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Ecología de los microorganismos marinos en la parte oriental del Canal 

Beagle 

Resumen 
Esta tesis presenta el primer estudio ecológico y biogeoquímico exhaustivo de la red trófica microbiana de 

la parte oriental del Canal de Beagle (CB) en los sectores central y este. El estudio se realizó a una escala 

espacial a lo largo de estos sectores del Canal en el invierno, y en una escala temporal en la subcuenca de 

la Bahía Ushuaia y aguas adyacentes en el sector central. Este análisis sienta las bases para comprender el 

ciclo del carbono y el nitrógeno de este sistema subantártico. El CB sigue el paralelo 55 sur a lo largo de 

la Isla Grande de Tierra del Fuego, conecta los océanos Pacífico y Atlántico en el extremo sur de 

Sudamérica. Los sectores de estudio comprenden desde la Bahía Lapataia hasta Cabo San Pío, se 

caracterizan por las redes hidrográficas y turberas en sus valles, evidencian un estrechamiento topográfico 

notable identificado como el Paso Mackinlay. El paso separa la sección en dos sectores oceanográficos, en 

adelante definidos como el canal interno y externo, al oeste y al este del paso, respectivamente. A excepción 

de la geomorfología en forma de U típica de un fiordo, el Canal representa una trampa de sedimentos o un 

sistema tipo fiordo debido a su intrincada batimetría. Los ecosistemas marinos subantárticos del CB son 

frágiles, requieren esfuerzos de conservación debido a su vulnerabilidad y a la potencial pérdida de 

funciones de alto valor ecosistémico, al estar bajo presión ambiental debido al calentamiento global y a las 

actividades antropogénicas locales. Para discernir el rol de los microorganismos en las redes tróficas de 

este sistema, se analizaron nutrientes inorgánicos disueltos, carbono orgánico disuelto, la materia orgánica 

disuelta (MOD), clorofila a, abundancias microbianas por citometría de flujo, abundancias de 

nanoflagelados por microscopía, y la diversidad de procariotas por técnicas moleculares, en el marco de 

las condiciones hidrográficas. Se observaron diferencias tanto en los parámetros biogeoquímicos como en 

la estequiometría de nutrientes, al oeste y al este del Paso Mackinlay. Durante el invierno austral, la baja 

biomasa de fitoplancton estuvo dominada por células pequeñas, en particular los picoeucariotas y del 

género Synechococcus. En las aguas superficiales/subsuperficiales, la red trófica microbiana parece estar 

impulsada por nitratos y MOD terrígena; el desacoplamiento entre procariotas y nanoflagelados indicaría 

una baja eficiencia en la transferencia trófica hacia niveles superiores, y el acoplamiento entre virus y 

procariotas (derivación viral) indicaría que una importante fracción del carbono parece estar siendo 

remineralizada debido al efecto de la lisis viral y la degradación bacteriana. En profundidad, la entrada de 

aguas subantárticas en alta mar impulsa la abundancia microbiana. Se sugiere que la derivación viral en las 

aguas superficiales/subsuperficiales y el tiempo de residencia del agua al oeste del Paso Mackinlay permite 

que las células infectadas y los productos de lisis viral alcancen las aguas del fondo, lo que impulsa la 

producción de MOD recalcitrante y lábil allí. En el estudio estacional de la subcuenca de la Bahía de 

Ushuaia y aguas adyacentes se identificó que las características fisicoquímicas del agua en subsuperficie 

varían en dos patrones estacionales: otoño-invierno y primavera-verano. Este patrón estacional da lugar a 

grupos funcionales de fitoplancton y procariotas distintos que varían según la bimodalidad. La biomasa 

fitoplanctónica de moderada a alta durante la primavera y el verano facilita la exportación de materia 

orgánica autóctona desde el canal interior hacia aguas más al este y abiertas del Atlántico. En aguas 

cercanas al fondo, la materia orgánica es más resistente a la degradación microbiana en el verano y el 

otoño, lo que indica que se está secuestrando carbono en estas estaciones. Los resultados del análisis de 

ordenación, con la aplicación de modelos ajustados de regresión múltiple aditivos de las variables 

ambientales, junto con la presencia de arqueas nitrificantes, indicarían la posibilidad de una tendencia 

bimodal, con procesos de nitrificación que ocurren en algunos casos en verano y durante el otoño. Mientras 

que, durante el invierno y la primavera, se formula la hipótesis de la ocurrencia de reducción 

desasimilatoria de nitrato (DNRP). En verano, sin embargo, pueden ocurrir procesos que involucran tanto 

nitrificación como DNRP. Para comprender la dinámica del ciclo del nitrógeno entre la bahía y la 

atmósfera, así como la posible interconexión de los ciclos del azufre y del nitrógeno, es crucial determinar 

si se produce DNRP en este ecosistema marino.  

Palabras clave 

Ecología acuática microbiana, biogeoquímica, reducción desasimilatoria de nitrato y nitrificación, 

ecosistemas marinos subantárticos, propiedades hidrográficas, parámetros fisicoquímicos y bio-ópticos, 

abundancias microbianas, diversidad molecular, ARNr 16S, Canal Beagle, subcuenca de la Bahía Ushuaia 
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The eastern Beagle Channel's marine microorganism ecology 

Abstract 

This thesis presents a comprehensive ecological and biogeochemical study of the microbial food web in 

the eastern Beagle Channel (BC) in the central and eastern sectors. The study was carried out during the 

winter, spatially along the canal sectors and temporally in the Ushuaia Bay sub-basin and adjacent waters 

in the central sector. This analysis provides the basis for understanding the carbon and nitrogen cycles of 

the sub-Antarctic system. The Beagle Channel connects the Pacific and Atlantic Oceans at the southern tip 

of South America, following the Isla Grande of Tierra del Fuego and running south along the 55th parallel. 

The sectors studied, from Lapataia Bay to Cape San Pío, are characterised by hydrographic networks and 

peat bogs in their valleys. A notable topographic narrowing has been identified as the Mackinlay Strait. 

The Strait separates the section into two oceanographic sectors, hereafter defined as the inner and outer 

channel, to the west and east of the Strait, respectively. Except for the U-shaped geomorphology typical of 

a fjord, the Channel represents a sediment trap or fjord-like system due to its intricate bathymetry. The sub-

Antarctic marine ecosystems of the BC are fragile, requiring conservation efforts due to their vulnerability 

and potential loss of high ecosystem value functions, being under environmental pressure due to global 

warming and local anthropogenic activities. To discern the role of microorganisms in the food webs of this 

system, dissolved inorganic nutrients, dissolved organic carbon, dissolved organic matter (DOM), 

chlorophyll a, microbial abundances by flow cytometry, nanoflagellate abundances by microscopy, and 

prokaryote diversity by molecular techniques were analysed under hydrographic conditions. Differences 

in both biogeochemical parameters and nutrient stoichiometry were observed west and east of Mackinlay 

Strait. During the austral winter, the low phytoplankton biomass was dominated by small cells, in particular 

picoeukaryotes and the genus Synechococcus. In surface/subsurface waters, the microbial food web appears 

to be driven by nitrate and terrigenous DOM; uncoupling between prokaryotes and nanoflagellates would 

indicate low efficiency in trophic transfer to higher levels and coupling between viruses and prokaryotes 

(viral shunt) would indicate that an important fraction of carbon appears to be remineralised because of 

viral lysis and bacterial degradation. At depth, the inflow of sub-Antarctic waters into the deep sea drives 

microbial abundance. It is suggested that viral shunt in surface/subsurface waters and water residence time 

west of Mackinlay Strait allows infected cells and viral lysis products to reach bottom waters, which drives 

the production of recalcitrant and labile DOM there. The seasonal study of the Ushuaia Bay sub-basin and 

adjacent waters identified that the physicochemical characteristics of the subsurface water vary in two 

seasonal patterns: autumn-winter and spring-summer. This seasonal pattern gives rise to distinct 

phytoplankton and prokaryote functional groups that vary according to bimodality. Moderate to high 

phytoplankton biomass during spring and summer facilitates the export of indigenous organic matter from 

the inner channel to more eastern, open waters of the Atlantic. In near-bottom waters, organic matter is 

more resistant to microbial degradation in summer and autumn, indicating that carbon is being sequestered 

in these seasons. The ordination analysis results, with adjusted additive multiple regression models of 

environmental variables and the presence of nitrifying archaea, suggest a possible bimodal trend. 

Nitrification processes occur in some cases during summer and autumn, while desassimilatory nitrate 

reduction (DNRP) is hypothesized to occur during winter and spring. In summer, both nitrification and 

DNRP processes may occur. In order to understand the dynamics of the nitrogen cycle between the bay 

and the atmosphere, and the potential interconnection of the sulphur and nitrogen cycles, it is crucial to 

determine whether DNRP occurs in this marine ecosystem. 

Key words 

Microbial aquatic ecology, biogeochemistry, nitrate desassimilatory reduction and nitrification, sub-

Antarctic marine ecosystems, hydrographic properties, physicochemical and bio-optical parameters, 

microbial abundances, molecular diversity, 16S rRNA, Beagle Channel, Ushuaia Bay sub-basin 
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Capítulo 1: Introducción general 

El océano y la vida en la Tierra: el rol de los microorganismos 

Los microorganismos han tenido un impacto en la especiación química en gran parte de los 

aproximadamente 4,5 millones de años de la Tierra. A pesar de los cambios ambientales 

sustanciales que ha experimentado nuestro planeta, las maquinarias biológicas centrales 

responsables de los ciclos biogeoquímicos en el planeta han sobrevivido intactas. Esta resistencia 

muestra la notable resiliencia y adaptabilidad de los microorganismos. La química de la vida se 

basa en transferencias secuenciales de electrones y protones de elementos químicos, en reacciones 

de oxido-reducción (redox). Son principalmente seis elementos químicos (el hidrógeno, el 

carbono (C), el nitrógeno (N), el oxígeno, el azufre y el fósforo) los que constituyen los bloques 

de construcción de todas las macromoléculas biológicas. Los flujos biológicos de los primeros 

cinco elementos están impulsados en gran medida por reacciones redox limitadas 

termodinámicamente y catalizadas enzimáticamente por microorganismos. A nivel planetario, los 

ciclos biogeoquímicos han evolucionado para formar un conjunto de reacciones acido-base 

anidadas abióticamente e impulsadas biológicamente. La retroalimentación entre la evolución de 

los procesos metabólicos y biogeoquímicos microbianos genera el equilibrio redox del océano y 

la atmósfera (Falkowski et al., 2008; y citas en la fuente). 

La actividad metabólica del planeta Tierra ocurre principalmente en el océano, representando más 

del 95 % de estos procesos (Pelegrí et al., 2018). La mitad de toda la fijación biológica de C a 

escala mundial se produce en los ecosistemas marinos (Dang, 2020). En términos de biomasa y 

metabolismo, el océano está dominado por microorganismos de los dominios Bacteria, Archaea y 

Eukarya. Estos microorganismos marinos son reservorios de variabilidad genética, captan y 

convierten energía solar, transforman y catalizan nutrientes y elementos trazas, y producen y 

consumen gases de efecto invernadero (CO2: dióxido de carbono, N2O: óxido nitroso, CH4: 

metano), lo que significa que influyen en el balance de estos gases (Karl, 2007). Además, otra de 

las funciones ecosistémicas que actualmente proporcionan los microorganismos marinos es el 

almacenamiento (secuestro) de C en las profundidades del océano (Hutchins et al., 2019).  

En los últimos 60 años, ha aumentado la evidencia de que el calentamiento global observado en 

la tierra es atribuible a las actividades humanas. Además, se ha comprobado que las emisiones de 
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gases de efecto invernadero y aerosoles alteran la atmósfera de formas que se espera afecten el 

clima. Es importante destacar que el océano contiene 50 veces más CO2 que la atmósfera, 

principalmente en forma de carbono inorgánico disuelto (CID). Por lo tanto, el océano y su biota 

marina no sólo desempeñan un papel importante en el ciclo global del C, sino también en la 

regulación del clima y la mitigación del cambio climático (Boyd y Doney, 2003). 

Red trófica microbiana: el bucle microbiano y la derivación viral en el ecosistema 

marino 

En la visión “pre-microbiana” se hace referencia a la concepción clásica del plancton marino cómo 

una simple jerarquía trófica que va desde las diatomeas a los copépodos, pasando por el krill, los 

peces y las ballenas. No se consideraba la importancia de los virus, bacterias y protozoos en la 

estructura de las comunidades ni en los procesos que regulan el flujo de C, energía y nutrientes en 

las redes tróficas. Las redes tróficas son más complejas y los microrganismos desempeñan un 

papel mucho más importante de lo que se pensaba. La red trófica microbiana y la producción 

primaria están estrechamente relacionadas (Landry, 2002; Fenchel, 2008). El acoplamiento entre 

el fitoplancton y las procariotas se produce principalmente por el carbono orgánico disuelto (COD) 

lábil liberado por el fitoplancton (Chen et al., 2020; y citas en la fuente). Hasta el 60 % de la 

producción primaria puede convertirse en COD, posteriormente lo emplean los procariotas 

(Williams, 1981). La producción bacteriana es el resultado del consumo, remineralización y 

transformación de la materia orgánica disuelta (MOD), producto de la descomposición, excreción 

o secreción de organismos, en particular del fitoplancton. Las bacterias y protozoos remineralizan

una proporción significativa de nutrientes ligados orgánicamente. Cabe señalar que el reciclado 

de nutrientes es esencial para el funcionamiento de los ecosistemas (Legendre y Le Fèvre, 1995; 

Stone y Berman, 1993; y citas en las fuentes). 

Las redes tróficas microbianas son cruciales en el secuestro de C biogénico en los mares y océanos. 

La red trófica microbiana de los ecosistemas acuáticos incluye pico-nanofitoplancton (0,2–2 μm 

y 2–20 μm, respectivamente), microorganismos heterótrofos/mixotróficos y virus (Sherr y Sherr, 

1988; Legendre y Rassoulzadegan, 1995; Herndl y Weinbauer, 2003). El bucle microbiano es un 

concepto introducido por Azam et al. (1983) en el que los protozoos, incluidos los microflagelados 

heterótrofos, nanoflagelados (NF) heterótrofos y mixotróficos, y ciliados, consumen procariotas 
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(bacterias y arqueas) y redistribuyen C y la energía a los eslabones superiores de la red trófica 

clásica.  

Asimismo, los virus marinos a través de la derivación viral convierten la biomasa (bacterias, 

arqueas, micro eucariotas) y virus gigantes marinos en progenie, materia orgánica particulada 

(MOP) y MOD, lo que implica la liberación de C y otros nutrientes de regreso al ambiente. Los 

virus marinos desempeñan un papel crucial en el bucle microbiano al alimentar la reserva de 

MOD, al igual que en la modulación del tamaño y la composición de las comunidades 

microbianas, ya que la lisis mediada por bacteriofagos (virus que infectan bacterias) es 

responsable de aproximadamente la mitad de la muerte bacteriana. En este proceso, el ADN de 

los fagos líticos es inyectado en la bacteria huésped y dirige la maquinaria de esta para que 

reproduzca el ADN del fago, lo cual provoca la lisis y la liberación de partículas de fagos. Además, 

este proceso se produce preferencialmente en las bacterias más abundantes, contribuyendo a 

disminuir la dominancia y aumentar la diversidad (Wilhelm y Suttle, 1999; Weitz y Wilhelm, 

2012; Breitbart et al., 2018; Glibert y Mitra, 2022). De esta manera, los virus, desde una escala 

biológica pequeña, pueden influir en procesos a gran escala, como en los ciclos biogeoquímicos 

y en la transferencia horizontal de genes (Fuhrman, 1999; Wilhelm y Suttle, 1999; Breitbart et al., 

2018; Suttle, 2005). El bucle microbiano y la derivación viral como vías tróficas en la red trófica 

microbiana alteran el flujo de energía, C y ciclado de nutrientes. Ambos contribuyen a la 

producción secundaria y al almacenamiento de C marino a largo plazo (Evans et al., 2021; Wang 

et al., 2022). 

Materia orgánica en sistemas acuáticos 

El continuo entre lo disuelto y lo particulado, la materia orgánica (MO) de los sistemas acuáticos 

es normalmente clasificada con un criterio operacional, a partir de la herramienta de la filtración. 

Por convención, se denomina MOP a la MO retenida sobre los filtros (e.g., GF/F, GF/C, y 

policarbonato, con un rango de tamaño de poro que oscila entre 0,2 a 1,2 µm) que incluye, además 

de grandes agregados de MO en descomposición, zooplancton, fitoplancton, y procariotas. La 

MOD es aquella que pasa a través del filtro (e.g., generalmente virus, macromoléculas, micro-

geles y nano-geles coloidales, entre otros). Esta última, ha sido clasificada desde su composición 

química en MOD de bajo y alto peso molecular (MOD-BPM y MOD-APM) (Moran et al., 1999, 

Verdugo et al., 2014; y citas en la fuente).  
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En estuarios y sistemas costeros, tanto la MOD terrestre (MODt) como la producción de MOD 

derivada del fitoplancton son importantes en los procesos de regulación y acumulación de MODL. 

La transformación a MOP a partir de MODt (exportando por los ríos) y MOD autóctona, regula 

la exportación de C de la tierra al océano (Li et al., 2018; y citas en la fuente). Por lo tanto, la 

dinámica entre la MOD y la MOP es importante tanto en el ciclo del C orgánico, como en las 

interacciones con microorganismos acuáticos, la biodisponibilidad y movilidad de contaminantes, 

y también en la nieve marina (agregados de detritus orgánicos), entre otros. Asimismo, cabe 

destacar que en ríos como en otros entornos acuáticos, la transformación de la MOD a MOP y 

viceversa puede ocurrir tanto por mecanismos abióticos como bióticos. Los mecanismos abióticos 

que promueven la conversión de MOD a la MOP son la adsorción en partículas suspendidas, la 

agregación y la coagulación, y la foto-floculación/adsorción (que implica la fotooxidación de la 

MOD). En cuanto a la transformación de MOP a la MOD, se han identificado mecanismos 

abióticos como la agregación y solubilización, y la adsorción y desorción. Además, la 

combinación de mecanismos bióticos y abióticos, como la agregación y la acción de los 

microorganismos, así como la adsorción y la descomposición del plancton, también pueden 

contribuir a esta transformación (He et al., 2016; y citas en la fuente). 

