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“Lo que perece no llega a existir ni tiene fin... sino solo mezcla y
separacion de lo que ha sido mezclado.”

— Empedocles (c.450BC), citado por Alfred Lotka (1925) en Elements of Physical Biology
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Resumen

El efecto que el regimen estacional hidrolégico (i.e. cambios de la precipitacion pluvial y el
caudal) causa en la dindmica del carbono (C) en los rios tropicales es crucial para los ciclos
biogeoquimicos y el balance global del C en los ecosistemas acuéticos. Diversas investigaciones
han documentado ampliamente la susceptibilidad de las cuencas de drenaje tropicales a la
variacion hidrolégica (p. ej., estacionalidad hidroclimética), aunque los nuevos escenarios de
cambio climatico e impactos antropicos han creado la necesidad de reevaluar el impacto del
cambio. Este trabajo examina como los cambios del paisaje (i.e., geomorficos y de cobertura
terrestre [que son los tipos de tierra fisica en una region segin lo definido por la NOAA y
CORINE]) modifican los efectos de la estacionalidad hidroldgica sobre el suministro, transporte y
procesamiento del C en el sistema fluvial del rio Usumacinta, Chiapas—Tabasco, que drena una
cuenca tropical hidroldgica, fisiogréfica, y geoldgicamente relevante (la més grande) en América
del Norte. A lo largo de la red fluvial y de acuerdo con la estacionalidad tropical (temporadas de

lluvias y secas), esta tesis evalua:

1) la variacién de la concentracion y el flujo del carbono orgénico e inorgéanico en fracciones
particulada (COP y CIP) y disuelta (COD y CID) y su relacién con los rasgos geomorficos y la

cobertura terrestre en la cuenca;
2) las fuentes del COP (i.e., terrestres/aloctonas vs acuaticas/autdctonas),

3) la relacion entre la mineralizacion potencial del C por parte de la comunidad microbiana y la

composicion de la materia orgénica disuelta (MOD); y

4) la relacion del transporte de COD (procesamiento pasivo/conservador vs activo) con la

presion parcial (pCO2) y emision de COa.

La concentracion del C, especialmente organico y de origen aloctono, aumento en la temporada
de lluvias. Este aumento fue importante en zonas con mayor elevacion, pendiente y cobertura de

bosques de la cuenca media, con respecto a la fraccion particulada. EI cambio estacional de la



concentracion del COD y CID fue opuesto, con un aumento de COD en la temporada de lluvias y
de CID en la temporada de secas. Ambas relaciones incrementaron en las zonas de tierras de
cultivo y los humedales. El rio Usumacinta alterné su funcionamiento entre transporte y
movilizacion del C de la cuenca media, especialmente en la fraccion disuelta, con la funcion de
retencion del C en la cuenca baja; ambas funciones se acentuaron en la temporada de lluvias. 2) El
COP perteneciente a la zona boscosa en la cuenca media presento relaciones altas de COP sobre
nitrégeno particulado (NP) y porcentajes bajos de C autoctono. Por otro lado, la cuenca baja tuvo
relaciones bajas de COP/NP, especialmente en la temporada de secas. 3) La mineralizacion
potencial del C se relaciond directamente con el contenido de C en la MOD mientras que 4) la
pCO; se correlaciond positivamente con las variables asociadas al metabolismo acuético (p. €j.,
temperatura, COD y ORP) en la temporada de lluvias. A pesar de la influencia de la cobertura
vegetal terrestre, desde los bosques a las tierras de cultivo y humedales, asi como por el relieve en
la variacion hidrologica estacional de las fuentes y la cantidad de C, los resultados sugieren que la
transicion entre las cuencas media y baja promueve, en gran medida, la exportacion de C hacia el
océano debido al entorno hidrolégico y conectividad de la red de drenaje. EI COP esta constituido
por una mezcla de C aléctono derivado del suelo de la selva con restos de plantas terrestres,
posiblemente poco degradados, y de C autéctono derivado de algas, con incrementos de la
proporcién algal en la cuenca baja y en la temporada de secas y de la proporcion de plantas
terrestres en las secciones boscosas de la cuenca media en la temporada de lluvias. Los resultados
muestran la importancia de la disponibilidad de la MOD de origen aléctono en la transformacion
fluvial del C al restringir espacial y temporalmente la actividad metabdlica acuética. Este trabajo
resalta el efecto del cambio geomodrfico y del uso de suelo en las diferencias estacionales del

suministro, transporte y procesamiento del C y su importancia en el balance regional del C.



Abstract

The effect of the seasonal hydrologic regime (i.e., pluvial precipitation and water flow) on
dynamic of carbon (C) in tropical rivers is crucial for the biogeochemical cycles and global C
budget. Investigations have extensively documented the susceptibility of tropical basins to
hydrological variation (e.g., hydroclimatic seasonality), although the new anthropic and climatic
scenarios have created the necessity to reevaluate this condition. This work examines how the
landscape changes (i.e., geomorphic and land cover changes [which indicate the physical land type
as defined by NOAA and CORNIE]) modify the effects of hydrologic seasonality on the supply,
transport, and processing of C in the fluvial system of the Usumacinta River, Chiapas—Tabasco,
which drain a hydrologic, physiographic, and geologically relevant (i.e., largest) tropical basin in
North America. Therefore, across the fluvial network and rainy and dry seasons, this thesis

evaluates:

1) the concentration and flux variation of organic and inorganic carbon in their particulate (POC
and PIC) and dissolved fractions (DOC and DIC) and their relationship with the geomorphic and
land cover traits in the basin.

2) the POC sources (i.e., aquatic/autochthonous vs terrestrial/allochthonous);

3) the relationship between the potential mineralization of C by microbial communities and the

elemental composition of dissolved organic matter (DOM); and

4) the relationship between the DOC transport (i.e., passive/conservative vs active processing)
with the partial pressure (pCO3) and evasion of CO..

1) Concentration of C, especially organic (OC) and allochthonous—derived C, increased in the
rainy season. This increase was significant in elevated steep and forested regions in the middle
basin regarding the particulate fraction. The seasonal change of DOC and DIC concentrations was
opposing, with a DOC increase in the rainy season and a DIC increase in the dry season. Both

patterns rose considerably in the croplands and wetlands. The Usumacinta River alternated the C

8



transport function between C mobilization and transport in the middle basin, especially in the
dissolved fraction, and C retention in the lower basin; both functions rose in the rainy seasons. 2)
the OC from the forested region in the middle basin showed high POC over particulate nitrogen
(PN) ratios (POC/PN) and low autochthonous—derived POC percentages. Conversely, the lower
basin had low POC/PN ratios and *2C depletion in the POC, especially in the dry season. 3) The
potential C mineralization was directly related to C content in DOM while 4) the pCO- positively
correlated with the aquatic metabolism variables (e.g., temperature, DOC, and ORP) in the rainy
season. Despite the impact of land cover, from forests to croplands and wetlands, and the relief on
the seasonal hydrologic variation of the sources and quantity of C, the results suggest the transition
between the middle and lower primarily drives the C efflux to the ocean due to hydrologic setting
and connectivity of the drainage network. A mixture of soil-derived C with likely incompletely
degraded terrestrial plant debris and algal-derived C constituted the POC, with algal portion
increments in the lower basin and dry season and terrestrial plant portion increments in forested
middle basin sections in the rainy season. The results show the importance of allochthonous—
derived DOM availability in the fluvial C transformations by spatially and seasonally restricting
the aquatic metabolic activity. This work highlights the effect of geomorphic and land use change
in the C supply, transport, and processing seasonal patterns and its relevance in the regional C

budgets.
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1. Introduccién general

Caracterizacion y transporte de carbono en los sistemas fluviales

La movilizacion de la materia y la energia a través del continuo acuético continente—océano
interviene considerablemente en la transformacion y reciclamiento de nutrientes (p. ej., C, N, y P),
con implicaciones a escala global. Especificamente, la transformacion y transporte del carbono (C)
en los sistemas fluviales intervienen en el desarrollo de los suelos (Keller 2019), la composicion y
concentracion de otras especies quimicas en cuerpos acuaticos (p. ej., respiracion y produccion de
materia organica; Likens 2010) y la variacion del clima (p. ej., la movilizacion y oxidacion de las
rocas fosiles, vegetacion y suelos; Berner et al. 1983; Galy et al. 2015). No obstante, el transporte
de C depende de la forma y fraccionamiento de los compuestos de C que afectan la solubilidad y
degradacion de la materia organica (MO) en los sistemas fluviales. Los estudios en ambientes
acuaticos convencionalmente separan las fracciones particuladas, mayores a 0.45 um, de tipo
organico (COP) e inorganico (CIP), de las fracciones disueltas, menores a 0.45 um, de tipo
organico (COD) e inorganico (CID; Baudo 1982; Li et al. 2017).

La distribucion longitudinal y caracteristicas de las formas organicas del C dependen de la
interaccion entre la exportacion terrestre, produccion acuatica, y descomposicién durante el
transporte fluvial. La abrasién con el aguay con otros solidos suspendidos y la actividad biolégica
(p. €j., trituracion y alimentacién de los macroinvertebrados acuaticos y degradacion enzimética
extracelular del microbioma) descomponen el COP en particulas mas finas y en COD (Fisher 1977;
Vannote et al. 1980). Posteriormente, la foto—oxidacién por la radiacién UV (Spencer et al. 2009)
y la biodegradacion por el metabolismo de las comunidades microbianas (Raymond et al. 2016)
descomponen el COD en moléculas organicas simples (parcialmente oxidadas) e inorganicas (p.
ej., CO»). Estos procesos de degradacion dependen de la composicion de la MO y el tipo de uso
de suelo que suministra los compuestos organicos (Jones et al. 2016; Williamson et al. 2021) y
resultan en un incremento de compuestos refractarios rio abajo, i.e., compuestos resistentes a la

degradacion microbiana (Handa 1977; Ward et al. 2017). No obstante, procesos inversos como la
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floculacion del COD pueden formar COP, especialmente en estuarios debido a la produccién

primaria y la floculacion fotoquimica (Jones et al. 2016).

ElI CIP y CID en los rios deriva, principalmente, de las reacciones del CO, atmosférico y de la
meteorizacion de las rocas en la superficie de la cuenca. La hidrélisis del CO2 atmosférico forma
acido carbonico (H2CO3), ya sea en la humedad del aire, la interfase agua—aire o en las superficies
terrestres (England et al. 2011). Como parte del ciclo carbonato-silicato, los carbonatos y silicatos
derivados de los procesos metamarficos volcanicos en la corteza son expuestos a la meteorizacion.
El H2CO:s lixivia los iones metélicos de estas rocas carbonatadas (p.ej., carbonatos y bicarbonatos)
y no carbonatadas (p.ej., silicatos) expuestas en la superficie terrestre o en los minerales primarios
de los suelos que drenan hacia los rios Berner et al. 1983). La meteorizacion de la pirita también
puede lixiviar y aportar cantidades significativas de carbonatos a los rios, pero con el H.SO4 como
disolvente (Blattmann et al. 2019). Finalmente, el metabolismo acuéatico puede representar una
entrada considerable de CO, mediante la respiracion de compuestos organicos, principalmente en
los rios de orden mayor (Hotchkiss et al. 2015), causando la emision de CO> desde los cuerpos
acuaticos hacia la atmosfera (“CO2 evasion” en inglés, y que en este trabajo se empleara de manera

similar como “evasion de CO2”).

Diversos agentes hidroldgicos, geoldgicos y bioldgicos (i.e., precipitacién, descarga de agua,
tasas de erosion y produccion primaria y secundaria, degradacién bacteriana de la materia
organica) regulan la cantidad y forma del C de los sistemas fluviales (p. ej., Meybeck 1982, 2005;
Ludwig 1997; Cole et al. 2007); sin embargo, existen sitios y procesos potencialmente relevantes
en el procesamiento del C que no han sido considerados ain. Los humedales y llanuras de
inundacion, por ejemplo, tienen la capacidad de fijar y exportar C atmosférico hacia los rios,
especialmente en zonas tropicales (Abril y Borges 2019), asi como retener MO (McKee et al.
2004). Esta dinamica depende de los periodos de inundacion que en los trépicos son fuertemente
estacionales (Opperman et al. 2017). Asimismo, el régimen hidroldgico (i.e., variacion en el
caudal) altera el tiempo de residencia y controla la oportunidad de reaccién (quimica o biologica)
de la MO. Un tiempo de residencia mayor aumenta el procesamiento y las pérdidas de C dentro de

los rios (Battin et al. 2008; Maranger et al. 2018), mientras que un menor tiempo de residencia
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limita la reactividad de los compuestos (Raymond et al. 2016). No obstante, los represamientos, el
cambio de uso de suelo, el enriquecimiento de nutrientes y la urbanizacién han alterado el ciclo
hidrologico y, probablemente, la dindmica del C (Tranvik et al. 2018; Maranger et al. 2018).
Identificar las fuentes y los agentes que regulan el procesamiento del C bajo los escenarios
contemporaneos (p. ej., actividades antropogénicas, el cambio climatico y el calentamiento global)

ayudara a entender la dinamica y el balance global del C.
Papel de los sistemas fluviales tropicales en el ciclo C

Las estimaciones mundiales del transporte y las emisiones del C fluvial utilizan principalmente
informacion obtenida de rios grandes localizados en zonas templadas con escasa representacion
de rios tropicales. Este desequilibrio espacial restringe los modelos globales del C. Aunque el
nimero de investigaciones de la dindmica de C en los trépicos aumentd en la ultima década
(Geeraert et al. 2017b), aun existen zonas desconocidas con implicaciones significativas en el
procesamiento y flujo de C (Regnier et al. 2013; Ward et al. 2017).

Los sistemas fluviales en la zona tropical pueden descargar cantidades considerables de C a los
océanos. Las modelaciones de los flujos de sedimento fluvial estiman que los rios tropicales
pueden transportar hasta 100 veces mas sedimento a los océanos que los rios articos (Syvitski y
Milliman 2007), lo que puede incrementar la descarga de C debido a que el sedimento puede
contener C (hasta 5%) en las matrices minerales (Keil y Mayer 2014). Asimismo, en trabajos
previos se identifica que las cuencas con clima himedo tropical exportan la mayor cantidad de
carbono orgénico a los rios (Meybeck 1993; Ludwig y Probst 1998). En este sentido, los bosques
tropicales humedos aportan la cantidad méas alta de COD a los sistemas de transporte fluvial en
comparacion con otros sistemas terrestres, ya que producen el 35 % de la produccién primaria neta
terrestre —mas que cualquier otro bioma— y almacenan aproximadamente el 25 % del carbono
organico terrestre (Li et al. 2017). De acuerdo con Huang et al. (2012), los rios del area tropical
exportan hacia el océano entre 10*-10'* g C afio™*; de los cuales entre el 55y 63 % es CID, entre
el 63y 66 % es COD, el 30 % es CIP y entre el 63 y 69 % es COP. Sin embargo, estas magnitudes
son imprecisas debido a la poca representatividad espacial de los datos y al uso de calculos

indirectos (p. ej., descarga de sedimentos; Huang et al. 2012).
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La dinamica del C en los ambientes fluviales tropicales ha sido escasamente caracterizada.
Estudios anteriores han modelado la dindmica del C en funcion de los cambios de las condiciones
fisicas a lo largo de las cuencas y su efecto en el desarrollo de las redes troficas (Vannote et al.
1980; Junk et al. 1989; Webster and Meyer 1997). Estos modelos fueron desarrollados en sitios
con clima templado, con coberturas boscosas abundantes y con un régimen hidrolégico poco
predecible (p. ej. Frecuencia de crecidas de descarga). En contraste, las zonas tropicales cuentan,
asimismo, con una cobertura considerable de climas aridos y semiaridos, en donde la cobertura
arbdrea y riberefia debe ser menor (Thorp et al. 2008). La precipitacién en los tropicos es
estacionalmente predecible debido al movimiento de la zona de convergencia intertropical (ZCIT),
aunque los bosques himedos en los tropicos también pueden impactar el régimen de precipitacion
(Syvitski et al. 2014). Ademas, los ciclos biogeoquimicos en los cuerpos acuéticos de las zonas
tropicales y subtropicales son més vulnerables al crecimiento poblacional y al cambio de uso del
suelo debido a la intensificacion de la actividad antropogénica con respecto a otras latitudes
(Maranger et al. 2018). Conocer el efecto de las actividades antropogénicas sobre el transporte del
C en los sistemas fluviales requiere tomar en cuenta la estacionalidad hidroldgica, que desempefia
un papel clave para entender la dindmica del C a pesar de que las zonas tropicales no estan bien

representadas en los balances de C a nivel regional (Atkins et al. 2017).
El rio Usumacinta como caso para el estudio de la dinamica del C

La cuenca del rio Usumacinta es la de mayor importancia en la cuenca hidrolégica Grijalva—
Usumacinta, la cual pertenece a la vertiente del Golfo de México y abarca desde el norte de
Guatemala hasta el sureste mexicano. La cuenca tiene un clima célido himedo (>90 % del
territorio; Benke and Cushing 2005; Soares and Garcia 2017) y alta escorrentia moderna, es decir,
considerando los cambios antrépicos (=0.43 m afio™*; Syvitski and Milliman 2007). La red
hidroldgica proviene de La Sierra de los Cuchumatanes, en Guatemala, y drena hacia el territorio
mexicano. En territorio mexicano, la confluencia de los tributarios principales de las subcuencas
Lacantun, Chixoy y Pasion origina al rio Usumacinta en la cuenca media. En la cuenca baja, el
delta del rio produce extensos humedales actualmente protegidos al ser designados como Reserva

de la Biosfera “Pantanos de Centla”. Finalmente, el rio Usumacinta desemboca al sur del Golfo de
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México tras la confluencia artificial con el rio Grijalva. Esta confluencia alcanza el 7° orden de
complejidad, esto es, el maximo de la secuencia de Strahler (CONAGUA 2018b), y lo posiciona
como el rio tropical mas caudaloso de México y Centro América y el décimo en Norte América
con un caudal de 2,678 m® s (Benke y Cushing 2005; CONAGUA 20182).

El rio Usumacinta recorre dos unidades geomorfoldgicas principales: una unidad alta con tres
formaciones montafiosas importantes (Cuchumatanes, Sierra Madre de Chiapas y los Altos de
Chiapas) compuestas por rocas con silicatos (diorita y granito) y principalmente carbonatas
(calizas y dolomitas); y una unidad baja con planicie costera constituida de rocas sedimentarias
carbonatadas de formacién lacustre y aluvial (West et al. 1985; Marshall 2007). La cuenca media
presenta abundantes cafiones karsticos (Saavedra Guerrero et al. 2015), mientras que la cuenca
baja tiene lomerios suaves y abundantes depresiones. Con relacion a la vegetacion terrestre, existen
diferentes regiones predominantes: bosque subtropical de coniferas y latifoliadas en la cuenca alta
(p. €j., pino—encino; INEGI, 2018); bosque tropical de selva alta perennifolia y mediana
subperennifolia en la cuenca media (de la Maza 2015%); y selva mediana y baja con praderas de
pastos, matorral y palmar en las llanuras de la cuenca baja e hidrofitas (p. ej., popal, tular, jacinto
y sargazo) y halofitas (mangle) en los pantanos de la cuenca baja. Existen 18 areas de reserva
natural en la cuenca representando aproximadamente 69 % de la superficie (=~ 60,000 km?;
CONAGUA 2018b). No obstante, la deforestacion y pérdida de la vegetacion nativa siguen
ocurriendo incluso dentro de las reservas (De La Rosa-Veldzquez et al. 2017; Gallardo-Cruz et al.
2021).

En este sentido, el sistema fluvial en la cuenca del rio Usumacinta cuenta con un rango
hidroldgico, fisiografico y geoldgico util para explorar la variacion de la concentracion, tipos y el
transporte del C debido a que presenta: 1) una de las mayores redes de rios tropicales y humedales
en el norte y centro América (INE 2000; March and Castro 2010), 2) una marcada estacionalidad
tropical (lluvias y secas) con cambios del caudal considerables (Arreguin-Cortés et al. 2014) y la
influencia de ciclones tropicales, que causan una precipitacion por unidad de area y pulsos de
inundacion especialmente altos en los tropicos (Syvitski et al. 2014); 3) diversos relieves como

mesetas, depresiones, montafias y planicies con ambientes de denudacién, disolucion y
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acumulacién de materia (Solis-Castillo et al. 2014); y 4) cambios graduales del uso de suelo y

vegetacion a lo largo de la cuenca.

La presente tesis se presenta en formato de articulos individuales que responden a las preguntas
de investigacion, objetivos e hipdtesis. De esta manera, cada capitulo cuenta todos los
componentes correspondientes a un articulo (i.e., introduccion, metodologia, resultados,

discusion).
2. Pregunta de investigacion

Esta investigacion esta dirigida a entender los factores que influyen en el transporte del C en el
rio Usumacinta, un sistema fluvial con estacionalidad hidroldgica tropical (i.e., temporada de
lluvias y secas). En particular, se busca entender qué efecto tiene el cambio entre la temporada de
lluvias y secas en la concentracion, procesamiento y fuentes del C a lo largo de la red hidrologica

respondiendo las siguientes preguntas organizadas en capitulos:

e Capitulo 1: ;Qué impacto tienen los cambios geomorficos y de cobertura terrestre sobre la
variacion estacional de la concentracion y transporte de las formas del C (COP, COD, CIP
y CID)?

e Capitulo 2: ;Como cambia espacial y temporalmente la proporcion de C autdctono con
respecto al C al6ctono? ;Como varian las fuentes de COP con respecto a las condiciones
climatico/hidrolégicas a lo largo del rio?

e Capitulo 3: ;Cuél es la relacion entre la concentracién y composicion de la materia organica
disuelta (MOD) con la capacidad potencial de mineralizacion del C por parte de la
comunidad microbiana a lo largo del rio? ;Como influye la estacionalidad tropical en esta
relacion?

e Capitulo 4: ;Cual es la magnitud de la evasion de CO2y cémo varia a lo largo del rio y en

condiciones climatico/hidroldgicas contrastantes?
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3. Hipotesis

Estudios en rios templados y tropicales sefialan que el aumento en el caudal promueve la
conectividad lateral y la exportacion de agua y materia hacia las planicies de inundacion, mientras
que la reduccion del caudal disminuye la conectividad del rio con su entorno terrestre (Junk et al.
1989; Junk 2001). De acuerdo con Keller (2019), durante eventos de flujo alto de agua, la erosion
hidrica en las primeras capas del suelo (con restos de vegetacion o materia organica) transporta
cantidades elevadas de COD hacia los rios. En contraste, el aporte de flujo base de agua (i.e., aporte
subterraneo en temporadas secas), erosiona horizontes mas profundos de suelo con mayor

contenido de CID. Con base en lo anterior, se plantean las siguientes hipoétesis:

H1. Concentracion del C (Capitulo 1). Las areas con mayor relieve y cobertura de bosques
tendran una influencia mayor en la variacion estacional de la concentracion del C particulado en
comparacion con otras caracteristicas espaciales al favorecer la erosion en la cuenca. A su vez, las
areas impactadas por la agricultura y por los humedales aumentaran la variacion estacional de la

concentracion del C disuelto al favorecer el procesamiento del carbono organico.

H2. Fuentes del COP (Capitulo 2). Los paisajes de mayor relieve y area forestal en la cuenca
media aumentaran la proporcion de COP al6ctono en comparacién con la cuenca baja en donde la
velocidad de la corriente menor y turbidez baja aumentara la produccién fotosintética de COP
autoctono. Asimismo, la erosion y arrastre de material terrestre en la temporada de lluvias

aumentard la concentracion de COP aldctono en la cuenca en general.

H4. Mineralizacion potencial del C (Capitulo 3). Se espera que la capacidad de mineralizacién
del C por la comunidad microbiana se relacione directamente con la proporcion del C respecto a
la disponibilidad de N y P, la cual deber ser mayor en la zona boscosa relacionado con el aporte
de compuestos ricos en carbono organico como la lignina (Shi et al. 2018) y debido a un alto
metabolismo basal para obtener nutrientes limitantes (C, N, P). También se espera que esta relacion
sea mayor en la temporada de lluvias debido a la erosion de la vegetacion terrestre.
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H5. Evasion de CO. (Capitulo 4). Se anticipa que los tramos del rio que presenten un
comportamiento activo en el procesamiento del COD, especialmente con la remocién del COD,
producirdan CO», incrementando la presion parcial (pCO2) en el rio y promoviendo el flujo (Fco2)
0 evasion de CO,. Este comportamiento (i.e., evasion) serd mayor en la temporada de lluvias
debido a que la turbidez y disponibilidad de sustratos (MOD) relativamente altas favoreceran la

actividad heterotréfica de los macroorganismos.
4. Objetivos

El objetivo de esta investigacion fue evaluar la variacion de la concentracion de las distintas
formas de C, las fuentes de carbono organico y la evasion de CO; en el sistema fluvial (rio
Usumacinta y sus principales tributarios) en la porcion mexicana que abarca la cuenca media y
baja hasta la desembocadura en el sur del Golfo de México, en dos temporadas hidroldgicas
contrastantes (lluvias y secas). Asimismo, se buscé determinar la asociacion de la variacion de la
concentracion de las diferentes formas de C con los procesos bidticos y abidticos a lo largo del rio

y en la cuenca. Especificamente, se busco:

e Capitulo 1. Determinar la relacion de la variacion espacial y estacional de la concentracion
del COP, COD, CIP y CID con la variacion fisicoquimica del rio [temperatura, oxigeno
disuelto, pH, conductividad eléctrica, turbidez, concentracion de clorofila “a” (Clor-a) y
solidos suspendidos totales (SST)], los rasgos geomorficos y la cobertura terrestre en la
cuenca hidrografica.

e Capitulo 2. Rastrear el cambio espacial y estacional de las posibles fuentes de carbono
organico mediante la identificacion de las proporciones isotopicas del COP (§'3C—-COP),
la proporcion C/N, la concentracion de Clor-a y de SST en las temporadas de lluvias y
secas.

e Capitulo 3. Evaluar la relacién de la mineralizacion potencial del carbono organico con los
cambios en las proporciones C/N/P de la MOD entre las temporadas de lluvias y secas en

las cuencas media y baja.
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e Capitulo 4. Evaluar la presion parcial de CO: a lo largo del trayecto del rio, determinar los
patrones de evasion y/o captura del CO; y determinar si la variacion de la pCO. esta

relacionada con la dindmica de las variables ambientales del rio.
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Capitulo I: Patrones espaciales de la variacion hidrolégica del C en un sistema

fluvial con estacionalidad tropical
Introduccion

Los sistemas fluviales son una de las principales rutas de exportacion de C de los ambientes
terrestres hacia los océanos. Datos recientes evidenciaron diversas fugas de C en esta ruta
reflejadas en la evasion del CO2 (Battin et al. 2009). De hecho, registros a nivel global han
identificado un aumento de la evasion del CO> en los ultimos afios con zonas mas activas en los
sistemas tropicales (Raymond et al. 2013; Wehrli 2013), creando la necesidad de identificar los
procesos biogeoquimicos que afectan el transporte del C en estos ambientes. A pesar de su poca
representatividad en comparacion con los estudios realizados en sistemas templados y boreales,
los sistemas fluviales tropicales se han propuesto como objeto de estudio para entender el
acoplamiento de los ciclos elementales bajo escenarios de crecimiento poblacional y cambio de
uso de suelo acelerado (Maranger et al. 2018). Estas actividades humanas deben impactar no solo

el transporte fluvial del C sino también su variacion asociada con el régimen hidrolégico tropical.

La variacion estacional de la concentracion de las diferentes formas de C (COP, CIP, COD y
CID) responde a la estacionalidad hidrolégica definida principalmente por los cambios de la
precipitacion pluvial, escorrentia y caudal en los ambientes l6ticos tropicales (Lewis 2008). Las
cuencas tropicales exhiben generalmente dos temporadas hidroldgicas contrastantes al afio regidas
por la zona de convergencia intertropical: lluvias y secas (también reportadas como temporada
himeda y seca). EI aumento de escorrentia y descarga en la temporada de lluvias, por ejemplo,
usualmente aumenta la concentracion del COP, CIP y COD debido a la erosion de la materia en la
cuenca (p. €j., del suelo y vegetacion), pero puede reducir la concentracion del CID mediante la
dilucion de HCOs™ (Hope et al. 1994; Meybeck 2005). Por otro lado, la temporada de secas puede
favorecer otras fuentes y procesos que influyen sobre la cantidad de C transportada dentro del rio.
La diminucién del flujo promueve la fijacion de C organico mediante la produccion primaria
acudtica (Kiran et al. 2021) y la evasion del C a través de la respiracion (They et al. 2017); la

pérdida o ganancia del C depende del balance entre la actividad autotréfica y heterotréfica en el
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tramo del rio. La composicion isotopica de C (§*3C) junto con cambios en la concentracion del C
ha evidenciado cambios estacionales de las fuentes del CID, con contribuciones altas de la
mineralizacion del COD vy el intercambio atmosférico del CO. en ambientes terrestres en la
temporada de secas (Shin et al. 2011; Nkoue Ndondo et al. 2021). No obstante, el régimen
hidroldgico es sensible a las actividades humanas en las cuencas, lo cual debe impactar la variacion
hidroldgica estacional de la concentracion del C en los sistemas fluviales (Tranvik et al. 2018;
Maranger et al. 2018).

El incremento de las actividades humanas ha alterado el funcionamiento de los sistemas
fluviales en las Gltimas décadas. EI aumento concomitante del cambio de uso de suelo y la carga
de nutrientes reflejan, en particular, esta alteracion (Park et al. 2018). Por ejemplo, las descargas
de aguas residuales desde zonas urbanas pueden verter directamente COD, CID y otros nutrientes
en los rios promoviendo la produccion del COP mediante la estimulacion del crecimiento algal
(Daniel et al. 2002; Tanaka et al. 2021). Datos quimicos e isotopicos en los rios que drenan cuencas
con rocas pluténicas revelan que el 40 % de la materia disuelta transportada proviene de
actividades antropogénicas, con mayor contribucién de la agricultura (hasta 31 % de la materia)
en periodos de flujo alto (Grosbois et al. 2001). Estudios en rios templados que drenan areas
karsticas también asocian las practicas de ganaderia y agricultura con un incremento de las
concentraciones de COD (Ren et al. 2016) y CID (Raymond et al. 2008; Barnes and Raymond
2009). No obstante, estudios recientes sefialan que las areas agricolas, debido al bajo
almacenamiento de C en sus suelos, reducen la exportacion de COD hacia los rios en comparacion
con otras zonas con coberturas de bosques y turberas (Duan et al. 2007; Liu and Wang 2022), que
cuentan con una produccién primaria terrestre y rendimiento de COD (en toneladas métricas por
area al afio: t km? afio 1) altos a nivel mundial (Li et al. 2017). Por estas razones, es necesario
diferenciar el efecto de las actividades antropogénicas de los procesos naturales que impactan las
concentraciones del COP, CIP, COD y CID en los rios.

Este estudio aborda la pregunta ¢cémo la fisiografia y “cobertura terrestre” (land cover) afectan
a la variacion estacional (lluvias vs secas) de la concentracion del C en el continuo fluvial de una

cuenca tropical? Se espera que: 1) la extension del relieve de montafia (i.e., elevado con pendientes
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pronunciadas) y la cobertura de bosques en el area de captacion aumenten la variacion estacional
de la concentracion del C organico en comparacion con otras coberturas terrestres en la cuenca al
favorecer la erosion y arrastre de materia organica (i.e., flushing effect) en la temporada de lluvias,
y 2) la extension de la agricultura y de los humedales en el &rea de captacion aumenten la variacion
estacional de la concentracion de C disuelto al favorecer el procesamiento del C organico (p.ej.,
produccién y degradacion) en relieves de llanura y depresion (i.e., bajo y plano). Para ello, (1) se
evalud la relacion de los rasgos geomorficos (i.e., elevacion, pendiente, &rea de captacion y
longitud del curso), cobertura terrestre y caracteristicas fisicoquimicas (i.e. caudal, profundidad
maxima, velocidad de la corriente, temperatura, concentracion de oxigeno disuelto, pH,
conductividad eléctrica, potencial redox, concentracion de solidos suspendidos totales y clorofila—
a) del rio con la variacion de la concentracion de las formas del C (COP, CIP, COD y CID) asociada
con la estacionalidad tropical considerando dos escalas: subcuencas tributarias y cuenca del rio
Usumacinta (i.e. media y baja); y (2) se identificaron los cambios en el transporte (flujo) de las

distintas formas del C entre la cuenca media y baja del rio Usumacinta.
Materiales y Métodos
Area de estudio

Los muestreos se realizaron en el sistema fluvial del rio Usumacinta dentro de la porcion
mexicana (cuencas media y baja) (latitud: 14° 55'-18° 35'N, longitud: 21° 20'-94° 15'0). La
precipitacion y temperatura en la cuenca varia entre 8 y 30 °C y 1500 a 5000 mm, respectivamente
(Benke and Cushing 2005; Soares and Garcia 2017). Climas tropicales de bosque himedo,
monzonico y de sabana se distribuyen del sur al norte de la cuenca (Peel et al. 2007). Presenta un
régimen hidrolégico anual con dos periodos contrastantes: un periodo de alta precipitacion entre
junio y octubre (temporada de lluvias), mientras que de noviembre a abril hay poca precipitacion
(temporada de secas, TS). Intra e interanualmente, los ciclos de ENOS vy ciclones tropicales
también intensifican la precipitacion y escorrentia en la region; se ha estimado que la escorrentia
en la cuenca es alta comparada con otras cuencas a nivel mundial (>0.43 m afio™*; Syvitski and
Milliman 2007). La cuenca del rio Usumacinta (77,000 km?) es parte de la cuenca Grijalva—

Usumacinta (112,550 km?), en donde los rios Grijalva (600 km) y Usumacinta (1,100 km) drenan
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desde la zona montafiosa en Guatemala en el sur hasta la desembocadura en el Golfo de México
en el norte. La descarga media anual de la cuenca Usumacinta—Grijalva es 100 x 10% km?, de la

cual 64 % corresponde al rio Usumacinta (Arreguin-Cortés et al. 2014).

