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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 (CaribbearGé&imas
Station, 173 6 6 N0 0 6 W) using available algorithms
photosynthett 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®, the Maximum Lidt Utilization Coefficient (from 0.01 to 0.19 ([mg
C mg chld hr'] [pEinstein m? sec']?) and Ps the Potential Maximum
Photosynthetic Rate (from 0.56 to 3.49 mg Chrl). Average daily integrated
primary production was between 132 and 750 mg % Annual production was
149 g C nf yr' and showed maxima in April, July, October and November.
SeaWiFS derived chlorophydl concentrations for the Northeastern Caribbean Sea
followed the same pattern. Increases in primary production were asgdcidarge
P?s(or P’.)). a® a n dyh vé@llues 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 chlorophyla maximum located near 100 m. High vertical diffusivity values,
ks> 6 X 10° m?s*, were measured between SBEC 1997 and MAYOCT 2000
in oceanic watersf 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 seichestiaty 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 elio the influence of the Amazon and



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 tided ahoreward 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 concentrabbns
chlorophylta (1.2 mg Chk mi®) occurred near the crest during high upward
velocities (> 40 m f). Additionally, increases in vertical eddy diffusivity above 6 x

10° m? s were observed one hour before the arrival of the internal tide trough. The
development of KH instabilities during the breaking of the internal tide can explain
the formation of high diffusivity patches. Inside the patches>(0.004 nf s%
increments in primary productivity of the order of 0.05 mg €l were measured.

The patches generated a N@ix equal to 1.058 x IOmmol m? s* and can sustain

a new production equal to 724 mg Cui* or 264 g C rif yr'. These numbers are
much higher than the estimates attributed to mesoscale eddies. Higher values of
primary poductivity 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 hio 0.05 m") for the following SeaWiFS bands:

412, 443, 490 and 512 noorresponded 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.



Resumen

La integracion vertical a lo lgo de todo el dia, de la productividad primaria
del fitoplancton se estim6 mensualmente entre el 1995 y el 2000 en la estacion serial
del programa CaT8Caribbean TimeSeries Stationl]73 6 6 NDO6 @) wusando
algoritmos disponibles que relacionan larbasa fotosintética del fitoplancton y la
irradianza disponible para fotosintesis (PAR). Mediante incubaciones en un
fotosintetrén usando radiocarbondC, generamos curvas de irradianza contra la
tasa de fotosintesis (curvasEp para obtener los paratnes fotosintéticosa®,
coeficiente de utilizacion maxima de la luz, 3sPel potencial maximo de la tasa de
fotosintesis. La produccién integrada promedio oscil6 entre 132 y 750 nfgi€ m
La produccién anual es alrededor de 149 g €afio' y muesra una distribucion
con maximos 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 patron. Aumentos en productividad primaria seragocia
valores altos de®R(6 P’r) a®y “piHurante las épocas de mayor influencia de las
aguas dispersas del Rio Amazonas y Orinoco. Una capa eufética mas profunda se
observo entre febrero y abril y en julio que alcanzaba hasta 166 m de profundidad.
A finales de abril una irradianza solar maxima y una capa eufética profunda
permiten que la penetracion de la luz sea maxima y alcance facilmente el maximo
profundo de clorofilea, localizado cerca de los 100 m de profundidad. Valores altos
de difusividad ertical, ks > 6 X 10° m’s?, se registraron entre septiembre y
diciembre del 1997 y mayo y octubre del 2000 en aguas oceanicas del Canal de
Mona. Estas difusividades altas estan asociadas a la presencia de ondas internas de
frecuencia semidiurna que sengran localmente en nuestras aguas, a la reduccion
en el numero de Richardson y los aumentos en la actividad de seiches en la costa
suroeste de Puerto Rico. Los patrones de alta actividad estan estrictamente

correlacionados con el ciclo lunar y con camsben la estratificacion del agua
iv



superficial del Caribe. Aumentos en la estratificacion en la columna de agua se
deben a la influencia del Rio Amazonas y Orinoco. Bajo las condiciones
astronomicas y de estratificacion apropiadas, la energia de la lmaaot@pica en y

cerca del veril es transferida fuera de la costa para la generacion 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 s arséa zona
eufotica. La altura maxima (crestalle) observada fue 26 m. En la cresta durante
velocidades ascendentes maximas (> 40 M A&parecieron concentraciones
méximas de clorofila (1.2 mg Chh ni®). Ademas, aumentos en la difusividad
vettical turbulenta por encima de los 6 x31M? s* precedieron por una hora la
llegada del valle de la marea interna. EIl desarrollo de la inestabilidthdlutante

el rompimiento de la marea interna puede explicar la formacién de parches de alta
difusividad. Dentro de los parcheg; & 0.004 nf s?) se observaron aumentos en
produccién primaria del orden de 0.05 mg €it. Los parches generaron un flujo

de NQ igual a 1.058 x 10 mmol m? s’ y que puede sostener una produccién
nueva de 724 mg Cfnd* 6 264 g C nf afio'. Estos nimeros son mucho mas
altos que los que se le atribuyen a los vértices de mesoescala. Valores mas altos de
productividad primaria se observaron en el valle de la marea interna que durante el
periodo de irradianza solar wmifha al mediodia. Se detectaron cambios
significativos en el coeficiente de atenuacién (de ®.p&sta 0.05 M) para las
siguientes bandas de SeaWiFS: 412, 443, 490 y 512 nm. Estos procesos pueden
detectarse facilmente en las aguas oceanicas fuémardiiencia de aguas costeras

con una carga alta en nutrientes debido a la descarga de rios.
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Capitulo 1

Introduccion

¢, Qué tan répido los océanos absorben e} [@rado por la actividad
humana? Es fundamental contestar esta pregunta para predecir la futura
concentraciéon de CQantropogénico en la atmoésfera y su impacto como gas de
invernadero. Elntercambio anual del diéxido de carbono en forma gaseosa entre
los océanos y la atmésfera es de la misma magnitud que el intercambio anual
terrestre (Michaels y Knafd996). El océano global es uno de los sumideros de
carbono mas importantes. El concegé bomba biolégica global se define como la
transferencia de carbono del agua superficial hacia aguas intermedias o profundas
mediante procesos biolégicos. El fitoplancton es el componente principal de la
bomba bioldgica y es responsable de sustradiogldo de carbono presente en el
océano mediante el proceso de fotosintesis. 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 acuaticas son responsabj@®xienadamente un 30%
de la produccion primaria global (Falkowsky980). Mas de la mitad de la
produccion primaria oceanica del mundo ocurre en mar abierto (Lohrenz et al.
1992). Por lo tanto, para entender y caracterizar los flujos de carbonanear,eds
necesario hacer estimados precisos y de alta calidad de las tasas de produccion
primaria fitoplanctonica.

El desarrollo de la técnica de radiocarboi60,, por Steemaiielsen en
el 1952 para medir la tasa de fotosintesis del fitoplancton aordstitno de los
avances mas significativos de la pgserra en el area de la oceanografia bioldgica
y limnologia. Esta técnica innovadora permitid describir con gran precision la tasa
fisiologica de produccion del fitoplancton. Previo a esto, la producdeél
fitoplancton se describia en términos de la biomasa o el rendimiento del ecosistema
(es decir, cantidad de peces capturaddsp avance significativo en las medidas de

produccion primaria es el uso de técnicas mas limpias para reducir la contéminac
1
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por metales (Fitzwater et all982). La contaminacion por metales puede inhibir
considerablemente la tasa de produccion del fitoplancton oceanico. Por lo tanto
medidas previas en el Caribe y en las que no se utilizaron técnicas libre de metales
estdn sujetas a revision ya que pueden estar subestimando los valores de produccion
primaria.

Los estimados de produccion primaria generados mediante la técnica de
radiocarbono se prefieren sobre otros métodos debido a su mayor sensitividad.
Medidas mensualesle la produccion en los océanos pueden revelar patrones
estacionales, anuales y hasta entre décadas (Michaels y ¥98§). Series de
tiempo de produccion primaria con buena resolucion temporal son necesarias para
entender la escala de variabilidad ds kestimados. La serie de tiempo puede
revelar cambios répidos en productividad primaria provocados por eventos
transitorios (es decir, paso de voértices, frentes, etc.) que no pueden ser detectados
con una sola medida. Una serie de tiempo de productipigiadria en las aguas del
Caribe puede compararse con series de tiempo de otras regiones similares como las
hay en el giro subtropical del Pacifico Norte, al norte de Hawai (HOT), y en el Mar
de los Sargasos, a unos 85 Km. del sureste de Bermuda (BE$ta)base de datos
puede revelar que tan similar o diferente resulta el Mar Caribe relativo a otras
regiones oligotréficas en el océano global e identificar cuales son los factores mas
importantes que la controlan.

El Mar Caribe se caracteriza por laepencia de muchos fenédmenos o
eventos que pueden afectar la productividad, como por ejemplo la descarga del Rio
Orinoco, influencia de las aguas del Rio Amazonas, vortices de mesoescala (200
400 km), surgencias, transporte de Ekman, frentes, topografimasoh
accidentada, ondas internas y huracanes. Por lo tanto, el Mar Caribe es un lugar
idoneo para revelar el rol de cada uno de esos procesos que son capaces de fomentar
la actividad bioldgica.

Los registros de produccién primaria en los océanos puesiEn

cuestionables debido a que tienen una resolucion temporal del orden de semanas
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(submuestrean) y pueden afectarse por episodios de menor duracion (Wiggert et al.
1994). Las olas internas tienen la capacidad de impactar los estimados de
produccion yaque exponen el fitoplancton a regimenes figjaémicobioldgicos
cambiantes en pocas horas (Fahnenstiel £t1888;Holloway y Denman 1989;
Kamykowskij 1979; Kahry, 1983; Lande y Yentschl988).

El Mar Caribe ofrece condiciones ideales para la genar de ondas
internas capaces de alterar considerablemente los estimados de produccidn primaria,
estas son: aguas claras, capa eufética profunda, maximo de clorofila cerca del
picnoclino, ondas internas con amplitudes entret20m en la base de la capa
eufotica y también cercanas a el maximo 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 continentalesnsulares y en la batimetria escarpada entre las islas
puederser un mecanismo catalizadte la bomba bioldgica global.

El estudio del impacto de las ondas internas sobre la produccién primaria
requiere el desarrollo de nuevas técnicas capaces deaamntiios en produccidn
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 éasdade
fotosintesis 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 retralispersion elastica de la luz solar con largos de ondaruesal
pico de emision del espectro de la cloreélé683 nm).

El propésito de esta investigacion es describir la variabilidad de la
produccion primaria fitoplanctonica en la estacion serial del programa CaTS
(Caribbean Time Serigsy relacionarla conlos procesos fisicos, quimicos,
bioldgicos y Opticos presentes en la region del Mar Caribe. La estacion CaTS es

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

1. Estimar laproduccién primaria utilizando la técnica de radiocarbono y el uso de
modelos de productividad primariaque son funcion de los parametros
fotosintéticos del fitoplancton y del perfil de irradianza entre 20 nm,PAR

2. Estimar loscambios en productividagrimaria durante el paso de la marea
interna utilizando la técnica de fluorescenciatural estimulada por el Sol,
simulaciones numéricaslgs estimados del flujo de nutrientes.

A continuacién una descripcion breve de cada uno de estos componentes.

Muestas de agua tomadas a profundidades nominales en la estacion CaTsS 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). Setilizd esta técnica en lugar de botellas clarasitu y
eliminando asi la posibilidad de efectos de botella debido a largos periodos de
incubaciéon. La incubacion nos permite conseguir la tasa de fotosintesis promedio
durante el periodo de incubacién safijcarla contra la irradianza que recibié cada
muestra, este tipo de grafica se conoce como culvédRI1). La curva PE puede
ser representada matematicamente por un modelo de fotosintesis en funcién de
irradianza corsolo tres parametros (Platt elt,a1980). Al ajustar el modelo a los
valores de la curva-BE obtenemos los siguientes parametros fotosintéticos: la
pendiente de la region lineal de la curea,el nimero de asimilacion®R vy la
pendiente en la region de la curva donde ocurreifdtibicion,b. Estos parametros
nos sirven para modelar la productividad primaria a medida que cambia la irradianza
descendente sobre el fitoplancton a lo largo del dia.

Para estimar la produccion primaria durante el dia necesitamos modelar el
perfil de rradianza descendente PARy 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 extincion
vertical de la irrdianza descendente KPAR, z) con un radidmetro sumergible. El

modelo asume que el coeficiente de atenuacion vertical difusa no cambia
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drasticamente durante el dia y por tanto podemos generar perfiles de irradianza
descendente con largos de onda ent@7® nm, B (PAR, z) para cada hora del

dia. También asume que no hay fattaptacion y que los parametros fotosintéticos
permanecen iguales a través del dia. Estas son limitaciones de nuestro método que
son dificiles de superar ya que las incubacicsws laboriosas y nos dificultan
estudiar cambios en los parametros en pocas horas. Con las visitas mensuales
podemos generar una serie de tiempo de produccién primaria durante todo el afio e
integrarla para estimar la tasa anual de fijacion de carbonoestras aguas. Las
visitas a la estacion desde el 1995 al presente nos permiten generar una climatologia
de la produccion primaria en aguas tropicales.

Los perfiles de productividad primaria se correlacionaron con las medidas de
flujo de fluorescencia divadas de la radianza nadir en 683 nm registrada por un
radiometro sumergible. De esta forma se convierte en un instrumento capaz de
medir la produccion primaria del fitoplancton. Esta técnica nos permite hacer
medidas instantdneas de cambios en prodoabebido al paso de la onda interna o
cualquier otro fendmeno que puede afectar la produccién en escalas temporales de
minutos. En trabajos previos sélo los modelos eran capaces de relacionar las ondas
internas con cambios en productividad (Fahnenstiehle 1988; Holloway y
Denman 1989; Kamykowski 1979; Kahry, 1983; Lande y Yentsch1988). En
este trabajo observamos por primera vez el impacto de ondas internas sobre la
concentracién de biomasa y la productividad primaria en el Canal de la Mogla, e
veril a las afueras de Afasco y en la estacién CaTsS.

Todas estas medidas nos sirven para calibrar un modelodtsiimgico que
nos permite simular la respuesta del fitoplancton bajo diferentes condiciones de
oleaje interno. Asi podemos determinajobgue condiciones de la marea interna los
estimados de produccion primaria de la estacion CaTS podrian afectarse en mayor

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

variabilidad de la produccién primaria fitoplanct@ien la estacion CaTS

(Caribbean Time Seri¢y medir el impacto de la marea interna sobre los estimados

de produccion primaria. Los objetivos especificos de esta investigacion son:

1.

Determinar el patron anual de la biomasa de fitoplancton en el Mar Caribe
Oriental y de la produccién primaria en CaTS.
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.

Describir la relacién entre la biomasa degdltmcton y la produccion primaria

en CaTsS.

Determinar la sensitividad de la productividad a cambios en los parametros
fotosintéticos.

Comparar medidas de produccion en CaTS con medidas similares en otras
estaciones seriales: BATS y HOT.

Determinar la impdancia de la marea interna en modular la produccion
primaria.

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

ondas internas sobre los estimados de productividad.



Capitulo 2

Revisidon de Literatura

El estudio de la pradttividad primaria en los océanos requiere conocimiento
multidisciplinario y dominio de los aspectos bioldgicos, geoldgicos, fisicos y
quimicos que afectan el fitoplancton. Al final de la revision concentramos nuestra
atencion en los pocos articulos disipdes que hacen referencia al impacto que las
olas internas pueden tener sobre los estimados de produccion primaria. Dado la
extension y complejidad del problema decidi organizar las publicaciones previas
acorde el siguiente plan general.

2.1. Conceptos fundamentales de la produccion primaria

2.1.1. Modelos de productividad del fitoplancton

2.1.2. Metodologia para medir la productividad primaria

2.1.3. Productividad primaria estimada por fluorescencia natural

2.1.4. Productividad primaria teldetectada desde el espacio

2.2.Medidas de productividad en el océano global.

2.2.1. Medidas en los océanos: Atlantico, Antéartico, Pacifico y el Mar Ca

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 fisicos queetftan la productividad
2.3.1. Ondas internas, fitoplancton y productividad primaria

2.3.2. Vortices, fitoplancton y productividad primaria

En lugar de presentar la revision literaria en forma cronologica decidi
dividirla en los topicos expuestos arriba, para que sea de mas facil manejo para
futuros investigadores del tema. Por ejemplo, las personas interesadas en el aspecto
de medicion de productividad por detectores remotos sélo tienen que ir a la seccién
2.1.4 y obviar otras secciones que no sean de su interés. Para aquellos investigadores

7
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que estan familiarizados con productividad primaria, pero que sélo les interesa el
aspeto de como las ondas internas afectan los estimados de produccién tienen que

revisar la seccion 2.3.1.

2.1. Conceptos fundamentales de la productividad primaria

2.1.1. Modelos de productividad del fitoplancton

Modelos de productividad primaria, alugj que otra clase de modelos,
pueden ser agrupados acorde la motivacion para la cual fue construido (Platt et al.,
1977). Pueden ser descriptivos, predictivos o explicativos. Un modelo descriptivo,
con unos pocos parametros incluidos en la expresion rattaypuede describir un
gran numero de observaciones en un sistema. Un modelo predictivo intenta predecir
un estado futuro del sistema. La intencién del modelo explicativo es entender como
trabajan los componentes del sistema y expresarlo en relscioastitativas. Otra
forma en la que se pueden agrupar es como modelos empiricos o racionales. El
modelo empirico es aquel que desea explicar los datos sin tener que entrar en los
mecanismos internos del sistema. El modelo racional se basa en conacimient
previo del funcionamiento del sistema. El modelo racional puede ser subdividido en
mecanistico (reduccionista) u holistico. Los modelos también pueden clasificarse
como deterministicos o probabilisticos. Todos los modelos de productividad
contienen uno mas de los aspectos mencionados arriba.

El modelar la produccion fitoplanctonica requiere que desarrollemos una
expresion matematica capaz de representar la relacidotbsintesis. Esta relacion
es la base de todos los modelos de productividad. loneles semempiricos de
luz-fotosintesis tratan de resumir la mayoria de las observaciones, pero no las
explican. La racionalidad del modelo sesmpirico dependera de que tan bien
puedan interpretarse los parametros (Platt et al., 1977). La mayods uedelos

semiempiricos de lufotosintesis se desarrollan en términos de la productividad
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bruta,Py. La productividad primaria bruta se define como la tasa a la que el carbono
inorganico es incorporado en la célula. Similarmente, la respiraBippuale
expresarse en términos del carbono organico que es liberado fuera de la célula como
carbono inorganico. La produccién neR, esla diferencia entre productividad
bruta y respiracionR,= Py R). Dado que el 64% de la varianzaf que no se
debea cambios en el campo luminoso, puede ser explicada por cambios en la
concentracion de clorofila, tenemos que normalizar la produccion bruta por el valor
de concentracién de clorofim (P® = P,/ B) para preservar la relacion uz
fotosintesis. Trevor BRIt t en S u Modelling 2Theu Productiviti of
Phyt opl §87K)f wsumme algunos de los modelos smmpiricos para
representar la relacion ldatosintesis. Todos expresados en términos del nimero de
asimilacion,P?,, la pendiente iniciala, dela curva Pl (6 P-E) y la irradianzal (6

E).

a @
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PBal
B _
=y 2
 tal
PBal
B _
P~ = m l (3)
(PR)*+(al)?|2
B n+1

1 n
(AP +(al)? |2 [(PB)? + (aal)2]2

La ecuacion 1 por Blackman (1905, citado por Platt, 1977) es buena para
explicar la region donde la tasa de fotosintesis aumenta linealmente al incrementar la
irradianzay también en la region donde ocurre saturacién. Su desventaja estriba en
gue no puede explicar la region alrededor del parametro deadafmacionEy
donde ocurre la transicion de valores -splimos de irradianza hasta llegar a
saturacion. La ecuacié® por Smith (1936, citado por Jassby y Platt 1976, Kirk

1994) es una curva que tiene un buen ajuste a los datos-fd¢okintesis. Es una
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modificacion de la ecuacidon 2, que representa una hipérbola rectangular (tipo
MichaelesMenten).