Procesos físicos y biológicos en aguas superficiales y subsuperficiales 

A continuación, se describen algunos procesos que tienen lugar en las masas de aguas superiores. 

Los procesos de fotoasimilación, que ocurren gracias a la incidencia de la luz, tienen lugar en 

aguas costeras o someras alrededor de los 30 m, y en el océano abierto alrededor de profundidades 

de 150 m, en lo que se conoce como la zona fótica o eufótica. Esta zona se define cómo el umbral 

de profundidad dónde la intensidad de la luz es adecuada para permitir una fotosíntesis 

significativa. La radiación solar, junto con la transferencia de calor a la masa de agua, dan lugar a 

la formación de una termoclina estacional en altas latitudes y zonas templadas. La termoclina se 

define como una capa de agua en donde la temperatura experimenta cambios rápidos con la 

profundidad, lo que genera un gradiente de densidad debido a la influencia de la temperatura. Este 

gradiente físico afecta la flotabilidad. En aguas por encima de la termoclina, tienden a agotarse las 

sustancias disueltas al incorporarse en los tejidos vivos. La mezcla de las dos capas puede ser 

inducida por el viento. Además, la fijación fotosintética es responsable de la generación primaria 

de compuestos orgánicos (Barnes y Hughes, 1999; Fiedler, 2010; Kirk, 2011). En ese sentido, 
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tanto los procesos biológicos como los físicos controlan el equilibrio de CO2 entre el aire y el mar 

(Ducklow et al., 2001), de manera que la absorción CO2 se ve afectada por el calentamiento de la 

masa de agua que altera la solubilidad del CO2, y por los cambios en la circulación oceánica y la 

bomba biológica, bomba que transporta MO producida por el fitoplancton en la superficie al 

océano profundo y oscuro (Yamamoto et al., 2018; Siegel et al., 2022).

Bombas de carbono en el océano 

El ciclo del C implica el intercambio continuo de C entre varios reservorios, como la atmósfera, 

los suelos, el océano y los sedimentos, a lo largo de escalas temporales que abarcan desde años 

hasta décadas. La variabilidad es una característica inherente tanto a los ciclos biogeoquímicos 

como al sistema climático. Para comprender mejor la influencia de los ciclos biogeoquímicos en 

el sistema climático se han llevado a cabo esfuerzos a nivel mundial para realizar inventarios de 

C en estos reservorios. Específicamente, en el océano se han investigado los procesos físicos y 

biológicos relacionados con el flujo y el secuestro de C (Sarmiento y Gruber, 2004; Marinov y 

Sarmiento, 2004). A fin de describir estos procesos identificados, se ha empleado el término 

“bomba” como un sustantivo para caracterizarlos.  

En el océano se han identificado cuatro mecanismos principales que actúan como bombas de C: 

i) la bomba de solubilidad, ii) la bomba de carbonato, iii) la bomba biológica o de carbono

orgánico y iv) la bomba de carbono microbiano. La bomba de solubilidad es mediada por procesos 

físicos tales como el flujo de calor, la advección, la difusión y la circulación oceánica. En esta 

bomba se tiene en cuenta el total del CID, compuesto por el CO2 disuelto + H2CO3 + HCO3
 -+ 

CO3
2-. El CO2 que se absorbe tanto por mecanismos físicos como biológicos, en la capa de mezcla 

superficial ubicada por encima de la picnoclina (rango de profundidades o capa de agua donde la 

tasa de cambio de la densidad es notablemente alta) y en contacto directo con la atmósfera, se 

transporta hacia al fondo del océano, generando un gradiente vertical en la concentración del CID 

total. En aguas por debajo de 1200 m, esta concentración es mayor. Además, existe la bomba de 

carbonato, también denominada contra bomba de carbonato. En este caso, la bio-precipitación de 

CaCO3 se acompaña de la liberación de CO2 en aguas circundantes (Carlson et al., 2001; Stewart, 

2006; Legendre et al., 2015).  
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La bomba biológica o de C orgánico, transfiere material biogénico a las profundidades del océano, 

impulsada por procesos físicos o biológicos. Recientemente, se ha presentado un cambio de 

paradigma al reconocerse que no existe una única bomba biológica, sino que el bombeo 

descendente de C biogénico es el resultado de la acción combinada de seis bombas biológicas de 

carbono. Este conjunto de sistemas combinados se conoce como “bomba biológica gravitacional”. 

Tres de estas bombas están mediadas físicamente y se encargan de impulsar el C orgánico 

particulado (COP) y el COD, así como el C inorgánico particulado (CIP). Estas tres bombas son: 

la bomba de la capa de mezcla, la bomba de subducción de Eddy (que se refiere al transporte 

advectivo por velocidades verticales intensas a pequeña escala), y la bomba de subducción a gran 

escala (que incluye el bombeo de Ekman). Las otras dos bombas son mediadas por animales, como 

las migraciones verticales del zooplancton relacionadas con las actividades diarias y la ontogenia, 

y también animales más grandes como peces y medusas. Normalmente, los flujos se expresan en 

unidad de masa, por unidad de superficie y tiempo (Claustre et al., 2021; y citas en la fuente).  

Para comprender cómo los procesos biológicos y físicos influyen en el ciclo del C, es esencial 

abordar tanto la variación como la tendencia estacional de éstos (Brix et al., 2013). La eficiencia 

de la bomba biológica de C está influenciada por la fisiología y la estructura del tamaño de la 

comunidad del fitoplancton, y estas características están condicionadas por las condiciones físicas 

y químicas de las aguas marinas y oceánicas (Basu y Mackey, 2018). La distribución del 

fitoplancton se ve influenciada principalmente por los rasgos funcionales, tales como la utilización 

de recursos, y el tamaño (rasgo morfológico) (Litchman et al., 2010).  

La bomba de carbono microbiano se refiere a los procesos y mecanismos mediante los cuales los 

microorganismos convierten la MOD lábil y semi lábil (MODL y MODLS) en MOD recalcitrante 

(MODR). La definición de la bomba de C microbiana no tiene como objetivo cuantificar flujos de 

C. La MODL es utilizada por microorganismos heterotróficos en cuestión de días o incluso horas, 

mientras que la MODSL persiste meses o años y constituye la mayor parte de MOD que se exporta 

desde la zona eufótica a mayores profundidades en materia MODR. Por otro lado, la MODR es 

resistente a la degradación microbiana (la lisis viral de microorganismos es otra fuente de MODR) 

y puede permanecer en la columna de agua durante milenios, lo que convierte este proceso en otra 

forma de secuestrar C en el interior del océano. La MODR puede ser definida estructuralmente a 

través de características moleculares o determinada experimentalmente mediante ensayos, y no se 

basa únicamente en su datación (la estimación de la edad del COD puede realizarse mediante el 
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contenido del carbono isotópico ▲14C), (Jiao et al., 2010; Jiao et al., 2011; Follet et al., 2014). Hay 

otras formas de MOD antiguas, pero no del todo recalcitrantes. Hansell (2013) plantea que el 

adjetivo “refractario”, ampliamente utilizado en la literatura científica actual, carece de precisión 

en su significado. Esto se debe a que se ha empleado para describir diferentes aspectos de la 

reactividad de la MOD, como la resistencia a la remineralización biológica, la oxidación química, 

y la fracción más antigua. Por otro lado, aclara que el adjetivo “recalcitrante” se utiliza para 

caracterizar la MOD que se acumula y es resistente a su eliminación mediante la rápida 

degradación microbiana.  Sin embargo, este término no especifica la reactividad de dicha fracción. 

Además, destaca el trabajo de Nianzhi Jiao (citado anteriormente) en cuanto al papel de COD 

derivado de microrganismos heterótrofos como un reservorio de C a largo plazo.  

Hansell (2013) presenta cinco fracciones de COD, cada una de ellas representa diferentes roles en 

el ciclo del C. Una de ellas es el COD lábil, las otras cuatro formas representan el COD 

recalcitrante según su reactividad y vida útil (COD semi lábil, COD semi refractario, COD 

refractario, y COD ultra refractario). El CODL respalda la producción microbiana y apoya el bucle 

microbiano. Su producto de mineralización, el CO2, permanece en el océano superior, lo que le 

otorga un papel indirecto en la bomba biológica. La mayor fracción de CODL proviene 

probablemente de la liberación extracelular de MOD asociada la producción fótosintetica de la 

MOP. Además, se produce en las zonas mesopelágica y batipelágica mediante procesos como la 

solubilización de partículas en descenso, lisis viral de células, excreción del zooplancton que 

migra verticalmente y por quimioautotrofía en la profundidad de la columna de agua. El CODSL 

principalmente se acumula por encima de la picnoclina estacional, su tiempo de vida es 

aproximadamente 1,5 años, se exporta vertical y horizontalmente desde esta fracción de agua, y 

sus productos mineralizados se devuelven a la interfaz de aire-mar en cuestión de meses a años. 

Este contribuye a la bomba microbiana y a la bomba biológica. Tanto el CODSL como el CODSR 

representan la fase disuelta de la bomba biológica. El CODSR requiere la presencia de una 

picnoclina permanente, con la mezcla de invierno éste se diluye. El CODR por otro lado, se 

observa generalmente a profundidades mayores a 1000 m, y su edad media de radiocarbono está 

en escalas de tiempo de miles de años. Finalmente, el CODUR es esencialmente inerte en la escala 

de tiempo de la circulación oceánica, su existencia se infiere a partir de la composición 

radiocarbónica y molecular, sus componentes incluyen compuestos aromáticos policíclicos, como 

el carbono negro termogénico (materia orgánica transformada por calor en la estructura de 

hidrocarburos poliaromáticos).  



28 

El estudio de la dinámica de la MOD en ecosistemas acuáticos, especialmente en la región 

subantártica, es crucial debido a la importancia que tienen sobre el clima las interacciones de los 

diferentes reservorios en el ciclo del C, y al incremento de la presión que genera el calentamiento 

global sobre estos ecosistemas (Stedmon y Cory, 2014; Meredith et al., 2019). 

Corriente Circumpolar Antártica y Ecosistemas Marinos Subantárticos 

Los procesos oceánicos y atmosféricos están interconectados, y comprender la absorción de C 

oceánico que opera en escala de milenios es importante. En el Hemisferio Sur, las oscilaciones 

climáticas a lo largo de milenios están estrechamente vinculadas con el sistema de corrientes más 

intensa de la tierra, la “Corriente Circumpolar Antártica” (CCA), y amplificadas por cambios en 

la extensión del hielo marino antártico. Se ha sugerido que la “ruta de aguas frías”, es decir, la 

CCA que transporta agua fría y fresca desde el Pacífico al Atlántico a través del Pasaje de Drake, 

junto con las fugas de la ruta de aguas cálidas de la Corriente de Agulhas, regulan la fuerza de la 

“Circulación de vuelco meridional del Atlántico” (CVMA), lo que implica que las fluctuaciones 

de la CCA pueden influir en el almacenamiento de C marino en escalas de milenios (Yamamoto 

et.al., 2018, y referencias en la fuente; Wu et al., 2021). A nivel centenario, se ha observado que 

en los últimos 150 años la CVMA ha estado debilitada, lo que puede haber afectado el transporte 

de calor oceánico hacia el norte, y el calentamiento atmosférico, al alterar la transferencia de calor 

entre el océano y la atmósfera. Además, se ha planteado que los cambios en la CVMA no siempre 

son sincrónicos con los cambios en la temperatura, y que la CVMA ha respondido a cambios 

climáticos a escala centenaria, en lugar de impulsarlos (Thornalley et al., 2018).  

Debido a que la CCA se ramifica, se forma la “Corriente de Humboldt” en el Pacífico Oriental y 

la “Corriente de Cabo de Hornos” (CCH) que se desplaza hacia el Pasaje de Drake. Los frentes 

subantárticos asociados a la CCA y sus transportes frontales están impulsados por la fuerza del 

viento (Domingues et al., 2013). Como resultado, la variabilidad de la CCA puede influir en la 

CCH. La CCH, que transporta aguas subantárticas a una profundidad de 100 m por debajo de la 

superficie a lo largo del borde continental de la Patagonia Pacífica, ingresa al talud continental a 

través de un cañón submarino en la entrada occidental del Canal Beagle (CB) (Giesecke et al., 

2021). Esto permite la conectividad interoceánica en el extremo sur de América del Sur, entre las 

plataformas continentales del sureste del Pacífico Sur y el suroeste del Atlántico Sur (Brun et al., 
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2020; Cucco et al., 2022; Rodríguez-Flórez et al., 2023). En resumen, tanto el sistema Antártico 

como subantártico en las regiones del sur son susceptibles al calentamiento global (Iriarte et al., 

2019). 

El ecosistema subantártico marino del Canal Beagle: un legado de la glaciación 

El CB (55° S), ubicado en el extremo sur de América del Sur, es una compleja sucesión de valles 

glaciares sumergidos de origen tectónico-glacial que en las condiciones actuales del nivel del mar 

resultan en un conducto ininterrumpido desde el océano Pacífico hasta el Atlántico (Rabassa, 

2008; Bujalesky, 2011). El sector oeste del CB se extiende desde el océano Pacífico hasta 

aproximadamente el Canal Murray (ubicado en la costa sur) o la Bahía Lapataia (en la costa norte); 

desde este sector, el canal interno se extiende hasta antes del Paso Mackinlay, y, el canal externo 

continua hasta Cabo San Pío (Cucco et al., 2022). El sector oeste se caracteriza por sistemas de 

fiordos asociados a turberas, mientras que los canales interno y externo se caracterizan por redes 

hidrográficas y turberas en sus valles.  

El área de estudio comprende tanto el canal interno como el externo del CB, a lo largo de la costa 

norte del Canal desde Bahía Lapataia hasta el extremo este del Canal (~68° 38′W a ~66° 28′W). 

Este tramo tiene una extensión de ~125 km, presentando una serie de subcuencas y sillas, con la 

zona más profunda (240 m) situada ligeramente al oeste de la Bahía Lapataia (Bujalesky et al., 

2008). Estas subcuencas son influenciadas por descargas de agua dulce de glaciares y descargas 

de ríos (Antezana, 1999; Isla et al., 1999; Giesecke et al., 2021). El CB, como entorno con aguas 

de transición semiconfinadas (Keith et al., 2020), es especialmente vulnerable a los efectos del 

cambio climático en su entorno físico y sus redes tróficas (Manganelli et al., 2009; Constable et 

al., 2014; Pachauri et al., 2014). Además, está expuesto a una creciente presión antropogénica a 

través del tráfico marítimo, la industria del turismo y los asentamientos urbanos que han 

experimentado un notable crecimiento en los últimos años (Molua, 2009; Neumann et al., 2015; 

Raya Rey et al., 2017). 

El canal interno presenta una dinámica estuarina con un régimen micromareal semidiurno con 

desigualdades diurnas, una amplitud de marea de 1,1 m, y un sentido general de circulación de 

oeste a este (flujo residual). A la altura del Paso Mackinlay (30 m de profundidad, 1,8 km de 
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ancho), el angostamiento (Silla de Isla Gable) condiciona los efectos de la corriente de marea del 

flujo residual del Canal (Balestrini et al. 1998, Bujalesky et al. 2008 y citas en la fuente). El patrón 

de circulación del canal interno es de oeste a este como en todo el CB, la intensidad es moderada, 

exhibe una baja variabilidad estacional influenciada por la velocidad del viento, con velocidades 

mínimas de corriente residual en otoño y máximas en verano. La propagación de la marea en aguas 

superficiales del oeste al este aumenta a medida que se avanza desde el Paso Mackinlay hacia el 

este del Canal, es decir hacia el canal externo (Cucco et al., 2022; Martín et al., 2023).  

En el canal interno se ha observado una producción secundaria marina significativa (Diez et al., 

2009; Presta et al., 2019, 2020), incluidas especies comerciales (Lovrich, 1997) y especies clave 

en la estructura de la red trófica (Diez et al., 2018; Riccialdelli et al., 2017, 2020; Rodríguez et al., 

2021). Sin embargo, las floraciones de fitoplancton son de corta duración y están limitadas local 

y temporalmente (Almandoz et al., 2011; Iachetti et al., 2021), lo que sugiere que las vías tróficas 

distintas de la clásica "cadena trófica de pastoreo" pueden sustentar la producción secundaria en 

esta región del Canal. 

La subcuenca de la Bahía Ushuaia, enclavada en el canal interno del CB (entre 68,30 a 68,00 °O, 

y 54,80 a 54,90 °S), es un ecosistema de aguas semi-estuarinas (salinidades en el rango 28-31 

PSU). Está relativamente confinada respecto al Canal por bancos e islas, con un patrón de 

circulación cerrada; el agua residual presenta un giro antihorario. Debido a su batimetría y tiempos 

de residencia del agua relativamente altos, es propensa a la deficiencia de oxígeno (Balestrini et 

al., 1998; Flores-Melo et al., 2020; Cucco et al., 2022). Está expuesta a efluentes urbanos e 

industriales sin procesamiento adecuado (Gil et al., 2011; Calderoli et al., 2018). El impacto 

antropogénico al que es sometida la subcuenca de la Bahía Ushuaia está alterando el metabolismo 

de los organismos expuestos a sus aguas. Algunos estudios que consideran biomarcadores en 

Mytilus chilensis (molusco bivalvo) y Halicarcinus planatus (cangrejo de las rocas) expuestos a 

efluentes no tratados a lo largo de la costa de la bahía (Diodato et al., 2012; Diodato et al., 2021), 

y biomarcadores para evaluar la bioacumulación de metales pesados en Mytilus edulis chilensis 

(Guiarratano et al., 2010), sustentan la idea de una degradación progresiva de la calidad del agua 

de la bahía. A su vez, el análisis molecular de las comunidades microbianas de los sedimentos 

submareales de la costa de la Bahía Ushuaia indicó la presencia de procesos de nitrificación y 

desnitrificación asociados a la MO de origen antropogénico (Calderoni et al., 2018). Además de 

la MOD de origen antropogénico, existe aporte alóctono de origen terrestre significativo en la 
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bahía. Los dos principales ríos que ingresan a la bahía cruzan turberas aportando MO alóctona 

(Garzón-Cardona et al, 2019; Malits et al., 2023b) y se tiene evidencia de la incidencia de la MODt 

sobre la trama trófica microbiana en aguas superficiales/subsuperficiales (S-S) a lo largo del Canal 

en invierno (Rodríguez-Flórez et al., 2023, Capítulo 3 de esta Tesis).  