La cuenca del rio Usumacinta esta caracterizada por formaciones karsticas y bosques tropicales.
La region de la cuenca media tiene un relieve de 2100 m s.n.m. en promedio y exhibe formaciones
de rocas graniticas, caliza y dolomita y selvas alta perennifolia y mediana subperennifolia, y la
planicie costera es parte de una gran plataforma carbonatada con poca elevacion e(Marshall 2007;
de la Maza 2015b). Existen 18 areas de reserva natural en la cuenca (=~ 60,000 km?; CONAGUA
2018b). No obstante, la deforestacion ha provocado pérdidas de vegetacion nativa incluso en las

reservas naturales (Gallardo-Cruz et al. 2021).
Muestreo

Para comparar el cambio estacional de la concentracion del C, se realizaron dos campafias de
muestreo en dos temporadas contrastantes: una durante la temporada de lluvias (octubre—
noviembre del 2017) y otra durante la temporada de secas (abril del 2018). Se seleccionaron y
estudiaron 18 sitios distribuidos a lo largo del sistema fluvial desde la cuenca media (sitios: M1—
M10) hasta la cuenca baja (B1-B8) para evaluar los rasgos geomorficos, las condiciones
fisicoquimicas del agua y la cobertura terrestre. Dentro de los sitios, se consideraron las
confluencias con los principales tributarios (Lacantun [M1-M5], Chixoy [M6], La Pasion [M7] y
San Pedro [B1]) y la bifurcacion con el principal distributario cerca a la desembocadura (San
Pedro—San Pablo). Los sitios se ordenaron a priori en cuatro categorias segun la configuracion de
drenaje del sistema fluvial (Tabla 1). Por logistica y representacién hidroldgica, se establecieron

sitios de muestreo 2 km antes (uno por cada vertiente) y 2 km después de cada confluencia.

Tabla 1 Sitios de muestreo del sistema fluvial del rio Usumacinta.

Rio Clave Localizacion (latitud/longitud) Categoria
Ixcan M1 704125.7/1780259.56 Sub-tributario
Chajul M2 719171.35/1779436.51 Sub-tributario
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Rio Clave Localizacion (latitud/longitud) Categoria
Lacantun M3 727447.46/1800847.51 Sub-tributario
Tzendales M4 726645.46/1803796.66 Sub-tributario
Lacantun—Tzendales M5 727348.47/1804438.21 Tributario
Chixoy M6 761791.99/1823067.03 Tributario
Pasion M7 762781.28/1823957.36 Tributario
Chixoy—Pasion M8 760437.83/1823425.31 Tributario
Frontera Corozal M9 724452.78/1861443.64 Cauce principal
Boca del Cerro M10 1926618.09/659999.45 Cauce principal
San Pedro Bl 667737.27/1964685.76 Tributario
Balancéan B2 666946.09/1963958.9 Cauce principal
San Pedro—Balancan B3 665737.69/1964577.83 Cauce principal
Jonuta B4 583111.07/2023774.51 Distributario
Usumacinta B5 548765.43/2028089.42 Cauce principal
Grijalva B6 535708.51/2031933.61 Tributario
Grijalva—Usumacinta B7 537012.32/2035427.73 Cauce principal
San Pedro—San Pablo B8 557937.63/2056382.94 Distributario

Nota: Las coordenadas geograficas (m) estan en UTM estandar (zona 15). Sub—tributario: corriente
que converge en un tributario; Tributario: corriente que converge en corriente principal,
Distributario: corriente que diverge de la corriente principal.

El perfil transversal batimétrico de cada sitio se midi6 con una sonda acustica Garmin modelo
GPSMap 526S Sounder (precision 95 %) para obtener el area y caudal del cauce. Se ubicaron tres
puntos equidistantes en la seccidn: uno al centro y dos en cada lado (1/3 del transecto); excepto en
rios pequefios (un punto al centro). En cada punto, se obtuvo un perfil vertical con registros de
temperatura, concentracion de oxigeno disuelto (OD), pH, conductividad eléctrica (i.e., Kas,
conductividad a 25 °C) y potencial redox (ORP) usando una sonda multiparamétrica Hydrolab
modelo DS5. Se report6 la media aritmética para cada variable. A 1/3 de profundidad del perfil,
se tomaron las muestras de agua con una botella de muestreo tipo Van-Dorn y se midié la

velocidad de la corriente (v, m s™%) por triplicado con un correntometro Swoffer 3000. Las muestras
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de agua se transportaron al laboratorio en botellas de polietileno de alta densidad y se filtraron
después del muestreo (6—8 h) para medir las concentraciones de los solidos suspendidos totales
(SST), clorofila a (Clor-a), COP y CIP.

Métodos analiticos en el laboratorio

La concentracion de SST se midi6 por gravimetria (método 2540 para solidos, APHA 2017).
La muestra se filtro al vacio y en duplicado en filtros de microfibra de vidrio con tamafio de poro
de 0.7 um (Whatman, GF/F) previamente calcinados (550 °C/4 h) y pesados; después, los filtros
se secaron (50 °C/48 h) y pesaron nuevamente. Se removieron las particulas gruesas poco
representativas en el transporte fluvial (p. ej., nadadores grandes) filtrando la muestra previamente
por una malla de 100 um. La concentracion Clor—a se determiné por fluorescencia (445.0 de EPA,
Arar and Collins 1997): la muestra se filtr6 al vacio y en triplicado en filtros GF/F (0.7 um) y se
almacend en oscuridad y frio (—20 °C) hasta su analisis; después, cada filtro se coloco en tubos de
centrifugado con 10 ml de acetona (10 %) y se almacend entre 12 y 24 h en oscuridad a 4 °C para
extraer el pigmento; los tubos se centrifugaron (2700 rpm/15 min) y se midié la Clor-a en el

sobrenadante con un fluorémetro digital (Turner Designs 10-AU).

Carbono particulado. La muestra se filtré al vacio y por duplicado en filtros GF/F (0.7 pum)
previamente calcinados (550 °C/4 h) para eliminar cualquier contaminacion organica. Los filtros
se acidificaron con HCI (10 %) para eliminar los carbonatos en la muestra (Ran et al. 2013), se
secaron a 60 °C y se mantuvieron en oscuridad y frio (=10 °C) hasta su analisis. EI contenido de
C en los filtros se midi6 en un analizador elemental (Carlo Erba NC2100). El procedimiento para
medir la concentracion del COP se repitio para medir la concentracion del carbono total particulado
(CTP) manteniendo sin acidificacidn la muestra después de la filtracién. La concentracion del CIP
se obtuvo de la diferencia entre CTP y COP: CIP = CTP — COP.

Carbono disuelto. Para medir la concentracién del carbono disuelto se filtrd la muestra por
duplicado a través de un filtro GF/F (0.7 um) previamente calcinado (550 °C/4 h) e
inmediatamente después de obtener las muestras in situ. Para la concentracion del COD, 40 ml del
filtrado se almacenaron en viales &mbar de vidrio (con septo) con &cido fosforico (40 %) para
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acidificar la muestra a un pH igual o menor a dos. Para la concentracion del CID, el filtrado se
almaceno en botellas DBO de 60 ml, limpiadas previamente con HCI al 10 %, con una solucién
casi saturada de HgCl, para inhibir la actividad bioldgica (~50 g I™?). Las botellas se sellaron con
grasa de silicona y Parafilm para evitar el intercambio de CO> con la atmosfera, y se almacenaron
en condiciones de oscuridad y frio hasta su analisis. El contenido de COP, COD y CID se midio

en un analizador TOC Shimadzu (TOC-L) por el método de combustion por alta temperatura.
Datos geomorfologicos y de la cobertura terrestre

Se usaron bases de datos adicionales para identificar los rasgos geomorficos y la cobertura
terrestre que controlan la variacion de las concentraciones del COP, CIP, CODy CID en el sistema
fluvial. Se consideraron a la elevacion, pendiente, longitud del curso y area de captacién en cada
sito como rasgos geomorficos. Estas variables se calcularon desde modelos de elevacion digital
obtenidos de la base de datos del U.S. Geological Survey (2000) que tiene una resolucion
horizontal de tres arcos s (<90 m). La cobertura terrestre en cada sitio se calculd con la base de
datos de cobertura terrestre de Copernicus Global Land Service de los afios 2015-2017, elaborado
con imagenes satelitales de PROVA-V con una resolucion de 100 m por pixel (Buchhorn et al.

2020). Se asumi6 que habrian ocurrido pocos cambios en la cobertura en el momento del muestreo.
Manejo y analisis de datos

Caudal, geomorfologia y cobertura terrestre. El producto de la velocidad de la corriente
promedio por el area del cauce en cada punto se integr6 para obtener el caudal instantaneo (Q, m®
sY) en cada sitio. El &rea del cauce (m?) se determin6 con una integracion del area bajo la curva
usando el software SigmaPlot (v. 14). Se calculd la distancia reducida (i.e., proyeccion de distancia
geomeétrica reducida al horizonte) con inicio en la desembocadura al Golfo de México para
determinar la longitud del curso del rio tierra adentro. El area de captacion se calculo usando los
algoritmos de correccion de depresiones, cuenca hidrogréafica, y punto de salida del complemento
GRASS (v 7.8.5). Las coberturas terrestres de la base de datos original se reclasificaron y redujeron
a 5 clases (tierra de cultivo, zona urbanizada —p. ej., edificaciones y carreteras—, cuerpos
acuaticos permanentes, vegetacion de humedales y bosques) incluyendo 13 coberturas de
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diferentes tipos de vegetacion terrestre (p. ej., arbustos, herbaceas y arboles perennifolios y
caducifolios, con dosel arboreo abierto y cerrado) en la clase de bosques para reducir la
complejidad y mejorar la interpretacion de los resultados. La cobertura terrestre se transformo a
valores relativos al area de captacion (cobertura relativa en porcentaje) para la comparacion entre
sitios y subcuencas. El célculo de los rasgos geomorficos y la reclasificacion de la cobertura
terrestre se realizaron en el software QuantumGIS (Quantum GIS Development Team; QGIS.org
2021).

Balance de masa del C. El flujo instantaneo (F, t dia*) de COP (Fcop), CIP (Fcip), COD (Fcop)
y CID (Fcip) fue calculado como el producto de la media aritmética de la concentracion de cada
forma del C por la media aritmética del caudal (F = Q x concentracion). La diferencia de F para
cada forma de C (Fcor, Fcip, Fcop Yy Fcip) entre los sitios de entrada y salida representaron el

balance del C de acuerdo con:

sitios de entrada sitios de salida
Balance cuenca media= (M5 + M6+ M7) - M10
Balance cuenca baja = (B1 +B2) - (B7 +B8)

Estos sitios fueron seleccionados debido a que representan los tramos de la red hidrologica del
rio Usumacinta con mayor caudal (ver CONAGUA 2018b). Los valores positivos y negativos en
los balances indicaron la retencion o movilizacion de C, respectivamente, sin implicaciones en el

procesamiento del C.

Analisis estadisticos. EI cambio de las condiciones fisicoquimicas del agua (i.e., caudal,
profundidad maxima, velocidad de la corriente, temperatura, concentracion de oxigeno disuelto,
pH, conductividad eléctrica, potencial redox, concentracién de solidos suspendidos totales y
clorofila—a) con respecto a la longitud del curso se evaluo con regresiones lineales y polinomiales.
Se usaron pruebas t de Student, ANDEVA (F y Kruskal-Wallis) de unay dos vias y comparaciones
multiples (métodos Holm-Sidak y Dunn) para evaluar el efecto de los factores temporada
hidroldgica (dos niveles: lluvias y secas) y rios tributarios (cuatro niveles: M5, M6, M7 y B1)
sobre la concentracion de cada forma del C (COP, CIP, COD y CID) a escala de subcuenca
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tributaria. Para evaluar este efecto en la concentracion del C como conjunto, es decir, la variacion
simultanea de las formas de C a escala de subcuenca tributaria, se usaron un escalamiento
multidimensional no métrico (NMDS por sus siglas en inglés) y pruebas PERMANDEVA
(ANDEVA por permutaciones) y SIMPER con los factores temporada hidrolégica y rios
tributarios. Se usaron modelos aditivos generalizados (GAM) para evaluar el cambio longitudinal
de la concentracion de las formas del C en el rio distributario y en el cauce principal y su cambio
en ambas temporadas considerando la longitud del curso como variable predictora. Los GAM
fueron ajustados y visualizados en R (R Core Team, 2019) usando el paquete mgcv. Un efecto
estadisticamente significativo del término s suavizado (i.e., s (longitud del curso)) en los GAM
indica que existe un modelo no lineal en la relacién de la concentracion de las formas del C y la
longitud del curso. Se utilizo la razdn geométrica de la concentracion de cada forma de C en la
temporada de lluvias sobre concentracion en la temporada de secas (TL/TS) para evaluar la
variacion de la cantidad de C asociada a la estacionalidad en el sistema fluvial. Estas razones se
correlacionaron con las variables geomdrficas (i.e., elevacion, pendiente y area de captacion) y
con los tipos de cobertura terrestre en la cuenca usando la r de Spearman. Se usaron
transformaciones de los datos (p. €j., log, log + ny reciproca) cuando los datos no cumplieron con
el supuesto de normalidad. Los datos multivariados fueron estandarizados como Z-scores
(variables con varianza igual a 1 y alrededor de 0) mediante la resta del promedio de la variable a
cada valor de la variable y dividiendo el resultado entre la desviacion estandar de cada valor. El
nivel de significancia de las pruebas estadisticas fue determinado con alfa de 0.05.

Resultados
Rasgos geomorficos y cobertura terrestre

La subcuenca del Lacantun (M1-M5) presentd elevaciones y pendientes ligeramente mayores
que las de los otros tributarios y coberturas superiores a 89 % de bosques con poca tierra de cultivo
(4.5-8.8 %) y zona urbanizada (0.4— 0.6 %). M4, en particular, present el area méas conservada
con 99.9 % de bosques. M6 tuvo 18.8 y 75.8 % de tierra de cultivo y bosques, respectivamente,
mientras que M7 tuvo 50.1 y 45.6 % de tierra de cultivo y bosques, respectivamente, con 0.2 % de

vegetacion de humedales. Ambos tributarios tuvieron elevacion, pendiente y zona urbanizada
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similares (Tabla 2); cuerpos acuaticos permanentes y vegetacion de humedales abarcaron menos
del 0.2 y 0.6 % de la cuenca media, respectivamente. Ya en la cuenca baja, B1 tuvo 23.1, 73.3 y
0.4 % de tierra de cultivo, bosques y zona urbanizada, respectivamente. La cobertura de bosques
domino tanto en B5 (Usumacinta, 68.1 %) como en B6 (Grijalva, 60.8 %), mientras que la zona
urbanizada cubrié 0.4 % en B5 y se triplicé (1.3 %) en B6. Las coberturas de tierra de cultivo,
cuerpos acuaticos permanentes y vegetacion de humedales aumentaron con el area de captacion y
la longitud del curso (Tabla 2).
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Tabla 2 Elevacion, pendiente, longitud del curso, area de captacion y principales coberturas
terrestres (cobertura relativa) de los sitios de muestreo del sistema fluvial del rio Usumacinta.
(TCu: tierra de cultivo; Urb: zona urbanizada; CAP: cuerpos acuaticos permanentes; VH:
vegetacion de humedales; BOS: bosques).

N y _ Longitud  Area de
Sitio Elevacion Pendiente . Cobertura terrestre
del curso captacion

m s.n.m. % km km? %

TCu Urb CAP VH BOS
M1 160 40 716 2,219 49 05 00 01 932
M2 150 9 695 1,512 45 04 00 00 942
M3 137 3 656 15,772 88 06 02 01 890
M4 134 48 653 1,488 01 00 00 0.0 999
M5 134 21 652 17,268 81 06 02 01 899
M6 110 6 605 13,397 188 03 02 02 758
M7 108 10 604 12,705 50.1 03 01 0.6 456
M8 107 3 601 26,116 347 03 01 04 606
M9 106 2 525 46,564 235 04 02 03 729
M10 25 15 385 51,064 225 04 02 03 741
Bl 5 2 288 14,202 231 04 03 03 733
B2 5 2 288 52,416 369 02 12 22 570
B3 5 2 286 66,623 260 0.3 05 0.7 698
B4 5 2 66 70,901 262 04 06 14 677
BS 2 2 25 70,351 264 04 0.7 13 681
B6 1 2 26 57,272 250 13 15 41 6038
B7 >1 2 22 127,736 258 08 11 26 64.7
B8 >1 2 7 71,672 261 04 06 16 ©67.6

Condiciones hidroldgicas y fisicoquimicas

La variacién fisicoquimica del sistema fluvial se muestra en la Tabla 3. Las regresiones lineales

mostraron un aumento de la concentracion de Clor-a (F= 46, p < 0.05) y una disminucién de la
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velocidad de la corriente (F = 4.2, p < 0.05) hacia la desembocadura en la temporada de lluvias.
Asimismo, las regresiones polinomiales mostraron un incremento de la temperatura (3.° orden, F
=41.5, p <0.05) y una disminucion del pH (3.° orden, F = 10.4, p < 0.05) hacia la desembocadura,
asi como un incremento del ORP al principio de la cuenca baja (2.° orden, F = 30.5, p < 0.05), con
un punto de inflexion entre 280 y 330 km de la longitud del curso. En la temporada de secas, las
regresiones lineales mostraron una diminucion de OD (F = 31.0, p < 0.05) y un aumento de Clor—
a (F=24.1, p<0.05). Las regresiones polinomiales mostraron un aumento de temperaturay ORP
en el tramo entre 290 y 390 km de la longitud del curso (2.° orden, p < 0.05: F =46y F=5.1,
respectivamente) y un aumento de velocidad de la corriente y SST aproximadamente a 500 km de
la desembocadura (2.° orden: F =9.3, p <0.05y 3.°orden, F = 4.9, p < 0.05, respectivamente). La
K25 aumentd notablemente cerca de la desembocadura (B5-B8; Tabla 3).
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Tabla 3 Variables hidrologicas, fisicas y quimicas del sistema fluvial Usumacinta en las temporadas de lluvias (TL) y secas (TS). [Q: caudal
(m® s71); Zmax: profundidad méaxima (m); V: velocidad de la corriente (m s1); T: temperatura (°C); OD: oxigeno disuelto (mg I'%); CV:
coeficiente de variacion].

Sitio VAVING oD pH
TL TS TL TS TL TS TL TS TL TS TL TS

M1 274 62 2 1 33+03 07+£00 208%+00 259+00 86+00 108+00 81+£0.0 82%00
M2 141 32 4 1 15+01 07+00 213+00 283+00 84+00 106+00 80+£01 83%00
M3 948 224 6 4 19+05 07+x04 222+00 269+01 85%+00 90£0.1 81+£0.0 80£0.0
M4 173 15 4 2 11+01 06+00 234+00 272+00 80%x00 9.6£00 79+00 7.7x0.0
M5 1121 239 9 7 18%+01 08%x00 224+00 275+01 8400 94+0.0 81+£0.0 80£0.0
M6 2625 408 10 3 13+03 11+03 242+00 275+01 64+01 85%0.0 7.7+00 81%0.0
M7 1065 145 10 3 11+02 03+02 259+00 298+00 16%+01 81%0.1 7.3£0.0 7.8x00
M8 3690 553 12 4 11+03 10+01 251+02 284+00 40+x06 84%0.0 74+01 79%0.0
M9 5715 917 15 6 N/A 1.8+11 243+00 274+00 58+01 8.0%0.0 7.7+0.0 8.0x00
M10 5934 750 35 26 21+02 05+02 249+00 287+00 66+00 7.7+0.0 7.8+00 7.8%0.0
Bl 369 72 12 5 07+01 06+02 270+00 283+00 46+00 7.7+0.0 76+£0.0 7900
B2 5610 839 14 5 11+03 10+03 252+00 284+01 65+00 83%0.1 7.7+00 8.0x0.0
B3 5133 1080 20 15 16+02 0602 255+02 285+0.1 63%+02 84+0.1 7.7+0.0 8.0x00
B4 302 41 4 2 10+01 05+00 266+00 291+00 47+00 86£00 7.7+00 82%0.0
B5 2709 677 17 15 11+03 0302 267+00 289+04 46%+01 66+28 7.7+00 79x0.2
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Sitio Zmax \ T oD pH

TL TS TS TL TS TL TS TS TL TS
B6 2618 517 12 10+01 0200 279+00 283+09 14+01 58+15 73+01 7801
B7 5380 1048 15 14+03 03+x00 274+04 281+10 28+11 5816 75+01 7801
B8 368 146 5 0.7+03 03+x02 27/5+01 280+x09 19+02 6.7%x12 74+00 7901
CVv 91 87 93 41 77 8 49 18 3 2

Tabla 3 (Continuacion). Variables hidroldgicas, fisicas y quimicas del sistema fluvial Usumacinta en las temporadas de lluvias (TL) y secas
(TS). [Kzs: conductividad eléctrica estandarizada a 25 °C (uS cm™1); ORP: potencial redox (mV); SST: solidos suspendidos totales (mg 17%);
Clor—a: clorofila a (ug I'%); CV: coeficiente de variacion]

Sitio Kas ORP SST Clor-a
TL TS TL TS TL TS TL TS
M1 319+0 546 £ 0 328 £2 3022 108 + 14 4+1 1.1+£01 03£0.0
M2 241+ 0 346 £0 333+6 2801 113+ 0 10+£0 0.3+£0.0 09zx0.0
M3 374 £0 503+1 346 £ 16 274 £ 2 119+ 14 5+ 04+£01 04zx0.1
M4 5390 9201 3551 266+ 1 160 1 01+£00 03zx0.0
M5 383+5 619+ 6 360 +2 302 + 13 100+ 24 5+0 03+0.0 05%0.0
M6 288 £ 3 5021 346 £ 3 351+5 9%+ 3 40+ 4 18+01 09+11
M7 319+1 913+0 374 £ 27 346 £ 17 9+0 70 13+£01 05+£05
M8 3054 664 £ 6 403 £ 27 365+4 58 £ 15 322 12+01 36x04
M9 316 +5 661+ 0 357+9 33915 766 25+3 08+£0.1 37zx08
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Sitio Kas ORP SST Clor-a

TL TS TL TS TL TS TL TS
M10 359+0 767 + 2 428 + 4 326 +3 71+£2 19+1 0.7+01 24+04
Bl 7375 1279 +1 411 +2 3170 81 272 41+05 14+03
B2 355+0 77150 408 + 3 340 + 17 62+7 20+ 4 14+01 4304
B3 400 + 43 811+ 20 410+ 4 35325 61+9 20+ 3 15+07 44+05
B4 362+ 0 7770 405+1 352+2 60+4 21+1 35+01 6.7+0.2
B5 361+0 9770 £ 16777 409 + 2 313+ 17 637 9+1 34+03 6.0+08
B6 3371 23071 + 15815 381 +10 290 + 12 82 + 22 10+2 33+03 50+1.0
B7 357 +12 28418 + 16827 392 +10 305+11 80+14 7+5 41+04 36+13
B8 394 + 14 37114 + 17794 390+4 302 +10 69 + 20 11+2 3.7+05 134+38
Ccv 21 163 8 10 43 67 74 97
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Cambio de la concentracion de COP, CIP, COD y CID entre temporadas hidrologicas
Rios tributarios

Fraccion particulada. La temporada hidrologica y el tributario tuvieron un efecto significativo
en la concentracion del COP (F = 71.4 y F = 56.1, respectivamente, p < 0.05), y hubo una
interaccion significativa entre ambas variables (F = 70.1, p < 0.05). M5 tuvo la concentracion de
COP maés alta en de la temporada de lluvias, seguido por M6, y M6 y B1 tuvieron la concentracion
mas alta de COP en la temporada de secas (comparacion multiple Holm-Sidak, p < 0.05; Figura
1). M5 y M6 tuvieron mas COP en la temporada de lluvias que en secas (t = 18.8 y t = 2.9,
respectivamente, p < 0.05). El tributario tuvo un efecto significativo en la concentracion de CIP
en las temporadas de lluvias y secas (F = 14.3 y F = 670.7, respectivamente, p < 0.05). M5y M6
tuvieron la concentracion mas alta de CIP en la temporada de lluvias, mientras que B1 tuvo la
concentracion mas alta de CIP en la temporada de secas (comparacion multiple Holm-Sidak, p <
0.05). M5 y M6 tuvieron mas concentracion de CIP en la temporada de lluvias que en secas (U =

0.0 y F = 3.3, respectivamente, p < 0.05).

Fraccion disuelta. La temporada hidroldgica y el tributario presentaron un efecto significativo
en la concentracion de COD (F = 404.7 y F = 245.6, respectivamente, p < 0.05; Figura 1), y hubo
una interaccion significativa entre ambas variables (F = 82.7, p < 0.05). B1 mostro la concentracion
mas alta de COD en ambas temporadas, y M5 tuvo la menor (comparacion multiple Holm-Sidak,
p < 0.05). Hubo mayor concentracion de COD en la temporada de Iluvias que en secas (M6: t =
3.7, M7: t =185y Bl1: t = 14.4, p < 0.05), excepto en M5 (p > 0.05). El tributario present6 un
efecto significativo en la concentracion de CID en la temporada de lluvias y secas (H=8.2y H =
5.7, respectivamente, p < 0.05). M7 y B1 tuvieron mas concentracion de CID que M6 en la
temporada de lluvias (t = 11.2 y t = 7.8, respectivamente, p < 0.05), y M7 mostr6 mayor
concentracion que M5 y M6 en la temporada de secas (t = 38.0 y t = 10.6, respectivamente, p <

0.05). M7 present6 menos CID en la temporada de lluvias que en secas (t = 7.8, p < 0.05).
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Figura 1 Variacion de la concentracion de COP, CIP, COD y CID en los principales tributarios del
rio Usumacinta, Lacantin (M5), Chixoy (M6), La Pasion (M7) y San Pedro (B1), en las
temporadas de lluvias (TL) y secas (TS). La linea continua y punteada indican la mediana y media,
respectivamente. Los bigotes representan los deciles 1°y 9°.

La temporada hidroldgica, el tributario y su interaccion tuvieron un efecto significativo en la
variacion simultanea de la concentracion de COP, CIP, CODy CID (F=36.7, F=18.9y F =13.0,
respectivamente, p < 0.05; Figura 2). En la temporada de lluvias, la concentracion fue diferente
entre M5 y los tributarios restantes y entre M6 y M7 (comparacion multiple, p < 0.05); las
contribuciones de CID y COD predominaron en las disimilitudes (56-75 % y 25-44 %,
respectivamente), excepto entre M5y B1, en donde la contribucién del CID predominé (=100 %).
En la temporada de secas, la concentracion fue diferente entre M5 y los tributarios restantes, entre
M6y M7 y entre M7 y B1 (comparacion mdaltiple, p < 0.05); la contribucién del CID predomind
en las disimilitudes entre M5, M6 y M7 (=100 %), mientras que el COD y CID contribuyeron
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equitativamente (50 %) en la disimilitud entre M5y B1y M7 y B1. La concentracion de C en M5,
M6 y M7 cambid entre temporadas (F =50.9, F=7.6 y F = 27.8, respectivamente, p < 0.05), y las
contribuciones de CID y COD predominaron en las disimilitudes (60-75 % y 25-40 %,
respectivamente), excepto en M5, en donde la contribucién del CID predominé (=100 %).
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Figura 2 Disimilitud de la concentracién de C entre los principales tributarios del rio Usumacinta,
Lacantun (M5), Chixoy (M6), La Pasion (M7) y San Pedro (B1), en las temporadas de lluvias (TL)
y secas (TS). El ordenamiento muestra el escalamiento multidimensional no métrico (Stress: 0.14)

de las concentraciones de COP, CIP, COD y CID transformadas por log (n +1) basado en distancias
euclidianas estandarizadas.

Correlacion de los rasgos geomarficos y cobertura terrestre con la variacién hidrologica del C

Fraccion particulada. La razon TL/TS de las concentraciones del COP y CIP fue mayor que
uno, excepto en B1, B3, B4 y B5 (Tabla 4). La razon TL/TS del COP fue alta (superior al tercer

cuartil, Qs: >4.5) en la subcuenca Lacantin (M1-M5) y en B7 y se correlaciond significativa y
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positivamente con la cobertura relativa de las zonas urbanizadas y bosques, y significativa y
negativamente con la cobertura relativa de la tierra de cultivo (Tabla 5). La razon TL/TS del CIP
fue alta (>Qs: >6.1) en la subcuenca Lacantun, excepto en M4 (4.3). La razén TL/TS del CIP se

correlacion6 significativa y positivamente con la elevacion y la pendiente (Tabla 5).

Fraccion disuelta. La razon TL/TS de la concentracion del COD fue mayor que uno, excepto
en M2, mientras que la razon de TL/TS del CID fue ligeramente menor que uno, excepto en la
subcuenca Lacantun, M6, M9y B8 (TL/TS > 1; Tabla 5). La razon TL/TS del COD fue alta (>Qs:
>2.3) en M7 y se correlaciono significativa y positivamente con la cobertura relativa de la tierra
de cultivo y vegetacion de humedales y significativa y negativamente con la elevacion y la
cobertura relativa de bosques, mientras que la razén TL/TS del CID se correlacion6 significativa
y positivamente con la cobertura relativa de bosques y significativa y negativamente con la

cobertura relativa de la tierra de cultivo y vegetacion de humedales (Tabla 5).
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Tabla 4 Variacion de la concentracion (mg I™%; X + ) y cambio relativo de COP, CIP, COD y CID entre las temporadas de lluvias (TL) y
secas (TS) del sistema fluvial Usumacinta. (COP: carbono orgénico particulado; CIP: carbono inorgénico particulado; COD: carbono
organico disuelto; CID: carbono inorganico disuelto. N/A: dato no disponible).

Sitio COP CIP COD CID
TL TS TL/TS TL TS TL/TS TL TS TL/TS TL TS TL/TS

M1 17+04 0401 50 14+02 01+0.0 284 1.1+00 09+00 13 23.7+0.2 268+13 09
M2 20+06 03+0.0 6.5 15+04 02+0.1 84 1303 14+05 09 229+0.1 156+xN/A 15
M3 3709 04+01 10.1 16+£05 01+01 20.7 1506 12+02 13 342+10 316+x02 11
M4 13+01 03+00 43 03+02 01+00 32 20£N/A 10+£01 21 472+N/A 352+x29 13
M5 23+0.7 03+00 8.6 14+05 01+00 213 13+02 10+x02 13 314+58 314+06 10
M6 14+02 1.0+02 14 1.1+05 02+01 44 2701 21+05 13 234+15 238+32 1.0
M7 04+01 04+00 12 01+01 0.0+0.0 19 47+02 15+x02 31 324+04 483+03 0.7
M8 10+01 08+01 1.3 0.7+04 02%0.1 32 3.7+05 1702 22 286+09 36.1+15 038
M9 11+01 09+01 1.2 02+02 02%+01 14 28+03 18%+05 15 283+09 288+17 10
M10 1.0+01 06+01 15 05+04 02+01 22 3001 15+03 21 31.2+03 376%+13 038
BT 06+02 08+0.0 0.8 03+01 19+01 0.2 71+03 33+x04 22 299+04 374xN/A 08
B2 11+04 09+01 12 0.7+02 01+01 46 30+x02 18+06 1.7 302+09 386+0.0 0.8
B3 08+02 08+01 1.0 04+03 0201 23 3003 1904 16 306+0.1 40.0+xN/A 038
B4 14+00 12+03 1.2 03+01 04+01 038 3.7+01 19+01 19 N/A 35615 N/A
BS 16+05 08+02 21 03+04 03+01 10 33+x03 16+03 20 299+03 345+34 09
B6 24+04 06+01 40 04+02 02+00 138 52+x04 20+03 26 29.0+11 31701 09
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Sitio COP CIP COD CID

TL TS TL/TS TL TS TL/TS TL TS TL/TS TL TS TL/TS

B7 26+10 05+01 4.9 05+04 01+01 54 47+07 16+02 29 29.2+0.2 313+x23 09
B8 22+05 15+02 15 08+05 02+0.1 338 6.9+09 29+05 24 305+0.1 316+x16 1.0

Cv 52 48 88 71 154 129 52 36 32 18 21 22
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Tabla 5 Correlacion de la razén de la concentracion (mg 172) del COP, CIP, COD y CID entre las
temporadas de lluvias (TL) y secas (TS) con los rasgos geomorficos y cobertura terrestre de la
cuenca del rio Usumacinta. (TCu: tierra de cultivo, Urb: zona urbanizada, CAP: cuerpos acuaticos
permanentes, VH: vegetacion de humedales, BOS: bosques). (p: rho de Spearman. COP, CIP y
COD: n = 18; CID: n = 17. Los valores resaltados con negrita representan valore significativos
(valor p < 0.05). Los acronimos de cobertura terrestre se muestran en la Tabla 2).

Razon _ _ Areade
TLTS Pendiente Elevacion captacion Cobertura terrestre
TCU Urb CAP VH BOS
COP p 0.44 0.37 -0.18 -0.63 054 -020 -0.39 053
p 0.07 0.13 0.48 0.01 0.02 041 011 0.02
CIP p 0.49 0.52 —0.28 -0.44 020 -0.33 -0.39 0.37
p 0.04 0.03 0.25 0.07 0.42 0.18 011 0.13
COD p —0.31 —0.68 0.41 059 006 039 065 -0.71
p 021 0.00 0.09 001 082 011 0.00 0.00
CID p 0.32 0.42 -0.33 -0.77 031 030 -059 0.72
p 021 0.09 0.20 0.00 0.22 023 0.01 0.00

Modelacién de la variacion longitudinal y balance de masas

Fraccion particulada. La concentracion del COP aumentd 230 % en los Gltimos 300 km del
cauce principal y 180 % en el distributario en la temporada de lluvias (Figura 3). Esta tendencia
de aumento en la concentracion de COP se mantuvo en el rio distributario (90 %) en la temporada
de secas, mientras que la concentracién disminuyd 40 % 100 km antes de la desembocadura del
cauce principal. En la temporada de lluvias, el balance del flujo de COP fue de 87 y 94 t dia* en
la cuenca media y baja, respectivamente, mientras que el balance disminuyé un orden de magnitud
en ambas cuencas en la temporada de secas (Figura 3). En ambas temporadas, la concentracion del
CIP fue similar a lo largo del cauce principal y aumenté 300 % hacia la desembocadura del
distributario. En la temporada de lluvias, el balance del flujo del CIP cambié de 135t dia ™ en la
cuenca media a 243 t dia* en la baja. Estos balances disminuyeron en la temporada de secas a —4
y 4 tdia ! en las cuencas media y baja, respectivamente.
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Figura 3 Patrones longitudinales de las concentraciones de COP, CIP, COD y CID en el curso (lineas continuas) y distributario (lineas
punteadas) principal del rio Usumacinta. Las lineas muestran el ajuste de modelos aditivos generalizados y las lineas punteadas negras
indican los intervalos de confianza (95 %).
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La concentracion del COD aumento 70 % a lo largo del cauce principal y 90 % en los ultimos
100 km del distributario en la temporada de lluvias. En la temporada de secas, la concentracion
del COD aumento 50 % hacia la desembocadura del distributario mientras el cauce principal no
mostro cambios significativos de la concentracion de COD (Figura 3). En la temporada de lluvias,
el balance del flujo del COD cambi6 de —365 t dia* en la cuenca media a 698 t dia™* en la baja, y
estuvo cerca de 20 t dia™* en ambas cuencas en la temporada de secas. La concentracion del CID
disminuyd 10% en los ultimos 400 km del cauce principal y se mantuvo similar en el distributario
en la temporada de lluvias, mientras que disminuy6 (=20 %) en los Gltimos 300 km del cauce
principal y del distributario en la temporada de secas. En la temporada de lluvias, el balance del
flujo del CID fue de —4,656 y 7,612 t dia ! en la cuenca media y baja, respectivamente, mientras
que el balance disminuyé un orden de magnitud en ambas cuencas en la temporada de secas (Figura
4y Tabla 6).

