguiente ecuación 

(Mendoza y Maske, 1996). 

 

 

 

Donde Ff(z) y E0 son respectivamente, 

 

 

 

 

 

 

 

Los  valores 0.8 m y 1.1 m (detector de Ed está 0.3 m sobre el detector de Lu) 

son necesarios para corregir por la diferencia en profundidad entre el detector y la 

profundidad nominal a la cuál se estima la  productividad primaria. La variable aF¥ 

representa el coeficiente de atenuación en la emisión de fluorescencia y se determinó 

mediante simulación numérica cambiando las concentraciones de clorofila en una 

columna de agua de 10 m (Mendoza y Maske, 1996). 
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Se ha encontrado en lagos cubiertos de hielo en Antártica que los estimados 

de producción usando valores promedios de Fc (z)/ Ff (z) no son buenos (Lizotte y 

Priscu, 1994). Esto es debido a que la relación entre Fc (z)/ Ff (z) versus temperatura 

y Fc (z)/ Ff (z) versus irradianza no son suficientes para ajustar los estimados de 

productividad usando fluorescencia con las medidas de radiocarbono.  Lizotte y 

Priscu (1994) indican que sus resultados demuestran la dependencia de la razón Fc 

(z)/ Ff (z) con el suministro de nutrientes y la distancia sobre el nutriclino.  La 

relación se expresa con una función de decaimiento exponencial. 

 

 

 

Esta relación es dirigida principalmente por aumentos en Fc (z) a medida que nos 

acercamos al nutriclino y no a un aumento en Ff (z) a medida que nos alejamos del 

nutriclino (Lizotte y Priscu, 1994). 

La entrada de nutrientes en la zona eufótica superior debido a eventos de 

afloramiento, tales como los que pueden ser generados por el paso de un vórtice de 

mesoescala, pueden ser responsables por la reducción del rendimiento cuántico de la 

fluorescencia, ff(Ed(490)). La entrada de nutrientes limitantes como el hierro pueden 

provocar que una mayor parte de la energía capturada por el aparato fotosintético se 

pueda utilizar en fotoquímica, así reduciendo la cantidad disponible para 

fluorescencia y calor (Letelier et al., 1997). 

Cambios en el rendimiento cuántico en la fluorescencia de la clorofila han 

sido estudiados usando métodos de fluorescencia activa (Greene et al., 1994; Kolber 

y Falkowski, 1993).  Estos métodos permiten hacer estimados de la productividad 

primaria basados en tres parámetros que se derivan del cambio en el rendimiento 

cuántico de la fluorescencia, Dfm.  Los parámetros son: 
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i. Sección transversa de la absorción absoluta para el fotosistema 2, sPS2 . 

ii.  El rendimiento cuántico de la foto-química. 

iii.  La tasa máxima del transporte electrónico fotosintético cuando hay saturación 

lumínica, fe . 

La tasa fotosintética basada en fluorescencia esta dada por (Kolber y Falkowski, 

1993) 

 

Las unidades de P
B

f  son electrones Chl
-1

 tiempo
-1

 y para convertirlas a carbono 

fijado por unidad de tiempo se necesita dividirlo por R, la razón entre O2 liberado a 

carbono fijado. 
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2.1.4.  Productividad primaria teledetectada desde el espacio 

 

En esta sección quiero citar brevemente los trabajos sobre la teledetección de 

biomasa y productividad primaria en los océanos desde el espacio.  La base para 

estimar productividad primaria desde el espacio es la teledetección de biomasa. Los 

primeros mapas sinópticos de biomasa se realizaron desde aviones, Clarke et al. 

(1970, citado de Balch et al., 1989). La biomasa se estima a partir de la teledetección 

de los pigmentos presentes en el alga, en particular la clorofila-a y sus 

faeopigmentos. Los pigmentos absorben luz que es transferida a los centros de 

reacción fotosintéticos para dirigir la fotosíntesis o para ser re-emitidos a largos de 

ondas mayores (para evitar el foto-daño).   

El primer detector en una plataforma satelital dedicado exclusivamente a la 

teledetección de biomasa de fitoplancton fue el Coastal Zone Color Scanner 

(CZCS). Este detector operó desde el 25 de octubre de 1978 hasta el 22 junio del 

1986.  Se desarrollaron algoritmos para relacionar el color aparente del océano con 

la concentración de los pigmentos del fitoplancton y se compararon con medidas de 

campo (Hovis et al., 1980; Morel y Prieur, 1977; Gordon et al., 1983).  Con el 

advenimiento de los detectores satelitales de color más sofisticados, tales como 

SeaWiFS, OCTS, POLDER y MODIS, se desarrollaron nuevos algoritmos capaces 

de teledetectar mejor la concentración de clorofila-a desde el espacio (OôReilly et 

al., 1998;  Carder et al., 1999) 

Nuevos detectores hiperespectrales tienen la capacidad de diferenciar los 

pigmentos y pueden usarse para detectar grupos específicos de algas (Richardson, 

1996).  En el pasado sólo se han podido diferenciar cocolitofóridos en las imágenes 

de CZCS y SeaWiFS debido a su señal espectral única. (Brown y Yoder, 1994). Se 

han desarrollado algoritmos para detectar la cianobacteria Trichodesmium spp 

(=Oscillatoria) (Borstad et al., 1992).  La floración de Tricodesmium fue detectada 

en aguas tropicales del Pacifico sur-occidental por SeaWiFS (Dupouy et al., 2000). 
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Cálculos de los coeficientes de absorción total en el agua, a=aw+ag+ad+aph, 

partiendo de la reflectancia tele-detectada y que tienen el objetivo de medir las 

propiedades inherentes en el agua tales como, absorción total y retrodispersión, bb, 

son prometedores para estimar la biomasa y productividad primaria (Lee et al., 

1996a; Lee et al., 1996b; Lee et al., 1998). No sólo el fitoplancton absorbe luz sino 

que los sólidos suspendidos y la materia orgánica disuelta coloreada (CDOM) son 

un componente importante en la reflectancia medida por el detector remoto, en 

especial en las zonas costeras (Carder et al., 1989; Blough et al., 1993; Del Castillo 

et al., 1999).  Discriminar entre la señal de sólidos suspendidos y la de clorofila es 

posible mediante la derivada numérica de datos hiper-espectrales (Goodin et al., 

1993) 

Hace años los oceanógrafos desean calcular la producción primaria mediante 

la teledetección de la señal de pigmentos. Las concentraciones de clorofila 

(estimadas por el detector) son la base para determinar la productividad primaria. 

Los primeros trabajos que determinaron productividad primaria usando la 

concentración de clorofila en superficie eran modelos empíricos o semi-empíricos 

sustentados en regresiones (Eppley et al., 1985; Lohrenz et al., 1988; Balch et al., 

1989).  También para determinar la productividad se usan modelos semi-analíticos 

basados en la relación luz-fotosíntesis y que toman en cuenta la calidad espectral de 

la luz (Sathyendranath y Platt, 1992; Sathyendranath y Platt, 1993a).  Hay modelos 

que simulan el perfil de biomasa  usando medidas superficiales (Berthon y Morel, 

1992; Sathyendranath y Platt, 1993a).  Una buena revisión de las modelos de 

productividad que convierten medidas de pigmentos superficiales a producción 

integral se encuentra en Balch et al. (1992).  En ese artículo los autores recomiendan 

que el cálculo de la productividad primaria se facilitaría al derivarse con mayor 

exactitud la concentración de clorofila-a y los valores de atenuación vertical difusa, 

K (PAR).  También sugieren que el modelo tiene que incluir el parámetro P
B

m para 

mejorar el estimado de producción.  Las poblaciones de fitoplancton teledetectadas 

por satélite están en superficie y es más probable que se encuentren fotosaturadas, 
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por ésta razón el uso del parámetro, a o Ek, no se justifica debido a que 

corresponden a la porción de la columna de agua que está limitada de luz.  Otros 

autores prefieren el uso de la sección transversal de la fotosíntesis por unidad de 

biomasa, Y
*
, este parámetro es función de la concentración total de clorofila en la 

columna, de la irradianza (PAR) en superficie y de la temperatura, con la ventaja 

que todos pueden ser detectados por el satélite (Antoine y Morel,1996a; Antoine y 

Morel, 1996b).  Otro concepto importante, es el de provincia bio-geo-química y que 

es útil para reducir la diferencia entre medidas de productividad in-situ y medidas 

adquiridas por detectores remotos (Sathyendranath y Platt, 1992; Sathyendranath y 

Platt, 1993a; Sathyendranath y Platt, 1993b; Sathyendranath et al., 1995). Los 

modelos de producción primaria pueden clasificarse en cuatro niveles acorde al 

nivel de integración matemática  

i. Modelos con resolución espectral 

ii.  Modelos integrados espectralmente 

iii.  Modelos integrados temporalmente  

iv. Modelos integrados verticalmente 

Todos los modelos para calcular la producción primaria global pueden 

reducirse a una fórmula simple que representa la producción primaria para toda la 

columna, SPP, en términos de la biomasa en superficie, Csurf ; una variable foto-

adaptaba, P
B

opt ; profundidad de la zona eufótica, Zeu ; una función que describe la 

irradianza, ¥(E0) y por último; el periodo de luz, DL , (Behrenfeld y Falkowski , 

1997b).  El 85% de la variabilidad se le adjudica a cambios espaciales (horizontales) 

y temporales de la variables P
B

opt y Csurf (Behrenfeld y Falkowsky, 1997a). 

 

 

Una versión simple de un modelo de producción verticalmente generalizado 

(MPVG) (Behrenfeld y Falkowski, 1997) se implementó en las aguas del Mar 

Caribe (Sastre, 2000). Este modelo se basa en una relación semi-empírica para 
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opteusurf ³³³³=S



44 

 

  

estimar la producción primaria en la zona eufótica. La producción integrada 

verticalmente se consigue mediante, 

 

Donde a0=0.66125, P
B

opt es el parámetro fotoadaptativo de un perfil vertical 

de producción generalizado, Csat es la concentración de clorofila teledetectada por 

SeaWiFS, D representa el largo del fotoperiodo y E0 es la irradianza incidente en la 

superficie del mar.  Este modelo permitió generar mapas de producción primaria del 

Caribe con una resolución espacial de aproximadamente 2 km.  Las tasas de 

producción anual para el Caribe Oriental fueron de 178 g C m
-2
 año

-1
 para el Caribe 

Nororiental, 244 g C m
-2
 año

-1
 para el Caribe Suroriental, un promedio de 214 g C 

m
-2

 año
-1 

para el Caribe Oriental y 136 g C m
-2

 año
-1

 para una región al sur del Mar 

de los Sargasos.  Estos resultados deben tomarse con mucha cautela ya que se basan 

en un perfil vertical de producción generalizado y estimados de clorofila-a 

calculados con datos de SeaWiFS.  Además, no distingue los cambios en la 

estructura vertical del perfil de clorofila.  Los parámetros son derivados de medidas 

de detectores remotos y por tanto están sujetos a errores, a medida que nos 

acercamos a las aguas impactadas por procesos costaneros.  No obstante, se 

distingue un patrón general en la distribución de la productividad en las aguas del  

Mar Caribe Oriental.  El estudio revela que la provincia al Sureste del Mar Caribe, 
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entre la latitud 12 ° N y 15 ° N, supera por cerca de 200 a 300 mg C m
-2

 d
-1

 los 

estimados del Noroeste del Mar Caribe, provincia delimitada por 15° N y 17.6° N. 
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2.2.  Medidas de productividad en otras regiones 

2.2.1.  Medidas en el océano Atlántico, Antártico, Pacífico y el mar Caribe 

 

En esta sección quiero presentar algunas de las medidas de producción 

primaria del fitoplancton realizadas en el Mar Caribe, Océano Atlántico, Océano  

Pacifico y en la Antártica.  A continuación presento un marco de referencia que nos 

sirve para situar las medidas del Caribe respecto a medidas similares en otras partes 

del globo.  A pesar de que hay diversidad de métodos, mi intención principal es 

reportar los trabajos que se hicieron con radiocarbono (ver tabla 5). 

 

Tabla 5. Producción primaria en otras regiones. Las incubaciones in-situ se hacen con botellas 

claras y oscuras amarradas a una línea a  profundidades estándares que incluyen desde 95% 

hasta el 0.6% de la irradianza en superficie y permanecen a la deriva durante todo el día. 

Incubaciones en cubierta se hacen con incubadoras que usan luz natural y mantienen la 

temperatura constante.  Libre de metales quiere decir que se usan procedimientos para 

eliminar contaminación con metales (botellas Go-Flo, cubiertas de teflón, etc.) 

 

Región Producción Unidades Método Reportado por: 

Atlántico norte 

subartico ~59°N 

21°O 

93.5-99.6 

1122-1195 

mmol C m
-2
 d

-1
 

mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, in situ

 
Marra et al., 1995 

Océano Pacífico 

sub-ártico 

 

>1000 

170  

14.17 

mg C m
-2
 d

-1
 

g C m
-2
 año

-1
 

Mol C m
-2
 año

-1
 

ND 
Welschmeyer et al., 

1993 

Atlántico norte 10-15 
 

Mol C m
-2
 año

-1
 

14
C, in situ

 
Marra, 1995 

Mar del Sargaso 

Occidental ~35°N 

70°O 

440.2 mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, in situ

 
Marra et al., 1992 

Estación BATS 

31Á50ôN, 64Á10ôO 

17-67  

204-804 

9.2-12 

mmol C m
-2
 d

-1 

mg C m
-2
 d

-1
 

Mol C m
-2
 año

-1
 

14
C, libre de 

metales, 

in situ
 

Lohrenz et al., 1992 

Estación BATS 11-36 
 

mg C m
-2
 d

-1
 

Bacterioplancton Carlson et al., 1996 
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Tabla 5. 