Impacto del calentamiento global en los ecosistemas marinos: vulnerabilidad y 

adaptabilidad de las comunidades microbianas 

En promedio, la temperatura superficial de la tierra ha aumentado 1,53 °C desde el periodo 

preindustrial (1850-1900) (Shukla et al., 2019). En tanto que la temperatura media de la superficie 

del mar a aumentado 0,88 °C desde principios del siglo XX, y se prevé que siga aumentando en 

el siglo XXI (Cooley et al., 2022). Algunos cambios impulsados por el cambio climático, como el 

incremento de la temperatura, la rápida transformación de la criósfera, que incluye la rápida 

pérdida de hielo en la Antártida Occidental (próxima al sur del continente Sudamericano), y la 

disminución de la capa de nieve que genera el aumento de la escorrentía (Meredith et al., 2019), 

son estresores ambientales para los ecosistemas marinos.  

Otros estresores ambientales incluyen la polución por compuestos orgánicos, la explotación de los 

recursos marinos, el enriquecimiento de nutrientes y los cambios en la salinidad, especialmente 

en ecosistemas estuarinos. Las interacciones entre los estresores pueden ser aditivas o no aditivas, 

es decir, cuando el efecto combinado de múltiples factores es mayor (efecto sinérgico) o menor 

(efecto antagónico) al que se predice por la interacción aditiva. En última instancia, los estresores 

ambientales afectan a los ecosistemas marinos y a los servicios que éstos proveen al alterar su 

capacidad de respuesta y resiliencia frente a las perturbaciones. La posible pérdida de 

componentes o funciones de alto valor ecosistémico, reflejan la vulnerabilidad de los ecosistemas 

marinos (Trathan et al., 2009; Weißhuhn et al. 2018; Carrier-Belleau et al., 2021; y citas en sus 

fuentes).  

Las comunidades microbianas marinas se enfrentan a desafíos para adaptarse a los cambios en las 

condiciones oceánicas causadas por el calentamiento global, como el aumento de la temperatura 

de la superficie del mar, la acidificación, los cambios en el contenido de oxígeno y en la 

circulación, así como cambios en la estratificación de la columna de agua. En respuesta, estas 
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comunidades experimentan cambios en su estructura y en el rango biogeográfico de sus 

poblaciones, y sufren procesos de evolución adaptativa. A su vez, estas modificaciones en las 

comunidades microbianas pueden tener impactos en los ciclos biogeoquímicos globales (Abirami 

et al., 2021). Los estudios que investigan la dinámica de las comunidades microbianas marinas a 

diferentes escalas espaciales y temporales, y que examinan los cambios en su abundancia o 

proporciones relativas de microrganismos en respuesta a variaciones en las propiedades físicas, 

químicas o biológicas del entorno marino, nos brindan una comprensión integral del sistema. Estos 

estudios permiten un mejor entendimiento del funcionamiento de las comunidades microbianas 

marinas y su papel en los ecosistemas marinos, revelando las condiciones ambientales preferidas 

por los microorganismos, la estacionalidad de las comunidades, y las interacciones entre ellos. 

Además, pueden proporcionar información sobre los bucles de retroalimentación que promueven 

la estabilidad o variabilidad de estas comunidades (Fuhrman et al., 2015; y citas en la fuente).  

Esta Tesis se llevó a cabo con el objetivo de comprender el rol de los microorganismos en las 

tramas tróficas y ciclos biogeoquímicos en los sectores Centro y Este del Canal Beagle. Y 

representa la primera contribución en esta área del conocimiento, sentando así las bases para 

futuras investigaciones en un ecosistema marino de alta latitud, el cual está actualmente poco 

estudiado y amenazado por el cambio climático global. 

La tesis está estructurada en tres capítulos principales: el capítulo 2 abarca la metodología general, 

el capítulo 3 analiza los patrones espaciales de microorganismos marinos y de firmas 

biogeoquímicas durante el invierno austral en la parte oriental del Canal Beagle, y evalúa cómo 

los parámetros fisicoquímicos y bio-ópticos afectan la trama trófica microbiana, mediante un 

análisis de bicapa de la columna de agua. En el capítulo 4 se estudió un análisis integral de 

resolución estacional, de los parámetros hidrográficos, fisicoquímicos y de calidad de la MOD, 

así como de la biomasa del fitoplancton, abundancia de nano- y picoplancton y los virus asociados. 

Además, se estudió la dinámica de la abundancia, y la composición y estructura de la comunidad 

microbiana procariota (bacterias y arqueas) en la Bahía Ushuaia y aguas adyacentes, y su relación 

con los parámetros fisicoquímicos descriptos. Asimismo, se describieron y analizaron los grupos 

funcionales, gremios ecológicos, y el ensamble de procariotas tanto planctónicos como de aguas 

profundas. 
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Objetivo general 

Obtener el primer estudio ecológico y biogeoquímico exhaustivo de la red trófica microbiana de 

la parte oriental del Canal de Beagle, considerando una escala espacial y una temporal. 
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Capítulo 2: Metodología general 

Este capítulo presenta un esquema conceptual de la estrategia de muestreo (Fig. 1) y un marco 

metodológico general para abordar los capítulos 3 y 4. En estos últimos se profundizarán los 

aspectos que no se consideran en esta instancia.  

El presente capítulo abarca aspectos breves de las propiedades hidrográficas, y detallados de las 

propiedades fisicoquímicas y bio-ópticas: nutrientes inorgánicos disueltos, el COD, la clorofila a 

(clo a), la MOD cromofórica o coloreada (MODC), la MOD fluorescente (MODF) e índices 

derivados. Asimismo, se abordan parámetros biológicos como abundancias microbianas por 

citometría de flujo, abundancia de NF por microscopía y la diversidad procariota.  
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Figura 1. Esquema conceptual de la estrategia de muestreo. COD: carbono orgánico disuelto, MODC: materia orgánica disuelta cromofórica o coloreada, MODF: materia orgánica disuelta fluorescente, clo a: clorofila 

a, NF: nanoflagelados.  
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Columna de agua 

Parámetros fisicoquímicas y bio-

ópticos  
Parámetros biológicos 

Canal Beagle (55º S) 

Aguas S-S 

Aguas de fondo 

Sector Central 
Canal interno 

 Sector Este 
Canal externo 

Escala temporal Subcuenca de la Bahía Ushuaia y 

aguas adyacentes (Canal interno) 

Aguas subsuperficiales 

Aguas de fondo 

Salinidad, temperatura, 

fluorescencia-clo a, turbidez y 

oxígeno disuelto  

(Sea-bird 911 Plus CTD 

acoplado a roseta de botellas 

Niskin de 5L) 

De octubre del 2017 a octubre de 

2018, asistencia de una lancha 

semirrígida y botellas Niskin de 5L 

COD, MODF, nutrientes 

inorgánicos disueltos, clo a 
Salinidad, temperatura, 

fluorescencia-clo a, turbidez y 

oxígeno disuelto  

(CTD RINCO Profiler ASTD 

102) 

Mensual/Bimensual 

COD, MODC, nutrientes, 

inorgánicos disueltos, clo a 

Abundancias de 
pico-nanofitoplancton, NF, 

procariotas y virus 

Abundancias de NF, 
procariotas y virus 

Mensual/Bimensual (abundancias) 

COD, MODF, nutrientes 

inorgánicos disueltos, clo a 

COD, MODC, nutrientes, 

inorgánicos disueltos, clo a 

Abundancia de pico-

nanofitoplancton, procariotas y 

virus. Diversidad procariota. 

Febrero, marzo, mayo y septiembre de 

2018 (diversidad)  

Abundancia de pico-

nanofitoplancton, procariotas y 

virus. Diversidad procariota. 

Estrategia de muestreo 
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Análisis fisicoquímico 

Las muestras de nitrógeno inorgánico disuelto (nitrato+nitrito: NO3 +NO2, amonio: NH4), 

fosfato (FID, PO4) y ácido silícico (Si[OH]4) se filtraron a través de filtros Whatman GF/F 

precalcinados (1 h a 400–500 °C) y fueron almacenadas hasta el análisis a -20 °C. NO3 +NO2, 

PO4 y Si[OH]4 se determinaron utilizando un autoanalizador Skalar San Plus (Skalar Analytical 

VB 2005a) mientras que el NH4 se midió manualmente siguiendo el método colorimétrico de 

azul de indofenol (Strickland y Parsons, 1972). El nitrógeno inorgánico disuelto (NID) se 

definió como la suma de NO3+NO2 y NH4. Las relaciones molares NID:FID y ácido 

silícico:NID se calcularon para determinar la limitación potencial del crecimiento del 

fitoplancton por los nutrientes (Redfield, 1958; Brzezinsky, 1985). El COD se determinó a 

partir de muestras acidificadas y filtradas (filtros Whatman GF/F precalcinados) utilizando un 

analizador Shimadzu TOC 500.  

Criterio estequiométrico de nutrientes: relación de Redfield 

Los sistemas acuáticos experimentan una transición de limitación de fósforo en aguas dulces a 

limitación de nitrógeno en aguas marinas. La relación de Redfield, que representa las 

proporciones relativas de C, N y fósforo (106:16:1) en la biomasa fitoplanctónica, ha sido 

utilizado como un indicador de limitación de nutrientes (Ptacnik y Tamminen, 2010). Para el 

océano superior del hemisferio sur, la estequiometría del fitoplancton entre 45°S y 65°S fluctúa 

entre 66:11:1 (C:N:P, ponderada en función de la biomasa) y 74:13:1 (Martiny et al., 2013). 

Por otro lado, cuando la proporción de Si:N es inferior a 1, el silicio es un nutriente limitante 

para las diatomeas (Brzezinski, 1985). Dado que tanto la proporción como la tasa de suministro 

de nutrientes influencian la estequiometria celular, a medida que aumenta la tasa de aporte de 

nutrientes y el crecimiento asociado, la estequiometría celular converge en un óptimo, mientras 

que, a condiciones de suministro ambiental a bajas tasas de crecimiento, la estequiometria 

celular coincide con la estequiometria ambiental (Moreno y Martiny, 2008; y citas en la fuente). 

En este estudio se reportan los resultados de la estequiometria ambiental como un indicador 

indirecto de limitación de nutrientes. 
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Materia orgánica disuelta cromofórica o coloreada 

La absorbancia de MODC se midió en muestras de agua filtradas a través de filtros Whatman 

GF/F precalcinados (1 hora a 400–500 °C) y almacenadas en tubos Falcon en la oscuridad a -

20 °C hasta el análisis. Los valores de absorbancia se registraron de 250 a 800 nm usando un 

fotómetro CINTRA 10e GBC con agua Milli-Q como blanco. El coeficiente de absorción a 

375 nm (a375) se calculó multiplicando la absorbancia a una longitud de onda específica por 

2,303 y dividiéndola por la longitud de la cubeta (Kirk, 2011). El a375 ha sido usada como un 

parámetro para evaluar la concentración y la naturaleza del MODC, y su valor puede oscilar 

entre 0,06 a 4,2 m-1, observándose valores mayores a 1 m-1 en el Mar Báltico o en zonas 

contaminadas, y valores cercanos a 0,36 m-1 en zonas de descarga fluvial. Valores bajos 

sugieren una menor concentración de compuestos orgánicos coloridos (Bricaud et al., 1981; 

Pavlov et al., 2016). La absorbancia UV específica (SUVA254) es un indicador de la 

aromaticidad del contenido de C y proporciona información sobre su origen (Weishaar et al., 

2003). Se calculó como la relación entre la absorbancia UV a 254 nm (m-1) y la concentración 

de COD (mg L-1). La relación de pendiente espectral (SR) entre las pendientes espectrales en 

los rangos de 275–295 nm (S275–295) y 350–400 nm (S350–400) está inversamente correlacionada 

con el peso molecular de la MOD (Helms et al., 2008). S275-295 y S350-400 se calcularon utilizando 

procedimientos de ajuste de mínimos cuadrados no lineales en R. 

Materia orgánica disuelta fluorescente e índices derivados 

Se determinaron las propiedades espectrales de la MODF utilizando un espectrofluorómetro 

Fluoromax4 (Horiba Jobin Yvon) en una celda de cuarzo de 1 cm de ancho. Se utilizó agua 

Milli-Q como blanco de referencia. Las muestras se mantuvieron a temperatura ambiente antes 

de realizar las mediciones. Se realizaron tres enjuagues de la celda con la muestra. Se 

calcularon los valores del índice de humificación (HIX) de Ohno (2002), mediante la formula 

HIX = ∑I435:480 nm / (∑I300:345 nm + ∑I435:480 nm, cuándo la muestra es excitada a 254 

nm). Los valores del HIX varían en un rango de 0,6 a 0,9, el aumento en el valor indica un 

incremento en la humificación (Hansen et al., 2016; y citas en la fuente). Se determinó el índice 

de frescura (β:α) de Parlanti et al. (2000), y Wilson y Xenopoulos (2009), éste se calcula 

mediante la relación de la intensidad de emisión a 380 nm dividido por la intensidad de emisión 

máxima entre 420 y 435 nm en la longitud de onda de excitación de 310 nm. Representado por 

β:α, el índice también es sensible a la alteración fotoquímica. En esta relación, β se refiere a la 
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MOD recientemente producida, posiblemente de actividad biológica, mientras que α se 

relaciona con la presencia de MOD antigua o aparentemente húmica. Valores más altos 

representan una mayor proporción de MOD fresco (Hansen et al. 2016). Valores inferiores a 

0,6 indican la predominancia MOD antigua (Garzón-Cardona et al., 2023). El índice de 

fluorescencia (FI) permite analizar las diferencias en las materias orgánicas que actúan como 

precursoras de las sustancias húmicas acuáticas (Gabor et al., 2014; Hansen et al., 2016). El FI 

fue calculado mediante la relación de longitudes de onda de emisión a 470 nm y 520 nm, 

cuándo la muestrea es excitada a 370 nm (McKnight et al. 2001; Cory et al. 2010). La forma 

de interpretar los índices puede cambiar dependiendo de la procedencia de la MO, la matriz en 

la que se encuentra y las condiciones ambientales, tales como la salinidad, el pH, y la 

exposición a la luz solar (Gabor et al., 2014). Según investigaciones citadas Gabor et al. (2014) 

y Hansen et al. (2016), el rango registrado para aguas naturales varía entre 1,2 a 1,8 (valores 

por encima pueden provenir de MO de efluentes de aguas residuales, y de MO intracelular de 

cianobacterias), y se puede inferir lo siguiente: un FI cercano a 1,8 indica una mayor proporción 

de MOD de origen microbiano; un cercano a FI a 1,2 indica una mayor proporción de MOD 

de origen terrestre; un rango de FI entre 1,4 y 1,5 sugiere la presencia de MO proveniente de 

ríos. Por otro lado, se encontró que el valor de FI para el lixiviado del suelo de turba es de 1,6 

y se mantiene relativamente estable durante la biodegradación. 

Clorofila a 

Se filtraron a baja presión las muestras para clo a utilizando un volumen de agua entre 2,4 a 4 

L sobre filtros GF/F de 47 mm de diámetro precalcinados (1 h a 400–500 °C) y almacenadas a 

-20 ◦C hasta el análisis. Se ha demostrado que los filtros GF/F precalcinados retienen el 

picofitoplancton de manera más eficiente para la extracción de pigmentos (Comunicación 

personal de Malits). La clo a se extrajo en acetona al 90 % durante 24 h y se midió con un 

espectrofotómetro CINTRA 10e GBC según Strickland y Parsons (1972). Mediante una 

regresión lineal simple se utilizaron las concentraciones de clo a analítica para calibrar los datos 

de fluorescencia-clo a del fluorómetro acoplado a la roseta (en el caso de la Campaña 

oceanográfica MOBH / ECOS de 2017), y del fluorómetro del CTD RINCO Profiler ASTD 

102. 
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Criterio de clasificación valores de clorofila a 

Un indicador estándar para estimar la biomasa del fitoplancton es el pigmento fotosintético de 

la clo a. En conjunto con otros datos puede emplearse para entender la calidad del agua, el 

estado de eutrofización (proceso de contaminación del agua impulsado por el exceso de 

nutrientes) y el estado del ecosistema (Jiang et al., 2017; Davis et al., 2018). 

De acuerdo con Ramírez y Pizarro (2003), se establecen diferentes categorías: muy baja (clo a 

< 0,5 mg m-3, clo a integrada < 10 mg m-2), baja (0,51 - 1,5 mg m-3, 10,1 - 100 mg m-2), 

moderada (1,51 - 5 mg m-3, 100,1 - 200 mg m-2), alta (5,10 - 10 mg m-3, 200,1 - 300 mg m-2), 

muy alta (> 10,1 mg m-3, > 300 mg m-2). Por otro lado, de Lutz et al. (2010) reportan 

concentraciones de clo a alta (19 - 29 mg m-3) en los frentes marinos del Mar Argentino.  