Tabla 6 Entrada (E), salida (S) y balance (B: E — S) de agua (Q: m®s ™) y carbono (FCOP, FCIP,
FCOD y FCID: t dia™:) en las cuencas media (UCM) y baja (UCB) del rio Usumacinta en la
temporada de lluvias (TL) y secas (TS). (UCM: rio Usumacinta en la cuenca media; UCB: rio
Usumacinta en la cuenca baja. Las calves y ubicacién de los sitios se muestran en la Tabla 1).

Cuenca Sitio Q COP CIP COD CID
TL TS TL TS TL TS TL TS TL TS
M5 1121 239 224 6 138 1 126 21 3041 647
E M6 2625 408 317 34 238 8 618 73 5302 841

UCM M7 1065 145 40 5 8 1 432 19 2978 604
M10 5934 750 495 41 249 14 1541 94 15977 2435
B —1124 42 87 4 135 -4 -365 18 4656 —343
Bl 369 72 19 5 9 12 227 20 954 234
: B2 5610 839 526 67 325 11 1464 133 14617 2798
ucCB B5 2709 677 380 46 64 15 773 95 6989 2018
> B8 368 146 71 18 26 3 220 36 970 398
B 2902 89 94 8 243 4 698 22 7612 615

45



s COP = CIP COD = CID

8000 4000
7500 == 3000 A
~ 4000 ?
o 2000 -
2 2000 3 T: 1000 -
o g mE
Q o~
0 = ~— 0
° 7 o
= & -1000 -
= -2000 - .
=
-2000 -
-4000 -
700 ' ' 100 ' '
600 = 80 -
<300 - 60 4
<
S 200 A 3 75 W
S 5] [
o 100 - E e 20 A
3 g g 5
o 07 = o
=g -100 g 220
= 8.
200 - g 40
-300 A -60 -
UCM UCB UCM UCB

Figura 4 Transporte del rio Usumacinta de las distintas formas de C (COP, CIP, COD y CID) entre
la cuenca media (UCM) y baja (UCM), en las temporadas de lluvias (a) y secas (b), basado en el
balance de masas (i.e., flujos de C en t dia™®; ver Tabla 6). (Los datos de descarga (Q) se muestran
con fines comparativos con el balance hidrico en el rio).

Discusion

El area de captacion tanto en la escala de los rios tributarios como en la cuenca mostro cambios
de los rasgos geomorficos y de cobertura terrestre relativa. Los resultados de la pendiente
coincidieron con reportes anteriores en donde las pendientes van de 2 a 48 % en la cuenca media
a 2 % en las tierras bajas (Sanchez-Hernandez et al. 2013; Saavedra Guerrero et al. 2015).
Particularmente, el rio Lacantun (M5) tuvo la mayor elevacion y pendiente entre los rios

tributarios, indicando ambientes con alta erosién (Gonzalez et al. 2016) y mas sensibilidad a la
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escorrentia (Lloret et al. 2011; Balagizi et al. 2015). Las coberturas terrestres mostraron diferencias
en el grado de perturbacion antropogénica entre las subcuencas tributarias. Por ejemplo, se observo
poca perturbacion en areas dominadas por bosques (>90 %) en la subcuenca Lacantin (M5),
seguido por un incremento de cultivos (=20-35 %) en las subcuencas Chixoy (M6) y San Pedo
(B1), y, finalmente, areas perturbadas con un area distribuida equitativamente entre bosques y
cultivos en la subcuenca La Pasion (M7; Tabla 1). Estas diferencias en la cobertura relativa de
bosque reflejan la presencia de &reas protegidas (p. ej., ANPs y sitios RAMSAR) en la subcuenca
Lacantin, como la Selva Lacandona y Montes Azules. Particularmente, el rio Tzendales (M4) tuvo
la mayor cobertura relativa de bosque (99.9 %) en todo el sistema fluvial considerando que su area
de drenaje conserva las Gltimas reservas de selvas inundables en México (de la Maza 2015a). Las
subcuencas tributarias también mostraron un rango de vegetacion asociada a los humedales de
acuerdo con las coberturas relativas: Lacantin (0.1 %) < Chixoy (0.2 %) < San Pedro (0.3 %) <
La Pasion (0.6 %).

Variacion estacional de la concentracién del C en los tributarios

Los registros de la concentracion del COP, CIP, COD y CID proximos a la confluencia entre
los rios tributarios y el cauce principal del rio Usumacinta permitieron relacionar la heterogeneidad
geomorfica a nivel de subcuencas con los cambios hidroldgicos estacionales del C.

El incremento del COP y CIP en los rios Lacantin (M5) y Chixoy (M6) en la temporada de
lluvias, al mismo tiempo que la ausencia de cambios en las concentraciones de COD y CID (Figura
1), reflejan que el relieve (p €j., elevacion y pendiente) y la cobertura boscosa aumentan el aporte
del C particulado a los rios cuando hay alta descarga. Particularmente, el incremento del COP en
la temporada de lluvias en la subcuenca Lacantin (M5) evidencia el efecto de la exportacion de
materia organica de los bosques lluviosos, que usualmente movilizan compuestos con un alto
contenido de C como la lignina, especialmente cuando hay mayor escorrentia (Ward et al. 2015;
Tao et al. 2018; Shi et al. 2018), mientras que la pendiente puede tener un efecto menor en la

movilizacién del COP con respecto a la presencia de bosques (Qiao et al. 2020).

Recientemente se evidencio la contribucion de la vegetacion terrestre fresca al COP en el rio
Lacantin durante la temporada de lluvias (Cuevas-Lara et al. 2021). Asimismo, altas

concentraciones de SST en la temporada de lluvias (>100 mg I"%) y bajas concentraciones de Clor-
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a (<1 mg 1) en el Lacantdn reflejan la influencia del C terrestre a medida que la descarga y la
erosion en la cuenca se relaciona directamente con la concentracion de los SST e inversamente
con la MO derivada de los organismos acuaticos (Tao et al. 2018). Estos resultados coinciden con
datos globales que muestran una exportacion alta de sedimentos suspendidos en los rios que drenan
bosques con relieve y un régimen hidrologico tropical (Syvitski et al. 2014) y que transportan COP
erosionado desde la biosfera terrestre (Hilton 2017). Asimismo, la erosion quimica y fisica de la
MO vy de las rocas carbonatadas, que usualmente se encuentran expuestas o en suelos poco
desarrollados en la subcuenca Lacantun (de la Maza 2015a), aumentaron la concentracion del CP
a medida que la pendiente y elevacién incrementan en la subcuenca Lacantun. De esta forma, las
concentraciones de COP y CIP a nivel de subcuencas del rio Usumacinta reflejaron un mayor
efecto del régimen hidroldgico tropical sobre el CP en donde hay una extensién mayor de bosques

con pendientes pronunciadas.

La similitud de la concentracion del COD entre ambas temporadas en el rio Lacantin y su
aumento hacia la temporada de lluvias en los rios Chixoy (M6), La Pasion (M7) y San Pedro (B1),
con diferencias mas altas en La Pasién y San Pedro (ver estadisticos t; Figura 1), sugieren que las
tierras de cultivo y la vegetacion en humedales favorecen la exportacion del COD al rio durante el
periodo de mayor descarga en las subcuencas tributarias. La coincidencia de la vegetacion de
humedales en las subcuencas con una pendiente menor establece ambientes favorables para el
procesamiento de la materia orgéanica (p. ej., M6, M7 y B1; Figura 1), que pueden actuar como
fuentes de COD. La escorrentia permite exportar esta materia organica reciclada hacia los rios en
la temporada de lluvias a diferencia de las tierras altas en donde la interaccion de la materia
organica con los humedales es limitada por pendientes pronunciadas (Laudon et al. 2004), como
se observd en Lacantin (M5). Igualmente, otros estudios encontraron correlaciones entre la
concentracion del COD, el porcentaje del area de humedales y la variacion de la descarga en
sistemas fluviales templados, en donde la MO es previamente procesada y degradada a COD en
los humedales antes de entrar a los rios tanto en ambientes templados (Lauerwald et al. 2012;
Strohmeier et al. 2013) como tropicales (Moreira-Turcq et al. 2013).

Por otro lado, considerado todas las formas del C, la mayor variacion entre temporadas se
observa en la fraccion disuelta. Por ejemplo, el CID tuvo la mayor contribucion en la variacion
entre las temporadas de lluvias y secas, de acuerdo con las disimilitudes del ANOVA (= 50-100
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%). Este resultado sugiere un control geoquimico de la variacion del C en un ambiente karstico
basado en los procesos de disolucion y dilucion de carbonatos como se observa en la alta porcion
de CID transportado por el rio Usumacinta (75-96 %; Soria-Reinoso et al. 2022). No obstante, la
contribucion del COD a la disimilitud (50 %) y la alta variaciéon del C en Lacantin (M5) y La
Pasion (M7, estadisticos F; Figura 2) entre temporadas sugieren que otros procesos relacionados
con el desarrollo de cultivos y la presencia de humedales intervienen en la variacion del C asociada
al régimen hidroldgico tropical a nivel de subcuencas. Estos resultados resaltan el efecto de los
humedales y actividades antropogénicas sobre la variacion hidrologica estacional del C, que puede
ser considerable a pesar del dominio de la meteorizacion de carbonatos en el transporte fluvial del

C de un ambiente karstico.
Influencia de los rasgos geomorficos y cobertura terrestre en la variacién estacional del C

Aunque las formas organicas e inorganicas del C particulado disminuyeron al cambio de la
temporada de lluvias a la de secas (Tabla 4), las correlaciones entre las razones TL/TS y los rasgos
geomorficos y entre las razones TL/TS y la cobertura terrestre mostraron diferencias espaciales de
la variacion hidrologica del COP y CIP. La correlacién positiva entre la razén TL/TS del COP y
las coberturas relativas de bosques y zona urbanizada cuando la pendiente y elevacion explicaron
la variacién de la razén del CIP (Tabla 5) puede reflejar, por un lado, la exportacion terrestre y
produccién en el rio del COP, y por otro, la exportacidn terrestre del CIP. Por ejemplo, las razones
altas del COP en zonas con cobertura de bosque indican el arrastre de la vegetacion terrestre en la
subcuenca Lacantln, mientras que las razones altas del COP en B7, junto con el aumento de los
SST y Clor-a después de la confluencia con el rio Grijalva en la temporada de lluvias (Tabla 3 'y
Tabla 4), indican un aumento del COP por el crecimiento de algas. Este resultado coincide con
reportes de impacto ambiental del rio Grijalva por actividades antropogénicas. El incremento de
la agricultura y captacion de aguas residuales de industrias y ciudades en la cuenca del Grijalva
elevan la carga de nutrientes en el tramo bajo del rio Usumacinta (Palomeque de La Cruz and
Alcantara 2008; Lazaro-Vazquez et al. 2018), especialmente en la temporada de lluvias (Cardoso-
Mohedano et al. 2020). Estas condiciones pueden aumentar la productividad primaria en la zona
de la desembocadura del rio Usumacinta, como se ha observado en las desembocaduras de diversos
rios (Howarth 2008; Cai et al. 2012).
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La presencia de humedales con vegetacion y tierras de cultivo, especialmente en donde hay
poca elevacion, estuvo asociado con la exportacion del COD en la temporada de lluvias como
sugieren las correlaciones significativas entre las razones TL/TS del COD y los rasgos geomorficos
y cobertura terrestre a lo largo del sistema fluvial. La extension de los humedales pudo impactar
en mayor medida la variacion hidrologica del COD con respecto a las zonas con cultivos a medida
que la cobertura relativa de la vegetacion de humedales tuvo una correlacién mayor con las razones
TL/TS (Tabla 5). El procesamiento bioldgico de la materia organica en los humedales debe
aumentar el COD al degradar COP a COD vy producir directamente COD. Otros estudios en rios
tropicales han reportado que los bosques inundados acttan como fuentes de COD y sumideros de
COP (Richey et al. 2002; Abril et al. 2014; Ward et al. 2015). En contraste, las areas de cultivo
almacenan poco C y exportan compuestos pobres en C hacia los rios (Duan et al. 2007). Estas
condiciones mantienen la concentracion de COD baja en los rios con respecto a los rios que drenan
otro tipo de coberturas del suelo (p. ej. bosques de coniferas; Liu and Wang 2022), incluso durante
un afio hidrologico (Yates et al. 2019). Al contrario de las zonas de humedales en la cuenca del
Usumacinta, la elevacion y la cobertura relativa de bosques coincidieron con la estabilidad de la
concentracion del COD entre temporadas hidroldgicas (M1-M5; Tabla 5), lo que puede indicar
una menor oportunidad para degradar la materia organica considerando los aportes directos de

vegetacion hacia el rio mencionados anteriormente.

Las razones TL/TS del CID fueron menores o iguales a uno, excepto en la subcuenca Lacantdn
(M1-Mb5; Tabla 4), sugiriendo que la temporada de secas impulsé un efecto de concentracion sobre
el CID debido posiblemente a una mayor evaporacién tras el aumento de temperatura en la cuenca
(Edgar 2012) y la lixiviacién del C inorganico en las rocas y capas profundas de los suelos (p. €j.,
HCOs y CO2) durante un flujo de agua reducido (Keller 2019; Chen et al. 2021). El efecto de
concentracion también se puede observar en el aumento de Kzs hacia la temporada de secas (Tabla
3). Ladisminucion del CID por dilucién durante eventos locales de precipitacion pluvial es comun
en rios que drenan ambientes karsticos (Li et al. 2010; Liu et al. 2021). Otros estudios también han
reportado una reduccion estacional del CID durante periodos de bajo flujo ocasionado por el
consumo de CO2 y HCOs™ durante el crecimiento del fitoplancton en los rios karsticos represados
(Wang et al. 2020) o sin represamiento (Zhao et al. 2020). No obstante, el efecto de la actividad
del fitoplancton sobre el cambio hidrologico estacional del CID no debe ser importante en el

sistema fluvial del rio Usumacinta debido a que la concentracién de Clor—a fue menor en la
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temporada de lluvias, especialmente en el cauce principal (Tabla 3). En este sentido, el efecto de
los rasgos espaciales que afectan la exportacion del CID en la cuenca debe sobreponerse al efecto
de los procesos internos en el rio Usumacinta que impactan la variacién hidrolégica estacional del
CID.

Las zonas de agricultura y los humedales coincidieron con el aumento de la concentracién del
CID en la temporada de secas en el rio Usumacinta. A medida que las coberturas relativas de tierra
de cultivo y vegetacion de humedales se correlacionaron negativamente con las razones TL/TS del
CID (Tabla5), el metabolismo acuatico en zonas de inundacion y la erosion del suelo en areas con
cultivos pudieron influir en la dinamica estacional del CID del rio Usumacinta. Por ejemplo, la
respiracion de la vegetacion y la mineralizacién microbiana de la materia organica aumentan con
el incremento de la temperatura y la disminucion de la descarga en la temporada de secas,
produciendo CO:2 en las raices de la flora vascular y suelos inundados (Shin et al. 2011; Nkoue
Ndondo et al. 2021). Este proceso debe aumentar la exportacion del C inorganico al rio Usumacinta
mediante flujos subterraneos. Estos resultados coinciden con reportes en cuencas dominadas por
la meteorizacion de silicatos y carbonatos (DelDuco and Xu 2019), especialmente en zonas con
cultivos (Juhlke et al. 2019; Chen et al. 2021). La erosion y degradacién de los suelos en areas con
cultivos facilita la transferencia de CID hacia los rios (Li et al. 2021b), lo cual pudo ocurrir en las
subcuencas con una cobertura de cultivos considerable como La Pasion y Chixoy en donde se
observo el mayor cambio estacional del CID (Tabla 4 y Tabla 5).

Patrones longitudinales y balance del flujo del COP, CIP, COD y CID en el continuo fluvial

Las regresiones de las formas del C (COP, CIP, COD y CID) con la longitud del curso
mostrados en los modelos aditivos generalizados, GAM, indican un aumento del COP, CIPy COD
hacia la desembocadura del rio San Pedro—San Pablo (distributario, B8) en ambas temporadas. De
forma diferente, en el cauce principal los patrones longitudinales cambiaron entre ambas
temporadas (Figura 3). Este resultado puede indicar un efecto de amortiguamiento de la cantidad
de C en el rio distributario San Pedro—San Pablo, especialmente de la forma organica, al cambio
hidrologico estacional (p. ej., descarga). A diferencia del cauce principal, el rio San Pedro—San
Pablo conserva grandes extensiones de bosque de manglar y selvas medianas inundables en la zona

riberefia (ver Guerra-Martinez and Ochoa-Gaona 2005), que pueden estabilizar los cambios de la
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descarga e inundaciones (disminuyendo el tiempo de residencia hidrica) y mantener el suministro
del COP y especialmente del COD (Dittmar et al. 2006; Moyer et al. 2015; Ogawa et al. 2021).
Asimismo, la mezcla entre el cauce principal saliente y la cufia salina entrante con diferente
composicion pudo afectar la tendencia de aumento del C organico. Por ejemplo, se identifico una
disminucion del COP en la desembocadura del cauce principal en la temporada de secas opuesta a
la tendencia de aumento de la Clor-a. La mezcla del rio Usumacinta con el agua marina durante
la intrusion salina, reflejada en los valores altos de Kzs en la temporada de secas (Tabla 3;
Alcérreca-Huerta et al. 2019), pudo causar una reduccion del COP debido a que la desembocadura
del cauce principal contiene menor biomasa algal en comparacién con la desembocadura del rio
San Pedro—San Pablo (Cardoso-Mohedano et al. 2020).

En general, el balance de los flujos del COP y CIP fue positivo, indicando que el rio actia como
un ambiente deposicional, especialmente en la temporada de lluvias. Aun cuando la descarga eleva
la concentracion y el transporte de la materia particulada en los sistemas fluviales, estos resultados
mostraron que el rio retiene mas C particulado en la temporada de lluvias (15-17 % del COP y
35-73 % del CIP retenidos) con respecto a secas (9—11 % del COP y <17 % del CIP retenidos).
Similarmente, Geeraert et al. (2018) encontraron relaciones directas entre la retencion de
sedimentos y COP con la descarga en el rio tropical Tana, Africa, que tiene una longitud (1,100
km) y extension de humedales similar al del rio Usumacinta. Observaciones previas en el rio
Amazonas también indicaron una pérdida de COP durante los meses de descarga alta y perdidas
insignificantes en los meses de descarga baja (Benedetti et al. 2003). Estos autores reportaron un
balance entre la retencién y movilizacion del COP en periodos con descarga baja, coincidiendo
con los valores bajos del balance de COP observados en la temporada de secas en el rio Usumacinta
(Figura 4). Asimismo, el depdsito fue mayor en la forma inorgéanica con respecto a la orgénica al
retener entre 9y 17 % del COP y entre 17 y 73 % del CIP en ambas temporadas. Aungue la
sedimentacion usualmente reduce el transporte del CIP a lo largo de las redes fluviales (Li et al.
2017), la retencion del CIP dentro del rio Usumacinta también puede reflejar la disolucién de los
carbonatos debido a la disminucion del pH hacia la desembocadura (Tabla 3).

El balance del COD sigui6 el patrén de la descarga del rio, con valores generalmente positivos
(Figura 4) que sugieren la retencion del COD a lo largo del rio. Esta correspondencia refleja una
relacion alta entre el COD y la descarga debido al efecto de la escorrentia (p. ej., “flush effect”; Li
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etal. 2017) reportada en diversos sistemas fluviales (Meybeck 2005; Raymond and Spencer 2015).
No obstante, es posible que otros procesos como la oxidacion (p. ej., mineralizacion microbiana o
fotooxidacién; Wang et al. 2019) o floculacion (Massicotte et al. 2017; Wang et al. 2019) también
actten en la remocién del COD hacia la desembocadura a pesar de que estos resultados no revelan
el mecanismo de retencidn. La retencion del COD ocurrio en ambas temporadas en la cuenca baja,
aunque fue mayor en la temporada de lluvias con respecto a secas (41 vs 14 % del COD retenido,
respectivamente; Tabla 6). Este resultado coincide con observaciones en los Gltimos 200 km del
tramo bajo del rio Mississippi, EUA, en donde el COD fue retenido la mayor parte del afio (=10
meses; DelDuco and Xu 2019), especialmente en la temporada de lluvias. Por otro lado, el balance
del COD mostro valores negativos en la temporada de lluvias en la cuenca media del rio
Usumacinta, indicando que el aumento de la descarga aumenta la conexion de la red hidroldgica
(p €j., influencia tributarios secundarios e intermitentes) que moviliza COD. Otros trabajos en rios
tropicales reportaron una movilizacion y retencion simultanea del COD ante el aumento de la
descarga considerando tramos con mayor longitud como en el rio Amazonas (p. €j., desde los
tributarios a la desembocadura; Benedetti et al. 2003) y el rio Tana (Ultimos 500 km; Geeraert et
al. 2018), que pueden incluir la transferencia del C rio arriba. En este sentido, las diferencias en el
funcionamiento de la red hidrolégica y en el transporte del COD entre las cuencas media y baja
observadas en este estudio resaltan la importancia de la longitud del curso en el calculo del balance
del COD.

Las diferencias negativa y positiva de los flujos del CID en el tramo de la cuenca media y baja,
respectivamente, revelaron que el rio moviliza CID rio arriba, mientras que la planicie costera lo
retiene, independientemente del cambio de la descarga entre ambas temporadas. A medida que la
temperatura aumenta y el pH disminuye rio abajo (Figura 4), la disolucién de los carbonatos del
sistema fluvial karstico debe aumentar el flujo del CID y por ende su movilizacion en la cuenca
media. No obstante, la retencidn de este flujo en la cuenca baja puede reflejar el deposito del CID
en las llanuras de inundacion y la movilizacion del CID por otras rutas. Por ejemplo, el CID
proveniente de la cuenca media, principalmente como bicarbonato (pH: 7.7-8.0), puede escapar
hacia la atmésfera como CO> a medida que el pH disminuye hacia la desembocadura (pH: 7.3—
7.9) debido posiblemente a los procesos heterotroficos en la cuenca baja. La contribucion de CO-
hacia los rios por parte de los procesos de respiracion en suelos y vegetacion adyacentes

usualmente es alta en los humedales de tierras bajas (Abril et al. 2014; Borges et al. 2015),
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aumentando la presion parcial del CO, (Borges et al. 2019). Aunque estos procesos pudieron
contribuir en la retencién del C inorganico, se necesitan mas estudios y datos que confirmen las
fuentes del CID (p ej., isotopia). A su vez, la retencion del CID fue més notoria en la temporada
de lluvias (49 % del CID retenido) con respecto a secas (20 %), sugiriendo que la conectividad
hidroldgica en la cuenca baja favorece la retencion del CID en las llanuras de inundacion. Este
resultado coincidid con la relacién directa entre la descarga y la retencién del CID observada por

Geeraert et al. (2018) en el rio Tana.
Conclusiones

Las correlaciones entre el relieve y la cobertura terrestre a lo largo del sistema fluvial indicaron
que la cobertura relativa de los bosques y zonas urbanizadas se relacionan con el aumento del COP
hacia la temporada de lluvias, mientras que el relieve se relaciona con el aumento estacional del
CIP. No obstante, esta observacién depende de la escala espacial considerada, a medida que las
comparaciones a nivel de las subcuencas tributarias mostraron un incremento simultaneo del C
particulado (COP y CIP) en la temporada de lluvias en las regiones con mayor cobertura relativa

de bosque (>75 %) y elevacion (>110 m s.n.m.).

Asimismo, los datos de las fracciones disueltas del C mostraron una correlacion entre las tierras
de cultivo y la vegetacidon de humedales con el incremento del COD en la temporada de lluvias y
del CID en secas, independientemente de la escala espacial. El impacto de estos ambientes sobre
la variacion del C es alto a medida que la fraccion disuelta contribuye mas a las disimilitudes
espaciales y temporales observadas en la variacién del C en el rio. Junto con el dominio esperado
de los procesos de disolucidn de carbonatos en la cuenca, el procesamiento y almacenamiento del
carbono organico en humedales desempefia un papel clave en la transformacién y presupuesto del

C en el rio Usumacinta.

Por otro lado, los modelos aditivos generalizados mostraron que la divergencia del rio en la
cuenca baja modifica el efecto del cambio hidroldgico estacional sobre los cambios longitudinales
del COP y COD. Este resultado sugiere que el aumento del bosque de manglar hacia la
desembocadura del rio distributario amortigua los cambios de la descarga y suministra CO de

manera continua en ambas temporadas.
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Los balances del flujo del COP, CIP, COD y CID evidenciaron que el rio Usumacinta cambia
su funcion en el transporte del C entre las cuencas media y baja puesto que cambia de la
movilizacion del C en la cuenca media a la retencién del C en la cuenca baja, especialmente en la
fraccion disuelta. No obstante, la movilizacién del C fue mayor en la temporada de lluvias. La
cuenca baja actu6 como una zona de retencion del COP, CIP, COD y CID, especialmente en la
temporada de lluvias, puesto que existen extensas zonas de humedales y llanuras de inundacion.
El aumento de la temperatura y la disminucion del pH desde la cuenca media hacia la baja coincide
con la retencion del CID (20-49 %), sugiriendo que el CID se deposita y desgasifica (i.e., evasion
de CO2 y CHa) antes de aproximarse a la desembocadura. En este sentido, la cuenca baja es de
gran importancia en el destino y balance del C al disminuir el COP, CIP, CODy CID de la descarga

del rio Usumacinta al océano.
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Capitulo I1: Fuentes de carbono organico particulado a través de una

red fluvial tropical: aproximacion desde un modelo de mezcla bayesiano

Introduccién

Aproximadamente 0.5 Pg de carbono orgéanico transportado por los rios desembocan en los
océanos y la mitad lo hace en forma de carbono organico particulado (COP) (Schlesinger and
Melack 1981; Li et al. 2017). EI COP de los rios puede derivar de la atmosfera a través de la
fijacion de CO2 o del carbono (C) almacenado en las rocas a través de la meteorizacién. La
diferencia entre ambos procesos refleja la regulacion del C terrestre y atmosférico a escalas
geoldgicas a través del depdsito del C en los ambientes marinos (Meybeck 1993; Ludwig et al.
1996; Galy et al. 2015). La produccion primaria en los rios también puede regular el depdsito de
C, pero en escalas mas cortas. Por ejemplo, el incremento del COP aut6ctono, originado de la
produccidén primaria in situ del fitoplancton, puede reducir la concentracion de CO: en los rios
durante la fotosintesis (Bouillon et al. 2012). Asi, una fraccidn considerable del depdsito del C en
los rios depende de la variabilidad del COP considerando los cambios temporales y espaciales de
las fuentes autdctonas y aldctonas (Bouchez et al. 2014).

La variacion hidroldgica estacional usualmente regula los suministros y flujos del COP en los
rios tropicales. El flujo de COP al6ctono derivado de la materia terrestre incrementa con la
descarga en los rios, mientras que las condiciones de baja descarga favorecen la produccion
primaria, pero disminuyen el flujo de COP (Mbaye et al. 2016). No obstante, este efecto estacional

no siempre es claro, especialmente en los rios tropicales (Lloret et al. 2012).

Las investigaciones han utilizado las proporciones de isétopos estables de C (8*3C) para rastrear
las fuentes de COP en los sistemas fluviales, aunque existen algunas limitaciones en el uso de la
isotopia estable como herramienta para determinar las fuentes de la materia orgéanica (MO).
Debido al enriquecimiento o empobrecimiento del *3C en los procesos metabolicos dentro de los
tejidos de los organismos (p. ej., fotosintesis o respiracion), el COP suele tener diferente
composicion con respecto a las razones *C/*?C. Por ejemplo, las plantas con metabolismo C3
suelen tener 5!3C entre —35%o a —20%o, y las plantas C4 presentan un §*3C entre —15%o a —9%o
(Hoefs 2015). No obstante, el rango del 8*3C generalmente coincide entre las plantas terrestres con
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metabolismo C3 vy el fitoplancton de agua dulce (Lamb et al. 2006), limitando el uso de las
proporciones isotdpicas para rastrear fuentes del COP, principalmente cuando se usa
exclusivamente las proporciones isotdpicas como método (Qiao et al. 2020). Analizar las
proporciones isotdpicas utilizando enfoques como modelos de mezcla bayesianos, que han
demostrado una precision adecuada para estimar las fuentes de sedimentos (Du et al. 2019), puede
ofrecer nueva informacion para comprender el transporte del COP en sistemas fluviales utilizando
otros rastreadores como la clorofila—a fitoplanctdnica y las relaciones estequiometricas de los

nutrientes.

Los estudios suelen identificar las variaciones estacionales de la cantidad y fuentes del COP en
regiones aisladas de los rios, ya sea en rios de cabecera o cerca de la desembocadura al océano.
Esta limitacion restringe el entendimiento integral de la dindmica del COP a lo largo del continuo
acuatico de los sistemas fluviales. Por ejemplo, la presencia de llanuras de inundacion y humedales
puede disminuir el flujo de COP a través de la transformacion de C hacia formas disueltas y
mineralizacion (evasion de CO>), aunque también puede incrementarlo a través de la produccion
primaria. Esto afecta la descarga del COP hacia los océanos (Hedges et al. 1986; Richey et al.
1990; Moreira-Turcq et al. 2003).

Aunque las estimaciones globales de los balances de C indican que la descarga de COP a los
océanos es particularmente importante en los tropicos, aln existe una gran incertidumbre de la
dindmica fluvial del C en los trépicos debido a la poca representacién de los datos. Los estudios
no consideran una representatividad integral de la variacion espacial y temporal del COP, ni
cuentan con estimaciones directas del flujo del COP (p. €j., informacién obtenida a partir de
regresiones del flujo de los sélidos suspendidos; Huang et al. 2012; Geeraert et al. 2017a).
Asimismo, el procesamiento y los flujos de MO todavia son poco estudiados en los sistemas
fluviales tropicales, en donde el rapido crecimiento de la poblacion y los cambios en el uso de
suelo implican alteraciones de la captacion y procesamiento de la materia (Maranger et al. 2018).
Por consiguiente, identificar el cambio de las fuentes y la cantidad de COP, bajo un marco

estacional, mostrara el vacio en la comprensidn del ciclo del C a escala regional y global.

El rio Usumacinta es el rio de mayor longitud en Mesoamérica, y se encuentra entre los rios

tropicales con mayor descarga, longitud y area de drenaje en Norte América. Su cuenca se extiende
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por Guatemala y México, en donde importantes cambios biofisicos e hidroldgicos ocurren:
pendientes pronunciadas y selva himeda tropical conservada dominan el paisaje de la cuenca
media, mientras que un area extensa de llanuras de inundacién, humedales y lagos someros
asociados a La Reserva de La Biosfera Pantanos de Centla sobresale en la cuenca baja. La
estacionalidad climatica y el ensamble de paisajes deberia controlar la hidrologia del rio y la
dinamica de COP en América Central, aunque no hay informacion actualmente disponible sobre

este tema.

En este estudio, el objetivo principal fue determinar el efecto de la estacionalidad hidroldgica
(Huvias y secas) sobre el suministro de COP fluvial a través de la cuenca media y baja del rio
Usumacinta. Para ello, se plantearon dos preguntas: ¢La fuente de COP cambia estacionalmente a
lo largo de la cuenca media y baja del rio Usumacinta y sus principales tributarios? ¢Qué efecto
tienen las llanuras de inundacién y humedales en la cuenca baja sobre el suministro de COP
estacionalmente? Se espera: 1) una mayor proporcion de COP aléctono en la cuenca media con
paisajes de mayor relieve y area forestal en comparacion con la cuenca baja en donde la velocidad
de la corriente menor y turbidez baja promueve la produccion fotosintética de COP autoctono, 2)
un incremento en la concentracién de COP aldctono a lo largo de la cuenca media y baja del rio

en la temporada de lluvias asociada a la erosién y arrastre de material terrestre de la cuenca.

Los cambios de la concentracion y §1C del COP, las concentraciones de clorofila—ay de s6lidos
suspendidos totales, asi como la proporcion C/N de la materia organica particulada (MOP) fueron
analizados en funcion de la variacién hidrolégica entre las temporadas de lluvias y secas para
evidenciar los mecanismos que ejercen mas control en las fuentes y cantidad del COP en la cuenca

media y baja del rio Usumacinta.
Materiales y Métodos
Sitio de estudio

La cuenca hidroldgica del rio Usumacinta abarca desde el norte de Guatemala hasta el sureste
mexicano. La cuenca del rio Usumacinta se encuentra entre 14° 55° y 18° 35” Ny 21° 20’ y 94°
15> W (CONAGUA 2018c). Cubre un area de ~77,000 km? en territorio mexicano y guatemalteco
(CCGSS 2017). La altitud maxima en la cuenca es 3,800 m (Benke 2009).

63



El clima es himedo tropical, con una temperatura anual media entre 8 y 12 °C en la parte alta
de la cuenca (>1,000 m) y entre 26 y 36 °C en la parte baja (<1,000 m) (Soares and Garcia 2017).
La temporada de lluvias ocurre entre mayo y octubre, con un promedio anual de 4,500 mm.
Durante esta temporada, las tormentas tropicales provocan incrementos en la descarga de agua y
causan inundaciones en la parte baja de la cuenca. La temporada de secas ocurre entre noviembre

y abril, con un promedio anual de 200 mm (Grodsky and Carton 2003).

La cuenca se divide geografica y morfologicamente en una zona montafiosa (parte alta y media)
y una planicie costera (parte baja; Benke 2009). La litologia en la zona montafiosa esta compuesta
por dolomitas, granitos y calizas de origen sedimentario y volcanico. La planicie costera contiene
principalmente rocas sedimentarias aluviales. Asimismo, ambas zonas se caracterizan por paisajes
karsticos con rocas carbonatadas de procedencia sedimentaria continental y marina de origen

Cretacico y Cenozoico (Mufioz-Salinas et al. 2016).