Continuación 
    

Región Producción Unidades Método Reportado por: 

Estación BATS 20-45 g C m
-2
 año

-1
 

Producción de 

silica integrada 

promedio
 

Nelson y Brzezinski, 

1997 

Golfo de 

California 

3.7°0.3 (P
*
max) 

9.6°2.4 

mgC(mgChla )
-1 

 

h
-1
 

14
C, 

fluorescencia 

natural
 

Valdez-Holguin et al., 

1995 

Laguna Costera: 

Estero de Punta 

Banda (Méjico) 

6.60-34.36 mgC m
-3
 h

-1 14
C, en cubierta

 
Sosa-Ávalos et al. 

1997 

Baja California 

31Á41ôN,116Á45ôO 
0.5-7.5 (P

B
m) 

mgC(mgChla )
-1 

 

h
-1
 

14
C, en cubierta

 
González-Morales et 

al., 1993 

Pacífico Norte 

Central 
114 mg C m

-2
 d

-1
 

Producción de 

silica integrada 

promedio  

Brzezinski et al., 1998 

Pacífico Norte 

subtropical, 26°N 

155°O 

777°219 mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, en cubierta 

con filtros 

azules y 

violetas 

Laws et al., 1990 

Giro subtropical 

del Pacífico norte 
36-777°219

1
 mg C m

-2
 d

-1
 

14
C, in situ, en 

cubierta 
Karl y Lucas, 1996 

Giro subtropical 

del Pacífico norte 

Sta. ALOHA 

(22Á45ôN 

158Á00ôO) 

463 (promedio 5 

años) 

14.1 

168 

mg C m
-2
 d

-1
 

 

mol C m
-2
 año

-1
 

g C m
-2
 año

-1 

 

14
C, libre de 

metales, in situ, 

en cubierta
 

Karl et al., 1996 

                                                           
1
 Se tomó el valor mínimo y máximo de la tabla 1 que aparece en el artículo de Karl y Lucas (1996) 
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Tabla 5. 

Continuación 
    

Región Producción Unidades Método Reportado por: 

Giro subtropical 

del Pacífico norte 

Sta. ALOHA 

(22Á45ôN 

158Á00ôO) 

127-1055 mg C m
-2
 d

-1 

14
C, libre de 

metales, in situ, 

en cubierta
 

Letelier et al., 1996 

Atlántico Tropical 

18Á00ôN 30Á00ôW 
250-1110 mg C m

-2
 d

-1 ND
 Jochem y Zeitzschel, 

1993 

G. Tehuantepec 

15-16°N,93-96°O 
70-1430 mgC m

-2
 d

-1 14
C, en cubierta 

Robles-Jarero y Lara-

Lara, 1993 

Caribe: 

1. frente a la 

costa de 

Belize, 18°N 

85°O 

2. costa de 

Jamaica 

 

1. 95.83°12.24 

2. 51.61°8.20 

 

mg C m
-2
 d

-1 ND
 Chow y Bhattathiri,  

1991 

Dos estaciones en 

la parte central sur 

del mar Caribe 

140 

190 
mg C m

-2
 d

-1
 

14
C

 

Steemann-Nielsen y 

Jensen (1957 citado de 

Beers et al., 1968) 

Caribe: 

1. frente la costa 

de Jamaica 

2. Atlántico 

tropical frente 

a la costa de 

Barbados 

 

1. 80-520 

180 (promedio) 

66 (anual) 

2. 190-630 

380 (promedio) 

139 (anual) 

 

mg C m
-2
 d

-1 

 

g C m
-2
 año

-1 

 

14
C, en cubierta

 
Beers et al., 1968 

Caribe 
16-2026 (superficie) 

272 (promedio)  

mg C m
-2
 d

-1 

 

14
C, en cubierta

 
Bhattathiri et al., 1991 

Caribe 633°77 mg C m
-2
 d

-1 
14

C, en cubierta, 

in situ 
Taguchi et al., 1988 
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Tabla 5. 

Continuación 
    

Región Producción Unidades Método Reportado por: 

Caribe 799.5 2 mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, en cubierta

 
López et al., 1981 

Caribe 292.8 mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, en cubierta

 
Sellner, 1981 

1. Dragonôs 

Mouth 

2.  Golfo de 

Paria 

3. Plataforma 

Venezuela  

4. R. Orinoco  

5. Oceánico 

 

Primavera, invierno 

1. 31.0, 12.9 

2. 14.0, 38.0 

3. 35.0, 2.9 

4. 50.0, 26.4 

5. 1.0 

 

mg C m
-3
 h

-1 14
C, en cubierta

 
Bonilla et al., 1993 

1 Atlántico 

Norte al Este 

de las Antillas 

(13°N -14°N) 

2 Barbados 

1. 50-150 

2. 139-380 
mg C m

-2
 d

-1
 ND 

Recopilado por 

Muller-Karger et al. 

(1989) de trabajos 

previos 

Norte del Caribe 

Oeste de las 

Antillas, >14°N 

50-300 mg C m
-2
 d

-1
 ND 

Recopilado por 

Muller-Karger et al. 

(1989) de trabajos 

previos 

1 Isla Margarita 

2 Golfo de 

Cariaco 

3 Noroeste de 

Colombia 

1 204-1060 

2 1200-2300 

3 600-2500 

mg C m
-2
 d

-1
 ND 

Recopilado por 

Muller-Karger et al. 

(1989) de trabajos 

previos. 

Corredor, 1979 

Tabla 5.     

                                                           
2
 La integracion vertical fue estimada, valores reportados en el artículo reflejan error en la 

integración. 
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Continuación 

Región Producción Unidades Método Reportado por: 

Caribe Occidental 150-250 mg C m
-2
 d

-1
 ND 

Recopilado por 

(Muller-Karger et al., 

1989) de trabajos 

previos 

Golfo de Cariaco 

 

540-600 

 
g C m

-2
 y

-1
 

14
C

 

Programa CARIACO  

(Muller-Karger et al. 

2000) 

 

Caribe, Protec site 

17Á57ôN 65Á48ôW 
0.036-4.98 g C m

-2
 d

-1
 

14
C, en cubierta

 
Vargo et al., 1981 

Pacífico 

Ecuatorial 

Occidental , 5°N-

5°S 155°E 

8-20.1 

96-241 

mmol C m
-2
 d

-1 

mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, libre de 

metales, 

incubadora (luz 

fluorescente)
 

Mackey et al., 1995 

Pacífico 

Ecuatorial, 5°N-

5°S,84°O-155°E 

1. 84-90°O 

2. 93-100°O 

3. 100-110°O 

4. 110-120°O 

5. 120-130°O 

6. 130-140°O 

7. 140-160°O 

8. 160-180°O 

9. 180-160°E 

10. 160-140°E 

11. Galápagos 

90-93°O 

 

 

 

 

1. 967°78 

2. 675°40 

3. 606°29 

4. 644°46 

5. 576°53 

6. 517°25 

7. 573°48 

8. 381°31 

9. 259°16 

10. 296°25 

11. 1096°120 

 

mg C m
-2
 d

-1 

14
C, libre de 

metales, en 

cubierta 

Barber y Chavez, 1991 

Tabla 5.   
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Continuación 

Región Producción Unidades Método Reportado por: 

Isla Elefante, 

Antártica 
311-716 mg C m

-2
 d

-1 14
C, en cubierta

 Holm-Hansen y 

Villafañe, 1993 

Hielo marino de la 

antártica 
590-1020 mg C m

-2
 d

-1 
Modelo 

Numérico
 

Arrigo y Worthen, 

1997 

Península 

Antártica,  

~64°N,61-66°O 

248 mg C m
-2
 d

-1 ND Smith, 1992 

Estrecho de 

Gerlache, 

Antártica 

12-131 mg C m
-2
 d

-1
 

14
C, en cubierta

 
Cochlan y Martínez,  

1993 

Atlántico 

1) 60°-40°N 

2) 40°-25°N  

3) 25°-10°N  

4) 10°-5°S 

5) 5°-40°S 

 

1) 268.4-1083.3 

2) 76.5-436.4 

3) 240-737 

4) 111-563.6 

5) 190.3-392.7 

mg C m
-2
 d

-1 

14
C, libre de 

metales, en 

cubierta 

Marañon et al., 2000 
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2.2.2.  Series de tiempo de productividad (BATS y HOT) 

 

Serie de Tiempo Atlántica de Bermuda (BATS) 

 

El Estudio Conjunto del Flujo Oceánico Global (Joint Global Ocean Flux Study, 

JGOFS) es un estudio internacional y multidisciplinario con el objetivo de entender 

el rol de los océanos en los ciclos globales del carbono y los nutrientes. Para cumplir 

esta meta los Estados Unidos y la Fundación Nacional de Ciencias han costeado dos 

estaciones seriales, una en Bermuda (Michaels y Knap, 1996) y la otra en Hawaii 

(Karl y Lukas, 1996). En el 1988 la estación de Bermuda comenzó el estudio, Serie 

de Tiempo Atlántica de Bermuda (Bermuda Atlantic Time-series Study, BaTS) y 

tiene los siguientes objetivos (Knap et al., 1993;  Michaels y Knap, 1996): 

1) Observar e interpretar la variabilidad anual e inter-anual de la biología y química 

de la capa mixta y la zona eufótica. 

2) Entender las inter-relaciones entre los procesos químicos y biológicos y las 

características físicas de la columna de agua. 

3) Proveer datos que muestren tendencias globales de ciertas propiedades oceánicas 

en escalas de tiempo de decenas de años. 

Las medidas de asimilación de carbono en la estación BaTS se hacen 

aproximadamente cada mes usando la técnica de radiocarbono, 
14

C.  Las 

incubaciones se hacen preferiblemente in situ durante todo el periodo de luz, no 

obstante se incluyen incubaciones sobre cubierta . Se incuba en las siguientes 

profundidades estándar: 1, 20, 40, 60, 80, 100, 120, 140 m. 
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Figura 1. Todos los perfiles de productividad primaria en la estación BaTS entre diciembre del 

1995 hasta diciembre del 1998.  Construidos con los datos de las 8  incubaciones in situ que se 

hicieron en las siguientes profundidades: 1, 20, 40, 60, 80, 100, 120, 140 m. Los datos se 

obtuvieron de las base de datos disponibles en Internet mediante la siguiente dirección: 

http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html. 

 

 

Los datos de producción primaria medida in situ de BaTS (31Á 50ô N, 64Á 

10ô O) y de la Hidro-estación S están disponibles en Internet en la siguiente 

dirección: http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html.  La serie de tiempo de 

productividad primaria generada en BaTS les ha servido a muchos investigadores 

para relacionarla con otros parámetros que se obtienen en la misma estación.  Se ha 

estudiado la variabilidad en la producción primaria y el flujo descendente de 

partículas (Lohrenz et al., 1992). Se ha estudiado el ciclo de oxígeno y la producción 
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primaria (Jenkins y Goldman, 1985).  Se han hecho correlaciones del rendimiento 

fotosintético óptimo, P
B

opt, contra la concentración de clorofila, la temperatura y la 

profundidad de mezcla, respectivamente (Johnson y Howd, 2000). Hay estudios que 

describen los mecanismos de interacción físico/biológicos entre el fitoplancton y los 

fenómenos físicos tales como: vórtices y ondas internas (McGillicuddy et al., 1998;  

McNeil et al., 1999;  Wiggert et al., 1999). 

 

 

Figura 2. Serie de tiempo de producción primaria de BaTS.  Se generó mediante la integración 

vertical de los perfiles que aparecen en la figura 1.  Una vez integrados, promediamos todos los 

meses correspondientes de cada año para obtener la serie. O sea la serie representa un 

promedio de los siguientes años: 1995, 1996, 1997 y 1998.  Los datos se obtuvieron de las base 

de datos disponibles en línea mediante la siguiente dirección:  

http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html. 
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Serie de Tiempo Oceánica de Hawaii 

 

Los objetivos del programa Serie de Tiempo Oceánica de Hawaii (Hawaii 

Ocean Time-series Program, HOT) son: 

1. Documentar y entender la variabilidad estacional e inter-anual en las tasas de 

producción primaria, producción nueva y exportación de partículas en la 

superficie del océano.  

2. Determinar los mecanismos y tasas de entradas de nutrientes y su reciclaje, en 

particular para N y P en los primeros 200 m de profundidad de la columna de 

agua.  

3. Medir las concentraciones cambiantes del carbono inorgánico disuelto (CID) en 

la capa de agua superior y estimar el flujo anual de C02 entre aire y mar. 