Abundancias microbianas por citometría de flujo 

Se fijaron con glutaraldehído filtrado por filtros de 0,2 μm de tamaño de poro las muestras para 

determinar las abundancias de virus y procariotas (c/u 1 ml) y las de pico-nanofitoplancton (1,8 

ml). La concentración final de glutaraldehído fue de 0,5 % para virus y procariotas, y 0,1 % 

para pico-nanofitoplancton. Las muestras fueron incubadas a 4 °C en la heladera durante 15 a 

30 min, posteriormente fueron dispuestas en nitrógeno líquido y almacenado a -80 °C. Las 

muestras se analizaron utilizando un citómetro de flujo FACSCalibur (Becton Dickinson) a un 

caudal de alta velocidad de aprox. 95 μL min-1 siguiendo el protocolo descripto por Marie et 

al. (2001). Las muestras de virus y procariotas se diluyeron en tampón TE (pH = 8, 10 mM 

TRIS-1 mM EDTA), se tiñeron con SYBR Green I (100 X en agua Milli-Q prefiltrada) y SYBR 

Green I (10 X en dimetilsulfóxido, DMSO), respectivamente, y determinados en gráficos de 

dispersión de luz (SSC) de 90° versus fluorescencia de ADN verde (FL1) siguiendo a Brussaard 

(2004) y Gasol y Morán (2015).  

Los virus de fluorescencia baja, media y alta (VBaja, VMed y VAlta) y los procariotas con alto 

contenido de ácido nucleico (HNA) y bajo contenido de ácido nucleico (LNA) (Gasol et al., 

1999) se distinguieron en función de las señales de dispersión y fluorescencia verde, que se 

relacionaron con su tamaño. Picocianobacterias (Synechococcus: Syn), picoeucariotas (PE) 
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(<2 μm) y nanofitoplancton NE, 2–20 μm) se contaron en muestras no teñidas de acuerdo con 

el método de Marie et al. (2001). 

Abundancia de nanoflagelados por microscopía de epifluorescencia 

Las muestras (~40 mL) para NFs (2–20 μm) se prefiltraron a través de una malla de 115 μm, 

se fijaron con glutaraldehído (concentración final 0,5 %) y se almacenaron a -20 °C hasta su 

procesamiento. Se filtraron en promedio 37 mL de muestra sobre filtros de policarbonato negro 

(0,6 μm), se tiñeron con 4 ', 6-midino-2 fenilindol (DAPI) y se contaron con un aumento de 

1000x utilizando un microscopio de epifluorescencia (LEICA DMLB) bajo excitación de luz 

verde y azul. Se reportan las abundancias totales de NF debido a las dificultades para distinguir 

entre NF con y sin pigmentos. 

Diversidad procariota 

El agua de mar se recogió en botellas Niskin (5 L) y se prefiltró con una malla de 213 μm, tras 

lo cual cada muestra de agua (∼4 L) se concentró en una unidad de filtrado Sterivex de 0,22 

μm (Millipore). Las unidades Sterivex se almacenaron sin exceso de líquido en bolsas de 

muestreo estériles (Microclar) a -20 °C, hasta la lisis celular y la extracción de ácidos nucleicos. 

La lisis celular y la extracción de ácidos nucleicos se llevaron a cabo siguiendo el protocolo 

modificado de Somerville y colaboradores (Somerville et al., 1989). La cuantificación del ADN 

se realizó con Lambda Phage DNA (Promega). Las muestras se secuenciaron en INDEAR 

(Argentina). La cuantificación de las muestras iniciales de ADN se realizó utilizando el Quant-

iTTM PicoGreen®DNA Assay Kit (Invitrogen). Los amplicones de la región V4 del gen ARNr 

16S se obtuvieron utilizando los cebadores 515F (GTGCCAGCMGCCGCGGTA) (Parada et 

al., 2016) y 806R (GGAC- TACNVGGGTWTCTAAT) (Apprill et al., 2015). Se realizó una 

segunda ronda de PCR con códigos de barras y adaptadores estándar de Illumina. Las 

bibliotecas se agruparon a la misma concentración y se analizó 1 µl de la agrupación en el 

bioanalizador 2100 (Agilent Technologies) utilizando el kit del chip DNA 12000. El conjunto 

de bibliotecas se cuantificó con DeNovix. Las bibliotecas se secuenciaron en una plataforma 

Illumina MiSeq. 
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Los archivos/datos crudos FASTQ se preprocesaron con el paquete QIIME2 (Bolyen et al., 

2018). Brevemente, las secuencias demultiplexadas pareadas se recortaron a 150 pb, se 

fusionaron y las secuencias resultantes se desnaturalizaron en Deblur (Amir et al., 2017) en el 

entorno QIIME2, con el fin de identificar variantes de secuencia de amplicón (ASV). Las ASVs 

son una agrupación de secuencias en dónde la técnica de análisis infiere las secuencias en la 

muestra, antes de que se introduzcan errores de amplificación y secuenciación (Callahan et al., 

2017), en tanto que las OTUs (unidades taxonómicas operativas) son una agrupación de 

secuencias amplificadas a través de un solo marcador usando ADN extraído a nivel comunitario 

(Escalas et al., 2019), se agrupan en función de su similitud, habitualmente fijado en 97 %, 

mediante diferentes técnicas de agrupación (Mysara et al., 2017). Una de las principales 

ventajas de las ASVs es que proporcionan mayor resolución en la identificación. Asimismo, 

las ASVs son reutilizables y reproducibles (Callahan et al., 2017). Las ASV se clasificaron 

taxonómicam ente en QIIME2 utilizando el clasificador Greengenes (https://data.qiime2. 

org/2019.1/common/gg- 13- 8- 99- 515- 806- nb- classifier.qza). La tabla de características 

resultante y las asignaciones taxonómicas se analizaron en QIIME2 y phyloseq (Bolyen et al., 

2018; McMurdie y Holmes, 2013). 

Criterios de clasificación de procariotas 

Debido al uso de diferentes nomenclaturas de grupos filogenéticos por parte de distintos 

autores, así como las actualizaciones o reorganizaciones taxonómicas, se ha incluido esta 

sección de criterios en la clasificación de procariotas con el fin de garantizar una cohesión 

terminológica. En menos de tres décadas, el análisis genético del ARNr ambiental ha 

proporcionado modificaciones sustanciales en el árbol filogenético de arqueas. Inicialmente, 

las primeras ramificaciones de este árbol comprendían a los filos de Crenarchaeota y 

Euryarchaeota basándose en cultivos de laboratorio (Auguet et al., 2010). El método del gen 

del ARNr ha tenido un mejor desempeño en términos de evitar errores en la clasificación 

taxonómica (Rinke et al., 2021). Sin embargo, aunque se utilicen secuenciaciones genéticas 

para comprender los ciclos biogeoquímicos en los ecosistemas marinos (e.g., C), es necesario 

respaldar estas inferencias con pruebas experimentales de las funciones de las proteínas, ya que 

la secuenciación por sí sola no es suficiente (Worden et al., 2015). Recientemente, en el estudio 

de Rinke et al. (2021), propone una taxonomía estandarizada para arqueas. Esta taxonomía se 
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constituye a partir de una filogenia de 122 proteínas concatenadas, lo que permite resolver 

grupos polifiléticos y normalizar los rangos basados en la divergencia evolutiva relativa. En 

esta línea, los autores lograron identificar 16 filos distintos de arqueas y llevaron a cabo la 

reclasificación de tres unidades monofiléticas importantes del grupo anteriormente 

denominado Euryarchaeota. Además, proponen un “super filo” que fusiona los grupos 

Thaumarchaeota–Aigarchaeota–Crenarchaeota–Korarchaeota, al que denominan super filo 

TACK. 

Asimismo, la transición en el análisis de datos de amplicones del gen 16S ARN, de OTUs a 

ASVs, implica un desplazamiento desde un enfoque de agrupación fundamentado en la 

identidad de secuencia hacia métodos de eliminación de ruido, que permiten obtener variantes 

más precisas de las secuencias de amplicones. Análisis llevados a cabo sobre una amplia gama 

de comunidades simuladas y naturales, han identificado diferencias en la asignación 

taxonómica y la estimación de la abundancia relativa de taxones (Chiarello et al., 2022, y citas 

en la fuente). Los resultados utilizando el método de análisis de ASVs han asignado a 

Thaumarchaeota a la categoría taxonómica de clase, dentro del filo Crenarchaeota. 

Inicialmente, en la década del 90, los Thaumarchaeota fueron clasificados como Crenarchaeota 

mesofílicos, aunque posteriormente la ubicación filogenética de Thaumarchaeota en árboles 

basados en ARN 16S los ha separado de los Crenarchaeota y Euryarchaeota (Pester et al., 2011, 

y citas en la fuente).  

Siguiendo la taxonomía establecida por el NCBI y consultado el mapa de vida de la 

Universidad de Lyon, Lifemap ncbi (univ-lyon1.fr), con datos actualizados al 04 de mayo del 

2023, se puede trazar la línea de linaje de la familia Cenarchaceaceae de la siguiente manera: 

arquea, grupo TACK, Thaumarchaeota, Nitrososphaerota, Cenarchaeales, Cenarchaeaceae. En 

tanto que, la línea de linaje del género Nitrosopumilus se sitúa en el reino de arquea, grupo 

TACK, Nitrososphaerota, Nitrososphaeria, Nitrosopumilales, Nitrosopumilaceae. 

El análisis de asignación taxonómica de los ASVs ha situado al género Nitrosopumilus dentro 

la familia Cenarchaceaceae. De acuerdo con la lista de nombres procariontes con estatus de 

nomenclatura, LPSN por sus singlas en inglés (Parte et al., 2020, Family: Cenarchaeaceae 

https://lifemap-ncbi.univ-lyon1.fr/
https://lpsn.dsmz.de/family/cenarchaeaceae
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(dsmz.de)), la denominación "Candidatus Cenarchaeaceae" propuesta por DeLong y Preston 

(1996) no es reconocida como válida, siendo el sinónimo heterotípico aceptado en su lugar: 

Nitrosopumilaceae. 

En tal sentido, el sinónimo homotípico del filo Pseudomonadota (corregido) es Protobacteria, 

mientras que el de Bacteroidota (corregido) es Bacterioidetes, y el de Planctomycetota 

(corregido) es Planctomycetes. 

https://lpsn.dsmz.de/family/cenarchaeaceae
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?mode=Tree&id=1224&lvl=3&keep=1&srchmode=1&unlock
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?mode=Tree&id=976&lvl=3&keep=1&srchmode=1&unlock
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?mode=Tree&id=203682&lvl=3&keep=1&srchmode=1&unlock
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Capítulo 3: Aporte de materia orgánica disuelta terrígena y 

condiciones limitantes de luz y nutrientes en la red trófica microbiana 

de invierno en el Canal Beagle 

Resumen 

La red trófica microbiana con sus vías tróficas: la derivación viral y el bucle microbiano, son 

reconocidas como los principales impulsores de los ciclos de carbono y nutrientes en el mar. 

Ubicado en el extremo sur de América del Sur, el Canal Beagle es un ambiente marino 

subantártico influenciado por la escorrentía terrestre y el deshielo de los glaciares, con una alta 

variabilidad temporal y espacial. Existe un vacío de conocimiento en torno a las vías y la red 

trófica microbiana en la parte oriental del Canal. Se presenta aquí por primera vez un estudio 

completo y espacialmente amplio de los efectos de los parámetros fisicoquímicos y bio-ópticos 

en la red trófica microbiana a lo largo de la parte oriental del Canal Beagle. El estudio se llevó 

a cabo en condiciones hidrográficas invernales, con una débil estratificación vertical de la 

columna de agua y bajas concentraciones de clorofila a (0,13 ± 0,07 mg m-3). Se observaron 

notables gradientes biogeoquímicos entre el canal interno y el canal externo, al oeste y al este 

del Paso Mackinlay respectivamente (umbral poco profundo que los separa). La presencia de 

concentraciones más altas de NO3 +NO2 en aguas de fondo en el canal interno, trazador 

químico de la masa de agua, y la diferencia en el diagrama T-S indican que el origen de esta 

masa de agua es del Pacífico Subantártico. De acuerdo con los modelos de ecuaciones 

estructurales, los principales parámetros que afectaban la red trófica microbiana en las aguas 

superficiales/subsuperficiales fueron la absorbancia UV específica del agua (SUVA254, un 

indicador del contenido de carbono de compuestos aromáticos) y el NO3+NO2. Estos resultados 

sugieren que la biomasa de los procariotas estaba parcialmente sustentada por la materia 

orgánica disuelta (MOD) alóctona transportada por los ríos. Los resultados destacan el papel 

de la derivación viral en aguas superficiales/subsuperficiales y su capacidad de retener 

nutrientes en los niveles basales de la red trófica. Los resultados sugieren que la derivación 

viral en las aguas superficiales/subsuperficiales y el tiempo de residencia del agua al oeste del 

Paso Mackinlay permite que las células infectadas y los productos de lisis viral alcancen las 

aguas del fondo, lo que impulsa la producción de MOD recalcitrante y lábil allí.  

Palabras clave 

Red trófica microbiana, firmas biogeoquímicas, materia orgánica disuelta, ecosistema 

estuarino subantártico, Canal Beagle 
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Puntos destacados 

 Se observaron diferentes características biogeoquímicas, como la estequiometría de

nutrientes, al este y al oeste del umbral poco profundo del Paso Mackinlay.

 La baja biomasa de fitoplancton estuvo dominada por células pequeñas en el invierno

austral.

 En aguas superficiales/subsuperficiales, la derivación viral parece modular una red

trófica microbiana impulsada por nitratos y MOD terrígeno.

 En profundidad, la entrada de aguas subantárticas impulsa las abundancias microbianas.

 Al oeste del Paso de Mackinlay, los virus impulsan la producción de MOD recalcitrante

y lábil en las aguas cercanas al fondo.
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Introducción 

Las fuentes de energía para las comunidades microbianas heterótrofas incluyen la MOD 

autóctona (producción in situ, principalmente por el fitoplancton) y MOD alóctona (Broman et 

al., 2019). La MODC es una fracción de la MOD que absorbe luz tanto en longitudes de onda 

ultravioleta (UV) como visible (Coble, 2007). Las propiedades ópticas de la MODC permiten 

rastrear su origen, es decir, discernir si es de producción autóctona o alóctona (Hansell y 

Carlson, 2002). La MOD alóctona de fuentes terrígenas y antropogénicas se moviliza a través 

de redes de drenaje (fuentes de agua terrestres), debido a la precipitación, el deshielo, el 

derretimiento de glaciares y la escorrentía a través de las turberas que rodean algunas áreas 

costeras en latitudes altas (Fenner et al., 2011; Anderson y Amon, 2015; Raymond et al., 2016), 

influenciando la red trófica microbiana (Mitrovic y Baldwin, 2016). Concretamente, en los 

ecosistemas costeros y estuarinos marinos, la cantidad de descarga de MOD alóctona en las 

aguas marinas contribuye a la producción de procariotas heterotróficos y puede inducir 

cambios en la estructura de la comunidad de bacterias y arqueas con consecuencias en el ciclo 

de los nutrientes inorgánicos y del C (Figueroa et al., 2016; Sipler et al., 2017). En fiordos o 

sistemas similares, tanto la MOD más refractaria, terrígena como la MOD más lábil, sustentan 

la red trófica microbiana con un claro gradiente decreciente de material refractario hacia el mar 

abierto debido a la transformación fotoquímica y microbiana (González et al., 2019, Malits et 

al., 2023). 

La transformación por microorganismos del C orgánico biodegradable a C orgánico resistente 

a la degradación microbiana se ha denominado bomba de carbono microbiano. Este proceso se 

da por exudación directa de células microbianas durante la producción y proliferación, la lisis 

viral y la degradación de la MOP (Jiao et al., 2010; Hansell, 2012). Este almacenamiento de 

carbono a largo plazo no implica ningún transporte físico de carbono orgánico producido 

fotosintéticamente entre la superficie y las profundidades, sino más bien una transformación 

química (Legendre et al., 2015; Zhang et al., 2017; Zhang et al., 2018, y sus referencias). Las 

regiones menos productivas o las estaciones dominadas por pico y nanofitoplancton apoyan el 

ciclo microbiano y alimentan la bomba de carbono microbiano (Polimene et al., 2017, y 

referencias allí). Asimismo, la bomba biológica de carbono es el mecanismo mediante el cual 

las actividades fotosintéticas fijan el CO₂, seguido de la liberación de la MOP y el 
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almacenamiento a largo plazo de carbono en los sedimentos (Hansell, 2012; Legendre et al., 

2015). 

Los datos de otros sistemas marinos productivos de aguas frías (e.g., Vargas et al., 2007) 

sugieren que la mayor parte de la producción primaria podría canalizarse a través de la red 

trófica microbiana aumentando la capacidad de carga de peces pelágicos comercialmente 

explotables con respecto a una cadena trófica dominada simplemente por herbívoros. Además, 

la dominancia de la red trófica clásica o microbiana en los ecosistemas costeros puede variar 

en una escala estacional. Por ejemplo, las vías microbianas dominan los flujos de carbono en 

los fiordos del sur de Chile en invierno, pero no durante la floración primaveral del plancton 

(Antezana, 1999b; González et al., 2010). Sin embargo, existe un vacío de conocimiento sobre 

la red trófica microbiana y sus vías tróficas en la parte oriental del CB. 

Una columna de agua casi mezclada y bajas concentraciones de nutrientes que limitan el 

crecimiento del fitoplancton son características típicas del CB en invierno (Flores Melo et al., 

2020; Giesecke et al., 2021; Iachetti et al., 2021). Además, a través de una importante red 

fluvial que rodea el área de estudio, la MOD alóctona constituye una fuente potencial para 

sostener la producción heterótrofa en otras estaciones (Barrera et al., 2017; Garzón Cardona et 

al., 2019; Malits et al., 2023), lo que sugiere que la MODt puede llegar a aguas S-S y apoyar 

parcialmente a las comunidades microbianas heterótrofas en invierno. Por otro lado, la barrera 

física impuesta por el Paso Mackinlay puede promover diferencias en las propiedades del agua 

cerca del fondo entre el canal interno y el externo. Suponiendo un alto tiempo de residencia del 

agua en las cuencas del canal interno en invierno (Cucco et al., 2022), la actividad viral en las 

aguas S-S podría llegar al fondo impulsando la proporción de MOD recalcitrante allí. 

