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Radiacion fotosintéticamente activa (RFA) recibida en un
dia despejado. Se indica el area integrada de radiacion
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Radiacion total diaria recibida (cal cm~2 dia-!) durante 1986 y
registrada en la Estacion Metereologica mas cercana (Melipilla,
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Promedios anuales de a) fotosintesis; b) concentracion de
clorofila-a y c) productividad especifica en verticilos de
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En a) y b) se indica el error estandar (T).

Concentracion de clorofila a medida en verticilos de edades-

estados | a 6 durante 1986: a) extremo: b)edad 2: c¢) edad
3; d)edad 4; e)edad 5 yf)edad 6.
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RESUMEN

La productividad primaria en los sistemas acuaticos esia dada
principalmente por las comunidades fotosintetizadoras mas conspicuas: el
fitoplancton y las macrofitas, y es dependiente de la composicion especifica
y de la tasa fotosintética de estos organismos. Sin embargo, la mayoria de
los mecanismos desarrollados por estas comunidades para persistir en
determinados ambientes, se relacionan con su actividad fotosintetica. En
las macréfitas, los mecanismos fisiologicos han sido poco estudiados /7 s/itv
a escalas de tiempo anual. Entre estos mecanismos, la variacion de la Cl-a
en funcion de la disponibilidad de luz ha sido una de las mas complejas de
establecer debido al escaso conocimiento que se tiene acerca de 10s procesos
involucrados en estos cambios.

Dado que muchos autores han senalado la exisltencia de una relacion
inversa entre la concentracion de Cl-a y la intensidad luminosa, se propone
como hipotesis para la macrofita sumergida, £lodea polamogelon una
relacion inversa entre Cl-a y la luz durante el ano, similar a la descrita en
un gradiente de luz experimental encontrado para fitoplancton, algas
marinas y plantas superiores en general, aun cuando tambien se ha
indicado la existencia de especies fitoplanctonicas y de macrofitas que no
han experimentado cambios en el contenido celular de la Cl-a al ser
cultivadas en un gradiente de luz, o incluso disminuir el contenido total de
pigmentos en las macrofitas cuando la intensidad de luz disminuye.

El objetivo de este estudio fue establecer, en relacion con la
disponibilidad anual de luz, el efecto de las variaciones de la Cl-a en la

actividad fotosintetica de £ potamogeton.
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Para probar la hipotesis nula, se realizaron manipulaciones
experimentales de luz, aumentando la radiacion (I) mediante una lampara
en un 30% durante los meses de invierno y disminuyendola a un 40% y a
un 12% durante los meses de noviembre y diciembre utilizando mallas
neutras.

Como cada mecanismo fisiologico tiene asociado costos energelicos
que afectan el crecimiento de las plantas, se determino también la tasa de
crecimiento de esta macrofita mediante el seguimiento demografico de
cohortes de modulos (ejes principales de la planta).

Los resultados obtenidos mostraron que £ polamogefon Ssigue un
patron inverso entre la concentracion de Cl-a y la luz disponible durante un
ano al igual que en las manipulaciones experimentales de luz, aceptando la
hipotesis nula.

Las variaciones en la concentracion de Cl-a durante el ano,
mantienen la productividad primaria de la planta, sin embargo pueden
afectar su productividad especifica (PB). Concentraciones de Cl-a mayores
de 8 mg g-! peso seco a intensidades de luz saturante (2 moles de fotones
m-2 h-1), origina bajos valores de PB al igual que a intensidades de luz
alta, mayores a 4 moles de fotones m-2 h-1. La aparente fotohinbicion de
la productividad especifica, se explica, en la mayoria de los casos, por la
baja eficiencia de la Cl-a a altas concentraciones. El aumento de Cl-a
durante el afo, se produjo durante los meses de baja radiacion solar en
invierno y por efecto de autosombreamiento entre los ejes durante
noviembre y diciembre.

La plasticidad que presenta £ polamogelon para variar ampliamente
la concentracion de Cl-a, segun la disponibilidad de luz, es el mecanismo

que le permite obtener la energia solar necesaria para mantener sus tasas
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fotosintéticas (P), sus tasas instantaneas de crecimiento (G) y de mortalidad
(Z), asi como de productividad en biomasa de las cohortes de ejes (P/B)
durante el ano.

En el sistema de "Aguas Claras” cuyas condiciones fisicas y quimicas
optimas, principalmente nutrientes no limitantes para el crecimiento y
temperatura constante en 16°C, £ potamogeton persiste durante el afo sin
presentar periodos de invernacion durante la estacion fria de minima
radiacion solar como sucede en su congénere £ canadensis y posiblemente
también en £ potamogeton en otros ambientes de Chile.
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INTRODUCCION

En la mayoria de los habitats acuaticos, la productividad primaria es
dependiente tanto de la composicion especifica como de las tasas
fotosintéticas de los organismos autotrofos ( Boston er 2/ 1989). En estos
sistemas acuaticos, las comunidades fotosintetizadoras mas conspicuas son
el fitoplancton y las macrofitas. Estas ultimas haran un aporte significativo
dependiendo de si la luz alcanza en un porcentaje importante el fondo del
sistema.

Las macrofitas cumplen una funcion importante en la regulacion del
metabolismo de sistemas de aguas someras limnicas y marinas (Mann,
1969: Wetzel, 1975). Como autotrofos, influyen en la composicion quimica
del agua mediante la fotosintesis y excrecién celular; contribuyen a la
formacion de detritus; intervienen en el ciclo de los nutrientes y sirven de
sustrato a algas, herbivoros y descomponedores (Best, 1982 ab).

La tasa de fotosintesis en plantas acuaticas, en condiciones naturales,
esta limitada basicamente por luz, temperatura y carbono inorganico
disuelto (Bowes, 1989). El efecto de estas variables en la actividad
fotosintética de las macrofitas asi como también del [itoplancton
determinan la productividad primaria de los sistemas acuaticos,
entendiéndo por productividad primaria, desde el punto de vista energético
(Ricklefs, 1980) a la formacion de material organico mediante la fotosintesis
o fijacion de carbono inorganico. Stevenson (1988), indica que de estos tres .
factores, es la radiacion solar el factor limitante mas importante de la
productividad primaria de los lagos. Sin embargo, an hoy en dia, se sabe
poco de los mecanismos involucrados del fitoplancton y de las macrofitas
sumergidas en sus respuestas frente a la luz La mayor parte del
conocimiento proviene de estudios realizados en plantas terresires
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(Richardson, 1984). Sin embargo, existen problemas al tratar de aplicar el
conocimiento que se tiene de los mecanismos desarrollados por los
organismos fotosintetizadores terrestres, a los organismos autotrofos
acuiticos respecto a las variaciones de luz, temperatura y carbono
inorganico disuelto. Aun cuando existan similitudes en las estrategias
seguida por las plantas respecto a la densidad de flujo fotonico requerida
para vivir (sol y sombra) o en las vias metabolicas C3, C4 y CAM para la
utilizacién eficiente del carbono inorganico disuelto, persisten las
diferencias en la dinamica del medio (aire y agua) y en la disponibilidad de
la cantidad y calidad de los tres factores limitantes mencionados. Los
rangos de radiacion asi como el espectro solar visible, es diferente entre los
ambientes sombrios terrestres (rangos altos y longitudes de onda roja) y
acuaticos (rangos bajos y longitudes de onda verde); la mayor parte del
carbono inorganico en los sistemas acuaticos esta a la forma de HCO3~ vy las
adaptaciones de plantas terrestres a radiaciones altas para mantener la
productividad primaria, se confunde con las regulaciones que se producen
para prevenir la pérdida de agua por efecto de la temperatura (Bowes,
1989). Por lo tanto, aunque la fotosintesis, proceso que ocurre en ambos
tipos de sistemas, esté regulada basicamente por luz, los mecanismos
fisiologicos que desarrollan las plantas terrestres y macrofitas acuaticas
para enfrentar las variaciones de la luz, no necesariamente operan en la
misma direccion. Los mecanismos fisiologicos, morfologicos y de la forma
de crecimiento de la planta, aunque similares, no tienen la misma funcion
ecologica para el organismo.

La mayoria de las estrategias en el sentido de OCrime (1976)
desarrolladas por las macréfitas para vivir en determinados habitats
acuaticos, estan relacionados con su actividad fotosintética (Boston er a/
1989). En ambientes donde existe competencia por luz se producen
cambios morfologicos de la planta, como por ejemplo: adelgazamiento o
division de las hojas (Kirk, 1983; Boston er 2/, 1989); aumento del area
especifica de la hoja, crecimiento en forma de dosel y elongacion de los
tallos (Kirk, 1983: Goldsborough y Kemp, 1988; Sondergaard, 1988) y
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disminucion de la reserva de carbohidratos (Boston op. iz ). Mecanismos
fisiologicos que permiten por ejemplo aumentar la fijacion de carbono,
comprenden la utilizacion de vias metabolicas C4 o CAM, y el uso del HCO3"-
disuelto en el agua (Hough y Wetzel, 1977; Allen y Spence, 1981; Sand-
Jensen y Gordon, 1984; Bowes y Salvucci, 1989; Prins y Elzenga, 1989;
Tsuzuki y Miyachi, 1989); uso del CO2 presente en el sedimento (Gabrielson
et al 1984; Bowes y Salvucci, 1989); disminucion de la respiracion oscura,
cambios en la fotosintesis neta y aumento de la clorofila-a a bajas
intensidades de luz (eg. Sondergaard, 1988).

Todos estos mecanismos, determinan las caracteristicas del
crecimiento de las plantas en diferentes sistemas cuyas condiciones
morfométricas y fisico-quimicas, favorecen el desarrollo de las macrofitas,
permitiéndo explicar los diferentes valores de prod uccion de biomasa.

Entre los mecanismos fisiologicos, l1a variacion de la Cl-a en funcion de
la disponibilidad de luz espacial y temporal, es una de las relaciones mas
complejas de establecer, dado que el conocimiento de los procesos
involucrados en los cambios en concentracion de Cl-a es hoy dia aun
insuficiente.

El aumento de la clorofila-a (Cl-a) a bajas intensidades de luz, ha sido
ampliamente descrito para fitoplancton (e.g. Tilzer y Schwarz, 1976; Harris,
1978: Richardson er a/ 1983; Kirk, 1983) y macroalgas marinas (e.g.
Wassman y Ramus, 1973; Ramus es a/ 1976a, 1976b,1977; Ramus 1981,
Ramus y van der Meer, 1983; Saffo, 1987), tanto en condiciones
experimentales y en gradientes naturales de la intensidad luminosa como
los que se producen a medida que aumenta la profundidad de un cuerpo de
agua y durante los minimos de irradiancia anuales. Vale decir, existe una
relacion inversa entre el contenido de Clorofila-a por unidad de biomasa y
la intensidad de la luz (total y fotosintéticamente activa). En macrofitas en
condiciones experimentales (de corto periodo) se ha encontrado también
esta relacion inversa senalada para fitoplancton (eg. Kirk, 1983;




Goldsborough, 1988; Sondergaard, 1988).