 

En el 1987 se establece la estación hidrográfica ALOHA (A Longterm  

Oligotrophic Habitat Assessment, 22'45'N, 158'00'W ), aproximadamente 100 km al 

norte de Oahu.  Todas las medidas del programa HOT se hacen dentro de un radio 

de seis millas náuticas de la estación.  La historia, la razón de ser, y la 

implementación del programa HOT lo exponen en detalle Karl y Lucas (1996).  El 

acceso interactivo a los datos se provee mediante la siguiente dirección electrónica: 

http://hahana.soest.hawaii.edu/hot/hot-dogs/interface.html.  En estudios de 

producción primaria (año 1988-1992) en la estación ALOHA usando técnicas de 

radiocarbono, con incubaciones in situ y modeladas, se reportaron medidas entre 

217 a 1055 mg C m
-2

 d
-1

  en la capa eufótica (0-200 m) (Letelier et al., 1996). El 

estudio encontró que no hay evidencia de un ciclo estacional en la  producción 

integrada en la zona eufótica. En cambio el valor del número de asimilación 

normalizado con la concentración de clorofila, P
B

m, a profundidades mayores de 

100m aparenta seguir el ciclo solar. Se encontró que en el periodo de 1989 y 

principios del 1990 eran frecuentes los desplazamientos verticales de las isopicnas 

en la base de la zona eufótica y que a partir de finales del 1990 la frecuencia 

disminuye y en su lugar el desplazamiento sigue un patrón estacional.  El 

http://hahana.soest.hawaii.edu/hot/hot-dogs/interface.html
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desplazamiento frecuente de las isopicnas pudiera tener el efecto de aumentar el 

flujo de nutrientes en las capas bajas de la zona eufótica mediante el rompimiento de 

las ondas internas o por la migración pasiva del fitoplancton a través de las isopicnas 

(Letelier et al.,  1996).  Por la tanto la variabilidad en los primeros años de la serie 

podrían explicarse por la presencia de ondas internas de periodo inercial (31 h). 

 

 

 

Figura 3. Todos los perfiles de productividad primaria en la estación ALOHA del programa 

HOT entre enero del 1988 hasta agosto del 1994.  Construidos con los datos de las 8  

incubaciones in situ que se hicieron en las siguientes profundidades: 5, 25, 45, 75, 100, 125, 150, 

175 m. Los datos se obtuvieron de las base de datos disponibles en Internet mediante la 

siguiente dirección: http://hahana.soest.hawaii.edu/hot/hot-dogs/interface.html. 
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Figura 4. Serie de tiempo de producción primaria de ALOHA.  Se generó mediante la 

integración vertical de los perfiles que aparecen en la Figura 3.  Una vez integrados, 

promediamos todos los meses correspondientes de cada año para obtener la serie. O sea la serie 

representa un promedio de los siguientes años: 1988 hasta el 1994.  Los datos se obtuvieron de 

las base de datos disponibles en Internet mediante la siguiente dirección: 

http://hahana.soest.hawaii.edu/hot/hot-dogs/interface.html. 
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2.2.3.  Medidas de productividad primaria en el mar Caribe 

 

Las primeras medidas de productividad primaria fueron realizadas en el área 

central sur del Mar Caribe por el inventor de la técnica de radiocarbono para medir 

la producción primaria (Steeman-Nielsen, 1952).  Valores de producción primaria 

neta de  0.14 g C m
-2
 d

-1
 y 0.19 g C m

-2
 d

-1
 fueron reportados por  Steemann-Nielsen 

y Jensen (1957, citado de Beers et al., 1968).  La primera serie de tiempo extensa de 

productividad primaria (> 2 años) en el Caribe fue realizada en las afueras de 

Jamaica y Barbados (Beers et al., 1968).  El objetivo de ese estudio fue determinar 

la tasa anual de producción primaria en aguas tropicales y determinar su 

estacionalidad.  Frente a las costas de Jamaica la serie mostraba valores altos de 

productividad en la primavera y en el otoño, y con producción baja en invierno y 

verano.  Aparece reportado un valor de producción anual de 66 g C m
-2

 año
-1

.  En 

Barbados la producción era relativamente baja a finales del invierno y temprano en 

la primavera.  A finales de la primavera y comenzando julio los valores fueron altos.  

Entre mayo y octubre del 1963 los valores permanecieron altos. La producción anual 

es de 139 g C m
-2

 año
-1

. 

Las primera serie de tiempo de producción primaria de un año de duración 

en aguas cercanas a Puerto Rico se realizaron en el 1965 (González, 1966) (ver 

figura 5a). Se colectaron muestras a 8 millas al sur de La Parguera y a 3 millas al 

noroeste del islote Desecheo.  Los valores promedios fueron de 393 mg C m
-2
 d

-1
 y 

de 77 mg C m
-2

 d
-1

 para ambas estaciones respectivamente. Esas cifras deben 

tomarse con cautela ya que es posible la contaminación con metales.   
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Figura 5. (Superior) Primera serie de tiempo de producción primaria utilizando radiocarbono. 

La gráfica se generó con los datos reportados por González (1966).   (Inferior) Perfil de 

productivid ad primaria construida con datos de varias estaciones al sur de Puerto Rico durante 

un año (enero1980-febrero 1981).  La integración hasta 100 m es de 799.5 mg C m
-2
 d

-1
 contra la 

reportada de  79 mg C m
-2
 d

-1
 .  En la gráfica presentada en el artículo original, el eje de x esta 

erróneamente rotulado con unidades de mg C m
-3
 h

-1
.  Modificado de López et al., 1981. 
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Dieciséis años más tarde se realizaron medidas al sur de Puerto Rico que 

mostraban productividades integradas menores de 260 mg C m
-2
 d

-1
 (López et al., 

1981).  Los valores de fotosíntesis instantánea a cada profundidad oscilaban entre 4 

a 11 mg C m
-3

 h
-1

.  Por lo tanto los valores bajos de productividad integrada en la 

capa eufótica (~100 m de profundidad) se deben a errores en la integración vertical y 

no a problemas de contaminación con metales. En la figura 5b se muestra un perfil 

de productividad primaria construida con datos de varias estaciones al sur de Puerto 

Rico durante un año (enero 1980-febrero 1981) (López et al., 1981).   

Este perfil se integró numéricamente y se encontró que el valor de 

producción en la columna hasta 100 m de profundidad era de 799.5 mg C m
-2

 d
-1

 y 

no de 79 mg C m
-2

 d
-1
, como fue reportado en el artículo.  Conscientes de este error 

podemos inferir que los valores estimados durante ese periodo realmente oscilan 

entre 600 a 1700 mg C m
-2

 d
-1

.  Estos estimados de producción primaria han sido 

reportados en la región del Caribe (Beers et al., 1968; Bhattathiri et al., 1991; 

Taguchi et al., 1988)  Las incubaciones para ese experimento se hicieron sobre 

cubierta y se irradiaba la muestra con luz natural la cual era atenuada mediante 

filtros de densidad neutrales, para simular los valores de irradianza que recibe el 

fitoplancton a las profundidades a la que se recolectó. Las muestras se recolectaban 

en las profundidades donde se tenía el 1%, 25%, 50%, 75% y 100% de la irradianza 

en superficie. 

En trabajos de producción realizados en diciembre del 1984 cerca de los 

14Á38ôN, 64Á55ôO y en los 16Á44ôN, 66Á49ôO (Taguchi et al., 1988) se encontró un 

valor promedio igual a 633°77 mg C m
-2

 d
-1

.  Las incubaciones fueron in-situ para 

algunas estaciones y sobre cubierta para otras estaciones.  Las profundidades a las 

que se incubó fueron: 5, 60, 75-80, 90 y 130 m.  Los autores reportan que el 1% de 

la luz (l=440 nm) se encuentra en promedio a 98°19 m de profundidad.  Por lo 

tanto calcularon la producción en términos de área (m
2
) mediante una integración 

numérica trapezoidal desde la superficie hasta 108 m (zona eufótica). En las 
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estaciones del Caribe los autores reportan los siguientes valores: 727, 642, 626, 538 

mg C m
-2

 d
-1

.  Los primeros 3 valores corresponden al 4, 5 y 6 diciembre del 1984, 

en una estación localizada cerca de los 14.67 ° N, 64.92 ° O.  El valor restante 

corresponde al 7 de diciembre del 1984, en 16.75 ° N, 66.82 ° O. 

La  productividad promedio entre Jamaica y Belize durante abril-mayo del 

1990 para las siguientes profundidades: 10, 20, 50, 100 m, fue de 0.71, 0.61, 0.61 y 

0.67 mg C m
-3

 d
-1

, respectivamente (Bhattathiri et al., 1991). La productividad 

integrada osciló entre 16 hasta 118 mg C m
-2

 d
-1

.   Entre Bahamas y Barbados se 

obtuvo para las mismas  profundidades los siguientes valores promedios 4.28, 3.32, 

2.14, 1.27 y 1.36 mg C m
-3

 d
-1

.  Entre Barbados y Trinidad-Tobago se midieron los 

valores más altos, 13.12, 6.10, 2.14 y 0.77 mg C m
-3

 d
-1

.  Entre Trinidad-Tobago y 

Guyana se obtuvo 10.3, 3.4, 1.9 y 0.7 mg C m
-3

 d
-1

.  A continuación presento una 

tabla que resume los valores de producción integrada verticalmente que estos 

autores midieron en el Caribe. 

El programa Caribbean Oceanographic Resources Exploration (CORE) 

generó medidas de productividad primaria en 44 estaciones que cubren gran parte 

del Caribe (Agard et al., 1996).  La mayoría de las medidas están entre 1 a 15 mg C 

m
-3

 d
-1

, pero los autores reportan valores de 20, 28 y hasta 50 mg C m
-3

 d
-1

. 
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Tabla 6. Producción integrada en la columna de agua para diferentes zonas del Caribe durante 

abril y mayo.  Modificado de Battathiri et al. (1991). 

 
Num. Estación Jamaica-Belize 

mg C m
-2
 d

-1 

Bahamas-

Barbados 

mg C m
-2
 d

-1
 

 

Barbados-

Trinidad y 

Tobago 

mg C m
-2
 d

-1
 

Trinidad y 

Tobago-Guyana 

mg C m
-2
 d

-1
 

1 61 48 189 422 

2 104 91 149 271 

3 118 130 430 ND 

4 101 277 232 273 

5 58 227 387 440 

6 53 191 233 132 

7 33 264 405 142 

8 76 267 480 102 

9 48 ND 351 1508 

10 16 ND 335 516 

11 59 ND 2026 51 

12 76 ND 524 102 

13 ND ND ND 133 

14 ND ND ND 108 

Promedio 67 187 478 323 

 



63 

 

  

2.3.   Factores físicos que afectan la productividad 

 

 

El fitoplancton está inmerso en un medio físico cambiante que puede afectar 

sus procesos biológicos y cambiar su productividad.  El acoplamiento entre los 

procesos físicos y ecológicos dependerá de aquellos procesos que operan en las 

mismas escalas de tiempo y espacio (Denman y Powell, 1984). Son de interés 

aquellas situaciones donde las escalas de tiempo y espacio del ambiente físico 

correspondan aproximadamente a la de los individuos, poblaciones y comunidades 

de organismos marinos.  Denman y Powell (1984) presentan el siguiente ejemplo.  

Las olas superficiales con  periodos del orden de segundos circulan el plancton en 

los primeros metros de la capa mezclada y esto puede afectar la cantidad promedio 

de luz que recibe cada organismo. Las tasas de fotosíntesis pueden afectarse 

indirectamente ya que la luz que incide sobre el organismo dependerá de la 

circulación generada por la ola.  Los tiempos de reemplazo de las poblaciones de 

algas son del orden de un día a unos pocos días.  Por lo tanto la planta durante su 

vida media promediará las variaciones de luz durante lo que equivale a miles de 

periodos de la ola.  En cambio las olas internas de periodo largo (marea interna 

T=12 horas) pueden desplazar a los organismos verticalmente en sincronización con 

el ciclo solar diurno y por lo tanto ser más efectivas que las olas de superficie en 

aumentar la producción dentro de las poblaciones de fitoplancton.  En términos 

generales, las escalas de interés van a depender de las tasas de los procesos 

biológicos. Por ejemplo, las poblaciones de fitoplancton duplican su biomasa en 

periodos de uno a 10 días, mientras que el zooplancton puede tomarle hasta dos 

años.  Una vez se conocen las escalas de tiempo de los procesos ecológicos podemos 

encontrar los procesos físicos importantes que tengan las mismas escalas.  Los 

autores incluyen como procesos físicos que pueden modular la productividad 

primaria: la dinámica de la capa mezclada, ondas internas, estructuras frontales, 

efecto de los afloramientos, la influencia de la topografía costera y del fondo, y 
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finalmente el impacto de vórtices y regímenes oceanográficos cambiantes. Mi 

intención es presentar algunos de los trabajos que se han realizado para determinar 

el impacto de las olas internas  y de los vórtices sobre la productividad primaria del 

fitoplancton. 

 

 

2.3.1.  Olas internas, fitoplancton y productividad 

 

Las ondas internas se manifiestan en la interfase entre capas de diferente 

densidad dentro del mar, por ejemplo, en el picnoclino.  Allí un desplazamiento 

vertical es restaurado por la fuerza gravitacional o presión hidrostática que existe 

debido a la diferencia en densidad entre las capas.  Una interfase importante en 

aguas oceánicas se localiza en el termoclino, ya que allí la diferencia en densidad 

depende primordialmente de la temperatura.  Oscilaciones en el termoclino del 

orden de decenas de metros, asociados al paso de ondas internas es común verlos en 

los registros de cadenas de termistores. Pero el océano no consiste en una serie 

progresiva de interfases, sino que está continuamente estratificado.  Esta propiedad 

permite que las ondas internas puedan propagarse a lo largo de cualquier dirección y 

no están limitadas a una propagación horizontal, como en el caso de las olas de 

superficie.  La propagación de la onda no es sólo a lo largo de la interfase, sino que 

se extiende al agua que esta por arriba o por debajo de ésta (Cushman-Roisin, 1994;  

Pond y Pickard, 1986).   