Se presenta por primera vez un estudio completo y espacialmente amplio de los efectos de los 

parámetros fisicoquímicos y bio-ópticos en la red trófica microbiana a lo largo del este del CB 

bajo condiciones hidrográficas de invierno. Se evaluaron las siguientes hipótesis: i) en la red 

trófica microbiana, la MODt en las aguas S-S puede sustentar parcialmente las comunidades 

microbianas heterotróficas en invierno, apoyando la producción secundaria y el 

almacenamiento de C marino a largo plazo a través del bucle microbiano y la derivación viral. 
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ii) La clorofila a y las abundancias microbianas están influenciadas por las propiedades del

agua cerca del fondo del canal interno y externo. 

Métodos 

Área de estudio 

El área de estudio en el CB presenta un estrechamiento topográfico notable denominado Paso 

Mackinlay (<30 m de profundidad y 1,5 km de ancho, Fig. 2C), que separa el área en dos 

sectores oceanográficos, en adelante definidos como el canal interno y externo, al oeste y al 

este del Paso, respectivamente. Este pasaje angosto y poco profundo acelera el flujo general de 

agua hacia el este (Martín et al., 2023), afectando los tiempos de retención de agua (Cucco et 

al., 2022) y dividiendo efectivamente el CB en dos sectores de características oceanográficas 

y biológicas contrastantes (Giesecke et al., 2021; Presta et al., 2022). 

El río Lapataia drena las espesas turberas que rodean la Bahía Lapataia, promoviendo así altas 

concentraciones de COD (83–167 μM, Hernando et al., 2012) en la desembocadura del río. El 

canal externo al este del Paso Mackinlay está influenciado por aguas subantárticas ricas en 

nutrientes, transportadas por la CCA (Antezana, 1999; Barrera et al., 2017; Garzón-Cardona et 

al., 2019).  
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Figura 2. (A) Mapa que muestra la ubicación del Canal Beagle en el extremo sur de América 

del Sur; la dirección principal de las corrientes regionales más relevantes se esquematiza con 

flechas. (B) Diagrama de temperatura potencial de salinidad (T-S). (C) Una vista ampliada del 

Canal Beagle que muestra su batimetría (gradiente de color), redes fluviales y estaciones de 

muestreo para este estudio. Canal interior: Bahía Lapataia (flecha roja), Bahía Golondrina 

(flecha morada) y Bahía Ushuaia (estación 13). La ciudad de Ushuaia está marcada con un 

color amarillo, la Bahía Encerrada con un punto verde y el Río Encajonado con una flecha azul. 

La flecha amarilla vertical indica la ubicación del Paso Mackinlay. 

 

Muestreo y datos hidrográficos 

En el marco de la campaña oceanográfica MOBH / ECOS (27-31 de agosto de 2017) a bordo 

del R / V Dr. Bernardo Houssay, se recolectaron muestras de agua de mar en trece estaciones 

a lo largo de tres transectas. Las transectas 1 (estaciones: 2, 5, 7 y 9) y 2 (estaciones: 13, 14, 

16, 19, 22 y 24) estaban situadas en el canal interior y la transecta 3 (estaciones: 34, 36 y 39) 

en el canal externo (Fig. 2C). Dado que la columna de agua era casi homogénea debido a la 

mezcla típica de la estación invernal, se separó la columna de agua según sus condiciones de 

luz en aguas S-S hasta el límite inferior de la zona eufótica (Iachetti et al., 2021) y aguas de 
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fondo en un enfoque de análisis bicapa. En cada estación de muestreo, se recolectaron muestras 

de agua de 2 a 4 profundidades usando botellas Niskin colocadas en una roseta equipada con 

una sonda Sea-bird 911 Plus CTD. Las profundidades de muestreo se eligieron de acuerdo con 

el perfil de datos de CTD descendente (salinidad, temperatura, fluorescencia, turbidez y 

oxígeno disuelto) tomado antes del muestreo (Tablas C.1 y C.2). Los perfiles verticales de las 

propiedades hidrográficas se obtuvieron mediante la sonda CTD complementada con sensores 

de oxígeno disuelto (OD, SBE-43), turbidez y fluorescencia-clo a (ECO-FLNTU, Wetlabs). 

Además, para determinar la estructura (estabilidad) de la columna de agua, se calculó la 

frecuencia de Brunt-väisälä al cuadrado (N2) por debajo de 1 m de profundidad como: N2=-

(g/ρ)•(Δρ/Δz), donde: g =aceleración de la gravedad (9,81 m s²), ρ =densidad del agua de mar 

en kg m 3 y z =profundidad (m).  

 

Análisis de datos 

En el capítulo 2 de esta tesis se describe detalladamente la estrategia de muestreo y las técnicas 

de procesamiento utilizadas para obtener el conjunto de datos. El objetivo general del capítulo 

3 es analizar los patrones espaciales de microorganismos marinos y de firmas biogeoquímicas 

durante el invierno austral en la parte oriental del CB, y evaluar cómo los parámetros 

fisicoquímicos y bio-ópticos afectan la trama trófica microbiana, mediante un análisis de bicapa 

de la columna de agua. Se describen los análisis de datos realizados conforme a los objetivos 

específicos en la Fig.3.  

  



51 

 

Figura 3. Análisis de datos desagregados por objetivo específico.  

  

Análisis de datos 

Descriptivos Inferenciales  Causales 

Diagrama T-S, gráficos de cajas 

y bigotes de la columna de 

agua, y variabilidad horizontal 

representada por la mediana  

Distribución horizontal de los 

parámetros fisicoquímicos y 

bio-ópticos 

Objetivos específicos 

Evaluar los parámetros fisicoquímicos y 

bio-ópticos en invierno en aguas S-S y de 

fondo  

Prueba U de Mann-Whitney, 

modelos lineales de regresión 

múltiple y análisis de 

componentes principales 

Modelos de ecuaciones 

estructurales 

Describir y analizar las condiciones 

hidrográficas de la columna de agua a lo 

largo del canal interno y externo en 

invierno 

Evaluar en invierno el papel de la MODt en 

aguas S-S como fuente parcial de energía para 

las comunidades heterotróficas, e identificar si 

el bucle microbiano y la derivación viral pueden 

apoyar la producción secundaria y el 

almacenamiento de C marino a largo plazo 

Analizar la influencia de las propiedades 

del agua cerca del fondo en la 

concentración de la clo a y las 

abundancias microbianas en invierno 

Modelos de ecuaciones 

estructurales 
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Se utilizaron datos no transformados para realizar todos los análisis estadísticos descriptivos e 

inferenciales. Los análisis descriptivos se realizaron con el conjunto completo de datos. En los 

apartados de descripción se consideró el error estándar de la media (SE). En el análisis 

inferencial de S-S y aguas de fondo, y canal interno y externo respectivamente, los valores 

atípicos identificados mediante diagramas de cajas y bigotes, como las estaciones con datos 

faltantes no se incluyeron en el análisis. 

 

Las variables fisicoquímicas y biológicas se sometieron a prueba de normalidad mediante la 

prueba de Shapiro-Wilk y de homogeneidad de varianzas mediante la prueba de Bartlett. Se 

utilizó la prueba U de Mann-Whitney (valor de p de Monte Carlo) para revelar diferencias en 

las variables fisicoquímicas, proporciones de nutrientes, clo a, NF, procariotas y virus, entre S-

S y aguas de fondo, y entre el canal interno y externo, respectivamente. 

 

Se utilizaron modelos lineales de regresión múltiple (LM) para estudiar los efectos de la 

temperatura del agua (Temp), la salinidad del agua (Sal), NO3+NO2 y SUVA254 sobre la 

abundancia microbiana y la concentración de clo a. Según los resultados del factor de inflación 

de la varianza (VIF), las variables fisicoquímicas restantes no se incluyeron en el análisis 

debido al alta multicolinealidad con otros parámetros (VIF> 5). La selección de modelos se 

realizó mediante un procedimiento automatizado de selección por pasos basado en el Criterio 

de información de Akaike ajustado para tamaños de muestra pequeñas (AICc) (Burnham y 

Anderson, 2002), véase el código: http://wwwuser.gwdg.de/~cscherb1/ste pAICc.txt. Además, 

se realizaron análisis de componentes principales (ACP) para visualizar las principales 

relaciones entre los principales grupos de la red trófica microbiana, la clo a y las variables 

fisicoquímicas en las aguas S-S y de fondo a lo largo del CB (Quinn y Keough, 2002). Las 

variables de los ACP se centraron y estandarizaron. 

 

Las relaciones entre las abundancias de virus, procariotas, flagelados y concentración de clo a 

como variables dependientes y NO3+NO2, SUVA254 y salinidad como variables independientes 

seleccionadas a partir de los resultados de LM y ACP se examinaron mediante modelos de 

ecuaciones estructurales (MEE) para las aguas S-S y de fondo, respectivamente. Se calcularon 
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los coeficientes de trayectoria estandarizados y R2, mientras que la bondad de ajuste del modelo 

se comprobó mediante la prueba C de Fisher. 

El mapa del CB se preparó utilizando datos batimétricos de Ryan et al. (2009), IGN-GIS Layers 

(2020) en QGIS (2009). La visualización de los datos fisicoquímicos y biológicos se realizó 

con los softwares Ocean Data View 4 (Schlitzer, 2002, 2021) y OriginPro 8 SR3 (OriginLab 

poration, 2008). Los análisis de datos se realizaron en R versión 3.6.2 (2019-12-12) utilizando 

los paquetes car, gvlma, performance, MASS, lavaan; Software PAST 3.26b y Canoco 5 

(Hammer et al., 2001; Dalgaard, 2010; ter Braak y Smilauer, 2012; RStudio, 2016). 

Resultados 

Condiciones hidrográficas 

Columna de agua. El diagrama T-S (Fig. 2B) muestra una clara diferencia entre las propiedades 

del agua del canal interno y externo. Este patrón se relaciona con que el canal interno está 

sujeto a mayores entradas de aguas continentales y a la influencia de las aguas de la sección 

occidental del CB (Fig. 2C), lo que resulta en aguas menos salinas, algo más cálidas, con 

concentraciones de OD relativamente bajas y altas concentraciones de NO3+NO2. Mientras 

tanto, las aguas del canal externo tienen una firma menos modificada, más oceánica, siendo 

más salinas, más frías, y con mayor OD y menores concentraciones de NO3+NO2 (Figs. 4A-C, 

3B). 

Como es típico de las condiciones invernales en la zona de estudio, la columna de agua estaba 

débilmente estratificada a mezclada, la estructura de la columna de agua se clasificó de la 

siguiente manera: débilmente estratificada (e.g., Bahía Lapataia y Bahía Ushuaia en el canal 

interno, y en las estaciones 34 a 39 en el canal externo), completamente mezclada (estaciones 

5 y 7 en el canal interior, y una situación donde las columnas estaban cubiertas por una pluma 

de agua dulce poco profunda probablemente procedente de ríos locales (estaciones 9, y 14 a 24 

en el canal interior) (Tabla 1). La concentración de clo a fue baja (0,13 ± 0,07 mg m3) a lo largo 

de toda el área de estudio (Fig. 4D). 
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Tabla 1. Frecuencia de Brunt-väisälä (N2, s-1) en las estaciones de muestreo. n/a: no aplicable. 

 

 Estación Profundidad 

máxima (m) 

N2 (s–1) Profundidad 

(m) menos 

1m 

Estructura vertical 

de la columna de 

agua 

Canal interno 2 26 0,0011 

  

4 débilmente 

estratificada 

5 183 n/a n/a completamente 

mezcladas 
7 141 

9 216 0,0001 6 cubierta por una 

pluma de agua 

dulce poco 

profunda 

13 49 0,0005 6 débilmente 

estratificada 

14 135 0,0002 4 cubiertas por una 

pluma de agua 

dulce poco 

profunda 

16 159 0,00001 15 

19 142 0,00004 10 

22 145 0,0002 8 

24 206 0,0001 8 

Canal externo 34 73 0,0007 5 débilmente 

estratificadas 
36 76 0,0003 15 

39 35 0,0008 8 

 

 

Aguas superficiales/subsuperficiales y de fondo. Se encontraron diferencias significativas de 

temperatura (prueba U de Mann-Whitney, p < 0,001), salinidad (p < 0,05), OD (p < 0,01) y clo 

a (p < 0,001) entre las aguas S-S y las del fondo. La salinidad y el OD difirieron 

significativamente entre el canal interno y externo tanto en las aguas S-S (p < 0,01, y p < 0,05, 

respectivamente), como en las aguas de fondo (p <0,01 para ambas variables), mientras que la 

temperatura y la clo a fueron diferentes entre el canal interno y externo sólo en las aguas de 

fondo (p < 0,05, Tabla A.1). 
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Figura 4. Variabilidad horizontal representada por la mediana, y vertical de las mediciones de 

(A) temperatura, (B) salinidad, y concentraciones de (C) oxígeno disuelto y (D) clorofila a en 

la columna de agua del Canal Beagle durante el invierno austral. Los gráficos de cajas y bigotes 

muestran la mediana de las variables. Las estaciones se indican con números encima de las 

cajas y bigotes. El percentil 75 (Q3) hasta el valor máximo está indicado por la línea superior 

en las cajas y bigotes, y el percentil 25 (Q1) hasta el valor mínimo está indicado por la línea 

inferior. 



56 

 

Turbidez y nutrientes inorgánicos disueltos 

La turbidez en aguas S-S fue homogénea y baja a lo largo del CB (0,35 NTU ± 0,01), mientras 

que en aguas de fondo se encontraron algunos máximos de turbidez en la subcuenca de la Bahía 

Ushuaia (0,66 NTU ± 0,05, estaciones 13 a 19), y en la estación 36 en el canal exterior (0,68 

NTU, Fig. 5A). Las concentraciones medias de NO3+NO2 en aguas S-S fueron de 13,04 ± 0,28 

μM (Fig. 5B). En las aguas de fondo, aunque se registró una concentración media de NO3+NO2 

ligeramente superior en el canal interior (13,58 ± 0,10 μM) que en el canal exterior (13,04 ± 

0,05 μM), la prueba U de Mann-Whitney (Fig. 5B) no mostró diferencias significativas. A su 

vez, las concentraciones de NH4 en aguas S-S fueron las más altas en el canal externo (0,56 ± 

0,28 μM), seguido de la subcuenca de la Bahía Ushuaia y aguas adyancentes (0,40 ±0,10 μM, 

transecta 2), mientras que, en aguas de fondo, la concentración de NH4 fue homogénea a lo 

largo del CB (0,30 ± 0,01 μM, Fig. 5C). Los valores de PO4 y Si[OH]4 fueron similares a lo 

largo del CB independientemente de las masas de agua y variaron de 1,10 a 1,37 μM (promedio: 

1,24 μM ± 0,01) y de 2,51 a 4,18 μM (promedio: 2,99 μM ± 0,06), respectivamente (Fig. 5D-

E). 

 

Se encontraron diferencias significativas en turbidez, PO4 y Si[OH]4 entre S-S y aguas de fondo 

(Prueba U de Mann-Whitney, p <0,001 y p <0,05 para PO4 y Si[OH]4). Además, NH4 y 

Si[OH]4 mostraron diferencias entre el canal interno y externo en aguas de fondo (p <0,05 para 

NH4 y valor de p <0,01 para Si[OH]4, Tabla A.1). El NID fue más alto en las aguas de fondo 

del canal interno (13,79 ± 0,05 μM) y en las aguas S-S del canal externo (13,84 ± 0,22 μM), 

(Tabla 2). Las relaciones ácido silícico:NID fueron significativamente diferentes tanto en S-S 

como en aguas de fondo entre el canal interno y el canal externo (Prueba U de Mann-Whitney, 

p <0,05 y p <0,001, respectivamente) (Tabla A.1). 
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Figura 5. Distribución horizontal de (A) turbidez, (B) NO3 +NO2, (C) amonio, (D) fosfato y 

(E) ácido silícico en las aguas superficiales/subsuperficiales (S-S) y de fondo del Canal Beagle 

durante el invierno austral. 
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Tabla 2. Relaciones NID, NID:FID y ácido silícico:NID en las aguas 

superficiales/subsuperficiales (S-S) y de fondo, NID: nitrógeno inorgánico disuelto, FID: 

fósforo inorgánico disuelto. ES: error estándar. 

NID NID:FID ácido silícico:NID 

Estación S-S Fondo S-S Fondo S-S Fondo 

Canal interno 2 13,61 14,00 11,25 11,76 0,22 0,21 

5 13,60 13,12 10,97 10,58 0,22 0,22 

7 12,73 13,80 10,61 10,53 0,24 0,21 

9 13,70 13,39 11,05 10,80 0,25 0,21 

13 10,29 13,74 9,35 10,41 0,24 0,22 

14 13,58 13,93 10,65 10,17 0,23 0,30 

16 13,49 13,96 11,63 10,74 0,22 0,22 

19 14,73 13,85 11,33 10,82 0,22 0,22 

22 12,32 13,95 10,10 11,34 0,23 0,22 

24 14,34 14,15 10,86 11,23 0,22 0,23 

media ± ES 

13,24 

 ± 

0,37 

13,79 

 ± 

0,09 

10,78 

 ± 

0,20 

10,84 

 ± 

0,14 

0,23 

 ± 

0,00 

0,23 

 ± 

0,01 

Canal externo 34 14,38 13,30 12,84 10,56 0,19 0,19 

36 13,66 13,24 12,09 10,43 0,22 0,20 

39 13,49 13,48 10,54 10,45 0,21 0,19 

media ± ES 

13,84 

± 

 0,22 

13,34 

± 

0,06 

11,82 

 ± 

 0,55 

10,48 

± 

 0,03 

0,21 

± 

0,01 

0,19 

±  

0,00 

Concentraciones de COD y propiedades ópticas de MOD 

Las concentraciones de COD, SUVA254, a375 y SR no difirieron significativamente entre las 

aguas S-S y de fondo, y el canal interno y externo, respectivamente (Prueba U de Mann-

Whitney, Tabla A.1). La media del COD fue de 156,54 ± 5,19 μM y osciló entre 108,24 y 

224,81 μM, con las concentraciones más altas en la Bahía de Lapataia en aguas S-S y de fondo 
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(183,18 y 224,81 μM, respectivamente, Fig. 6A). El SUVA254 alcanzó una media de 0,55 ± 

0,04 L mg-1 m-1 a lo largo del CB, con los valores más altos en las aguas S-S del canal interno 

de la Bahía Ushuaia (0,94 y 0,84 L mg-1 m-1, estaciones 14 y 13), y en la estación 36 del canal 

externo (0,82 L mg-1 m-1). En las aguas de fondo, los valores más altos de SUVA254 se 

observaron en las estaciones 16 y 22 del canal interno (1,1 L mg-1 m-1 y 0,83, respectivamente) 

y en la estación 34 del canal externo (0,62 L mg-1 m-1, Fig. 6B). 