La razon de cambide la fotosintesis (P) versus la irradianza (I) es una
funcién de P. Es decigP/iul = ¥(P) y que se puede expandir en una serie de

potencias (Frenette et al., 1993):

La aproximacion cuadréatica de la ecuacion 4b esta dada al descartar los términos
mayaes de segundo orden.

%zao+a1P+a2P2 (40)

La solucion a la ecuacion 4c, es una curva que se ajusta bien a la mayoria de los
datos de lufotosintesis (Jassby y Platt, 1976):

o

|
PE=p> tan%
¢

m

©)

|-O0O

A pesar que fue capaz de ajustarse a 188 experimentos en tres localidades de Nueva
Escocia, no eatbasada en presunciones sobre la mecéanica de la fotosintesis. El
siguiente modelo (Webb et al., 1974) es la solucion a la aproximacion lineal de la

ecuacion 4b y esta dada por la siguiente expresion:

e 3 5]
expe 228 (6)
e ¢rm 4
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Este modelo se puede racionalizar en términos daeeleanica de la fotosintesis
(Kira, 1994). Si suponemos que la captura de fotones por la unidad fotosintética por
unidad de tiempo t (tiempo de residencia) sigue una distribucion de Poisson y
presumimos que el excedente de fotones no se utiliza, ensmpesde demostrar

que la tasa de fotosintesis es proporcional a:

Pe” f1-e™) (7

Dondem es el promedio de fotones capturados en un tienguo el fotesistema.
Dado que el flujo de fotones es proporcional a la irradianza descertgentesi la

constante de propdonalidad e$®,,, podemos expresar la ecuacién 7 como:
a &

£ du ®
k =y

Dado que el pardmetro de feadaptacionl . (6 Ex) =PPn/a, la ecuacién 6 y 8 son
idénticas y podemos concluir que la ecuacion 6 representa un modelo mecanistico
de la fotosintesis. La ecuani6 es capaz de explicar la region donde la respuesta es
lineal y donde hay saturacién en la curv&,Rero es incapaz de explicar la zona
donde ocurre fotanhibicion (regién donde desciend& &uando aumentagf Una
ecuacion empirica continua que at@adesde la regién de respuesta lineal hasta la

zona de fotanhibicion esta dada por (Platt et al., 1980):

. é o ~ é o ~ A |
pB - Prﬁj,el- expé- 8‘E‘igexpe ae%ﬁ 9)
i ehY eIy

Donde el término que contiene el paramdires el de inhibicion. La inhibicion

tiene que ser considerada en el modelo defdiosintesis debidoa que el
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fitoplancton que se encuentra en las capas superficiales en un dia soleado
experimenta una irradianza con la suficiente intensidad paranfotor su sistema
(Kira, 1994; Platt et al., 1980; Platt et al., 1990).

Los pardmetros incluidos ems modelos que se ajustan a los datos de
fotosintesisrradianza () son utiles para entender la fetsiologia del
fitoplancton.Los parametros de produccion primaria son:

1) PP, La tasa fotosintética maxima cuando la luz es 6ptima.

2) a: la pendiente en leegidn de luz baja de la curval P

3) Ik 0 E es la irradianza justo antes que comience el proceso de saturacion.

4) b es la pendiente de la curva Bn la region donde la irradianza fatdiibe al
fitoplancton.

5) l,0 B es la irradianza donde comienza la fotbibicion.

Algunos de estos parametros pueden utilizarse para estudiar como la
variabilidad en un factor fisico puede provocar variabilidad en la biologia del
fitoplancton. Tenemos que seleccionar el parAmetro de manera que responda a las
mismas escalade tiempo del fenédmeno fisico 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 ennuorden de segundos o minutos mientras que
cambios en la concentracion de clorofila se reflejaran al cabo de horas o dias. Un
resumen de las escalas de espacio y tiempo a las que esta sujeto el fitoplancton y la
metodologia correcta para estudiarlo en esaala particular se encuentran en
Dickey y Siegel (1993).

La irradianza descendente cambia con profundidadz)Eo 1 (z)), por lo
tanto la tasa fotosintétic& Bambia con profundidad o sea quig(B; (z)) es funcion
de la profundidad a la que se emuma el fitoplancton, P (z). Para conocer la
produccion primaria en la columna de agua iluminada (capa eufética) tenemos que
integrar cualquiera de las ecuacione$ gl desde la superficie hasta la profundidad
donde la luz remanente es el 1% de la lemente en superficie (Jerlov, 1976; Kira,
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1994). Siintegramos analiticamente podemos integrar hasta infinito ya que mas alla
del limite profundo de la capa eufética la contribucidbn a la productividad es
despreciable (Platt y Sathyendranath, 1999; Ptadt., 1977; Platt et al., 1990). Para
integrar las ecuaciones necesitamos una expresion que describa la extincion de luz
en funcion de profundidad. La irradianza disminuye de manera exponencial de
acuerdo a la ecuacion BeBouguerLambert (Kira, 1994Mobley, 1994; Dieppa,

1996) que se define como: (Nota=k)

Eq(z/)=E4(0 ,/)Exp(- K 2) (10)

Donde B(0 ", ) = Es(z=0",l ) es la irradianza espectral en superficie y k es el
coeficiente de atenuacién vertical difusa para la irradianza descendente. El
coeficiente de atenuacidvertical difusa esta dado por la siguiente expresion
(Dickey y Siegel, 1993)

_ 1 uEy(z)
Ky(z,/)= N 1D

La radiacién disponible para fotosintesiEh¢tosynthetically Available Radiation,
PAR) en el rango de los 4600 nm del espectro electromagnético modifica la

expresion a laiguiente forma

1 |JEd (Z’ PAR) (12)

Ky(z PAR) =- £ PAR >

Esta expresion nos indica que el coeficiente de atenuacion vertical descendente es
funcién de la profundidad. El valor de &, PAR) no es constante con profundidad

incluso en capas homogéneas. No obstante el valor no cambia mpoindg tanto
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conocer el valor promedio dentro de la capa eufética es de gran utilidad (Kirk,
1994)

Kq (z, PAR) es una propiedad oOptica aparente (POA), que depende de las
propiedades inherentes del medio (coeficiente de absorcion debhgizde la
estuctura direccional o angular de la luz ambiental (coseno promgdDieppa
(1996, citado de Preisendorfer 1976; Jerlov 1976; Baker y Smith, 1979; Blizard,
1986; Mobley, 1994). Un POA ideal cambiara poco en respuesta de cambios
ambientales externopero cambiara lo suficiente de un cuerpo de agua a otro de
manera que sirva para caracterizarlos (Dieppa, 1996). Cuando en el agua la retro

dispersion no es alta podemos expresgedfno (Kirk, 1994)

a(z, PAR (13

Kq(z, PAR = c0sq

Tal queq es el angulo cenital que hace el haz ule dentro del agua & es el

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

a(/)=ay(/)+as(/)+aqg(/)+ay(/) (14

Los subscritos wf, d y g hacen referencia al agua, fitoplancton, detrito y a la
materia organica disuelta coloreadgilvin, gelbstoff, CDM®™), respectivamente.

Otra forma de expresar la relacion errey la absorcién totala(l ) es mediante

una ecuacion basada en simulaciones de Monte Carlo, Gordon (1989, citado de Lee
et al., 1998)

a(/)+b(/)° tmy(0,/)Kq (/) (15
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Dondeb(l ) es el coeficiente de retdispersion espral, my(0 ', I ) es el coseno
promedio para luz descendente justo por debajo de la superfieie yn factor que

toma en cuenta los posibles cambios en el coseno promedio cuando aumenta la
profundidad. Por lo tanto el valor d&y dependera de la absang, la retre
dispersion y la estructura direccional de la luz en el medio. Otro concepto

fundamental asociadokgs es el de profundidad 6ptica)( Dado por Kirk (1994).

z=Kyz (16)

La profundidad Optica es util para definir hasta que profundidad fisica
disminuyela irradianza por un valor dado (E~=4.6 equivale all% del valor de
irradianza en subuperficie o sea el fondo de la capa eufotica). Esto quiere decir,
que a una misma profundidad éptiga dos masas de agua con propiedades épticas
diferentes tendraudos profundidades fisicas diferentes (Kirk, 1994)4 &S 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 6pticas con el objeto de dleaifas segun el esquema establecido por
Jerlov, Martinez (1984, citado por Dieppa, 1996). Dieppa (1996) en su trabajo
titulado Bio-optical Variability in Tropical Oceanic Watersalculé los coeficientes
de atenuacion difusa espectral en las siguientedasa412, 443, 490, 510, 555 nm
y para PAR en la estacién serial CaTS. También generd series de tiempo de
profundidad Optica espectrales. Encontr6 que el fondo de la capa eufética oscila
entre 65 a 104 m de profundidad. Determiné tres regimenes endpdrancia del
agua: en el periodo margonio se obtuvieron los valores mas altos dg éhtre
septiembrediciembre valores intermedios y los meses de enero, febrero y julio
como las aguas mas claras del aflo. En esos meses la capa eufotica se loealiza en
10%-37% mas profunda.

Arriba discutimos algunos de los aspectos que hay que considerar para

describir el perfil de irradianza descendentg€zfPAR). Ahora quisiera tocar
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algunos aspectos relevantes del perfil de irradianza descendente, que esdipendi
del largo de onda,d&,| ). La representacion del perfil de irradianza en términos de
coeficientes de atenuacion vertical difusay(BAR) ) es una aproximacion general
de la radiacion solar incidente verdadera en cada una de las células (Platt et al
1977). O sea es una atenuacion macroscopica, incapaz de discrimar la atenuacion
que experimentaria cada célula. Platt et al. (1977) nos indica que lagsticrctura
en la distribucion del fitoplancton podria modificar la energia solar incidente.
También indica que células agregadas en colonias o grupos podrian 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 er 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 tendra en el estimado de produccion primaria es dificil de valorar, ni aun
siquiera cualitativanente. 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 percién no
lineal de la curva . Estos aspdéos son de suma importancia y sirven de
inspiracion 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 irradiariz#z,PAR), el perfil de biomasa
B(z), y el cambio en los parametros fotosintética$,(R, b) con profundidad,
estaremos en la capacidad de transformar las cufvlsrPcurvas de productividad
versus profundidad (curvas’®2). Para calcular la produeciilad primaria en la
columna sélo tenemos que integrar cualquiera de los modelos presentados en las
ecuaciones-#. Si suponemos quéR a, y b no dependen de la profundidad es

posible hacer el integral analitico (Platt y Sathyendranath, 1999),
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P, = f) B(2)P®(1(2))dz= Bfj P°(I (2))dz 17)

P, esla productividad instantdnea en la columna y generalmente se expresa en
unidades de mg C frh* y z se mide positiva hacia el fondo. La irradianza es una
variable que depende del tiempa,t), por lo tanto para calcular la produccion
durante el dia temeos que conocer como cambia la irradianza en el tiempo. La
productividad en el dia estara dada por el siguiente integral (Platt y Sathyendranath,
1999; Platt et al., 1990),

Prr = 3 Bzt)P(I (z.t)dzdlt (18

DondeD es el largo del dia medido desde la salida del sol. Usualmente se asume
gue el cambio en biomasa durante el dia no es importante y el integral se transforma

en,

Pr =5 3 B@PE (I (zt)dzc (19

La ecuaciéon 19 asume de plano que el perfil de biomasa no se altera durante
el dia. Esta suposicion 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 unaeasiiarotura
de capas fias de fitoplancton (Franks, 1995)° Bepende de los parametros
fotosintéticos By, a , y b, es posible que estos pardmetros puedan cambiar debido a
la foto-adaptacion o a el influjo de nutrientes debido al paso de la onda interna.

La irradianza en supécfe cambia a través del dia y es maxima" () al
mediodia local en un cielo despejado de nubes. Podemos definir una fggion

gue describa la variacion diurna de la irradianza (Platt et al., 1990).
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lo(t) = 10'g(t) (20

Una funciong(t) excelente para latitudes bajas éMlonteith (1973, citado de Platt et
al., 1990):

ga):smé§) (21)

D es el largo del dia que depende de la declinacion shlgrde la latitudf , dado
porlgbal (1983, citado de Platt et a990).

D = 013520 8cos X(- tanf tand) (22)
CPp =+

El 45% de la irradianza total de onda cotta'{) es (til parda fotosintesis Baker y
Frouin (1987, citado de Platt et al., 1990).

15" =0.4517" (23
La irradianza total de onda corth ") que llega a superficie esta dada por la

siguiente expresion matematica desarrollada por Paltridge y Platt (1976, citado de
Platt et al., 1990)

1T =1g'- &, AsR)I1- M- A(1- F)] (24)
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dondel ¢ es la irradianza extraterrestre maxiria,es el albedo de las nubes a un
nivel i, F; es la fraccion a ese niveth es la absorcion del vapor de agéa;es el
albedo de la parte despejada de nub&seg la cubierta total de nubes expresad
como una fraccion. El albedo para diferentes tipos de nubes oscila entf60.35

Si no conocemos el tipo de nubes usamos un valor promed5déJsamos
m=0.18 el valor utilizado por Platt et al. (1990) y calculamos el albedo atmdsferico
suponiendaina atmésfera Rayleigh, estableciddPatiridge y Platt (1976, citado de
Platt et al., 1990):

0.28

= —— (29
(1+6.43sindsinf +cosdcosf))

Ay

La irradianza extraterrestre maxima esta modulada para una constantgcguar
la latitud y declinacién solar Igbal (1983, citado de Platt et al., 1990):

| = 1 g(Sind'sinf + cosd'cosf) (26)
Tomando en cuenta las ecuaciones 61102326 de arriba expresamos la
produccion primaria instantdnea como funcién de tiempo y profunéigzi).

a®l O"‘sing)e' Kz
_ D
PSB

P(zt) =BPEH- e (27)

m

OB B8 B
1 O: O: O OO

Si integramos la ecuacién 27 en toda la capa eufética (donde tenemos el 99.9 % de

la luz, 3200m) ypor las horas de luz tenemos
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ge aBl:sin(%)e-KZ g

Pr=fRED=ffg-e % Qzdt (29)
x :
¢

o

Si asumes una biomasa constante y que el nUmero de asimilacion no cambia se

puede conseguir una solucién analitica (Platt et al., 1990). Si incluimos el término

de fotoinhibicion, b, tenemos que la funcion es:

aslg‘sin&)e' Kz bBIQ‘sing)e' Kz
_ D _ D
B

\ (29)
P(zt) =BP2(1- e ks )e & )
DondeP®s es equivalente &%, por la siguiente expresion
b
da+b@ b Qa
PE=pPEE 7% Y 8 (30
¢ a T +bh=
El integral se convierte entonces en
é_ By m i xz OB Bym i -xz 0
% ] al, sm%)e % b°l] sm%)e 8
s B s " s =
Prr = Bz OPy, (203 - e e dzdt (3D
ae e 6
G G +

En su trabajo Platt et al. (1990) suponen que la bionBgd), los

parametros fotosintéticoa®, b® , Py , y que el coeficiente de atenuacién difusa
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Kq4(z,PAR) tienen un valoconstante en toda la columna de agua y que no cambian
durante todo el dia. Esta presuncion es necesaria para conseguir una solucion
analitica y una aproximacion polinomial a la solucion analitica. La solucion analitica

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

o]

por =2nh (o o) (bra)]

I ) S
(2n- 1)(2n- 1) (2n- 2 32

- A él[((a +b)la)? - (bla)"]

(2F" (2n- )

(2n)(2n) (2n)!

Tal que la irradianza al mediodidy |, es normalizada por el pardmetro de foto

3

adaptacionly o Ex.

loa
|[m—-_0% (33
B
PS
Donde | a notaci-n de doble factori al se r
enterospares@il ) ! ! = 1 x -B) xpdr &x entxern @:n I mpares

por,

4BDP; $aa + b & 9

A= s hat+b@ b g
(; o

En el articulo de Platt et al. (1990) se nos indica que la tasa de convergencia de la

serie infinita en la ecuacion 32 dependera del valor'de ISi el valor de '« =10

(34
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la seie puede converger (aritmética de deptecision) con menos de 20 términos.

La ecuacion 32 puede ser aproximada por un polinomio truncado,

X
P =A3 1+ b/a)*W, (IM*
zT 21( ) "W, (1) (35

X
- A (bla)*W, (1.
x=1

W son los coeficientes peso del polinomio. Con un polinomio de orden 5 es posible
aproximar la solucion anakt con un margen de diferencia del 0.5%, dentro del

rango de valores de Ide interés ecologico (Platt et al., 1990).

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

W W, W, W,
1.900t -2.8333x10 2.8050x 1G -1.4729x 1G 3.0841 x 10

La presuncién de biomasa, pardmetros fotosintéticos y atenuacion constante
durante el dia son validas para modelar la produccién primaria en una capa
homogénea, como es el caso de la capa niEzgbeero pueden ser desastrosas si las
aplicamos fuera de esa zona. La capa eufética en las aguas claras del Mar Caribe
puede estar mas profunda que la capa mezclada (ver Tabla 2) y por tanto las
condiciones de homogeneidad y de valores constante napéeou

Tabla 2. Profundidad (m) de la capa eufotica y mezcladaDatos de CaTS de Dieppa (1996) y
Hernandez (1995).
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Fecha Capa Capa Diferencia
eufética mezclada
(m) (m) (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

Ante éste hecho, Planteamos la necesidad de hacer una integracion numérica
(trapezoidal) manteniendo la biomdsdos paametros fotosintéticomf, b® , PPy),
y el coeficiente de atenuacion difusg(PAR) en funcién de profundidad. De esta
forma obtenemos un valor de produccion primaria mas cercano a la realidad.

Arriba demostramos que los parametros fotosintétiaBsk®® , P%s 6 P°.)
son de vital importancia para el calculo de produccién primaria. Se ha encontrado
que el valor de estos parametros dependera del modelo utilizado para generar la
curva RE (Frenette et al., 1993). Utilizando un mismo conjunto de datpaesie
obtener una diferencia de 4% en el valor de la capacidad fotosintética (valor
aceptable), R, si se usa el modelo dado por la ecuacion 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.
Segun Frenette et al. (1993) el ajuste de los modelos a los datos se llevo a cabo con
el mismo procedimiento NLIN; SAS Computer Packagepor lo tanto las
diferencias se atribuyen 86l uso de diferentes modelos. Frenette (Frenette et al.,
1993) compard los modelos dado por la ecuacion de Webb contra la ecuacion 9
(Platt et al., 1980) y encontro que la diferencia porcentual para los valoaeg de
Pm, tan solo eran 8% y 6%, resgeatnente. Frenette advierte que la combinacion

del modelo de Platt (Platt et al., 1980) (ecuacion 9) con el de Jashy y Platt (ecuacién
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5) para analizar datos con inhibicion yinbibicion podrian reflejar diferencias en

el valor dea de un 24%. Por lo tdém es mejor combinar el modelo de Platt
(ecuacion 9) con el de Webb (ecuacion 6) para datos que muestran inhibicidon y no
inhibicion.