Sin embargo, la existencia de especies fitoplanctonicas cuyo contenido
de Cl-a no varia con la intensidad luminosa, ha sido sefalada por Kirk
(1983). Bowes y Salvucci (1989), también han indicado para las macrofitas,
la no variacion del contenido de clorofila total e incluso, su disminucion a
medida que la profundidad aumenta (disminuye la luz). Las especies de
microalgas (diatomeas y algas verdes) se adaptan a las nuevas condiciones
de luz. cambiando la concentracion de otros pigmentos como Cl-c 0
fucoxantina, o bién, cambiando las proporciones del contenido celular de
Cl-a y Cl-b, mecanismo este ultimo, también utilizado por las macrofitas
(Sondergaard, 1988). Kirk (op cit) indica que las microalgas, si no alteran
su contenido de pigmentos, pueden adaptarse a las nuevas condiciones de
luz, disminuyendo la tasa fotosintética maxima cuando la intensidad de luz
baja, 0 aumentandola cuando la intensidad luminosa es alta.

La importancia de conocer las escalas temporales en que ocurren los
cambios fisiologicos (como variaciones de Cl-a) y/o morfologicos en las
macrofitas es establecer en qué magnitud estos cambios afectan la
productividad primaria a escalas de tiempo de horas, dias 0o mayores .
Como la mayoria de las mediciones de la actividad fotosintética en plantas
acuaticas se han realizado en periodos de tiempo cortos (1-2 horas) en
gradientes de luz instantaneo, durante los cuales eslos mecanismos
permanecen constantes, se desconoce si la productividad primaria esta
determinada por escalas de tiempo mayores como oOCurre en plantas
superiores (Boardman, 1977; Richardson ez a/, 1983).

' Basados en estos antecedentes, se propone como hipotesis, probar
que la concentracion de clorofila-a en una macrofita sumergida ( Elodea
potamogeton) aumenta en los meses de menor irradiancia solar y
disminuye en aquellos con mayor radiacion, describiendo un patron
proporcionalmente inverso a la luz disponible durante un ano, similar al
descrito en un gradiente de luz instantaneo encontrado para otros




autotrofos (fitoplancton, algas marinas y plantas superiores).

Como interesa conocer los mecanismos desarrollados por las
macrofitas ante las variaciones de luz en los sistemas acuaticos, y dado lo
complejo que resulta realizar el estudio en condiciones naturales, donde las
plantas estan sometidas a otras variables ambientales principalmente
temperatura y nutrientes, se selecciono un sistema cuyas aguas de origen
freatico se mantienen sin variaciones significativas durante el afno, tanto en
sus propiedades abioticas ( temperatura, nutrientes) como en su caudal
(Pizarro er a/1985). Este sistema corresponde a los canales del estero
Aguas Claras en Penaflor, (33° 37' S; 70° 51° 0), aferentes a la Piscicultura
del mismo nombre.

El objetivo fue establecer, en relacion con la variacion temporal de
luz, el efecto de las variaciones de la Cl-a en la actividad fotosintética que
determina la productividad anual de una macrofita sumergida con
crecimiento vegetativo, Ffodea potamogeton Como cada mecanismo
fisiologico tiene asociado costos energéticos que afectan el crecimiento de
las plantas (Harris, 1978; Richardson ez &/ 1983; Boston, 1989), se
determino también la tasa de crecimiento de esta macrofita, mediante el
seguimiento demografico de cohortes de modulos (ejes principales de la
planta) en el sentido de Harper y Bell (1979) y Harper (1980).

En Chile, los estudios realizados en macrofitas se refieren a cinética
de nutrientes (e.g. Dellarossa y Moller, 1985), descripcion de la estructura
de las comunidades en diferentes ecosistemas lénticos y loticos en relacion
con algunos factores ambientales (Ramirez e 2/, 1985) y a la diversidad en
condiciones de contaminacion de las aguas (Saiz er a/, 1980). También se
han realizado estudios de produccion en heléfitas utilizando la técnica de la
cosecha (Ramirez y Afnazco, 1982), pero no existe informacion acerca de
los mecanismos que determinan la produccion primaria de macrofitas
sumergidas en los diferentes sistemas loticos y lénticos existentes en el
pais.




MATERIAL Y METODOS

1.  Caracteristicas limnicas y taxocenosis predominante en el lugar de
estudio.

El sistema lotico de "Aguas Claras” (Pefaflor, a 22 km de Stgo.) en el
que se realizo este estudio, esta alimentado por aguas de origen freatico, las
que mantienen propiedades abidticas sin grandes oscilaciones durante el
ano. Los rangos de las caracteristicas fisico-quimicas del estero “Aguas
claras”, reportadas por Pizarro er &/, 1985 oscila de la siguiente manera:
temperatura entre 14° y16°C, conductividad especifica entre 1500 y 1800
uS cm-2, pH sobre 7.1, alcalinidad entre 2.48 y 4.60 mEq I-1 y oxigeno
disuelto entre 6.5y 7.5 mg 1"l (ver Anexo 1).

Durante 1986 se realizo un control periodico de estos factores fisicos
vy quimicos asi como de! contenido de N y P total en el agua y plantas de
Elodea potamogelon usando los métodos de Golterman er a/ 1978 y
Kjeldahl (Zahradnik, 1981).

Las macrofitas predominantes en el estero Aguas Claras, de acuerdo a
su porcentaje de cobertura durante el verano son: una emergente Ap/wvm
nodifforum (L) Lag. y una sumergida apegada al fondo, Kodea
potamaogeton (Bert.) Espinosa,.

Apium nodifforum es una hierba helofita con inflorescencias de
flores blancas, originaria de Europa. En Chile sélo habia sido citada para
Ovalle y Limache (Pizarro y Mahu, 1986).




-

FElodea potamogeton es una planta acuiatica enraizada al sustrato
mediante raices adventicias. Posee flores unisexuales cuyos frutos no han
sido observados y es nativa de Chile, Pert y Bolivia (Espinosa, 1927). En
Chile se encuentra en forma continua en el valle central, entre Valparaiso y
Temuco. También ha sido encontrada en lagunas altiplanicas del extremo
norte (Ramirez ez &/, 1981). Se ha elegido £ polamogeton para realizar
este estudio porque ademas de su abundancia, sus caracteristicas de
crecimiento clonal permiten facilmente la cuantificacion de sus moédulos
(hojas y ramas). Las ramificaciones aparecen cada cierto numero de
verticilos en cada eje principal, generalmente cada 8 a 10. Cada verticilo
tiene 3 hojas y solo en la base de las ramificaciones existen dos (Fig. 1).

La identificacion de ZAlodea polamogeton se basdé en las
caracteristicas de la flor (Fig. 2) y dimensiones de las hojas (Espinosa, 1927;
ST. John, 1963 y Ramirez ez &/, 1981). Aunque en el sistema lotico de
"Aguas Claras” no se encontro plantas con flores, estas fueron abundantes
durante primavera-verano en plantas procedentes del estero Aguas Claras,
pero cultivadas en un estanque artificial en Santiago.

Flodea potamogeton se desarrolla abundantemente en forma natural
en el sector de la compuerta y canal eferente (Fig. 3). Sin embargo, para
evitar las variaciones del nivel de agua provocadas por regulaciones que se
realizan en la piscicultura, detectadas al iniciar el experimento en el canal
eferente, se transplantaron plantas de este lugar en densidad y biomasa
similar a las alli encontradas, a contenedores plasticos con sustrato
proveniente del mismo lugar. Los contenedores se sumergieron en el canal
aductor, aclimatandolas entre 3-4 semanas antes de proceder a cualquier
mediciéon. Este canal aductor de concreto tiene 1.93 m de anchoy 092 m
de profundidad (Fig. 3) y encauza artificialmente al estero Aguas Claras en
su paso por el sector de la piscicultura, alcanzando un caudal de 0.647 m3
s-1 y una velocidad media de 1.769 m s™1. Tanto el nivel del agua en el
canal como su velocidad se mantienen constante durante el ano.
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2. Biomasa, contenido de clorofila-a (Cl-a) y productividad primaria (P)
en £ potamogeton

2.1. Definicion de las edades-estados de los verticilos

Como ha sido senalado por varios autores que las zonas de
crecimientos en la planta asi como el envejecimiento de hojas y tallos en
macrofitas limnicas y de talos en macroalgas marinas, afectan la actividad
fotosintética y contenido de Cl-a (Prézelin, 1981; Ramus, 1981: Niell,1984),
las mediciones de fotosintesis y concentracion de Cl-a se realizaron segin
la edad estado de las hojas.

Para conocer la biomasa, contenido de clorofila-a (Ci-a),
productividad primaria y la variacion de estos procesos segin la edad-
estado de las hojas, se tomo los extremos y cuatro verticilos unidos a su
tallo hasta alcanzar 9 estados. La posicion de los verticilos en el eje
principal fue: apical (extremo), 4-7, 14-17, 24-27, 34-37, 44-47, 54-57.64-
67, 74-77, dependiendo de la longitud del eje principal o rama de orden 0
(Fig. 1). Cada posicion representa la edad-estado 1, 2. 3, etc. Los cuatro
verticilos de las diferentes edades-estados, corresponden a la posicion
central del segmento en que previamente se dividio el eje principal el cual
consto de 10 verticilos comenzando por el primer verticilo de hojas
desarrolladas después del extremo. Los criterios de eleccion de la porcion
central de este segmento fueron pesquizar diferencias en fotosintesis y
concentracion de clorofila-a seglin el estado fisiologico de las hojas vy la
imposibilidad de poder analizar en forma continua el total de verticilos
presentes en un eje principal que en ocasiones llegaron a mas de 80.
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2.2. Estimacion de biomasa en las diferentes edades-estados de los
verticilos.

Tres réplicas de cada edad-estado, separando hojas y tallos, se
destinaron para medir biomasa (peso fresco, peso seco) y contenido de agua
expresado como % promedio de las réplicas. Las muestiras se trasladaron al
laboratorio en contenedores refrigerados. Alli se procedié a lavar y limpiar
el material cuidadosamente. Previa eliminacion del exceso de agua
mediante papel secante, se peséO y dejo secar a peso constante a 60°C.
También se midio la longitud del tallo para conocer la relacion longitud-
peso fresco. A partir de esta ecuacion y el contenido porcentual del agua
es posible estimar el peso seco del tallo en cada edad-estado y descontarlo
en aquellas réplicas destinadas a determinar productividad primaria en
material fresco, donde se considero los verticilos mas el tallo en la
incubacion para no facilitar el intercambio de gases (CO2, 02) o iones
(HCO3~) entre la hoja y el agua.