 

La media de a375 fue de 0,34 ± 0,07 m-1 en aguas S-S. Los valores de a375 en aguas S-S fueron 

más altos en el canal interno, en la estación 14 de la Bahía Ushuaia (0,82 m-1), y antes del Paso 

Mackinlay, en la estación 24 (0,65 m-1). En las aguas S-S del canal externo, el valor más alto 

se detectó en la estación 36 (0,61 m-1). En las aguas del fondo, la media de a375 fue de 0,48 

±0,17 m-1, con los valores más altos en el canal interno en las estaciones 16 y 22 (1,66 y 1,29 

m-1, respectivamente), y en el canal externo en la estación 34 (1,69 m-1, Fig. 6C). 

 

El SR osciló entre 0,50 y 1,97 (media de 1,18 ± 0,14) en aguas S-S, y entre 0,25 y 3,90 (1,22 ± 

0,31) en aguas de fondo. Los valores más bajos de SR en aguas S-S se midieron en el transecta 

de Bahía Lapataia (el canal interno) (0,50, 0,59, 0,66 y 0,86: estaciones 9, 7, 5 y 2, 

respectivamente). Mientras que en aguas de fondo los valores más bajos de SR fueron medidos 

frente al río Encajonado: 0,25 y 0,37, estaciones 19 y 9 respectivamente; frente a Bahía 

Golondrina (0.43, estación 7), y Bahía Ushuaia (0.65, estación 13) en el canal interno (Fig. 

6D). 
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Figura 6 . Distribución horizontal de (A) COD, (B) SUVA254, (C) a375, y (D) relación de 

pendiente (SR) en las aguas superficiales/subsuperficiales (S-S) y de fondo del Canal Beagle 

durante el invierno austral. 

Estructura y distribución espacial de microorganismos y virus marinos 

En aguas S-S, la abundancia de pico-nanofitoplancton fue en promedio de 6801 ± 758 células 

mL-1 en el canal interno, y 5544 ± 534 células mL-1 en el canal externo (Fig. 7A), sin diferencias 

significativas (p = 0,57). Considerando toda el área estudiada, las contribuciones relativas al 

pico-nanofitoplancton global fueron 80,06 ± 0,99 % de PE, 13,65 ± 0,75 de Syn, y 6,28 ± 0,42 

de NE. Se encontró una relación significativa entre la clo a y el pico-nanofitoplancton 

(coeficiente de Spearman r = 0,59, p = 0,04, alfa =0,05). La abundancia de NF difirió 

significativamente entre las aguas S-S (251 ± 22 células mL-1) y las aguas de fondo (156 ± 27 

células mL-1, Prueba U de Mann- Whitney, p < 0,001, Tabla A.1). En promedio, la abundancia 

de NF  fue de 265 ± 18 células mL-1 en aguas S-S y de 116 ± 18 células mL-1 en aguas de fondo 
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del canal interno, y 277 ± 2 células mL-1, 185 ± 28 células mL-1 en el canal externo, 

respectivamente (Fig. 7B). 

Se observaron diferencias significativas en la abundancia de procariotas entre las aguas S-S 

(3,16 ×105 ± 1,64 ×104 células mL-1) y las aguas del fondo (2,25 ×105 ± 1,26 ×104 células mL-

1, Prueba U de Mann-Whitney, p < 0,001, Tabla A.1). La media de abundancia de procariotas 

en el canal interno fue de 3,23 ×105 ± 2,01×104 células mL-1 en aguas S-S, y de 2,20 ×105 ± 

1,58 × 104 células mL-1 en aguas de fondo. En el canal externo, la media fue de 2,92 ×105 ± 

1,80 ×104 células mL-1 en aguas S-S y de 2,45 ×105 ± 4,65 ×103 células mL-1 en aguas de fondo. 

Las mayores abundancias de procariotas se registraron en aguas S-S de la subcuenca de la 

Bahía Ushuaia: 3,69 × 105 ± 3,21 ×104 células mL-1, transecta 2 (estaciones 13 a 19) (Fig. 7C). 

Los procariotas de HNA contribuyeron ligeramente más a la abundancia total de procariotas 

en promedio: 57,0 ± 1,6% en aguas S-S y 60,4 ± 3,7% en aguas de fondo del canal interno, y, 

53,5 ± 1,5% y 50,7 ± 0,2%, respectivamente en el canal externo. 

La abundancia viral en aguas S-S fue de 3,67 ×106 ± 1,75 ×105 virus mL-1 y en aguas de fondo 

de 3,45 ×106 ± 1,72 ×105 virus mL-1. En el canal interno, la abundancia media de virus fue de 

3,54 ×106 ± 2,10 ×105 virus mL-1 en aguas S-S y de 3,46 ×106 ± 2,08 ×105 virus mL-1 en aguas 

de fondo; y en el canal externo, de 4,08 ×106 ± 9,13 ×104 virus mL-1 y 3,42 ×106 ± 2,68 ×105

virus mL-1, respectivamente. No se detectaron diferencias significativas. Las mayores 

abundancias de virus (4,12 ×106 ± 1,94 ×105 virus mL-1) se dieron en las aguas del fondo de la 

subcuenca de la Bahía Ushuaia (estaciones 13 a 19), en la transecta 2 (Fig. 7D). La proporción 

de virus/procarionte (VPR) promedio fue de 11,5 ± 1,2 en aguas S-S y 16,4 ± 1,3 en aguas de 

fondo del canal interno, y 14,1 ± 0,7, 14,0 ± 1,3 en el canal externo, respectivamente. 

Considerando la contribución relativa de las tres poblaciones virales en aguas S-S y de fondo, 

los VBaja representaron la mayor contribución del total de virus, seguida de los VMed y los 

VAlta. Las medias de VBaja, VMed y VAlto en aguas S-S fueron 65,1 ± 1,7 %, 30,9 ± 1,5 % 

y 4,1 ± 0,2 %. En las aguas del fondo fueron 63,3 ± 1,2 %, 32,6 ± 1,1 % y 4,2 ± 0,1 %, 

respectivamente. En el canal interno, las medias de VBaja en aguas S- S fueron del 66,0 ± 2,0 
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% y del 62,0 ± 2,3 % en el canal exterior. En aguas de fondo, en el canal interno los promedios 

de VBaja fueron 65,2 ± 0,8% y 56,8 ± 0,7% en el canal externo.  

Figura 7. Distribución horizontal de la abundancia total de (A) pico-nanofitoplancton, (B) 

nanoflagelados: NF, (C) procariotas, y (D) virus en las aguas superficiales/subsuperficiales (S-

S) y de fondo del Canal Beagle durante el invierno austral. 

Relación entre las variables fisicoquímicas, bioópticas y la red trófica microbiana 

Los dos primeros ejes del ACP explicaron el 55,16 % de la varianza total de los datos de las 

aguas S-S y el 67,21 % de la varianza de los datos de las aguas de fondo. El primer eje del ACP 

explicó el 33,85 % de la variabilidad de las aguas S-S y estuvo fuertemente correlacionado de 

forma positiva con la abundancia de pico-nanofitoplancton (0,94), la concentración de clo a 

(0,67) y SUVA254 (0,57), mientras que se correlacionó negativamente con NO3+NO2 (-0,73). 

El segundo eje del ACP explicó el 21,37 % de la variabilidad espacial de la red trófica 
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microbiana en función de la salinidad (-0,45) y se correlacionó negativamente con las 

abundancias de NF y virus (-0,66 y -0,59, Fig. 8A, Tabla 3). Además, la correlación positiva 

entre la abundancia de pico-nanofitoplancton y la concentración de clo a sugiere un predominio 

de células pequeñas en la composición de la comunidad fitoplanctónica. Los modelos de 

regresión múltiple confirmaron que la abundancia de pico-nanofitoplancton estaba relacionada 

con el SUVA254 y el NO3+NO2, mientras que la variable explicativa principal de la clo a era el 

NO3+NO2 (Tabla 4). Las estaciones 14, 16 y 22 en el canal interno y 36 en el canal externo se 

caracterizaron por la influencia de la entrada de ríos de agua dulce (Fig. 2 y Fig. 8A). La 

acumulación de virus y biomasa de NF fue facilitada por un aumento de la salinidad, que fue 

la condición hidrográfica predominante en el canal interno (estaciones 2 y 7) y en el canal 

externo (estaciones 34 y 39). 

 

En cuanto a las aguas de fondo, el primer eje del ACP explicó el 36,76 % de la variabilidad y 

se correlacionó positivamente con la temperatura (0,75), NO3+NO2 (0,44), fuerte y 

negativamente con la concentración de la clo a (-0,83), la abundancia de NF (-0,81) y la 

salinidad (-0,75). El segundo eje explicó el 30,45 % y se correlacionó moderadamente con la 

salinidad (0,55), la temperatura (0,38), y fuerte y negativamente con los procariotas (-0,78), y 

la abundancia de virus (-0,64), NO3+NO2 (-0,74), y SUVA254 (-0,51) (Fig. 8B y Tabla 3). El 

ACP de las aguas de fondo reveló una clara separación entre las estaciones situadas en el canal 

interno y externo, impulsada por la salinidad y la temperatura. Las estaciones 5 y 7 del canal 

interno presentaron los valores más altos de temperatura. En el canal externo, la alta salinidad 

y la baja temperatura contribuyeron a aumentar la concentración de la clo a y la abundancia de 

NF. De acuerdo con el modelo LM, la concentración de la clo a fue impulsada por la salinidad 

(Tabla 4). Las estaciones de la subcuenca de la Bahía Ushuaia (13 y 14) y las aguas adyacentes 

en el canal interno (19, 22 y 24) se caracterizaron por una mayor abundancia de procariotas y 

virus debido a la alta concentración de NO3+NO2 y la baja salinidad. 
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Figura 8. Gráficas de análisis de componentes principales de variables fisicoquímicas, bio-

ópticas y biológicas relacionadas de (A) aguas superficiales/subsuperficiales (S-S) y (B) aguas 

de fondo del Canal Beagle durante el invierno austral. Los círculos negros representan la 

transecta 1 y los círculos vacíos representan la transecta 2 en el canal interno. Los triángulos 

negros representan el canal externo, la transecta 3. Temp: temperatura, Sal: salinidad, NF: 

nanoflagelados, clo a: clorofila a. 
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Tabla 3. Puntuaciones de variables para el primer y segundo eje del ACP de variables 

fisicoquímicas, bio-ópticas y microbianas en el Canal Beagle de aguas 

superficiales/subsuperficiales (S-S) y de fondo. Temp: temperatura, Sal: salinidad, NO3 +NO2: 

nitrato+nitrito, SUVA254, clo a: clorofila a, pico-nanofitoplancton, NF: abundancia de 

nanoflagelados, procariotas y virus. n/a: no disponible. 

 

 S-S   Fondo 

 eje 1 eje 2 eje 1 eje 2 

Temp -0,43 0,04  0,75 0,38 

Sal -0,40 -0,45 -0,75 0,55 

 NO3+NO2 -0,73 0,34 0,44 -0,74 

SUVA254 0,57 0,39 -0,10 -0,51 

clo a 0,67 -0,59 -0,83 0,35 

Pico-nanofitoplancton 0,94 0,09 n/a n/a 

NF 0,32 -0,66 -0,81 -0,25 

Procariotas 0,62 0,55 -0,46 -0,78 

Virus -0,07 -0,59 -0,22 -0,64 

Valores Eigen  0,34 0,21 0,37 0,30 

Varianza explicada 

(acumulada %) 

33,85 55,16 36,76 67,21 
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Tabla 4. Resumen de la tabla AICc de las variables fisicoquímicas y bio-ópticas que influyen en la abundancia de microorganismos marinos y la 

clorofila a de las aguas superficiales/subsuperficiales (S-S) y de fondo (clo a: clorofila a, abundancia de pico-nanofitoplancton, NO3+NO2: 

nitrato+nitrito, Sal: salinidad y SUVA254), de los modelos lineales de regresión múltiple significativos.  

 

 Variable respuesta Modelo K LogL AICc ΔAICc wi 

S-S clo a NO3+NO2 3 23,82 -38,64 0,00 1,0 

 
Pico-nanofitoplancton SUVA254, NO3+NO2 4 -98,68 211,08 0,00 1,0 

Fondo 
clo a Sal 3 23,72 -37,44 0,00 1,0 
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Efectos directos e indirectos de las variables fisicoquímicas y bioópticas en la trama 

trófica microbiana 

Los MEEs de las aguas S-S sugirió que el NO3+NO2 influyeron directa y negativamente en la 

concentración de la clo a, explicando el 45 % de su variación (coeficiente estándar = -0,67, p 

< 0.05) (Fig. 9A). La concentración de clo a tuvo un efecto positivo sobre la abundancia de NF 

(un incremento en la clo a puede estar asociado a un aumento en la abundancia total de NF, 

dado que los NF mixótrofos contienen este pigmento, pueden realizar fototrofía como 

fagotrofía), sin embargo, no se observó ninguna relación con la abundancia de procariotas 

(coeficiente estándar = 0,01). Una mayor concentración de SUVA254 estuvo relacionada con 

un aumento de la abundancia de procariotas (coeficiente estándar =0,62, p < 0,05). Además, se 

observó una relación negativa de los virus sobre la abundancia de los procariotas (coeficiente 

estándar =-0,57, p < 0,05), el aumento de virus está relacionado con una disminución de los 

procariotas. El poder explicativo del MEE para la abundancia de NF y procariotas fue del 37 

% y 58 %, respectivamente. En las aguas de fondo, la salinidad pareció modelar directa y 

positivamente la concentración de la clo a, explicando el 47 % de su variación (coeficiente 

estándar = 0,69, p < 0,05) (Fig. 9B). El test estadístico C de Fisher mostró una satisfactoria 

bondad de ajuste de los dos modelos (C de Fisher = 9,47, p = 0,80, C de Fisher =3,17, p =0,98). 

 

Figura 9. Diagrama de trayectorias/senderos para el modelo de ecuaciones estructurales que 

relaciona nitrato+nitrito (NO3+NO2), SUVA254 y salinidad (Sal) con la abundancia de 

procariotas, virus, nanoflagelados (NF) y clorofila a (clo a) de (A) aguas 

superficiales/subsuperficiales (S-S) y (B) aguas de fondo, respectivamente, del Canal de Beagle 

durante el invierno austral. Los números junto a cada flecha son coeficientes de regresión 
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estandarizados del MEE. Las flechas negras sólidas representan trayectorias significativas (p < 

0,05), las flechas negras punteadas representan trayectorias no significativas.  

Discusión 

Heterogeneidad espacial de las propiedades hidrográficas invernales en el Canal 

Beagle 

Los resultados muestran una clara diferencia en las propiedades hidrográficas de la columna 

de agua entre el canal interno y el externo, a pesar de las ligeras diferencias de densidad 

encontradas, características de la estación invernal. Esto concuerda con lo observado por 

Iachetti et al. (2021), quienes también encontraron diferencias estacionales en la temperatura 

superficial y la salinidad a lo largo del CB. 

 

Las aguas S-S del canal interno y externo presentaron una salinidad en el rango de 31–32 PSU. 

Mientras que el canal interno se ve afectado por la entrada de agua subantártica modificada 

(mSAAW) transportada desde la parte occidental de CB y posteriormente modificada aún más 

por entradas continentales, el canal externo está probablemente influenciado también por aguas 

de alta mar transportadas por la CCA (Sievers et al., 2002; Giglio y Johnson, 2016; Giesecke 

et al., 2021), lo que resulta en su firma más salada. Aunque la columna de agua en el canal 

interno está en general mezclada en invierno (Flores-Melo et al., 2020; Giesecke et al., 2021), 

encontramos una cierta variabilidad zonal en la estructura vertical, que puede estar relacionada 

con las descargas de los ríos. Las plumas de agua dulce influyeron en el canal interno y externo 

dando lugar a una estratificación débil y poco profunda en las bahías de Lapataia y Ushuaia. 

Aunque a menudo subestimadas, las plumas de agua dulce de las redes fluviales de escala 

relativamente pequeña pueden transportar MOD, nutrientes y contaminantes, y afectar a las 

tendencias de salinidad debido a las precipitaciones y el deshielo, y en consecuencia a los 

procesos biológicos en las redes tróficas y los ciclos biogeoquímicos asociados (Tilburg et al., 

2011; Shi y Lu, 2011; y citas en las fuentes). También se detectó una cierta estratificación en 

el canal externo, donde el flujo residual hacia el este (Balestrini et al., 1998; Martin et al., 2023) 

promueve la salida de aguas relativamente diluidas del canal interno, sobreponiéndose a aguas 

más densas en el canal externo y promoviendo así una picnoclina a ~20 m de profundidad, 

consistente con las observaciones de Giesecke et al. (2021). 
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Durante el mismo crucero, en la subcuenca de la Bahía Ushuaia, se registraron capas nefeloides 

(grandes agregados, de 100-200 μm de tamaño) con una velocidad de corriente mínima junto 

con los valores de turbidez más altos encontrados en este estudio. Esto sugiere que la MO 

transportada por los ríos y producida in situ en la superficie alcanza las capas de agua más 

profundas y tiende a concentrarse cerca del fondo (Flores-Melo et al., 2020). Debido a su 

heterogeneidad inherente, estos grandes agregados pueden interpretarse como puntos críticos 

para la actividad microbiana (Azam, 1998; Stemmann y Boss, 2012 y citas en la fuente). 