Antes de terminar esta seccion, quisiera comentar sobre el efecto de los
nutrientes sobre los modelos de-fomsintesis. En particular, los efectos de la
limitacion de nutrientes sobre el rendimiento fotosintético. En estos estudios se
hicieron cultivos continuos del fitoplancton en condiciones limitadas de nutrientes y
se calcularon los parametros fotosintéticos de lagasuRl (Cullen et al., 1992).

En ese trabajo se determiné qu, Puede permanecer elevado en condiciones de
pocos nutrientes y por tanto no puede ser usado como un indice del estado
nutricional. También se encontré que en los cultivos continuos el galaf es
relativamente constante y que no responde a la disponibilidad de nutrientes. Hay que
tener en cuenta también que hay trabajos realizados en el Pacifico Ecuatorial que
relacionan la disponibilidad de nutrientes (en particular Fe) con el aumento en
produccion (Barber y Chavez, 1991). También hay que destacar que los resultados
de Cullen (Cullen et al.,, 1992) estan sustentados con datos de cultivos de

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

Produccion primaria es la tasa de fijaciébn de carbono inorganico durante la
fotosintesis. La produccion primaria en los océanos se mide mediante el uso de
técnicas cort’C a partir del trabajo de Steeralielsen (Steemaflielsen, 1952).

La técnica consiste en afiadf€ en forma de NatiCO; 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 asimilacion 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.

i. Laincorporacién d&'C siempre es positiva.
iii. La técnica provee mayor sensitividad que otros métodopuSden medir

concentraciones dey I'* 0 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 esténdi@jes 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 H€ 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 estd atado una escala de tiempo particular. Las medidas de
productividad primaria estan relacionadas a procesos fisiol6gicos de la célula, por lo
tanto refleja procesos de horas hasta un dia de duracion. La biomasa cambia dentro
del orden de dias a semanas. Eldmerento del sistema es un aspecto que esta
relacionado a cambios en nutrientes o a la dinamica poblacional de los heter6trofos

y estos procesos tienen un orden temporal de estaciones o afios. Métodos para medir
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la produccién primaria y sus escalas de fiermominales 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, Eproduccion primaria bruta), P,
(produccién primaria neta) y P, (produccion comunitaria neta) estan basados en el esquema del
carbono; Pr (produccién primaria total), P, (produccion regenerada), Re,, (produccion nueva)
estan basadas en el nitrdgenaModificado de Platt y Sathyendranath (1993).

Método Componente  Escala nominal de tiempo
nominal de
la produccién
In Vitro
Asimilacion de'C Pr=(* P,) Horas a 1 dia (incubacion
Evolucion de @ Pr Horas a 1 dia (incubacion
Asimilacion de®NOs Prew Horas a 1 dia (incubacion)
Asimilacion de>NH, P Horas a 1 dia (incubacion
Evolucién de®0, Prev=(t Po) Horas a 1 dia (incubacién
Propiedades GlobalegBulk)
Flujo de NQ a la zona fética Prew Horas hasta dias
Tasa consumo de;Qor debajo de la Ppew Estacional hasta anual
capa eufotica
Acumulacién de @en la capa eufotice Phew Estacional hasta anual
28U/2*Th Prew 1 dia hasta 300 dias
*H/PHe Prew Estacional y tiempos
mayores
Optico
Fluorescencia de destello doble Pr <l1s
Fluorescencia sva Pr <1s
Detectores remotos Pr Prew Dias hasta anual

La produccion primaria brutaP,, se expresa en términos del flujo de
carbono y no se ve afectada por el metabolismo respiratorio de los autétrofos o por
el metabolismo de algun otro componesiédla comunidad. La produccion primaria
neta,P,, corrige por el metabolismo de la comunidad autotréfica y la produccion
comunitaria netaP., corrige por el metabolismo de toda la comunidad pelagica
(Platt y Sathyendranath, 1993). Las producciones pasaxpresadas como flujo

de nitrogeno son la produccion primaria toil, la produccion regenerada y la
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produccion nuevaPnen. La produccion regenerada es sostenida por los nutrientes
gue provienen de los procesos metabolicos, en cambio la préwluava obtiene

los nutrientes de fuentes externas a la zona eufotica (Platt y Sathyendranath, 1993).
La produccién estimada por métodos Opticos puede expresarse en unidades de
carbono o nitrégeno.

Es muy dificil comparar estimados de produccion primguia provienen de
diferentes métodos. Los métodos de rastmeditro son incubados sdlo por algunas
horas para luego extrapolar ese nimero para la duracion del dia, que es la escala de
tiempo de interés ecologico y luego se integran para todo la profuhdifin los
métodos disefiados para obtener los parametros globales esta implicito la integracion
vertical pero la integracién temporal dependera de su escala de tiempo caracteristica
y en el disefio de las mediciones (Platt y Sathyendranath, 1993). ®izse'tC
para estudiar la incorporacion de carbono fotosintético y si la incubacion se hace en
un tiempo suficientemente corto, para que el nuevo carbono incorporado no pueda
ser usado en la respiracion o reciclado en el interior de la célula, enpotiezsos
decir que las medidas de P vs. E estiman la produccion bguiéjilfams et al.,

1983). Para diatomeas comunes, como lo Sd®letonema costatumas
incubaciones cerca de una hora proveen resultados que estan mas cerca de estimar la
produccionneta, R, que la bruta, £ (Williams y Lefevre, 1996; Williams et al.,

1996). La base en el andlisis de produccién primaria por el métodtC dee
presenta en la metodologia @&rmuda Atlantic Tim&eries StudgBATS)(Knap et

al., 1993) y resefia laguiiente. La tasa de incorporacion de carbono por autétrofos

en el agua de mar se mide mediante el rastreo de la entrada de carbono radioactivo
4C inorganico dentro de la célula hasta convertirse en particulado organico. El
radiocarbono se afiade preserdo una proporcion conocida con el carbono
inorganico total en la muestra de agua de mar. La entrada del radiocarbono por el
fitoplancton particulado se convierte en carbono total incorporado mediante la
conversiéon usando la razamadiocarbono : carbonototal. El carbono inorganico

no se mide debido a que previo a su analisis se acidifica la muestra. Las
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incubaciones en BATS se hacean-situ con botellas claras y oscuras de
policarbonato (0.25 I) amarradas a una linea a 8 profundidades estandaruyee incl
desde 95% hasta el 0.6% de la irradianza en superficie y permanecen a la deriva
durante todo el dia. Los reactivos, muestreo, procedimientos, calculos 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
productividadin situ es el trabajo que se hizo para el estudio de EqPac en el 1992
(Barber, 1992). En ese documento se presenta el célculo para conseguir el carbono
incorporado a partir deas cuentas por minuto (CPM) medidas por el contador de
centelleo. Se recomienda para uso de procedimientosamtdminacion por
metales, revisar el articulo de Fitzwater et al. (1982).

Las referencias que se presentaron arriba fueron para trabajds gen
hicieron medida# situ. Otra forma de hacer las medidas es mediante incubaciones
sobre cubiertaofrdeck. 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 usode filtr
neutrales o espectrales. También este método requiere que el organismo se mantenga
a una temperatura similar a las presentes en su habitat. Las incubaciones sobre
cubierta se realizaron para el 1981 en las aguas al sur de Puerto Rico (Lépez et al.,
1981). Se tomaron las muestras en las profundidades donde existe el 25%, 50% vy el
75% de la irradianza de superficie. Para incubarlas en cubierta se utilizaron filtros
neutrales que simulaban los porcentajes de irradianza. El tiempo de incubacién era
de cu@ro horas y luego se multiplicaba ese valor por 3 para tener la produccién en
12 horas de luz. En este trabajo se cometi6 un error matematico al integrar
verticalmente el perfil de la tasa de fotosintesis y esto resulta en una productividad
por unidad derea (por ) que no corresponde a los valores reportados en el perfil.
Un meétodo que se aleja aun mas de las condiciones reales es el de la incubacion
mediante un fotosintetrén, método desarrollado por Lewis y Smith (1983, citado
de Babin et al., 1994En este método el espectro de luz que recibe el fitoplancton

proviene de una lampara de arco que provee una irradianza aproximada de 2000
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mmol cuantas M s* (Babin et al., 1994). La lampara presenta un banda de emisién

de mercurio en los 546 nm, peem ésa parte del espectro la absorcion del

fitoplancton es menor (Kirk, 1994). A pesar de que estos métodos soOlo pueden
simular las condiciones de luz y temperatura, tienen la ventaja de permitir medidas
reproducibles y de resolucién alta para generaclagas PE. También permite

muestreos extensivos y de rdpido manejo, cualidades requeridas en los estudios
oceanograficos. Las botellas de incubacion son de poliestireno y tienen un volumen
de 50 ml en lugar de 20 ml , volumen usado en otros fotosinestr Mayor

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

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

La medicion de productividad primaria usando radiocarbono se puede
resumir en los siguiee$ pasos:

1. Se toma la muestra en la profundidad seleccionada con el mayor cuidado posible
de no contaminarla. Esto requiere el uso de bot8taElo, lineas de Kevlar,
mantener la muestra en oscuridad, ya sea con el uso de botellas opacas a la luz o
tomana la muestra antes del amanecer.

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

3. Se incuba la muestrm-situ con botellas claras y oscuras, incubacion sobre
cubierta por pocas horas o en el fotosintetron por no mas deidss

4. Se filtran 50 ml de cada botella de incubacion utilizando un filtro de fibra de
vidrio y se guarda en un vial destapado, al cual se le afiade HCI para remover el
4C que no ha sido incorporado por la célula.

5. Se le afade el cOctel de centelleo y sg @stabilizar para que pueda ser leida
por el contador de centelleo.

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

en unidades de mg C (mg Ghlh)* m,

Las primeras medidas de produccion primaria eran subestimadds ddh

contaminacion por metales presentes en el cable hidrogréfico, las botellas Nansen y
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los sellos de goma de las botellas Niskin (Fitzwater et al., 1982). Comparacion con
muestras mas limpias se han realizado en el Giro del Pacifico Norte (Marra y
Heinemann, 1987) y se ha encontrado que los valores pueden duplicarse. También
se encontré que las medidas de asimilacion de radiocarbono comparan bien con lo
predicho por el modelo de produccion primaria de Kiefer y Mitchell (1983, citado
por Marra y Heiemann, 1987). Comparacion entre medidas utilizando el
procedimiento naontaminado (limpio) con metales versus el contaminado
(convencional) se realizaron en tres diferentes puntos alrededor de la isla de Oahu
(Hawaii) con concentraciones de clorofilajie oscilaron entre 0.05y 'y 2.2 ng

I (Marra y Heinemann, 1984). En ese estudio no se encontré diferencia
significativa entre el método limpio versus el convencional. Este resultado es
importante ya que estas medidas se hicieron en aguas olicadréfiporque nos
indican que medidas realizadas con el procedimiento convencional no deben ser
descartadas categéricamente. Otra controversia presente en las discusiones de
productividad primaria es, si el método €0, mide productividad brutaPy, o
productividad netaP,. De acuerdo a Kirk (1994) la fotosintesis bruta se refiere a la
tasa total de incorporacion de dioxido de carbono y no toma en cuenta la pérdida de
CO, por respiracion. Fotosintesis neta es la tasa total de incorporacion xde CO
menos la tasa de pérdida debido a la respiracion. La tasa de aumento en
concentracién de oxigeno dentro de una botella iluminada que contiene fitoplancton
es una medida de fotosintesis neta. Se ha planteado que la habilidad de la técnica de
YC  para dar estiatlos de produccién bruta es peor en las aguas oligotréficas,
Eppley (1982, citado por Williams et al., 1983). Para aclarar este punto se hicieron
comparaciones entre medidas de produccion en aguas oligotroficas utilizando el
método dé“C y medidas de QWilliams et al., 1983). Ese estudio encontré que las
tasas de fotosintesis determinadas con el métod8Cdeepresenta la produccién
bruta. Los cambios en la concentracion de oxigeno disuelto entre botellas oscuras y
claras son comparables con la incogein def**CO, por fotosintesis. O sea que la

respiracion es comparable con la fotosintesis y el sistema se mantiene en balance
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material. EIl cociente fotosintético PQQ,/CO,) oscilé entre 0.92 hasta 1.66 que
esta cerca del tedrico 1:1.2. Ademas Wiams et al. (1983) nos indica que los

valores mayores de 28 C (g ChtA) ! h' en las tasas fotosintéticas que midieron
son prueba de que las incubaciomegitro no subestiman la produccion.

Otra controversia en la metodologia para calcular ptovilded primaria se
encuentra en el proceso de filtracion 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 Baltico Norte entre 188D (Lignel, 1992). En
ese estudio se encontré que la productividad primaria neta (carbono organico total),
usando filtros de acetato de celulosa con un tamafio de poronde &sulté ser un
81% de la productividad primaria neta aparente en el afio. Cuanddtrims die
celulosa se enjuagan o se acidifican, pueden ocurrir pérdidas de hasta un 34% de
radiocarbono organico. Lignell (1992) también nos indica que los filtros de fibra de
vidrio no sufren pérdidas. Otro aspecto importante es que demostré que fgalesca

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

La energia de excitacion en un sistema fotosintético puede perderse por re
emision de radiacién. Ladectrones excitados que saltan a un nivel de baja energia
son capaces de transferirse a los niveles rotacionales/vibracionales del estado base
(ground) mediante la remision de un foton de luz. Este fenbmeno se conoce como
fluorescencia. En algas fotagéticas vivas se pierde aproximadamente el 1% de la
energia absorbida en forma de fluorescencia. Una gran parte de la energia
absorbida, ya sea capturada inicialmente por la clorofila, carotenos o biliproteinas es
transferida por resonancia inductivaas Icentros de reaccion donde se usa para
provocar cambios biquimicos (Kirk, 1994). La energia absorbida por el
fitoplancton tiene tres destinos: calor, energia quimica en forma de biomasa y una
diminuta parte en fluorescencia.

La sefial de fluoresceracdel fitoplancton (estimulada artificialmente) se ha
usado para detectar la concentracion de clorofileivo. Lorenzen (1967) fue el
primero en utilizar esta técnica para hacer transeptos superficiales de la dlorofila
vivo en las afueras de la cosla Baja California. La contribucién de la sefial 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 detect6 en la
radianza del nadir medida sobreslgerficie por Neville y Gower (1977, citado de
Kiefer et al., 1989). EIl uso de espectroradiometros 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 fotosintesis brutaP§) comenzé en ePacifico Sur Occidental (Kiefer et al.,
1989). Kiefer et al. (1989) derivé 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 visién del detector.
ii. Relacionar ldluorescencia natural con la concentracion de clorofila.

iii. Relacionar la fluorescencia natural con la tasa de fotosintesis bruta.



34

Veamos cada una de las ecuaciones desarrolladas por Kiefer et al. (1989) que
describen los tres puntos mencionados arriba.edumcion que estima el perfil de
fluorescencia naturak-¥(z), en funcion del perfil de radianza nadir en 683 nm,

L .(683,2)es,

Ff (2) = 40271, (683 2)2 [k(PAR 2) +a(683 2)]| (36)

Tal quea(683,z)es el perfil del coeficiente de absorcion en 683 nk(PAR,z) es

el perfil del coeficiente de atenuacion tdeirradianza escalaf(PAR,z). El

namero 27 en la ecuacion 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 relacion
entre la concentracion de clorofi@hl, y la fluorescencia natural ¥z), es lineal y
dependera del coeficiente de florescencia nat¥iét), del rendimiento cuéntico de

la fluorescencia naturdFs y de la absorcion especifica de las céluas,

Yf
Chl = :
IF ; *ac(PAR)|

dondeel numeradores
_ F(2
' E,(PAR

(37)

La relacion entre fluorescencia natura¥(d y la tasa de fotosintesis instantanea,

Fc, esta dada por la siguiente ecuacion empirica (Kiefer et al., 1989),

. °a(PARF ,,K,ChIEy(PAR)
B K/ +Eo(PAR)]

(39
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La concentracion de clorofilaChl, incorporada a la ecuacion 38 se consigue
mediante la ecuacion 37. Donts, F maxy K¢ son constantesmpiricas que fueron
determinadas mediante cultivos de una especie de diatomea pequefia. Finalmente,
Kiefer et al. (1989) propone que las tasas diarias de fotosintesis, Fc(z, diaria),
pueden estimarse de las medidas de tasas instantaneas de fluoresteratia una
profundidad dada tomando el producto del coeficiente de fluorescencia nétural,

(2), el flujo de irradianza escalar integrado en un BRPAR, z, diario) y la razén

entre los rendimientos cuénticos de fotosintesis y fluorescencia,

F.(2)F:(2).
. _CF (28 .
Fc(z diario) = é——0® Y ; (2) Ey(PAR z,diario) (39
éF (D

Utilizando la ecuacion 37 podemos expresarla en funcién de la fluorescencia natural,
F¥(z) (Kiefer et al., 1989, Chamberlin y Marra, 1992).

. _CF (2% -
Fc(z diario) = é———(® Ff (z diario) (40)
éF 1 (Dy

La técnica de incubacién cdfC es el método estandar para mediciones de
productividad primaria y deurvas Pl de fitoplancton. La técnica es sensitiva pero
laboriosa. Para estudios de cambios en produccién en periodos menores a un dia la
técnica seria dificil de desarrollar. Por lo tanto estimar la produccion primaria con la
ecuacion 40 es excelentarp estudiar cambios durante el dia. La calidad del
estimado de produccion primaria sustentado con el perfil de fluorescencia natural,
dependera si la razén entre los rendimientos cuanticos es constante o predecible. En
un estudio posterior (ChamberlinMarra, 1992), se encontré que la razén de los
rendimientos cuanticos es funcion de la intensidad de la luz y de la temperatura. Si

ese es el caso, tenemos que la ecuacion 40 se convierte en,
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I(E
ke +Eo(PAR Z,t)

Fc(z, diario) = 3 (k.T+C)3

3 Ff (zt) (41

vo_ﬁ o
A
-O:0O0

“max

donde la razoéif F . (z)/ F: (2) Jnax €S Una constante empaipara el valor maximo
deF. (2)/F: (2); ke €S una constante empirica para el valor g{feAR) cuando la
razén entre los rendimientos cuénticpB,c (z)/ F+ (z) Jnax €S la mitad de su valor
méaximo posible;T es temperaturék; y C son la pendiente y ehtercepto de la
regresion entrd vs. . (z)/F: (z)). A continuacion presento una tabla con los

valores de las constantes empiricas.