Ondas internas de periodo semi-diurno se registran en todas partes del 

océano (Roberts, 1975; Morozov, 1995). Las ondas internas de periodo semidiurno 

se le conocen como marea interna o marea baroclínica.  La generación de la marea 

interna es debido a la interacción de la marea barotrópica (marea de superficie) con 

la topografía del fondo. Las corrientes asociadas a la marea barotrópica son 

desviadas por las pendientes submarinas, provocando el desplazamiento vertical de 

las interfases de densidad.  Una vez se relajan las corrientes la isopicna intenta  
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restablecerse y el disturbio se propaga a lo largo de la interfase.  El desplazamiento 

de la interface puede alcanzar decenas de metros pero el correspondiente 

desplazamiento de la superficie sólo alcanza unos pocos centímetros.   Por esta 

razón la marea interna pasó desapercibida hasta hace relativamente poco tiempo 

(Wunsch, 1975).  Otro mecanismo que puede generar ondas internas es el paso de 

una anomalía en la presión atmosférica (Dotsenko, 1997).  El Mar Caribe se 

caracteriza por pasajes entre islas y umbrales de poca profundidad que pueden 

generar ondas internas a través de toda la zona (Morell et al., 1995;  Bejarano, 1997; 

Giese et al., 1990).  La fuerza de la marea interna dependerá del tipo de topografía.  

La generación de una ola interna requiere un desplazamiento vertical considerable 

de la agua estratificada al pasar la marea barotrópica sobre la topografía.  Para 

montañas submarinas simétricas (forma gausiana) la amplitud de la marea interna es 

pequeña debido a que el flujo barotrópico la rodea.  En cambio, cuando la marea 

barotrópica pasa por una loma alargada, el flujo barotrópico es forzado atravesar las 

isobatas y genera una marea interna energética (Holloway y Merrifiled, 1999).  

Otros aspectos importantes son la pendiente de la topografía relativo a la de la línea 

característica de la onda interna y el ángulo de incidencia de la marea barotrópica. 

Hay varios trabajos que registran el paso de ondas internas por el Mar Caribe 

(López et al., 1981;  Fornshell y Capella, 1983;  Giese, 1983;  Giese et al., 1990; 

Morell et al., 1995; Neale, 1995; Bejarano, 1997; Teixeira, 1999). Observaciones 

desde aviones de las ondas internas de alta frecuencia y de ondas internas solitarias 

(~200 m longitud) al sur del Mar Caribe han sido reportadas (Apel et al., 1975; 

Neale, 1995). Observaciones en serie de perfiles de temperatura, salinidad y oxígeno 

disuelto muestran  la existencia persistente de un campo de ondas internas que 

tienen periodos diurnos y semi-diurnos con amplitudes entre 10-100 m (López et al., 

1981;  Fornshell y Capella, 1983).  Series con XBT (expendable 

bathythermographs) espaciados cada 20 minutos han sido capaces de revelar ondas 

internas solitarias al sur de Puerto Rico con amplitudes máximas de 100 m y que 

posiblemente se generan al sureste del Mar Caribe por mareas fuertes interactuando 
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con la topografía de la Sierra de Aves (Giese, 1987;  Giese et al., 1990).  Estas ondas 

tienen la capacidad de generar seiches (T=50 min.) cuando interactúan con la 

plataforma insular al sur de Puerto Rico (Giese et al., 1990;  Teixeira, 1999).  Ondas 

internas asociadas a cambios abruptos en topografía se observan en el Mar Caribe 

(Morell et al., 1995;  Neale, 1995; Bejarano, 1997).  Medidas de CTD realizadas al 

norte del Canal de la Mona en la región de EL Pichincho (meseta a ~250 m de 

profundidad) revelan oscilaciones en la isopicna de st= 24 (Morell et al., 1995) que 

pueden alcanzar una amplitud de 45 m  (Bejarano, 1997).  La onda interna es de 

periodo semi-diurno con un largo de onda, l= 40 km, una velocidad de fase, c= 0.89 

m s
-1

 y con corrientes máximas por encima y por debajo del termoclino de 64 cm s
-1

 

y 23 cm s
-1

, respectivamente (Bejarano, 1997).  Fotos del Canal de la Mona tomadas 

por astronautas cuando el sol refleja sobre el agua revela la presencia de ondas 

internas (Figura 6). 

Estas ondas pueden desplazar el picnoclino (asociado al termoclino en aguas 

oceánicas) y al mismo tiempo son capaces de desplazar el máximo de clorofila.  

Coherencias significativas entre los perfiles verticales de clorofila-a y temperatura 

medidos al unísono fueron atribuidas principalmente a ondas internas Denman y 

Platt (1975, citado de Denman, 1977), Fasham y Pugh (1976, citado de Denman, 

1977). Las concentraciones de clorofila a una profundidad dada en la Bahía de San 

Margaret, Nueva Escocia,  fluctuaron en gran medida debido a la presencia de olas 

internas (Denman, 1977).  En el termoclino estacional se ha encontrado que las 

escalas de tiempo de la difusión turbulenta para desplazar el fitoplancton algunos 

metros pueden ser del orden de semanas a meses.  En cambio las ondas internas 

pueden lograr esos desplazamientos en cuestión de unos pocos minutos u horas, 

dependiendo de la fortaleza de la estratificación en densidad y a la posición del 

máximo de clorofila relativo al picnoclino (Denman y Gargett, 1983). Por lo tanto, 

las ondas internas pueden desplazar el fitoplancton con mayor eficacia. El 

fitoplancton en el termoclino experimentará cambios considerables en el campo de 

irradianza (Kamykowski, 1974). 
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Figura 6.  Fotografía del Canal de la Mona tomada por un astronauta en junio de 1983 (misión 

STS-007) que muestra la interacción de las ondas internas con la plataforma insular al oeste de 

Puerto Rico.  Se tomó con una cámara Hasselblad con un lente de 100mm a un ángulo bien 

oblicuo. La foto es cortesía de NASA en http://eol.jsc.nasa.gov/sseop/clickmap. 

 

 

http://eol.jsc.nasa.gov/sseop/clickmap
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La integración de la producción primaria en la columna puede cambiar hasta 

en un 50% dependiendo si estamos en la cresta o el valle de la onda (Kahru, 1983).  

Desplazamientos verticales del termoclino, nitraclino y el máximo de clorofila 

observados en la plataforma del sur de California pueden explicarse por 

movimientos verticales en la columna de agua asociados con ondas internas y la 

marea interna semidiurna (Cullen et al., 1983).  El efecto de fluctuaciones verticales 

en velocidad (asociadas a ondas internas de frecuencia alta) sobre la distribución 

vertical de la concentración de fitoplancton promediada horizontalmente ha sido 

modelada (Holloway, 1984).  La profundidad de máximo de clorofila (MC) y el 

nutriclino son comunes verlos en el picnoclino de los mares tropicales (Banse, 

1987).  Desplazamientos en el termoclino pueden desplazar a su vez el MC y 

provocar cambios en la distribución de nutrientes. Se ha observado que la 

distribución vertical de biomasa en diferentes estaciones a lo largo del estrecho de 

Gibraltar esta asociada a el picnoclino y el cual es desplazado por ondas internas 

(Gómez et al., 2000).  Se considera la posibilidad de tasas de producción primaria 

mayores durante periodos de mayor estratificación en la Bahía de Biscaya debido al 

desplazamiento del MC durante el día provocado por ondas internas (Laborde et al., 

1999).  Las ondas internas también podrían ser responsables de crear una estructura 

de capas finas, con grosor de 10 cm, observada en los perfiles de biomasa del 

fitoplancton (Franks, 1995).  Se han observado ondas internas con periodos cercanos 

al inercial cerca de un frente asociado a un vórtice que pasó por el Mar de los 

Sargasos.  Luego del paso de éstas ondas se han reportados aumentos en la 

concentración de clorofila debido a producción nueva generada por la difusión de 

nutrientes (Granata et al., 1995).  En los primeros dos años de la estación ALOHA 

se han reportado desplazamientos mayores y frecuentes en las isopicnas en la base 

de la capa eufótica (Letelier et al., 1996).  Usando un modelo de una onda interna de 

periodo cerca al inercial (31 h) y con una amplitud de 18 m se encontró que la 

irradianza integrada diariamente puede cambiar por una factor de tres y si se  incluye 

el efecto de las nubes puede aumentar a un factor de seis (Letelier et al., 1996).  Por 
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lo tanto los autores sugieren que las tasas de fotosíntesis en la parte profunda del 

MC pueden presentar gran variabilidad.  El mecanismo de interacción física-

biológica dominante que gobierna la dinámica del ecosistema de parches dependerá 

de la intensidad de la estratificación en la columna de agua y el campo de ondas 

internas asociados versus el de la actividad de mesoescala (vórtices).  Cuando la 

advección horizontal se reduce y la estratificación aumenta, las escalas espaciales y 

temporales de los procesos físicos dominantes se reducen del orden º5 días y º50 

km hasta º6 horas y º10 metros en la vertical (Wiggert et al., 1999).  Según los 

autores del artículo, la transición del dominio de procesos de mesoescala a ondas 

internas permite que la variabilidad biológica se mueva de un transporte pasivo a 

una sinergía compleja entre el transporte horizontal y las oscilaciones verticales 

asociadas a las ondas.  También encontraron que eventos de mezcla provocados por 

ondas internas estimularon el crecimiento del fitoplancton (Wiggert et al., 1999).  

Ondas internas de frecuencia alta (T < 30 min.) pueden explicar la formación de 

parches de fitoplancton dentro de la columna de agua (Lennert-Cody y Franks, 

1999). 

La marea interna es una onda interna de periodo semidiurno y que es 

observada en todas partes del globo (Morozov, 1995). Simulaciones de la marea 

interna usando teoría de ondas lineal (amplitud pequeña) interactuando con el 

comportamiento del fitoplancton (con patrón de migración diurno) puede explicar 

los parches de fitoplancton que se observan en los muestreos (Kamykowski, 1974; 

Kamykowski, 1976; Kamykowski, 1979).  Algunas especies de fitoplancton tienen 

la capacidad de cruzar el termoclino y pueden ser expuestos a velocidades opuestas 

cada vez que lo cruzan (Kamykowski y Zentara, 1976).  Durante el paso de una 

onda interna, la componente de velocidad horizontal apunta en dirección opuesta a 

cada lado de la interfase.  Por lo tanto, las células que son arrastradas en dirección 

positiva del eje de x, se moverán en dirección contraria si migran verticalmente y 

cruzan la interfase.  Esto tiene el efecto de empaquetar el fitoplancton en parches.  

La marea interna puede contribuir significativamente a la diversidad biológica 
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observada en una localidad dada (Kamykowski, 1974).  Kamykowski (1976) 

desarrolló un modelo de dos capas en cuya interfase se propaga  una onda interna de 

periodo semi-diurno basado en teoría de onda de amplitud pequeña (a << l) y que 

tiene las siguientes propiedades: 

 

Tabla 7.  Propiedades de la onda interna modelada por Kamykowski (1974) 

Propiedad de la marea interna modelada Valor de la propiedad 
Periodo 12 horas 
Amplitud 2-15 metros 
Densidad de la capa superior 1.025 kg m

-3 
Densidad de la capa inferior 1.026 kg m

-3 
Profundidad del termoclino 7-50 metros 
Profundidad del fondo marino 200 metros 

 

A continuación desarrollo el modelo de dos capas que Kamykowski (1974; 

1976) utilizó para explicar el desplazamiento del fitoplancton provocado por una 

onda interna de periodo semi-diurno (marea interna) que se propaga en el 

termoclino. 
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Modelo de dos capas para explicar la propagación de la marea interna  

 

 

 Un perfil vertical de densidad  r(z) en el mar abierto (CaTS) se muestra en la 

Figura 7.  El picnoclino se encuentra cerca de los 37 m. Hasta esa profundidad 

tenemos una capa relativamente homogénea más allá de ese punto la densidad 

aumenta rápidamente desde 21.8 hasta 26 kg m
-3

.  Para finalmente aumentar más 

lentamente después de los 175 m de profundidad. 
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Figura 7. Perfil de st de la estación CaTS en octubre. 
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Un modelo simple para r(z) que represente las características esenciales de 

un picnoclino y que se usa frecuentemente en la literatura es el perfil de un escalón, 

dado por: 

 

Este es el modelo de dos capas y que puede ser generalizado a n capas. La densidad 

rô y r son constantes y representan los valores de la capa mixta y de el mar 

profundo respectivamente. El modelo de dos capas tiene solamente dos modos de 

oscilaciones, un modo barotrópico y un modo baroclínico.  Esto no es una limitación 

ya que se ha observado en movimientos hidrostáticos de largo periodo que la 

mayoría de la energía esta contenida en estos primeros dos modos (LeBlond y 

Mysak, 1989).  Una onda progresiva de amplitud pequeña esta representada por, 

 

Donde a es la amplitud, k es el numero de onda y w es la frecuencia angular. Las 

velocidades están dadas por (ver eq. 5.1 de Dean y Dalrymple 1998) 

 

 

Para ondas largas  se tiene que cumplir que kh << p/10   o sea que h/L << 1/20.  Se 

han reportado largos de onda (L) para la marea interna de: 

 

L=30 km (típicos) Iceland Faeroe Ridge (Maggard y Krauss, 1967) 

L=45 km Mar del norte: semidiurno (Schott, 1971) 
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L=39.77 km Canal de la Mona (Bejarano, 1997) 

 

Si usamos la profundidad en El Pichincho del orden de 200m (medido 232m) 

 

 

Y se cumple la condición de onda larga entonces podemos expresar las ecuaciones 

usando las formas asintóticas de las funciones hiperbólicas. 