2.3. Determinacion de clorofila-a (Cl-a) y productividad primaria (P) en
diferentes edades-estados.

En otras tres réplicas por cada edad, separando hojas y tallos, se
determino la concentracion de clorofila-a y clorofila-b. Para ello se macero
la muestra de peso fresco conocido, en un homogenizador de vidrio
(Potter). La extraccion se realizo con 10 ml de acetona al 90% y se dejo
entre 24 a 48 horas a 4°C (Vollenweider, 1969, modificado). Luego se
centrifugaron los extractos durante 20 minutos a 3500 gy a 4°C. Se leyo la
absorvancia de los extractos actonicos en un espectrofotometro Shimadzu
UV-150-02, las diferentes longitudes de onda indicadas por Jeffrey y
Humphrey (1975). Los resultados se expresan en mg Cl-a (g peso seco de
hoja)-1. El peso seco de las hojas se estimo por el contenido de agua en los
verticilos y la relacion longitud-peso del tallo en las muesiras destinadas a
medir biomasa. La clorofila-a presente en los tallos no alcanza a ser el 10%
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de la concentracion de clorofila-a en las hojas, por esta razon, la actividad
fotosintética y la Cl-a se expresaron solo basandose en la biomasa de las
hojas.

La productividad primaria se estimo cuantificando el oxigeno disuelto
en el agua mediante el método Winkler modificado (Talling, 1973). Para tal
efecto, se introdujeron los verticilos con su tallo en botellas de vidrio
(Pyrex) de 135 ml. El agua se agrego a través de una manguera conectada a
un recipiente de 10 litros dejando escurrir dos a tres veces el volumen de la
botella. Luego se incubaron durante 1-2 horas. La precision del método
utilizado en la cuantificacion del oxigeno disuelto en el agua es de 0.01 mg
02 1-1.

Al finalizar la incubacion, el conjunto de botellas por cada segmento
de plantas (tres botellas claras y dos oscuras), mas las dos botellas que se
fijaron con reactivos Winkler (Sulfato de Manganeso mas Yoduro alcalino) al
inicio de la incubacion, se trasladaron sumergidas en agua y en oscuridad
hasta el laboratorio. Previa acidificacion con H2S504 concentrado, la
titulacion se realiza dentro de las 48 horas después de finalizado el
experimento, determinando el punto  final de titulacion
potenciométricamente (Talling op «it). La productividad primaria se
expresa en mg 02 (peso seco de hoias)‘l h-1, en un volumen de 135 ml
(volumen de la botella de oxigeno).

La productividad especifica (PB), la productividad primaria (P) y
clorofila-a (Cl-a) medidas en las edades 1 a la 6, se integré para un eje de
47 verticilos.

El peso seco de hojas y tallos en los que se midi0 concentracion de
Cl-a en cada edad-estado (en peso fresco), se calculéo a partir de su
contenido porcentual promedio de agua.
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3 Control demografico de hojas y ramas.
3.1. Marcaje de modulos

Para llevar el registro de las hojas que nacen y su estructura de
edad-estado ya definida, en el tiempo, se marco in situ con una etiqueta
numerada, hasta 25 ejes principales o ramas de orden 0, en diferentes
momentos del afio. A estos ejes, de no mas de 20 verticilos de longitud y
con yemas, se les perforé el ultimo verticilo de hojas bien desarrollado
después del extremo (Fig. 1). Cada cohorte de ejes principales se controld
semanal o quincenalmente en términos de generacion de verticilos en el eje
y en sus ramas laterales. A este conjunto de ejes de igual numero de
verticilos se le denominé cohorte.

3.2. Tasa de crecimiento instantanea

La tasa de crecimiento instantaneo (G/dia), que expresa la
generacion promedio de verticilos por dia en un eje en términos de
biomasa, y la mortalidad instantianea (Z/dia) de verticilos en la poblacion
(cohorte) que expresa el nimero de verticilos muertos por dia por cada
verticilo presente en la cohorte , fueron obtenidos mediante un método
comunmente usado en aguas limnicas, para estimar produccion en
poblaciones animales y de plantas (Mathews y Westlake, 1969; Mathews,
1970). Este método, variante del analisis demografico, fue fundamentado
matemadticamente por Ricker (1946) y Allen (1951) (Waters, 1976). Su
forma mas simple estd dada por

Pa=- B G en que

Pa :esla produccion de biomasa por cohorte por dia (en el caso de este
estudio)
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B : es la biomasa media de verticilos de ejes y ramas de la cohorte
controlada en el periodo de tiempo to y t1. Se expresa como [g
cohorte-1]

G : es la tasa de crecimiento instantaneo, expresado como gramos de

peso fresco por eje por dia. Se obtiene de la expresion

Wt - Wo eGt donde

Wt :esel peso medio de un eje 0 rama presente en la
cohorte al final del periodo t(=t1)y se
expresa como [g eje1]

Wo :es el peso medio de un eje 0 rama presente en la
cohorte al inicio del periodo t (= to)

(El peso medio de un eje o rama [W] se obtuvo a partir
de la relacion numero de verticilos vs peso seco del eje
considerando 29 ejes entre 11 y 69 verticilos de
longitud).

A partir de P4y B obtenido es posible calcular la razon P/B, donde Py
es la produccion diaria en un periodotoy t1y B eslabiomasa presente en
el tiempo tg. P/B de una cohorte, se denomina inapropiadamente tasa de
recambio dado que en las cohortes no se alcanza a producir un
reciclamiento de materiales o reemplazo de moédulos (Waters, 1976). Es
equivalente a la tasa de productividad del dia de una cohorte.
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P/B obtenido de cohortes es ampliamente usado (e. g. Waters, 1976;
George y Edwards, 1974; Margalef, 1983) tanto para comparar
productividades en diferentes poblaciones o sistemas como para estimar
produccion multiplicando una razon conocida de P/B en un tiempo

determinado, por una estimacion de biomasa en la misma unidad de
tiempo.

3.3. Tasa de mortalidad instantanea

La tasa de mortalidad instantanea (Z/dia) se obtiene de la expresion
Nt - No et donde

Nt : es el numero de verticilos presente en la cohorte en to menos el
numero de verticilos muertos en t|

No : es el nomero de verticilos presente en la cohorte al iniciar el
periodo, tp

4. Experimentos de luz para evaluar la hipétesis nula referida a
condiciones naturales de intensidad luminica

4.1 Experimentos para originar gradientes de luz iz sitv

Para probar experimentalmente la hipotesis nula, referida a que son
las variaciones temporales de luz las que' afectan las concentraciones de
Cl-a, productividad y crecimiento de flodes poramogeton en el sistema
lotico de Aguas Claras, se cultivaron plantas /7 s/v , aumentando y
disminuyendo artificialmente la intensidad de la radiacion disponible,
tomando como control durante el mismo periodo, plantas cultivadas en 2
canastas bajo condiciones de luz natural.
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Durante el periodo anual de minima intensidad fuminica (invierno),
se mantuvo una canasta con plantas bajo luz artificial, aumentando la
radiacion natural en un 30%, mediante una ampolleta Phillips HPIT de 400
waits con reflector. Este reflector se ubico sobre el canal aductor, por
encima de las canastas sumergidas con plantas, de manera que la
temperatura se mantuvo dentro del rango antes medido, debido al aito
caudal y velocidad del agua en el canal. El espectro de emision de la
ampolleta fue similar al de Ia radiacién visible (medido con filtros Kalshico
N 268 WA azul, verde y rojo). Se utilizd un fotoperiodo de 12:12.

Durante el periodo de mayor intensidad luminica (primavera), se
disminuyo la radiacion solar natural incidente a un 40% y 12% durante
diciembre, superponiéndo capas de mallas neutras (Rachel). Bajo estas
condiciones de luz se mantuvo una canasta con plantas por cada
experimento.

El anilisis estadistico paramétrico (ANOVA y CORRELACION) y no
paramétrico (MANN-WITNEY, FRIEDMAN) de las variables biologicas
controladas fue realizado mediante el paquete estadistico S.AS., disponible
en el Servicio de Computacion e Informadtica de la Universidad de Chile y a
través del programa Cricket Graphic II y Stat-View 512+ (Macintosh).

4.2. Registros de ;adiacibn solar

Paralelamente a la incubacion, se realizaron mediciones instantineas
a intervalos de media hora, de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA)
en el aire y en el aguaen uBm'Zs‘l mediante un cuantometro Li-Cor. Para
obtener la RFA disponible durante el periodo de incubacién, se iniegroé
mediante planimetria.

Durante los dias de muestreo el registro continuo de radiacion total se
obtuvo con un inscriptor portatil (Goertz). El regisiro de radiacion solar
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obtenido con un actinogralo, se calibro con las mediciones puntuales de RFA
para obtener la radiacion fotosintéticamente activa integrada durante el

periodo de incubacion (Fig. 4). Esta radiacion disponible se expresa como
moles de fotones m~2 h-1,

El registro de radiacion total diaria para el ano 1986 proviene de la
estacion de Melipilla (Direccion Meteorolégica de Chile), lugar de control
mas cercano al sitio de estudio. Esta radiacion se expresa en cal cm-2 dia-1.
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recibida durante la incubacion (E).
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RESULTADOS

1. Caracteristicas fisicas, quimicas del sistema lotico de Aguas Claras,
Penaflor, y del crecimiento estructural de £lodes potamogeton

En el control periodico de los factores fisicos y quimicos del agua en
el canal aductor a la piscicultura de Aguas Claras (Tabla 1) se obtuvieron
valores dentro de los rangos citados por Pizarro ef 2/, 1985 (Anexo 1).

El contenido de N y P total expresado como porcentaje del peso seco
de la hoja (Tabla 11), en general fue superior a los porcentajes citados como
minimos necesarios para el crecimiento normal de estas plantas (Gerloff y
Krombholz, 1966). Sin embargo, aunque hubo meses (enero, marzo y mayo)
en que el contenido de N total en las plantas estuvo por debajo del limite
porcentual de 1.30% para Ny 0.13% para P, el crecimiento de £Zlodea no fue
afectado como se muestra en los resultados de crecimiento, productividad
primaria y concentracion de clorofila-a, analizados mas adelante.  Otro
antecedente que evalua esta afirmacion es la carencia en £lodea de flores y
frutos en el sitio de estudio, lo que sugiere que gran parte de la energia
fijada se destina al crecimiento vegetativo (produccion de hojas, ramas y
raices adventicias).

La Fig. 5 muestra el patron de radiacion solar total diaria recibida
durante 1986 con una media anual de 316 cal cm~2 dia-!- El periodo de
minima radiacion, se produce entre los meses de abril y agosto, mientras
que en septiembre se mantiene oscilante alrededor de esta media, el resto
de los meses presenta radiaciones mayores.