Tabla 4. Valores de las constantes empiricas de las ecuacionegi3? su procedencia

Constante empirica Valor Determinada por

= 0.035° 0.005 Kiefer et al., 1989

F max 0.1 mol C Einst Kiefer et al., 1989

K 2,400nEinst n* h'* Kiefer et al., 1989

°ac 0.012 nf (mg chiy* Mitchel y Kiefer,1988
(Fc(2)/F(2) max é.nit?dtbc por foton Chamberlin y Marra, 1992
Ke 116nM fotones nfs®  Chamberlin y Marra, 1992
k¢ 0.044 Chamberlin y Marra, 1992
C 0.257 Chamberlin y Marra, 1992

Otra ecuacion para estimar la produccién primaria en funcion de la sefial de
irradianza por fluorescereinatural,F;, medida a una profundidddel coeficiente
de atenuacion difusa total para 683 iy, el coeficiente de atenuacion difusa total
para PAR,K; y la razén entre los rendimientos cuanticBs,/ F; se expresa

mediante la siguiente ecuaciond@tann y Lewis, 1997),
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a aF 0 K, +K
ﬁ:c(z)dzzi e s~ 2 s () (42)
g —_—

z= f

la sefial de irradianza por fluorescencia natufgl,proviene de la radianza por
fluorescencia corregida de la contribucion de luz solar -thsmersada hacia el
campo de vision del instrumento,683c(l)que esta dada por,

_L,68%(1)
F()= B (43
L,68%() = L,683() - (Ed 683! - 0.38)3 0.00026 e" 0'38'<f)) (4%0)

donde, C, es el producto de la correccién geométrsx 4por la correccion
necesaria para el ancho de banda de la fluorescencia (95yrtienen un valor de
0.0032 nrit sr’. Stegmann et al. (1992) encontraron que para febrero/marzo del
1988, hata relacién entre produccion integral y la fluorescencia estimulada por el
Sol en el Pacifico Tropical. También encontraron que esta relacion produccion
fluorescencia fluctia dentro del dia y explica que posiblemente el rendimiento
cuantico puede cambiarop foto-adaptacion, cambios en la utilizacion de luz y
nutrientes o cambios de las especies. La produccién estimada por fluorescencia
natural subestimé valores de produccion altos cerca de la superficie. Ellos
recomiendan que se le integre un componemtdineal que pueda refinar el
estimado a esa profundidad. En un articulo mas reciente (Stegmann y Lewis, 1997)
se encontrd que un valor apropiado gagdF ; debe estar entre los 0.32 a 0.42 mol

C Einst’. Esta aseveraci6n se sustenta con datos delid®aeituatorial y del
noroeste del Atlantico.
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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 -kdar) (GarciaMendoza y Maske,

1996). En esa investigacion se encontr6 que la razon entre los rendimientos
cuanticos de fotosintesis y fluorescen€ia(z)/ F: (z) son funcion de la irradianza
in-situy que no dependen de la temperatura o nutrienteslo Rorto la ecuacion 41

que presentaron Chamberlin y Marra (1992) se reduce a la siguiente ecuacion
(Mendoza y Maske, 1996).

o

aF o k
FM=co E 3 E (I 44
O - el (4

Donde Kz) y Eyson respectivamente,

Fi (2 =40Ly(z. 08 k(@) +a (2))e 0% (452)

Eo.z = Eo(z11)€ Lk (45b)

ars =0.49+0.012Chl (45¢)

Los valores 0.8 my 1.1 m (detector deeBta 0.3 m sobre el detector dg L
son necesarios para corregir por la diferencia en profundidad entre el detector y la
profundidad nominal a la cual se estima la productividad primaria. La varigble a
representa el coeficiente de atenuacion en la emision de fluorescencia y se determino
mediante simulacion 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 Antartica que los estimados
de produccion usando valores promedio$déz)/ F (z) no son buenos (Lizotte y
Priscu, 1994). Esto es debido a que la relacién Ent(e)/F ¢ (z) versus temperatura
y F¢ (2)/ F: (z) versus irradianza no son suficientes para ajustar los estimados de
productividad usando fluorescencia con las medidasadeaarbono. Lizotte y
Priscu (1994) indican que sus resultados demuestran la dependencia de F.razon
(2)/ F¢ (z) con el suministro de nutrientes y la distancia sobre el nutriclino. La

relacion se expresa con una funcion de decaimiento exponencial.

o

0=1.53%"*°% +0.022 (46)

i

1-O

Esta relacién es dirigida principalmente por aumentoB £fz) a medida que nos
acercamos al nutriclino y no a un aumentdrelz) a medida que nos alejamos del
nutriclino (Lizotte y Priscu, 1994).

La entrada de nutrientes en la zona eufética supdebido a eventos de
afloramiento, tales como los que pueden ser generados por el paso de un vortice de
mesoescala, pueden ser responsables por la reduccion del rendimiento cuantico de la
fluorescenciaf {(E4(490)). La entrada de nutrientes limitantes cahloierro pueden
provocar que una mayor parte de la energia capturada por el aparato fotosintético se
pueda utilizar en fotoquimica, asi reduciendo la cantidad disponible para
fluorescencia y calor (Letelier et al., 1997).

Cambios en el rendimiento cuémtien 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 parametros que se defglaambio en el rendimiento

cuantico de la fluorescencif , Los parametros son:
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i. Seccion transversa de la absorcion absoluta para el fotosistsma.2,
ii. Elrendimiento cuantico de la fetpuimica.
iii. La tasa maxima del transporte electronico fotosouéatuando hay saturacion
luminica,fe
La tasa fotosintética basada en fluorescencia esta dada por (Kolber y Falkowski,

1993)

o N (47)
aDf . G

P2(E)=Es f.n mq

¢ (E) ps2Up/ elNps? 0.65

pe - P

R

Las unidades d€® son electrones Chitiempo® y para convertirlas a carbono
fijado por unidad de tiempo se necesitadid porR, la razon entre Qiberado a

carbono fijado.
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2.1.4. Productividad primaria teledetectada desde el espacio

En esta seccidn quiero citar brevemente los trabajos sobre la teledeteccion de
biomasa y productividad primaria en los océanos dekdspacio. La base para
estimar productividad primaria desde el espacio es la teledeteccion de biomasa. Los
primeros mapas sinopticos de biomasa se realizaron desde aviones, Clarke et al.
(1970, citado de Balch et al., 1989). La biomasa se estima adealditeledeteccion
de los pigmentos presentes en el alga, en particular la clemofila sus
faeopigmentos. Los pigmentos absorben luz que es transferida a los centros de
reaccion fotosintéticos para dirigir la fotosintesis o para semigdos a large de
ondas mayores (para evitar el fatafno).

El primer detector en una plataforma satelital dedicado exclusivamente a la
teledeteccién de biomasa de fitoplancton fueCelastal Zone Color Scanner
(CZCS). Este detector operd desde el 25 de octubre t Hasta el 22 junio del
1986. Se desarrollaron algoritmos para relacionar el color aparente del océano con
la concentracion de los pigmentos del fitoplancton y se compararon con medidas de
campo (Hovis et al., 1980; Morel y Prieur, 1977; Gordon et 8831 Con el
advenimiento de los detectores satelitales de color mas sofisticados, tales como

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

de teledetectar mejor la concentracion de clor@fila d e s d e e | espacio

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

Nuevos detectores hiperespectrales tienen la capacidad de diferenciar los
pigmentos y pueden usarse para detectar grupos especificos de algas (Richardson,
1996). En el pasado sélo se han podido diferenciar cocolitoféridas émagenes
de CZCS y SeaWiFS debido a su sefal espectral Unica. (Brown y Yoder, 1994). Se
han desarrollado algoritmos para detectar la cianobaclerdodesmium spp
(=Oscillatoria) (Borstad et al., 1992). La floracion deicodesmiunfue detectada

enaguas tropicales del Pacifico sagcidental por SeaWiFS (Dupouy et al., 2000).

(
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Calculos de los coeficientes de absorcion total en el aguat@*ag+apn,
partiendo de la reflectancia tedetectada y que tienen el objetivo de medir las
propiedades inhentes en el agua tales como, absorcion total y retrodispergion, b
son prometedores para estimar la biomasa y productividad primaria (Lee et al.,
1996a; Lee et al., 1996b; Lee et al., 1998). No sdlo el fitoplancton absorbe luz sino
gue los solidos suspeidds y la materia organica 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 entta sefial de sdlidos suspendidos y la de clorofila es
posible mediante la derivada numérica de datos Heipeectrales (Goodin et al.,
1993)

Hace afios los oceandgrafos desean calcular la produccién primaria mediante
la teledetecciébn de la sefial de pigmentbas concentraciones de clorofila
(estimadas por el detector) son la base para determinar la productividad primaria.
Los primeros trabajos que determinaron productividad primaria usando la
concentracién de clorofila en superficie eran modelos empiricEmeempiricos
sustentados en regresiones (Eppley et al., 1985; Lohrenz et al., 1988; Balch et al.,
1989). También para determinar la productividad se usan modelosisaliticos
basados en la relacion Hiatosintesis y que toman en cuenta la calidpeasal 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 revision de las modelos de
prodwctividad que convierten medidas de pigmentos superficiales a produccion
integral se encuentra en Balch et al. (1992). En ese articulo los autores recomiendan
que el calculo de la productividad primaria se facilitaria al derivarse con mayor
exactitud la cacentracion de clorofita y los valores de atenuacion vertical difusa,

K (PAR). También sugieren que el modelo tiene que incluir el parantggrpaa
mejorar el estimado de produccion. Las poblaciones de fitoplancton teledetectadas

por satélite estannesuperficie y es mas probable que se encuentren fotosaturadas,
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por ésta razon el uso del parameteo,0 Ex, no se justifica debido a que
corresponden a la porcién de la columna de agua que estd limitada de luz. Otros
autores prefieren el uso de la senctéansversal de la fotosintesis por unidad de
biomasa)Y ', este pardmetro es funcién de la concentracién 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 elitea(dntoine y Morel,1996a; Antoine y
Morel, 1996b). Otro concepto importante, es el de provincig&@guimica y que
es util para reducir la diferencia entre medidas de productividaiiu y medidas
adquiridas por detectores remotos (Sathyendran&tatt, 1992; Sathyendranath y
Platt, 1993a; Sathyendranath y Platt, 1993b; Sathyendranath et al., 1995). Los
modelos de produccién primaria pueden clasificarse en cuatro niveles acorde al
nivel de integracion matematica
i. Modelos con resolucion espectral

ii. Modelos integrados espectralmente
lii. Modelos integrados temporalmente
iv. Modelos integrados verticalmente

Todos los modelos para calcular la produccion primaria global pueden
reducirse a una férmula simple que representa la produccion primaria para toda la
columna, SPP, en términos de la biomasa en superfi€lg,; una variable foto
adaptabaPBopt; profundidad de la zona eufoticag, ; una funcién que describe la
irradianza,¥(Eo) y por ultimo; el periodo de luZ)L, (Behrenfeld y Falkowski ,
1997b). El 8% de la variabilidad se le adjudica a cambios espaciales (horizontales)

y temporales de la variablé’Eopty Csurf (Behrenfeld y Falkowsky, 1997a).

SPP=Cg 3 Zg,® POE:)ﬁ DL3 f(E,) (48)

Una version simple de un modelo de produccién verticalmente generalizado
(MPVG) (Behrenfeld y Falkowskil997) se implementd en las aguas del Mar

Caribe (Sastre, 2000). Este modelo se basa en una relaciderspirica para
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estimar la produccién primaria en la zona eufética. La produccién integrada

verticalmente se consigue mediante,

N

o ¢ E,
I:)eu - CéaJtrl) 3 a13 I:)OEE)t?’ D3 a0 GETO41U (483)
e-o u

533585 para<C >;5r<10mg_m P
LU
[6756 para<C >;57>10mg_m §'/

e- 0.3416
- 0.1348_para_ayy

& =
(48c)

U
U
y

Donde 3=0.66125, Eopt es el parametro fotoadaptativo de un perfil vertical
de produccién generalizadoges la concentracion de clorofila teledetectada por
SeaWiFS, D representa el largo del fotoperiodg g<£la irradianza incidente en la
superficie del mar. Este modedermitio generar mapas de produccion primaria del
Caribe con una resolucion espacial de aproximadamente 2 km. Las tasas de
produccién anual para el Caribe Oriental fueron de 178 ¢¢@fa* para el Caribe
Nororiental, 244 g C fhafio* para el Caribe @oriental, un promedio de 214 g C
m? afio’ para el Caribe Oriental y 136 g C’rafio’ para una regién al sur del Mar
de los Sargasos. Estos resultados deben tomarse con mucha cautela ya que se basan
en un perfil vertical de produccion generalizado Yinesdos de clorofila
calculados con datos de SeaWiFS. Ademas, no distingue los cambios en la
estructura vertical del perfil de clorofila. Los parametros son derivados de medidas
de detectores remotos y por tanto estan sujetos a errores, a medidasque no
acercamos a las aguas impactadas por procesos costaneros. No obstante, se
distingue un patrén general en la distribucién de la productividad en las aguas del

Mar Caribe Oriental. El estudio revela que la provincia al Sureste del Mar Caribe,



45

entre la &titud 12 ° N y 15 ° N, supera por cerca de 200 a 300 mg*@hios

estimados del Noroeste del Mar Caribe, provincia delimitada por 15° Ny 17.6° N.
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2.2. Medidas de productividad en otras regiones
2.2.1. Medidas en el océano Atlantico, Antartico, P#wo y el mar Caribe

En esta seccion quiero presentar algunas de las medidas de produccion
primaria del fitoplancton realizadas en el Mar Caribe, Océano Atlantico, Océano
Pacifico y en la Antartica. A continuacion presento un marco de referenciagjue no
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 intencion principal es

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

Tabla 5. Produccién primaria en otras regiones. Las incubacionés-situ se hacen con botellas
claras y oscuras amarradas a una linea a profundidades estandares que incluyen desde 95%
hasta el 0.6% de la irradianza en superficie y permanecen a laedva durante todo el dia.
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 contaminacion con metales (botellas G&lo, cubiertas de teflon, etc.)

Regién Produccioén Unidades Método Reportado por:
Atlantico norte 5 1
. 93.599.6 mmol C m~d’ — .
subartico ~59°N _— C, in situ Marra et al., 1995
11221195 mg C m°d
21°0
. o 2 1
Océano Pacifico >1000 mg C»gn Nd_1 ND Welschmeyer et al.,
sub-artico 170 gCm §90~ 1 1993
14.17 Mol C m“ afio
Atlantico norte 10-15 o ¢, in situ Marra, 1995
Mol C m* afio
Mar del Sargaso
Occidental ~35°N | 440.2 mg C m? d* ¢, in situ Marra et al., 1992
70°0
; 1767 2 11| 14~ i
Estacion BATS 204804 mmol C m°d’ C, libre de Loh | 1992
i 2 1 ohrenz et al.,
31A506N, mg C m_zd . _met.ales,
92-12 Mol C m“ano™ | in situ
Estacion BATS 11-36 _— Bacterioplancton | Carlson et al., 1996
mg C m*d
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Tabla 5.

Continuacion

Regién Produccion Unidades Método Reportado por:
Produccion de o
. 5 o4 o Nelson y Brzezinski,
Estaion BATS 20-45 g C m-afo silica integrada 1997
promedio
14C
Golfo de 3.70.3 (Prmay mgC(mgChla} _ ValdezHolguin et al.,
o X fluorescencia
California 9.6°2.4 h 1995
natural
Laguna Costera: 3
I 1 ) SosaAvalos et al.
Estero de Punta | 6.60-34.36 mgC m”h C, en cubierta 1997
Banda Méjico)
Baja California mgC(mgChla ) GonzalezMorales et
: ] 0.57.5 (P ) 4C, en cubierta
31A416N, 1 h al., 1993
. Produccion de
Pacifico Norte _— o o
114 mg Cm-d silica integrala | Brzezinski et al., 1998
Central )
promedio
_ C, en cubierta
Pacifico Norte )
) _— con filtros
subtropical, 26°N | 777219 mg C m°d Laws et al., 1990
azulesy
155°0 _
violetas
Giro subtropical 4 1%C,in situ, en
B 36777219 mg C n* d _ Karl y Lucas, 1996
del Pacifico norte cubierta
Giro subtropical _ mg C m?d*
. 463 (promedio 5 1
del Pacifico norte C, libre de

Sta. ALOHA
(22A45
158A00

O
zZ

o
o

afios)
14.1
168

mol C m? afig?

g C m? afio*

metalesjn situ,

en cubierta

Karl et al., 1996

! Se tomé el valor mimo y maximo de la tabla 1 que aparece en el articulo de Karl y Lucas (1996)
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Tabla 5.

Continuacion

Region Produccion Unidades Método Reportado por:
Giro subtropical
del Pacifico norte C, libre de
Sta. ALOHA 127-1055 mg C m*d* metalesin situ, | Letelier et al., 1996
(22A4506N en cubierta
158A00060
Atlantico Tropical _— Jochem y Zeitzschel,
i 2501110 mg Cm-d ND
18A0006N 1993
G. Tehuantepec > 1 1 ) RoblesJarero y Lara
70-1430 mgC m-d’ C, en cubierta
1516°N,9396°0 Lara, 1993
Caribe:
1. frenteala
costa de
, 1. 95831224 » 1 Chow y Bhattathiri,
Belize, 18°N mg C m°d ND
2. 51.6r8.20 1991
85°0
2. costade
Jamaica
Dos estaciones er 140 SteemantNielsen y
la parte central su 190 mg C m?d* e Jensen (1957 citado d
del mar Caribe Beers et al., 1968)
Caribe:
1. frente lacosta 1. 80-520
de Jamaica | 180 (promedio) mg C m*d*
2. Atlantico 66 (anual) C, en cubierta | Beers et al., 1968
tropical frente| 2. 190630 g C m? afio*
a la costa de | 380 (promedio)
Barbados 139 (anual)
_ 16-2026 (superficie)| mg C m’ d™* N _ N
Caribe ) C, en cubierta| Bhattathiri et al., 1991
272 (promedio)
_ . 1%C, en cubierta _
Caribe 63377 mg C m“d Taguchi et al., 1988

in situ
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Tabla 5.
Continuacién
Region Produccion Unidades Método Reportado por:
Caribe 799.5° mg C n d™ C, en cubierta| Lopez et al., 1981
Caribe 292.8 mg C n¥* d™ C, en cubierta| Sellner, 1981
1. Dragond
Mouth Primavera, invierno
2. Golfode 1. 31.0,12.9
Paria 2. 14.0,38.0
3. Plataforma | 3. 35.0,2.9 ng C m*ht 4c, en cubierta| Bonilla et al., 1993
Venezuela 4. 50.0, 26.4
R. Orinoco 5. 1.0
Oceanico
1 Atlantico )
Recopilado por
Norte al Este
] 50-150 _— Muller-Karger et al.
de las Antillas mg C m“d ND )
2. 139380 (1989) de trabajos
(13°N-14°N) .
previos
2 Barbados
) Recopilado por
Norte del Caribe
_— Muller-Karger et al.
Oeste de las 50-300 mg C m°d ND )
) (1989) de trabajos
Antillas, >14°N )
previos
1 Isla Margarita Recopilado por
2 Golfo de 1 2041060 Muller-Karger et al.
Cariaco 2 12002300 mg C m?d* ND (1989) de trabajos
3 Noroestede | 3 6002500 previos.