 

Limitación de nutrientes inorgánicos en la capa eufótica y el predominio de células 

pequeñas en la biomasa de fitoplancton en condiciones invernales 

La baja concentración de la clo a en el presente estudio concuerda con Almandoz et al. (2019), 

destacaron que las concentraciones más bajas de clorofila son en otoño-invierno junto con la 

baja densidad y biomasa de fitoplancton según el ciclo anual de biomasa reportado en otros 

estudios de la zona (Almandoz et al., 2011).  

 

Los resultados relacionados con la estequiometría del medio en invierno austral muestran una 

débil limitación de nitrógeno y una limitación de ácido silícico en aguas S-S (11,02 ± 0,23 

NID:DIP y 0,22 ± 0,00 ácido silícico:NID) y en aguas de fondo (10,76 ± 0,12 NID:DIP y 0,22 

± 0,01, Tabla 2). Estos probablemente co-limitan el crecimiento de algas (Redfield, 1958; 

Brzezinski, 1985). Esto está de acuerdo con Giesecke et al.  et al. (2021), quienes encontraron 

que la limitación de nitrato era consistente entre todas las masas de agua de todo el CB, y con 

la limitación de ácido silícico del canal interno y externo observada en un estudio de 2,5 años 

realizado por Iachetti et al. (2021). La limitación de sílice induce un “cortocircuito” a través de 

la sucesión de diatomeas pequeñas a grandes, como lo muestran Behrenfeld et al. (2021, Fig. 

3 a y b) en el Mándala de Margalef modificado y propuesto. 

 

La parte oriental del CB (~68,0°38′ W a ~66,0°28′ W) se puede considerar un ambiente bajo 

en nutrientes. Barrera et al. (2017, y citas en la fuente) sugieren que el CB presenta 

concentraciones de nutrientes inorgánicos similares a otros estuarios de aguas frías. En relación 
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con las variaciones estacionales de nutrientes inorgánicos, Almandoz et al. (2011) para el ciclo 

anual 2006-2007 en una estación de muestreo en el canal interno encontraron que las 

concentraciones más bajas para nitrato y fosfato durante la primavera verano coincidieron con 

el pico de fitoplancton. Iachetti et al. (2021) mostraron una limitación general en ácido silícico 

y sugirieron una limitación de nitrógeno en el CB. Sin embargo, los valores de estos nutrientes 

fueron superiores en ambos estudios durante el invierno. Otros factores limitan la producción 

primaria en invierno, como la dilución del micronutriente hierro (Fe) y la baja irradiancia 

(Sverdrup, 1953; Venables y Moore, 2010; Iriarte et al., 2013). Las demandas de Fe del 

fitoplancton están relacionadas con la fuente de nitrógeno, es decir, aumenta cuando la célula 

eucariota crece con nitrato (Schoffman et al., 2016). Debido a su mayor relación superficie-

volumen, el picofitoplancton tiene una ventaja sobre las diatomeas y otros grupos 

fitoplanctónicos de mayor tamaño en términos de absorción de nutrientes, por lo que pueden 

superar la limitación de Fe (Sarmiento y Gruber, 2006). La limitación del Fe se ha identificado 

en aguas costeras y de alta mar del Océano Austral, así como en aguas subantárticas. Sin 

embargo, se ha sugerido una estacionalidad de la limitación del crecimiento del fitoplancton 

por el Fe (Latour et al., 2022). Existen lagunas de conocimiento en el área de estudio sobre la 

limitación del plancton por el Fe. 

 

En invierno, la disponibilidad de luz desempeña un papel fundamental en la canalización del 

flujo de carbono a través de la red trófica microbiana en latitudes altas, donde las pequeñas 

células de fitoplancton dominan la biomasa autótrofa (Müller et al., 2021). En el presente 

estudio, el pico-nanofitoplancton fue bastante abundante a pesar de la concentración 

extremadamente baja de clorofila, lo que sugiere el predominio de células pequeñas en la 

comunidad fitoplanctónica del CB en invierno austral. Esto concuerda con estudios para 

sistemas de fiordos y canales de la Patagonia chilena en las capas mixtas superiores someras 

con baja disponibilidad de luz y baja clo a, donde predominaron las células pequeñas (Paredes 

y Montecino, 2011; Cuevas et al., 2019). Los análisis de los modelos sugirieron que en aguas 

S-S, la baja concentración de NO3+NO2 y los altos valores de SUVA254 promovieron el 

crecimiento de pico-nanofitoplancton y procariotas. El fitoplancton pequeño es un actor clave 

en los ecosistemas con bajos niveles de nutrientes, ya que es eficiente para sostener redes 

tróficas complejas (Behrenfeld et al., 2021 y referencias en el mismo) debido a su alta eficiencia 

de absorción (Cloern, 2018), sus tasas superiores de adquisición de luz, sus menores 

necesidades de nutrientes y sus tasas de hundimiento más lentas (Key et al., 2010). En el 



71 

presente estudio, los picoeucariotas dominaron la comunidad pico-nanofitoplanctónica, 

seguidos por la picocianobacteria Synechococcus. Aun así, Synechococcus puede ser el 

picoplancton dominante durante otras estaciones en el CB (Malits et al., 2023) y convertirse en 

un actor principal en ambientes costeros subantárticos como el CB en el futuro si se consideran 

las proyecciones de Visintini et al. (2021) y Flombaum y Martiny (2021).  

Ingreso de amonio y fosfato de origen terrestre al Canal Beagle 

Las concentraciones de amonio en invierno fueron inferiores a las registradas por Garzón-

Cardona et al. (2016) en otoño y mostraron una elevada heterogeneidad espacial. La mayor 

concentración de NH4 para las aguas S-S se registró en el canal externo, influido principalmente 

por las descargas de los ríos próximos al Paso Mackinlay. Por el contrario, se han notificado 

concentraciones más altas en el canal interno que en el canal externo asociados a fuentes 

terrígenas (Garzón-Cardona et al., 2016).  

En cuanto al PO4, las concentraciones más elevadas se detectaron en las aguas de fondo de la 

subcuenca de la Bahía Ushuaia. El impacto de las aguas residuales en la Bahía Encerrada (una 

pequeña bahía situada al noroeste de la Bahía Ushuaia, rellenada artificialmente y cuya 

conexión con las aguas abiertas se limita a una tubería de 1 m de diámetro) conduce a 

exportaciones de fosfato de 15,7 kg día-1 desde la Bahía Encerrada a la Bahía de Ushuaia 

(Torres et al., 2009). Asimismo, para el enriquecimiento de PO4 en la subcuenca de la Bahía 

de Ushuaia debe considerarse la dinámica del enriquecimiento de materia orgánica y de la capa 

nefeloide del fondo en invierno (Flores-Melo et al., 2020), ya que el 90 % del fósforo 

transportado por los ríos a los estuarios está asociado a los sólidos en suspensión (Li et al., 

2017, y sus referencias). 

MOD terrígeno y condiciones limitantes de nutrientes: efectos sobre los procesos de la 

red alimentaria microbiana en aguas superficiales-subsuperficiales del Canal Beagle 

Los resultados de los MEEs y LM para las aguas S-S sugieren que el pico-nanofitoplancton 

está regulado por el control ascendente a lo largo de la entrada de MODt, según el seguimiento 

de SUVA254, aparentemente como un efecto indirecto de la degradación de MODt por el 
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consumo procariota y la liberación de nutrientes inorgánicos (Traving et al., 2017). Los 

procariotas están controlados de abajo hacia arriba por la MODt, y de arriba hacia abajo por la 

lisis vírica, mientras que el modelo muestra un desacoplamiento entre la abundancia de 

procariotas y NF. Se ha sugerido que existe una tendencia de control de abajo hacia arriba en 

las comunidades costeras y estuarinas, mientras que en el océano abierto predomina el control 

de pastoreo (Ducklow, 1992). También hay pruebas de un fuerte control de abajo hacia arriba 

en la mayoría de los entornos oligotróficos, favorecido por el menor tamaño celular y la menor 

tasa de crecimiento procariota. Así mismo, en las zonas costeras, el 50 % de las pérdidas de 

procariotas pueden deberse a virus (Gasol et al., 2002, y sus referencias) y, en aguas 

subantárticas, la lisis viral puede suponer hasta el 70 % de la pérdida bacteriana (Evans et al., 

2009; Evans y Brussaard, 2012; Malits et al., 2014). Los resultados de modelización indican la 

posibilidad de reciclaje de carbono y nutrientes por lisis vírica en las aguas S-S del CB en 

invierno. Esto podría implicar que la derivación vírica cambia la tasa de acumulación de 

carbono en la zona fótica, reteniendo MOD en los niveles basales de la red trófica y retrasando 

su flujo hacia niveles tróficos superiores (Zhang et al., 2021; y citas en las misma). La 

derivación vírica se considera la principal fuente de COD en los sistemas marinos (Weinbauer 

et al., 2011). Por ejemplo, para las aguas costeras antárticas, Evans et al. (2021) descubrieron 

que a principios del verano el sistema transfiere materia y energía a través del bucle microbiano, 

y al final del verano el flujo de carbono se redirige a la derivación vírica, cambiando el sistema 

a un modo de reciclaje y reduciendo el suministro a los niveles tróficos superiores. 

Que se haya encontrado un desacoplamiento entre Procariotas-NF no es una prueba sólida para 

descartar que la red trófica microbiana esté canalizando energía hacia niveles tróficos 

superiores, ya que no se evaluó el papel de los ciliados más pequeños (<30 μm) en la 

depredación de procariotas. La presión de pastoreo de los ciliados puede ser comparable a la 

de los NF heterótrofos (Simek et al., 2019). En ambientes marinos, las formas oligotricas 

aloricadas son importantes ciliados bacterívoros. Los datos publicados sobre el 

microzooplancton de las bahías de Ushuaia y Golondrina indican que los ciliados aloricados 

predominan sobre los tintínidos durante el invierno (agosto de 2004) (Biancalana et al., 2007). 

De Cao et al. (2013) coincidieron con estos resultados para la misma zona, con Strombidium 

spp. como actor mixótrofo clave en invierno, alcanzando la máxima abundancia en esta 

estación. Otra explicación del desacoplamiento entre Procariotas-NF podría ser una cascada 
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trófica mediada por el zooplancton sobre ciliados, nanoplancton y bacterias (Zöllner et al., 

2009). 

Comunidades microbianas e implicaciones en la bomba de carbono microbiano en las 

aguas de fondo del Canal Beagle 

Los resultados del modelo en las aguas del fondo sugieren que la afluencia de masas de agua 

oceánicas impulsa principalmente las abundancias microbianas. Se destaca la aparente 

actividad de los virus en el canal interno mediante sus mayores abundancias allí. La estructura 

de la columna de agua y la profundidad a la que se produce la actividad vírica son importantes 

para la exportación de carbono y nutrientes a las aguas del fondo. Cuando la estratificación es 

débil y las aguas son poco profundas, las células infectadas pueden alcanzar el bentos antes de 

la lisis, y los productos de lisis permanecen en la interfaz sedimento-agua (Weinbauer et al. 

2011). En este caso, la lisis viral estimula la producción de MODR a partir de MODL y 

MODSL (Jiao et al., 2010; Weinbauer et al., 2011). Esto implica la conversión de la MOD-

BPM en MOD-APM, siendo la MOD-APM más resistente a la remineralización por 

procariontes (Carlson, 2002; y citas en los mismos). La tasa de pendiente espectral (SR) está 

correlacionada con el peso molecular de la MODC y los valores de SR disminuyen con la 

degradación microbiana y aumentan con la degradación fotoquímica (Helms et al., 2008). Los 

resultados muestran una mediana del SR: 0,66 en aguas de fondo en el canal interno que sugiere 

la producción de MODR y MODL, probablemente con una mayor proporción de MODR, 

facilitando allí el funcionamiento de la bomba microbiana de carbono. 

Conclusiones 

Se presenta por primera vez un estudio exhaustivo y espacialmente amplio de los efectos de 

los parámetros fisicoquímicos y bio-ópticos sobre la red trófica microbiana a lo largo del Canal 

Beagle oriental en invierno. 

Existe una clara diferencia en las propiedades hidrográficas de la columna de agua entre el 

canal interno y el externo, a pesar de las ligeras diferencias de densidad. Los valores más altos 

de NO3+NO2 como trazador químico de la masa de agua junto con el diagrama T-S demuestran 
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la influencia de las aguas subantárticas del Pacífico en el canal interno cerca del fondo. A pesar 

de la homogeneidad vertical general, las plumas de agua dulce asociados a las desembocaduras 

de los ríos y a los desagües urbanos provocan una estratificación débil. Las descargas de los 

ríos provocan la mayor concentración de amonio en el canal externo y la mayor concentración 

de fosfato en las aguas del fondo de la Bahía Ushuaia, asociada al aporte de materia orgánica. 

Sin embargo, la luz, el silicato y el nitrógeno están co-limitando el crecimiento de las algas en 

invierno, lo que conduce a una baja biomasa de fitoplancton y a una comunidad de fitoplancton 

dominada por el pico-nanoplancton. 

Por otro lado, la MODt y el NO3+NO2 impulsan la red trófica microbiana en las aguas S-S. El 

pico-nanofitoplancton está regulado por el control de abajo hacia arriba mediante la entrada de 

MODt según el indicador/SUVA254 a través de un efecto indirecto de la degradación de MODt 

por procariotas y la liberación de nutrientes inorgánicos. Así, los procariotas parecen estar 

regulados por controles de abajo hacia arriba (MODt) y de arriba hacia abajo (lisis viral). 

Aunque se ha modelizado un desacoplamiento entre procariotas y NF, no se puede descartar 

por completo la idea de que el "bucle microbiano" esté actuando, porque no fue considerado el 

rol de los ciliados. El desacople indicaría una baja eficiencia en la transferencia trófica hacia 

niveles superiores. Por el contrario, los resultados muestran un papel protagonista de la 

derivación vírica en aguas S-S, es decir una importante fracción del carbono parece estar siendo 

remineralizada debido al efecto de la lisis viral y la degradación bacteriana. Dado que el estudio 

tuvo lugar en una situación de homogeneidad vertical a estratificación débil de la columna de 

agua, se sugiere que las células infectadas y los productos de lisis viral llegan a las aguas del 

fondo impulsando la producción de MODR y MODL afectando al funcionamiento de la bomba 

de carbono microbiana. 

En el Canal Beagle, al sur de la Patagonia, las redes tróficas microbianas son especialmente 

sensibles a las consecuencias del calentamiento global. Las estimaciones de precipitaciones 

regionales de la Precordillera marítima son escasas, y sigue habiendo una laguna de 

conocimiento. Pero teniendo en cuenta el aumento de la temperatura del aire en la región y los 

patrones inusuales de precipitaciones, es probable que un volumen significativo de materia 

orgánica disuelta terrestre se movilice hacia las redes de drenaje, terminando en el Canal 

Beagle. La interacción del aumento de las precipitaciones en un lugar con las turberas 
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circundantes, el deshielo y los vertidos de aguas residuales probablemente aumentará la entrada 

de materia orgánica y, junto con los elevados tiempos de retención del agua, puede potenciar 

los flujos de energía a través de los microorganismos. 
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Tabla A. 1. Resultados de la prueba U de Mann-Whitney entre aguas superficiales/subsuperficiales (S-S) y aguas de fondo, y canal interior y 

exterior, respectivamente. Temp: temperatura, Sal: salinidad, OD: oxígeno disuelto, Turbi: turbidez del agua, NO3 +NO2: nitrato+nitrito, NH4: 

amonio, PO4: fosfato, Si (OH)4: ácido silícico, COD: carbono orgánico disuelto, SUVA254, a375: coeficiente de absorción a 375 nm, SR: relación 

de pendiente espectral, clo a: clorofila a, abundancia de virus, procariotas, nanoflagelados y pico-nanofitoplancton, n/a: no aplica. Valor p de Monte 

Carlo. 

variable n U z score p 

S-S vs. Fondo Temp 13 vs. 13 14,5 3,57 0,0001 

S-S Canal interior vs. canal exterior Temp 10 vs. 3 7 1,27  0,19 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Temp 10 vs. 3 3 1,95  0,04 

S-S vs. Fondo Sal 13 vs. 13 37 2,41 0,01 

S-S Canal interior vs. canal exterior Sal 10 vs. 3 0 2,45 0,004 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Sal 10 vs. 3 0 2,47 0,008 

S-S vs. Fondo OD 13 vs. 13 24 3,08 0,001 

S-S Canal interior vs. canal exterior OD 10 vs. 3 1,5 2,21 0,02 

Fondo Canal interior vs. canal exterior OD 10 vs. 3 0 2,46 0,007 

S-S vs. Fondo Turbi 13 vs. 13 19,5 3,32  0,0005 

S-S Canal interior vs. canal exterior Turbi 10 vs. 3 11 0,59 0,52 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Turbi 10 vs. 3 14 0,08 0,94 

S-S vs. Fondo NO3+NO2 13 vs.13 63 1,08 0,28 

S-S Canal interior vs. canal exterior NO3+NO2 10 vs. 3 14  0,08 0,93 

Fondo Canal interior vs. canal exterior NO3+NO2 10 vs. 3 3 1,95 0,05 

S-S vs. Fondo NH4 13 vs. 13 81,5 0,13  0,89 

S-S Canal interior vs. canal exterior NH4 10 vs. 3 10  0,76 0,47 

Fondo Canal interior vs. canal exterior NH4 10 vs. 3 2,5  2,04 0,03 

S-S vs. Fondo PO4 13 vs. 13 45 2,01 0,04 

S-S Canal interior vs. canal exterior PO4 10 vs. 3  9,5 0,85 0,40 

Fondo Canal interior vs. canal exterior PO4 10 vs. 3 14,5 0  0,96 

S-S vs. Fondo Si (OH)4 13 vs. 13 70 2,01  0,04 

S-S Canal interior vs. canal exterior Si (OH)4 10 vs. 3 4,5 1,7 0,07 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Si (OH)4 10 vs. 3 0 2,46 0,007 