La forma de crecimiento de la poblacion de £ poramogeiron sometida
a un flujo de agua es de tipo laminar (horizontal), produciéndose




Factores fisicos y quimicos del agus medidos entre enero y diciembre de 1986

TABLA
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Factores fisicos y quimicos Promedio DS Rango n
Temperstura (°C) 16.1 0.2 156 - 163 13
Alcalinidad (mE) 44 0.4 44 - 53 10
pH 7.0 0.2 68 - 7.2 4
Conductividad {(uScm-2) 1233.0 58.0 1200 - 1300 3
Oxigeno disuelto {mg021-1) 7.4 03 63 - 80 56




TABLA 11

Contenido de nitrogeno {(N) y fosforo {(P) total en porcentaje del peso seco de hojas
de edad-estado 2 en E. potamogeton, medido entre enero y diciembre de 1986

Fecha P total % N total %
[ mes /dia/afio] [1g/mg seco] [ug/mg seco]

173786 5,9 0,6 4,3 0,4
3/13/86 8,8 0,9 6,5 0,6
5/20/86 4,1 0,4 4,4 0,4
6/23/86 2.1 0,7 32,7 33
9/10/86 6,6 0,7 31,1 3,1
10/9/86 1,2 0,7 31,1 3,1
10/24/66 §,4 0,8 32,5 L
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autosombreamiento entre los ejes. En estas condiciones de crecimiento, la
luz se extingue totalmente a 5 cm desde la superficie de la mata.

2. Biomasa, concentracion de clorofila-a, productividad primaria
y productividad especifica en ejes de Llodea potamogelon en
condiciones naturales de luz

Durante el afo, las diferentes edades-estados de los verticilos (Fig. 6)
presentaron en promedio diferencias significativas (ANOVA, p < 0.001) de
productividad primaria (P), clorofila-a (Cl-a) y productividad especifica
neta (PB). Esta diferencia esta dada por la distinta condicion fisiologica de
los modulos, sin embargo (en funcion de la estructura modular) las
tendencias entre variables fueron similares (Correlacion, p < 0.05). PB se
define como la capacidad que tiene cada molécula de clorofila-a para fijar
carbono mediante el proceso fotosintético, medido en este caso como
liberacion de oxigeno, y corresponde al cuociente entre productividad
primaria y concentracion de Cl-a. La menor actividad fotosintética (P),
concentracion de Cl-a y PB se di6 en los extremos apicales (edad-estado 1)
(Fig. 6), fueron maximas en las edades-estados 2 y 3,y disminuyeron hacia
las edades mayores. También se midieron estos parametros en verticilos de
edad-estado 7, 8 y 9, solo en tres ocasiones (enero, septiembre y diciembre)
debido a la baja frecuencia en las canastas de ejes principales con un
numero de verticilos mayor a 50. P en las edades 7, 8 y 9, fluctuo entre
los 5.7y 15.2 mg 02 g"1 h-1 mientras que la Cl-a oscilo entre los 2.1 y 8.4

mg (g seco) 1.

En las edades-estados 3 y 4 se encontraron en promedio, los valores
mas altos de productividad primaria y concentraciones de clorofila-a. Sin
embargo, en términos de PB, estos fueron iguales o incluso menores a PB
encontrados en la edad-estado 2. La razén por la cual se eligié la edad-
estado 2 para medir Cl-a, Py PB, fuera de su facilidad de manipulacion, fue




Fig. 6

P [mgOz29~'secoh™ ]

Cl-a total [ mg Cl-a g”' seco ]

P® [mg Oz mg Cl-a~'h~']

300

200

100

Edad - estado

120

80O F

40

[ 2 3 4 S 6
Edad - estado

20 F

| 2 3 4 5 6
Edad - estado

Promedios anuales de a) fotosintesis; b) concentracion de
clorofila-a y c) productividad especifica en verticilos de
edades-estados 1 a 6.

En a) y b) se indica el error estandar (T).




26

por su mayor eficiencia clorofilica (PB) y por su menor competencia por luz
dada su cercania al extremo apical.

Considerando los resultados en productividad y concentracion de Cl-a
anual segun la edad-estado de los verticilos (Fig. 6a y 6b), estimaciones de
Py Cl-a por area (m-2) a partir de edades 1, 2 y 3 puede ser valida para
una poblacion de ejes jovenes (ejes cortos), pero puede subestimarse
cuando la poblacion es mas antigua (ejes largos) porque los verticilos de
edad 4, 5 y 6 poseen en promedio mayor Py Cl-a como es posible se
observa en las Figs. 6ay 6b.

2.1. Biomasa de ejes

La relacion entre peso fresco y longitud del tallo destinada a conocer
la biomasa de cada edad-estado de los verticilos, de tipo potencial, esta
descrita por la ecuacion:

Peso fresco = 28.4 * long. tallo!.1

n = 333

ES - 25
Rango = 8.9-243.8

(r -0.93; p<0.001)

Las estimaciones del contenido de agua realizada separadamente en
tallos y hojas fue de 952 * 1.2 % para los tallos y se mantuvo sin
diferencias significativas durante el afo. El peso seco de las hojas en las
mediciones de clorofila-a donde se pesaron hojas y tallos por separado, se
conocio en cada experimento a partir del contenido de agua porcentual
promedio obtenido en las réplicas destinadas a conocer la biomasa seca de
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las hojas. Los porcentajes de agua en las hojas, entre 84.2 y 94.1 % vario
significativamente (p < 0.001) durante el afno y entre cada edad-estado
(Tabla II1).  El porcentaje en peso del tallo llego a alcanzar un 60% del
peso total de los verticilos (tallo mas hojas) de edad 6, cuando la longitud
del tallo en relacion al nomero de verticilos se hace mayor.

2.2 Concentracion de Clorofila-a (Cl-a)

La concentracion de clorofila-a (Cl-a) en las diferentes edades-
estados de los verticilos durante el afio, se muestra en la Fig. 7. El patron
anual es similar para las edades-estados 2 a 6, en cambio el patron anual de
los extremos apicales (edad-estado 1) es significativamente diferente
(Friedman, p < 0.01). La edad 1 muestra un periodo de menor Cl-a a
fines de septiembre y durante octubre manteniendo en general un patron
mas bien estable durante el resto del ano (Fig. 7b). En las edades-estados
mayores que seis (Figs. 7b a 7f) se evidencian periodos de maximos en
concentraciones de Cl-a total, a fines de abril y durante los meses de mayo
Yy junio.

Durante el mes de noviembre se observé un aumento en la
concentracion de clorofila-a total en todas las edades-estados pero sin llegar
a alcanzar las maximas magnitudes. La tendencia anual observada para
cada una de las edades-estados entre 1y 6, se reflejan en los valores de Cl-
a integrados para el eje (Fig. 8b), existiendo incluso alta correlacion (p <
0.01) entre la Cl-a medida en las diferentes edades-estados vy la integrada
para el eje.

En la Fig. 9 es posible observar que la concentracion de Cl-a en los
moédulos de la edad-estado 2, presenta durante el ano 1986, un patrén
inverso al patrén de radiacion total diaria. Durante los meses de abril a
julio, esto es mas notorio cuando la radiacion total diaria esta por debajo de
la media anual (316 cal cm~2 d-1),




TABLA 11

Rangos porcentuales anuales del contenido de agua en
verticilos de E. potamogeton en cada edad-estado

Edad-estado Contenido de agua (%)
1 80,5 - 94,1
2 86,4 - 92,8
3 85,6 - 93,2
= 86,4 - 91,5
5 87,2 - 93,9
6 849 - 92,8
7 88,3 - 92,4
8 84,2 - 92,2
9 89,0 - 92,0
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La concentracion de clorofila-a integrada para todo el eje fue maxima
entre abril y junio (otofio) con 143 .5y 162.8 mg Cl-a eje"]. También en
otofio fue maxima en las edades 2 (12.4 + 2.3)y 6 (15.2 + 0.6 mg Cl-a [g
seco hojal-!) y en los extremos casi siempre fue més baja oscilando
alrededor de los 6 mg Cl-a (g seco hc’ia)'l durante el ano, presentando sélo
una maxima puntual en marzo (Fig. 7a).

Los valores maximos en concentracion de Cl-a senalados para £
canadensss (Pokorny er a/, P84), expresadas para hojas y tallos, alcanzan
entre 10s 3.5+ 0.5y 5.9 + 0.4 mg Cl-a (g seco planta)-! durante el periodo
de crecimiento (verano en el hemisferio norte). La minima concentracion
de Cl-a en verticilos de edad-estado 2 a 6 de £ poramogeron fluctud entre
los 2.0+ 0.3y 4.4+ 0.6 mg Cl-a (g seco hoja)-! a fines de septiembre (inicio
de la primavera) con una diferencia en la Cl-a anual de 3 a 7 veces entre el
maximo y el minimo.

El error estandar porcentual en la concentracion de Cl-a para la
totalidad de las réplicas (n=93) oscila entre el 1.5 y el 38%. Dado que sélo
el 5% de estas réplicas estan por sobre el 21% del ES para un limite de
confianza superior al 95%, se han considerado la totalidad de los datos.

La razon Cl-a/Cl-b en £ potamogeifon medida en la edad-estado 2,
se mantuvo sin diferencias significativas durante el afo al igual que en los
experimentos de luz.

2.3. Productividad primaria (P)

La productividad primaria durante el afio en las diferentes edades-
estados se muestra en la Fig. 10. Las edades 2 a la 5 presentaron un
patron anual similar mientras que la edad 1 y 6 difieren significativamente
del resto (Friedman, p < 0.001). En los extremos es posible observar ciclos
de magnitudes maximas semejantes en enero, abril-mayo, julio-agosto y
noviembre (Fig. 10a). La productividad en la edad-estado 2 es muy




Fig. 10

33

Fotosintesis (-) y respiracion (--) en mg 02 g lh-len
verticilos de edad-esestado1a 6 durante 1986: a) extremos;
b)edad 2 c)edad 3;d)edad 4; e)edad Sy f)edad®6.
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irregular durante todo el afo, no existiendo periodos de maiximos y
minimos destacables. Desde las edades 3 a 6 es posible visualizar un
periodo de maxima actividad fotosintética a fines de julio que se extiende
hasta agosto. La productividad encontrada en las diferentes edades-
estados (Fig. 10a-10f), fue integrada para el eje (Fig. 8a) y mostro una
tendencia anual similar al de las edades-estados 3, 4, 5 y 6 (Correlacion, p <
0.01). En esta figura se aprecia que el periodo de maxima actividad
fotosintética para un eje de 47 verticilos fue entre julio-agosto (458 y 428
mg 02 [g seco hojal-1) y entre octubre a diciembre. Estos maximos de julio
y agosto fueron entre 1.7 y 2.7 veces mayores respecto a los minimos
anuales (abril).

El error estandar (ES) porcentual en 111 réplicas destinadas a
estimar productividad primaria, oscilo entre el 1.0 y 80% de la media para
el trio de réplicas en cada edad-estado, sin embargo el 91% del total de
réplicas esta por debajo del 24% del ES con un limite de confianza superior
del 95%. Considerando que dentro del error total se encuentra el error por;
titulacion (1%, comprobado experimentalmente), volumen de las botellas de
oxigeno (0.7%), preparacion de reactivos quimicos y manipulacion del
material experimental, errores que son constantes en todas las réplicas,
queda que la [uente que incorpora el mayor error es la respuesta individual
de los modulos (verticilos) dando lugar a que el 9% de las mediciones tenga
un error estandar porcentual mayor a 24, por lo tanto se consider¢ la
totalidad de los datos.