Colombia

Corredor, 1979

Tabla 5.

? La integracion vertical fue estimada, eds reportados en el articuleflejan error en la

integracion.
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Continuacion

Region Produccion Unidades Método Reportado por:
Recopilado pp
) ) > 1 (Muller-Karger et al.,
Caribe Occidental| 150-250 mg Cm-d ND )
1989) de trabajos
previos
Programa CARIACO
Golfo de Cariaco | 540600 _— 1 (Muller-Karger et al.
gCmy C
2000)
Caribe, Protec sits _— 1 )
) R 0.0364.98 gCm<d C, en cubierta| Vargo et al., 1981
17A5706N
Pacifico %C, libre de
Ecuatoral 8-20.1 mmol C m?d™* | metales,
) _— ) Mackey et al., 1995
Occidental , 5°N | 96-241 mgC m-d incubadora (luz
5°S 155°E fluorescente)
Pacifico
Ecuatorial, 5°N
5°5,84°Q155°E
1. 8490°0 1. 96778
2. 93100°0 2 67540
3. 100110°0 3. 606°29
4. 110120 O 4 644046 14C I|bre de
5. 120130°0 '
6 130140°0 Z Zi zz mg C m? d* met-ales, en Barber y Chavez, 199
7. 140160°0 | cublerta
7. 57348
8. 160-180°0
9. 180-160°E 8. 38r3l
10. 160140°E | 9+ 2°%16
11. Galapagos 10. 296°25
90-93°0 11. 1096120

Tabla 5.
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Continuacion

Region Produccion Unidades Método Reportado por:
Isla Elefante, 5 1 1 i Holm-Hansen y
) 311716 mg Cm-d C, en cubierta|
Antartica Villafafie, 1993
Hielo marino de la £90.1020 C gt Modelo Arrigo y Worthen,
. mgLm L
antértica Numérico 1997
Peninsula
Antértica, 248 mg C m?d* ND Smith, 1992
~64°N,6166°0
Estrecho de .
- 1 ) Cochlan y Martinez,
Gerlache, 12-131 mg C m~d C, en cubierta 1993
Antartica
Atlantico
1) 60°40°N 1) 268.41083.3 e libre d
, libre de
2) 40°25°N 2) 76.5436.4 > 1 .
3) 25°10°N 3) 240737 mgC m-d metdes, en Marafion et al., 2000
cubierta
4) 10°5°S 4) 111-563.6

5) 5°40°S

5) 190.3392.7
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2.2.2. Series de tiempo de productividad (BATS y HOT)

Serie de Tiempo Atlantica de Bermuda (BATS)

El Estudio Conjunto del Flujo Oceanico Glokdbint Global Ocean Flux Study
JGOFS es un estudio internacionalnyultidisciplinario 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 Fundacion Nacional de Ciencias han costeado dos
estaciones seriales, una en Bermudaliikels y Knap, 1996) y la otra en Hawaii
(Karl y Lukas, 1996). En el 1988 la estacion de Bermuda comenz6 el eSad®,
de Tiempo Atlantica de Bermuda(Bermuda Atlantic Timseries Study, Baly
tiene los siguientes objetivos (Knap et al., 1993; kigthy Knap, 1996):
1) Observar e interpretar la variabilidad anual e tarawnal de la biologia y quimica
de la capa mixta y la zona eufotica.
2) Entender las interelaciones entre los procesos quimicos y bioldgicos y las
caracteristicas fisicas de la coluntgaagua.
3) Proveer datos que muestren tendencias globales de ciertas propiedades oceanicas
en escalas de tiempo de decenas de afos.
Las medidas de asimilacion de carbono en la estacion BaTS se hacen
aproximadamente cada mes usando la técnica de radiocarbigho, Las
incubaciones se hacen preferiblemeintesitu durante todo el periodo de luz, no

obstante se incluyen incubaciones sobre cubierta . Se incuba en las siguientes

profundidades estandar: 1, 20, 40, 60, 80, 100, 120, 140 m
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Perfiles de Produccion en Bats (Dic 95-Dic 98)

O_
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Produccion en botella clara (mg C m* d*)

Figura 1. Todos los pdiles de productividad primaria en la estacion BaTS entre diciembre del
1995 hasta diciembre del 1998. Construidos con los datos de las 8 incubacidonestu que se
hicieron en las siguientes profundidades: 1, 20, 40, 60, 80, 100, 120, 140 m. Los ds¢os
obtuvieron de las base de datos disponibles en Internet mediante la siguiente direccion:
http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html.

Los datos de produccion primaria medidasitude BaTS( 31 A 506 N,
106 O) y -dstacioh & esthn digpanibles en Internet en la siguiente
direccion: http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html La serie de tiempo de

productividad primaa generada en BaTS les ha servido a muchos investigadores
para relacionarla con otros pardmetros que se obtienen en la misma estacion. Se ha
estudiado la variabilidad en la produccion primaria y el flujo descendente de
particulas (Lohrenz et al., 1992k 8a estudiado el ciclo de oxigeno y la produccion

6 4


http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html
http://www.bbsr.edu/users/ctd/goflolist.html
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primaria (Jenkins y Goldman, 1985). Se han hecho correlaciones del rendimiento
fotosintético éptimoPBopt, contra la concentracion de clorofila, la temperatura y la
profundidad de mezcla, respectivamef@@hnson y Howd, 2000). Hay estudios que
describen los mecanismos de interaccion fisico/biolégicos entre el fitoplancton y los
fendmenos fisicos tales como: vortices y ondas internas (McGillicuddy et al., 1998;
McNeil et al., 1999; Wiggert et al., 1999)

Serie de tiempo de productividad

primaria en la estacién de BaTS
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Figura 2. Serie de tiempo de produccion primaria de BaTS. Se generd mediante la integracion
vertical de los perfiles que aparecen en la figura 1. Una vez integrados, promediamos todos los
meses correspondientes de cada afio para obtener la serie. € da serie representa un
promedio de los siguientes afios: 1995, 1996, 1997 y 1998. Los datos se obtuvieron de las base
de datos disponibles en linea mediante la siguiente direccion:

http://www.b bsr.edu/users/ctd/goflolist.html
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Serie de Tiempo Oceanica de Hawaii

Los objetivos del program@erie de Tiempo Oceanicale Hawaii (Hawaii

Ocean Timeseries Program, HOJTson:

1. Documentar y entender la variabilidad estacional e-smeal en las tasased
produccion primaria, produccion nueva y exportacion de particulas 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 inorganico disuelto (CID) en

la capa de agua superior y estimar el flujo anual dee€e aire y mar.

En el 1987 se establece la estacion hidrografica ALOWALGNngterm
Oligotrophic Habitat Assessmer22'45'N, 158'00'W ), aproximadamente 100 km al
norte de Oahu. Todas las medidas del progrd@a se hacen dentro de un radio
de seis millas nauticas de la estaciébn. La historia, la razén de ser, y la
implementacion del programa HOT lo exponen en ketérl y Lucas (1996). El
acceso interactivo a los datos se provee mediante la siguiente direccion electrénica:

http://hahana.soest.hawaii.edu/hotfdogs/interface.html En estdios de

produccion primaria (afio 198892) en la estacion ALOHA usando técnicas de
radiocarbono, con incubacion@s situ y modeladas, se reportaron medidas entre
217 a 1055 mg C thd™* en la capa eufética {BO0 m) (Letelier et al., 1996). El
estudio acontr6 que no hay evidencia de un ciclo estacional en la produccion
integrada en la zona eufética. En cambio el valor del ndmero de asimilacion
normalizado con la concentracién de clorofil&,Pa profundidades mayores de
100m aparenta seguir el ciclolar. Se encontrd6 que en el periodo de 1989 y
principios del 1990 eran frecuentes los desplazamientos verticales de las isopicnas
en la base de la zona eufética y que a partir de finales del 1990 la frecuencia

disminuye y en su lugar el desplazamiento eigin patrén estacional. El
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desplazamiento frecuente de las isopichas pudiera tener el efecto de aumentar el
flujo de nutrientes en las capas bajas de la zona eufética mediante el rompimiento de
las ondas internas o por la migracion pasiva del fitoplarectoawvés de las isopichas
(Letelier et al., 1996). Por la tanto la variabilidad en los primeros afos de la serie

podrian explicarse por la presencia de ondas internas de periodo inercial (31 h).

Perfiles de Productividad de HOTS (Jan 1988-Ago 1994)
O_
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1401
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202 46 81012141618202224
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Figura 3. Todos los perfiles de productividad primariaen la estacion ALOHA del programa
HOT entre enero del 1988 hasta agosto del 1994. Construidos con los datos de las 8
incubacionesin situ que se hicieron en las siguientes profundidades: 5, 25, 45, 75, 100, 125, 150,
175 m. Los datos se obtuvieron de $abase de datos disponibles en Internet mediante la
siguiente direccién:http://hahana.soest.hawaii.edu/hot/hotdogs/interface.html.
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Producciéon Primaria en estacion

serial ALOHA del programa HOT
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Figura 4. Serie de tiempo de produccién primaria de ALOHA. Se generé mediante la
integracion vertical de los perfiles que aparecen en la Figura 3. Una vez integrados,
promediamos todos los meses correspondientes de cada afio para obtéaaerie. O sea la serie
representa un promedio de los siguientes afios: 1988 hasta el 1994. Los datos se obtuvieron de
las base de datos disponibles en Internet mediante la siguiente direccion:
http://hahana.soest.hawaii.edu/hot/hctdogs/interface.html
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2.2.3. Medidas de productividad primaria en el mar Caribe

Las primeras medidas de productividad primaria fueron ezidiz en el area
central sur del Mar Caribe por el inventor de la técnica de radiocarbono para medir
la produccion primaria (Steemdielsen, 1952). Valores de produccion primaria
netade 0.14 g Chd'y 0.19 g C rif d” fueron reportados por SteemaNielsen
y Jensen (1957, citado de Beers et al., 1968). La primera serie de tiempo extensa de
productividad primaria (> 2 afios) en el Caribe fue realizada en las afueras de
Jamaica y Barbados (Beers et al., 1968). El objetivo de ese estudio fue determina
la tasa anual de produccion 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 otofio, y con produccion baja en invierno y
verano. Apareceeportado un valor de produccién anual de 66 g€afiv’. En
Barbados la produccion 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 octubreall 1963 los valores permanecieron altos. La produccion anual
es de 139 g C tafio™.

Las primera serie de tiempo de produccién primaria de un afio de duracion
en aguas cercanas a Puerto Rico se realizaron en el 1965 (Gonzalez, 1966) (ver
figura 5a). Se celctaron muestras a 8 millas al sur de La Parguera y a 3 millas al
noroeste del islote Desecheo. Los valores promedios fueron de 393 g€ym
de 77 mg C M d* para ambas estaciones respectivamente. Esas cifras deben

tomarse con cautela ya que esipke la contaminacion con metales.



59

Productividad primaria neta a 15 km al Sur de La Pargueray a 6 km

e al noroeste del Islote Desecheo (Dic 1964-Nov 1965)
51000 - ,
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Figura 5. (Superior) Primera serie de tiempo de produccion primaria utilizando radiocarbono.
La gréfica se gener6 con los datos reportados por Gonzalez (1966). (Inferior) Perfil de
productivid ad primaria construida con datos de varias estaciones al sur de Puerto Rico durante
un afio (enero198¢febrero 1981). La integracion hasta 100 m es de 799.5 mg G di' contra la
reportada de 79 mg C ifd*. En la gréfica presentada en el articulo oginal, el eje de x esta
erroneamente rotulado con unidades de mg C fhh™. Modificado de Lopez et al., 1981.
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Dieciséis aflos mas tarde se realizaron medidas al sur de Puerto Rico que
mostraban productividades integradas menores de 260 m§ €' fLépez et al.,

1981). Los valores de fotosintesis instantdnea a cada profundidad oscilaban entre 4
a 11 mg C it h'. Por lo tanto los valores bajos de productividad integrada en la
capa eufética (~100 m de profundidad) se deben a errores en la integratoah we

no a problemas de contaminacion 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 afio (enero 19&brero 1981) (Lépez et al., 1981).

Este perfi se integré6 numéricamente y se encontr6 que el valor de
produccion en la columna hasta 100 m de profundidad era de 799.5 mMgi€ym
no de 79 mg C id™, como fue reportado en el articulo. Conscientes de este error
podemos inferir que los valorestiegados durante ese periodo realmente oscilan
entre 600 a 1700 mg Chd. Estos estimados de produccién primaria han sido
reportados en la region del Caribe (Beers et al., 1968; Bhattathiri et al., 1991;
Taguchi et al., 1988) Las incubaciones para eegeerimento 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 recolectomiuastras se recolectaban
en las profundidades donde se tenia el 1%, 25%, 50%, 75% y 100% de la irradianza
en superficie.

En trabajos de produccion realizados en diciembre del 1984 cerca de los
14A386N, 64A55060 y en | os 18 fededconNGun66 A49606
valor promedio igual a 6337 mg C nf d*. Las incubaciones fuerdn-situ para
algunas estaciones y sobre cubierta para otras estaciones. Las profundidades a las
gue se incubo fueron: 5, 60,-89, 90 y 130 m. Los autores reportare @ 1% de
la luz ( =440 nm) se encuentra en promedio 4198Bm de profundidad. Por lo
tanto calcularon la produccién en términos de areéd gmediante una integracion
numérica trapezoidal desde la superficie hasta 108 m (zona eufotica). En las
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estacioneslel Caribe los autores reportan los siguientes valores: 727, 642, 626, 538
mg C m?d?. Los primeros 3 valores corresponden al 4, 5 y 6 diciembre del 1984,
en una estacion localizada cerca de los 14.67 ° N, 64.92 ° O. El valor restante
corresponde al de diciembre del 1984, en 16.75 ° N, 66.82 ° O.

La productividad promedio entre Jamaica y Belize durante-rabyb del
1990 para las siguientes profundidades: 10, 20, 50, 100 m, fue de 0.71, 0.61, 0.61 y
0.67 mg C nt d’, respectivamente (Bhattathirt al., 1991). La productividad
integrada oscil6 entre 16 hasta 118 mg €dit. 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 id™. Entre Barbados y TrinidaBobago se midieron los
valores mas altos, 13.12, 6.10, 2.14 y 0.77 mgGdih Entre TrinidadTobago y
Guyana se obtuvo 10.3, 3.4, 1.9 y 0.7 mg €dil. A continuacién presento una
tabla que resume los valores de produccién integrada verticalmentestpge e
autores midieron en el Caribe.

El programaCaribbean Oceanographic Resources Explorati@ORE)
gener6 medidas de productividad primaria en 44 estaciones que cubren gran parte
del Caribe (Agard et al., 1996). La mayoria de las medidas estan eritterigaC

m3d?, pero los autores reportan valores de 20, 28 y hasta 50 mdC. m
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Tabla 6. Produccion integrada en la columna de agua para diferentes zonas del Caribe durante
abril y mayo. Modificado de Battathiri et al. (1991).

Num. Estacion Jamaica-Belize Bahamas Barbados Trinidad y
mg C m?*d* Barbados Trinidad y Tobago-Guyana
mg C m?d* Tobago mg C m?d*
mg C m?d*

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
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2.3. Factores fisicos que afectan la productividad

El fitoplancton esta inmerso en un medio fistambiante que puede afectar
sus procesos biolégicos y cambiar su productividad. El acoplamiento entre los
procesos fisicos y ecologicos dependera de aquellos procesos que operan en las
mismas escalas de tiempo y espacio (Denman y Powell, 1984). Saoredss i
aquellas situaciones donde las escalas de tiempo y espacio del ambiente fisico
correspondan aproximadamente a la de los individuos, poblaciones y comunidades
de organismos marinos. Denman y Powell (1984) presentan el siguiente ejemplo.
Las olas sperficiales 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 fotosintesis pueden afectarse
indirectamente ya que |z que incide sobre el organismo dependerd de la
circulacion generada por la ola. Los tiempos de reemplazo de las poblaciones de
algas son del orden de un dia a unos pocos dias. Por lo tanto la planta durante su
vida media promediara las variacioneslae 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 sincronizacion con
el ciclo solar diurno y por lo tanto ser mas efectigas las olas de superficie en
aumentar la produccién dentro de las poblaciones de fitoplancton. En términos
generales, las escalas de interés van a depender de las tasas de los procesos
bioldgicos. Por ejemplo, las poblaciones de fitoplancton duplicabisuasa en
periodos de uno a 10 dias, mientras que el zooplancton puede tomarle hasta dos
afos. Una vez se conocen las escalas de tiempo de los procesos ecoldgicos podemos
encontrar los procesos fisicos importantes que tengan las mismas escalas. Los
aubres incluyen como procesos fisicos que pueden modular la productividad
primaria: la dinAmica de la capa mezclada, ondas internas, estructuras frontales,

efecto de los afloramientos, la influencia de la topografia costera y del fondo, y
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finalmente el impao de vortices y regimenes oceanograficos cambiantes. Mi
intencion es presentar algunos de los trabajos que se han realizado para determinar
el impacto de las olas internas y de los vortices sobre la productividad primaria del

fitoplancton.

2.3.1. Olagnternas, fitoplancton y productividad

Las ondas internas se manifiestan en la interfase entre capas de diferente
densidad dentro del mar, por ejemplo, en el picnoclino. Alli un desplazamiento
vertical es restaurado por la fuerza gravitacional o presimostatica que existe
debido a la diferencia en densidad entre las capas. Una interfase importante en
aguas oceanicas se localiza en el termoclino, ya que alli la diferencia en densidad
depende primordialmente de la temperatura. Oscilaciones enmeictero del
orden de decenas de metros, asociados al paso de ondas internas es comun verlos en
los registros de cadenas de termistores. Pero el océano no consiste en una serie
progresiva de interfases, sino que esta continuamente estratificado. Estdgutopi
permite que las ondas internas puedan propagarse a lo largo de cualquier direccion y
no estan limitadas a una propagacion horizontal, como en el caso de las olas de
superficie. La propagacion de la onda no es solo a lo largo de la interfase, sino que
se extiende al agua que esta por arriba o por debajo de ésta (Cirsbisian1994;

Pond y Pickard, 1986).

Ondas internas de periodo sediirno se registran en todas partes del
océano (Roberts, 1975; Morozov, 1995). Las ondas internas de periodausamid
se le conocen como marea interna 0 marea baroclinica. La generacion de la marea
interna es debido a la interaccién de la marea barotrépica (marea de superficie) con
la topografia del fondo. Las corrientes asociadas a la marea barotropica son
desviags 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 inteface puede alcanzar decenas de metros pero el correspondiente
desplazamiento de la superficie s6lo alcanza unos pocos centimetros. Por esta
razén la marea interna pas6é desapercibida hasta hace relativamente poco tiempo
(Wunsch, 1975). Otro mecanismoegpuede generar ondas internas es el paso de
una anomalia en la presion atmosférica (Dotsenko, 1997). EI Mar Caribe se
caracteriza por pasajes entre islas y umbrales de poca profundidad que pueden
generar ondas internas a través de toda la zona (Moatl] £995; Bejarano, 1997;

Giese et al., 1990). La fuerza de la marea interna depender& del tipo de topografia.
La generacién de una ola interna requiere un desplazamiento vertical considerable
de la agua estratificada al pasar la marea barotropica smliopografia. Para
montafias submarinas simétricas (forma gausiana) la amplitud de la marea interna es
pequefa debido a que el flujo barotrépico la rodea. En cambio, cuando la marea
barotropica pasa por una loma alargada, el flujo barotropico esldoatavesar las
isobatas y genera una marea interna energética (Holloway y Merrifiled, 1999).
Otros aspectos importantes son la pendiente de la topografia relativo a la de la linea
caracteristica de la onda interna y el angulo de incidencia de la raap&@jhica.