 

 

Entonces la velocidad horizontal se reduce a: 

 

Y la velocidad vertical se reduce a 

 

Si multiplicamos ambas ecuaciones por d/d=1 podemos  simplificarlas como 
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Si desplazamos la función u por p/2 y w por -p/2 obtenemos 

 

La velocidad horizontal es uniforme con profundidad pero la vertical cambia con 

profundidad.  Si z=0 tenemos magnitud máxima y si z= -d  la magnitud es cero. 

 

 

 

Figura 8. Onda interna de periodo semidiurno que se propaga a lo largo del picnoclino (línea 

punteada). 
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Si aplicamos estas ecuaciones a cada una de las capas del modelo de dos capas (ver 

figura 8) tenemos que la capa superior con espesor d tiene velocidad u y w dado por 

(Kamykowski, 1974) 

 

 

 

Aplicando las ecuaciones a la capa inferior  con espesor D tenemos 

 

 

 

La ecuación de dispersión para una onda interfacial esta dada por (Pond & Pickard, 

1986) 

 

 

 

 

El primer término es la relación de dispersión para ondas en superficie y el segundo 

término es el que corresponde a la dispersión de ondas internas. Para una onda 

interna larga la expresión se reduce ya que se cumple lo siguiente: 
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Son ondas no-dispersivas ya que su velocidad c=w/k  no depende del largo de onda 

l. 

 

 

 

 

 

Kamykowski (1974; 1976) estudió la interacción entre las corrientes 

asociadas a la marea interna semidiurna y el fitoplancton móvil que comienza a 

descender en una migración vertical diurna desde la superficie durante el ocaso.  Los 

organismos cruzan un termoclino somero (10 m) mientras nadan alejándose de la 

superficie durante la noche, y luego comienzan una migración hacia arriba, hacia la 

superficie, durante el amanecer, recruzan el termoclino y retornan a la superficie 

durante el día. Un organismo fitoplanctónico que es capaz de desplazarse 

verticalmente a razón de 1m h
-1

 y que retorna a la superficie cada día, requiere que 
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el termoclino se encuentre a una profundidad de no menos de 12 m para mostrar una 

respuesta significativa a los cambios en corrientes incurridos cuando se cruza el 

termoclino. Un termoclino somero es típico en las aguas al sur de California durante 

el verano. Por esta razón en un artículo subsiguiente (Kamykowski, 1976) el autor 

decidió usar una profundidad de 25 metros ya que es más representativa de las 

condiciones durante otras estaciones del año.  El autor encontró que los organismos 

que eran capaces de alcanzar la superficie durante el día cuando había un termoclino 

somero (10m) formaban parches predecibles.  En cambio, los organismos que se 

encontraban a mayor profundidad formaban parches en sub-superficie que 

cambiaban de posición, tamaño, forma y de  miembros constituyentes.  El 

crecimiento de fitoplancton de la especie Gymnodininium splendes fue modelado 

para columnas de agua estacionarias y con movimiento ondulatorio debido al paso 

de la marea interna (Kamykowski, 1979).  Se encontró que cuando la especie 

migraba a trabes del termoclino perturbado, los patrones espaciales eran más 

complejos. El grado y patrón de los parches dependerá de la relación exacta entre la 

curva P-I, la luz incidente, la profundidad del termoclino y la amplitud de la ola 

interna.  Cuando la extinción de la luz, k, en el agua es menor y el fitoplancton se 

encuentra en la cresta de la ola al mediodía ocurre inhibición y la tasa de 

crecimiento se reduce.  En cambio cuando la k es mayor, el fitoplancton en la cresta 

va aumentar su tasa de crecimiento.  Cuando el fitoplancton esta en el valle de la ola 

la tasa de crecimiento es menor.  Por lo tanto, los parches pueden ser generados a lo 

largo de la ola interna por la exposición diferencial de la población de organismos a 

diferentes intensidades de luz.  La olas internas pueden aumentar la productividad  si 

están por debajo de una profundidad definida (frontera) o disminuirla si están por 

encima (Holloway y Denman, 1989).  Esta frontera esta dada por la curva P-I y 

ocurre donde la irradianza tiene el valor Ek (Ek ¹P
B

m/a) ó Ec (Ec ¹P
B

s/a). La frontera 

esta a una profundidad menor que la profundidad de compensación, Dc , (donde la 

fotosíntesis y respiración son iguales y no ocurre producción neta) y las ondas 

internas pueden inducir que Dc aumente.  Las olas internas son capaces de aumentar 
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la intensidad de la luz que el fitoplancton recibe y aumentar la profundidad de 

compensación.  Estos efectos pueden ser severos en aguas eutróficas con 

coeficientes de atenuación moderados.  Datos sobre ondas internas y atenuación de 

la luz pueden usarse para corregir los estimados de producción nueva en la base de 

la capa eufótica que fueron estimados usando la técnica de radiocarbono.  Las ondas 

internas aumentan la cantidad de luz que recibe el fitoplancton por el siguiente 

factor (Lande y Yentsch, 1988), 

 

 

Cuando zĖ > 2s + k s
2
.  Este factor depende en el producto del coeficiente de 

atenuación, k, y el desplazamiento root mean square (rms), s, pero es independiente 

del espectro de frecuencias de la onda.  Ignora la interacción entre ondas internas de 

periodo largos (frecuencia mareal) y ciclos diurnos de la irradianza de superficie que 

pueden provocar que el fitoplancton experimente iluminación total diaria que puede 

oscilar entre valores altos y reducidos con periodo bisemanal, Kamykowski (1974, 

citado de Lande y Yentsch, 1988).  La profundidad de compensación, designado 

como zc (antes como Dc), puede aumentar por la presencia de las olas internas y esta 

dada por (Lande y Yentsch, 1988), 

 

 

 

 

El termino ks
2
/2 es la cantidad que contribuye las ondas internas a la profundidad de 

compensación. 

Se han comparado los estimados de producción primaria a una profundidad 

fija contra los estimados cuando el fitoplancton es deslazado verticalmente debido al 
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paso de una onda interna de periodo inercial que se mueve a lo largo del termoclino 

en el  Lago Michigan (Fahnenstiel et al., 1988).  El promedio de 5000 simulaciones 

de Monte Carlo, cambiando la fase y amplitud de la onda, no mostraron diferencia 

significativa respecto a los estimados a una profundidad fija promedio. Pero para 

ondas con amplitudes > 5 m la diferencia pueden ser significativas en algunas 

profundidades.  Los autores atribuyen las diferencias entre los dos estimados a 

diferencias en la luz que recibe el fitoplancton y a la porción de la curva P-I que 

controla la producción en ese momento. También nos indica que el fitoplancton que 

pertenece a una comunidad oscilante recibe más luz que el que permanece 

estacionario. La magnitud del aumento se relaciona al valor del coeficiente de 

extinción y la amplitud de la onda interna.  Si se toma en cuenta la trayectoria de la 

comunidad fitoplanctónica, los estimados a una profundidad fija son confiables pero 

si la obviamos el estimado no puede medir adecuadamente la producción in situ. 

Los estimados de producción primaria para regiones específicas del océano 

se consiguen haciendo medidas mensuales y a lo sumo semanales.  Hacer varias 

medidas de productividad primaria dentro de un mismo día es extremadamente 

difícil.  La producción primaria en los océanos puede estar controlada por episodios.  

Se ha establecido que los datos de producción primaria que se toman espaciados 

semanalmente tienen un alto potencial de error debido a que sólo sub-muestrean en 

un ambiente cambiante (Wiggert et al.,  1994).  Las ondas internas pueden ser uno 

de los factores físicos más importantes que afectan la producción, especialmente en 

áreas donde la topografía es abrupta, como lo es el Mar Caribe.  Por lo tanto, los 

estimados anuales de productividad primaria en el Mar Caribe pueden ser sub-

estimados ya que estamos excluyendo el efecto que pueden tener las ondas internas 

de periodo semi-diurno. 
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2.3.2.  Vórtices, fitoplancton y productividad primaria  

 
Los vórtices y frentes (regiones con un gradiente horizontal en densidad 

marcado) tiene un rol importante en el transporte vertical y en proveer nutrientes a la 

capa eufótica.  Una porción significativa de la energía cinética del océano reside en 

la mezo-escala (10-200 km longitud y periodos de 1-3 meses), dada por el radio 

Rossby de deformación, una escala de longitud a la cual la fuerza de Coriolis y el 

gradiente de presión hidrostática están balanceados.  Los vórtices pueden interactuar 

con procesos ecológicos de la misma escala espacial y temporal (Denman y Powell, 

1984), se caracterizan por un abultamiento de las isopicnas o estructuras fronterizas 

circulares.  En el Mar Caribe se han detectado vortices anti-ciclónicos y ciclónicos 

asociados a la interacción de las corrientes con montes submarinos al sureste de 

Puerto Rico (Capella, 1983). 

La primera descripción de dos vórtices al oeste de las Antillas Menores (Mar 

Caribe) y su relación con aumentos en la productividad asociados al bombeo de 

nutrientes fue reportada por Leming (1967).  La retroflexión de la corriente del norte 

de Brasil (North Brazil Current, NBC) genera vórtices cuasi-periódicamente (40-60 

días) que se desplazan hacia el Mar Caribe (Johns et al., 1990).  La formación de los 

vórtices en el Mar Caribe se debe en parte a vorticidad positiva que se origina en los 

anillos de la retroflexión y su advección a través de las Antillas Mayores (Murphy et 

al., 1999).  Los vórtices tienen un diámetro máximo de 400 km recién formados 

(Richardson et al., 1994) Estos vórtices contienen aproximadamente una columna  

de agua de 200 m de grosor procedente de la capa superior del Atlántico Sur. Con un 

diámetro de 400 km y un grosor de 200 km tenemos un volumen de (Johns et al., 

1990), 
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Equivale a 1 Sv por cada giro.   Imágenes tomadas por el CZCS (Coastal Zone 

Color Scanner) muestran la formación y propagación de estos vórtices (Johns et al., 

1990;  Armstrong, 1994).  La velocidad promedio de translación de los vórtices 

antes de entrar al Mar Caribe es de 9 cm/s.  Los periodos de rotación para un giro de 

140 y 250 km fueron de 11 y 13 días respectivamente (Richardson et al., 1994).  

Velocidades máximas alrededor de 80 cm/s han sido observadas en algunos de estos 

vórtices.  Meandros y vórtices con diámetros mayores a los 200 km han sido 

reportados Molinari et al. (1981). Escalas de variabilidad temporal del orden de 8-12 

días se asocian a vórtices de menor escala. 

Los vórtices en el Mar Caribe han sido estudiados mediante datos de 

altimetría y modelos numéricos de circulación (Carton y Chao, 1999; Murphy et. al., 

1999).  Los vórtices aparecen regularmente cada 3 meses al oeste de las Antillas 

Menores en la región sur del Mar Caribe (Chao, 1998). Los vórtices se mueven 

hacia el oeste con una rapidez de 12 cm s
-1

 y su amplitud puede llegar hasta los 20 

cm (Carton y Chao, 1999).  Los vórtices son principalmente anti-ciclónicos y se 

mueven a través del Mar Caribe en un corredor limitado por los 14°-15°N con una 

rapidez de 0.15 m/s y con un diámetro promedio de 330 km.  Le toman alrededor de 

10 meses cruzar desde las Antillas Menores hasta la Península de Yucatán.  Modelos 

numéricos muestran que los vórtices anti-ciclónicos (que se producen en la 

retroflexión del NBC)  al llegar a las Antillas Menores inducen un vórtice ciclónico, 

luego los dos vórtices se propagan en pareja cruzando el Mar Caribe (Chao, 1998).  

La intensificación del giro dependerá de la fuerza de la Corriente del Caribe.  La 

intensificación se afecta principalmente por variaciones interanuales en la fuerza de 

la Corriente del Caribe. 
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El nitrógeno es el nutriente limitante de la producción biológica que se 

desarrolla en las capas superficiales del océano que esta bien iluminado y toda la 

producción primaria asociada con el nuevo nitrógeno disponible se llamará 

producción nueva.  Estimados geo-químicos indirectos del aprovisionamiento de 

nutrientes hacia las aguas de superficie han demostrado ser considerablemente más 

altos que medidas directas físicas y biológicas, especialmente en las aguas sub-

tropicales. Parte de la discrepancia puede ser explicada por episodios de inyección 

de nutrientes forzada por la dinámica de los vórtices de mezo-escala (Oschiles y 

Garcon, 1998).  Los vórtices energéticos pueden ser fuentes de nutrientes en las 

escalas de varias decenas hasta cientos de kilómetros (Williams y Follows, 1998). 

Los autores reclaman que los vórtices geostróficos pueden provocar el afloramiento 

y descenso de nutrientes a través de la base de la capa eufótica. Los nutrientes que 

surgen son consumidos parcialmente por el fitoplancton en la zona eufótica y 

convertidos a materia orgánica.  El presupuesto de nutrientes en el Mar de los 

Sargasos se ha podido balancear mediante el influjo de nutrientes inducido por la 

dinámica de vórtices de mezo-escala (McGillicuddy et al., 1998).  En las aguas 

oligotróficas de BaTS y HOT se ha sugerido que los vórtices podrían explicar las 

observaciones de producción alta en verano. Los vórtices superan a la turbulencia 

generada en el termoclino, a los afloramientos de gran escala y los modelos de 

circulación de 3-D como mecanismos para explicar el movimiento de nutrientes 

hacia la capa eufótica en los giros subtropicales (Mahadevan y Archer, 2000). En el 

océano pelájico el transporte vertical de aguas con alto contenido de nutrientes hacia 

la capa eufótica ocurre predominantemente en mezo-escalas y en escalas de frentes 

(~10 km) a lo largo de las isopicnas (Mahadevan y Archer, 2000). Por lo tanto los 

vórtices son de fundamental importancia en los estudios de productividad primaria 

oceánica.  Imágenes del color del océano revelan el aglutinamiento del fitoplancton 

en la periferia del vórtice detectado por altimetría (Figura 10-11). 
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Figura 9.  Vista transversal muestra la deflexión de la isopicnal durante el paso de 

un vórtice anti-ciclónico. En el centro del vórtice la isopicna es más profunda y en la 

periferia es abultada hacia arriba. 
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Figura 10.  Valores altos de la productividad primaria diaria en la periferia de un vórtice 

anticiclónicos (línea segmentada) al sur de Republica Dominicana y Puerto Rico centrado en  

17° N, 69° W.  El diámetro del vórtice es alrededor de 220 km.  Cortesía de Marcos Sastre.  