La respiracion medida mediante la botella oscura, oscilo entre 1 y
73% de la productividad bruta, para todas las edades-estados de los
verticilos. El mayor valor se obtuvo en los extremos apicales (edad-estado
1)y alcanz6 73% en mayo. La respiracion de las edades 2 y 3 oscilo entre
el 2y 27% (rango menor), mientras que en la edades 4, 5 y 6 fue entre 3 y
46%.
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Los valores de productividad primaria de £ potamogeton expresados
en peso seco, se transformaron a peso fresco para compararlos con los de la
literatura. Para £ canadensss, la productividad maxima medida en
incubador es de 6.0 mg 02 (g fresco planta)-! h-1 a 15 °C (Pokorny e &/
1984 y Ondok e 2/ 1984) y puede incrementarse a los 20 °C (Bowmer e/
al, 1984), Comparando con las edades 3, 4 y 5 de £ potamogeton la
productividad maxima de para(24+0.1, 22+ 0.1y 1600 mg 02 [g
fresco plantal-1 h-1) respectivamente, resulta ser 2 a 4 veces mayor. La
incubacion bajo distintas condiciones experimentales (turbulencia del agua
dentro de la botella mediante un agitador magnético), probablemente
contribuyen a que la actividad fotosintética para £ canadensss sea mayor,
ya que se ha sefalado que los sistemas acuaticos lénticos facilitan la
formacion y permanencia de una capa limite en las hojas, que actia como
barrera al intercambio de gases (C02, 02) entre ésta y el agua (Sculthorpe,
1967; Sorrel y Dromgoole, 1986).

2.4. Productividad especifica (PB)

Las estimaciones de PB en las 6 edades-estados se muestran en la Fig.
11. El patron anual de las edades-estados 2 a la 6 es similar, mientras que
la edad 1 difiere significativamente de estos (Friedman, p < 0.05) .

La edad 1 muestra un PB que se mantiene oscilante durante los
meses de abril a noviembre (Fig. 11a). En la curva de PB en la edad-estado
2 (Fig. 11b), la tendencia general es fluctuante durante el ano. Aunque no
existe un periodo maximo definido para esta edad, hay maximos puntuales
en julio y octubre. Estos maximos fueron claramente evidentes y mas
sostenidos entre los mismos meses, para las edades-estados 3, 4 y 5 (Fig.
11c a 11e). El periodo de minima productividad especfifica para todas las
edades se presento entre abril y junio, con una tendencia a disminuir en
noviembre, en diciembre se observé un aumento puntual pronunciada en
las dades 3, 4y 5 (Fig. 11c, 11d y 11e). Para la edad-estado 6 (Fig. 11f),
aunque oscilante, su tendencia general a lo largo del afno siempre es
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ascendente. La curva de PB integrada para el eje (Fig. 8c) presenta una
correlacion significativamente alta (p < 0.01) con las edades 3ala 5 y sus
maximos fueron entre julio y octubre.

La informacion disponible acerca de la productividad especifica para
gran parte de las macrofitas es entre los 0.12 a 0.30 g C (g Cl-a )-1 h-1
(Margalef, 1983), particularmente en £ canadensis se ha registrado un PB
entre 0.117 y 0350 g C (g Cl-a)lh-1 (Pokorny er &/ 1984). £
polamogefon en cambio presentd unrango mayor, 0.3y 26gC
(g Cl-a)-1h-1. Esta aparente mayor eficiencia de £ potamogeton podria
deberse a que se desconoce la unidad de biomasa considerada por los otros
autores y un probable sesgo al considerar productividad o Cl-a en relacion
al peso fresco 0 peso seco de las plantas y la inclusion o exclusion de tallos
en las mediciones.

3. Clorofila-a, Productividad primaria y Productividad especifica
obtenida en condiciones experimentales de luz.

Los resultados de Cl-a, Py PB en la edad-estado 2 en los diferentes
tratamientos de luz entre julio y octubre y sus correspondiente controles
se muestran en la Fig. 12.

La concentracion de Cl-a fue significativamente diferente entre las
plantas controles y plantas bajo luz aumentada en un 30% disminuyendo
ambas en forma directamente proporcional (r= 0.96, p< 0.035) cuando la
radiacion solar total diaria aumenté significativamente (r=0.62, p< 0.001)
entre el 31 de julio y 29 de septiembre (Fig. 12b) con exepcién del valor
obtenido bajo lampara el 9 de octubrese.

La productividad primaria (P) de verticilos cultivados e incubados
bajo lampara siguieron un patron de maximos y minimos inverso al descrito
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para condiciones naturales de radiacion solar (Fig. 12a, 0), en cambio la
actividad fotosintética de verticilos cultivados e incubados a un 40% y 12%
de la radiacion incidente (mallas) presentaron valores siempre inferiores al
control (Fig. 12a, ™ y N).

PB en condiciones de luz aumentada también presento al igual que P,
un patron contrario al PB obtenido en condiciones naturales de radiacion
(Fig. 12c, 0). Asimismo, PB en condiciones de luz disminuida fue menor
respecto a PB obtenido bajo radiacion natural (Fig. 12c, By N).

4. Concentracion de Clorofila-a, Productividad primaria y Productividad
especifica versus Intensidad de luz natural.

4.1. Clorofila-a e intensidad de luz

La concentracion de Cl-a promedio obtenida entre el 31 de julio y el
29 de octubre en condiciones naturales de luz, fue inversamente
proporcional a la radiacion total diaria disponible un dia antes de la colecta
de las muestras (r=0.91, p < 0.046) y la curva de ajuste de estos valores fue
utilizada para establecer las concentraciones de Cl-a con historias de luz
similares durante el resto del ano.

Los valores de Cl-a promedio obtenidas durante el afo e incluidas en
los intervalos de confianza del 95% de X, también presentaron una relacion
altamente significativa e inversamente proporcional (r-0.88, p < 0.001) con
la radiacion total diaria disponible el dia anterior a la colecta de las muetras
(Fig. 13a). La curva de ajuste resultante de esta relacion se denomino X.
Las concentraciones de Cl-a mayores a la predicha por X (fuera del
intervalo de confianza del 95%) habrian estado sometidas a una fotohistoria
diferente o densidad de flujo fotonico menor que los valores de X.
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4.2. Productividad primaria e intensidad de luz
En general, la actividad fotosintetica en un gradiente de luz

instantaneo se aproxima a una hipérbola rectangular en la que es posible
distinguir tres respuestas:

Pm “
0 z
PB m 1
Ik Luz
1. Zona limitada por luz. donde la folosintesis es lineal v

directamente proporcional a la cantidad de luz recibida. Esta
zona define una pendiente, cuya magnitud dependera de la
eficiencia fotosintética a bajas intensidades de luzy es
caracteristico de cada especie 0 comunidad.

I es laintensidad de luz a la cual se establece teoricamente
el inicio de la condicion saturante.

2. Zona saturada por luz en que la actividad fotosintética (P) o la
actividad fotosintetica especifica (PB) se hace maxima (Pp, o

PB,) e independiente de la cantidad de radiacion solar.

3. Zona de inhibicion de la actividad fotosintetica en que se
produce saturacion del aparato fotosintetizador.
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La actividad fotosintética (P) de verticilos de edad 2 cultivados e
incubados en el gradiente de luz natural durante el afo (Fig. 14) mostr6
gran variabilidad de las respuestas y sin relacion con las variaciones de RFA
anual. La misma distribucién de P se obtuvo en las edades 3, 4, 5 v 6,
motivo por el cual no fueron presentados en figuras.

4.3. Productividad especifica e intensidad de luz

Aunque duranie 1986 PB se midio en cada una de las edades-
estados, se seleccionaron para efectos de comparacion, la edades 1,2y 6
cuyas tendencias P vs | son significativamente diferentes. Las edades 3, 4
v 5 que presentaron similar tendencia con la edad-estado 2.

La relacion entre la radiacion fotosintéticamente activa (RFA) durante
el periodo de incubacion (moles de fotones m-2 h-1) y PB por edad y PB
integrado para el eje, se muestran en la Fig. 15. La relacion PB ps | para
la edad 2 (Fig. 15b) aunque posee una iendencia hiperbélica rectangular
tipica presenta algunas puntos que se desvian de esta tendencia (valores
encerrados en circulos).

Recientemente, en la relacion P ws 1, el mejor ajusie se ha dado en
comunidades fitoplanciénicas (Jassby y Platt, 1976) y en macroalgas
marinas (Coutinho y Zingmark, 1987) considerando PB segin:

PB - PB, tanh ( 1/PBg) gue se obtiene de

PB - |- Rp donde

ol :eslapendiente de la
curvaen la zona 1

RB :eslarespiracion
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Fig. 15 PB versus 1 para los verticilos de edad-estado siguientes:
a) edad I; b) edad 2; c) edad 6 y d) PB integrado para el eje
principal. En b) las lineas discontinuas encierran valores de
PB bajos dada la baja eficiencia fotosintética de su
concentracion de Cl-a presente durante la incubacion. Los
valores de PB encerrados por el ciculo no fueron considerados
al establecer la relacion de PB ys | y representan mediciones
fuera del intervalo de confianza minimo de la media de los
valores de PB situados entre los 2 y 6 moles de fotones
m-2h-1. En c) se indica la curva de ajuste y el intervalo de
confianza de un 95%.
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Este modelo se aplico para el caso de la edad 2, en aquellos valores de
PB cuya concentracion de Cl-a se encontro dentro del intervalo de confianza
de la curva X. Sin embargo, dos valores de Cl-a (31 de julio y 12 de
diciembre) incluidos dentro del intervalo de confianza, presentaron PB
inferiores al promedio (Mann-Whitney, p < 0.05) en la zona de radiacion
fotosintéticamente o baja eficiencia fotosintética en la zona de saturacion y
de sobresaturacion (Fig. 15b, ©). En general, la mayor variabilidad se
presento en la zona de radiacion 6ptima (zona 2) y en la zona de inhibicion
(zona 3) mientras que la variabilidad fue menor en la zona limitada por luz
donde se obtuvo un buen ajuste lineal (r=0.95, p < 0.05).

Las edades 3, 4 y 5 también se ajustan a una hipérbola rectangular
como la edad-estado 2 pero los verticilos de edad 1 y 6 presentaron
relaciones diferentes. En la edad 1, PB se comporta independiente respecto
a la RFA (Fig. 15a), en cambio para la edad 6 (Fig. 15¢c) PB es proporcional a
la disponibilidad de RFA (r= 0.84) aunque no de manera significativa. PB
integrada para el eje en relacion a la disponibilidad de RFA (Fig. 15d),
muestra la tendencia y desviaciones descritos para la edad-estado 2.