Los bosques perennifolios, de coniferas y pino—encino abarcaban el 85 % del area de la cuenca
media en el afio 2000, pero tuvieron una reduccion del 14 % en los dltimos 15 afios (Peralta-Carreta
et al. 2019). El remplazo de la cobertura vegetal natural por cultivos agricolas, ganaderia y
desarrollo urbano en la cuenca media ha causado mayor erosion y eventos como deslizamiento de
tierra e inundaciones durante eventos de lluvia intensa (Garcia and Kauffer 2011). Los bosques de
manglar y otras plantas hidréfitas cubre la parte baja de la cuencay representan el 8 % de la cuenca
Usumacinta (Sanchez-Hernandez et al. 2013). Los lagos y humedales conectados al cauce
principal del rio Usumacinta albergan macrofitas flotantes y sumergidas, que responden a los
cambios estacionales hidrol6gicos de acuerdo con el cambio de su biomasa (Castillo 2020).

Muestreo

Las campafas de muestreo se realizaron en las temporadas de lluvias (octubre—noviembre) del
afio 2018 y secas (abril-mayo) del afio 2019 en la seccion del territorio mexicano que cubre las
cuencas media y baja del rio Usumacinta. Se estudiaron 20 sitios distribuidos desde la cuenca
media (M1-M10) hasta la cuenca baja (B1-B10): 5 en la subcuenca Lacantun (M1-M5); 3 en la
confluencia de los rios provenientes de las subcuencas Chixoy y La Pasion (M6-M8); 2 en el cauce
principal de la cuenca media (M9-M10); 3 en la confluencia con el rio proveniente de la subcuenca

San Pedro (B1-B3); 3 en el rio distributario San Pedro-San Pablo (B4, B8 y B9); 3 en la
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confluencia con el rio Grijalva (B5, B6 y B7); y por altimo uno en la desembocadura principal
(B10). Por logistica y representacion hidrologica, se establecieron sitios de muestreo 2 km antes

(uno por cada vertiente) y 2 km después de cada confluencia.

En cada estacion de muestreo se establecié un transecto transversal en donde se ubicaron tres
puntos de muestreo equidistantes: uno al centro y dos a los costados del transecto, excepto en
tributarios menores, que se representaron con un punto al centro. En cada punto se tomé una

muestra de agua a 1/3 de la profundidad con una botella de tipo Van-Dorn.

Para evaluar el origen del COP en el rio Usumacinta, se consideraron cuatro fuentes potenciales,
tres aloctonas (fuentes terrestres), hojas de plantas C3 'y C4 y MOP del suelo aledafa al rio y una
fuente autoctona (fuente acuética), el perifiton. Las muestras se recolectaron en los sitios M5, M8,
M9, M10, B3y B7 para representar el cauce y tributarios principales; sélo se pudo obtener perifiton
(i.e., Cladophora y Oedogonium) y hojas C4 en la temporada de secas. Las hojas se recolectaron
en la superficie del suelo por fuera de la planicie inundable y se guardaron en bolsas de plastico
selladas en obscuridad y frio (—10°C). El suelo se obtuvo a una profundidad de 10 cm (horizonte
O) fuera de la planicie inundable usando un tuvo PVC (diametro: 10 cm) y una espatula y se
almacend en bolsas de plastico selladas obscuridad y frio (—10°C). Los componentes grandes
(>2mm) fueron removidos de las muestras de suelo. El perifiton fue obtenido por raspado de la
superficie (i.e. rocas) promedio de 10 cm?, lavado con agua destilada y almacenado en bolsas de

plastico selladas en obscuridad y frio (—10°C).
Métodos Analiticos
Clorofila a'y Sélidos Suspendidos Totales

La concentracion de clorofila a (Clor-a) se obtuvo mediante el método 445.0 de EPA (Arar and
Collins 1997). La muestra de agua se filtr6 por triplicado (20-100 ml) en filtros GF/F (Whatman;
0.7 um). Los filtros se almacenaron en cajas Petri en oscuridad y frio (—10°C). Posteriormente, a
cada filtro se le afladio 10 ml de acetona al 10 % en tubos de centrifugado, que se almacenaron a
4 °C entre 12 y 24 h para extraer el pigmento. Por Gltimo, los tubos se centrifugaron (2700 rpm/15
min) para obtener el sobrenadante y medir la Clor—a extraida con un fluorémetro digital (Turner
Designs 10—-AU). La concentracion reportada es el valor promedio del triplicado.
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Para obtener la concentracion de los solidos suspendidos totales (SST) se empled el método
2540 para solidos de APHA (APHA 2017). La muestra del rio se filtro previamente por una malla
de 100 pum (poro nominal) para eliminar los organismos grandes (“large swimmers”) de la muestra.
Posteriormente, las muestras se filtraron por duplicado (300-1000 ml, dependiendo de la
concentracion de particulas) en filtros de microfibra de vidrio GF/F (Whatman; apertura de poro
nominal 0.7 um) previamente calcinados (550 °C/4 h) y pesados. Los filtros para SST se secaron
(50 °C/48 h) y pesaron nuevamente. La concentracion se obtuvo con el contenido de los filtros y
el volumen filtrado conocido. La concentracion reportada es el valor promedio del duplicado.

COP y relacion COP/NP

Para obtener las masas del COP y nitrégeno particulado (NP), las muestras de agua se filtraron
por duplicado en filtros GF/F (Whatman) que fueron previamente calcinados (550°C/4 h) para
evitar la contaminacion de residuos organicos. Los filtros fueron acidificados utilizando HCl al 10
% para eliminar carbonatos (Galy et al. 2007; Ran et al. 2013), secados (60°C) y guardados en
papel aluminio previamente calcinado y en cajas Petri en condiciones de oscuridad y frio (=10°C).
Posteriormente, el contenido de C y N de los filtros se midié en un analizador elemental (Carlo
Erba NC2100). La concentracion del COP se calcul6 con el contenido de los filtros y el volumen
de agua filtrado. La concentracién reportada fue el valor promedio del duplicado. El contenido de

los filtros se uso6 para obtener la relacion COP/NP.
013C del COP y de sus fuentes potenciales

Para rastrear las fuentes potenciales del COP se midi6 y compar6 la abundancia de los isotopos
estables del C (8*°C) en el COP (8*C—COP) y en sus fuentes potenciales. El procedimiento para
medir el $©*C—COP fue similar a la medicion de la concentracion del COP, aunque el residuo en
los filtros GF/F se liofiliz6 por periodos de 24 horas para obtener las muestras secas.
Posteriormente, las muestras se pulverizaron en un mortero con un pistilo, ambos de agata. El
pulverizado de COP vy de las fuentes potenciales se pesd hasta obtener muestras de 4.5 mg y se
almacen0 en viales de vidrio que se mantuvieron en una desecadora hasta su analisis por

espectrofotometria de masas.
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Las hojas y el perifiton fueron lavadas con agua destilada para remover tierra y materia en
descomposicion adherida a sus superficies. Las muestras de suelo fueron acidificadas con una
solucién de HCI al 10 % para eliminar carbonatos y el componente labil del C organico (Galy et
al. 2007; Ran et al. 2013). Todas las muestras de las fuentes potenciales fueron secadas (60°C/48h)
y molidas a polvo con un mortero y pistilo de dgata y pesadas con una balanza comparadora de

masas (Mettler) hasta obtener 4.5 mg que se almaceno en viales de vidrio dentro de una desecadora.

La determinacion de §'3C se hizo por el método de combustion (Dumas); el cual consiste en
convertir el C en CO> para posteriormente ser analizado en un espectrometro de masas y obtener

la proporcion de is6topos estables de cada muestra.
Manejo de datos y analisis estadisticos

Los valores 8'3C tuvieron una incertidumbre de + 0.1%o y fueron normalizados con base en
valores de dos estandares (8°C = —28.73 £ 0.06%o y —11.85 + 0.04%o) y se reportaron de acuerdo
con la notacion relacionada al estdndar de belemnita Pee Dee en Viena (VPDB, por sus siglas en

inglés; Ecuacion 1):
5%(%o0) = [(Rgq/Rseq) — 1] X 1000 Ecuacion 1

En donde X es 3C calculado como partes por mil, Rsa es la proporcion isotopica de la muestra
(*3C/*2C), y R« es la proporcion isotdpica del estandar (VPDB para el C).

Debido a que el fitoplancton es una fuente importante de COP en los rios y a que no se logro
obtener suficiente muestra de fitoplancton por limitaciones logisticas, se usé el 5'3C reportado para
el fitoplancton de agua dulce en la bibliografia de Kendall et al. (2001), Lamb et al. (2006) y
Cleveland y Liptzin (2007). A la par del 5'3C en la bibliografia, se usaron parametros relacionados
con la concentracion de Clor-a y SST (detallados mas adelante) para determinar los patrones
espaciales y estacionales del desarrollo fitoplanctonico.

Para conocer el contenido del C organico en la carga de los SST (COP%) se usé la proporcion:
COP/SST x 100 %. De acuerdo con Giorgio y Gasol (1995), la concentracion de la biomasa
fitoplanctonica (CaLe, mg C 1Y) se puede calcular a partir de la concentracion de Clor-a
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considerando que 1 mg de Clor-a es equivalente a 40 mg de C, por lo que se uso para calcular la
proporcion del C autoctono (Cauto) en el COP (Shi et al. 2018) y SST (CaLc%) mediante: CaLc
+ COP-x 100 % y CaLc = SST-x 100 %, respectivamente. La proporcion aloctona del COP
(CaLLO) se obtuvo mediante: CaLLo = 1 — Cauto. COP% y CaLc% se usaron para comparar el
contenido organico de la materia particulada entre temporadas. EIl COP/NP y Cauto /CaLLo Se
usaron para rastrear los cambios entre las fuentes autoctonas y aloctonas y los tipos de materia
organica de la que derivo el COP tales como plantas terrestres vasculares, suelo y fitoplancton en
los tributarios y cauce principal.

Asimismo, la contribucién del C orgénico de cada fuente potencial en la mezcla del COP del
rio se evalué usando un modelo de mezcla bayesiano generado con el paquete MixSIAR (v. 3.1 9)

en R (v. 4.0.5 10) que utiliza una ecuacion de conservacion de masa (Ecuacion 2):
p
Xj = z gikfik + €j Ecuacion 2
k=1

El modelo utilizé el COP/NP y &*3C como trazadores (Xij). No se consider6 el error (gj) en el
modelo ya que hubo una sola mezcla por sitio, ni se presenté informacion adicional para la mezcla
(“uninformative prior”). Los parametros de Markov Chain Monte Carlo (3 cadenas) se
establecieron como normales, lo cual garantiza que las pruebas de diagnéstico de Gelman-Rubin
(< 1,05) y Geweke sean apropiadas para la convergencia del modelo. Finalmente, producimos un
modelo mixto bajo dos factores: temporada y sitio (efectos fijos). La contribucién relativa de las

fuentes se representd como la estimacion de probabilidad media. El alfa para el modelo fue 0.05.

La distribucion espacial y estacional de las fuentes de COP se evalu6 mediante pruebas
paramétricas (t de Student y ANDEVA) y pruebas no paramétricas (U de Mann-Whitney y
Kruskal-Wallis). Estas Gltimas se evaluaron para grupos con la misma forma de la distribucién de
frecuencias. Asimismo, se emplearon ajustes de regresion lineales y no lineales para determinar la
relacion entre las variables y tendencias longitudinales. Las pruebas se realizaron en la paqueteria

de SigmaPlot version 14, con un nivel alfa de 0.05.
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Resultados
COP% y CaLc%

En la temporada de lluvias, el COP% promedio6 3.3 £ 1.4 % (1.5-7.5 %). EI COP% fue menor
a 2.3 % (Q1) en M5, M9 y B1-B3 y mayor a 3.7 % (Qz) en M4, M7, B4, B6 y B8. El CaLc%
promedi6 0.18 + 0.18 % (0.02-0.75 %). El CaLc% fue menor a 0.07 % (Q1) de M1 a M5, excepto
M4, y mayor a 0.21 % (Qz) en B1, B4 y B6-B9. En la temporada de secas, el COP% promedid
10.5 £ 7.3 % (3.1-45.8 %). EI COP% fue menor a 6.3 % (Q1) en M9-B2 y B9 y mayor a 13.2 %
(Q3) en B6-B8 y B10. El CaLc% tuvo un promedio de 1.93 + 1.23 % (0.47-5.63 %) y fue menor
a 0.85 % (Q1) en M1-MD5, excepto en M3, y mayor a 2.75 % (Q3) de B6 a B8.

Estacionalmente, el COP% y CaLc% fueron menores en la temporada de Iluvias que en secas
(Kruskal-Wallis, H = 954 y H (3) = 111.2, respectivamente, p < 0.001) y decrecieron
exponencialmente con el incremento de la concentracion de los SST, con una asintota a partir de

20 mg L™ de SST, aproximadamente (Figura 1).
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Figura 1 Contribucion del COP (COP%, panel superior) y la biomasa fitoplancténica (CaLc%,
panel intermedio) a los SST y de la biomasa fitoplanctonica al COP (Cauto, panel inferior) en
funcion de la concentracion de SST en sistema fluvial del rio Usumacinta en las temporadas de
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lluvias (TL) y secas (TS). El guion corto indica un ajuste exponencial y sus intervalos de confianza
(95 %).

Cauto y COP/NP

En latemporada de lluvias, la relacion Cauto promedi6 5.3 + 3.7 % (0.6-15.2 %). El CauTo fue
menor a 2.9 % (Q1) de M1 a M5y mayores a 6.7 % (Qs) en B1, B4, B6 y B7. La relacion COP/NP
promedio 13 + 3 (7-19) y disminuyd desde la cuenca media hacia la cuenca baja, con relaciones
mayores a 14 en M3-M5, M7 y B4 y menores a 11 en M2, B5, B6, B7 y B10. En la temporada de
secas, el Cauto promedié 18.7 £ 7.9 % (3.9-39.6 %) y fue menor a 14.7 % (Q1) en M1-M5,
excepto en M3, y mayor a 23.6 % (Q3) en M6 y B1. La relacion COP/NP promedi6 11 + 3 (7-18)

con valores menores a 9 en B4-B10 y mayores a 10 de M1-B3, excepto en M9.

El Cauto fue mayor en la temporada de secas que en lluvias (Kruskal-Wallis, H (3) =81.3, p<
0.001; Figura 1), mientras que no hubo diferencias significativas en la relacion COP/NP entre
temporadas (t = 1.4, p = 0.17). Cauto/CaLLo Se mantuvo por debajo de 0.2 en la temporada de
lluvias y disminuyé cuando el COP/NP aument6 (Figura 2), excepto en M3, M6-M8 y Bl en la

temporada de secas.
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Figura 2 Relacion de la proporcion del COP autéctono sobre el aléctono (Cauto/CaLio) con la
proporcion COP/NP en el rio y tributarios principales del rio Usumacinta en las temporadas de
lluvias (azul) y secas (rojo).

o'3C del COP y sus fuentes potenciales

En la temporada de lluvias, el §*3C de las hojas C3 promedié —30.4 + 1.0 %o (de —31.8 a —28.8
%o), mientras que el 3*C del suelo tuvo un promedio de —26.1 + 2.0 %o (de —28.4 a —23.5 %o). El
513C—COP promedié —20.8 + 0.6 %o y tuvo poca variacion espacial (de —21.4 a —20.1%o; Figura
3A). El 813C—COP fue significativamente mayor al 5°C de las hojas C3 (comparacion multiple de
Dunn’s, p < 0.01) y no tuvo diferencias significativas con el §*C del suelo (p > 0.05). En la
temporada de secas, el 5!3C de las hojas C3 y C4 promediaron —31.0 + 1.1 %o (de —32.4 a —29.7
%0) Y —15.2 £ 0.6 %o (de —15.6 a —14.8 %o), respectivamente. El 51C del suelo promedié —27.0 +
1.1 %o (de —28.6 a —25.7 %o), y el 83C del perifiton tuvo un promedio de —30.6 * 2.8 %o (de —33.7
a —28.7 %o). E1 3'3C—COP promedi6 —24.3 + 5.0 %o (de —30.6 a —17.4 %o) y fue mayor en M10 y
B3 (> —19 %o) y menor en M5-M9 y B7 (< —24 %o), especialmente en B7 (—30.6 £ 0.1 %.). El
513C—-COP fue significativamente mayor al 5*3C de las hojas C3 (comparacién multiple de Dunn’s,
p < 0.01). El 8*3C—~COP tuvo una relacion inversa con el COP% (F =11.1, p < 0.03, Figura 3B) y
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una correlacion negativa con Cauto/Cacio (rs = —0.60, p = 0.04; Figura 4). E1 §**C—COP no tuvo

diferencias significativas entre temporadas (t = —1.7, p = 0.13).
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Figura 3 Relacion del 8*3C del COP y sus fuentes potenciales. (A) Variacion del 31°C entre las
temporadas de lluvias (TL) y secas (TS); en cada caja: la linea continua representa la mediana y la
punteada el promedio. (B) 8!C en funcion del contenido de CO a la inversa (COP%1).
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Figura 4 Relaciones entre la sefial isotopica del COP (83 C—COP), la proporcion del COP
autéctono sobre el aléctono (Cauto/CaLio) Y la relacion COP/NP en el cauce y tributarios
principales del rio Usumacinta en las temporadas de lluvias (azul) y secas (rojo).

1.1.1 Modelo de mezcla bayesiano

Las contribuciones relativas de las fuentes potenciales de C en el COP mostraron valores entre
34-51 % del suelo, entre 26-50 % del perifiton, entre 6-16 % de hojas C4 y menos de 2 % de
hojas C3 en la mezcla del COP en la temporada de lluvias. M5 tuvo mayor contribucion del suelo
(51%) y menor contribucion de perifiton (26%) en la cuenca media, mientras que B7 tuvo mayor
contribucion del perifiton (50%) y la menor contribucidn de suelos en la cuenca baja (34%). En la
temporada de secas, las fuentes potenciales del COP se distribuyeron entre 20-39% del suelo, entre
39-67% del perifiton, entre 4-13% de hojas C4 y menos de 3% de hojas C3. M5 tuvo mayor
contribucion del suelo (39%), y M10 tuvo menor contribucion de perifiton (39%) entre los sitios

de la cuenca media, mientras que B7 tuvo mayor contribucion de las algas (67%) y la menor
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contribucion de suelos en la cuenca baja (20%). M8 y M9 tuvieron mayor contribucion de perifiton

en la cuenca media en ambas temporadas (Figura 5).
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Figura 5 Contribucion relativa de las fuentes potenciales de C en el COP del rio Usumacinta en la
temporada de lluvias (TL) y secas (TS).

Discusion
Diferencias estacionales en el suministro del COP

Los cambios en la descarga de agua representan el factor principal de la variacién del contenido
de COP y SST en diversas redes fluviales del mundo (Meybeck 2005). Las proporciones COP%,
CaLc% Yy Cauto en el rio Usumacinta revelaron diferencias en el contenido y composicién del COP
entre los periodos de lluvias y secas. Estas diferencias sugieren que el aumento de la escorrentia
descarga de agua y erosion en la cuenca concuerda con solidos suspendidos con menor contenido
de Cy de biomasa algal. Las tormentas ciclonicas que ocurren en la cuenca del Usumacinta durante
la temporada de lluvias promueven el movimiento episddico de grandes volimenes de materia
organica y mineral a través de las cuencas hidrogréaficas, lo que resulta en flujos hiperconectados

con alta turbidez en el canal principal del rio Usumacinta (>5% de volumen de sedimentos).
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La relacion no lineal encontrada entre COP% Yy la concentracion de SST en la cuenca
Usumacinta ha sido observada en otros estudios en todo el mundo. Esta relacion generalmente
resulta de dos causas hidrodindmicos diferentes en el suministro de COP: (a) la transicion de un
periodo de flujo bajo que erosiona la capa superior del suelo con mayor contenido de C organico
hacia un periodo de flujo alto que erosiona las capas mas profundas con menor contenido de C
organico; y (b) el nivel y flujo de agua bajo y la disminucion de la turbidez durante la temporada
de secas promueven una alta productividad primaria acuética-autoctona (p. ej., COP% y Cauto
altos). La mayoria de los estudios en rios tropicales que utilizan enfoques a escala de cuenca (por
ejemplo, Coynel et al. 2005; Kiran et al. 2021) y muestreos en sitios especificos de los rios (por
ejemplo, Bouillon et al. 2012) reportaron un efecto positivo y significativo de la productividad
algal, especialmente la fitoplanctonica, en el suministro estacional del COP, con excepcion en el
rio Tana, Africa (Tamooh et al. 2012).

Por un lado, los valores altos de Cautoy CaLc% en la temporada de secas con respecto a la
temporada de lluvias (Figura 1) indican un incremento de la biomasa fitoplanctdnica en la
temporada de secas. Particularmente, estos el aumento de Cauto hacia la temporada de secas
explicd que el aumento de la proporcién de C organico en los SST derivd de la produccion
primaria. Por otro lado, la reduccion del contenido del COP en los SST hacia la temporada de
lluvias podria explicarse por la adicion de minerales derivados del suelo a través de la escorrentia.
Hallazgos similares se han mencionado en otros rios tropicales (p. ej., Moreira-Turcq et al. 2003;
Lloret et al. 2012). Por ejemplo, datos de algunos rios asiaticos que atraviesan regiones altamente
erosionadas y transportan COP de origen sedimentario exhibieron un COP% que varia entre 0.2 y
3.6% (Tao et al. 2009, 2018; Ziegler et al. 2016), lo cual concuerda con los valores COP%

observados en la temporada de lluvias.

La variacion del $'3C—COP dependio de la temporada hidrolégica. El rango del §:3C-COP fue
reducido en la temporada de lluvias y no concord6 con ninguna fuente potencial, pero concordd
con el rango reportado para las macrofitas en otros rios (Figura 3 y Figura 6). En contraste, el
rango del 8**C—COP en la temporada de secas fue ampli6 y concordo con el $*3C del suelo de las
plantas C3 y con el 8*3C reportado para el fitoplancton en rios, que a su vez coincidieron con el
S13C del perifiton. Estos resultados sugieren una contribucién mayor del COP derivado de fuentes
terrestres (i.e., suelo), con una mezcla importante de fuentes acuéticas (i.e., plantas no vasculares
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como fitoplancton o perifiton) durante la temporada de secas, como se ha mostrado en diversas
cuencas (Meyers and Ishiwatari 1993; Lamb et al. 2006). Asi mismo, los resultados del modelo de
mezcla bayesiano de las sefiales 5:3C—COP y la relaciéon COP/NP indicaron que el COP en el rio
tuvo una contribucion mayor del C proveniente del suelo (32-50%) y del perifiton (28-57%) en
ambas temporadas (Figura 5). EI modelo mostré una mayor contribucion del C procedente del
suelo en la temporada de lluvias y del C del perifiton en la temporada de secas. En este sentido, no
se debe descartar la contribucion del perifiton en el COP, pues es posible que el efecto estacional

observado sea consecuencia de la produccion primaria de microalgas en general.

En general, el rango 8**C observado en el rio Usumacinta es similar al rango reportado en los
rios que fluyen a través de areas karsticas (de —30 a —19.5%o), en donde el 5'3C del COP coincidié
con el *3C del suelo (capas profundas) y de las plantas C3 (Liu and Han 2021; Yi et al. 2021). No
obstante, el rango de 5'C del COP reportado comtnmente en sistemas de agua dulce de latitudes
templadas es mas estrecho y negativo (—33 a —25%o; Lamb et al. 2006) que el que se observo en
el rio Usumacinta en este estudio (de —30.6 a —17.4%o; Figura 6). Las diferencias entre estos rangos
pueden reflejar el ingreso de otras fuentes en latitudes tropicales. Por ejemplo, la proporcion de las
plantas C4 en la vegetacién aumenta con la disminucion de la latitud (Still et al. 2003), por lo que

el dominio local de las plantas C4 puede aumentar los valores 5*3C de la MO.
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Figura 6 8*3C del COP y de sus fuentes potenciales en funcion del COP/NP (hojas, suelo y
perifiton) en el rio Usumacinta en la temporada de secas (A) y lluvias (B). Los recuadros indican
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el 3°C y COP/NP reportados en otros trabajos (Kendall et al. 2001; Lamb et al. 2006; Cleveland
and Liptzin 2007).

El contrastante entre la temporada de lluvias y secas tuvo un fuerte impacto en las
concentraciones de SST, asi como en las fuentes del COP (aloctonas versus autdctonas). La
oscilacion de la zona de convergencia intertropical influye, en gran medida, en la estacionalidad
climatica y en el patrén de lluvias en los trépicos (Beck 2018). Sin embargo, a pesar del clima, la
estacionalidad hidroldgica en los rios tropicales no es una regla (Syvitski et al. 2014). La
estacionalidad extrema en la cuenca del Usumacinta en comparacion con otros rios tropicales
puede reflejar agentes de fuerza adicionales, como los ciclones tropicales, que provocan cambios
estacionales destacados en las condiciones hidroldgicas y el transporte de sedimentos (Syvitski et
al. 2014; Mufioz-Salinas et al. 2016). Esta variabilidad intra—estacional también puede afectar el
suministro de COP al rio, pero debe ser explorada en futuras investigaciones mediante campafias
de muestreo con mayor frecuencia temporal, especialmente durante la temporada de lluvias.
Debido a la alta descarga durante las tormentas tropicales y la oscilacion interanual climatica tales
como el fenémeno de “El Nifio” (ENOS) y la Oscilacion del Atlantico Norte (OAN), afectando
desproporcionalmente la precipitacion y transporte de sedimentos (Arreguin-Cortés et al. 2014;
Mufioz-Salinas and Castillo 2015), sus efectos deben ser investigados en el transporte del COP a

lo largo de varios afios.
Variacion espacial de las fuentes del COP

Las relaciones COP/NP altas (=15-19) y Cauto/CaLLo bajas (<0.1) registradas en las tierras
altas de la cuenca media en la temporada de lluvias, especialmente en la subcuenca del rio
Lacantun (M3-MD5; Figura 2) dominada por paisajes forestales y un relieve elevado (de la Maza
2015a), implican que los restos de vegetacion terrestre constituyen una fuente importante del COP
en el rio Usumacinta. En promedio, y segn datos globales, las relaciones COP/NP mayores a 15
usualmente indican fuentes de vegetacion terrestre (Kendall et al. 2001) o componentes de plantas
poco degradados en suelos tropicales (p. ej., caida de hojas y follaje de los arboles; Cleveland and
Liptzin 2007). Por otro lado, el aumento del COP% y Cauto reflejo la produccion del fitoplancton
durante en la temporada de secas, lo que pudo incrementar el N y reducir la sefial de los restos de
vegetacion terrestre disminuyendo la relacion COP/NP (Figura 2). Estos hallazgos difieren en
cierta medida de los encontrados en otros rios tropicales que fluyen en bosques productivos con
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pendientes pronunciadas y en clima monzonico (Lloret et al. 2012). Mientras que otros estudios
indican que la mayor parte del COP proviene principalmente de la capa superior del suelo debido
a que la MOP tiene una relacion COP/NP entre 6 y 15 (p. €j., Bird et al. 2008; Lloret et al. 2012),
las relaciones COP/NP en este estudio registraron alrededor de 20 en las areas elevadas y boscosas.
Las relaciones COP/NP en la MO mayores a 15 sugieren que los restos de vegetacion fresca son
una fuente importante del COP (Meyers 1994). Este resultado concuerda con datos de COP% y
relaciones COP/NP altos en tributarios de cabecera del rio Tana (ver Tamooh et al. 2012),
sugiriendo que a la MO derivada de vegetacion aldctona fresca como una fuente del COP en los

rios tropicales.

La concentracion de los SST no mostré variacion estacional en el rio Tzendales (M4). La
conservacion de la selva tropical (p. €j., la selva Lacandona; de la Maza 2015a) pudo reducir la
escorrentia y la erosion durante eventos de precipitacion alta. Las bajas concentraciones de sélidos
suspendidos en los rios poco afectados por la agricultura sugieren que los SST tienen una fraccion

significativa de desechos vegetales que llegan desde la superficie del suelo (Weiguo et al. 2003).

Una parte importante de COP en la cuenca media del rio Usumacinta pudo derivar del suelo en
la temporada de lluvias, mientras que una mezcla de fuentes autdctonas y al6ctonas pudieron
contribuir al COP en la temporada de secas. Las relaciones Cauto/CacLLo menores a 0.1 observadas
en los sitios M6, M7, M9 y M10 en la temporada de lluvias coincidieron con relaciones COP/NP
bajos (10-15), lo cual sugiere la contribucién de MOP degradada en los suelos y durante el
transporte en el rio a medida que la degradacion reduce el contenido de C e incrementa el de N
(Lamb et al. 2006). Asimismo, el rango de 5:3C—COP fue mas cercano al rango del 5*3C en el suelo
desarrollado sobre vegetacion C3 (de —28.6 a —23.5 %o; Figura 3 y Figura 6). En contraste, el
aumento de la proporcién Cauto/Cacio Y las disminuciones de la relacion COP/NP y §*C—-COP
de la temporada de secas hacia la temporada de lluvias en la cuenca media pueden reflejar una
mezcla en el COP entre fitoplancton y restos de plantas vasculares o suelo con un alto contenido
de éstas (Figura 6). Por ejemplo, M10 y B3 mostraron los valores §'*C—COP alrededor de 18 %o
en la temporada de secas, lo cual puede reflejar el ingreso de MO derivada del suelo desarrollado
sobre vegetacién C4 en la transicion del rio de la cuenca media hacia la cuenca baja. Estos
resultados pueden reflejar el desarrollo de la deforestacion y agricultura (p. €j., cultivos de plantas
C4 como el maiz) en las subcuencas tributarias (March and Castro 2010; Ferat et al. 2020), que
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pueden disminuir la materia organica en el suelo, aumentar la exportacion de nutrientes y promover
la produccidn de algas en el rio. La Gltima parte de la cuenca media mantuvo la sefial de las fuentes
del COP derivadas de los rios tributarios Chixoy y La Pasion, que cuentan con la mayor afluencia
(Soria-Reinoso et al. 2022), a medida que el rio mantuvo valores similares de COP/NP y §°C
desde la confluencia de estos rios (M8) hasta la salida (outlet) de la cuenca media (M10) en ambas

temporadas.

El aumento de Cauto hacia los sitios de la cuenca baja en comparacion con la cuenca media
indica una contribucion significativa de las fuentes autdctonas en ambas temporadas. En ambas
temporadas, la relacion COP/NP en la cuenca baja fue menor a 11, lo cual indica la contribucion
del fitoplancton al COP y coincide con las relaciones reportadas (4-12) para el COP de origen
autoctono en entornos acudticos (Onstad et al. 2000; Weiguo et al. 2003; Cleveland and Liptzin
2007). La reduccion de la turbidez y descarga de agua en las tierras bajas junto con un tiempo de
residencia y temperatura altos con respecto a tierras elevadas pueden favorecer el desarrollo de
algas en las cuencas tropicales (Kohler et al. 2012). La produccion primaria en llanuras de
inundacion o entornos lenticos también puede incrementar las entradas de materia organica
autoctona (Ward et al. 2017). En el rio Usumacinta, por ejemplo, la concentracion de Clor-a en
los humedales de Ilanuras de inundacion y lagos conectados al cauce principal en la cuenca baja
aumenta estacionalmente en la temporada de secas debido a la mayor disponibilidad de nutrientes
y largos tiempos de residencia (Castillo 2020). Esta produccién autdctona del COP en las llanuras
de inundacidn durante las temporadas secas también ocurre en las cuencas bajas de los rios Orinoco
(Lewis 2008), Amazonas (Moreira-Turcq et al. 2013) y Senegal (Mbaye et al. 2016), la cual se
moviliza hacia los rios durante las temporadas hiumedas (Moreira-Turcq et al. 2013; Mbaye et al.
2016). Por lo tanto, la alta contribucion del fitoplancton observada en ambas temporadas en este

estudio podria alternar entre la produccion del rio y la contribucién de la llanura de inundacion.
Conclusiones

A partir de las concentraciones de COP, nitrogeno particulado (NP), clorofila “a” y SST, asi
como proporciones de isotopos estables a lo largo del rio Usumacinta, se encontré que el COP en
el rio Usumacinta es principalmente de origen aloctono con una contribucion mayor de la MO del

suelo y restos de vegetacidn terrestre, especialmente en la temporada de lluvias. No obstante, los
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datos revelaron aportes del C derivado de fuentes acuéticas en la temporada de secas, la cual

favorecié la produccién primaria.

Espacialmente, el tipo de MOP que entra al rio en la seccion boscosa de la cuenca media cambia
de una mezcla de suelo con restos de vegetacion terrestre de tipo C3 poco degradados en la
temporada de lluvias hacia una mezcla compuesta de particulas de vegetacion terrestre y algas en
la temporada de secas. A su vez, la sefial $*C mostrd un aumento de productores primarios en las
cuencas tributarias en la parte media de la cuenca, en donde las actividades antrdpicas (p ej.,
agricultura) favorecen la exportacion de suelo con restos de vegetacion terrestre de tipo C3 y el

crecimiento algal.

Como se esperaba, el C derivado de las algas tuvo mayor contribucién en el COP de la cuenca
baja cerca de la desembocadura, especialmente en la temporada de secas. Esta contribucion puede
afectar la variacion de la concentracién del COP entre temporadas en la cuenca baja. Estos
resultados implican que el cambio de las fuentes del COP afecta la composicién de la MO, y por
ende en el metabolismo de la biota acuéatica. Por ejemplo, compuestos derivados de los suelos de
la selva con un contenido de C alto como la celulosa deben ser refractarios para algunas
comunidades heterotroficas microbianas, mientras que la MO de las algas tienen una composicion
mayor de sustancias labiles como proteinas y carbohidratos. Asi, una posible consecuencia del
cambio en la composicion de la MO es que los aportes de MO de origen aldctono y recalcitrante
afecte la degradacion biologica de la MO en el rio, mientras que la produccion de MO autoctona

favorezca la degradacion.
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Capitulo III: Procesamiento de la materia organica por parte del

plancton microbiano del rio Usumacinta

Introduccién

Estudios recientes muestran que, a nivel mundial, las aguas continentales descargan
aproximadamente 0.9 Pg de carbono (C) al afio a los océanos, notablemente por debajo de los 2.9
Pg C afo! transferidos desde los ambientes terrestres y los 1.9 Pg C afio ! evadidos hacia la
atmosfera (Maranger et al. 2018), lo cual indica el procesamiento activo (i.e. degradacion) de la
materia organica (MO). Los microbios heterotrofos, principalmente procariotas (p. ej., bacterias),
juegan un papel relevante en el procesamiento activo de la MO a través de la mineralizacion de
grandes cantidades de C durante la respiracion de la MO a CO; y su subsecuente evasion en los
rios (Mineau et al. 2016). Las aguas continentales tropicales emiten y capturan grandes cantidades
de C como CO; (Battin et al. 2009), por lo que evaluar el procesamiento activo en ellas es relevante
en el ciclo del C a medida que los rios pueden actuar como tuberias pasivas (solo transporte) o

activas (cambios longitudinales) de la MO en el continuo acuatico (Tranvik et al. 2018).