Hay varios trabajos que registran el paso de ondas internas por el Mar Caribe
(Lopez 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 oxigeno
disueto muestran la existencia persistente de un campo de ondas internas que
tienen periodos diurnos y sewtiurnos con amplitudes entre-100 m (Lopez et al.,

1981, Fornshell y Capella, 1983). Series con XBE&xpéndable
bathythermographsespaciados cadd 2ninutos han sido capaces de revelar ondas
internas solitarias al sur de Puerto Rico con amplitudes maximas de 100 m y que

posiblemente se generan al sureste del Mar Caribe por mareas fuertes interactuando
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con la topografia de la Sierra de Aves (Gies871%iese et al., 1990). Estas ondas
tienen la capacidad de genemsgiches(T=50 min.) cuando interactian con la
plataforma insular al sur de Puerto Rico (Giese et al., 1990; Teixeira, 1999). Ondas
internas asociadas a cambios abruptos en topogeafidaservan 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 region de EL Pichincho (meseta a ~250 m de
profundidad) revelan oscilaciones en la isopicnade24 (Morell etal., 1995) que
pueden alcanzar una amplitud de 45 m (Bejarano, 1997). La onda interna es de
periodo semdiurno con un largo de ondas 40 km, una velocidad de fase, c= 0.89

m s’y con corrientes maximas por encima y por debajo del termoclino de §4 cm

y 23 cm &, 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 termertlaguas
oceanicas) y al mismo tiempo son capaces de desplazar el maximo de clorofila.
Coherencias significativas entre los perfiles verticales de clomfjldaemperatura
medidos al unisono fueron atribuidas principalmente a ondas internas Denman y
Plat (1975, citado de Denman, 1977), Fasham y Pugh (1976, citado de Denman,
1977). Las concentraciones de clorofila a una profundidad dada en la Bahia de San
Margaret, Nueva Escocia, fluctuaron en gran medida debido a la presencia de olas
internas (Denmanl977). En el termoclino estacional se ha encontrado que las
escalas de tiempo de la difusién turbulenta para desplazar el fitoplancton algunos
metros pueden ser del orden de semanas a meses. En cambio las ondas internas
pueden lograr esos desplazamiendoscuestion de unos pocos minutos u horas,
dependiendo de la fortaleza de la estratificacion en densidad y a la posicion del
maximo de clorofila relativo al picnoclino (Denman y Gargett, 1983). Por lo tanto,
las ondas internas pueden desplazar el fitgpden con mayor eficacia. El
fitoplancton en el termoclino experimentara cambios considerables en el campo de

irradianza (Kamykowski, 1974).
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Figura 6. Fotografia del Canal de la Mona tomada por un astronauta en junio de 1983 (misién
STS-007) que muestra la interaccion de las ondas internas con la plataforma insular al oeste de
Puerto Rico. Se tomé con una camara Hasselblad con un lente de 100mm a un &ngulo bien
oblicuo. La foto es cortesia de NASA ehttp://eol.jsc.nasa.gov/sseop/clickmap
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La integracion de la produccion 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, oitre@ y el maximo 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 fluctuaorentcales
en velocidad (asociadas a ondas internas de frecuencia alta) sobre la distribucion
vertical de la concentracion de fitoplancton promediada horizontalmente ha sido
modelada (Holloway, 1984). La profundidad de maximo 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 distribucion de nutrientes. Se ha observado que la
distribucion vertical de biomasen diferentes estaciones a lo largo del estrecho de
Gibraltar esta asociada a el picnoclino y el cual es desplazado por ondas internas
(Gomez et al., 2000). Se considera la posibilidad de tasas de produccién primaria
mayores durante periodos de mayoragicacion en la Bahia de Biscaya debido al
desplazamiento del MC durante el dia provocado por ondas internas (Laborde et al.,
1999). Las ondas internas también podrian ser responsables de crear una estructura
de capas finas, con grosor de 10 cm, olztaven 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 vértice que paso6 por el Mar de los
Sargasos. Luego del paso de éstas ondas se han repaatadentos en la
concentracién de clorofila debido a produccién nueva generada por la difusion de
nutrientes (Granata et al., 1995). En los primeros dos afios de la estacion ALOHA
se han reportado desplazamientos mayores y frecuentes en las isopicnbasen la
de la capa eufética (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 encontré que la
irradianza integrada diariamente puede cambiar por una factor de tres y si se incluy

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 fotosintesis en la parte profunda del
MC pueden presentar gran variabilidad. ElI mecanismo de interaccion fisica
biolégica dominante que gobierna la dinamica del ecosistema de parches dependera
de la intensidad de la estratificacion en la columna de agua y el campo de ondas
internas asociados versus el de la actividad de mesoescala (vortices). Cuando la
adveccion horizoat se reduce y la estratificacion aumenta, las escalas espaciales y
temporales de los procesos fisicos dominantes se reducen deP brdés y° 50

km hasta®6 horas y° 10 metros en la vertical (Wiggert et al., 1999). Segun los
autores del articulo, laansicion del dominio de procesos de mesoescala a ondas
internas permite que la variabilidad biol6gica se mueva de un transporte pasivo a
una sinergia compleja entre el transporte horizontal y las oscilaciones verticales
asociadas a las ondas. Tambiémetraron 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 formacion de
parches de fitoplancton dentro de la columeaadua (Lennei€ody 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 teoria de ondas lineal (amplitud pequefia) interactuandel c
comportamiento del fitoplancton (con patréon de migracion 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 capacidadie 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 direccion opuesta a
cada lado de la interfasdRor lo tanto, las células que son arrastradas en direccion
positiva del eje de x, se moveran en direccidn contraria si migran verticalmente y
cruzan la interfase. Esto tiene el efecto de empaquetar el fitoplancton en parches.
La marea interna puede ddhuir significativamente a la diversidad biolégica
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observada en una localidad dada (Kamykowski, 1974). Kamykowski (1976)
desarroll6 un modelo de dos capas en cuya interfase se propaga una onda interna de
periodo semdiurno basado en teoria de ondaadeplitud pequefia (a <) 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 laapa superior 1.025 kg nit
Densidad de la capa inferior 1.026 kg nt
Profundidad del termoclino 7-50 metros
Profundidad del fondo marino 200 metros

A continuacién desarrollo el modelo de dos capas que Kamykowski (1974,
1976) utilizé para explicar eledplazamiento del fitoplancton provocado por una
onda interna de periodo sediurno (marea interna) que se propaga en el

termoclino.
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Modelo de dos capas para explicar la propagacion de la marea interna

Un perfil vertical de densidad(z) en el magabierto (CaTS) se muestra en la
Figura 7. EI picnoclino se encuentra cerca de los 37 m. Hasta esa profundidad
tenemos una capa relativamente homogénea mas allda de ese punto la densidad
aumenta rapidamente desde 21.8 hasta 26 kg Rara finalmente aumtar mas
lentamente después de los 175 m de profundidad.

Perfil de densidad en CaTS
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Figura 7. Perfil de s de la estacion CaTS en octubre.
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Un modelo simple para(z) que represente las caracteristicas esenciales de
un picnoclino y que se usa frecuenteteeen la literatura es el perfil de un escalén,
dado por:
ér'-d<z¢od

r(2) =i

(49)
,'r,-D¢z<-d$

Este es el modelo de dos capas y que puede ser generalizado a n capas. La densidad
roy r son constantes y representan los valores de la capa mixta y de el mar
profundo respectivamente. El modele dos capas tiene solamente dos modos de
oscilaciones, un modo barotrépico y un modo baroclinico. Esto no es una limitacion

ya que se ha observado en movimientos hidrostaticos de largo periodo que la
mayoria de la energia esta contenida en estos psrmios modos (LeBlond vy

Mysak, 1989). Una onda progresiva de amplitud pequefia esta representada por,
h = acoskx- ut) (50

Dondea es la amplitudk es el numero de ondaw es la frecuencia angular. Las

velocidades estan dadas por (ver eg. 5.1 de Dean y Dalrymple 1998)

U= ag_k coshk(d + 2)

coskx- mt 51a
w  coshkd i} ) (51a)

_ _gksinhk(d+2) .
—a— ————=S8In - m
WA coshkd  Smkx- 1) (51b)

Paa ondas largas se tiene que cumplir que kp/24@ o sea que h/L << 1/20. Se
han reportado largos de onda (L) para la marea interna de:

L=30 km (tipicos) 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 EI Pichincho del orden de 200m (medido 232m)

g 200m _po05= 1 < <L (52)
L~ 4d0'm 200 20

Y se cumple la condicion de onda larga entonces podemos expresar las ecuaciones

usando las formas asintoticas de las funciones hipealsol

coshkd- 1
coshk(d+2)- 1 (539

sinhk(d +2) - k(d +2)

Entonces la velocidad horizontal se reduce a:

_ .ok _ag
—a>— - ) == -t
u=a ” coskx- ut) o coskx- ut) (54)
Y la velocidad vertical se reduce a
2
w=a gk (59
w

Si multiplicamos ambas ecuaciones por d/d=1 podemos simplificarlas como

u=—— agd coskx- ut) = ch
cd

g (56)

(57)
w= a—(kd+kz)S|n(kx Wt)—&kd%+ osm(kx mw) = am&+dosm(kx ut)



74

Si desplazamos la funcién u go2 y w por-p/2 obtenemos
u :ﬂ:coskx- wt +£) =- E:sin(kx- ut) (58
d 2 d
w= aW%+§8sin(kx- wt - %) =- aw%+az8coskx- ut) (59
¢ - ¢ -

La velocidad horizontalssuniforme con profundidad pero la vertical cambia con

profundidad. Si z=0 tenemos magnitud maxima y sdz4a magnitud es cero.

Figura 8. Onda interna de periodo semidiurno que se propaga a lo largo del picnoclino (linea
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 esmksene velocidad u y w dado por
(Kamykowski, 1974)

u=- ﬂ:sin(kx- mt) (60)
d
226 6
w=- aneEgcos«x- ut) 63
cd =
Aplicando las ecuaciones a la capa inferior coes3D tenemos
u=- ﬂ:sin(kx- mt) (62)
D
W= - awgéj%gcoskx- ) (63
(;: -

La ecuacién de dispersion para una onda interfacial esta dada por (Pond & Pickard,
1986)

[W2 - gktanhk(d + D)] W - (r-r )gk g:o (69
r cothkD+ r cothkdy

('D>(%:D

El primer término es la relacién de dispersion para ondas en superficie y el segundo
término es el que corresponde a la dispersion de ondamast Para una onda

interna larga la expresion se reduce ya que se cumple lo siguiente:
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1 1 1 1
tth: S — = o _—
co KD KD cothkd anfid . kd (65
. . 2 2 ~
(r r'gk (r r' gk dD %r Jok? @ dD 8 (66)
L +L d +r D Q r —Qd +D =+
kD kd

Son ondas ndispersivas ya que su velocidadak no depende del largo de onda
l.

o= \/Mg@gdig (67a)

C r —(;d"'D—

(67b)

Kamykowski (1974; 1976) estudid la interaccion entre las corrientes
asocadas a la marea interna semidiurna y el fitoplancton moévil que comienza a
descender en una migracion vertical diurna desde la superficie durante el ocaso. Los
organismos cruzan un termoclino somero (10 m) mientras nadan alejandose de la
superficie durantéa noche, y luego comienzan una migracién hacia arriba, hacia la
superficie, durante el amanecer, recruzan el termoclino y retornan a la superficie
durante el dia. Un organismo fitoplanctonico que es capaz de desplazarse

verticalmente a razén de 1nt |y que retorna a la superficie cada dia, 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 tipien las aguas al sur de California durante

el verano. Por esta razén en un articulo subsiguiente (Kamykowski, 1976) el autor
decidio usar una profundidad de 25 metros ya que es mas representativa de las
condiciones durante otras estaciones del afio. t&t ancontré que los organismos

gue eran capaces de alcanzar la superficie durante el dia cuando habia un termoclino
somero (10m) formaban parches predecibles. En cambio, los organismos que se
encontraban a mayor profundidad formaban parches emsupdsicie que
cambiaban de posicion, tamafo, forma y de miembros constituyentes. El
crecimiento de fitoplancton de la espe@gmnodininium splendefsie modelado

para columnas de agua estacionarias y con movimiento ondulatorio debido al paso
de la marea intea (Kamykowski, 1979). Se encontrd6 que cuando la especie
migraba a trabes del termoclino perturbado, los patrones espaciales eran mas
complejos. El grado y patrén de los parches dependera de la relacion exacta entre la
curva PRI, la luz incidente, la praindidad del termoclino y la amplitud de la ola
interna. Cuando la extincion de la lkz,en el agua es menor y el fitoplancton se
encuentra en la cresta de la ola al mediodia ocurre inhibicion y la tasa de
crecimiento se reduce. En cambio cuando ésmayor, 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 exposicion difecial de la poblacion de organismos a
diferentes intensidades de luz. La olas internas pueden aumentar la productividad si
estan por debajo de una profundidad definida (frontera) o disminuirla si estan por
encima (Holloway y Denman, 1989). Esta froatesta dada por la curval B

ocurre donde la irradianza tiene el vale(E * PP/a) 6 E. (E. t PPJa). La frontera

esta a una profundidad menor que la profundidad de compendagiofdonde la
fotosintesis y respiracion son iguales y no ocurre pmdncneta) y las ondas

internas pueden inducir gz 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
compensacion.  Estos efectos pueden ser severos en aguas eutraficas co
coeficientes de atenuacion moderados. Datos sobre ondas internas y atenuacion de
la luz pueden usarse para corregir los estimados de produccion nueva en la base de
la capa eufética que fueron estimados usando la técnica de radiocarbono. Las ondas
intemas aumentan la cantidad de luz que recibe el fitoplancton por el siguiente
factor (Lande y Yentsch, 1988),

a -k(z- 2)- (z- 2)* k?s?

o & Y2 27 dz@e 2 (69

z=0

Cuandoz E s>+ kX2 Este factor depende en el producto del coeficiente de
atenuacion, k, y el desplazamient@t mean squaréms),s, pero es independiente

del espectro d&recuencias de la onda. Ignora la interaccion entre ondas internas de
periodo largogfrecuencia mareal) y ciclos diurnos de la irradianza de superficie que
pueden provocar que el fitoplancton experimente iluminacién total diaria que puede
oscilar entre valores altos y reducidos con periodo bisemanal, Kamykowski (1974,
citado de Lande y &ntsch, 1988). La profundidad de compensacion, designado
como z (antes como ), puede aumentar por la presencia de las olas internas y esta
dada por (Lande y Yentsch, 1988),

o T x 2
Z. = K1 |r]§_aaI 0 §+ki (69
¢ R 2

El termino ls%/2 es la cantidad que contribuye las ondas internas aflanpidad de
compensacion.
Se han comparado los estimados de produccién 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 |largondelino
en el Lago Michigan (Fahnenstiel et al., 1988). EIl 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. Paro par
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 porcion de la cuingué
controla laproduccion en ese momento. También nos indica que el fitoplancton que
pertenece a una comunidad oscilante recibe mas luz que el que permanece
estacionario. La magnitud del aumento se relaciona al valor del coeficiente de
extincion y la amplitud de la ondaterna. Si se toma en cuenta la trayectoria de la
comunidad fitoplancténica, los estimados a una profundidad fija son confiables pero
si la obviamos el estimado no puede medir adecuadamente la prodocgitan

Los estimados de produccion primaria paggiones especificas del océano
se consiguen haciendo medidas mensuales y a lo sumo semanales. Hacer varias
medidas de productividad primaria dentro de un mismo dia es extremadamente
dificil. La produccion primaria en los océanos puede estar contijodeidgpisodios.
Se ha establecido que los datos de produccion primaria que se toman espaciados
semanalmente tienen un alto potencial de error debido a que sétwussbrean en
un ambiente cambiante (Wiggert et al., 1994). Las ondas internas puedan ser u
de los factores fisicos mas importantes que afectan la produccion, especialmente en
areas donde la topografia 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/a que estamos excluyendo el efecto que pueden tener las ondas internas

de periodo semiliurno.
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2.3.2. Vodrtices, fitoplancton y productividad primaria

Los vortices y frentes (regiones con un gradiente horizontal en densidad
marcado) tiene un rol imp@nte en el transporte vertical y en proveer nutrientes a la
capa eufética. Una porcion significativa de la energia cinética del océano reside en
la mezeescala (1200 km longitud y periodos de-3 meses), dada por el radio
Rossby de deformacion, una alscde longitud a la cual la fuerza de Coriolis y el
gradiente de presién hidrostatica estan balanceados. Los vortices pueden interactuar
con procesos ecoldgicos de la misma escala espacial y temporal (Denman y Powell,
1984), se caracterizan por un abuii@nto de las isopicnas o estructuras fronterizas
circulares. En el Mar Caribe se han detectado vorticegiahiinicos y ciclonicos
asociados a la interaccion de las corrientes con montes submarinos al sureste de
Puerto Rico (Capella, 1983).

La primeradescripcion de dos voértices al oeste de las Antillas Menores (Mar
Caribe) y su relacion con aumentos en la productividad asociados al bombeo de
nutrientes fue reportada por Leming (1967). La retroflexion de la corriente del norte
de Brasil North Brazil Qurrent, NBQ genera vortices cuaperiodicamente (460
dias) que se desplazan hacia el Mar Caribe (Johns et al., 1990). La formacion de los
vortices en el Mar Caribe se debe en parte a vorticidad positiva que se origina en los
anillos de la retroflexioy su adveccion a través de las Antillas Mayores (Murphy et
al., 1999). Los vortices tienen un diametro maximo de 400 km recién formados
(Richardson et al., 1994) Estos vortices contienen aproximadamente una columna
de agua de 200 m de grosor proceddstéa capa superior del Atlantico Sur. Con un
diametro de 400 km y un grosor de 200 km tenemos un volumen de (Johns et al.,
1990),
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(200m) = 2.5x10"*m® (70

Equivale a 1 Sv por cada giro. Imagenes tomadas por el CZG&tal Zone

Color Scannermuestran la formacion y propam@n de estos vortices (Johns et al.,
1990; Armstrong, 1994). La velocidad promedio de translacion de los vértices
antes de entrar al Mar Caribe es de 9 cm/s. Los periodos de rotacion para un giro de
140 y 250 km fueron de 11 y 13 dias respectivamerighérdson et al., 1994).
Velocidades maximas alrededor de 80 cm/s han sido observadas en algunos de estos
vortices. Meandros y vortices con diametros mayores a los 200 km han sido
reportados Molinari et al. (1981). Escalas de variabilidad temporatadkh de 8.2

dias se asocian a vortices de menor escala.