5. Clorofila-a y Productividad especifica versus intensidad de luz
experimental

5.1. Clorofila-a (Cl-a) e intensidad de luz experimental

En la Fig. 13b, se compara el ajuste lineal obtenido en la Fig. 13a con
los valores para Cl-a proveniente de las muestras sometidas a los
tratamientos de luz (lampara y mallas). A igual intensidad de luz, los
valores de Cl-a de plantas en condiciones de luz aumentada artificialmente
tienden a estar bajo la curva X (Fig. 13b), mientras que la concentracion de
Cl-a de plantas cultivadas a un 40% de lo, estan por sobre la misma curva.
Sin embargo, la concentracion de Cl-a obtenida en plantas cultivadas en
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condiciones de luz correspondiente al 12% de lo son inferiores a los de
plantas provenientes de condiciones de luz natural y de un 40% de Jo.

S.2. Productividad especifica (PB) e intensidad de luz experimental

Dado que PB mostro una tendencia hiperbolica rectangular con la
intensidad luminica natural, se analizo PB obtenido en los experimentos de
luz, cuyo objetivo era analizar la rapidez de respuesta de PB frente a los
cambios diarios de radiacion solar.

En la Fig. 16, se muestran los valores de PB obtenidos en plantas que
cultivadas en determinadas condiciones de luz, fueron incubadas a igual o
diferentes condiciones luminicas. En todos los experimentos PB fue mayor
cuando la concentracion de Cl-a fue menor. En la zona limitada por luz (< 2
moles fotones m-2 h-1) la eficiencia de la Cl-a es mayor, siendo 2.6 mg g~ 1
suficientes para mantener la [otosintesis alta. Una concentracion mayor de
Cl-a en este rango de luz, cambia su eficiencia. A intensidad de luz
mayores, 4 moles fotones m-2 h-1, PB disminuye en la mayoria de los
experimentos por efecto de una menor eficiencia de la Cl-a (Fig. 16e) mas
que por efecto de fotohinbicion. La fotohinbicion probablemente pudo
ocurrir en alguno de los experimentos, en el que diferentes concentraciones
de Cl-a alcanzaron valores de PB similares (Fig. 16c).

La varianza de un 80% observada en la curva de PB ws I de plantas
incubadas en condiciones de luz diferente a las cultivadas (Fig. 16), se
atibuye a los tiempos de ajuste de £ polamogeton para responder a los
cambios instantaneos de luz, comparado con la varianza del 20% presentada
por los modulos cultivados e incubados en condiciones naturales (Fig. 15b).




Fig. 16 PB versus 1 de edad-estado 2 de £ potamogeton incubada
en condiciones de luz igual o diferente a las de cultivo. Las
concentraciones de Cl-a se indican en circulos. A
continuacion se senala la fecha y condiciones luminicas de
cultivo e incubacion de los experimentos.

a) 31/7/86; b)7/8/86; c) 19/8/86; d) 29/9/86; e)
9/10/86; f)S/12/86; g) 17/12/86; h) 30/12/86.

N-N natural en natural N-L natural en lampara
N-2 natural en 40% de lo N-3 naturalenl2% de
Io

L-L lampara en lampara L-N lampara en natural
2-2 40% de loen 40% de lo 2-N 40% deloen
natural

3-3 124 de 10 en 12% delo 3-N 12% de loen
natural
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6. Tasas de crecimiento y mortalidad, produccion y tasas de recambio
diaria por cohorte de ejes y biomasa por area (m2) en condiciones
de luz natural y experimental

6.1. Tasas de crecimiento (G) y mortalidad (Z)

Valores puntuales de la tasa de crecimiento por dia (G/dia) por sobre
0.10 g eje~! d-1 se presentaron entre junio y julio (cohorte N@ 4) cuando la
radiacion total diaria fue minima. Sin embargo G/dia en ningun periodo
presento tendencias claras de aumento o disminucion .

Tasas de crecimiento con valores negativos se presentaron en las
cohortes numeros 4, 5 y 6 (-0.014, -0.073 y -0,020 g eje-! dia"l
respectivamente) en junio, hacia fines de agosto y fines de noviembre
respectivamente.

La tasa de mortalidad instantinea (Z/dia) aument6 hasta 0.119
verticilos eje-! dia-! a fines de noviembre, alcanzando valores menores
varias veces durante el afo (Fig. 17, ---). En general G y Z tienen
tendencias similares en los periodos iniciales de la cohorte, llegando a
desfasarse totalmente en sus periodos medios y finales de vida (Fig. 17).
Sin embargo Z también fue variable durante el ano.

En plantas cultivadas bajo lampara, G/dia de la cohorte N2 S tiende
a mantenerse positivo hasta mediados de su ciclo de vida (Fig. 18a, 18b y
18c) y disminuye alcanzando valores negativos al final de dicho ciclo
(septiembre), mientras que en condiciones naturales tiende a aumentar
nuevamente. La tasa de mortalidad instantdanea, Z/dia en condiciones de
cultivo bajo lampara tiende a aumentar hacia el periodo final de
crecimiento mientras que en condiciones de luz natural disminuye.

Al reducir experimentalmente la radiacion solar incidente en un 40 y
un 12% , Gy Z presentan igual tendencia (Fig. 18e y 18f) a diferencia del
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control, donde ambas tasas estan desfasadas. Al inicio del periodo de
registro G/dia aumenta en forma inversa al gradiente de luz (Natural, 40%
y 12% de Ip) desde 0.06, 0.08 hasta 0.15 respectivamente. En el periodo
intermedio, G/dia disminuye para volver a aumentar hacia el final del
periodo de la cohorte, coincidiendo con un aumento de Z/dia. En ambas
condiciones de luz disminuida, G fue mayor que bajo condiciones naturales
de cultivo con tendencia a maximizarse al comienzo y al final del periodo
de crecimiento, en cambio Z/dia aumenté sélo al final del ciclo.

6.2. Produccion (Pd), tasas de recambio (P/B) y sobrevivencia de la
cohorte

La produccion instantinea en términos de biomasa por cohortes,
obtenida a partir de la tasa de crecimiento instantaneo (G/dia), de £
potamogeton cultivada en condiciones naturales, se presenta en la Tabla
IV. Valores de produccion mayores a 50 g cohorte-]l dia-! , ocurrieron
entre fines de julio y noviembre (cohorte 5,6 y 7). Aunque a fines de julio
existi0 un maximo puntual en produccion (546 g cohorte~1dia-1), una
mayor frecuencia sobre 50 g cohorte~! dia-1 se produjo entre agosto y
noviembre (cohortes 6 y 7). Del mismo modo, aunque el valor de
produccion minimo ocurre a fines de septiembre (-150 g cohorte-ldia-1),
una mayor frecuencia con valores bajo los 50 g cohorte-! dia-! se obtuvo
entre marzo a septiembre y durante diciembre (Tabla IV).

Las mayores producciones instantaneas por eje bajo luz artificial,
oscilaron entre los 49 y 82 g cohorte-! (Tabla V) alcanzando valores
minimos de -8 y -22 g cohorte-!.  Estos intervalos fueron mayores al
encontrado en el control que oscilé entre -150 y 69 g cohorte~1.

En condiciones de luz disminuida (40 y 12% de Ig) el intervalo mayor
de produccion, sobrepaso el maximo obtenido en el control (80.9 y 489 ws
45 g cohorte-! dia-1), mientras que los valores minimos entre -10y 14 g




TABLA 1Y
Preduccion de biomasa en peso seco y razon P/B diario de E. potamegeton
en un dia, en 1as cohortes mantenidas en condiciones de l1uz natural

N° cohorte Fecha Preduccion P/B
[mes/dia/afio]  |[g seco/cohorte/dia]|(q seco/cohorte /dis)
[ biomass en tn)
3/25/86 23,3 0,092
1 4/8/86 -1,2 -0,003
4/29/86 11,8 0,021
5/30/86 9.0 0,031
2 6/11/86 2,8 0,011
6/27/86 20,9 0,091
6/11/86 17,7 0,111
3 6/23/86 8,2 0,023
6/27/86 19,2 0,048
6/11/66 30,1 0,151
6/27/86 -17,8 -0,019
4 1/16/66 35.1 0,048
7/24/86 48 .4 0,02
7/31/86 546,1 0,216
§/7/86 38,2 0,1
8/14/86 36,2 0,042
) §/26/66 69,4 0,059
9/3/86 -149.8 -0,069
9/17/86 47,6 0,025
10/24/86 435 0,18
10/31/86 58,2 0,051
6 11/13/86 55,3 0,038
11721786 110,7 0,072
11/26/866 58,4 0,035
12/5/86 296,8 0,41
10/24/86 58,9 0,156
10/31/86 95,7 0,08
7 11/13/86 34,5 0,019
11721786 126,86 0,04
11728786 136,6 0,031
12/12/86 37,2 0,087
8 12/17/86 30,8 0,038
12730786 45 4 0,06
prom. = 0,057




TABLA ¥

Preduccion de biemasa en peso seco de eje y rezon de P/B diario en
E. potamogeton en un dia, en cohortes mantenidas en condiciones de
luz aumentada con lampara y disminuida con mallas a un 40% y

12% de lo
Experimento luz Fecha control Preduccion P/B
[mes/diazafio] | [g/cohorte/dia) | [g/cohorte/dis]
[ biomasa en tn]
8/7/86 49 0 0,09
8/14/66 321 0,05
Lampara §/28/86 31,3 0,036
3/9/66 20,8 0,016
10/9/86 -1,9 -0,005
8/26/86 383 0,064
Lampara 9/3/86 82,2 0,103
9/10/86 -21,5 -0,039
12/12/86 49 6 0,124
40% de lo 12/17/86 75,5 0,089
12/30/86 -10,0 -0,008
1720786 80,9 0,037
12/12/86 48,9 0,148
12% de lo 12/17/86 29,8 0,052
12730786 13,8 0,025
1720/86 30,0 0,036
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cohorte-! dia-!, fueron menores a los 31 g cohorte"] obtenido en
condiciones naturales.

Durante el afo, la tasa de recambio (P/B) de las cohortes es variable
sin mostrar tendencias a aumentar o disminuir por cohorte o entre cohortes
siguiendo las mismas tendencias observadas para G/dia.

Dada la variabilidad de P/B diario, se calculo el promedio anual de
todas las cohortes para comparar con la literatura disponible. Este fue de
0.057 y considerando un periodo vital promedio de 60 dias por cohorte, se
obtiene un P/B promedio para cada cohorte de 3.4. Dado que el numero
de generaciones promedio durante 1986 fue de seis, se obtiene un P/B
anual de 20. Este valor es superior al reportado por Margalef (1983) para
helofitas cuyo P/B anual esta entre 2 y 7 quien sin embargo no aclara como
se realizaron los calculos. El Unico dato comparable corresponde a P/B
anual en zooplancton ( Waters, 1976), para especies con 4 a 5 generaciones
por afo, donde P/B es de 20, disminuyendo para aquellas especies que
presentan ciclos de vida muy largo. Westlake ez 2/ (1980) senala que
existen pocos estudios que detallen los ciclos de vida y crecimiento anual
en plantas acuaticas.