Departamento de Ciencias Marinas, UPR. La imagen fue recibida por la estación de satélites de 

UPRM. 
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Figura 11.  Giros anticiclónicos detectados por TOPEX/ERS2, que se propagan a través del 

Mar Caribe desplazando la superficie del mar alrededor de 20 cm.  Este mapa es de la misma 

fecha (22 de agosto de 1998) que la imagen de producción primaria, que se muestra en la figura 

anterior.  La imagen es cortesía del Colorado Center for Astrodynamics Research.  

http://www -ccar.colorado.edu/~realtime/global-real-time_vel/

1998 

http://www-ccar.colorado.edu/~realtime/global-real-time_vel/
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Capítulo 3 

 

Descripción del área geográfica donde se desarrolla el proyecto 

3.1 Descripción de las estaciónes CaTS, ADCP1 e InWaPE 

 

Este trabajo se fundamenta en datos recolectados en aguas oceánicas al 

suroeste de Puerto Rico y en el Canal de la Mona . La estación serial CaTS 

(Caribbean Time Series) se localiza a unas 28 millas náuticas (51.856 km) de la 

costa SO de la Isla de Puerto Rico (17Á 36.00ô N, 67Á 00.00ô O), en aguas fuera de la 

plataforma insular con una profundidad estimada de 2880 m (1600 brazas) de 

acuerdo al sondeo de la carta de navegación de NOAA 25640.  La localización de la 

estación es en aguas oligotróficas del Mar Caribe (Figura 12), en un área donde hay 

poco relieve del fondo marino. La pendiente norte-sur es alrededor de 4° y la este-

oeste de 3° (Figura 13).  En ésta estación se hacen medidas mensuales desde el 1995 

con el objetivo de caracterizar la variabilidad de las propiedades químicas, físicas, 

biológicas y bio-ópticas en la capa superior del océano.  La estación es impactada 

por fenómenos de mesoescala tales como la descarga del Río Orinoco y ondas 

internas con alturas de 20 m en el picnoclino. Imágenes de SeaWiFS y TOPEX 

revelan el paso de vórtices de mesoescala al sur de la estación. 

La estación ADCP1 (Acoustic Doppler Profiler 1) se localiza a unas 10 

millas náuticas al NNE de la Isla de Mona (18Á 17.478ô N, 67Á 48.155ô O), en aguas 

fuera de la plataforma insular con una profundidad estimada de 481 m (267 brazas).  

La localización de la estación es en el medio del Canal de la Mona (ver Figura 12), 

en un área donde hay poco relieve del fondo marino. En ésta estación se desplegó un 

corrientómetro acústico por un periodo de 4 meses y medio (mayo 24-octubre 11 del 

2000).  La estación se encuentra alrededor de 6 millas náuticas al suroeste del 

Pichincho (posible área de generación de la onda interna) y a unas 32 millas al oeste 

de la estación InWaPE.  El Canal de Mona tiene un ancho de 65 km y una 
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profundidad promedio de 390 metros.  El Canal sirve como paso para masas de agua 

entre el Océano Atlántico y el Mar Caribe.  Recientemente se tiene una idea más 

clara y completa sobre el transporte de baja frecuencia.  Segura-Torres (2000) nos 

indica que en el Canal el perfil vertical de transporte de baja frecuencia tiene una 

estructura baroclínica de dos capas, la capa superior alcanza unos 300 m de 

profundidad.  La capa superior consiste de agua superficial del Caribe (Caribbean 

Surface Water, CSW), agua de fondo subtropical (Subtropical UnderWater, SUW) y 

agua de Mar de los Sargasos (Sargasso Sea Water, SSW) entrando hacia el Mar 

Caribe desde el Océano Atlántico.  En la capa inferior la masa de agua Atlántico 

Central Tropical (Tropical Central Water, TCW) sale hacia el Océano Atlántico. En 

la proximidad del Pasaje de la Mona, la propagación de la marea barotrópica 

semidiurna es de norte a sur. Las elipses de corrientes por marea semidiurna a lo 

largo del pasaje rotan en sentido anticiclónico y los ejes principales están casi 

alineados en dirección norte-sur (Rosario-Llantín, 2000). 

La estación InWaPE se localiza a 2.4 millas náuticas al suroeste de Punta 

Cadena (18Á 16.6ô N, 67Á 16.0ô O), en aguas fuera de la plataforma insular con una 

profundidad estimada de 401.4 m (223 brazas).  La estación se localiza contigua al 

veril.  La localización de la estación se fundamenta en fotos tomadas por astronautas 

desde el trasbordador en la misión STS-007 en junio 1983, que muestran el paso de 

ondas internas por esa región (Figura 6).  En la plataforma al este de InWaPE los 

espectros de corriente revelaron seiches con periodos de 20 y 31 minutos (Alfonso, 

1995). 

La altura de marea es registrada por un mareógrafo en la estación oficial de 

NOAA localizada en Isla Magueyes, con número de referencia 9759110 (Latitud: 

17° 58.3' N Longitud: 67° 2.8' W). 
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Figura 12. Localización de las estaciones ADCP1, InWaPE y CaTS.  La estación ADCP1 se 

localiza a unas 10 millas n§uticas al NNE de la Isla de Mona (18Á 17.478ô N, 67Á 48.155ô O), en 

aguas fuera de la plataforma insular con una profundidad estimada de 481 m.  La localización 

de la estación es en el medio del Canal de la Mona, en un área donde hay poco relieve del fondo 

marino.  La estación se encuentra alrededor de 6 millas náuticas al suroeste del Pichincho 

(posible área de generación de la onda interna) y a unas 32 millas náuticas al oeste de la 

estación InWaPE.  CaTS se localiza en aguas oceánicas con una profundidad cercana a los 3000 

m.  La batimetría fue provista por el Prof. Aurelio Mercado, DCM, UPRM. 
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Figura 13.  Un transepto a lo largo del meridiano 67° W (entre los 17-18° N) muestra que las 

pendientes menores de 1° están confinadas a la plataforma y el fondo abisal. El comienzo del 

veril (latitud 17.9) ofrece la pendiente necesaria para la generación de la marea interna. 
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3.2 Descripción de la marea barotrópica alrededor de Puerto Rico 

 

Kjerve (1981) en su trabajo titulado, Tides of the Caribbean Sea, nos indica 

que al sur de Santa Cruz y oeste de Dominica esta centrado un sistema anfidrómico 

de la marea barotrópica semidiurna, S2.  La líneas de co-fase indican una rotación en 

contra de las manecillas del reloj y por tanto la marea semidiurna debe propagarse  

en dirección este-oeste al norte de Puerto Rico y en dirección norte-sur a lo largo del 

Canal de Mona (ver figura 14).  Medidas de corrientes en el Canal confirman la 

dirección de propagación de la marea (Rosario, 2000). 

El número de forma (F) se define como F=(K1+O1)/(M2+S2) y cuando el 

valor F es menor de 0.25, la marea se considera semidiurna. Si  0.25 ¢ F < 1.5, la 

marea es mixta principalmente semidiurna.  Para 1.5 ¢ F < 3 se considera marea 

mixta principalmente diurna y si F ² 3, la marea se considera diurna. La figura 

inferior muestra el recíproco del número de forma, 1/F.  El área del Caribe Oriental 

se caracteriza por valores de F > 1.5 (1/F < 0.67) y al sur de Puerto Rico por valores 

de F > 3 (1/F < 0.33) que se representa con un color verde-azul en la Figura 15. 
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Figura 14.  Carta de marea del componente semidiurno (M2).  Las líneas continuas representan 

la fase co-mareal e indican la presencia de un punto anfidrómico al sur de Santa Cruz y oeste 

de Dominica.  Las líneas de co-fase indican una rotación en contra de las manecillas del reloj y 

por tanto la marea semidiurna debe propagarse  en dirección este-oeste al norte de Puerto Rico 

y en dirección norte-sur a lo largo del Canal de Mona. Las líneas continuas indican lugares 

donde la fase Greenwich es la misma y se expresa en grados.  Las líneas entrecortadas conectan 

lugares con la misma amplitud de marea y se expresa en cm.  La Figura  fue extraída del 

artículo titu lado: Tides of the Caribbean (Kjerve, 1981). 
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Figura 15. Mapa global de los valores del recíproco del número de forma (1/F).  El rojo 

representa que la marea es semidiurna y el azul diurna, colores intermedios representan marea 

mixta con diferente grados de dominio de uno u otro componente.   El Caribe Oriental presenta  

una marea principalmente diurna y difiere del resto del Atlántico, donde domina el 

componente semidiurno.  Figura proviene del CD-ROM, A collection of Global Ocean Tide 

Model, desarrollado por PODAAC, JPL y CSR.   Los valores generados por el modelo CU 

Kantha sirvieron para generar la figura. 
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Capítulo 4 
 

 

Metodología 
 

Desde el 1995 hasta 1999 se tomaron muestras mensuales de agua de 

profundidades nominales en la estación del programa CaTS (Caribbean Time-Series 

Station, 17̄36ôN, 670̄0ôO).  Las muestras se incubaron con NaH 
14

CO3 en un 

fotosintetrón (Babin et al., 1994).  Graficamos la tasa de fotosíntesis como función 

del gradiente de irradianza a la cual fueron sometidas las doce alícuotas de cada 

muestra.  Este tipo de gráfico se conoce como curva  P-E.  Se ajustó la función 

definida por la ecuación 9 a los datos de la curva, para obtener los parámetros 

fotosintéticos: a
B
, b

B
, y P

B
s.  Determinamos el valor de la constante de atenuación 

vertical, Kd (z,PAR), y la profundidad de la capa fótica mediante perfiles de 

irradianza descendente en la banda de los 400-700 nm, Ed (z, PAR),  utilizando un 

radiómetro sumergible PRR-600 (Bio-spherical Instruments Inc., San Diego).  Se 

registró la fluorescencia de la clorofila-a in situ usando un fluorómetro SeaTech 

(montado en una roseta SBE 33 con botellas de muestreo que cierran 

electrónicamente) para generar un perfil vertical de la biomasa de fitoplancton 

distribuida en la columna de agua.  El fluorómetro es calibrado periódicamente 

usando hasta 16 L de agua de mar, se hace una extracción en acetona al 90% y 

análisis espectrométrico del extracto.   

Para modelar la irradianza extraterrestre y su transmisión a través de la 

atmósfera seguimos el modelo que presenta Trevor Platt y colaboradores en su 

artículo del 1990.  La irradianza PAR en la superficie del mar, Ed (0,PAR), fue 

modelada mediante estimados de la cubierta de nubes teledetectada por satélites 

(International Satellite Cloud Cover Project).  Modelamos la propagación vertical 

de la irradianza incidente en superficie hasta 200 m de profundidad utilizando el 

coeficiente de atenuación vertical, Kd(z,PAR).  Integramos  numéricamente el perfil 

http://isccp.giss.nasa.gov/


94 

 

  

de la tasa de fotosíntesis hasta una profundidad de 200 m, limitando la integración  a 

las horas de luz disponibles para fotosíntesis.   

El procedimiento a seguir para calcular producción primaria se resume en la 

Figura 16.  Para medir los cambios en productividad durante el paso de la ola interna 

utilizamos medidas de la fluorescencia estimulada por el Sol.  La técnica es más 

rápida y eficiente que las incubaciones con radiocarbono. 

4.1 Incubación con radiocarbono (
14

C) 

 

Se tomaron muestras de agua  con botellas Go-Flo y posteriormente con una 

roseta SBE 33 de botellas Niskin que pueden cerrarse electrónicamente.  Las 

botellas tienen los resortes recubiertos con material de Teflon y no poseen sellos de 

goma.  Las botellas Go-Flo se sumergían usando un cable de Kevlar y se disparaba 

el mecanismo de cierre con un mensajero recubierto de Teflon.  Todas éstas son 

medidas de precaución para  minimizar la posibilidad de contaminación con 

metales. 