La capacidad de mineralizacion del C cambia en funcion de la disponibilidad de nutrientes y de
sustratos como particulas. EI suministro de C, nitrogeno (N) y fosforo (P) puede aumentar las tasas
de respiracion, disminuir la biomasa o causar una respuesta inapreciable de las comunidades
microbianas en los lechos y plancton de los rios (Stelzer et al. 2003; Suberkropp et al. 2010;
Hadwen et al. 2010; Soares et al. 2018), lo que genera diversas respuestas de la mineralizacion del
C. Ademas, la disponibilidad de la MO particulada (MOP) modula el efecto del suministro de
nutrientes disueltos en la respiracion microbiana (Stelzer et al. 2003), ya que las enzimas
microbianas extracelulares producen mondmeros nutrientes disponibles al descomponer
biomoléculas grandes. Datos recientes demuestran que estos procesos microbianos ocurren
principalmente en la columna de agua en lugar del lecho de grandes rios (quinto orden o
superiores,) debido a que la superficie de contacto entre el agua y los sedimentos en suspension
aumenta rio abajo y sirve como estructura fisica para la actividad microbiana (Gardner and Doyle
2018; Tanaka et al. 2021). En los rios menores (primero a cuarto orden), el reciclamiento

microbiano de los nutrientes en la columna de agua disminuye en comparacion con los procesos
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bénticos por la asimilacién de nutrientes desde la columna de agua y poros en el sedimento
(Weigelhofer et al. 2018).

La disponibilidad de la MO cambia con las caracteristicas del paisaje y clima a lo largo de las
cuencas. Por ejemplo, el suministro tanto de MOD labil (p.j., aumento del 5 % como sacarosa)
como recalcitrante (p.ej. lignina y la celulosa) pueden aumentar la respiracion y las emisiones
bidticas de COz en tramos de rios elevados rodeados de tierra rica en MO y en bosques tropicales,
respectivamente (Ward et al. 2013; Demars et al. 2020). A su vez, los aportes autdctonos de MOD
derivados de la productividad primaria acuatica en los tramos de las tierras bajas de los rios
producen carbono organico disuelto (COD) biol6gicamente reactivo a corto plazo (Soares et al.
2019). Estos aportes suelen ser mayores en la temporada de secas cuando la descarga de agua y
turbidez y el tiempo de residencia mayor favorecen la productividad primaria (Wiegner et al.
2009), mientras que la precipitacion en la temporada de lluvias favorece la exportacion de MOD
terrestre desde la cuenca (Bouchez et al. 2014). En este sentido, la estacionalidad tropical (lluvias
vs secas) puede establecer los ritmos metabolicos acuaticos (Lewis 2008; Masese et al. 2017).
Entender como la variacién del suministro de MO afecta la mineralizacion microbiana planctonica
a gran escala en los tropicos (p. €j., interregional) puede ayudar a comprender el ciclo global del
C y el cambio climatico (Battin et al. 2008; Masese et al. 2017; Soares et al. 2017).

El metabolismo microbiano responde a la composicion elemental de la MO (i.e. proporciones
C/N/P) ya que el exceso o agotamiento de los elementos afecta el uso del C ingerido (Elser et al.
2000; Franklin et al. 2011). Los microorganismos invierten energia para ajustar las proporciones
elementales dentro de su biomasa, que generalmente tiene necesidades altas de N y P sobre C, y
para mantener la homeostasis (Andersen et al. 2005). Por ejemplo, las bacterias producen enzimas
en lugar de favorecer el crecimiento somatico para adquirir nutrientes limitados (Sinsabaugh et al.
2002; Sterner and Elser 2002). Estudios de la estequiometria de los nutrientes reportaron que la
relacion C/N/P en la MO explica una parte significativa del metabolismo microbiano y la variacion
de las tasas de mineralizacion del C (Enriquez et al. 1993; Islam et al. 2019). Aunque estos estudios
demostraron el efecto de la limitacion de nutrientes en el metabolismo microbiano, ain no han
abordado las consecuencias del desequilibrio debido a la elevada proporcién de un elemento sobre
otros (Sterner 2009).
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El rio Usumacinta se encuentra entre los principales rios tropicales de América del Norte por
su caudal y longitud. Estudios recientes mostraron una alternancia estacional en la fuente de MOP
transportada a lo largo del rio (Oseguera et al. 2018; Cuevas-Lara et al. 2021), con abundantes
aportes aloctonos terrestres durante la temporada de lluvias y una produccion primaria acuatica
autoctona elevada en la temporada de secas. Las fuentes de MO también varian segun los cambios
topograficos a lo largo del curso del rio. El alto relieve y las pendientes empinadas de la cuenca
media promueven importantes aportes de MOP al6ctona, mientras que las tierras bajas favorecen
la produccion de MOP autoctona (Cuevas-Lara et al. 2021). Durante el transporte fluvial, la
descomposicion de la MOP puede cambiar la composicion elemental de la MOD (Raymond and
Spencer 2015; Ward et al. 2015).

El objetivo de este estudio fue evaluar el efecto de la variacidn estacional (temporadas de lluvias
y secas) y espacial de la composicién elemental en la MOD y de las concentraciones de nutrientes
y carbono organico particulado (COP) sobre la mineralizacion potencial del C en las comunidades
planctonicas microbianas nativas del rio Usumacinta a través de experimentos de laboratorio.
Especificamente, se buscd responder la forma en que la mineralizacion potencial del C: a) se
relaciona con la composicién elemental y la concentracién de la MOD y nutrientes, b) varia
longitudinalmente en el rio y c) varia estacionalmente. Se espera que la mineralizacion potencial
del C por parte de las comunidades microbianas planctonicas: 1) se relacione positivamente con el
desequilibrio estequiométrico de la MOD con una mayor proporcién de C sobre N y P, producido
por la variacion de las entradas de MOD entre sitios y temporadas, debio al ajuste del metabolismo
microbiano para usar el C no limitante (i.e., eficiencia baja del uso del C) para obtener el Ny P
limitados (p. ej., mediante la produccion de enzimas), 2) es mayor en la cuenca media debido a la
mayor proporcion de C en la MOD asociada con los aportes aléctonos de los tramos boscosos, y
3) es mayor en la temporada de lluvias debido al aporte de MOD aléctona exportada desde la
cuenca. Evaluar las tasas de mineralizacién microbiana del C y sus impulsores a lo largo de la
columna de agua del rio Usumacinta ayudaria a revelar el tipo de transporte (activo vs pasivo) de
la MOD en un ambiente fluvial tropical.
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Materiales y métodos
Descripcion del sitio

Con origen en la region montafiosa de la “Sierra de Los Cuchumatanes” de Guatemala (cuenca
alta), el rio Usumacinta fluye desde la frontera sur de México con Guatemala hacia el norte a través
de los estados de Chiapas y Tabasco (cuencas media y baja) para descargar en el sur del Golfo de
México (Figura 1). La cuenca del rio Usumacinta cubre alrededor de 56.000 km?. La longitud total
del rio en territorio mexicano es de 1,100 km (Benke 2009). El vecino rio Grijalva se une al
Usumacinta 15 km antes de la desembocadura del rio. El caudal conjunto medio es de unos 2.678

més,
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Figura 1 Sitios de muestreo en la cuenca del rio Usumacinta en el sureste de México (Elaborado
con el software QGIS usando servicios web de acceso gratuito: CCGSS 2017; SEMARNAT and
CONANP 2017).
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Un clima tropical himedo caracteriza a la cuenca con una temperatura y precipitacion promedio
anual que oscila entre 8-12 °C y 5,000 mm en la cuenca alta montafiosa y 26—-30 °C y 1,500 mm
en la cuenca baja de las tierras bajas (Soares and Garcia 2017). La temporada de lluvias se presenta
entre junio y octubre, y es caracterizada por eventos meteoroldgicos extremos (tormentas
tropicales y ciclones) que provocan mayores descargas de agua e inundaciones estacionales en las

tierras bajas. La temporada de secas abarca de noviembre a mayo (Soares and Garcia 2017).

La cuenca del rio Usumacinta incluye dos provincias geomorfoldgicas (Marshall 2007): las
montafias karsticas "Sierra de Los Cuchumatanes" y "Los Altos de Chiapas"”, compuestas de caliza
y dolomita (Marshall 2007), y las planicies costeras bajas, que se extienden a lo largo de una zona
de baja pendiente con monticulos y hondonadas. Las tierras bajas son rocas sedimentarias con

formaciones aluviales y lacustres.

Los bosques tropicales y subtropicales de hoja perenne cubren la zona montafiosa, mientras que
los bosques humedos tropicales cubren las tierras bajas. La cuenca media alberga la “Selva
Lacandona”, la selva tropical mas extensa de Mesoamérica, representada por la Reserva de la
Biosfera “Montes Azules”. Ademas, uno de los humedales mas grandes e importantes de
Mesoamérica, la Reserva de la Biosfera "Pantanos de Centla", se extiende sobre 3,028 km? de la
cuenca baja. Sin embargo, porciones sustanciales de selvas tropicales en las cuencas media (17%)

y baja (32%) fueron removidas para la agricultura y ganaderia (Diaz Gallegos y otros 2010).
Muestreo

Se realizaron dos muestreos; el primero fue en la temporada de secas (abril-mayo de 2019) y el
segundo fue en la temporada de lluvias (octubre-noviembre de 2019). La temporada de secas y
lluvias fueron muestreadas durante periodos meteorolégicos usuales, y el afio de muestreo fue
hidroldgicamente regular segun los registros de precipitacion mensual y anual de los Gltimos 35
afios en la regidn (muestras colectadas dentro del rango intercuartilico de precipitacion para cada
temporada). Se seleccionaron tres sitios de muestreo en las cuencas media y baja del tramo
mexicano del rio (Figura 1 y Tabla 1): a) el rio Lacantan (Lacantin; 137 m s.n.m.), (b) el rio
Usumacinta cerca del pueblo de Balancan (Balancan; 5 m s.n.m.) y (c) el rio Usumacinta en la

unién con el rio Grijalva (Centla; 1 m s.n.m.).
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Tabla 1 Caracteristicas fisicas y de cobertura del suelo de los sitios de muestreo del rio Usumacinta.

Caracteristicas (unidades) Lacantin (LCN) Balancan (BLN) Centla (CNT)
L 16°16'40 "N 90°52'18 17°45'24 "N 91°25'31 18°24'31 "N 92°38'58
Localizacion (lat/long)
"W "W "W
Distancia (km) @ 656 286 22

Elevacion (m s.n.m.) ® 137 5 1

Area de drenaje (km?) ® 15,772 66,623 127,736
Profundidad maxima (m) ¢ 4-5 5-20 5-15

Velocidad de la corriente
(ms?)e
Caudal (més?)¢
Temperatura (°C)
Oxigeno disuelto (mg 1)

07+04-14+01

15-173
224+0.0-275+0.1
84+0.0-94+00

06+02-11+0.2

1,080 - 5,133
252+0.0-284+01
6.5+00-83+01

03+00-08+0.1

1,048 - 5,380
274+04-281+10
28+11-58+16

pH 81+0.0-8.0£0.0 7.7+00-8.0x0.0 75+01-78+£0.1
Avrea forestada ¢ 89% 69.8% 64.7%
Area con cultivos ¢ 8.8% 26% 25.8%
Area de humedales ® 0.1% 0.5% 1.1%

2 Distancia desde la desembocadura del rio Usumacinta hasta el rea urbana de Frontera,  calculo
con modelos digitales de elevacion del conjunto de datos del USGS en el software QGIS (v.
3.16.11) con GRASS (v. 7.8.5); m s.n.m.: metros sobre el nivel del mar, ¢ promedio y desviacion
estandar de las temporadas de secas y lluvias (Oseguera et al. 2018), ¢ Base de datos edafoldgicos
segun World Reference Base for Soil Resources (INEGI 2021), and © calculo con la base de datos
Global Land Service de Copernicus (PROBA-V satellite multispectral imagery, Collection 3;
(Buchhorn et al. 2020) in QGIS; Las areas forestadas abarcan bosques abiertos y cerrados que
mezclan vegetacion de hoja perenne y caducifolia.

Lacanttn esta dentro de la Reserva de la Biosfera “Montes Azules” en la cuenca media del rio
Usumacinta. Balancan se ubica justo después del altorrelieve, al final de la cuenca media e inicio
de la cuenca baja en la zona de meandros. Centla estd en la cuenca baja en la “Reserva de la
Biosfera Pantanos de Centla, justo después de la confluencia de los rios Grijalva y Usumacinta. A
diferencia del rio Usumacinta, el rio Grijalva tiene cuatro embalses (La Angostura, Chicoasén,
Malpaso y Pefiitas) a lo largo de su curso y actividades antropicas con un alto impacto en las

condiciones del agua (es decir, pastos, tierras de cultivo y desarrollo urbano).

Las muestras se obtuvieron recogiendo agua en tres puntos de una seccion transversal de los
sitios del rio (un punto central y dos mas equidistantes de ambos lados) y a tres profundidades de

la columna de agua (una a media profundidad y dos mas equidistantes de la superficie y el fondo
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(ver Cuevas-Lara et al. 2021; Soria-Reinoso et al. 2022). La muestra compuesta se integrd
mediante la incorporacion de nueve muestras de agua individuales para realizar los experimentos
de incubacidn en el laboratorio. Las muestras se filtraron in situ (filtros de microfibra de vidrio
Whatman GF/F, tamafio de poro nominal 0.7 um) y se vertieron dentro de recipientes de plastico
estériles de 2 L hasta el borde. Los contenedores se almacenaron en condiciones de oscuridad a 4
°C para minimizar el deterioro de la muestra hasta que se realizaron los analisis fisicos y quimicos

y los experimentos de incubacion en el laboratorio.

Disefio experimental

El consumo y la mineralizacion potencial del C y el N disueltos causada por el ensamblaje
microbiano planctonico nativo de cada sitio del rio se evaluaron mediante experimentos de
incubacion en oscuridad y bajo una temperatura controlada en el laboratorio. Las incubaciones se
prepararon y realizaron inmediatamente después de que las muestras llegaron al laboratorio (dentro
de siete dias posteriores al muestreo), que es un periodo razonable para los experimentos de
incubacion microbiana (12 a 20 dias, p. e]., Wiegner et al. 2009; Soares et al. 2017). Se emplearon
las mismas condiciones y periodos de incubacion para asegurar la comparacion entre tratamientos
(es decir, sitios y temporadas). La muestra de agua de rio de cada sitio se dividié en dos lotes.
Primero se caracterizé un lote mediante el analisis de variables fisicas y quimicas inmediatamente
antes de la incubacion (= 2 horas; Figura S 1); estas caracteristicas fueron los valores iniciales de
referencia (To). Luego, las variables fisicas y quimicas se analizaron inmediatamente en el lote

restante después de la incubacion (T120).

Las incubaciones se realizaron en sistemas cerrados con frascos de vidrio de boca ancha de 1
L. Se colocé un recipiente de plastico dentro de cada frasco que contenia 100 ml de agua de las
muestras de rio sin filtrar y un vial de vidrio lleno con 25 ml de NaOH 0.1 N como trampa alcalina
(&lcali) del CO2 para la medicion de la mineralizacion del C (Figura S 1). Se colocaron cinco
frascos de vidrio de muestra por sitio (5 frascos x 3 sitios). Ademas, tres frascos que contenian 100
ml de agua destilada (en lugar de muestras) y tres mas con alcali se colocaron simultaneamente
como controles y blancos, respectivamente. Una vez preparados con las muestras y los alcalis, los
frascos de vidrio se sellaron con tapas herméticas para evitar la reaccion entre el CO> del aire y los

alcalis (i.e., contaminacion atmosférica).
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Los frascos de vidrio se colocaron aleatoriamente en un horno y se incubaron a 25 °C durante
120 h para evitar que la actividad enzimatica en cada sitio y temporada se vean afectados por la
dependencia especifica de la temperatura. La temperatura de la incubacion cae en el rango
comUnmente utilizado para los estudios de incubacion y coincide con el rango medio de
temperatura del agua informado previamente para el rio (ver Oseguera et al. 2018). Para evitar el
agotamiento del oxigeno, todos los recipientes se extrajeron de los frascos de vidrio después de 60
h de incubacion, se agitaron en una placa con agitacion (250 rpm / 2 min) y se colocaron
nuevamente en el horno para una incubacion adicional de 60 h. Durante la agitacion del agua, las
trampas de alcali se extrajeron rapida y cuidadosamente y se sellaron para disminuir la
contaminacion atmosférica de CO. El periodo de 120 h y la agitacion del agua permitié que las

incubaciones representaran la actividad microbiana en condiciones aerébicas (Hopkins 2007).

La temperatura, la concentracion de oxigeno disuelto y el pH se midieron en T, la agitacién y
T120 como controles experimentales para identificar los cambios fisicos y quimicos que pueden
afectar a la mineralizacion. La temperatura y el OD se midieron con una sonda luminiscente (Hach
HQ40D), y el pH se midié con un medidor de pH digital eléctrico equipado con un electrodo de
vidrio (Thermo Scientific, Orion 5 Star). Durante la incubacion (To, la agitacion y Ti), la
temperatura fue similar entre los sitios (23.4-24.8 °C), el oxigeno disuelto se mantuvo por encima
de 5.9 mg It y el pH aumentd ligeramente (diferencias de 0.2 a 0.9). Estos registros indicaron
cambios quimicos y fisicos menores para el experimento y una demanda de oxigeno que no afect6

la actividad metabdlica microbiana por anaerobiosis.
Métodos analiticos en el laboratorio
Fraccion particulada

Solidos suspendidos totales (SST). La evaluacion de SST siguié el método 2540D (APHA
2017). Se filtraron muestras de agua de 400-500 ml en filtros de microfibra de vidrio Whatman
GF/F pesados previamente (tamafio de poro nominal 0.7 um). Después de la filtracion, los filtros
se secaron en estufa (105°C/48 h) y se pesaron. La concentracion de SST se determino restando

los pesos antes y despues de la filtracion y dividiendo por el volumen filtrado.
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Carbono organico particulado. Para el analisis del COP, se filtraron 400 y 500 ml de muestras
de agua en filtros de fibra de vidrio Whatman GF/F pre—calcinados (550 °C/4 h) (tamafio de poro
nominal de 0.7 pum) para retener la MOP. Luego, los filtros se acidificaron con HCI 0.1 N y se
secaron en estufa (105 °C/48 h) para eliminar las trazas de C inorganico (por ejemplo, carbonatos).
La concentracion de COP en los filtros se determind por combustion con un analizador de carbono
total (TOC CM 5012, modulo para solidos) y deteccion coulométrica (Huffman 1977).

Porcentaje de carbono organico (%0OC). Se calculo el %OC en los SST como %0C =
(COP+SST) x 100. Un %OC alto indicé una mayor proporcion de COP que de particulas
inorgénicas en los SST, y pudo atribuirse a MOP fresco como restos de vegetacion fresca o
fitoplancton (Meybeck 1993).

Fraccion disuelta

Las muestras de agua se filtraron a través de filtros de microfibra de vidrio Whatman GF/F

(tamario de poro nominal de 0.7 um) para retener y separar las particulas de la fraccion disuelta.

Carbono Total Disuelto (CTD) y Carbono Inorganico Disuelto (CID). Se determinaron el CTD
y CID en las muestras de agua por combustion y deteccion coulométrica con un analizador de C
total (Thermo Scientific, UIC Mod. CM 5012; (Huffman 1977). Se utilizé6 un mddulo liquido
(UIC-Coulometric) para CTD y un modulo de acidificacion (CM5130) para la concentracion de

CID. El COD se calcul6 mediante la resta de CID de las concentraciones de CTD.

Nitrogeno total disuelto (NTD), fosforo total disuelto (FTD), nitrégeno inorganico disuelto
(NID) y fosforo inorgénico disuelto (denominado fésforo reactivo soluble, FRS). Alicuotas (10
ml) de los filtrados se digirieron con H2SO4, H202, K2SO4 y CuSO4 a 360 °C. Después de la
digestion acida, se uso el método de Kjeldahl para determinar el NTD, y el método de molibdato
después de la reduccidn con acido ascérbico se uso para determinar el FTD (Murphy y Riley 1962;
Bremner 1996). Luego, los extractantes se midieron por colorimetria en un Bran Luebbe
AutoAnalyzer I11. Las formas inorgénicas de N y P se midieron a partir de muestras de agua antes
de la digestion acida para medir los nutrientes inorganicos. Se uso el método de hipoclorito de
fenol para determinar la concentracion de NID (NOs™ y NH4") mediante el analisis colorimétrico
en un Bran Luebbe AutoAnalyzer Il (Mulvaney 1996). Se us6 el método de molibdato-acido
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ascorbico para medir la concentracion de FRS por andlisis colorimétrico en un Bran Luebbe
AutoAnalyzer 111 (Murphy and Riley 1962).

Nitrogeno organico disuelto (NOD) y fésforo organico disuelto (FOD). EI NOD y POD se
calcularon restando las formas inorganicas de las formas disueltas totales como NOD = NTD —
NID y POD = FTD - FRS.

Mineralizacion potencial del carbono

La mineralizacion potencial de C se evalué mediante las emisiones de C—CO: en las
incubaciones siguiendo el método de titulacion con &cido clorhidrico (Hopkins 2007). El balance
quimico indica que cada mol de CO: liberado a traves de la mineralizacion microbiana queda
guimicamente atrapado como carbonato de sodio al reaccionar con dos moles de alcali (NaOH,;
Ecuacion 1). Después de la incubacidn, se afiadié BaCl, 1.5 N a las trampas de alcali para precipitar
el carbonato de sodio en BaCOz insoluble (Ecuacion 2), de la siguiente manera:

2NaOH + C0O, —» Na,C0; + H,0 (Ecuacion 1)
BaCl, + Na,C0; = BaCO; + 2NaCl (Ecuacion 2)

Luego, las disoluciones alcali con precipitados se titularon con HCI 0,1 N usando fenolftaleina

como indicador:
NaOH + HCl - NaCl + H,0 (Ecuacion 3)

El volumen de &cido necesario en la titulacién indic6 la cantidad de alcali que no reaccion6 con
el CO.. Por lo tanto, la cantidad reaccionada (diferencia de alcali inicial y sin reaccionar)
representd la mitad del CO> emitido por las muestras (Ecuaciones 1 y 4). Finalmente, la
mineralizacion potencial del C se calculé como el flujo de C del CO2 emitido (C—CO3; Ecuacion
4), de la siguiente manera:

(Vs = Vp) X A,C
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Donde Vs es el volumen de HCI (ml) consumido por el alcali en la titulacion, Vg es el volumen
de HCI consumido por el alcali de los blancos, A:C es la masa atomica relativa del carbono, Vws

es el volumen de la muestra de agua (ml) y Tinc es el periodo de incubacion (dias).
Tratamiento de datos y analisis estadistico

Las transformaciones microbianas del C, N y P se evaluaron mediante las diferencias de las
concentraciones del C, N y P disueltos entre To Yy T120. Se utilizo el valor delta (A) para representar
estas diferencias. Por ejemplo, deltas positivos de NO3~ y NH4" indicaron la mineralizacién del N
por parte de los microbios (p. ej., nitrificacién y amonificacion neto, respectivamente). Por el
contrario, los deltas negativos evidenciaron el consumo de N inorgénico por parte de la comunidad
microbiana. Los cambios en COD y NOD entre To y T120 (ACOD y ANOD, respectivamente)
representaron el C y el N de la MOD consumidos por los microbios en las incubaciones (del
Giorgio and Cole 1998). También, se calcularon los cambios relativos después de las incubaciones
(A%) como la cantidad de cambio dividida por el valor de referencia inicial (To) y Se expresaron

como porcentajes para cada variable.

Se aplic6 un analisis de componentes principales (PCA) utilizando las concentraciones disueltas
de C, Ny P en To para resumir la variacion de la MOD vy explorar las caracteristicas iniciales de
los nutrientes en las muestras y las diferencias entre los sitios y temporadas. Los puntajes del PCA
se correlacionaron con la concentracion y contenido de C organico de la fraccion particulada para
identificar cambios estacionales y espaciales de la MOD. Los cambios de los SST, COP y %0C
reflejaron cambios en las condiciones ambientales y en la entrada de materia organica (p. €j., la
descarga del rio, la erosion de la cuenca y la produccion primaria). EI PCA se realizo6 con los datos
transformados por el método Box-Cox (A = 0.75), indice de similitud euclidiana y una matriz de
correlacion para corregir distribuciones no normales, encontrar relaciones lineales y establecer la
varianza igual a uno entre las variables. Para realizar el procedimiento de ordenacion, se utilizo el
limite de deteccion para N (0.1 mg 1Y) y P (0.3 mg 1) cuando se registraron valores por debajo

del limite de deteccion para las concentraciones de N y P disuelto.

Se aplico otro PCA usando los deltas de la fraccion disuelta para examinar el efecto de la
incubacion y su variacion entre las temporadas y sitios. Ademas, los componentes del primer PCA

de los nutrientes disueltos en To y la mineralizacion potencial de C se correlacionaron con el
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segundo PCA. EIl segundo PCA se ordeno con una matriz de correlacion y con la imputacion por
iteraciones para valores faltantes (Ilin and Raiko 2010). La prueba de correlacion de Spearman (rs)
se usé para correlacionar la concentracion de nutrientes en Ti2o Y sus deltas con la mineralizacion
potencial de C. Para ambos PCA, los componentes significativos se seleccionaron de acuerdo con
los valores propios esperados bajo un modelo aleatorio (método Broken Stick). Usamos el segundo
PCAy la prueba de correlacion de Spearman para examinar la primera hipotesis que establece una

relacion entre la mineralizacion de C y con el desequilibrio estequiométrico de la MOD.

Para evaluar la segunda y tercera hipdtesis sobre las diferencias espaciales y estacionales de la
mineralizacion potencial del C, se compararon los deltas de los nutrientes y las tasas de la
mineralizacion del C entre dos factores: sitio (Lacanttn, Balancan y Centla) y temporada (seca y
lluviosa). Las pruebas ANOVA y Kruskal-Wallis compararon el factor de sitio. Se utiliz6 una
prueba de Welch cuando los grupos presentaron varianzas desiguales en las comparaciones. El
factor estacional se comparé con pruebas t de Student si lo datos cumplieron con la distribucién
normal; se usé la U de Mann-Whitney no paramétrica si los datos no cumplieron con la distribucion
normal. Las ordenaciones, comparaciones de niveles de factores y correlaciones se implementaron
en SigmaPlot (v14) y Past (v4.08). Se utilizdé un valor de p de 0.05 para todos los niveles de

significancia de las pruebas estadisticas.
Resultados
Condiciones iniciales (To)

Temporada de secas. Las concentraciones de los SST y COP variaron entre los sitios
(coeficiente de variacién, CV, alrededor del 90 %), mientras que el %OC tuvo una variacion baja
(CV 9 %) con un promedio de 10 + 1 %. En cuanto a la fraccion disuelta, la CID tuvo una variacién
baja (< 11 %), con concentraciones similares entre los tres sitios (Tabla 2). EI COD tuvo una
variacion més significativa (CV 20 %) con concentraciones mayores en Lacantiin y Balancan (=
21,000 pg IY) que en Centla (12,620 pg I™Y). Las muestras de la temporada de secas mostraron una
disminucion de NOs™ aguas abajo, con valores por debajo de los limites de deteccion en Centla,
donde el NH4" alcanzd su punto maximo. EI NOs™ dominé las especies de N inorganico en
Lacantin y Balancan, mientras que el NH4" en Centla. La concentracion de NOD aument6 veinte

veces aguas abajo (comparando Lacantin con Centla; Tabla 2). EI FRS estuvo por debajo de los
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limites de deteccion y el FOD aumentd significativamente aguas abajo (Centla tuvo una
concentracion de FOD casi ochenta veces mayor que Lacantun). Las relaciones COD/NOD y

COD/FOD disminuyeron aguas abajo, y la relacion NOD/FOD aumento en Balancan (Tabla 2).
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Tabla 2 Cambios de nutrientes particulados y disueltos después de incubaciones de muestras de agua de Lacantdn, Balancan y Centla en
dos temporadas hidroldgicas contrastantes.

Temporada de secas

Temporada de lluvias

LCN BLN CNT LCN BLN CNT
To 3.33 18.33 5.00 36.73 50.00 27.50
ssT Ti20 11.59 6.11 1.67 34.69 40.90 22.78
A 8.26 ~12.22 -3.33 -2.04 -9.10 —4.72
A% 248 —67 —67 —6 -18 -17
To 0.35 2.03 0.46 0.86 1.80 0.55
cop Ti20 2.35 1.06 0.29 1.69 2.16 0.75
A 2.00 -0.97 -0.17 0.83 0.36 0.20
A% 582 —48 —36 101 21 37
To 10.4 111 9.2 2.3 3.6 2
Ti20 20.3 17.4 17.7 4.9 5.3 3.3
%0C A 9.9 6.3 8.5 2.6 1.7 1.3
A% 96 57 93 113 51 65
To 27,310 33,790 30,040 30,660 28,910 31,850
cIb Tizo 15,040 (320) 15,810 (1,050) 20,760 (480) 18,980 (400) 21,730 (960) 26,910 (820)
A ~12,270 (320) ~17,920 (1,050) —9,290 (480) —11,680 (400) ~7,180 (960) ~4,940 (820)
A% —45 (1) —53 (3) —31(2) —38 (1) —25 (3) -16 (2)
To 22,580 20,930 12,620 7,260 8,650 8,030
coD T2 8,360 (1,110) 7,410 (2,160) 3,350 (1,790) 3,310 (1,380) 2,540 (190) 3,880 (1,710)
A -14,220(1,110)  -13,520(2,160)  —9,270 (1,790) —3,950 (1,380) ~6,110 (190) ~4,160 (1,710)
A% —63 (5) —65 (10) ~73 (14) —54 (19) ~71(2) -52 (21)
To 18 12 * 5 30 82
NO.- Tiz 18 (8) 19 * * * 65 (9)
3 A 1(8) 7 * * * ~17 (9)
A% 3 (45) 65 * * * -21(11)
To 9 * 14 124 137 181
NH.* Tiz0 27 (8) 6 (4) 20 8 (10) 10 (9) 112 (48)
A 18 (8) * 6 ~116 (10) ~127 (9) —69 (48)
A% 196 (86) * 43 —94 (8) —93 (7) —38 (26)
To 5 40 99 66 46 5
NOD Ti2 14 (13) 73 (28) 42 197 (13) 271 (33) 104 (17)
A 9 (13) 33 (28) —57 131 (13) 225 (33) 99 (17)
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Temporada de secas

Temporada de lluvias

LCN BLN CNT LCN BLN CNT
A% 200 (283) 85 (72) 58 198 (19) 288 (71) 1970 (336)
Ty * * * 2 2 21
Ti20 * * * ) . 4@
FRS A * * * * * ~17 (1)
A% * * * * * —83 (3)
To Z 28 327 22 14 *
b Tizo 34 (10) 25 (5) 33 (6) 24 6 (6) 26 (13)
A 30 (10) 3(5) 204 (6) 2 -8 (6) *
A% 744 (254) 10 (17) 90 (2) 9 61 (45) *
To 5018 530 127 110 188 1,606
T 1131(1002) 93 (36) 49 19 (9) 9(2) 30 (9)
CODNOD ¢ 3886 (1002) 437 (36) 79 91 (9) 179 (2) 1576 (9)
A% 77 (20) 83 (7) 63 83 (8) 95 (1) “98 (1)
Ts 5,645 748 39 330 618 *
cobrop T 237 (52) 298 (28) 110 (72) 147 463 (45) 112 (56)
A 5408 (52) 449 (28) 72 (72) 183 155 (45) x
A% 96 (1) 60 (4) 186 (187) 56 25 (7) *
To 11 14 0.3 3.0 33 *
Tizo 0.3(0.3) 48 (3.0) 12 8.2 24.6 (2.6) 6.0 (4.2)
NOD/FOD ¢ 0.8 (03) 3.3 (3.0) 0.9 5.2 21.3 (2.6) *
A% 71 (28) 237 (214) 303 174 647 (80) *

Los valores representan la media (desviacion estandar) y deltas (absoluto, A, y relativo, A%; respecto a To) de las condiciones de incubacion
inicial (To) y final (T120; 120 h a 25 °C). LCN: Lacantin; BLN: Balancan; CNT: Centla. SST (mg I™%): solidos suspendidos totales; COP
(mg I1): carbono organico particulado; %OC (%): porcentaje de carbono organico en SST; CID (ug I™%): carbono inorgéanico disuelto; COD
(ug I™): carbono organico disuelto; NOz~ (ug I™1): nitratos; NH4* (g I™2): amonio; NOD (ug I™%): nitrégeno organico disuelto; FRS (ug I™):
fosforo reactivo soluble; FOD (ug I™1): fosforo organico disuelto. *: valores por debajo del limite de deteccion.
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Temporada de lluvias. La variacion entre sitios para los SST y COP fue menor que en la
temporada de secas (CV < 60 %). El %0OC promedi6 3 + 1 %. Las concentraciones de CID y COD
tuvieron una variacion baja (CV < 10%). La mayor parte del nitrogeno disuelto se registré en forma
de NH4" y tuvo concentraciones mas bajas de NOD. EI NOz~ y NH4" aumentaron aguas abajo,
mientras que el NOD disminuyd (Tabla 2). La FRS fue baja (2 ug I™?) en Lacantin y Balancan,
pero aumento en Centla (21 pg I™%). EI FOD mostr6 una tendencia opuesta al FRS, disminuyendo
aguas abajo hasta por debajo de los limites de deteccion (Tabla 2). Las relaciones COD/NOD/FOD

aumentaron aguas abajo.

Cambios entre temporadas. La concentracion de SST en la temporada de secas fue menor que
en la lluviosa (t-test, p = 0.022), mientras que el %OC fue entre tres (Balancéan) y cinco veces
(Lacantin y Centla) mayor en la temporada de secas con respecto a lluvias. EI PCA separ0 la
fraccion disuelta organica de la inorganica entre temporadas (Figura 2). EI primer componente
explicé el 51.2% de la varianza de nutrientes disueltos y se correlaciono positivamente con NOs™,
NH4" y FRS y negativamente con las concentraciones de COD, NOD y FOD. Las observaciones
de la temporada de lluvias correspondieron a concentraciones altas de NO3 -, NH4" y FRS, mientras
que las concentraciones mas altas de nutrientes organicos correspondieron a la temporada de secas.
El primer componente se correlaciono positivamente con los SST, pero negativamente con el %0C
(r = 0.52 y —0.75, respectivamente). El segundo componente explicé el 26.1% de la varianza y
destaco las distancias entre los sitios. Este componente se correlacioné positivamente con el NOD,
FOD y NH4* y negativamente con el COD, ademas separd las muestras de Lacantin y Balancan
en la temporada de secas, con mayor COD y menor NOD y FOD, de Centla (ver eje Y en la Figura
2). El segundo componente también se correlaciond positivamente con los SST, mientras que
negativamente con el %OC (r = 0.42 y —0,57, respectivamente). Las relaciones COD/NOD y
COD/FOD fueron mayores en la temporada de secas que en la de lluvias, excepto para COD/NOD
en Centla, en donde fue menor, mientras que la relacion NOD/FOD fue mayor en la temporada de

lluvias excepto en Centla (Tabla 2).
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Figura 2 Andlisis de componentes principales de los nutrientes disueltos en la condicion inicial de
la incubacion (To) de las muestras de agua de Lacantun, Balancan y Centla en las temporadas de
lluvias (TL) y secas (TS). Las flechas indican el puntaje de las fracciones disueltas, y las lineas
punteadas indican la correlacién de la fraccion particulada con el puntaje de la ordenacion. Los
acrénimos se dan en la Tabla 2.