S-S vs. Fondo NID 13 vs. 13 74 0,51 0,61 

S-S Canal interior vs. canal exterior NID 10 vs. 3 10,5 0,68 0,49 

Fondo Canal interior vs. canal exterior NID 10 vs. 3  4 1,77 0,08 

S-S vs. Fondo NID:FID 13 vs. 13 60 1,23 0,22 
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S-S Canal interior vs. canal exterior NID:FID 10 vs. 3 8 1,09  0,29 

Fondo Canal interior vs. canal exterior NID:FID 10 vs. 3 7 1,27 0,22 

S-S vs. Fondo Ácido silícico:NID 13 vs. 13 53,5 1,63 0,47 

S-S Canal interior vs. canal exterior Ácido silícico:NID 10 vs.3  2,5 2,14 0,04 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Ácido silícico:NID 10 vs. 3 0 2,54 0,003 

S-S vs. Fondo COD 13 vs. 12 59 1,04 0,30 

S-S Canal interior vs. canal exterior COD 10 vs. 3 13 0,26 0,78 

Fondo Canal interior vs. canal exterior COD 9 vs. 3  11 0,37 0,68 

S-S vs. Fondo SUVA254 13 vs. 13 61 1,18 0,23 

S-S Canal interior vs. canal exterior SUVA254 10 vs. 3 15 0,08 1 

Fondo Canal interior vs. canal exterior SUVA254 10 vs. 3 1,.5 0,17 0,84 

S-S vs. Fondo a375 13 vs. 13 73 0,56 0,58 

S-S Canal interior vs. canal exterior a375 10 vs. 3 14 0,08 0,91 

Fondo Canal interior vs. canal exterior a375 10 vs. 3 13 0,25 0,82 

S-S vs. Fondo SR 13 vs. 12 63 0,82 0,42 

S-S Canal interior vs. canal exterior SR 10 vs. 3 13  0,25 0,81 

Fondo Canal interior vs. canal exterior SR 9 vs. 3 4 1,66 0,1 

S-S vs. Fondo clo a 13 vs. 13 0 4,32 0,0001 

S-S Canal interior vs. canal exterior clo a 10 vs. 3 15 0,08 1 

Fondo Canal interior vs. canal exterior clo a 10 vs. 3  3 1,98  0,04 

S-S Canal interior vs. canal exterior Pico-nanofitoplancton 10 vs. 3 11 0,59 0,57 

S-S vs. Fondo NF 13 vs. 13 5 3,84  0,0001 

S-S Canal interior vs. canal exterior NF 9 vs. 3 12 0,18 0,87 

Fondo Canal interior vs. canal exterior NF 9 vs. 3 6 1,29 0,22 

S-S vs. Fondo Procariotas 13 vs. 13  17 3,43 0,0004 

S-S Canal interior vs. canal exterior Procariotas 10 vs. 3  9 0,93 0,38 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Procariotas 10 vs. 3 12  0,42 0,69 

S-S vs. Fondo Virus 13 vs. 13 68 0,82 0,42 

S-S Canal interior vs. canal exterior Virus 10 vs. 3 8 1,1 0,28 

Fondo Canal interior vs. canal exterior Virus 10 vs. 3 15 0,08 1 



152 

Tabla B. 1. Resumen de la tabla AICc de las variables fisicoquímicas y bioópticas que influyen en la abundancia de procariotas con alto contenido 

en ácido nucleico (HNA) y picoeucariotas (PE) en aguas superficiales/subsuperficiales (S-S). NO3+NO2: nitrato+nitrito, Sal: salinidad, y SUVA254. 

VR Modelo K LogL AICc ΔAICc wi 

S-S HNA SUVA254, Sal 4 -135,59 284,89 0.00 1.0 

PE     SUVA254, NO3+NO2 4 4,46 4,80 0.00 1.0 
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Tabla C. 1. Resumen de las variables fisicoquímicas de todas las estaciones muestreadas durante el periodo de estudio. Long: Longitud, Lat: Latitud, E: Estación, Mp: profundidad máxima de la estación, Prof: Profundidad, 

Temp: temperatura, Sal: salinidad, OD: oxígeno disuelto, Turbi: turbidez del agua, NO3+NO2: nitrato+nitrito, NH4: amonio, PO4: fosfato, Si (OH)4: ácido silícico, COD: carbono orgánico disuelto, SUVA254, a375: 

coeficiente de absorción a 375 nm, SR: relación de pendiente espectral. 

Long Lat E Mp 

(m) 

Prof 

(m) 

Temp 

(°C) 

Sal 

(PSU) 

OD 

 (mg L-1) 

Turbi 

(NTU) 

NO3+NO2 

(µM) 

NH4 

(µM) 

PO4 

(µM) 

Si (OH)4 

(µM) 

COD 

(µM) 

SUVA254 

(L mg-1 m-1) 

a375 

(m-1) 

SR 

-68,53 -54,86 2 26 12 6,07 31,51 9,00 0,41 13,45 0,16 1,21 3,05 183,18 0,42 0,22 0,86 

24 6,16 31,56 8,86 0,55 13,72 0,28 1,19 2,98 224,81 0,31 0,14 0,69 

-68,48 -54,88 5 183 19 6,16 31,59 8,99 0,31 13,58 0,02 1,24 3,05 174,85 0,37 0,07 0,66 

175 6,48 31,78 8,64 0,34 12,91 0,21 1,24 2,86 174,85 0,43 0,16 1,05 

-68,28 -54,89 7 141 14 5,89 31,50 9,14 0,31 12,70 0,03 1,20 3,04 133,22 0,53 0,07 0,59 

137 6,23 31,67 8,83 0,35 13,67 0,13 1,31 2,90 166,53 0,38 0,06 0,43 

-68,12 -54,89 9 216 22 5,72 31,47 9,14 0,27 13,56 0,14 1,24 3,05 158,20 0,42 0,04 0,50 

212 6,17 31,61 8,85 0,41 13,23 0,16 1,24 2,87 — 0,21 0,09 0,37 

-68,26 -54,82 13 49 7 5,54 31,31 9,23 0,43 10,01 0,28 1,10 2,55 124,90 0,84 0,43 0,98 

42 5,89 31,49 8,94 0,52 13,51 0,23 1,32 2,98 141,55 0,59 0,21 0,65 

-68,23 -54,82 14 135 18 5,74 31,41 9,11 0,38 13,08 0,51 1,28 3,21 137,39 0,94 0,82 1,20 

126 6,12 31,57 8,73 0,67 13,67 0,27 1,37 4,18 179,02 0,62 0,52 0,66 

-68,18 -54,83 16 159 8 5,74 31,41 9,16 0,42 13,26 0,23 1,16 3,11 174,85 0,45 0,20 0,97 

158 6,07 31,56 8,80 0,66 13,65 0,31 1,30 3,14 116,57 1,11 1,66 — 

-68,09 -54,85 19 142 8 5,83 31,48 9,12 0,32 13,88 0,85 1,30 3,31 124,90 0,66 0,46 1,96 

142 6,11 31,58 8,85 0,78 13,64 0,21 1,28 3,04 158,20 0,32 0,00 0,25 

-67,91 -54,88 22 145 8 5,58 31,39 9,25 0,33 12,00 0,32 1,22 2,80 133,22 0,66 0,37 1,97 

142 6,10 31,58 8,83 0,42 13,74 0,21 1,23 3,04 149,88 0,83 1,29 2,79 

-67,74 -54,90 24 206 41 5,67 31,46 9,16 0,28 14,12 0,22 1,32 3,19 174,85 0,55 0,65 1,86 

197 6,12 31,58 8,75 0,46 14,09 0,06 1,26 3,23 174,85 0,46 0,32 1,34 

-66,99 -54,95 34 73 4 5,66 31,69 9,27 0,36 13,14 1,24 1,12 2,80 174,85 0,39 0,29 1,16 

72 6,01 32,20 9,21 0,42 13,02 0,28 1,26 2,51 183,18 0,62 1,69 3,90 

-66,82 -54,98 36 76 8 5,68 31,70 9,23 0,41 13,48 0,18 1,13 2,95 108,24 0,82 0,61 1,70 

76 5,98 32,17 9,19 0,68 12,94 0,30 1,27 2,59 141,55 0,35 0,00 1,80 

-66,66 -55,05 39 35 7 5,64 31,79 9,32 0,33 13,24 0,26 1,28 2,79 158,20 0,62 0,17 0,90 

35 5,94 32,13 9,21 0,42 13,16 0,32 1,29 2,59 141,55 0,52 0,07 0,74 
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Tabla C. 2. Resumen de la abundancia de microorganismos marinos y clorofila a para todas las estaciones muestreadas. Long: Longitud, Lat: Latitud, E: Estación, Mp: profundidad máxima de la estación, Prof: 

Profundidad, clo a: clorofila a, NE: nanofitoplancton, PE: picoeucariotas, Syn: Synechococcus, NF: nanoflagelados, LNA, HNA: procariotas con bajo y alto contenido de ácido nucleico bajo, respectivamente, VLow, 

VMed, VHigh: virus con fluorescencia verde baja, media y alta, respectivamente. 

Long Lat E Mp 

 (m) 

Prof 

(m) 

clo a 

(mg m-3) 

NE 

(células mL-1) 

PE 

(células mL-1) 

Syn 

(células mL-1) 

NF 

(células mL-1) 

LNA 

(células mL-1) 

HNA 

(células mL-1) 

VLow 

(virus mL-1) 

VMed 

(virus mL-1) 

VHigh 

(virus mL-1) 

-68,53 -54,86 2 26 12 0,31 4,17E+02 4,45E+03 1,03E+03 366,42 1,49E+05 1,62E+05 3,03E+06 7,10E+05 1,13E+05 

24 0,14 — — — 433,71 1,33E+05 1,31E+05 1,69E+06 8,93E+05 1,18E+05 

-68,48 -54,88 5 183 19 0,18 2,29E+02 2,88E+03 7,14E+02 238,49 1,50E+05 1,54E+05 1,36E+06 9,09E+05 1,64E+05 

175 0,04 — — — 18,80 4,98E+04 1,11E+05 1,72E+06 8,85E+05 1,28E+05 

-68,28 -54,89 7 141 14 0,25 3,79E+02 5,36E+03 9,54E+02 259,90 6,89E+04 1,42E+05 2,79E+06 1,60E+06 2,11E+05 

137 0,09 — — — 87,51 6,39E+04 1,16E+05 1,86E+06 8,58E+05 1,27E+05 

-68,12 -54.,89 9 216 22 0,18 3,11E+02 3,41E+03 6,01E+02 183,91 1,36E+05 1,53E+05 2,39E+06 7,86E+05 1,12E+05 

212 0,09 — — — 183,77 4,22E+04 1,07E+05 2,13E+06 8,49E+05 1,29E+05 

-68,26 -54,82 13 49 7 0,39 5,93E+02 1,04E+04 1,08E+03 48,77 1,68E+05 2,78E+05 2,83E+06 1,36E+06 1,96E+05 

42 0,09 — — — 67,76 6,57E+04 1,56E+05 2,34E+06 9,86E+05 1,31E+05 

-68,23 -54,82 14 135 18 0,24 4,31E+02 7,27E+03 9,71E+02 202,11 1,58E+05 2,45E+05 2,44E+06 8,97E+05 1,15E+05 

126 0,04 — — — 86,32 1,55E+05 1,51E+05 2,83E+06 1,29E+06 1,60E+05 

-68,18 -54,83 16 159 8 0,26 5,02E+02 6,53E+03 8,72E+02 330,65 1,49E+05 2,06E+05 1,93E+06 8,12E+05 1,16E+05 

158 0,08 — — — 138,94 3,29E+04 1,39E+05 3,02E+06 1,27E+06 1,55E+05 

-68,09 -54.85 19 142 8 0,23 3,91E+02 4,46E+03 8,37E+02 191,90 1,25E+05 1,48E+05 1,97E+06 1,14E+06 1,25E+05 

142 0,09 — — — 160,30 1,25E+05 1,31E+05 2,61E+06 1,46E+06 2,23E+05 

-67,91 -54,88 22 145 8 0,31 4,40E+02 7,16E+03 8,73E+02 316,45 1,43E+05 2,02E+05 2,06E+06 9,22E+05 1,18E+05 

142 0,06 — — — 185,51 1,33E+05 1,30E+05 1,95E+06 8,54E+05 1,43E+05 

-67,74 -54,90 24 206 41 0,17 4,86E+02 3,33E+03 6,80E+02 292,18 1,40E+05 1,57E+05 2,60E+06 1,44E+06 1,61E+05 

197 0,04 — — — 115,28 1,16E+05 1,07E+05 2,46E+06 1,21E+06 1,45E+05 

-66,99 -54,95 34 73 4 0,28 2,39E+02 3,33E+03 6,70E+02 279,57 1,28E+05 1,32E+05 2,60E+06 1,37E+06 1,39E+05 

72 0,11 — — — 250,83 1,22E+05 1,24E+05 2,21E+06 1,48E+06 1,67E+05 

-66,82 -54,98 36 76 8 0,23 3,21E+02 4,94E+03 8,06E+02 269,12 1,44E+05 1,90E+05 2,82E+06 1,27E+06 1,63E+05 

76 0,12 — — — 169,84 1,14E+05 1,20E+05 2,00E+06 1,48E+06 1,43E+05 

-66,66 -55,05 39 35 7 0,24 3,61E+02 5,15E+03 8,14E+02 281,03 1,32E+05 1,48E+05 2,19E+06 1,51E+06 1,74E+05 

35 0,12 — — — 134,58 1,26E+05 1,28E+05 1,61E+06 1,07E+06 1,03E+05 
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Figura A. 1. Aguas subsuperficiales de la Bahía Ushuaia y aguas adyacentes. Valores 

predichos vs. valores observados (puntos rojos y azules) de los modelos escogidos. 
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Figura A. 2. Aguas de fondo de la Bahía Ushuaia y aguas adyacentes. Panel superior, valores 

predichos vs. valores observados (puntos rojos y azules) del modelo escogido. Panel inferior, 

gráfico de dispersión de los valores observados. 
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Figura A. 3. Aguas de fondo de la Bahía Ushuaia y aguas adyacentes. Puntos valores 

observados, línea predichos del modelo escogido. 
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Bruni, E.P. and Vrba, J., 2019. Microbial food webs in hypertrophic fishponds: omnivorous 

ciliate taxa are major protistan bacterivores. Limnology and Oceanography, 64(5), pp.2295-

2309. 

Sipler, R.E., Kellogg, C.T., Connelly, T.L., Roberts, Q.N., Yager, P.L. and Bronk, D.A., 2017. 

Microbial community response to terrestrially derived dissolved organic matter in the coastal 

Arctic. Frontiers in microbiology, 8, p.1018. https://doi.org/10.3389/fmicb.2017.01018 

Slobodkina, G.B., Mardanov, A.V., Ravin, N.V., Frolova, A.A., Chernyh, N.A., Bonch-

Osmolovskaya, E.A. and Slobodkin, A.I., 2017. Respiratory ammonification of nitrate coupled 

to anaerobic oxidation of elemental sulfur in deep-sea autotrophic thermophilic bacteria. 

Frontiers in microbiology, 8, p.87. 

Soares, A.R., Lapierre, J.F., Selvam, B.P., Lindström, G. and Berggren, M., 2019. Controls on 

dissolved organic carbon bioreactivity in river systems. Scientific reports, 9(1), p.14897. 

Somerville, C.C., Knight, I.T., Straube, W.L. and Colwell, R.R., 1989. Simple, rapid method 

for direct isolation of nucleic acids from aquatic environments. Applied and environmental 

microbiology, 55(3), pp.548-554. 

Stedmon, C. y Cory, R.M., 2014. Biological origins and fate of fluorescent dissolved organic 

matter. In Aquatic organic matter fluorescence (pp. 278-300). Cambridge University Press. 

Stemmann, L. and Boss, E., 2012. Plankton and particle size and packaging: from determining 

optical properties to driving the biological pump. Annual Review of Marine Science, 4, pp.263-

290. 

Stewart, R.H., 2006. Introduction to physical oceanography. Robert H. Stewart. book.dvi 

(washington.edu) 

https://doi.org/10.3389/fmicb.2017.01018
https://earthweb.ess.washington.edu/booker/ESS514/stewart/stewart_ocean_book.pdf
https://earthweb.ess.washington.edu/booker/ESS514/stewart/stewart_ocean_book.pdf


179 

 

Stock, C.A., Powell, T.M. and Levin, S.A., 2008. Bottom–up and top–down forcing in a simple 

size-structured plankton dynamics model. Journal of Marine Systems, 74(1-2), pp.134-152. 

Stone, L. and Berman, T., 1993. Positive feedback in aquatic ecosystems: the case of the 

microbial loop. Bulletin of Mathematical Biology, 55(5), pp.919-936. 

Strickland, J.D.H. and Parsons, T.R., 1972. A practical handbook of seawater analysis. 

Strom, S.L., 2008. Microbial ecology of ocean biogeochemistry: a community 

perspective. science, 320(5879), pp.1043-1045. 

Stroud, J.T., Bush, M.R., Ladd, M.C., Nowicki, R.J., Shantz, A.A. and Sweatman, J., 2015. Is 

a community still a community? Reviewing definitions of key terms in community 

ecology. Ecology and evolution, 5(21), pp.4757-4765. 

Suttle, C.A., 2005. Viruses in the sea. Nature, 437(7057), pp.356-361. 

https://doi.org/10.1038/nature04160  

Sverdrup, H.U., 1953. On conditions for the vernal blooming of phytoplankton. J. Cons. Int. 

Explor. Mer, 18(3), pp.287-295. 
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