Los vortices en el Mar Caribe han sido estudiados mediante datos de
altimetria y modelos numéricos de circulacion (Carton y Chao, 1999; Murphy et. al.,
1999). Los vortices aparecen regularmente cadeeses al oeste de las Antillas
Menores en la regién sur del Mar Caribe (Chao, 1998). Los vortices se mueven
hacia el oeste con una rapidez de 12 ¢ry su amplitud puede llegar hasta los 20
cm (Carton y Chao, 1999). Los vortices son principalmentieceonicos y se
mueven a través del Mar Caribe en un corredor limitado por 1643°4f con una
rapidez de 0.15 m/s y con un diametro promedio de 330 km. Le toman alrededor de
10 meses cruzar desde las Antillas Menores hasta la Peninsula de Yuaad@&osM
numéricos muestran que los voértices -aitidnicos (que se producen en la
retroflexion del NBC) al llegar a las Antillas Menores inducen un vortice ciclénico,
luego los dos voértices se propagan en pareja cruzando el Mar Caribe (Chao, 1998).
La intensificacion del giro dependera de la fuerza de la Corriente del Caribe. La
intensificacion se afecta principalmente por variaciones interanuales en la fuerza de

la Corriente del Caribe.
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El nitrégeno es el nutriente limitante de la produccion biolégea se
desarrolla en las capas superficiales del océano que esta bien iluminado y toda la
produccion primaria asociada con el nuevo nitrogeno disponible se llamara
produccion nueva. Estimados ggaimicos indirectos del aprovisionamierde
nutrientes haai las aguas de superficie han demostrado ser considerablemente mas
altos que medidas directas fisicas y biologicas, especialmente en las aguas sub
tropicales. Parte de la discrepancia puede ser explicada por episodios de inyeccién
de nutrientes forzada pdet dindmica de los vortices de meascala (Oschiles y
Garcon, 1998). Los vortices energéticos pueden ser fuentes de nutrientes en las
escalas de varias decenas hasta cientos de kilometros (Williams y Follows, 1998).
Los autores reclaman que los vortigemstroficos pueden provocar el afloramiento
y descenso de nutrientes a través de la base de la capa eufética. Los nutrientes que
surgen son consumidos parcialmente por el fitoplancton en la zona eufética y
convertidos a materia organica. El presupuegonutrientes en el Mar de los
Sargasos se ha podido balancear mediante el influjo de nutrientes inducido por la
dinamica de vortices de meescala (McGillicuddy et al.,, 1998). En las aguas
oligotroficas de BaTS y HOT se ha sugerido que los vorticedgroéxplicar las
observaciones de produccion alta en verano. Los vortices superan a la turbulencia
generada en el termoclino, a los afloramientos de gran escala y los modelos de
circulacién de @ como mecanismos para explicar el movimiento de nutrientes
hacia la capa eufética en los giros subtropicales (Mahadevan y Archer, 2000). En el
océano pelgjico el transporte vertical de aguas con alto contenido de nutrientes hacia
la capa eufética ocurre predominantemente en raszalas y en escalas de frentes
(~10 km) a lo largo de las isopicnas (Mahadevan y Archer, 2000). Por lo tanto los
vortices son de fundamental importancia en los estudios de productividad primaria
oceanica. Iméagenes del color del océano revelan el aglutinamiento del fitoplancton

en la periféia del vortice detectado por altimetria (Figuralll.
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Defleccidn de las isopicnas durante el paso de un vértice anti-ciclonico.

Figura 9. Vista transversal muestra la deflexion de la isopicthaurante el paso de
un vortice anti-ciclénico. En el centro del vértice la isopicna es mas profunda y en le
periferia es abultada hacia arriba.
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Figura 10. Valores altos de la productividad primaria diaria en la periferia de un vortice
anticiclonicos (linea segmentada) al sur de Republica Dominicana y Puerto Rico centrado en
17° N, 69° W. EIl diametro del vortice es alrededor de 220 km. Cortesia de Marcos Sastre.
Departamento de Ciencias Marinas, UPR. La imagen fue recibida por la estacion de satélites de
UPRM.
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TOPEX/ERS-2 Analysis Aug 22 1998
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Figura 11. Giros anticiclonicos 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 produccion primaria, que se muestra en la figura
anterior. La imagen es cortesia del Colorado Center for Astrodynamics Research.
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Capitulo 3

Descripcion del area geografica dondse desarrolla el proyecto

3.1 Descripcién de las estaciones CaTS, ADCP1 e InWaPE

Este trabajo se fundamenta en datos recolectados en aguas oceanicas al
suroeste de Puerto Rico y en el Canal de la Mona . La estacion Gafisl
(Caribbean Time Serigse localkza a unas 28 millas nauticas (51.856 km) de la
costa SO de |l a Isla de Puerto Rico (17A 3¢
plataforma insular con una profundidad estimada de 2880 m (1600 brazas) de
acuerdo al sondeo de la carta de navegacidQiA 25640. La localizacion de la
estacion es en aguas oligotréficas del Mar Caribe (Figura 12), en un area donde hay
poco relieve del fondo marino. La pendiente nsuees alrededor de 4° y la este
oeste de 3° (Figura 13). En ésta estacion se haadidasenensuales desde el 1995
con el objetivo de caracterizar la variabilidad de las propiedades quimicas, fisicas,
bioldgicas y biedpticas en la capa superior del océano. La estacion es impactada
por fendbmenos de mesoescala tales como la descargaad&riRbco y ondas
internas con alturas de 20 m en el picnoclino. Imagenes de SeaWiFS y TOPEX
revelan el paso de vortices de mesoescala al sur de la estacion.

La estacionADCP1 (Acoustic Doppler Profiler L se localiza a unas 10
millas nauticas al NNEdelas | a de Mona (18A 17.4786 N, €
fuera de la plataforma insular con una profundidad estimada de 481 m (267 brazas).
La localizacién de la estacion es en el medio del Canal de la Mona (ver Figura 12),
en un area donde hay poco reliels fondo marino. En ésta estacion se desplego un
corrientdmetro acustico por un periodo de 4 meses y medio (mayctare 11 del
2000). La estacion se encuentra alrededor de 6 millas nauticas al suroeste del
Pichincho (posible area de generacion denlda interna) y a unas 32 millas al oeste

de la estacion InWaPE. El Canal de Mona tiene un ancho de 65 km y una
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profundidad promedio de 390 metros. EIl Canal sirve como paso para masas de agua
entre el Océano Atlantico y el Mar Caribe. Recientementeese una idea mas
clara y completa sobre el transporte de baja frecuencia. SeEguies (2000) nos
indica que en el Canal el perfil vertical de transporte de baja frecuencia tiene una
estructura baroclinica de dos capas, la capa superior alcanza uhas 3@
profundidad. La capa superior consiste de agua superficial del Ca@sehibbgan
SurfaceWater, CSVW), agua de fondo subtropic&ubtropicalUndeMWater, SUWy

agua de Mar de los Sargas@argassoSea Water, SSW entrando hacia el Mar
Caribe desdel Océano Atlantico. En la capa inferior la masa de agua Atlantico
Central Tropical Tropical Central Water, TCW sale hacia el Océano Atlantican E

la proximidad del Pasaje de la Mona, la propagacion de la marea barotropica
semidiurna es de norte a suas elipses de corrientes por marea semidiurna a lo
largo del pasaje rotan en sentido anticiclénico y los ejes principales estan casi
alineados en direccion notseir (Rosariellantin, 2000).

La estacionnWaPE se localiza a 2.4 millas nauticas al sureed® Punta
Cadena (18A 16.66 N, 67A 16.006 O), en agu
profundidad estimada de 401.4 m (223 brazas). La estacion se localiza contigua al
veril. La localizacion de la estacion se fundamenta en fotos tomadas poaatstso
desde el trasbordador en la misién ST en junio 1983, que muestran el paso de
ondas internas por esa region (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 mareégrafo en la estacion oficial de
NOAA localizada en Isla Magueyes, con numero de referencia 9759110 (Latitud:
17° 58.3' N Longitud: 67° 2.8' W).
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Figura 12. Localizacién de las estaciones ADCP1, InWaP¥ CaTS. La estacion ADCP1 se

|l ocaliza a unas 10 millas n8uticas al NNE de | a I ¢
aguas fuera de la plataforma insular con una profundidad estimada de 481 m. La localizacion

de la estacién es en el medio del 6al de la Mona, en un area donde hay poco relieve del fondo

marino. La estacion se encuentra alrededor de 6 millas nauticas al suroeste del Pichincho

(posible area de generacién de la onda interna) y a unas 32 millas nauticas al oeste de la

estacion InWaFE. CaTsS se localiza en aguas oceanicas con una profundidad cercana a los 3000

m. La batimetria fue provista por el Prof. Aurelio Mercado, DCM, UPRM.
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Pendiente norte-sur y este-oeste a lo largo de la longitud 67 W
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Figura 13. Un transepto a lo largo del meridiano 67° W (entre los 178° N) muesra que las
pendientes menores de 1° estan confinadas a la plataforma y el fondo abisal. El comienzo del
veril (latitud 17.9) ofrece la pendiente necesaria para la generacion de la marea interna.
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3.2 Descripcion de la marea barotropica alrededor de Puerto R@

Kjerve (1981) en su trabajo tituladdides of the Caribbean Seaos indica
que al sur de Santa Cruz y oeste de Dominica esta centrado un sistema anfidrémico
de la marea barotrépica semidiurng, &a lineas de cfase indican una rotacion en
contra @& las manecillas del reloj y por tanto la marea semidiurna debe propagarse
en direccion esteeste al norte de Puerto Rico y en direccion psuitea lo largo del
Canal de Mona (ver figura 14). Medidas de corrientes en el Canal confirman la
direccion depropagacion de la marea (Rosario, 2000).

El nimero de forma (F) se define como F&R);)/(M,+S;) y cuando el
valor F es menor de 0.25, la marea se considera semidiurna. S¢ B.25L.5, la
marea es mixta principalmente semidiurna. Parat15< 3 se onsidera marea
mixta principalmente diurna y si ¥ 3, la marea se considera diurna. La figura
inferior muestra el reciproco del numero de forma, 1/F. El area del Caribe Oriental
se caracteriza por valores de F > 1.5 (1/F < 0.67) y al sur de PuertooRicaqres

de F > 3 (1/F < 0.33) que se representa con un color-eerdeen la Figura 15.
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Figura 14. Carta de marea del componente semidiurno (M. Las lineas continuas representan

la fase cemareal e indican la presencia de un punto anfidréntio al sur de Santa Cruz y oeste

de Dominica. Las lineas de céase indican una rotacion en contra de las manecillas del reloj y
por tanto la marea semidiurna debe propagarse en direccién esteste al norte de Puerto Rico

y en direccion nortesur a lo largo del Canal de Mona. Las lineas continuas indican lugares
donde la fase Greenwich es la misma y se expresa en grados. Las lineas entrecortadas conectan
lugares con la misma amplitud de marea y se expresa en cm. La Figura fue extraida del
articulo titu lado: Tides of the CaribbearfKjerve, 1981).



92

CU Global Tide Model
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Figura 15. Mapa global de los valores del reciproco del nimero de forma (1/F). El rojo
representa que la marea es semidiurna y el azul diurna, colores intermedios representan marea
mixta con diferentegrados de dominio de uno u otro componente. EIl Caribe Oriental presenta
una marea principalmente diurna y difiere del resto del Atlantico, donde domina el
componente semidiurno. Figura proviene del CEROM, A collection of Global Ocean Tide
Model, desarollado por PODAAC, JPL y CSR. Los valores generados por el modelo CU
Kantha sirvieron para generar la figura.



Capitulo 4

Metodologia

Desde el 1995 hasta 1999 se tomaron muestras mensuales de agua de
profundidades nominales en la estacion del aiog CaTJCaribbean TimeSeries
Station, 173 6 6 N0 0 & @las muestras se incubaron con NH80; en un
fotosintetron (Babin et al., 1994). Graficamos la tasa de fotosintesis como funcién
del gradiente de irradianza a la cual fueron sometidas lasaticoetas de cada
muestra. Este tipo de gréfico se conoce como curva. BSe ajustd la funcion
definida por la ecuacion 9 a los datos de la curva, para obtener los parametros
fotosintéticos:a®, b®, y P’s. Determinamos el valor de la constante deuvatgtn
vertical, Ky (z,PAR), y la profundidad de la capa fética mediante perfiles de
irradianza descendente en la banda de los7800nm, & (z, PAR), utilizando un
radidmetro sumergible PRB00 Bio-spherical Instruments Inc., San DiggoSe
registré b fluorescencia de la clorofiain situ usando un fluorometr&eaTech
(montado en una roseta SBE 33 con botellas de muestreo que cierran
electrénicamente) para generar un perfil vertical de la biomasa de fitoplancton
distribuida en la columna de agua.l fElorometro es calibrado periédicamente
usando hasta 16 L de agua de mar, se hace una extraccion en acetona al 90% vy
analisis espectrométrico del extracto.

Para modelar la irradianza extraterrestre y su transmision a través de la
atmoésfera seguimos @hodelo que presenta Trevor Platt y colaboradores en su
articulo del 1990. La irradianza PAR en la superficie del mafpPAR), fue
modelada mediante estimados de la cubierta de nubes teledetectada por satélites

(International Satellite Cloud Cover Proj¢ct Modelamos la propagacion vertical

de la irradianza incidente en superficie hasta 200 m de profundidad utilizando el
coeficiente de atenuacion verticak(KPAR). Integramos numéricamente el perfil
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de k tasa de fotosintesis hasta una profundidad de 200 m, limitando la integracion a
las horas de luz disponibles para fotosintesis.

El procedimiento a seguir para calcular produccion primaria se resume en la
Figura 16. Para medir los cambios en produdtait durante el paso de la ola interna
utilizamos medidas de la fluorescencia estimulada por el Sol. La técnica es mas

rapida y eficiente que las incubaciones con radiocarbono.

4.1 Incubacién con radiocarbono ¢‘C)

Se tomaron muestras de agua con botela&I& y posteriormente con una
rosetaSBE 33 de botellas Niskin que pueden cerrarse electronicamente. Las
botellas tienen los resortes recubiertos con material de Teflon y no poseen sellos de
goma. Las botellas GBlo se sumergian usando un cable de &rylse disparaba
el mecanismo de cierre con un mensajero recubierto de Teflon. Todas éstas son
medidas de precaucion para minimizar la posibilidad de contaminacién con
metales.

Las botellas de incubacion de 50 ml (poliestireno) y las botellas de
recolecion de la muestra se lavan previo al muestreo con una solucién de 0.5 N
HCL para eliminar la contaminacién 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 neutralizagl HCL. Un perfil vertical de CTD / irradianza /
fluorescencia naturah vivo se hace justo antes del lanzamiento de botellas. Se
tomaron muestras en dos o cuatro profundidades diferentes y su seleccion estaban
basadas en los registros de fluorescenasgips del SeaTech. Se inocula la muestra
sin filtrar con carbono radioactiV6C, en forma de bicarbonato de sodio, NGO,

Yy se reparte en 12 botellas de incubacion de 50 ml. La inoculaciéon se hace en luz
baja. Las muestras de cada profundidad,ecodés en botellas oscuras de 850 ml,
fueron inoculadas con 0.750 ml de una solucién denf@7 De cada botella oscura

de 850 ml, se tomd una alicuota de 0.020 ml para contabilizar su actividad inicial.
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Para preparar la solucion se diluyé una ampolliet2.5 ml que tiene una
concentracion radioactiva de 5 mCi/ml en 27.5 ml de aguaQmilesultando en un
volumen total de 30 ml. Esta dilucion fue la que se usé con mas frecuencia, solo en
enero del 2000 se diluy6é hasta 50 ml. Para corroborar la doaién radioactiva
de la solucién se tomaron alicuotas para contabilizar su actividad.

Las muestras se incuban en un fotosintetron radial modificado (Babin et al.,
1994) por 40 minutos. Cada camara del fotosintetrén contiene 12 botellas colocadas
en flas y correspondientes a una profundidad particular. Por cada una de las
camaras circula agua que mantiene su temperatura uniforme mediante una unidad de
control termal. La fuente de luz consiste de una lampara de 400 W, capaz de
reproducir el espectrde PAR. Se mide la irradianza escalar que recibe la tercera
botella de incubaciébn en cada camara usando un radibmetro escalar (QSL
Biospherical Instruments Inc.); la primera botella es la mas cercana a la lampara.
Para conocer la irradianza a la que exametidas el resto de las botellas, se model6
el campo de luz usando un polinomio de caida exponencial. El tiempo de
incubacion es suficiente para comenzar a fotoinhibir la mayoria de las muestras.
Todas las incubaciones se realizaron en el laboratetibarco (R/V Isla Magueyes
0 R/V Chapman). Una vez termina la incubacién se filtra (filtro Whatman GF/F de
25 mm) el contenido de cada botella de incubacion en niveles de luz baja y se
acidifica el filtro con HCL al 10 % para volatilizar cualquier &rade carbono
inorganico que no haya sido incorporado por el fitoplancton. Al dia siguiente se
llena el vial donde esta el filtro con liquido de centelleo-dagradable
(Amhersham) y se contabiliza las desintegraciones en un contador Beckman
LS6000. Paraconvertir los cpm (cuentas por minuto) en tasas de fijacion de
carbono por unidad de tiempo por unidad de clorafise siguen los pasos que
indica el libroCarbon Isotope TechniquéBregnall, 1991):

1. Determinar la actividad especifica del isétopo incoago durante la
incubacién, corregida por contenido de carbono inorganico disuelto (CID) y el

volumen de la botella de incubacion.
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. Aplicar correcciones debido al amortiguamiento, para obtener las

desintegraciones por minuto (DPM).

3. Corregir por la fraccione muestra.

. Convertir la actividad incorporada por la actividad especifica para obtener las
unidades de carbono incorporadas.

5. Calcular la liberacion de carbono organico disuelto (COD).

. Corregir por la discriminacién del isétopo pesadd*@edurante la asiilacion y
afadir la cantidad correspondiente de COD al carbono fijado que es retenido en
el filtro para obtener la fijacion total de carbono.

. Corregir por contenido de clorofiay tiempo de incubacion.
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Pasos para calcular la productividad primaria

Perfiles d
Ede(rs,i;) © _/ Perfilesde Muestras de agua
Chl-a con GoFlo
l A 4

Incubacién en
fotosintetrén cort’C

¢ Perfil descendente
0 ascendente?

l

P990922.csv se edita 'y se

Contador de
Centelleo

guarda como p990922b.dat v
l Datos de centelleo
C990922.dat Se editan
; do excelrchivo
Spectro.m hace elstimado especral usan
y identifica efectos pooleaje editado C990922.txt

v

l Calcula2.nralcula la tasa
Filtro.m (low pass filter) remueve efectq de Zarboro fjado y bys. B
de oleaje y de enfoque y desenfoque produce las curvas - vs.

l Conel programaDrigin
Norma.m normaliza respeckg g.eutsetrg"nfor?gz lejlir;n;éoél
(PAR) los datos filtradosDatos VL lor d)éa e g
normalizados en Np990922b.txt e

\ 4

En el archivo

Binnin.m discretiza los datas master_(jtat;le_zoop.xls
cada metro. Datos discretizados | S€ guarada 10s param(_etro
guardan en p990922b.txt para alimentar a perfil.m

\ 4

\ 4

Con Perfil.m obtienes el valor de
la productividad para ese dia.