Una prueba de correlacién de Pearson mostrd correlaciones significativas entre siete variables
en To (Tabla S 1). Hubo correlaciones positivas de los SST con NOD/FOD, %0OC con COD, NO3™
con FRS, NH4* con NOD/FOD y FRS con NOD/FOD. Las correlaciones negativas fueron %0OC

con NHzs"y COD con NH4".
Condiciones posteriores (T120)

Temporada de secas. Despues de las incubaciones, los SST y COP aumentaron en Lacantun y
disminuyeron en Balancan y Centla (Tabla 2). EI %OC aument6 6-10 % en todos los sitios. CID
y COD disminuyeron en todos los sitios (Tabla 2). ACOD promedi6 —12,279 + 2,796 ug 12, lo
que represent6 una disminucion de 67 + 11%. Las muestras de Lacant(n y Balancéan tuvieron una
mayor disminucion de COD (ACOD: —14,220 + 1,110 pg It y —13,520 + 2,160 pg I3,
respectivamente) que Centla (ACOD: —9,270 + 1,790 ug I, ANOVA, p = 0.010 (Figura 3).

Después de las incubaciones, el ANO3z™ tuvo una desviacion estandar alta en Lacantun, registro
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valores positivos en Balancan y se mantuvo por debajo del limite de deteccion en Centla (Tabla
2). EI ANH4* fue positivo, con 18 + 8 g It en Lacant(n y cerca de 6 pg I en Balancan y Centla.
El FRS se mantuvo por debajo de las concentraciones del limite de deteccion. EI FOD aumento en
Lacantin, pero disminuyé en Balancan y Centla. Las incubaciones redujeron la relacion
COD/NOD (Tabla 2). La relacion COD/FOD solo disminuyd en Lacantn y Balancan. La relacion
NOD/FOD disminuy0 en Lacantun, pero aumentd en Balancan y Centla después de las

incubaciones.
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Figura 3 (a) consumo de COD y (b) captacion de NH4* (negativo) vs amonificacién (positivo), y
(c-d) sus respectivos valores relativos, en la condicién final de incubacién (T120; 120 h a 25°C) de
muestras de agua de Lacantun (LCN), Balancan (BLN) y Centla (CNT) en las temporadas de
lluvias (TL) y secas (TS). Las barras representan la media; los bigotes representan la desviacién
estandar. El valor delta para NH4* en Balancan no estaba disponible debido a valores por debajo
del limite de deteccion.
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Temporada de lluvias. Los SST disminuyeron, el COP aumento y el %OC aumento (entre 1y
3%) después de las incubaciones en todos los sitios. EI CID y COD disminuyeron en todos los
sitios (Tabla 2). EI ACOD promedi6 —4,846 + 1,521 mg ™! (=60 * 17 %), y no hubo diferencias
significativas del ACOD entre sitios (prueba de Welch, p = 0.055; Figura 3). Lacantin y Balancéan
tuvieron NO3z~ por debajo de los valores limite de deteccion después de las incubaciones, sin
embargo, ANO3~ mostr6 disminuciones cercanas a 4 pg It en Lacantdn, 29 ug I* en Balancan y
18 pg It en Centla. EI ANH4* promedié —102 + 40 pg I y no fue significativamente diferente
entre los sitios (ANOVA, p = 0.083; Figura 3). ANO3 y ANH4*, como resultado, fueron negativos
durante las incubaciones de la temporada de lluvias. EI NOD aument6 notablemente después de
las incubaciones (Tabla 2). EI FRS disminuyd por debajo de los valores limites de deteccion en
Lacantun y Balancan y cerca del 80% en Centla. Mientras que la FOD aument6 en Lacantun y
Centla y disminuy6 en Balancéan. Las relaciones COD/NOD y COD/FOD disminuyeron después
de la incubacion en la temporada de lluvias. La relacion NOD/FOD aumentd en Lacantun y

Balancan.

Cambios entre temporadas. Después de las incubaciones, el aumento del %CO fue mayor en la
temporada de secas que en la lluviosa (prueba t, p < 0.001), y el ACOD fue significativamente
menor en la temporada de secas que en la lluviosa (prueba U, p < 0.001; Tabla 2). Segun el PCA
de los deltas de la fraccion disuelta, el primer componente explicé el 44.5% de la varianza y separd
significativamente ambas temporadas segun sus puntajes (t-test, p < 0.001; Figura 4). El primer
componente se correlaciond positivamente con ACOD, ANOD y ACID y negativamente con
ANO3" y ANH4*, separando las muestras de la temporada de secas con mayor ANO3z™ y ANH4" y
menor ACOD y ANOD de las muestras de la temporada de lluvias con mayores ACOD y ANOD
y menores deltas de ANO3~ y ANH4". Las observaciones de Lacantin y Balancan fueron mas
negativas en este gradiente, con la mayoria del puntaje por debajo de —1.5 en comparacion con el
resto por arriba de 0.0 (ver eje X en la Figura 4). Este gradiente también se correlaciond
positivamente con el puntaje de los componentes primero y segundo de PCA de nutrientes
disueltos en To, mientras que negativamente con la mineralizacion potencial de C. El segundo
componente, que explico el 21.8% de la varianza, tuvo una correlacion positiva con ANO3z~, ANOD
y AFOD y una correlacion negativa con ACID y ANH4". Separd las muestras de Centla de las de
Lacantan y Balancan; el primer sitio tuvo altos ACID y ANH4™ y bajos AFOD, mientras que los

otros dos sitios tuvieron altos ANO3~ y AFOD en ambas temporadas.
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Figura 4 Analisis de componentes principales de los deltas de nutrientes disueltos en la condicion
final de incubacion (T120; 120 h a 25 °C) de las muestras de agua de sitios Lacantin, Balancan y
Centla en las temporadas de lluvias (TL) y secas (TS). Las lineas rectas indican las correlaciones
del puntaje con los deltas. Los acronimos se dan en la
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Tabla 2. Las lineas punteadas representan la correlacién de puntajes con el primer y segundo
componente de las variables disueltas To PCA (Componentes 1 y 2 de To) y la mineralizacion
potencial de C (C-COy).

Seglin los analisis de correlaciones de Spearman (p < 0.05), el ACOD/NOD se correlacion6
negativamente con los cocientes COD/NOD (rs =—-0.94, p =0.017) y COD/FOD (rs =—0,99, p =
0.017), y el ACOD /FOD correlaciond negativamente con la relacion COD/FOD (rs = —0.99, p =
0.017).

Mineralizacion potencial del carbono

La mineralizacion potencial del C en las muestras fue superior a 9 mg C-CO; It dia™. En
comparacion, las incubaciones de control (agua destilada) tuvieron menos de 8 mg C—-CO; It dia™
(Figura 5). En la temporada de secas, la mineralizacion potencial de C fue significativamente
mayor en Lacantin y Balancan (25.99 + 4.49 y 28.78 + 2.69 mg C-CO,l ! dia?, respectivamente)
que en Centla (19.96 + 0.70 mg CO>—C I dia!, ANOVA, p = 0.005, Figura 5). En la temporada
de lluvias, por el contrario, no hubo diferencias significativas en la mineralizacion potencial de C
entre los sitios (prueba t de Welch, p = 0.424). Balancan tuvo una mayor mineralizacion potencial
de C en la temporada de secas que en la temporada de lluvias (prueba t de Student, p < 0.001),
mientras que las muestras de Lacantin y Centla no fueron significativamente diferentes entre

temporadas (prueba t de Welch, p =0.569 y 0.975, respectivamente, Figura 5).

107



40

\ \
—_ ‘ TS ‘ TL
T \ |
2 307 mmm B | |
— €
\ \ 1
on 20 A = = \
g Flujo del rio _ } ....... }
U L
& 10 } ] }
8 | @ Flujo del rio - |
| - | prereeesd
LCN BLN CNT  Control LCN BLN CNT  Control

Figura 5 Mineralizacion potencial de carbono después de la incubacion (Ti a 25 °C) de las
muestras de agua de los sitios Lacantun (LCN), Balancan (BLN) y Centla (CNT) en la temporada
de secas (TS) y lluvias (TL). Los bigotes representan los deciles 1.°y 9.°, los recuadros representan
los cuartiles Q1 y Qs, la linea punteada indica la media, y la continua la mediana.

Segun los analisis de correlaciones significativas de Spearman, la mineralizacion potencial de
C se correlaciono positivamente con el COD (rs = 0.56, p = 0.004), ANH4+ (rs = 0.72, p = 0.001)
y la relacion COD/NOD (rs = 0.64, p = 0.007), y negativamente con el NOD (rs = —0.52, p =

0.048) y ANOD (rs = —0.52, p = 0.044) en Tazo.

Discusion

Relacion entre proporciones elementales de la MOD y mineralizacion microbiana de C

Las tasas de mineralizacion potencial de C mas altas se observaron en las muestras con valores
altos de la concentracion de COD vy relaciones COD/NOD y COD/FOD iniciales. Este patron
sugiere que los microbios aumentaron la mineralizacion con la concentracion de COD. Las
observaciones extremas negativas del componente uno del segundo PCA, en la Figura 4, también
muestran el impacto del COD inicial en la mineralizacion microbiana. Sin embargo, la correlacion
de la relacion COD/NOD con la mineralizacion potencial de C tuvo la mayor variacion explicada
entre las variables. Por lo tanto, la composicion elemental de la MOD parece un mejor indicador
de la disponibilidad de sustrato para los microbios que la concentracion de COD. Otros estudios

también encontraron altas tasas de respiracion bajo sustratos con exceso de C y agotamiento de P
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y N utilizando experimentos microbianos como cultivo e incubacién de bacterias acuaticas
heterdtrofas (Farjalla et al. 2006; Hessen and Anderson 2008). Estas tasas elevadas, en
consecuencia, deberian conducir a una alta mineralizacion de C, lo que concuerda con nuestros

resultados.

Ademas, una alta proporcién de C en la MOD con altas tasas de mineralizacion podria indicar
que los microbios invierten mas energia en la mineralizacion para obtener nutrientes limitantes.
Sinsabaugh et al. (2016) informaron que la eficiencia en el uso del carbono (CUE) de la comunidad
microbiana disminuye con un aumento en la relacion C/N del recurso. Estos autores definieron
CUE como la relacion entre el C usado para el crecimiento y la suma de C usado para el
crecimiento y la respiracién; Por lo tanto, si CUE tuviera valores bajos, la comunidad microbiana
invierte mas C para el metabolismo basal asociado a la produccion de biomoléculas como enzimas.
En consecuencia, la comunidad microbiana debe invertir energia para producir enzimas
extracelulares para descomponer las moléculas organicas cuando la MOD tiene relaciones C/N
altas (Sinsabaugh et al. 2009; Sinsabaugh and Shah 2012). Otros estudios experimentales han
encontrado limitaciones en el procesamiento microbiano relacionado con la composicion
elemental de la MOD en datos de campo y laboratorio para ambientes 16ticos, como una eficiencia
de crecimiento bacteriano alta en materia con una relacion COD/NOD baja (Berggren et al. 2007,
Yates et al. 2019). Comparativamente, las altas tasas de mineralizacion de C en nuestros resultados
podrian representar una estrategia de mejora de la adecuacion biol6gica por parte de los
microorganismos (p. €j., produccion de exoenzimas) reflejada en el uso de C poco eficiente cuando

la MOD tiene proporciones altas de C/N y C/P.

Las incubaciones mostraron una disminucién en las relaciones COD/NOD y COD/FOD en
todos los sitios en ambas temporadas (Tabla 2); esta disminucién estuvo relacionada con la
composicién elemental inicial de la MOD. Las correlaciones de Spearman revelaron que cuanto
mayor fueron las relaciones COD/NOD y COD/FOD en las condiciones iniciales, mayor fue la
disminucion. Otros estudios observaron un aumento en las proporciones COD/NOD y COD/FOD
durante las incubaciones en agua de rio (Islam et al. 2019) o el tiempo de residencia de agua alta
(They et al. 2017; Voss et al. 2021) cuando los microbios mineralizaron N y P para obtener
nutrientes inorganicos limitados de la reserva organica disuelta. Por el contrario, algunos estudios
informaron disminuciones en las relaciones COD/NOD y COD/FOD de los recursos después de
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cultivos o incubaciones en oscuridad debido a una mayor respiracién microbiana (Franklin et al.
2011; Takaki et al. 2022). En este estudio, el patron de disminucion en las relaciones COD/NOD
y COD/FOD ocurri6 simultaneamente con la correlacion entre la tasa de mineralizacion de C y la
relacion COD/NOD. Por lo tanto, los microbios deben haber consumido una gran cantidad de COD
y mineralizado preferentemente C sobre N y P de acuerdo con la relacion CUE. Si la composicion
microbiana intracelular tuvo una alta proporcion de N y P durante las incubaciones, en ese caso,
el procesamiento preferencial de C de nuestro estudio indica que los microorganismos enfrentaron
principalmente el excedente de C para resolver la limitacion de N y P. Por lo tanto, nuestros
resultados muestran que el desequilibrio de C con respecto a N y P dentro de la MOD representd

la mayor variacion en el procesamiento de C por los microbios planctonicos en el rio Usumacinta.
Diferencias de la mineralizacion microbiana del C entre sitios

Nuestros resultados mostraron diferencias en las concentraciones de COD, NOD y FOD entre
los sitios en la condicion inicial del experimento (Tabla 2), especialmente en la temporada de secas,
lo que refleja cambios en la composicion y cantidad de MOD en la columna de agua a medida que
la altitud y el paisaje cambian entre las cuencas media y baja. Las relaciones altas COD/NOD y
COD/FOD en Lacantin (cuenca media) antes de la incubacién sugieren que la selva tropical
suministra cantidades considerables de MO al rio. La vegetacion y los suelos de los bosques
generalmente exportan MOD rica en C a los rios debido a la gran proporcion de C en los tejidos
vegetales terrestres (Stelzer et al. 2003). Por ejemplo, Elser et al. (2000) informaron que los
autotrofos terrestres tenian una relacion C/N tres veces mayor que los autétrofos acuaticos (36 y
10, respectivamente). Después de la biodegradacion del suelo, esta materia organica también
produce MOD en los rios (Feller 2009; Yates et al. 2019). Los bosques también aportan poco N y
P alos rios debido a la alta retencidén de N y P dentro de la biota (Feller 2009) y una mayor tasa de
pérdida de N gaseoso que de lixiviacion (p. ej., durante la desnitrificacion; Fang et al. 2015). Las
evidencias de la influencia terrestre se mantuvieron hasta el inicio de la cuenca baja del rio
Usumacinta, ya que la proporcion de C en la MOD en Balancan también fue alta. A diferencia de
la cuenca media boscosa del rio Usumacinta, la agricultura, la ganaderia y el desarrollo urbano en
la cuenca baja liberan cantidades considerables de N y P disueltos en el rio (Soares and Garcia
2017), como se informa comunmente de otras cuencas fluviales (Seitzinger et al. 2002; Voss et al.
2021).
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Los resultados destacan las diferencias en el procesamiento de MOD entre los diferentes sitios
en la temporada de secas, que corresponden con las diferencias estequiométricas en la MOD
disponible. EI consumo del COD alto en Lacantun y Balancén con proporciones elementales altas
en C implican que los microbios usaron una cantidad significativa de C cuando la MOD procedia
de fuentes terrestres (Figura 3 y Figura 6). Este patrén es consistente con observaciones anteriores
en donde el consumo microbiano de COD aumenta en los arroyos templados boscosos y de
cabecera (Berggren et al. 2010; Takaki et al. 2022), especialmente en aguas ricas en C (Brailsford
et al. 2019). A pesar de que las caracteristicas quimicas de la MOD de origen terrestre
generalmente se han considerado recalcitrantes (p. ej., proporciones altas de COD/NOD vy
COD/FOD que denotan un mayor contenido de moléculas aromaticas y de alto peso; Yates et al.
2019), la evidencia reciente muestra que partes de esta MOD puede ser labil al metabolismo
bacteriano dependiendo de las fuentes en el paisaje. Los bosques pueden exportar compuestos
organicos de bajo peso molecular, como &cidos carboxilicos (Brailsford et al. 2019), aminoacidos
y carbohidratos, que quedan en los suelos después de una biodegradacion parcial y favorecen el
consumo acuético microbiano de la MOD (Berggren et al. 2010; Bhattacharya and Osburn 2020).
El hecho de que los microbios asignen C de esta MOD a la biomasa o a la respiracién podria estar

determinado por otras caracteristicas en la composicion de la MOD consumida.
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Figura 6 Vinculos de la cantidad y composicion elemental de la MOD y la mineralizacion potencial
microbiana a lo largo de un sistema fluvial tropical entre dos temporadas hidroldgicas
contrastantes. En la temporada seca, la selva tropical exporta abundante MOD con altas relaciones
C/Nvy C/P, lo que aumenta la absorcion del COD y la mineralizacion de C en el rio hasta la seccion
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inicial de la cuenca baja. Una menor cantidad de MOD con bajas relaciones C/N y C/P cerca de la
desembocadura del rio disminuye el consumo del COD a una tasa mineralizacion de C baja. Por
el contrario, el flujo de agua alto en la temporada de lluvias elimina la comunidad microbiana de
la columna de agua, lo que disminuye la actividad microbiana.

El potencial de mineralizacién de C alto en Lacantin y Balancén en la temporada de secas
sugiere que los microbios respondieron a la abundancia de la MOD con C excedente al consumir
y mineralizar una parte significativa del COD proveniente de las cuencas boscosas (Figura 3 y
Figura 6). La estrategia metabolica de los microorganismos puede cambiar segun la composicién
elemental de la MOD. Otros estudios en rios tropicales han encontrado una respiracion heterotrofa
acuatica alta impulsada por entradas de la MOD de ambientes terrestres, como las tasas de
respiracion altas en arroyos de elevacion media en regiones boscosas del rio Mara, Kenia, durante
latemporada de secas (Masese et al. 2017). De hecho, los microbios planctonicos pueden aumentar
su catabolismo durante periodos con altos aportes de COD terrestre de las selvas tropicales
(Farjalla et al. 2006). Las tasas de respiracion en la columna de agua del rio Amazonas, por
ejemplo, aumentan durante la temporada de secas, ya que los microbios no pueden utilizar de
manera eficiente compuestos como la lignina y otras macromoléculas derivadas de la selva tropical
(Ward et al. 2013). EI COD que llega de las cuencas boscosas también puede ser un depdsito
sustancial de C que estimula la respiracion microbiana en las aguas receptoras de las tierras bajas
(Asmala et al. 2013), lo que concuerda con la alta mineralizacion registrada en Balancan. Ademas
de las altas proporciones de C a N y de C a P, las concentraciones bajas de nutrientes inorganicos
coincidieron con las elevadas tasas de mineralizacion de C en Lacantin y Balancan, lo que sugiere
que es mas costoso para los microbios retener el C dentro de la biomasa bajo limitaciones de N y
P que utilizarlo para funciones metabolicas esenciales bajo una disponibilidad excesiva de C. Por
lo tanto, los microbios mineralizan rapidamente el COD al aumentar las tasas de respiracion
cuando las abundantes entradas de la MOD terrestre de la cuenca media del rio Usumacinta

ingresan a la columna de agua.

Comparativamente, la concentracién similar de COD entre los sitios en la temporada de lluvias
refleja el efecto del alto flujo de agua y la movilizacion rapida de la MOD a lo largo del rio
Usumacinta hacia el mar. Los valores similares de ACOD, ANOs~, ANH4" y la mineralizacion
potencial de C entre los sitios en la temporada de lluvias sugieren que las condiciones de alto flujo

de agua a lo largo del rio homogeneizaron la actividad de los microbios en las muestras.
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Cambios en la mineralizacion microbiana del C entre temporadas

Los cambios en las variables de la fraccidn particulada entre las temporadas de secas y lluvias
evidenciaron diferentes aportes estacionales de la MOP en el rio Usumacinta. Los SST bajos y el
%0C alto (9.2-11.1 %) antes de la incubacién reflejaron un aumento de la MOP de origen
autoctono en la temporada de secas. Este aumento es consistente con reportes de crecimiento de
fotoautotrofos estimulado por una disminucion en la turbidez y el aumento del tiempo de
residencia de nutrientes en la columna de agua durante la disminucion del caudal de agua en el rio
Usumacinta (p. ej., aumento de fitoplancton; Castillo 2020; Cuevas-Lara et al. 2021). Esta
dinamica estacional del rio Usumacinta es similar a la de otros rios tropicales de Africa e India,
donde el contenido de CO en los sedimentos suspendidos aumenta durante los periodos de flujo
bajo oscilando entre 5y 26 % (Bouillon et al. 2012; Kiran et al. 2021) . Después de la incubacion,
la correlacién positiva de %0OC con COD, NOD y FOD indica que la MOP de origen autéctono

produjo parte de la MOD en la temporada de secas.

Por el contrario, la baja concentracion de COD en la temporada de lluvias podria representar el
efecto de dilucion en la cuenca, ya que la descarga de agua regula en gran medida el flujo y
transporte de COD en las temporadas de Iluvias del rio Usumacinta (Soria-Reinoso et al. 2022).
Este efecto de dilucion se ha revelado en las relaciones inversas entre la concentracion de COD y
la descarga encontradas en sistemas acuaticos templados y subtropicales (Anderson and Stedmon
2007; Lynch et al. 2019; Liu et al. 2021; Ni and Li 2022). Los SST mas altos y los %OC mas bajos
(2-3.6 %) en la temporada de lluvias sugieren que la MOP de origen al6ctono ingresa al rio
Usumacinta cuando el rio tiene un flujo de agua elevado y una turbidez alta; estas condiciones

disminuyen la produccion primaria y la materia organica de origen autoctono.

Aunqgue la composicion elemental explicéd la variacion espacial de la mineralizacion de C al
evidenciar los cambios de las fuentes de la MOD, nuestros resultados también mostraron que la
cantidad de MOD disponible para los microorganismos afecta la variacién estacional de la
mineralizacion de C. La disminucion en la concentracion de COD hacia la temporada de lluvias
implica menos sustrato para metabolizar, 1o que restringe la actividad microbiana y las tasas de
mineralizacion de C. De manera similar, Lynch et al. (2019) encontraron una disminucion en la

respiracion de las comunidades microbianas con la disminucion de la productividad autéctona y
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concentracion de COD durante periodos de alto flujo de agua, y viceversa. Ademas, el aumento
del flujo de agua en la temporada de lluvias del rio Usumacinta pudo eliminar el microbiota del
rio, disminuyendo la cantidad de microbios en las muestras. La reduccion del tiempo de residencia
en los grandes rios tropicales disminuye la degradacién microbiana de la MOD (Lambert et al.
2016) porque el aumento en la velocidad de la corriente disminuye la biodisponibilidad de la MOD
y desplaza a las comunidades planctonicas (Battin et al. 2008; Wiegner et al. 2009). Por lo tanto,
con una menor concentracién de la MOD y abundancia microbiana, las incubaciones de la

temporada de lluvias procesaron menos COD y NOD.

El aumento de la disponibilidad de la MOD en la temporada de secas explicé las diferencias en
el procesamiento microbiano que se muestran en el segundo PCA (Figura 4). Los microbios
consumieron mas COD en la temporada de secas que en la lluviosa, lo que indica que el amplio
suministro de MOD de origen autoctono provoc6 una mayor retencion microbiana de COD. Los
microbios consumen rapidamente la MOD de los lixiviados de los fotoautotrofos o después de la
escision enzimatica, ya que estos compuestos, como los carbohidratos y los acidos carboxilicos,
favorecen la asimilacion de C para el crecimiento, y las altas concentraciones de Ny P en los
fotoautotrofos aumentan la degradacion microbiana (Stelzer et al. 2003; Wiegner et al. 2009). Las
observaciones anteriores en sistemas acuaticos tropicales con una marcada estacionalidad
hidrol6gica también muestran un consumo de COD mayor en la temporada de secas o durante los
periodos de produccion del fitoplancton (Farjalla et al. 2006; Brailsford et al. 2019). Ademas, la
alta disponibilidad de la MOD con la baja disponibilidad de nutrientes antes de la incubacion
provoco también la mineralizacién microbiana del N en la temporada de secas. La amonificacion
generalmente aumenta a medida que aumenta la disponibilidad de C, excepto cuando la
nitrificacion permanece estable. Este proceso concuerda con los valores delta positivos de NO3z™ y
NH4* en la temporada de secas cuando Lacantin y Centla tuvieron mayor ANH4* pero menor
ANOz", mientras que Balancdn mostro el efecto contrario debido a una mayor nitrificacion con
una concentracion de COD menor. Otros estudios indican que las bacterias nitrificantes aumentan
su actividad cuando las bacterias heterétrofas estan limitadas en C (Montafio et al. 2007; Montafio
and Sanchez-Yafiez 2014). Estos resultados sugieren que la nitrificacién es el proceso dominante

de transformacion de N en el sitio de la cuenca baja durante la temporada seca.
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Conclusiones

Los resultados evidenciaron que la pérdida de C a traves de la mineralizacion aument6 cuando
hubo una mayor relacion COD/NOD en la MOD. Después de las incubaciones, los microbios, a
su vez, disminuyeron las relaciones COD/NOD y COD/FOD al liberar CO2. Al comparar las
cuencas media y baja del rio Usumacinta, las diferencias en la composicién elemental de la MOD
fueron el principal impulsor de la mineralizacion potencial de C por parte de los microbios
planctonicos debido a la exportacion de la MOD de las selvas tropicales en la cuenca media (con
una proporcion de C alta) y la produccion autdctona en los sitios rodeados de tierras agricolas en
la cuenca baja (con una proporcion de C baja). Este patron solo aparecio6 en la temporada de secas
cuando las diferencias espaciales en la disponibilidad de la MOD ocurrieron bajo un flujo de agua
menor. En la temporada de secas, la fraccion particulada de las muestras (SST y %0C) evidencid
una mayor disponibilidad de fuentes de origen autdctono, lo cual correspondié con un mayor
consumo de COD y produccion de NOz™ y NH4" durante las incubaciones. A diferencia de lo
anterior, el flujo de agua alto en la temporada de lluvias disminuy6 la disponibilidad de la MOD
en las muestras, reduciendo la mineralizacién de C y su variacién entre los sitios. Asi, la MOD de
origen autoctono parece estar mas relacionada con la inmovilizacién de C en la biomasa durante
el metabolismo microbiano que con la mineralizacion de C. De acuerdo con diferencias en la
mineralizacion potencial de C, la concentracion y consumo del COD vy las relaciones C/N/P en la
MOD, el presente estudio demuestra que el régimen hidrolégico y los cambios longitudinales en
la topografia de la cuenca y la cobertura terrestre influyen directamente en las caracteristicas de la
MOD (p. €j., variacion entre aportes aléctonos —cuenca media— y autdctonos —cuenca baja—)
e indirectamente en el metabolismo de los microbios planctonicos heterétrofos del rio Usumacinta

tropical.
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Material suplementario

River water sample per site
(1500 ml)

S ’ 2
&’/ %

Filtration

Particulate fraction
(filtride of 500 ml)

-

Closed glass jars

0.45 }J.m filter TIQ[)

(100 ml x 5)

Dissolved fraction
U 7 pm filter (filtrate of 500 ml) \Alkali traps (NaOH )

\
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Incubation (25 °C)

44— | Vessels with river water
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/

Water analyses

. Particulate fraction

TSS (gravimetry)
POC (coulometry by combustion)
% OC =POC=TSSx100
. Dissolved fraction (C, N, and P)

TDC (coulometry by combustion)

DIC (coulometry by combustion and acidification)

DOC=TDC - DIC
TDN (Kjeldahl method by acid digestion)

NO; and NH,' (colorimetry by phenol-hypochlorite method)

DON = TDN — (NO;~ and NH;")

TDP (colorimetry by molybdate and ascorbic acid reduction method)
\ SRP (colorimetry by molybdate-ascorbic acid method) /

DOP = TDP — SRP

Figura S 1 Arreglo experimental utilizado en cada temporada (seca y lluviosa) y en cada sitio
(Lacantan, Balancan y Centla) para determinar el potencial de mineralizacion de C y
transformacion de N por microbios del rio Usumacinta. Se utiliz6 un lote de muestras de agua de
rio sin filtrar para determinar las condiciones iniciales (flecha punteada; denominada To en el texto
principal). La muestra restante se utilizé para realizar el experimento de incubacion y determinar
las condiciones finales (flecha recta; denominada Ti20 en el texto principal).
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Tabla S 1 Coeficiente de correlacion de Pearson y valores p entre las fracciones disueltas y particuladas en las condiciones iniciales de las
incubaciones (To).

Variables Coeficiente de correlacién (r)/valor p
TSS COP %0C CID COoD NO3z~ NH,* NOD FRS FOD
COP 0.53/0.28
%0C -0.78/0.07 0.07/0.90
CID 0.10/0.85 0.46/0.35 —-0.01/0.98
CoD -0.80/0.06 0.00/0.99 0.97/0.00 -0.05/0.93
NO3z~ 0.10/0.87 -0.33/0.59 -0.47/0.42 0.15/0.81 —0.41/0.49
NH,* 0.81/0.09 0.49/0.41 -0.97/0.01 0.67/0.22 -0.91/0.03 0.61/0.39
NOD -0.01/0.99 0.06/0.91 0.07/0.89 0.08/0.88 -0.13/0.81 -0.63/0.26 -0.30/0.63
FRS 0.21/0.69 -0.28/0.59 -0.60/0.21 0.29/0.57 -0.51/0.30 0.95/0.01 0.71/0.18 -0.51/0.31
FOD —0.47/0.43 -0.42/0.48 0.25/0.68 0.04/0.95 0.06/0.92 -0.51/0.49 -0.52/0.48 0.80/0.10 -0.40/0.50
COD/NOD -0.53/0.28 -0.50/0.32 0.34/0.51 -0.53/0.28 0.52/0.29 0.09/0.88 —0.40/0.50 -0.73/0.10 0.07/0.89 -0.33/0.59
COD/FOD —-0.48/0.41 —0.44/0.46 0.43/0.47 -0.61/0.27 0.59/0.29 0.14/0.86 -0.53/0.47 -0.82/0.09 -0.39/0.52 -0.39/0.51
NOD/FOD 0.96/0.01 0.47/0.42 -0.87/0.06 -0.04/0.94 -0.79/0.11 0.22/0.78 0.97/0.03 -0.14/0.82 0.95/0.01 -0.65/0.23

Negritas indican correlaciones significativas. TSS (mg I™): solidos suspendidos totales; COP (mg I™%): carbono orgénico particulado; %0OC
(%): porcentaje de carbono organico en SST; CID (ug I™1): carbono inorganico disuelto; COD (ug I™1): carbono organico disuelto; NOs~ (ug
I"1): nitratos; NH4" (ug I™%): amonio; NOD (ug I7%): nitrégeno organico disuelto; FRS (ug I7%): fosforo reactive soluble; FOD (ug I™2): fosforo
organico disuelto.
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Capitulo I'V: Variacion estacional de la presion parcial y evasion de CO»

a lo largo del Rio Usumacinta

Introduccién

Una parte considerable del carbono (C) recibido y transportado por las aguas continentales es
transformado y emitido hacia la atmosfera antes de desembocar en el océano. A nivel global, datos
recientes indican que los rios, lagos y humedales reciben alrededor de 2.7 Pg C afio* de los
ambientes terrestres, al mismo tiempo que descargan 1.1 Pg C afio * a los océanos (Li et al. 2017)
y emiten 2.1 Pg C afio ! hacia la atmdsfera (Raymond et al. 2013). El desbalance entre los flujos
se explica por la remocion de C mediante el procesamiento del carbono organico disuelto (COD)
explicay la emision de CO- (i.e., transporte activo de la materia organica; Cole et al. 2007; Drake
et al. 2018). Los balances de C desde perspectivas terrestres y atmosféricas usualmente omiten
este procesamiento (Battin et al. 2009; Webb et al. 2019), incluso cuando las estimaciones de la
evasion de CO2 han aumentado en los Gltimos afios debido posiblemente a subestimaciones previas

en rios de gran tamafio (Raymond et al. 2013).

Las aguas continentales tienen comdnmente una sobresaturacion de CO. con respecto a la
atmosfera, y los procesos que promueven esta sobresaturacion interactlan a través del continuo
acuatico continente—océano, especialmente en el continuo fluvial. Procesos como la variacion
hidroldgica, intercambio i6nico, cambio de uso de suelo, produccién primaria y oxidacion
fotoquimica pueden afectar la cantidad y especiacion del carbono inorganico disuelto (CID) y, por
ende, a la presion parcial acuatica (pCOz) y el flujo atmosférico—acuético (Fco2) de CO2 (Amiotte
Suchet et al. 2003; Bauer and Bianchi 2011; Liu and Raymond 2018). No obstante, investigaciones
recientes en los rios han identificado como los mecanismos conductores y fuentes principales del
CO- a la meteorizacion litoldgica y respiracion en el suelo (procesos terrestres), especialmente en
rios de ordenes menores (Tamooh et al. 2013), y a la respiracion acuatica, especialmente en rios

de ordenes mayores (Hotchkiss et al. 2015; Marx et al. 2017; Campeau et al. 2017).