Las botellas de incubación de 50 ml (poliestireno) y las botellas de 

recolección de la muestra se lavan previo al muestreo con una solución de 0.5 N 

HCL para eliminar la contaminación por metales (Fitzwater et al., 1982) y se 

enjuagan con agua destilada y agua de mar de la profundidad a la que se toma la 

muestra, para neutralizar el HCL. Un perfil vertical de CTD / irradianza / 

fluorescencia natural in vivo se hace justo antes del lanzamiento de botellas. Se 

tomaron muestras en dos o cuatro profundidades diferentes y su selección estaban  

basadas en los registros de fluorescencia previos del SeaTech.  Se inocula la muestra 

sin filtrar con carbono radioactivo,
14

C, en forma de bicarbonato de sodio, NaH
14

CO3 

.y se reparte en 12 botellas de incubación de 50 ml.  La inoculación se hace en luz 

baja.  Las muestras de cada profundidad, contenidas en botellas oscuras de 850 ml, 

fueron inoculadas con 0.750 ml de una solución de 167 mCi . De cada botella oscura 

de 850 ml, se tomó una alícuota de 0.020 ml para contabilizar su actividad inicial.   
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Para preparar la solución se diluyó una ampolleta de 2.5 ml que tiene una 

concentración radioactiva de 5 mCi/ml en 27.5 ml de agua mili-Q, resultando en un 

volumen total de 30 ml.  Esta dilución fue la que se usó con más frecuencia, sólo en 

enero del 2000 se diluyó hasta 50 ml.  Para corroborar la concentración radioactiva 

de la solución  se tomaron alícuotas para contabilizar su actividad.   

Las muestras se incuban en un fotosintetrón  radial modificado (Babin et al., 

1994) por 40 minutos. Cada cámara del fotosintetrón contiene 12 botellas colocadas 

en filas y correspondientes a una profundidad particular.  Por cada una de las 

cámaras circula agua que mantiene su temperatura uniforme mediante una unidad de 

control termal.  La fuente de luz consiste de una lámpara de 400 W, capaz de 

reproducir el espectro de PAR.  Se mide la irradianza escalar que recibe la tercera 

botella de incubación en cada cámara usando un radiómetro escalar (QSL-

Biospherical Instruments Inc.); la primera botella es la más cercana a la lámpara.  

Para conocer la irradianza a la que eran sometidas el resto de las botellas, se modeló 

el campo de luz usando un polinomio de caída exponencial.  El tiempo de 

incubación es suficiente para comenzar a fotoinhibir la mayoría de las muestras.  

Todas las incubaciones se realizaron en el laboratorio del barco (R/V Isla Magueyes 

ó  R/V Chapman).  Una vez termina la incubación se filtra (filtro Whatman GF/F de 

25 mm) el contenido de cada botella de incubación en niveles de luz baja y se 

acidifica el filtro con HCL al 10 % para volatilizar cualquier traza de carbono 

inorgánico que no haya sido incorporado por el fitoplancton. Al día siguiente se 

llena el vial donde está el filtro con líquido de centelleo bio-degradable 

(Amhersham) y se contabiliza las desintegraciones en un contador Beckman 

LS6000.  Para convertir los cpm (cuentas por minuto) en tasas de fijación de 

carbono por unidad de tiempo por unidad de clorofila-a se siguen los pasos que 

indica el libro Carbon Isotope Techniques (Pregnall, 1991): 

1. Determinar la actividad específica del isótopo incorporado durante la 

incubación, corregida por contenido de carbono inorgánico disuelto (CID) y el 

volumen de la botella de incubación. 
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2. Aplicar correcciones debido al amortiguamiento, para obtener las 

desintegraciones por minuto (DPM). 

3. Corregir por la fracción de muestra. 

4. Convertir la actividad incorporada por la actividad especifica para obtener las 

unidades de carbono incorporadas. 

5. Calcular la liberación de carbono orgánico disuelto (COD). 

6. Corregir por la discriminación del isótopo pesado de 
14

C durante la asimilación y 

añadir la cantidad correspondiente de COD al carbono fijado que es retenido en 

el filtro para obtener la fijación total de carbono. 

7. Corregir por contenido de clorofila-a y tiempo de incubación. 
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Pasos para calcular la productividad primaria 

 
Figura 16.  Esquema que resume los pasos mas importantes necesarios para estimar la 

productividad primaria. Se indica la secuencia de archivos-m necesarios para el procesamiento.  

Descripción general de los materiales y métodos para medir la tasa de fijación de carbono. 
 

Perfiles de  

Ed (PAR) Perfiles de 

Chl-a 

¿Perfil descendente 

o ascendente? 

Incubación en 

fotosintetrón con 14C 

P990922.csv se edita y se 

guarda como p990922b.dat 

Spectro.m hace el estimado especral 

y identifica efectos por oleaje 

Filtro.m (low pass filter) remueve efectos 

de oleaje y  de enfoque y desenfoque 

Norma.m normaliza respecto Es 

(PAR) los datos filtrados. Datos 

normalizados en Np990922b.txt  

Binnin.m discretiza los datos a 

cada metro.  Datos discretizados se 

guardan en p990922b.txt 

Kelambda.m determina el 

valor de Kd (PAR,z) 

Muestras de agua 

con Go-Flo 
 

Contador de 

Centelleo 

Datos de centelleo 

C990922.dat Se editan 

usando excel. Archivo 

editado C990922.txt 

Calcula2.m calcula la tasa 

de carbono fijado y 

produce las curvas P vs. E 

Con el programa Origin 

determinamos  el mejor 

ajuste y conseguimos el 

valor de a,b,PB
s 

Con Perfil.m obtienes el valor de 

la productividad para ese día. 

En el archivo 

master_table_2000.xls  

se guarda los parámetros 

para alimentar a perfil.m 
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4.2 Curvas P-E 

 

Graficando las curvas:  Las tasas de fijación del carbono se expresan en mg C (mg 

Clorofila-a)
-1 

h
-1

 y se grafican contra PAR (mEinst m
-2

 s
-1

) para cada cámara de 

incubación.  De la inspección visual se puede determinar la porción lineal, la parte 

saturada y la parte con inhibición. Los valores iniciales de P
B

s o P
B

m, Ek se pueden 

determinar también por inspección visual. 

 

Ajuste de las curvas P-E: La ecuación  matemática de la curva de luz-fotosíntesis 

para fitoplancton es una función exponencial que se deriva de la distribución de 

Poisson y que incluye la porción de la curva donde ocurre inhibición (Platt et al., 

1980; Platt et al., 1990): 

 

 

 

 

 

 

 

 

El procedimiento de ajuste utiliza una rutina Marquardt-Levenberg.  Esta rutina es 

parte de la sección de ajuste del programa OriginÓ.  Alimentamos la rutina con un 

valor inicial del parámetro alfa (a) determinado mediante la regresión lineal de la 

porción lineal de la curva P-E, también se alimenta con el valor de la tasa 

fotosintética máxima (P
B

s o P
B

m) que se determina por inspección visual de la curva 

P-E.  Si los datos muestran inhibición entonces imponemos el valor inicial para el 

parámetro beta (b).  El ajuste termina después de varias iteraciones, hasta que la 

norma de c
2
 es menor que un valor predeterminado. Luego, anotamos los valores 

finales de los parámetros fotosintéticos: a, b, P
B

s ó P
B

m y sus desviaciones estándar. 

Con estos parámetros determinamos el valor de Ek y el valor P
B

m se puede conseguir 

a partir de P
B

S. 
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4.3 Procedimiento para conseguir la tasa diaria de producción primaria 

fitoplanctónica 

 

Cálculo del coeficiente de atenuación vertical:  Los perfiles de irradianza disponible 

para fotosíntesis (PAR) se obtienen con el radiómetro de reflectancia PRR-600 de 

Biospherical Instruments Inc (San Diego, California).  El instrumento registra 

medidas de luz con una frecuencia de 3 Hz.  Se utiliza un malacate para lograr un 

descenso controlado a unos 0.5 m/s, o sea que en condiciones normales se puede 

alcanzar una profundidad de 140 m en 5 minutos.  Los datos de cada misión se pre-

procesan, se filtran de efectos asociados a oleaje, se normalizan y se promedian a 

cada metro mediante una serie de archivos-M en el Programa MATLABÓ.  La meta 

del procesamiento es obtener el mejor perfil de irradianza descendente PAR que se 

pueda obtener. El primer archivo-M  (filtro.m) remueve las frecuencias de  0.07 Hz 

hasta 1 Hz (frecuencia Nyquist), este procedimiento substrae el movimiento del 

instrumento y el efecto de enfoque-desenfoque que provoca señales erráticas debido 

a la interferencia de las olas (Kirk, 1994).  El filtro digital es de respuesta de 

impulso infinito (Infinite Impulse Response, IIR) y es diseñado por la función 

yulewalk de MATLABÓ.  Esta función diseña el filtro digital IIR  en el dominio 

discreto aproximando una respuesta lineal escalonada (ó función partida).  El filtro 

se aplica usando la función filtfilt , que elimina la distorsión de fase del filtro IIR .  Se 

normalizan las medidas de irradianza bajo el agua con las que se registran en el 

colector coseno de irradianza, PRR-610, que se encuentra en la parte más alta de la 

cubierta del barco (popa), utilizando el archivo-m, norma.m. De esta forma 

reducimos la interferencia de las nubes durante los perfiles.  Los datos normalizados 

se promedian a cada metro mediante el archivo-m,  binnin.m, para luego calcular el 

coeficiente de atenuación vertical en cada metro de la columna de agua.  El perfil de 

K(PAR,z) se importa al programa OriginÓ donde se suaviza haciendo promedios 

cada 5 puntos (cada 5 metros de profundidad). Se calcula el promedio del perfil 
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suavizado y se aplica éste valor de atenuación vertical desde 1 m hasta los 200 m de 

profundidad. 

 

Determinar la Biomasa fitoplanctónica:  Perfiles de fluorescencia del fluorómetro 

SeaTech se convierten en perfiles de concentración de clorofila-a usando una curva 

de calibración que se generó con muestras discretas tomadas en todos los viajes a la 

estación CaTS.  La calibración se describió arriba.  El Dr. Jorge Corredor y el Prof. 

Julio Morell (Departamento de Ciencias Marinas, UPR) proveen los perfiles de 

biomasa de cada visita a la estación serial del programa CaTS. 

 

Determinar la tasa diaria de producción primaria mediante método numérico:  El 

archivo-M, perfil.m, generado en el programa MatlabÓ   presenta perfiles de 

producción cada hora durante las horas de luz, usando el modelo de fotosíntesis-luz 

definido por la ecuación 1.  Los valores de entrada que se usan son: día juliano, 

cubierta de nubes, latitud de la estación, perfil de K(PAR,z), perfil de biomasa, y 

parámetros fotosintéticos (a, b, P
B

s).  Estos se desglosan en el Apéndice A y B.  Una 

vez el perfil de producción es calculado, se integra numéricamente usando el método 

trapezoidal.  El resultado de la integración es la producción primaria por unidad de 

área, Pz.  La curva generada por todos los valores Pz (que es función del tiempo) se 

integra numéricamente para obtener la producción primaria por unidad de  por día, 

Pzt. 
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4.4 Método para medir la marea interna y su impacto sobre la productividad 

primaria  

 

 

Perfiles de irradianza descendente PAR y radianza nadir en 683 nm 

(fluorescencia natural) registrados en serie en la estación CaTS, ADCP1 e InWaPE 

permitieron generar series de tiempo de producción primaria instantánea y 

producción diaria usando las ecuaciones desarrolladas en trabajos previos 

(Stegmann y Lewis, 1997; Stegmann et al., 1992; Chamberlin y Marra, 1992; Kiefer  

et al., 1989). La ecuación que estima el perfil de fluorescencia natural, F¥(z), en 

función del perfil de radianza nadir en 683 nm , L u(683,z) es, 

 

 

 

Tal que a(683,z) es el perfil del coeficiente de absorción en 683 nm y k(PAR,z) es 

el perfil del coeficiente de atenuación de la irradianza escalar, E0(PAR,z).  El 

número 27, en la ecuación 2, se debe a que la fluorescencia total que se emite en el 

rojo lejano es 27 veces mayor a la que se emite en la banda de 683 nm. Esta banda 

es sólo una pequeña parte del rojo lejano.  La producción puede estimarse si 

conocemos el flujo de fluorescencia: 

 

 

 

 

 

Donde la razón ( Fc (z)/ Ff (z) )max es una constante empírica que representa el valor 

máximo de la razón entre el rendimiento cuántico de la fotosíntesis y el rendimiento 

cuántico de la fluorescencia , Fc (z)/ Ff (z); ke es una constante empírica que 

representa el valor de la irradianza escalar entre 400-700 nm, E0(PAR), cuando la 
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razón  ( Fc (z)/ Ff (z) )max alcanza la mitad de su valor máximo posible. Utilizamos 

cada una de las constantes empíricas reportadas y también determinamos las 

constantes empíricas para nuestras aguas. 

 Las medidas se hicieron con un radiómetro de reflectancia, modelo PRR-

600 (Bio-Spherical Instruments Inc.) capaz de hacer medidas instantáneas con una 

frecuencia aproximada de 0.5 Hz hasta 3 Hz.  La integración numérica (trapezoidal) 

de cada perfil de producción primaria (mg C m
-3

 h
-1

) resultó en la producción por 

unidad de área por hora (mg C m
-2

 h
-1
), la curva generada por éstos valores se 

integró numéricamente para obtener la tasa de producción primaria diaria. El método 

de radiocarbono puede estimar la producción diaria pero no es lo suficientemente 

flexible para poder estimar la producción instantánea in situ en intervalos de una 

hora. Utilizando fluorescencia natural es posible medir los cambios en productividad 

a medida que pasa la ola interna que desplaza, empaqueta y distribuye el 

fitoplancton. 

Perfiles de temperatura y de densidad registrados en serie en la estación 

CaTS, ADCP1 e InWaPE nos revelan la estructura de las ondas internas generadas 

localmente .  Estos perfiles se realizaron en intervalos de una hora por un periodo de 

12 horas hasta una profundidad de 200 m, con un CTD (Conductivity, Temperature, 

Depth) SBE 19-01 de SeaBird Electronics.  Los perfiles se alternaban con los 

perfiles del PRR-600 para determinar la productividad primaria en la columna 

durante diferentes fases de la onda interna. De esta manera podemos cuantificar la 

contribución de las ondas internas a los estimados de productividad.  Se hicieron 

perfiles de XBT  (eXpendable BathyThermograph) para complementar las medidas 

del CTD. 