\ 4

Kelambda.m determina el
valor de K (PAR,z)

A 4

Figura 16. Esquema que resume los pasos mas importantes necesarios para estimar la
productividad primaria. Se indica la secuencia de archivesn necesarios para el procesamiento.
Descripcién general de los materiales y métodos para medir la tasa de fijacida carbono.
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4.2 Curvas P-E

Graficando las curvas:Las tasas de fijacion del carbono se expresan en mg C (mg
Clorofila-a)* h* y se grafican contra PARYEinst mi? s') para cada camara de
incubacion. De la inspeccion visual se puede determinar la pdirogah, la parte
saturada y la parte con inhibicién. Los valores iniciales®e P, Ex se pueden

determinar también por inspeccion visual.

Ajuste de las curvas-B: La ecuacion matematica de la curva defainsintesis

para fitoplancton es una fuda exponencial que se deriva de la distribucion de
Poisson y que incluye la porcion de la curva donde ocurre inhibicion (Platt et al.,
1980; Platt et al., 1990):

El procedimiento de ajuste utiliza una rutina Marquaedtenberg. Esta rutina es
parte de la seccion de ajuste del progré@niginO. Alimentamos la rutina con un
valor inicial del parametro alfaa] determinado mediante la regresion lineal de la
porcion lineal de la curva-B, también se alimenta con el valor de la tasa
fotosintética raxima (Fs 0 P’,) que se determina por inspeccién visual de la curva
P-E. Si los datos muestran inhibicion entonces imponemos el valor inicial para el
parametro betab]. El ajuste termina después de varias iteraciones, hasta que la
norma dec® es menomue un valor predeterminado. Luego, anotamos los valores
finales de los parametros fotosintéticasb, P’ 6 P, y sus desviaciones estandar.
Con estos parametros determinamos el valor.degEvalor P, se puede conseguir

a partir de Py,
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4.3 Procedimiernto para conseguir la tasa diaria de produccion primaria
fitoplancténica

Célculo del coeficiente de atenuacion vertical: Los perfiles de irradianza disponible
para fotosintesis (PAR) se obtienen con el radidmetro de reflecRR&e00 de
Biospherical Istruments 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 1d40en 5 minutos. Los datos de cada mision se pre
procesan, se filtran de efectos asociados a oleaje, se normalizan y se promedian a
cada metro mediante una serie de archMasn el ProgramMATLABO. La meta

del procesamiento es obtener el mejor pedilirdadianza descendente PAR que se
pueda obtener. El primer archid (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 enfogdesenfoque que provosefiales erraticas debido

a la interferencia de las olas (Kirk, 1994). EIl filtro digital es de respuesta de
impulso infinito (nfinite Impulse Response, IRy es disefiado por la funcién
yulewalkde MATLABO. Esta funcién disefia el filtro digital IR et @minio
discreto aproximando una respuesta lineal escalonada (6 funcién partida). El filtro
se aplica usando la funcidiitfilt , que elimina la distorsion de fase del filtha . Se
normalizan las medidas de irradianza bajo el agua con las queisearegn el
colector coseno de irradianza, PBR), que se encuentra en la parte mas alta de la
cubierta del barco (popa), utilizando el archimp norma.m. De esta forma
reducimos la interferencia de las nubes durante los perfiles. Los datos normsalizado
se promedian a cada metro mediante el arefmyadbinnin.m, para luego calcular el
coeficiente de atenuacion vertical en cada metro de la columna de agua. El perfil de
K(PAR,z) se importa al progran@riginO donde se suaviza haciendo promedios

cada 5 patos (cada 5 metros de profundidad). Se calcula el promedio del perfil
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suavizado y se aplica éste valor de atenuacion vertical desde 1 m hasta los 200 m de
profundidad.

Determinar la Biomasa fitoplanctonicaPerfiles de fluorescencia del fluorémetro
Seaech se convierten en perfiles de concentracién de cleeofisando una curva

de calibracion que se generd con muestras discretas tomadas en todos los viajes a la
estacion CaTS. La calibracion se describio arriba. EI Dr. Jorge Corredor y el Prof.
Julio Morell (Departamento de Ciencias Marinas, UPR) proveen los perfiles de
biomasa de cada visita a la estacion serial del programa CaTS.

Determinar la tasa diaria de produccion primaria mediante método numético:
archivoM, perfil.Lm, generado en el progna MatlabO  presenta perfiles de
produccion cada hora durante las horas de luz, usando el modelo de fotdsintesis
definido por la ecuacion 1. Los valores de entrada que se usan son: dia juliano,
cubierta de nubes, latitud de la estacion, perfil deAR(R), perfil de biomasa, y
parametros fotosintéticoa (b, P°). Estos se desglosan en el Apéndice Ay B. Una
vez el perfil de produccion es calculado, se integra numéricamente usando el método
trapezoidal. El resultado de la integracion es la pradngarimaria por unidad de

area, R La curva generada por todos los valore&Be es funcién del tiempo) se
integra numéricamente para obtener la produccion primaria por unidad de por dia,
Pyt
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4.4 Método para medir la marea interna y su impacto sobe la productividad
primaria

Perfiles de irradianzadescendente PAR y radianza nadir en 683 nm
(fluorescencia natural) registrados en serie en la estacion CaTS, ADCP1 e InWaPE
permitieron generar series de tiempo de produccion primaria instantanea y
prodwccion 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 ecuacion que estima el perfil de fluorescencia ndi¥(a), en

funcion del perfil deadianza nadir en 683 nnh ,(683,z)es,

Ff (2) = 4p27L,,(683 2)% [k(PAR 2) +a(683 2)]] (72)

Tal quea(683,z)es el perfil del coeficiente de absorcién en 683 rnkiPAR,z) es

el perfil del coeficiente de atenuacion de la irradianza esdaydPAR,z). El

namero 27, en la ecuacion 2, se debe a gfladeescencia 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 sblo una pequefia parte del rojo lejano. La produccion puede estimarse si

conocemos el flujo de fluorescencia:

[e]

kE
ke +Eo(PAR 2,1)

3

Fc(zt) =8&-=°

-O:00

* Ff(z1) (73

i

max

Donde la razon F ¢ (z)/ F ¢ (z) Jmax €S Una constante empirica que representa el valor
maximo de la razén entre el rendimiento cuantico de la fotosintesis y el rendimiento
cuantico de la fluorescenciaF,c (z)/ F: (z); ke €s una constante empirica que

representa el valade la irradianza escalar entre 4000 nm, B(PAR), cuando la
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razon ( F¢(2)/F:(z) )max @lcanza la mitad de su valor maximo posible. Utilizamos
cada una de las constantes empiricas reportadas y también determinamos las
constantes empiricas para nuestiguas.

Las medidas se hicieron con un radiometro de reflectancia, modelo PRR
600 (Bio-Spherical Instruments Inc.) capaz de hacer medidas instantdneas con una
frecuencia aproximada de 0.5 Hz hasta 3 Hz. La integracion numérica (trapezoidal)
de cada peitfde produccién primaria (mg C Trh™) resulté en la produccién por
unidad de area por hora (mg C?rh%), la curva generada por éstos valores se
integré6 numéricamente para obtener la tasa de produccion primaria diaria. El método
de radiocarbono puedestamar la produccion diaria pero no es lo suficientemente
flexible para poder estimar la produccion instantanesitu en intervalos de una
hora. Utilizando fluorescencia natural es posible medir los cambios en productividad
a medida que pasa la ola imar que desplaza, empaqueta y distribuye el
fitoplancton.

Perfiles de temperatura y de densidad registrados en serie en la estacion
CaTsS, ADCP1 e InWaPE nos revelan la estructura de las ondas internas generadas
localmente . Estos perfiles se realizaronngervalos de una hora por un periodo de
12 horas hasta una profundidad de 200 m, con un €bRductivity, Temperature,

Depth) SBE 1901 de SeaBird Electronics Los perfiles se alternaban con los
perfiles del PRR600 para determinar la productividad paima en la columna
durante diferentes fases de la onda interna. De esta manera podemos cuantificar la
contribucién de las ondas internas a los estimados de productividad. Se hicieron
perfiles de XBT €XpendableBathyThermograph para complementar las meds

del CTD.

Se tomaron medidas de corriente utilizando un corrientdmetro acustico que
estuvo instalado por 4 meses y medio (mayd2tubre 11, 2000) en la estacion
ADCP1. En esa estacion se registraron 5035 lecturas (de 40 minutos) de la
velocidad de Ia corrientes presentes entre 44 a 444 m de profundidad. Los

corrientdmetros ADCP no pueden hacer medidas confiables por encima de los 44 m
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de profundidad debido a la contaminacion provocada por la sefial de superficie y por
eso no se utilizan los datos mspondientes a esas profundidades. El 24 de mayo
del 2000, durante el comienzo del registro se hicieron perfiles de CTD. Las ultimas
36 lecturas (OctubreiDl) se realizaron simultaneamente con perfiles de CTD y
XBT. Ademas se utilizé otro registro derrientes de ADCP1 correspondiente a un
periodo de 3 meses (septiembrdiGembre 3 1997) y para el que habia perfiles de
CTD disponibles. Estas medidas se hacian cada 20 minutos pero mantenian la

misma resolucion vertical. La configuracién del ADCRIstlla en la tabla 8.

Tabla 8. Configuracion del ADCP.

Corrientdmetro acustico doppler (ADCP)

1. CONFIGURACION ADCP.

Frecuencia del sistema 75 kHz
Angulo del Haz 30 grados
Profundidad del emisor 460.0 m
Numero de Pings por conjunto 15
Tamafd de la celda 10.00 m
Numero de celdas 44
Tiempo para cada grupo de pings 3.00s
Tiempo para cada conjunto 00:40:00.00
Tiempo desplegado 140 dias
2. PREDICCIONES

Prof. Primera celda 44 m
Prof. Ultima celda 444 m
Rango 400 m
Desv.Estandar de vel. 0.51 cm/s

Las medidas de corriente se descomponian en componentes U y V, en

direccion perpendicular y paralela del eje principal del Canal de Mona. Para cada

componente calculamos el gradiente vertical de la velocidadohtal cada 20
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metros (&= S+ Sy). Donde & y S son el gradiente vertical de U y V,
respectivamente. Los perfiles de CTD nos permitieron calcular la frecuencia Brunt
Vaisala, N(z)=(gEY? donde E es la estabilidad, hasta una profundidad comun a
todos los perfiles (144 m). Con éstos datos encontramos el numero de Richardson,
Rig ¢ N¥S% La difusividad vertical se obtiene a partir del nimero de Richardson
(Pacanowsky y Philander, 1981).

La altura de marea es registrada por un maredgrafo eratadesoficial de
NOAA localizada en Isla Magueyes, con numero de referencia 9759110 (Latitud:
17° 58.3' N Longitud: 67° 2.8' W). EI maredgrafo consiste de un teledetector
acustico de aire que registra la altura del nivel de agua cada 6 minutos. Cadga medid
de nivel del agua consiste de un promedio de 181 registros de un segundo de
duracién. Tiene una resoluciéon de 3.05 mm (0.01 pies). Los datos son procesados

por NOAA vy estan disponible para uso publico lettp://co-ops.nos.noaa.gav/Se

tomaron los datos de marea correspondientes al mismo periodo en que los ADCP
estaban instalados en la estacion ADCP1. Para describir la actividad de seiches
filtramos las alturas de marea con un filtro de banda que permitialspéso de
oscilaciones de periodo de 50 minutos. Los datos filtrados sirvieron para generar un
espectrograma. El espectrograma revela la distribucién de energia en la banda de
frecuencia correspondiente a los seiches (1.2 CPH) a lo largo de todaeb i
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 Simulacién de la productividad primaria durante el paso de la maga
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 ecuacion 1 (Platt et al.,
1980 con los parametros 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 escwmrios posibles en el Mar Caribe y el Canal de la Mona. Incluso
podemos conocer los valores extremos en produccion debido al paso de mareas
internas de gran amplitud (> 50 m) que ocurren en la base de la capa eufotica. Estos
modelos se han desarrolladarg 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 eufética profunda, pico de biomasa
cerca del picnoclino y ondas internas con ktonges entre 2815 m en la base de la
capa eufética y cercanas a el pico de clorgfildodas son condiciones favorables
para que el impacto de las ondas internas sobre la produccién sea significativo. Otro
aspecto importante es que tenemos medidasu@a durante el paso de la marea
interna que pueden validar el modelo.

En esta Tesis utilizamos un modelo semipirico ((D) donde el maximo
de clorofilaa (MPC) fue desplazado verticalmente por la marea interna que se
propagd a lo largo del picnoclinolg expuso a un régimen variable de luz. La
simulacién comprende soélo el periodo de luz (~12 horas) del dia 15 para un mes
dado y se alimenta con la climatologia de la estacion CaTS de ese mes. La
simulacion se repitié para cada mes del afio. Los valleresntrada 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 concentracion de clorafila
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(valor de fondo, B, los parametros fotosintéticos de la curvE @2, b®, Py, la

latitud de la estacion, el dia del afio, la cubierta de nubes, la amplitud de la marea
interna y la fase de la marea relativo al ciclo de luz. Los parametros sigma, A, Zmy
Bo se usaron para generar una curva gausiana que represemfd @ morofila-a

(0-200 m) de ese dia (Sathyendranath y Platt, 1993b). El perfil de clarafdéine

la atenuacion vertical de la irradianza descendente PAR en la columna de agua. Se
utilizé un coeficiente de atenuacién especifica igual a 0.0028ngnChta). Este

valor es bajo pero permite generar perfiles de luz similares a los registrados por el
radiometro PRF600. Una vez generamos el perfil de cloreéilee irradianza
descendente PAR,(PAR) podemos calcular el perfil de productividad priaar
utilizando la ecuacion 9, con los pardmetros fotosintéticos de ese mes presentes en la
climatologia 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 elCanal de Mona (Bejarano, 1997), en CaTS se han observado
desplazamientos de 20 m en el pico de clorafilaes probable que desplazamientos

de 40 m ocurran muy pocas veces. No obstante, seleccionamos este valor ya que
nos puede indicar hasta que purdariarea interna puede alterar los estimados de
productividad primaria (PP). Se usaron dos configuraciones en la simulacion.
Primero, cuando la cresta de la marea interna ocurre al mediodia local y segundo,
cuando el valle ocurre al mediodia. Estas asrdbs configuraciones extremas para
obtener el incremento y reduccién maxima posible en la PP, respectivamente. Los
resultados de la simulacién con las dos configuraciones anteriores se compararon

con los resultados de la simulacidon en ausencia de Eanrderna.



Capitulo 5

Resultados y Discusion

El objetivo principal de esta investigacion es analizar la variabilidad de la
produccion primaria fitoplancténica en la estacion CaTaripbean Time
Serie$ y cuantificar el impacto que tiene la mareanméesobre los estimados de
produccion primaria. Los resultados de esta investigacion y su discusion se
presentan en varias secciones que corresponden a cada uno de los objetivos
estipulados en el Capitulo 1. Cada seccién presenta y discute resultados que
fueron claves para completar el objetivo principal de esta investigacion. A
continuacion indico las secciones.

7.1. Sensitividad de los estimados de productividad primaria
7.1.1. Sensitividad a cambios en los parametros fotosintéticos
7.1.2. Sensitividad a cambios en lasttibucion vertical de la clorofita.
7.2. Patrén anual de la produccion primaria en CaTS y de la concentracion
de clorofilaa en el Mar Caribe Nororiental.
7.2.1. Patron anual de la produccion primaria en CaTS
7.2.2. Patron anual de la clorofia en el Noreste del Mar Ge
7.2.3. Patron anual de los parametros fotosintéticos de la cuBva P
7.2.4. Patron anual de cambio en propiedades 6pticas aparentes
7.2.5. Comparacion de medidas de produccién en CaTS con medidas
similares realizadas en el pasado y en otras estaciones seriales:
BATS y HOT.
7.2.6. Simulacion de la produccion primaria en CaTS utilizando una curva
Gausiana para representar el perfil de clorgtila
7.2.7. Discusion
7.3. Determinar la importancia de la marea interna en modular la produccion
primaria.
7.3.1. Crucero InWaPE

7.3.2. Crucero de 24 horas en la egdacCaTS
107
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7.3.3. CruceroMona ChallenggEstacion ADCP1)

7.3.4. Discusion de los hallazgos en los Cruceros: InWaRBna

Challenge CaTS 24horas y las implicaciones de esos hallazgos.



Figura 17 (Superior) Curva P-E cuando cambiamos @ el parametro alfa y dejamos beta
y P®5 constantes. El valor alfa controla la pendiente inicial en la porcién lineal de la curva
P-E. (Inferior) Curva P-E cuando aumenta beta y permanecen alfa y®B constantes. El
aumento en beta incrementa la fotoihibicibn y la tasa de fotosintesis disminuye
rapidamente con mayor irradianza. Py, es el valor maximo de cada curva.
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5.1 Sensitividad de los estimados de productividad primaria

Los estimados de produccion primaria se obtuvieron mediante la
aplicacion de unmodelo semempirico para representar la relacion -luz
fotosintesis, mejor conocida como cur+& P El modelo utilizado, dado por la
ecuacion 9 6 71, se expresd en términos del nimero de asimilaBignlaP
pendiente inicial de laurva PE , B, yJel parametro de foto n hi b f.cBl - n,
superindice indica que los parametros fueron normalizados por la biomasa de
fitoplancton la cual generalmente deriva de la concentracion de claofila
forma de la curva & esta condicionada valor de los parametros fotosintéticos
(Figura 17).

En la seccion 5.1.1 mostramos los cambios que sufre el perfil de
productividad primaria provocado por cambios en un parametro fotosintético,
mientras se mantienen los otros dos en un valor fijjo. nBementan los
parametros dentro del rango de valores observados en el fitoplancton del Mar
Caribe. En la seccion 5.1.2 simulamos cambios en el perfil de clemgfitaa
determinar el efecto sobre la irradianza descendente, Ed(PAR) y la produccién
primaia. Para esto cambiamos paulatinamente el ancho, la amplitud y la

profundidad del maximo de clorofila.

5.1.1 Sensitividad a cambios en los parametros fotosintéticos

Para demostrar como cambia el perfil de produccion primaria generado
con la ecuaciéon 9, aumeamios uno de los parametros fotosintéticos en
incrementos iguales, mientras los otros dos se mantienen constantes. Valores
constantes de 0.2, 0.005 y 3 se le asignarbh, a® pa Ps, respectivamente.

Las unidades deP’ssonmg C m?h?, | a®sy ¥sen ({mg C mg cHim?
hl] [ eEi hsfiHhei n m
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Biomasa e irradianza usada en la simulacion
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Figura 28. Distribucion del fitoplancton y de la irradianza al mediodia. Estogerfiles
fueron utilizados para calcular todos los perfiles de productividad primaria durante el
analisis de sensitividad. El perfil de biomasa corresponde al 19 de marzo del 1999. El
maximo de clorofila-a se encuentra en 108 m de profundidad. El perfile irradianza
tedrico es exponencial y fue generado con una atenuacion vertical difusa, K (PAR), tipica
de CaTS en marzo igual a 0.045 ™ EI 10 %, 1% vy el 0.1% de la irradianza en superficie
ocurre alos 52 m, 102 my 154 metros de profundidad, ggsctivamente.