A pesar de que las investigaciones han identificado la asociacién entre las contribuciones
terrestres y acuaticas de CO2 y su evasion desde perspectivas sitio—especificas, seguramente,
estudiar la vinculacion de estos procesos en diferentes tramos de las redes fluviales mejore la
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evaluacion del transporte de C. El uso de los tramos de los rios como unidad hidrografica ha
demostrado ser util para evaluar el reciclamiento de nutrientes, a medida que los tramos son
subdivisiones fisicas que representan el habitat de organismos acuéaticos grandes y microscopicos
y mantienen condiciones ambientales parecidas (Battin et al. 2008; Bisson et al. 2017), estos
factores en conjunto guian el flujo de la materia y la energia. Abordar el balance de masas y cambio
en la concentracion de biomasa algal, CID, COD y concentracion de oxigeno disuelto (OD) en
diferentes tramos (p. €j., entre 4 y 200 km) de rios templados ha permitido evaluar la dinamica de
la materia organica (MO) y del metabolismo acuéatico en escalas espaciotemporales amplias
(Sellers and Bukaveckas 2003; Casas-Ruiz et al. 2017; DelDuco and Xu 2019; Diamond et al.
2021), bajo los supuesto de homogeneidad espacial, respiracion constante del ecosistema acuético
y entradas de aguas subterraneas, especialmente en rios grandes (Demars et al. 2015). En este
sentido, la presién parcial y el flujo de CO2 podria responder a los procesos acuaticos en una escala

espacial no puntual (i.e., local).

El impacto del metabolismo heterotréfico sobre la dindmica del CID en los rios depende de la
disponibilidad y oportunidad de reaccion del COD. Dado que la materia organica disuelta (MOD)
es la fuente de energia principal para la actividad de la biota, el cambio estacional del COD
transportado puede impactar la respiracion en los rios y la subsecuente la produccion de CO:
(Marescaux et al. 2018). El tiempo de residencia del agua aumenta el procesamiento activo de la
MOD (i.e. produccion o respiracién) y establece un comportamiento metabdlicamente activo en
los tramos de los rios (Casas-Ruiz et al. 2017). Aun cuando el aumento del flujo de agua reduce la
oportunidad de procesamiento de la MOD (Catalan et al. 2016; Duvert et al. 2018), eventos de
intensa precipitacion exportan COD desde las cuencas (Meybeck 2005), y por lo tanto
suministrando MOD para la biodegradacion. Asi, la concomitancia entre el tiempo de residencia
y la oportunidad de reaccion deberia contraponerse a la disminucion de la cantidad de MOD para
la respiracion. Esta contraposicion podria ser particularmente relevante en las redes fluviales
tropicales karsticas debido a que, por un lado, se espera una actividad metabolica y biogeoquimica
mayor en comparacion con otras latitudes mayores (Syvitski et al. 2014), y, por otro lado, un efecto
importante del intercambio idnico en los sistemas karsticos (p. ej. disolucién o precipitacion de

minerales; Stets et al. 2017).
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El presente estudio examina la influencia del transporte pasivo y el procesamiento activo del
COD (p. €j., respiracion o produccion) sobre la variacion de la concentracién e intercambio agua—
atmosfera (i.e. flujo) del COz en la principal red fluvial tropical en Norte y Centro América, el rio
Usumacinta, el cual drena un ambiente karstico. Se evaluaron los cambios de las concentraciones
y las relaciones entre el COD, CID y OD, presion parcial (pCO2) y el flujo (Fcoz2) de CO2 en
diferentes tramos de la red fluvial del rio Usumacinta considerando cambios hidrologicos
estacionales (lluvias vs secas) y espaciales en las cuencas media y baja, esto es, en la porcion
mexicana de la cuenca. Se anticipa que la concentracion del COD se relacionara con la pCO2 y
Fco2 ¥ que los deltas de la pCO2 serén positivos (i.e., produccion de CO») en los tramos de la red
fluvial donde se observe remocion del COD, promoviendo la evasion de CO,. Estos patrones deben
ocurrir principalmente en la temporada de lluvias en comparacion con la temporada de secas
debido al aumento de la turbidez, velocidad de la corriente y disponibilidad de MOD que favorecen

la actividad heterotréfica.
Materiales y Métodos
Area de estudio

La cuenca del rio Usumacinta esta localizada en el sureste de México y colinda al norte con el
Golfo de México, donde tiene su desembocadura, y al sureste con la RepUblica de Guatemala. El
rio Usumacinta cubre un area de ~112,000 km?y una longitud de ~1,100 km, y descarga ~2,678
m3 s~ (Benke and Cushing 2005; Benke 2009). La cuenca tiene clima calido himedo con valores
de media anual de temperatura entre 23 y 26 °C y de precipitacion entre 1,500 y 2,000 mm (Benke
and Cushing 2005; Mufioz-Salinas and Castillo 2015). La precipitacién puede alcanzar ~4,500 mm
afio! en algunas regiones (Mufioz Arriola et al. 2011; Gonzalez Villela and Montero Martinez
2018). A pesar de que existe una temperatura estable a lo largo del afio (Saavedra Guerrero et al.
2015), existe un patron monomodal de las lluvias y caudal (Carabias et al., 2015). Este patron
define una estacionalidad hidrolégica que consiste en: una temporada de lluvias (TL) entre junio
y octubre, con incrementos repentinos en las descargas de agua e importantes inundaciones en las
tierras bajas (Mufioz-Salinas et al. 2016), y una temporada de secas (TS) entre noviembre y abril
(Grodsky and Carton 2003; Mufioz-Salinas and Castillo 2015).
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Existe una zona montafiosa (cuenca media) y una planicie costera (cuenca baja) en la cuenca.
La zona montafiosa esta compuesta principalmente por rocas sedimentarias de caliza, dolomita y
diorita (Moran-Zenteno et al. 1999; Marshall 2007); hay rocas graniticas en las regiones cercanas
a depositos volcénicos. Esta zona presenta abundantes cafiones kérsticos, pendientes de 3 a 75 %
y una elevacion media maxima de 2100 m s.n.m. (Saavedra Guerrero et al. 2015). La planicie
costera tiene un relieve con pendientes de 0 a 3 % (lomerios suaves y abundantes depresiones), su
principal conformacion litologica son rocas sedimentarias carbonatadas, que tuvieron una

formacion lacustre y aluvial (West et al. 1985; Camprubi 2016).

Debido a la heterogeneidad geomorfoldgica topogréafica e hidrolégica la vegetacion en la
cuenca del rio Usumacinta es diversa. Entre las principales ecorregiones de la cuenca se encuentran
el bosque subtropical de coniferas y latifoliadas (p. ej. pino—encino) en la cuenca alta (INEGI,
2018), el bosque tropical de selva alta perennifolia y mediana subperennifolia en la cuenca media
(de la Maza 2015a) y una zona de selva baja con praderas de pastos, pantanos y humedales en la
planicie costera (Hudson et al. 2005). En esta Ultima zona se ubica la Reserva de la Biosfera
“Pantanos de Centla” (17,200 km?: ~20% de la cuenca baja) la cual alberga hidrofitas, herbaceas
acuaticas (p. ej., tular y popal) y hal6fitas (p. ej., manglar; Diaz Gallegos et al. 2010). Cerca del 45
% de la Cuenca del Usumacinta es bosque, no obstante, existen parches de deforestacion y

agricultura, con practicas de aplicacion de pesticidas y agroquimicos (INEGI, 2018).
Mediciones y coleccion de muestras in situ

Se realizaron dos camparias de muestreo, una en la temporada de lluvias del 2017 (octubre—
noviembre) y otra en secas (abril-mayo) del 2018. EI muestreo de la red fluvial comprendio 20
sitios considerando los puntos de confluencia con los rios tributarios y sub-tributarios (corriente
que converge en un tributario principal) de las subcuencas principales del rio Usumacinta, desde
la cuenca media (sitios M1-M10) hasta la cuenca baja (sitios B1-B10). Los sitios se distribuyeron
de la siguiente manera: 5 en la subcuenca Lacantin (3 sub-tributarios [M1, M2 y M4] y 2
tributarios [M3 y M5]); 3 en la confluencia entre los tributarios Chixoy y La Pasion (M6-M8); 2
en el rio principal del rio Usumacinta de la cuenca media (M9-M10); 3 en la confluencia con el
tributario San Pedro (B1-B3); 3 en el rio distributario San Pedro—San Pablo (B4, B8 y B9) y 3en
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la confluencia con el rio Grijalva (B5, B6 y B7). Los tributarios se muestrearon aproximadamente

2 km antes y después de la confluencia con el rio principal.

En cada sitio de muestreo, se ubicaron tres puntos equidistantes a lo largo del transecto de cada
estacion (i.e., al centro y a 1/3 del ancho del rio en cada orilla), excepto en los sub—tributarios, en
donde se ubicé un solo punto al centro del rio. En cada punto se midieron las variables
fisicoquimicas, la velocidad de la corriente (m s™1) y se tomaron muestras de agua. Mediante una
sonda multiparamétrica Hydrolab modelo DS5, se determinaron los perfiles de temperatura,
turbidez, pH, potencial redox, oxigeno disuelto y conductividad eléctrica (estandarizada a 25 °C,
K2s). La velocidad de la corriente (w) se midid por triplicado con un correntometro Swoffer 3000.
Se tomaron muestras de agua con una botella de tipo Van—Dorn para medir las concentraciones de
clorofila—a (Clor—a), carbono organico particulado (COP), COD y CID. Las medidas in situ y la

recoleccion de muestras se iniciaron alrededor de medio dia y tuvieron una duracion de 4 h.
Métodos analiticos
Clor-ay COP

La concentracion de Clor—a se obtuvo mediante el método 445.0 de EPA (Arar and Collins
1997). Se filtraron tres alicuotas (20-100 ml) de la muestra de agua al vacio en filtros GF/F
(Whatman; 0.7 um). Los filtros se almacenaron en cajas Petri en oscuridad y frio (=10 °C).
Posteriormente, cada filtro se colocé en tubos de centrifugado con 10 ml de acetona al 10 %, que
se almacenaron a 4 °C entre 12 y 24 h para extraer el pigmento. Por ultimo, los tubos se
centrifugaron (2,700 rpm/15 min) y el sobrenadante se us6 para medir la concentracion de la Clor—
a extraida con un fluorometro digital (Turner Designs 10—-AU). La concentracion reportada es el

valor promedio del triplicado.

Para obtener la concentracion de COP, se filtraron dos alicuotas de la muestra de agua al vacio
en filtros GF/F (0.7 um) previamente calcinados (550 °C/4 h). Los filtros se acidificaron con HCI
(10 %) para eliminar los carbonatos en la muestra (Ran et al. 2013), se secaron a 60 °C y se
mantuvieron en oscuridad y frio (—10 °C) hasta su analisis. El contenido de C en los filtros se

midié en un analizador elemental (Carlo Erba NC2100).
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CIDy COD

Para medir la concentracion de carbono disuelto se filtrd la muestra por duplicado a través de
un filtro GF/F (0.7 um) previamente calcinado (550 °C/4 h) e inmediatamente despues de obtener
las muestras in situ. Para medir el COD, 40 ml del filtrado se almacenaron en viales ambar de
vidrio (con septo) con éacido fosforico (40 %) para acidificar la muestra a un pH igual o menor a
dos. Para medir el CID, las muestras de agua fueron almacenadas en botellas DBO de 60 ml
limpiadas previamente con HCI al 10 %. A las botellas DBO se les adiciond una solucion casi
saturada de cloruro mercdrico (=50 g It de HgCl») como inhibidor de actividad bioldgica. Las
botellas se sellaron con grasa de silicona y Parafilm para evitar el intercambio de CO, con la
atmdsfera, y se almacenaron en condiciones de oscuridad y frio hasta su analisis. El contenido de
CODy CID se midio en un analizador TOC Shimadzu (TOC-L) por el método de combustion por
alta temperatura. La concentracion reportada es el valor promedio del duplicado. Las
determinaciones de COD y CID se llevaran a cabo en Center for Marine Science, University of

North Carolina en Wilmington.
Calculo de la presion parcial (pCOz2) y flujo (Fco2) de CO2

La presion parcial instantanea de CO. (pCOz, patm) se obtuvo a partir de la ley de Henry y
constantes del equilibrio quimico del sistema de carbonatos (H.COs, HCO3~, CO3?") considerando
los datos de la concentracion de CID, temperatura, pH y salinidad de las muestras in situ (Anderson
et al. 2007):

CO, + H,0 & H,C05; & H* + HCO3 & 2H* + CO%™ Ecuacion 1
Kco, = [H2C03]/[pCO,] Ecuacion 2

K; = [H*][HCO3]/[H,CO4] Ecuacién 3

K, = [H*][CO37]/[HCO3] Ecuacion 4

pCO; = CID@*)” Ecuacion 5

Kco,[(H")? + K;(H*) + Ky - K;]

En donde H* es la concentracion de iones de hidrogeno. Kcoz es la constante de Henry ajustada
para CO2. K1 y K> son las constantes de equilibrio para la primera y segunda reaccion de la

disolucion de COa. Se utilizo el software CO2SYS (Pierrot et al. 2011) para calcular la pCO2 en
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cada sitio del rio. El software permite calcular dos parametros del equilibrio de carbonatos (pH,
alcalinidad total, CID y pCO3) a partir dos pardmetros conocidos (pH y CID, en este estudio). Para
el calculo, se utilizaron las constantes de equilibrio para agua dulce de Millero (1979) en sitios con
salinidad baja (<3 g I'!) y para dilucién de agua marina de Dickson and Millero (1987) y Millero
(2010) con salinidad alta (>3 g I"%). Datos sin publicar de fésforo v silice total (umol kg™ de agua
de mar) se emplearon para ajustar el calculo de la pCO.. A medida que las constantes de equilibrio
son dependientes de la salinidad, se utiliz6 la concentracién de los solidos disueltos totales (SDT)
como indicador de la salinidad (Pawlowicz and Feistel 2012) mediante:

SDT = 0.75 K5 Ecuacion 6

El flujo instantdneo de CO: en la interfase agua—atmosfera (normalizado por unidad de area
superficial de agua: Fcoz, mmol m™2 dia™?) se calculé con base en los registros de pCO- utilizando

un modelo tedrico basado en la primera ley de difusion de gases de Fick (Li et al. 2018):
Fco, = k* Kco,(PCO2(aq) — PCO(airy) Ecuacion 7

Donde Kcoz es la constante de Henry para CO, k (m dia?) la velocidad especifica de
transferencia de un gas (también mencionado en la literatura como velocidad de piston o
coeficiente de difusion) para CO2, pCO2(q) (Hatm) y pCO2ir) (Hatm) son la presion parcial de CO>
en el aguay en la atmosfera, respectivamente. Se asumio que la pCOa(ay) en la temporada de lluvias
y secas fue 406 y 411 patm, respectivamente, la cual se obtuvo de la concentracién promedio
mensual de CO2 atmosférico con una incertidumbre de 0.13 ppm registrado por el “global
monitoring laboratory” de la NOAA (Ed Dlugokencky and Pieter Tans). Los valores positivos de
Fco2 representaron la evasion de CO: del rio hacia la atmosfera, mientras que los negativos

indicaron la entrada de CO- hacia el rio.

k se encuentra en funcion de las caracteristicas hidraulicas en los cuerpos de agua como la
turbulencia en la interfase agua—aire, la velocidad de la corriente, la viscosidad del agua y el
coeficiente de difusion del gas, y suele ser muy variable espacial y temporalmente debido a
cambios espaciales en la morfologia del rio (p., ej. pendiente y en el ancho del canal; Alin et al.
2011; Raymond et al. 2012). k se evalu6 mediante:
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_ Scr\ ™ Ecuacion 8
kT = k600 ’

600

En donde kr es el valor de k para la temperatura en el sitio de medicion (en °C). SCT es el
numero de Schmidt, que es la proporcion de la viscosidad cinematica del agua en el coeficiente de
difusion. SCT es dependiente de la temperatura y equivale a 600 a 20 °C en agua, por lo que Keoo
es la velocidad de transferencia estandarizada a 20 °C. Tomando en cuenta los cambios
hidrologicos y geomorficos entre los sitios de muestreo del rio, keoo se calculd considerando: 1)
los cambios de w y la pendiente (Ecuacién 10) en la cuenca media (M1-M10) y en B1 (<100 m
de ancho), en donde k es potencialmente dominado por la turbulencia del rio (Alin et al. 2011;
Raymond et al. 2012), y 2) un modelo empirico para rios grandes (>100 m) en la cuenca baja (B2—
B9; Ecuacion 11), en donde k es potencialmente dominado por la mezcla que ejerce la fuerza del

viento en la superficie del rio (mayor fetch; Alin et al. 2011).

Kgoo = W+ S-2841 + 2.02 Ecuacion 10
Koo = 4.46 + 7.11 Uy Ecuacion 11

En donde w es la velocidad de la corriente (w, m s 1) y S es la pendiente (sin unidad). S se
estimd con ayuda del perfil de elevacion de los modelos de elevacion digital mediante la
herramienta GRASS en el programa de informacion geografica QGIS. ul0 es la velocidad del
viento a 10 metros sobre la superficie del rio y se estimé con el valor promedio entre las 9:00 y
14:00 durante los dias de muestreo a partir de los registros meteorolégicos automaticos del SMN

(red PC Tabasco; SMN 2021) més cercanos a los sitios de muestreo (<15 km).
SCT se calculé mediante:
Scr = 1911.1 — 118.11 T + 3.4527 T? — 0.04132 T3 Ecuacion 9
Calidad, tratamiento y analisis estadistico de los datos

Las mediciones de pH y temperatura se acercaron a + 0.2 y = 0.1 ° C de exactitud,
respectivamente, a medida que la calibracion de la sonda se realiz6 con soluciones estandar (25 °
C) de 4.00, 7.00 and 10.01 dentro del mismo dia de muestreo. La precision de la concentracion del

pH, COD y CID (+ 0.55, + 0.23 y + 1.13 mg I}, respectivamente) se calculd con la propagacion
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del error a partir de la raiz cuadrada de la suma de los cuadrados de la dispersion de las mediciones
(desviacion estandar entre muestras idénticas —error sistematico— y entre muestras del mismo

punto, sitio y temporada —error aleatorio—).

La diferencia entre la concentracion de COD (ACOD, mg I™?) en el extremo superior (rio arriba)
e inferior (rio abajo) a lo largo de diferentes tramos (10-240 km de longitud, aproximadamente)
se uso para evaluar el procesamiento del COD dentro del rio a lo largo de la red fluvial. Si bien, el
valor ACOD no indico el destino o proceso especifico (biotico o abidtico) que afecté al COD, los
valores ACOD positivos indicaron remocion del COD (i.e., pérdida), mientras que valores

negativos indicaron produccion (i.e., ganancia), y por lo tanto su procesamiento.

Los procesos principales que definen la cantidad de COD en los rios incluyen la exportacion de
la MOD terrestre, la produccion primaria acuatica y contaminacion antropogénica, como
ganancias, y la floculacién, adsorcion, y oxidacién microbiana y fotoquimica, como pérdidas
(Raymond and Spencer 2015; Ward et al. 2017). A su vez, los valores ACOD alrededor de cero,
considerando el rango de precision (i.e., incertidumbre: + 0.23 mg %), indicaron tramos del rio
sin cambios de la concentracién del COD importantes, y, por ende, un transporte conservador del
COD. Este tipo de transporte no represento el procesamiento nulo del C sino un procesamiento lo
suficientemente bajo como para ser detectado o una aproximacion al equilibrio entre la produccion

y remocion del COD.

Ademas, se determinaron las diferencias del OD y pCO2 (AOD y ApCO2) como variables
auxiliares de los procesos de respiraciéon y produccion primaria (i.e., subproductos metabdlicos) y
la propagacion del error como la variacion de sus deltas. El calculo de los deltas (ACOD, AOD y
ApCO2) como indicadores del procesamiento del C asume que los tramos son sistemas con un
estado estable y bien mezclado lateral y verticalmente. Se us6 la diferencia de Kz y la
concentracion de cloruro (CI7; mg I'?) entre los tramos como un indicador de la entrada de aguas
con diferente composicion (p. ej., aguas subterraneas). Debido a que el muestreo comprendio los
tributarios principales del rio Usumacinta, asumimos que estos cambios en los tramos sin
confluencias reflejaron bien la entrada de agua no muestreada. En este sentido, la entrada de agua
subterranea no afect6 considerablemente el cambio de COD, OD y pCO- ya que los valores de Kas
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y CI, sin la influencia de la cufia salina (>20,000 uS cm™?), mostraron cambios menores (i.e., 3—

15% y + 1-15%, respectivamente).

Para identificar patrones espaciales y entre temporadas de las variables fisicoquimicas, se
realizé un analisis de componentes principales (PCA). EI PCA se realizo con el indice de similitud
euclidiana y una matriz de correlacion. Los componentes significativos se seleccionaron de
acuerdo con los valores propios esperados bajo un modelo aleatorio (método Broken Stick). Se
descartaron las variables que presentaron valores de comunalidad (i.e., proporcion de la varianza
explicada por los componentes comunes en una variable) y KMO (i.e., proporcion de la varianza
entre las variables que puede explicar por la varianza sistematica) menores a 0.5 (Hair et al. 2019).
La distribucion de los datos se exploré mediante pruebas Shapiro-Wilk. De acuerdo con la
distribucion de los datos, se utilizaron las pruebas estadisticas t de Student y U de Mann—Whitney
para determinar diferencias de la concentracion del C disuelto (COD y CID), lapCOg, Fco2 y deltas
(ACOD, AOD y ApCOy) entre las temporadas de lluvias y secas. Se exploraron las relaciones entre
las variables fisicoquimicas, pCO: y Fco2 en cada temporada mediante la correlacion de rangos de
Spearman (rs). Se utilizaron regresiones lineales para evaluar el efecto del ACOD sobre la pCO3,
ACOD, AOD y ApCO2 a lo largo de la red fluvial para cada temporada. Se uso la prueba distancias
de Cook para identificar datos atipicos de las regresiones (distancia >0.5) y extraerlos del modelo
final. EI PCA, comparaciones y correlaciones se implementaron en SigmaPlot (v. 14), Past (v.
4.08) y R (v. 4.3.1). Se utilizé un valor de p de 0.05 para todos los niveles de significancia de las

pruebas estadisticas.
Resultados
Condiciones fisicas y quimicas

Los cambios de las variables fisicoquimicas a lo largo del rio en las temporadas de lluvias y
secas se muestran en la Tabla 1. De acuerdo con el PCA (Figura 1), dos componentes explican
significativamente la mayoria de la variacion fisicoquimica del rio. El primer componente separo
ambas temporadas y tuvo una correlacion positiva con la concentracion de OD y pH (>0.4) y
negativa con el ORP y la concentracion del COD (<—0.4). El segundo componente separo las
observaciones entre las cuencas media y baja y tuvo una correlacién positiva con la velocidad de

la corriente (0.5) y negativa con la temperatura (—0.5).
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Tabla 1 Condiciones fisicas y quimicas de la red fluvial del rio Usumacinta en la temporada de lluvias y secas (TL y TS). [w: velocidad de
la corriente (m s™1); Z: profundidad promedio (m); T: temperatura (°C); OD: oxigeno disuelto (mg I%); Kzs: conductividad eléctrica
estandarizada a 25 °C (uS cm™); ORP: potencial redox (mV); Clor—a: clorofila a (ug 1™t); COP: carbono organico particulado (mg 1%);
COD: carbono organico disuelto (mg I™%); CID: carbono inorgénico disuelto (mg I™)]

Sitio w Z T oD pH Kazs ORP Clor-a COP COD CID
TL M1 33+NA 19+NA 208+00 86%+00 81+00 319+0 328+2 11+01 17+04 11+£00 237x0.2
M2 15+NA 40+NA 213+00 84+00 80zx01 241+0 333+6 03+0.0 20+06 13+03 229+0.1
M3 19+05 45+15 222+00 8500 81+0.0 374+0 346+16 04+01 37209 15206 342+1.0
M4 11+NA 38+xNA 234+00 80+£00 7.9%0.0 539+0 355+1 0.1+£00 13+01 20+xNA 472+NA
M5 18+01 6.0+00 224+00 84+00 81+0.0 383+5 360+2 03+00 23+07 13+02 314%58
M6 13+03 80+17 242+00 64+01 7.7+00 288+ 3 346+3 18+01 14+02 27+01 234+15
M7 11+02 9.0+00 259+00 16+£01 7.3+0.0 319+1 374+27 13+01 04%01 47%02 324+04
M8 11+03 9.0+00 251+02 4006 7401 3054 403+27 12+01 10%£01 3705 28609
M9 NA 120+42 243+00 58+01 7.7+0.0 3165 357+9 08+01 11+01 28+03 283+09
M10 21x+02 270x52 249+00 6.6+£00 7.8+£0.0 3590 428+4 07+01 10x01 30+x01 31.2+03
Bl 07+NA 115+NA 270100 46+00 7.6+0.0 737+5 411+2 41+05 06+02 7.1+03 299104
B2 11+03 90x00 252+00 65+£00 7.7+£0.0 355+0 408+3 14+01 11+04 30x02 30209
B3 16+02 120+52 255+02 6.3+02 7.7+0.0 400 + 43 4104 15+0.7 08+02 30+03 306+0.1

B4 10xNA 39xNA 26600 47£00 7.7x£0.0 3620 405+1 35+01 14x00 37x0.1 NA
B5 11+03 120+3 267100 46+01 7.7+0.0 361+0 409+2 34+03 16+05 33+03 299103
B6 10x01 80x35 279x£00 14+£01 73x£01 3371 381+10 33x03 24x04 5204 290zx1.1
B7 14+£03 100x17 27404 28zx11 75zx01 357 +£12 392+10 41+04 26+10 4707 29.2x0.2
B8 07x£03 4500 275%£01 19+£02 74+00 394+14 3904 3705 22x05 6909 305%0.1

B9 0.6£NA NA 27000 09+02 74x0.1 402+1 3873 NA NA NA NA
TS M1 08+NA 11+NA 259+00 108+0.0 8.2+0.0 546 +0 302+2 03+00 04+01 09+00 268+13
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Sitio w Z T oD pH Kas ORP Clor-a COP CoD CID
M2 07+xNA 10xNA 283+00 106+00 83+0.0 346 +0 280+1 09+00 03+x00 14+05 156=*=NA
M3 07+x04 30%+08 269+01 90+01 8.0+0.0 503+1 274+2 04+01 04+01 12+02 31.6=%02
M4 06+xNA 15xNA 272+00 96+00 7.7+0.0 920+ 1 266+1 03+00 03+00 10+01 352%29
M5 08+00 46+20 275+01 94+00 8.0+0.0 619+6 302+13 05+00 03+x00 10+02 314=x06
M6 11+03 20%+09 275+01 85+00 81+0.0 502+1 351+5 09+11 10+02 21+05 23.8+32
M7 03+02 30+00 298+00 81+01 7800 913+0 346+17 05+05 04+x00 15+02 483=%03
M8 1.0+01 21+09 284+00 84+x00 79+0.0 664 + 6 365+4 36+04 08+01 17+x02 361+15
M9 18+11 49+04 27400 80+x00 8000 661 +0 339+15 37+x08 09+x01 18+05 288=x17
M10 05+02 199+51 28700 7.7+x00 7.8=x0.0 7672 326+3 24+04 06+01 15+03 376+13
Bl 06+xNA 45+*NA 28300 77+x00 7900 1,279+1 3170 14%+03 08+00 33+x04 374%=NA
B2 10+03 26+22 284%+01 83+x01 8000 7750 340+17 43+x04 09+01 18+06 38.6=x0.0
B3 06+02 85%+19 285+01 84+01 8000 811+ 20 353+25 44+05 08+01 19+04 40.0xNA
B4 05xNA 18%xNA 29100 86+x00 8200 7770 352+2 6702 12+03 19+x01 356%15
B5 03%+02 115+36 289%+04 66+28 79+02 977/0+16,777 313+17 60+08 08+02 16+03 345+34
B6 02+00 103+x24 283+09 58+15 78+01 23071+15815 290+12 50+10 06+01 20+03 31.7%+0.1
B7 03%+00 107+23 281+10 58+16 7.8+01 28418+16,827 305+11 36+13 05+01 16+02 31.3%23
B8 03+02 39+06 280+09 67+12 79+x01 37,114+17,794 302+10 134+38 15+02 29+05 316%16
B9 00xNA 45+NA 28703 31+32 7.6+03 27,785+13,905 265+13 NA 24+01 27+NA 350x08
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Figura 1 Variacion fisicoquimica de la red fluvial del rio Usumacinta en la temporada de lluvias y
secas.

EI COD tuvo una concentracion mayor en la temporada de lluvias (3.5 + 1.7 mg I™%), con valores
altos (>tercer cuantil, Qs: 4.6 mg 1Y) en M7, B1, B6, B7, y B8, que en la temporada de secas (1.7
+0.6 mg I"; U = 305, p < 0.01), con valores altos (>Qs: 2.1 mg I'Y) en M6, M9, B1, B2, B3, B6,
B8y B9. EI CID tuvo una concentracion menor en la temporada de lluvias (30.0 +5.1 mg %), con
valores altos (>Qs: 32.1 mg L—1) en M3, M4, M5y M7, que en la temporada de secas (33.2 £ 6.8
mg I"%; U = 144.0, p =0.01), con valores altos (>Qs: 37.4 mg I'Y) en M7, M10, B1, B2 y B3 (Tabla
1).

El AOD promedi6 2.9 + 2.9 mg I™! en la temporada de lluvias, con deltas bajos (<Qi: 0.1 mg
Iy en M10, B2 y B8 y altos (>Qsz: 4.9 mg 1Y) en M5y M9, y 4.0 + 4.6 mg I"! en la temporada de
secas, con deltas bajos (<Qi1: —0.2 mg I'}) en B2, B4 y B8 y altos (>Qs: 8.2 mg I'Y) en M5y M9
(Tabla 2). EI ACOD promedi6 1.5 + 3.0 mg I en la temporada de lluvias, con deltas bajos (<Q:
—-0.4mg 1) enB4yB8yaltos (>Q3:3.7mg 1) en B3y B7,y 0.8 + 1.3 mg I en la temporada
de secas con valores bajos (<Q1: —0.2 mg I™Y) en B2 y B9 y altos (>Qsz: 1.9 mg I'Y) en B3y B7. El
AOD y ACOD no tuvieron diferencias entre las temporadas de lluvias y secas (t = —0.7 y t [de

Welch] = 0.7, respectivamente, p > 0.05). EI AOD se relacion6 directamente con el ACOD en la
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temporada de lluvias (F = 6.5, p = 0.03 y r?adj = 0.38) y secas (F = 5.9, p = 0.04, r?adj = 0.32;
Figura 2).
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Tabla 2 Variacion de la presion parcial (pCO2, patm) y flujo (Fcoz, mmol m? d 1) de CO2 y deltas de COD (ACOD, mg I%), oxigeno disuelto
(AOD, mg I'Y) y pCO2 (ApCO2, mg 1Y) en la red fluvial del rio Usumacinta en la temporada de lluvias y secas (TL y TS).

pCO; Feoz ACOD AOD ApCO;
TL TS TL TS TL TS TL TS TL TS

ML  585+6 904 + 42 271+9 199 + 17

M2 685+3 463 + NA 63+ 1 24+ 44

M3  757+39  1592+11 50 +3 114 +1

M4  1565+NA  3571+290 745+NA 1153 +106

M5  778+174  1890+54  172+74  368+14  22+06 12+05 80+0.2 92+03 1545+178  3273+57
M6 1488+177 1032+141 182+34 101+ 23

M7  4329+357 4456+26 787 +144  526+3

M8 2965+501 2383+100 278+48  218+11  37+07  1.9+0.8 40+07 82+04 2852+501 3104+ 100
M9 1642+157 1671+97 142+18  169+13  22+08 0807 67+08 9.8+02 2100+159 2603 +98
M10 1662+15 3259+113  489+6 499+20 —02+03 04+0.6 —08+01 03+00 -19+158 —1588 + 149
Bl  1981+29 2701+NA  146+3  208%NA

B2  1613+51  1860+2 212+9 675+ 1 00£02 0407 01+£00 -06+01 4953 1399 + 113
B3  1753+8 2158+NA  236+1  814+NA  72+07  3.2+0.9 49+03 7.7+03 184211 2403 +NA
B4 NA 1377 £59 NA 2265+137 -0.8+03 —0.1+0.4 16+02 —02+0.1 NA 781 £ NA
B5 1938+17 1876+183 812+9  6205+777 -03+04 03%05 16+02 17+28 -185+19  282:NA
B6 4262+157  1599+3 1980480 5011+ 13

B7 3273+21 1780+129 1488+11 5596+526 38+1.0  2.0%0.7 32+12 6.6%24  2927+24 1694 %129
B8 3824+16  793+39  1771+8 1560+159 —3.2+0.9 —0.1+NA ~1.0+£03 -35%34 NA 584 + 70
B9 NA NA NA NA NA ~0.8 £NA 38+02 54+32 NA NA
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Figura 2 Relacion del ACOD con el AOD (panel superior) y ApCOz2 (inferior) en diferentes tramos
de la red fluvial del rio Usumacinta en las temporadas de lluvias (TL) y secas (TS). Las lineas
continuas representan regresiones lineales (intervalo de confianza, IC: lineas punteadas) de ApCOz

y AOD en funcioén del ACOD. Observaciones dentro del area sombreada corresponden a tramos
con transporte pasivo del COD.
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pCO2

La pCO2 promedi6 2,097 + 1,262 patm en la temporada de lluvias, con valores bajos (<Q1: 996
patm) en M1, M2, M3y M5y altos (>Qs: 3,258 patm) en M7, M8, B6, B7 y B8, y se correlaciono
significativa y positivamente con la profundidad promedio, la temperatura, ORP y COD vy
negativamente con w, OD y pH (Figura 3). En la temporada de secas, la pCO2 promedi6 1,971 +
995 patm, con valores bajos (<Qz: 1,398 patm) en M1, M2, M6, B4 y B8 y altos (>Qs: 2,348 patm)
en M4, M7, M8, M10 y B1. La pCO: no tuvo diferencias significativas entre ambas temporadas
(U =721.0, p = 0.92) ni correlacién con las variables fisicoquimicas del rio (Figura 3). No se
encontrd ninguna relacion significativa entre la pCO2 y el ACOD, ni en temporada de lluvias (p =
0.48) ni de secas (p = 0.07).
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Figura 3 Matriz de coeficientes de correlacién de Spearman (rs) entre las variables fisicoquimicas
[w: velocidad de la corriente (m s2); Z: profundidad promedio (m); T: temperatura (°C); OD:
oxigeno disuelto (mg 1"%); Kzs: conductividad eléctrica estandarizada a 25 °C (uS cm—1); ORP:
potencial redox (mV); Clor—a: clorofila a (ug 11); COP: carbono organico particulado (mg I™);
COD: carbono organico disuelto (mg I™%); CID: carbono inorganico disuelto (mg I™)] y de
distribucion del CO, [pCO; y Fcoz: presion parcial (patm) y flujo (mmol m™2 d ) de CO,
respectivamente] de la red fluvial del rio Usumacinta en la temporada de lluvias (panel superior)
y secas (panel inferior). Las celdas en blanco representan coeficientes no significativos (p > 0.05).
Formas més ovaladas y colores mas obscuros en la esquina superior de la matriz indican un
coeficiente de correlacion alto.