Se tomaron medidas de corriente utilizando un corrientómetro acústico que 

estuvo instalado por 4 meses y medio (mayo 24-Octubre 11, 2000) en la estación 

ADCP1. En esa estación se registraron 5035 lecturas (de 40 minutos) de la 

velocidad de las corrientes presentes entre 44 a 444 m de profundidad.  Los 

corrientómetros ADCP no pueden hacer medidas confiables por encima de los 44 m 
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de profundidad debido a la contaminación provocada por la señal de superficie y por 

eso no se utilizan los datos correspondientes a esas profundidades.   El 24 de mayo 

del 2000, durante el comienzo del registro se hicieron perfiles de CTD. Las últimas 

36 lecturas (Octubre10-11) se realizaron simultáneamente con perfiles de CTD y 

XBT.  Además se utilizó otro registro de corrientes de ADCP1 correspondiente a un 

periodo de 3 meses (septiembre 3-diciembre 3 1997) y para el que había perfiles de 

CTD disponibles.  Éstas medidas se hacían cada 20 minutos pero mantenían la 

misma resolución vertical.  La configuración del ADCP se detalla en la tabla 8. 

 

Tabla 8. Configuración del ADCP. 

 Corrientómetro acústico doppler (ADCP)  

1. CONFIGURACIÓN ADCP.  

Frecuencia del sistema     75 kHz 

Angulo del Haz 30 grados 

Profundidad del emisor 460.0 m 

Número de Pings por conjunto 15 

Tamaño de la celda 10.00 m 

Número de celdas 44 

Tiempo para cada grupo de pings 3.00 s 

Tiempo para cada conjunto 00:40:00.00 

Tiempo desplegado 140 dias 

2. PREDICCIONES  

Prof. Primera celda                 44 m 

Prof. Última celda 444 m 

Rango 400 m 

Desv. Estandar de vel. 0.51 cm/s 

 

  

               Las medidas de corriente se descomponían en componentes U y V, en 

dirección perpendicular y paralela del eje principal del Canal de Mona. Para cada 

componente calculamos el gradiente vertical de la velocidad horizontal cada 20 
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metros (S
2
= S

2
x+ S

2
y).  Donde S

2
x y S

2
y son el gradiente vertical de U y V, 

respectivamente.  Los perfiles de CTD nos permitieron calcular la frecuencia Brunt-

Väisälä, N(z)=(gE)
1/2

, donde E es la estabilidad, hasta una profundidad común a 

todos los perfiles (144 m). Con éstos datos encontramos el  número de Richardson, 

Rig ¹ N
2
/S

2
. La difusividad vertical se obtiene a partir del número de Richardson 

(Pacanowsky y Philander, 1981). 

La altura de marea es registrada por un mareógrafo en la estación oficial de 

NOAA localizada en Isla Magueyes, con número de referencia 9759110 (Latitud: 

17° 58.3' N Longitud: 67° 2.8' W).  El mareógrafo consiste de un teledetector 

acústico de aire que registra la altura del nivel de agua cada 6 minutos. Cada medida 

de nivel del agua consiste de un promedio de 181 registros de un segundo de 

duración. Tiene una resolución de 3.05 mm (0.01 pies). Los datos son procesados 

por NOAA y están disponible para uso público en: http://co-ops.nos.noaa.gov/.  Se 

tomaron los datos de marea correspondientes al mismo periodo en que los ADCP 

estaban instalados en la estación ADCP1.  Para describir la actividad de seiches 

filtramos las alturas de marea con un filtro de banda que permitía sólo el paso de 

oscilaciones de periodo de 50 minutos.  Los datos filtrados sirvieron para generar un 

espectrograma. El espectrograma revela la distribución de energía en la banda de 

frecuencia correspondiente a los seiches (1.2 CPH) a lo largo de todo el periodo de 

muestreo.  El uso de espectrogramas para estudiar el registro de altura de marea en 

La Parguera ha permitido discernir eventos extremos de seiches con facilidad 

(Teixeira, 1999). 

 

 

http://co-ops.nos.noaa.gov/
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4.5 Simulación de la productividad primaria durante el paso de la marea 

interna 

 

El método discutido arriba fue para detectar los cambios en productividad 

primaria en el océano durante el paso de la marea interna, pero otra forma de 

estudiar este aspecto es mediante modelaje.  Si utilizamos la ecuación 1 (Platt et al., 

1980) con los parámetros fotosintéticos adecuados (que se obtienen de de la curva P-

E usando la técnica del radiocarbono) y con la fluctuaciones en irradianza que 

experimenta el fitoplancton por la presencia de la marea interna, podemos simular 

diferentes escenarios posibles en el Mar Caribe y el Canal de la Mona.  Incluso 

podemos conocer los valores extremos en producción debido al paso de mareas 

internas de gran amplitud (> 50 m) que ocurren en la base de la capa eufótica.  Estos 

modelos se han desarrollado para otras localidades (Kamykowski 1979, Fahnenstiel 

et al 1988, Holloway y Denmam 1989) pero podemos aplicarlo a las condiciones 

presentes en el Mar Caribe: aguas claras, capa eufótica profunda, pico de biomasa 

cerca del picnoclino y ondas internas con amplitudes entre 20-45 m en la base de la 

capa eufótica y cercanas a el pico de clorofila-a. Todas son condiciones favorables 

para que el impacto de las ondas internas sobre la producción sea significativo.  Otro 

aspecto importante es que tenemos medidas de campo durante el paso de la marea 

interna que pueden validar el modelo. 

En esta Tesis utilizamos un modelo semi-empírico (1-D) donde el máximo 

de clorofila-a (MPC) fue desplazado verticalmente por la marea interna que se 

propagó a lo largo del picnoclino y lo expuso a un régimen variable de luz.  La 

simulación comprende sólo el periodo de luz (~12 horas) del día 15 para un mes 

dado y se alimenta con la climatología de la estación CaTS de ese mes.  La 

simulación se repitió para cada mes del año.  Los valores de entrada del modelo se 

detallan en el Apéndice C.  Los valores de entrada del modelo son el ancho (sigma), 

la amplitud (A) y la profundidad del MPC (Zm), la concentración de clorofila-a 
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(valor de fondo, B0), los parámetros fotosintéticos de la curva P-E (a
B
, b

B
, P

B
s), la 

latitud de la estación, el día del año, la cubierta de nubes, la amplitud de la marea 

interna y la fase de la marea relativo al ciclo de luz.  Los parámetros sigma, A, Zm y 

B0 se usaron para generar una curva gausiana que representa el perfil de clorofila-a 

(0-200 m) de ese día (Sathyendranath y Platt, 1993b).  El perfil de clorofila-a define 

la atenuación vertical de la irradianza descendente PAR en la columna de agua.  Se 

utilizó un coeficiente de atenuación específica igual a 0.0028 (m
2
 mg Chl-a).  Este 

valor es bajo pero permite generar perfiles de luz similares a los registrados por el 

radiómetro PRR-600.  Una vez generamos el perfil de clorofila-a e irradianza 

descendente PAR, Ed(PAR) podemos calcular el perfil de productividad primaria 

utilizando la ecuación 9, con los parámetros fotosintéticos de ese mes presentes en la 

climatología de CaTS.  La marea interna simulada tiene 20 m de amplitud y 

desplaza verticalmente el MPC unos 40 m.  Desplazamientos de ese orden se ha 

reportado en el Canal de Mona (Bejarano, 1997), en CaTS se han observado 

desplazamientos de 20 m en el pico de clorofila-a y es probable que desplazamientos 

de 40 m ocurran muy pocas veces.  No obstante, seleccionamos este valor ya que 

nos puede indicar hasta que punto la marea interna puede alterar los estimados de 

productividad primaria (PP).  Se usaron dos configuraciones en la simulación.  

Primero, cuando la cresta de la marea interna ocurre al mediodía local y segundo, 

cuando el valle ocurre al mediodía.  Estas son las dos configuraciones extremas para 

obtener el incremento y reducción máxima posible en la PP, respectivamente.  Los 

resultados de la simulación con las dos configuraciones anteriores se compararon 

con los resultados de la simulación en ausencia de la marea interna. 
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  Capítulo 5 

Resultados y Discusión 

 

El objetivo principal de esta investigación es analizar la variabilidad de la 

producción primaria fitoplanctónica en la estación CaTS (Caribbean Time 

Series) y cuantificar el impacto que tiene la marea interna sobre los estimados de 

producción primaria. Los resultados de esta investigación y su discusión se 

presentan en varias secciones que corresponden a cada uno de los objetivos 

estipulados en el Capítulo 1.  Cada sección presenta y discute resultados que 

fueron claves para completar el objetivo principal de esta investigación.  A 

continuación indico las secciones. 

7.1. Sensitividad de los estimados de productividad primaria  

7.1.1. Sensitividad a cambios en los parámetros fotosintéticos 

7.1.2. Sensitividad a cambios en la distribución vertical de la clorofila-a. 

7.2. Patrón anual de la producción primaria en CaTS y de la concentración 

de clorofila-a en el Mar Caribe Nororiental. 

7.2.1. Patrón anual de la producción primaria en CaTS 

7.2.2. Patrón anual de la clorofila-a en el Noreste del Mar Caribe 

7.2.3. Patrón anual de los parámetros fotosintéticos de la curva P-E 

7.2.4. Patrón anual de cambio en propiedades ópticas aparentes 

7.2.5. Comparación de medidas de producción en CaTS con medidas 

similares realizadas en el pasado y  en otras estaciones seriales: 

BATS y HOT. 

7.2.6. Simulación de la producción primaria en CaTS utilizando una curva 

Gausiana para representar el perfil de clorofila-a 

7.2.7. Discusión 

7.3. Determinar la importancia de la marea interna en modular la producción 

primaria. 

7.3.1. Crucero InWaPE 

7.3.2. Crucero de 24 horas en la estación CaTS 
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7.3.3. Crucero Mona Challenge (Estación ADCP1) 

7.3.4. Discusión de los hallazgos en los Cruceros: InWaPE, Mona 

Challenge, CaTS 24-horas y las implicaciones de esos hallazgos. 
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Figura 17 (Superior)  Curva P-E cuando cambiamos sólo el parámetro alfa y dejamos beta 

y P
B

S constantes.  El valor alfa controla la pendiente inicial en la porción lineal de la curva 

P-E.  (Inferior)  Curva P-E cuando aumenta beta y permanecen alfa y P
B

S constantes.  El 

aumento en beta incrementa la fotoinhibición y la tasa de fotosíntesis disminuye 

rápidamente con mayor irradianza.  P
B

M es el valor máximo de cada curva. 
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5.1 Sensitividad de los estimados de productividad primaria 

 

Los estimados de producción primaria se obtuvieron mediante la 

aplicación de un modelo semi-empírico para representar la relación luz-

fotosíntesis, mejor conocida como curva P-E.  El modelo utilizado, dado por la 

ecuación 9 ó 71, se expresó en términos del número de asimilación, P
B

m, la 

pendiente inicial de la curva P-E, Ŭ
B
, y el parámetro de foto-inhibici·n, ɓ

B
.  El 

superíndice indica que los parámetros fueron normalizados por la biomasa de 

fitoplancton la cual generalmente deriva de la concentración de clorofila-a.  La 

forma de la curva P-E esta condicionada al valor de los parámetros fotosintéticos 

(Figura 17). 

En la sección 5.1.1 mostramos los cambios que sufre el perfil de 

productividad primaria provocado por cambios en un parámetro fotosintético,  

mientras se mantienen los otros dos en un valor fijo.  Se incrementan los 

parámetros dentro del rango de valores observados en el fitoplancton del Mar 

Caribe.  En la sección 5.1.2 simulamos cambios en el perfil de clorofila-a para 

determinar el efecto sobre la irradianza descendente, Ed(PAR) y la producción 

primaria.  Para esto cambiamos paulatinamente el ancho, la amplitud y la 

profundidad del máximo de clorofila. 

 

5.1.1 Sensitividad a cambios en los parámetros fotosintéticos 

 

Para demostrar como cambia el perfil de producción primaria generado 

con la ecuación 9, aumentamos uno de los parámetros fotosintéticos en 

incrementos  iguales, mientras los otros dos se mantienen constantes.  Valores 

constantes de 0.2, 0.005 y 3 se le asignaron a Ŭ
B
, ɓ

B
 y a P

B
S, respectivamente.  

Las unidades de   P
B

S son mg C m
-2

 h
-1
, las de Ŭ

B
 y  ɓ

B
 son  ([mg C mg chl

-1 
m

-3
 

h
-1
] [ɛEinstein m

-2
 s

-1
]
-1
). 
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Figura 28.  Distribución del fitoplancton y de la irradianza al mediodía.  Estos perfiles 

fueron utilizados para calcular todos los perfiles de productividad primaria durante el 

análisis de sensitividad. El perfil de biomasa corresponde al 19 de marzo del 1999.  El 

máximo de clorofila-a se encuentra en 108 m de profundidad.  El perfil de irradianza 

teórico es exponencial  y  fue generado con una atenuación vertical difusa, K (PAR), típica 

de CaTS en marzo igual a 0.045 m
-1
.  El 10 %, 1%  y el 0.1% de la irradianza en superficie 

ocurre a los 52 m, 102 m y 154  metros de profundidad, respectivamente. 
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