Los periodos de sobrevivencia de las 8 cohortes controladas en
condiciones naturales de luz entre marzo y diciembre de 1986 (Fig. 19)
estuvo entre los 22 y 67 dias. El periodo de menor duracion (cohorte 2)
ocurrié en mayo, mientras que en el resto del afno este periodo fue mayor a
los 53 dias tanto en condiciones naturales de luz como bajo lampara y
mallas (Fig. 20). La sobrevivencia de solo 22 dias detectada en la cohorte
de mayo no se registré en las cohortes mas proximas (marzo-abril y junio-
julio ). En general se observé que el tiempo de sobrevivencia de los ejes
principales no mosiré tendencia a aumentar o a disminuir en relacion a la
disponibilidad de luz anual.
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Probabilidad de sobrevivencia porcentual de ejes principales
de £ potamogeton cultivados en condiciones naturales
(cohorte numero 5y 8), lampara y mallas (40% y 12%

de Io).
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6.3. Biomasa por area (m~2)

La biomasa por mZ presente en el lugar de colecta de Hodea , anal
eferente, registro una biomasa alta en noviembre 1985 (647.7 ¢+ 240.1 g
m-2), semejante al maximo registrado en octubre de 1986 en las canastas
(Tabla VI). Con posterioridad a noviembre 1985 se siguié controlando en
ambos lugares sin embargo los resultados no resultaron comparables
debido a las evidentes oscilaciones en los caudales y calidad del agua en el
canal eferente, causada por las actividades propias desarrolladas en la
piscicultura.

En las canastas control, la biomasa por m2 fue maxima en octubre con
660.8 g seco m~2, disminuyendo en diciembre a un minimo de 122.1 g
seco m-2. En junio y agosto de 1987, se obtuvieron valores intermedios
(Tabla VI).

Bajo lampara, la biomasa fue mayor a la registrada en el control:
803.8 versus 660.8 g m-2, sin embargo por la falta de réplicas, no fue
posible saber si las diferencias fueron significativas .

El uso de las biomasas maximas anuales utilizada por muchos
investigadores, para comparar la produccion de las plantas acuaticas, se
debe al conocimiento insuficiente de los ciclos vitales y ciclos de crecimiento
anual en las macrofitas. En general solo se sabe que las diferencias
estacionales son pequenas a latitudes bajas y también a latitudes muy altas
(Westlake ,1980). Con el fin de comparar resultados obtenidos con los que
aparecen en la literatura, las mediciones puntuales de biomasa de £
potamogeton se expresaron en términos de carbono, considerando un factor
de conversion de 45% de la biomasa total (Assis-Esteves, 1979). Para
octubre y diciembre de 1986 los valores oscilaron entre 55y 297 g C m-2
(Tabla V1). Estas cifras son algo superiores a los valores reportados por
Margalef (1983) para plantas sumergidas, cuyo rango oscila entre los 70 y
160 g C m~2 (mediciones puntuales maximas tomadas durante el periodo de




TABLA YI

Biomasa de E. potamogeten (g peso seco/m2) en el lugar de colecta
(canal eferente) y en las canastas de cultive instaladas en el canal aducter

Ubicacion Fecha de colecta Biomasa
[ mes Zafio) [g peso seco/m2]
Prom. + DS
Lugar de 10/85 396,0 &+ 33,9
colecta
11/85 6477 & 240,1
Canastas de cultivo 10/86 660,8
10/86 ¥ 8036
12/86 1221
6/87 5226 t 88,6
8/867 3573 2 336

# Cultivada bajo 1ampara
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crecimiento). En otra especie, £ canadensis, los valores reportados son de
72y 91 g C m~2 en el lago Alberto, hemisferio norte, y de 256 g C mZ en
Australia (Nichols y Shaw, 1986; Bowmer e/ &/ 1984), llegando a un
maximo de 450 g m~2 ( Denny, 1987).

Para estimar la biomasa en términos de Cl-a presente en un m2 de £
polamogeton se consideraron las biomasas registradas en las canastas
durante 1986 (Tabla VI). Tomando la concentracion de clorofila-a
minima (2.1 mg Cl-a [g hoja secal"1), los valores fluctuan entre 244 y
1320 mg Cl-a m~2 durante el ano. Dado que un alto porcentaje de la
biomasa de Zlodes es tallo, cuyo aporte en Cl-a no es mayor al 10% del de
las hojas, estos valores podrian estar sobreestimados. Considerando que el
peso del tallo puede alcanzar hasta un 60% del peso total de los verticilos
cuando su longitud se hace mayor (edad-estado 6), los valores estimados
disminuirian al menos a la mitad. Si el calculo es realizado con la maxima
concentracion en clorofila-a presente entre abril y junio (15.2 mg Cl-a [g
seco hojal’!) y la biomasa promedio medida en 1987 (Tabla VI),
considerando que un 50% de la biomasa son tallos, el valor que se obtiene
es 7 veces superior a los 108 a 600 mg Cl-a total m-2 indicados para
plantas acuaticas por Margalef (1983).
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DISCUSION

Los resultados obtenidos indican que £ polamogelon mosiro una
relacion inversa entre concentracion de Cl-a y luz disponible durante un
afo, similar al descrito por otros autores para fitoplancton, algas marinas y
plantas superiores. Las minimas concentraciones de Cl-a ocurrida a fines
de septiembre, fueron 3 a 7 veces menores respecto al maximo en invierno.
La Cl-a medida en plantas cultivadas en condiciones de luz natural. luz
incrementada artificialmente y a un 40% de la radiacion natural incidente
(Io), comprueban el patron inverso descrito. Sin embargo, en plantas
cultivadas en condiciones de luz correspondientes a un 12% de lo, la
concentracion de Cl-a obienida fue inferior al de las plantas provenientes
de luz natural y luz disminuida (40%), observandose frecuentemente
blanqueamiento de las hojas. Probablemente este nivel de luz estuvo por
debajo del limite minimo de intensidad luminosa donde se da la relacion
inversa entre luz vy Cl-a. Durante 1986, la radiacion promedio diaria
minima en invierno fue un 22% del promedio maximo en verano.

El incremento de Cl-a durante noviembre, cuando existen altas
irradiancias, podria atribuirse a la fotohistoria de la planta que se traduce
en cambios en la concentracion de pigmentos de la celula que le permite
responder a los cambios de radiacion solar diaria (Falkowski, 1981). Este
efecto se manifiesta en la concentracion de Cl-a en los ejes sombreados que
recibieron menos luz, produciéndose una diferencia en la concentracion de
Cl-a a igual radiacion solar acumulada un dia antes de la medicion. Los
valores en Cl-a de los ejes sombreados presentan concentraciones mayores
de Cl-a respecto a los valores que alcanzan los ejes expuestos a una
densidad de flujo fotonico mas alto. El criterio para hacer esta separacion
se baso en las concentraciones de Cl-a obtenida en los experimentos de luz
natural y lampara y su relacion con la radiacion total diaria un dia antes de
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la colecta. También se considero el efecto de las concentraciones de Ci-a en
12 productividad especifica, cuyo anélisis se discute mas adelante.

La relacién proporcionalmente inversa entre la variacion en Cl-a y la
luz disponible durante el afio, no se refleja en la actividad fotosintética de Z
potamogeton 'y tampoco existe una relacion directamente proporcional
entre la Ci-a y actividad fotosintética (P y PB).  Esta falta de
proporcionalidad es posible observarla también bajo condiciones
experimentales de luz (lampara y mallas). En plantas cultivadas bajo
lampara, ias variaciones de Py PB no operan en la misma direccion ni son
proporcionales a aquellas obtenidas en condiciones naturales de luz, aunque
la Cl-a haya variado proporcionalmente. De acuerdo con esio, una
estimacion de P utilizando una simple relacion lineal respecto de la
concentracion de Cl-a llevaria a error.

En relacion a lo que ocurre con P durante el afio, si se estandariza por
biomasa (peso seco de hoja) tiende a mantenerse constante, sin embargo si
se estandariza por Cl-a y se relaciona con la intensidad de luz (1), tiende a
seguir un patron similar al modelo hiperbdlico rectangular que se obtiene
en gradientes de luz instantaneos. Es necesario sefialar que en el caso de
este estudio, los valores fueron altamente variables porgue cada
experimento fue afectado por las distintas historias de luz en las
concentraciones de Cl-a. Para el fitoplancton se ha reportado que [rente a
cambios repentinos en la disponibilidad de luz, se observa un ajuste
mediante un cambio en la concentracion de Cl-a relativamente rapido (1 a
8 horas, dentro de una misma generacion de células) dependiendo de la
especie y de las condiciones luminicas de crecimiento (Riper ez &/ 1979).
Para plantas superiores, €l tiempo de ajuste es del orden de dias (Riper op
cit). En E potamogeton en el sistema de "Aguas Claras”, un aumento en la
concentracién promedio de Cl-a durante el ano requiere de al menos un
dia.

Cambios drasticos de intensidad luminosa como los realizados con
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plantas cultivadas bajo lampara y que fueron incubadas en condiciones de
luz natural, confirman que £ potamogeton frente a variaciones de luz
instantanea, tiene tiempos de respuesta mayores que 1 hora para ajustar la
concentracion de Cl-a. En relacion a la absorcion de fotones, es necesario
condiderar que ésta no solo depende de la cantidad de pigmentos presentes,
sino también de la posicion y orientacion de los cloroplastos dentro de la
celula (Kirk, 1983). Estos cambios (e. g. distribucion lateral o paralela a la
pared celular, disposicion alrededor del nucleo o a lo largo del eje, y/o
variacion en el tamafo de los cloroplastos) se relacionan con las variaciones
de luz diarias instantaneas producida por la nubosidad parcial. El grado de
esta respuesta en algunas plantas acuaticas superiores, macroalgas marinas
y fitoplancton, esta relacionado con la magnitud de los cambios en
intensidad de la luz. Se ha indicado que el tiempo de respuesta es entre 2
minutos a 2 horas dependiendo de la especie, aunque su efecto en la
fijacion de carbono es poco clara aun (Kirk, 1983). Aun cuando en £lodea
se hubiesen producido cambios en posicion y orientacion de los cloroplastos,
parece ser la concentracion de Cl-a el mecanismo significativo de regulacion
de la fotosintesis especifica.