El ApCO> promedid 1,389 + 1,282 patm en la temporada de lluvias, con deltas bajos (<Q1: —2

patm) en los tramos M10 y B5 y altos (>Qza: 2,664 patm) en M8y B7,y 1,454 + 1,496 patm en la
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temporada de secas, con deltas bajos (<Q1: 509 patm) en B5y M10 y altos (>Qa: 2,728 patm) en
M5y M8 Tabla 2. EI ApCO: se relaciond significativa y directamente con el ACOD (F = 353.3, p
< 0.01, r%adj = 0.98; Figura 2) y no tuvo diferencias entre ambas temporadas (t = —0.1, p = 0.92).

Fcoz

Las observaciones de Fco, mostraron valores positivos en ambas temporadas, excepto en M2
en la temporada de secas (—24 + 44 mmol m~2 d™?). El Fcoz promedi6 510 + 563 mmol m2den
la temporada de lluvias, con flujos bajos (<Q1: 148 mmol m2 d ') en M2, M3, M5, M9y Bl y
altos (>Qs: 745 mmol m2d 1) en M4, M7, B5, B6, B7 y B8, ademas se correlaciono significativa
y positivamente con la temperatura, Clor—a, COD y pCO2 y negativamente con el OD y pH (Figura
3). En la temporada de secas, el Fcoz promedid 1,580 + 2,097 mmol m2 d 2, con flujos bajos (<Qx:
187 mmol m2d ™) en M2, M3, M6 y M9y altos (>Q3: 2,168 mmol m 2 d?) en B4, B5, B6 y B7,
y se correlaciono significativa y positivamente con la profundidad promedio, temperatura,
conductividad eléctrica y Clor—a y negativamente con w y OD (Figura 3). El Fco2 no tuvo

diferencias significativas entre ambas temporadas (U = 562.0, p = 0.06).
Discusion
Patrones del procesamiento de COD

La variacion del ACOD sugiere que la mayoria de los tramos (=80 % de las observaciones)
presentan un procesamiento biolégico del COD. El 24 % de las observaciones reflejaron una
ganancia de COD (deltas negativos), y el 57 % reflejaron remocion del COD (deltas positivos).
Estos resultados difieren con estudios similares en redes fluviales de latitudes templadas y
boreales, en los cuales el ACOD, a escala de tramos, fue generalmente bajo (p. ej., <0.9 mg 1Y) e
indic6 un procesamiento menor de la MOD (Wollheim et al. 2015; Palmer et al. 2016; Casas-Ruiz
et al. 2017). Esta diferencia coincide con la hipotesis que sugiere un procesamiento metabdlico
mayor en aguas continentales tropicales comparado con latitudes altas, en donde se espera menor
flujo de C en el bucle microbiano (Amado and Roland 2017) y eficiencia en el uso del carbono
(CUE, también reportada eficiencia de crecimiento bacteriano, BGE, en otras partes; Amado et al.
2013). La remocion del COD fue mayor en las confluencias a lo largo de la red fluvial del rio
Usumacinta debido a la mezcla de agua con diferentes condiciones quimicas. Este resultado
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coincide con reportes de cambios repentinos de la concentracion de COD en las confluencias de

las cuencas templadas (Palmer et al. 2016).

El seguimiento del ACOD a lo largo de la red fluvial reflejé la evolucion de ambientes con
pérdidas de COD en la cuenca media hacia ambientes con equilibrio y ganancias en la cuenca baja.
El ACOD fue mayor en la cuenca media debido posiblemente al dominio de ambientes
heterotréficos y condiciones mas adversas para los productores primarios (ver Clor—a; Tabla 2)
como una mayor velocidad de la corriente. Asimismo, los tramos de la cuenca media reciben
materia organica terrestre de formacion reciente que estimula la respiracion heterotrofica
(Berggren et al. 2010; Zeng and Masiello 2010; Takaki et al. 2022). Otro proceso que remueve el
COD de la columna de agua, especialmente en los rios de zonas altas, es la precipitacion por
adsorcion o floculacién con particulas minerales (Palmer et al. 2016). Aunque no se evalud la
magnitud de la pérdida del COD correspondiente a su precipitacion como COP, la relacion
COD/COP no muestra cambios significativos desde la cuenca media hacia la desembocadura en
el afio de estudio (Soria-Reinoso et al. 2022), indicando poca precipitacion de COD hacia COP
(Pawson et al. 2012). En cambio, los tramos en la cuenca baja tuvieron una producciéon mayor de
COD vy concentracion de Clor-a (Figura 1), excepto en las confluencias B3 y B7 (Tabla 2), con
valores cercanos a un transporte conservador, lo cual concuerda con la evidencia empiricay tedrica
del aumento de la razon entre la produccion primaria bruta y la respiracién de la comunidad con
el orden de los rios (Vannote et al. 1980; Kalff 2002; Diamond et al. 2021).

Los valores ACOD en M10 y B2 en la temporada de lluvias y B4 y B8 en la temporada de secas
indicaron un transporte conservador del COD (Tabla 2) que pudo ser consecuencia de: 1) un
procesamiento de la MOD limitado por la rapidez del transporte fluvial en la zona de cafiones
(final de la cuenca media y principio de la cuenca baja) durante condiciones de mayor velocidad
de la corriente (ver w en Tabla 1y Figura 1), y 2) una compensacién de las ganancias de COD con
respecto a las perdidas en el rio distributario. La primera se ha reportado en otros rios tropicales
tanto pequefios (=1-70 m® s1; Wiegner et al. 2009) como grandes (=<30-3,500 m®s™*; Lambert et
al. 2016), mientras que la segunda coincide con la disminucion del flujo, el aumento de la
temperatura y el aumento de la concentracion de nutrientes en la cuenca baja (Tabla 1y Figura 1;
Lazaro-Vazquez et al., 2018; Palomeque de La Cruz & Alcantara, 2008), que pudieron estimular
la produccion primaria, y, por ende, igualar las ganancias de COD con las pérdidas de la
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respiracion. Aunque el tiempo de residencia aumenta la reaccion del COD (produccion y
respiracion) en sistemas acuaticos (They et al. 2017), la remocion del COD mediante la respiracion
puede mantenerse en tiempos de residencia menores en comparacion con la produccion en
ambientes acuaticos tropicales (Ward et al. 2018) y templados (Casas-Ruiz et al. 2017), lo cual
concuerda con los ACOD positivos y velocidad de la corriente alta en la cuenca media (Tabla 2 y

Figura 1).

Comparativamente, el cambio entre la temporada de lluvias y secas no tuvo efecto sobre el
procesamiento del COD en el rio sugiriendo que la regulacion hidrolégica del procesamiento de C
es mas importante espacial que temporalmente. Usualmente, la variabilidad temporal tiene un
efecto significativo sobre la degradacion de la MOD al afectar el tiempo de residencia (Bianchi et
al. 2013; Lambert et al. 2016). Una posible causa de este contraste es la distribucién de ambientes
con diferente oportunidad de reaccion. EI momento de produccion y exportacion de la MOD en
los estuarios, por ejemplo, puede ser especifico de un sitio independientemente de la temporada
(Voss et al. 2021). Asimismo, pudo ocurrir un equilibrio del procesamiento de COD entre
temporadas, con una cantidad mayor de COD disponible para degradar en la temporada de lluvias
y una oportunidad de reaccién mayor en la temporada de secas, que se pudo apreciar en la
correlacion negativa de la concentracion del COD y de la velocidad de la corriente con el primer
eje del PCA (Figura 1). Estos resultados concuerdan con modelos del transporte fluvial como el
pulse—shunt concept, que predicen un aumento en la MOD a mayores flujos de agua, pero una
disminucion en la oportunidad de su procesamiento (Galy et al. 2008; Raymond et al. 2016). Casas-
Ruiz et al. (2017) observaron un procesamiento del COD parecido entre temporadas hidrologicas
contrastantes en tramos de la red fluvial del rio calcareo Fluvia, en la peninsula Ibérica, y
concluyeron que la distribucién temporal del muestreo afecta los patrones temporales observados
en el procesamiento del carbono. Dado que este estudio tuvo una cantidad de observaciones
similares entre temporadas, nuestros resultados respaldan las implicaciones del pulse—shunt

concept en el procesamiento del COD en una red fluvial tropical.
Relacion entre el procesamiento del COD vy la presion parcial y evasion de CO2

Los resultados mostraron que la pCO: en la red fluvial del rio Usumacinta es similar en ambas

temporadas hidroldgicas, pero las correlaciones entre las variables fisicoquimicas y la pCO:
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sugieren un cambio en los procesos que originan el CO.. Por ejemplo, la pCO: se relaciond
positivamente con la temperatura, ORP, Clor-a 'y COD y negativamente con el OD (Figura 3), lo
cual puede reflejar que el metabolismo acuético explico el aumento de la pCO2 en la temporada
de lluvias con respecto a secas y respalda la segunda hipétesis. El uso de OD como agente oxidante
y la produccion de CO> durante la respiracion aerobica de la MOD en los sistemas acuaticos
pudieron impedir el efecto de dilucion del CO2 observado en otros sistemas fluviales cuando la
descarga de agua aumenta (p. ej., Marescaux et al. 2018; Ni and Li 2022). La correlacion positiva
entre el COD vy la pCOz2 indica que el CO2 en los rios usualmente proviene del metabolismo
acuatico (Li et al. 2021a; Ni and Li 2022). Esta relacion puede ser observada en ambientes
calcareos y depender de la temporada hidroldgica, aunque relaciones inapreciables se han
registrado en cuencas mixtas, con una influencia mayor de la disolucién litologica (Chen et al.
2021; Liu et al. 2021).

La ausencia de correlaciones entre la pCOz y las demas variables en la temporada de secas
sugiere que otros factores dominan el cambio de la pCO> en el rio Usumacinta. EI aumento del
CID y pH en la temporada de secas (Figura 1) puede reflejar la exportacion de CO. y HCOs desde
ambientes terrestres. Flujos bajos de agua en las cuencas suelen movilizar el CID derivado del
procesamiento de la MOD (p. ej., CO2) y la disolucion de carbonatos (p. ej., HCOs y cationes) en
capas profundas del suelo y aumentar el pH de los rios receptores (Keller 2019). Este cambio puede
ser ligero en sistemas con amortiguamiento de los carbonatos (Ni et al. 2020; Chen et al. 2021;
Liu et al. 2021), lo cual debe ocurrir en el rio Usumacinta debido a la litologia kérstica y alto
potencial de meteorizacion en su cuenca (p. ej., humedad y temperatura relativamente altas;
Syvitski and Milliman 2007). Asimismo, esta exportacion pudo contrarrestar la disminucion de los
aportes acuaticos de CO y nivelar la concentracion de CO2 entre ambas temporadas. Estudios
previos también han observado valores similares de la pCO. entre temporadas hidroldgicas
contrastantes en otros rios karsticos (Varol and Li 2016; Liu et al. 2017a; b; Ni et al. 2020). Por el
contrario, se ha reportado que ambientes sin amortiguamiento de carbonatos pueden ser
susceptibles a un cambio estacional de la pCO> relacionado con cambios en la temperatura, el

procesamiento microbiano y turbulencia (Borges et al. 2018).

Las regresiones lineales de los deltas revelaron un aumento de AOD a medida que se removio
el COD de los tramos, especialmente en la temporada de secas, lo cual apunta hacia el consumo
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de OD durante la degradacion heterotrofica de la MOD, como se ha reportado previamente en rios
templados (Diamond et al. 2021). No obstante, el ACOD no tuvo relacion con los valores de pCOz
al final del tramo, aunque si se relacioné directamente con el cambio de ApCO- en la temporada
de lluvias. Este resultado fue inesperado, y opuesto a nuestra hipétesis, por lo que otros procesos
deben regular la cantidad de CO2 que es transportado a lo largo del rio. Es posible que el CO>
derivado de los procesos metabolicos escape rapidamente hacia la atmosfera en los tramos
inmediatos. Evidencia en rios templados ha mostrado que alrededor de 35% de la MOD que ingresa
a los rios puede ser respirada rdpidamente y emitida como CO> en tramos proximos (Demars et al.
2020).

Escenario de la presién parcial y evasion de CO>

El intercambio atmosférico—acuatico de CO> tuvo mayor contraste en los tributarios y sub—
tributarios rio arriba, esto es, en la cuenca media. Los sitios M2 y M3 en la subcuenca Lacantun,
por ejemplo, tuvieron menor evasién e incluso mostraron difusion del CO» atmosférico hacia el
rio (Tabla 2). Este resultado puede reflejar una capacidad de amortiguamiento considerable (p. €j.,
disociacion del COz hacia bicarbonatos) de acuerdo con el pH y CID relativamente altos en la
subcuenca Lacantin (Figura 1; de la Maza 2015a) y concuerda con la relacién inversa entre las
reservas de CID y la evasion de CO2 que se ha reportado comlUnmente en sistemas acuaticos
karsticos (Liu et al. 2021). No obstante, estudios en ambientes karsticos también reportaron pCO>
y Fco2 elevados en rios con un ingreso considerable de CO; derivado de la respiracion en el suelo
o de la meteorizacion de las rocas (p. €j., Duvert et al. 2019; Liu et al. 2021), lo cual coincide con
los valores de pCO2 y Fcoz altos y valores de ORP, Clor-a y COD moderados en M4. Estos
resultados mostraron la capacidad de emitir y capturar CO2 con una variacion considerable, de los
rios de orden menor y coinciden con hallazgos recientes en diversas redes fluviales (Butman and
Raymond 2011; Hotchkiss et al. 2015; Marx et al. 2017; Li et al. 2021a).

Valores altos de pCO- y Fco2 coincidieron con zonas con cambio de uso de suelo y humedales
en una escala regional. Particularmente, M7 y B6, que tuvieron valores de pCO2 y Fco2 altos (Tabla
2), representan puntos de drenaje de cuencas impactadas por deforestacion, agricultura y descargas
urbanas de aguas residuales (Palomeque-De la Cruz et al. 2017; Lazaro-Vazquez et al. 2018; Soria-

Reinoso et al. 2022). Similarmente, se ha reportado la relacion entre zonas de cultivos y rios con
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una sobresaturacion de CO considerable en algunas regiones de Asia (Ran et al. 2015; Ni et al.
2020; Gu et al. 2022) y Europa (Bodmer et al. 2016; Borges et al. 2018). Asimismo, hubo un
aumento de la pCO> hacia la cuenca baja en la temporada de lluvias (Tabla 2), en donde existe una
importante extension de humedales y tierras de cultivo. De manera similar, observaciones previas
de la variacion longitudinal de la pCO- en otros rios con cambios hidrologicos estacionales (p. €j.,
Tana, Longchuan, Yangtze, Congo y Amazonas) mostraron un aumento de la pCO> hacia la cuenca
baja, especialmente durante la temporada de lluvias (Tamooh et al. 2013; Ni et al. 2020; Leng et
al. 2023) y en zonas con extensiones de humedales considerables (Marescaux et al.; Borges et al.
2015). La emision elevada de CO2 en estos ambientes puede reflejar la biodegradacion y
reciclamiento de la MOD (Abril et al. 2014; Ward et al. 2015).

El rio Usumacinta tuvo medias generales de pCO. y Fco2 mayores que otros rios drenando
cuencas karsticas, aunque, estacionalmente, se han reportado valores de pCO, mayores en la
temporada de lluvias en el rio Guijiang y valores de Fcoz similares en el rio Longchuan (Tabla 3).
La magnitud de estas emisiones puede ser consecuencia de la concentracién del CID en el rio
Usumacinta, que es relativamente alta en comparacion con otras cuencas karsticas a nivel global
(Soria-Reinoso et al. 2022). Desde una perspectiva de red fluvial, las medias generales de pCO2 y
Fco2 de la cuenca del Usumacinta también fueron altas en comparacion con otras redes con un
clima similar (p ej., monzdnico), excepto con la red del rio Yellow, China, que tuvo valores
similares (Tabla 3). Esta similitud puede resultar de una mayor representatividad espacial de
muestreo, ya que ambos estudios contaron con mediciones en ordenes menores y desembocadura.
Es posible que los tributarios alcalinos del rio Yellow, que drenan varias provincias con
formaciones montafiosas de tipo karstico y una precipitacion estacional con una temporada

lluviosa (ver Ran et al. 2013), contribuyeron en la similitud.
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Tabla 3 Comparacion de la presion parcial (pCO2, patm) y flujo (Fcoz, mmol, m~ d™*) de CO. media en redes fluviales drenando zonas con
calcéreas y kérsticas. Los valores indican la media + desviacion estandar y el rango entre paréntesis. [MT: monzonico tropical, MS:
monzoénico tropical; CS: continental subtropical; T: templado: S: Subtropical; K: influencia de ambientes karsticos; C: influencia de
ambientes calcéreos; M: influencia de ambientes mixtos (karsticos y no kérsticos)].

Rio/red fluvial Clima Relieve pCO; Fco2
General TL TS General TL TS
Rio Usumacinta?2  MT K 2019+589 1954+599 2096596 520+411 531+485 500+251
Rio Guijiang® MS K 1866(727-6580) 1460 5162 84 36 211
Rio Tigris ¢ CS K 1277+1883 1005 1659 108
Rio Longchuan ¢ MS C 1734+1648 1497+1415 443-514 445629 310-395
Rio Mississippi
] S 2140 + 179 888 + 124 ~225-270 ~35-45
bajo ©
Red fluvial
) MT K 2041+1146 2097+1262 19714995 99041550 5104563 1580+2097
Usumacinta @
Red fluvial
By MS K 620+£1029 83+163 155041787 154+773 738+1455 -93+61
Wujiang
Tributarios del rio
N MS K 631-1000(158-5012)
Waujiang 9
Red fluvial
MS M 1002+166—2035+220
Yangtze "
Red fluvial -50+26— 393+204—
_ K 2810+1985 8564409
Yellow! 1521+503 810+344

Valores tomados de: 2 Este estudio (los valores del rio Usumacinta son del cauce principal y sin influencia de la cufia salina); ° Liu et al.
(2021); ¢ (Varol and Li 2017); 9 Ni et al. (2020); & (Reiman and Xu 2018); f Ni y Li (2022); 9 Chen et al. (2021); " (Liu et al. 2017a); ' (Ran

et al. 2015).
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Los promedios de la pCO- en los sitios mostraron diferencias de un orden de magnitud en ambas
temporadas (lluvias: 585-4,329 patm; secas: 50-1,980 patm; Tabla 2) a lo largo de la red fluvial
del rio Usumacinta, la mayoria por encima del equilibrio con la pCO2 atmosférica (lluvias: ~406;
secas: ~411 patm), como se ha observado en varios rios a nivel mundial (Raymond et al. 2013).
Esta sobresaturacion provoco la evasion de CO; en casi toda la red fluvial. Estimaciones recientes
sefialan que el promedio global de la pCO> en rios es 2,400 patm, con el 90 % de los valores entre
2,019 (Ps) y 2,826 patm (Pgs; Lauerwald et al. 2015). La pCO2 promedio registrada en la temporada
de lluvias en el rio Usumacinta coincide con la parte inferior de este rango, mientras que el
promedio en la temporada de secas es ligeramente menor, lo cual puede ser consecuencia de las
condiciones kérsticas y amortiguamiento de las entradas terrestres de CO (Zhang et al. 2017),
especialmente en la temporada de secas cuando el rio se vuelve més alcalino (Soria 2020). Otro
aspecto que puede explicar esta ligera diferencia es el cambio hacia condiciones autotroficas en la
temporada de secas (ver Clor—a; Figura 1). La produccion primaria puede consumir y reducir C
inorganico incluso en sistemas con amortiguamiento de carbonatos como los sistemas karsticos
(Wang et al. 2020; Zhao et al. 2020).

Conclusiones

En contraste con el limitado procesamiento del COD reportado en otros sistemas de latitudes
mayores, el transporte del COD fue activo en gran parte de la red fluvial del Usumacinta de acuerdo
con el cambio de la concentracion de COD observado en diferentes tramos. Especialmente, la
respiracion fue clave en este patron. No obstante, y a pesar de que se reconocieron condiciones
menos favorables (p. ej., mayor velocidad de la corriente y menor temperatura) para la actividad
metabdlica en la temporada de lluvias, la red fluvial no presenté cambios entre temporadas con
respecto al tipo de transporte de COD (pasivo y procesamiento activo) en los diferentes tramos de

la red fluvial del Usumacinta.

La produccién de CO. derivada del metabolismo acuatico dependié de la temporada
hidroldgica, siendo mas importante en la temporada de lluvias como se anticip6. No obstante, los
cambios de pCO2 y FCO: en el rio no estuvieron relacionados con el procesamiento activo del
COD en ninguna temporada debido a que otros procesos relacionados con la litologia de la cuenca

y disociacion de las especies inorganicas de C pueden impactar el transporte del CID,
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especialmente en la temporada de secas. Incluso, la evasion de CO, inmediatamente después de su
produccion observada en la relacion directa entre ApCO2 y ACOD pudo influir la relacion de pCO-
y el procesamiento activo del COD. Especificamente, los rios sub—tributarios y tributarios en la
cuenca media del rio Usumacinta mostraron una variacién mayor en la magnitud y sentido del
intercambio acuatico—atmosférico de CO». Por lo que la cuenca media debe tener funciones
diferentes en el balance de C que el resto de la red fluvial, como una alternancia de la movilizacion
de C entre los grandes compartimentos biogeoquimicos (p. €j. terrestre y atmosférico). Por lo tanto,
las heterogeneidades espaciales del relieve, elevacion y cambio de uso de suelo regularon en mayor

medida el flujo y la evasion del CO» acuatico comparado con la variacion temporal.
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5. Discusion general

El efecto de la precipitacion y descarga de agua en la cantidad del C transportado en los rios
estd bien documentado. Diversas cuencas del mundo muestran un aumento en la exportacion del
C, especialmente en la forma organica, durante periodos de precipitacion intensa (Ludwig and
Probst 1998; Meybeck 2005; Li et al. 2017). Las cuencas tropicales usualmente presentan estos
aumentos porque son reguladas hidrolégicamente por los patrones de la precipitacion derivados
del movimiento de la zona de convergencia intertropical (Lewis 2008). En este sentido, la variacion
de la concentracion del COP, CIP COD y CID que se observo en la mayoria de los sitios de
muestreo, en diferentes tramos y a lo largo del sistema fluvial del rio Usumacinta coincide con el

comportamiento estacional de los ambientes tropicales.

La respuesta de la concentracion del C al cambio hidroldgico estacional puede reflejar
diferencias en la composicion y origen del C (Keller 2019; Casas-Ruiz et al. 2020). Por ejemplo,
zonas con mas de 130 m s.n.m., 10 % de pendiente y 90 % de cobertura de bosques mostraron un
aumento considerable de la concentracion del C particulado aloctono en la TL ocasionado por la
erosion y exportacion de solidos suspendidos en la cuenca (Syvitski et al. 2014; Tao et al. 2018;
Shi et al. 2018). Estos patrones dependieron de la escala espacial, especialmente para el COP
(Tabla 5 del capitulo I), debido posiblemente a un cambio en el origen del C. De acuerdo la
proporcion de C organico y clorofila a en los SST y COP y el §*3C, existe 1) un aumento del C
derivado de la erosién de la vegetacién y suelo en ambientes terrestres en la temporada de lluvias,
especialmente en la subcuenca Lacantin (M1-M5; Figura 4 del capitulo I1), y 2) un aumento del
C derivado de productores primarios en la temporada de secas, especialmente en la cuenca baja.
Ambos escenarios concuerdan con el cambio temporal de la concentraciéon y origen del COP
reportado en otros rios tropicales (Mbaye et al. 2016; Ziegler et al. 2016). Ademas, las llanuras de
inundacion y humedales en la cuenca baja retuvieron C aloctono en la temporada de lluvias y
suministraron C autoctono en la temporada de secas, confirmando el papel crucial de los
humedales en el balance regional del COP (Moreira-Turcq et al. 2003; Lewis 2008; Ward et al.
2017).

El cambio estacional de la concentracion del COD y CID fue opuesto, esto es, con valores altos

de COD vy bajos de CID en la temporada de lluvias y viceversa, y tuvo una intensificacion en las
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tierras de cultivo y humedales como se observa en las correlaciones de las razones TL/TS (Tabla
5 del capitulo I1), lo cual sugiere que los procesos metabolicos representados por cambios en la
concentracion del COD influyen estacionalmente en la dinamica fluvial del C disuelto. Ambientes
con menor pendiente pueden aumentar el tiempo de residencia y la oportunidad de reaccion de la
materia organica (They et al. 2017; Casas-Ruiz et al. 2017). Subsecuentemente, la materia organica
es degradada a COD y exportada hacia los rios en la temporada con mayor escorrentia (Lauerwald
et al. 2012; Moreira-Turcq et al. 2013; Strohmeier et al. 2013). Estas condiciones coinciden con
los sitios que drenan areas con un porcentaje de humedales considerable y poca pendiente en la
cuenca del rio Usumacinta (Tabla 2 y Tabla 5). Asimismo, el aumento de CID en la temporada de
secas coincide con el aumento de CID reportado en otros rios. Este aumento puede reflejar el
ingreso de concentraciones de CO, y HCOs altas en el agua subterranea originadas posiblemente
de la respiracion de la flora vascular y microbiota de los suelos durante flujos de agua bajos (Shin
et al. 2011; Keller 2019; Nkoue Ndondo et al. 2021), especialmente en zonas de cultivos (Juhlke
etal. 2019; Chen et al. 2021). En este sentido, las subcuencas que cuentan con una extension mayor
de cultivos y de humedales representan ambientes relevantes en el transporte y balance de C,

especialmente considerando el cambio hidroldgico en la cuenca.

Aunque la respuesta del procesamiento del C al cambio hidrol6gico estacional en las redes
fluviales ha sido poco estudiada, recientemente se ha identificado el efecto de la hidrologia como
un mecanismo de control de la composicidn y procesamiento de la materia organica (Raymond et
al. 2016; Maranger et al. 2018). A este respecto, los capitulos 111 y 1V abordaron el efecto del
contraste hidroldgico en el procesamiento de la MOD en diferentes escalas. El capitulo Il
demostré que la mineralizacién potencial del COD por parte de la actividad plantnica microbiana
es mayor en la temporada de secas, especialmente en la subcuenca Lacantln. A su vez, el capitulo
IV identifico que la produccion de CO:z en la temporada de lluvias esta relacionada con la actividad
metabdlica y degradacion del COD a través de la red fluvial. Aunque los resultados en ambos
capitulos mostraron patrones espaciales y temporales distintos en el procesamiento de COD y
produccién de COg, la relacion de la mineralizacion potencial del C con la composicion elemental
(i.e., alto contenido de C; Figura 4 del capitulo I11) y la correlacién de la pCO2 con las variables
asociadas al metabolismo acuético (p. ej., temperatura, COD y ORP; Figura 3 del capitulo V)

indican que la disponibilidad de MOD de origen aloctono determina espacial y temporalmente la
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actividad metabdlica acuatica, y por ende, una parte considerable en la transformacion y contenido

de C disuelto en la red fluvial.

La conceptualizacion y modelacion de los patrones longitudinales del C en el continuo fluvial,
especialmente del C organico, ha avanzado de considerar cambios fisicos especificos y
unidireccionales (p ej., river continuum concept o spiraling concept; Vannote et al. 1980; Newbold
et al. 1982) a considerar maltiples elementos que interactian multidireccionalmente (p. ej.,
riverine ecosystem synthesis o heuristic concept; Thorp et al. 2008; Battin et al. 2008). No obstante,
considerar los patrones del C transportado en funcion de variables simples como el orden del rio
o el area de captacion permite ajustar las estimaciones de C de manera practica y con menor uso
de recursos. Esto es especialmente relevante en las cuencas de dificil acceso o poco estudiadas,
como es el caso de diversas cuencas tropicales (Maranger et al. 2018). En este sentido, la Figura 1
muestra la modelacion longitudinal de la elevacion, el area de captacion acumulada y la variacion
de la concentracion de las formas del C en la red fluvial del rio Usumacinta. Esta modelacion
permitio observar la coincidencia del punto de inflexion, especialmente del C organico, en el final
de la cuenca media y principio de la cuenca baja (=370 km desde la desembocadura). La relacion
de estos rasgos geomorfoldgicos con la dindmica del C ha sido poco explorada a pesar de que
puede servir como un indicador de la variacion de la concentracién del C a lo largo del continuo
fluvial, como se ha sugerido en otras cuencas templadas (p. ej. Fluvia; Casas-Ruiz et al. 2020). Por
lo que explorar sus implicaciones ecoldgicas y biogeoquimicas podria ayudar a entender los

cambios del transporte de C.
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Figura 1 Relacion de la geomorfologia con la variacién longitudinal de COP, CIP, COD y CID en
la cuenca del rio Usumacinta. (a) elevacion y (b) area de captacion acumulada (desde sub—
tributarios [~3.° orden] hasta desembocadura [~7.° orden]) y concentracion del (¢ y d) COP, (e y
f) CIP, (gy h) CODy (iyj) CID en la temporada de lluvias y secas (respectivamente) en funcion
de la distancia real a la desembocadura. Las lineas muestran el ajuste de modelos aditivos
generalizados (usando el método Restricted Maximum Likelihood) y las lineas punteadas negras
indican los intervalos de confianza (95 %).
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Los resultados y conclusiones mostrados en esta tesis pueden ayudar a entender el ciclo regional

del C en las redes fluviales tropicales considerando las siguientes implicaciones en los nuevos

escenarios de cambio climético y de uso de suelo:

La diferencia espacial de la variacion estacional del C influye en el ingreso de C viejo
al presupuesto moderno de C (p. €j., cambios en las tasas de erosion y exportacion del
C; Galy et al. 2015; Ward et al. 2017) y en la composicion quimica del rio (p. ej., pH).
Estas diferencias deben aumentar ante eventos de precipitacion intensos y cambiar la
estructura y funcionamiento ecosistémico (p. €j., espiral de nutrientes; Thorp et al.
2008). Ademas, contrastar los efectos entre la agricultura y los humedales en la
produccidn y transformacion del C en el rio puede delimitar el papel biogeoquimico del
rio.

La medicion in situ de la mineralizacién del C puede ayudar a evaluar el balance
regional del C dada la relacion entre la proporcion DOC/DON/DOP y la mineralizacion
potencial de C encontrada en este estudio. Por ejemplo, la exportacion del C almacenado
en los bosques a través de la deforestacion en la cuenca puede influir en la actividad
metabolica acuatica. El aumento de la deforestacion para el desarrollo de cultivos y la
exportacion de nutrientes derivada del uso de fertilizantes (p. ej. NPK, nitrogenados,
fosfatados, etc.), que coincide con la temporada de lluvias (Ferat et al. 2020), son
aspectos por considerar en futuras investigaciones.

Este estudio identificd la dinamica del C entre las temporadas con mayor contraste
hidrolégico, pero ampliar la frecuencia del muestreo durante el afio en sitios clave (p.
ej., M5-M7, M10, B1, B2, B5, B6 y B7) puede mejorar la evaluacion del transporte y
flujos del C.
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6. Conclusiones generales

Dependiendo de la escala espacial, la cobertura relativa de los bosques y zonas
urbanizadas promueven el aumento del COP en la temporada de lluvias, mientras que
el relieve incrementa el cambio hidroldgico estacional del CIP. A su vez, las tierras de
cultivo y la vegetacion de humedales promueven un aumento de COD en la temporada
de lluvias y del CID en la temporada de secas, independientemente de la escala espacial.
Al ser una cuenca dominada por los procesos de disolucién, el procesamiento y
almacenamiento del C organico en humedales desempefidé un papel clave en la
transformacion y presupuesto del C.

El transporte del C cambia entre las cuencas media y baja. Por un lado, la cuenca media
moviliza COP, CIP, COD y CID, especialmente la fraccion disuelta, en la temporada de
[luvias cuando hay mayor erosion, escorrentia y conectividad hidroldgica. Por otro lado,
la cuenca baja actué como zona de depésito y retencion del COP, CIP, COD y CID,
especialmente en la temporada de lluvias, lo cual se asocié con las zonas de humedales
y llanuras de inundacién. La retencion del CID, el aumento de la temperatura y la
disminucion del pH en la cuenca baja sugieren que el CID se desgasifica (i.e., evasion
de CO2 y CH4) considerablemente antes de la desembocadura. Asi, la cuenca baja
disminuye significativamente la concentracion de COP, CIP, COD y CID que se
descarga al océano.

En general, el COP comprende C derivado de particulas de vegetacion terrestre y algas
en la temporada de secas y por particulas de materia organica proveniente del suelo,
especialmente de restos de vegetacion posiblemente poco degradados, en la temporada
de lluvias. Esta sefial fue mayor en los tributarios con mayor cobertura boscosa (p. €j.,
Lacantan). Asimismo, las cuencas tributarias con mayor perturbacion (p. ej., Chixoy y
Pasion) presentaron un incremento en el contenido de C autoctono derivado de las algas,
el cual se disperso hacia el cauce principal. Finalmente, se presenté un mayor desarrollo
de algas en la cuenca baja, especialmente cerca de la desembocadura y en la temporada
de secas.

La pérdida de C a través de la mineralizacion aumenté cuando la MOD una relacion

COD/NOD mayor estuvo disponible para los microorganismos. Esta perdida, a su vez,
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reduce las relaciones COD/NOD y COD/FOD al liberar CO2. Las diferencias en la
composicion elemental de la MOD fueron principalmente espaciales, siendo mas
grandes en la zona de las selvas tropicales posiblemente por el ingreso de MOD
aléctona. En latemporada de secas, la fraccion particulada de las muestras (SST y %0C)
evidencié una mayor disponibilidad de fuentes de origen autéctono, lo cual
correspondié con un mayor consumo de COD y consecuentemente la produccién de
NOs"y NHa4". Por el contrario, el flujo alto de agua en la temporada de lluvias disminuyé
la disponibilidad de la MOD en las muestras por dilucién, reduciendo la mineralizacién
de C y su variacion entre los sitios. Asi, la MOD de origen autdctono parece estar mas
relacionada con la inmovilizacion de C en la biomasa durante el metabolismo
microbiano que con la mineralizacion de C.

El procesamiento del COD fue activo en gran parte de la red fluvial del Usumacinta. En
contraste con el procesamiento limitado del COD reportado en otros sistemas
templados, la produccién primaria y especialmente la respiracion en la columna de agua
modificaron la cantidad del COD. Particularmente, la produccion de CO; derivada del
metabolismo acuético dependio de la temporada hidroldgica, siendo mas importante en
la temporada de lluvias. No obstante, la heterogeneidad espacial regulé en mayor
medida el flujo y la evasion del CO acuatico comparado con la variacion temporal. En
particular, los rios sub-tributarios y tributarios en la cuenca media mostraron una

variacién mayor en la magnitud y sentido del intercambio acuatico—atmosférico de COs..
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