La relacion PB vs I vario segun la edad-estado de los verticilos. Para
los extremos apicales, a diferencia del resto de las edades, PB fue
independiente de la RFA disponible Ello puede atribuirse a la menor
variabilidad anual en las concentraciones de Cl-a e incapacidad de ajuste de
las hojas en sus estados incipientes de desarrollo. En relacion a la
senescencia de las hojas, se ha reportado que en plantas superiores al
aumentar la edad se produciria una disminucion del tamano de las
unidades fotosintetizadoras (e. g. Prézelin, 1981). Esta disminucion segun
Prézelin ( op cit) hace que la asintota de PB ys I se produzca a intensidades
de luz mayores. En £ potamogeton no fue posible observar dicha asintota
en las hojas de edad-estado 6 al compararia con las edades 2-5. Para la
edad estado 2, la mayor variabilidad observada durante el ano ocurre
cuando las condiciones de luz son saturantes. Cuando la luz no es limitante
(mayor a 2 moles de fotones m~2 h™! o 555 UE m~2 s-1) un aumento en
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Cl-a sobre los 10 mg g seco hoja'l. disminuye su eficiencia clorofilica. Kirk
(1983) senala que a mayor concentracion de Cl-a en células
fitoplanctonicas, los pigmentos son menos eficientes en la absorcion de luz y
lo mismo pudiera estar sucediendo en £lodea Estas muestras en particular
bien pudieron estar /7 sizv afectadas por una densidad de flujo fotonico
menor respecto al resto, los dias previos a la colecta y por consiguiente
presentaron alta concentracion de Cl-a. En consecuencia, €l efecto de la
concentracion de la Cl-a sobre PB durante el ano es el mismo que se
observa en los experimentos de luz.

En condiciones de limitacion de luz (< de 2 moles de fotones m-2 h-1)
2.6 mg Cl-a g-! bastaron para mantener una fotosintesis especifica alta.
Cuando la intensidad luminosa fue mayor a los 4 moles de fotones m-2 h-!
(1111 uE m-2 s-1), al igual que en condiciones de saturacion. PB disminuyo.
Esta disminucion en la mayoria de los experimentos (en 7 de los 8
realizados) con intensidad de luz mayor a los 4 moles de fotones m-2s-1, se
debié claramenie a una baja eficiencia fotosintética de la clorofila-a
mientras que uno solo pudo deberse a fotoinhibicion, sin poder atribuirlo
con certeza a este mecanismo ya que la fotoinhibicion a altas irradiancias
aun no esta completamente clarificado (Kirk, 1983). Considerando el efecto
de la fotohistoria, gran parte de la variabilidad observada en PB vs el
gradiente de luz natural de incubacion obtenido durante el ano, puede ser
explicada por el tiempo que requiere la plania para cambiar su
concentracion de la Cl-a segun la radiacion disponible durante la incubacion.

La disminucion en Cl-a ha sido reportado como el principal
mecanismo a traves del cual el fitoplancton superficial de sistemas alpinos
logra mantener la maxima eficiencia fotosintética en el verano sin presentar
inhibicion (Tilzer y Schwarz, 1976). Este mismo mecanismo pudiera estar
siendo utilizado por £ polamogelon para maniener un PB maximo a
intensidades de saturacion de luz natural sobre los 6 moles de fotones m-2
h-! (1700 uE m-2 s-1). La mantencion de PB max a altas irradiancias
también ha sido encontrada en otras especies de macrofitas (Kirk, 1980),
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Sondergaard (1989) indica no haber observado nunca fotoinhibicion en
plantas acuaticas sumergidas.

A baja intensidad de luz, a medida que aumenta la concentracion de
Cl-a por unidad de biomasa, se observa una baja eficiencia de la Cl-a en
fitoplancton y plantas superiores que ha sido explicada en base a: mantener
o disminuir la sintesis y/o actividad de la enzima RuBPco (Kirk, 1983);
aumento en el nimero y/o tamano de las unidades fotosinteticas asi como
de los tiempos de retorno fotoquimico (Falkowski, 1981); mantencion o
disminucion de la sintesis de los componentes de la cadena transportadora
de electrones (Kirk, 1983) vy al bajo costo energetico requerido por la celula
para su mantencion y crecimiento (Richardson es &/, 1982). Esto tendria
un valor adaptativo desde el punto de vista energético tanto en el
fitoplanction como en las plantas superiores (Kirk,1982). El transporte de
electrones y la carboxilacion disminuyen asi como tambien el recambio de
pigmentos y de proteinas, a pesar de que el aparato cosechador de luz haya
aumentado, dado que la disponibilidad energia solar es baja como para
mantener dichos procesos en sus tasas maximas (Richardson er 4/, 1982).

En £ potamogeton la baja eficiencia fotosintética de la Cl-a se
produce cuando las condiciones de luz correspondian a intensidades
saturantes de luz, sin embargo la productividad primaria estandarizada por
unidad de biomasa (peso seco de hoja) tiende a mantenerse constante
durante el ano. Esto indicaria que la enzima carboxilasa no aumenta ni
disminuye paralelamente al contenido celular de Cl-a, asi como tampoco
parecieran hacerlo los componentes de la cadena transporiadora de
electrones.

La capacidad de aumentar la clorofila a baja radiacion es
caracteristico de las especies fitoplanctonicas de estrategia "sombra’ (e. g.
Falkowski, 1981; Gallegos ez &/, 1983), sin embargo la relacion P vs |
presenta valores menores de los parametros fotosintéticos Ik, Pm. PBp e

inhibicion también a intensidades menores de luz que los encontrados en
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E potamogeton.

Se ha reportado que el potencial fotosintético en fitoplancton
(Richardson ef 2/, 1982) y en plantas acuaticas superiores (Goldsborough y
Kemp, 1988), no se pierde cuando crecen a bajas intensidades de luz,
aungue los mecanismos involucrados en el proceso no han sido totalmente
dilucidados (Richardson ef &/, 1982). Pareciera ser esta la razon para que
la productividad primaria (P) obtenida en las plantas incubadas en
condiciones de luz mayores y menores a las que fueron cultivadas se ubican
en el rango de variabilidad natural de P. Solo P obtenido en plantas
cultivadas en condiciones de luz natural e incubadas a unl2% de lo, tiende
a ser mas bajo que los valores obtenidos en verticilos cultivados e
incubados en condiciones de luz natural.  Estos resultados se explican
porque este tratamiento esta en un nivel de luz menor que la minima
radiacion de invierno.

En relacion a la tasa de crecimiento, la existencia de una buena
correlacion entre las tasas de fotosintesis y las tasas de crecimienlo para
fitoplancton ha sido senalado por Harris (1978). En las comunidades
fitoplanctonicas, un control celular del patron metabolico, les permitiria
mantener una tasa de crecimiento lo mas constante posible. El mismo autor
senala para las especies fitoplanctonicas, cambios en el metabolismo y
crecimiento celular segun sea el nivel de luz de los cultivos. En 2 niveles de
luz: a irradianzas saturantes y subsaturantes, la tasa de crecimiento se
mantiene sin cambios. Tasas fotosintéticas obtenidas a irradiancias
saturantes fueron maximas, mientras que a irradiancias subsaturantes, las
tasas fotosintéticas disminuyeron. Sin embargo la tasa maxima de
crecimiento se mantuvo a expensas de la disminucion de los productos de
reserva.

En £ potamogeton fue posible observar que las tasas de crecimiento
(G) y de mortalidad (Z) instantaneo aunque variable al igual que la tasa
fotosintética (Pp), se mantuvieron sin grandes variaciones durante el afo.
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El aumento de Cl-a en los meses de radiacion solar minima asi como
también por efecto de una exposicion de los ejes a una menor densidad de
flujo fotonico durante noviembre y diciembre, le permite mantener sin
grandes oscilaciones sus biomasas y produccion cohorte~! dia-l y P/B
durante el ano.

Puede concluirse que al igual que lo senalado para ciertas especies de
fitoplancton que viven sometidos a bajas intensidades de luz y en
consecuencia, poseen en alguna medida, la habilidad de satisfacer sus
requerimientos de energia solar cuando estan sometidas a las constantes
turbulencias del agua (Richardson ez 2/, 1982), plantas enraizadas como £
potamogefon que es capaz de mantener altas tasas fotosintéticas a baja
intensidad de luz y desarrollar mecanismos a una escala temporal diferente
a la del fitoplancton, puede también enfrentar las fluctuaciones de luz
diarias de manera de mantener su produccion primaria durante todo el
ano. Estos resultados concuerdan con Goldsborough y Kemp (1988) en el
sentido que las respuestas fisiologicas y/o morfologicas de las plantas
acuaticas a cambios de luz, son una una ventaja para la sobrevivencia.

Ciclos de vida corto como los de las cohortes de £ potamogeron le
confieren altas tasas de retorno anual de la poblacién. Su sobrevivencia
aunque variable, nunca fue mayor a 2 meses y solo tendio a ser mayor
respecto al control en plantas cultivadas en un 40% y 12% de lo durante
diciembre. Sin embargo en las cohortes de invierno este aumento en las
sobrevivencias no fue diferenciable de aguellas en condiciones de luz alta
por los efectos de sombreamiento en noviembre y diciembre.

Dada la alta tasa de recambio poblacional de ejes en £ potamogeton
de 6 cohortes al ano, es indispensable, para precisar las estimaciones de
produccion primaria anual en otras plantas acuaticas similares, considerar
estudios detallados de los ciclos de vida anuales.

La plasticidad que presenta £ potamogeton para variar ampliamente
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la concentracion de Cl-a, aumentandola durante los meses de baja radiacion
solar (invierno) y durante los meses de noviembre y diciembre por efecto
de una menor densidad de flujo fotonico, es el mecanismo que le permite
obtener la energia solar necesaria para mantener constantes las tasas
fotosintéticas de las hojas asi como las tasas de crecimiento y de
productividad en biomasa de las cohortes de ejes durante el afno. Las
condiciones fisicas y quimicas del sistema de Aguas claras principalmente
nutrientes no limitantes para el crecimiento y temperatura constante en
16°C, mantienen la actividad fotosintética y el crecimiento de Z
potamogelon sin observar periodos de invernacion durante la estacion fria
y de minima radiacion solar diaria en €l ano como sucede en su congenere
F canadensis. Se ha reportado que la productividad primaria maxima en £
canadensis se alcanza los 20°C (Bowmer e/ 2/, 1984) y pudiera ser que
también la actividad fotosintética a los 16°C en £ potamogeton. estuviera
cercana a Su tasa maxima.
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A NEIXDO




ANEXOD 1

Factores fisicos y quimicos del agua medides en el canal aductor en el recinto de la
piscicultura de Aquas Claras entre los afos 1984 y 1985

Fecha temperatura | alcalinidad pH conductividad |oxigeno disuelte
[ mes/dia/afio] [¢C] [mE] [uScm-1] [mg021-1]
1/17/84 16,50 4,62 7,50 - 6,96
2723784 15,00 4,60 7,20 1634,00 7,20
3/26/84 16,00 4,56 7,60 1320,90 1,57
8/23/84 14,00 4,25 8,70 1711,20 6,62
10/6/84 15,80 4,30 7,80 1764,00 6,76
11/14/84 14,20 2,48 7,30 1178,60 -
11/8/85 16,00 - - 1200,00 -
11/15/85 16,00 4,45 - - -
16,00 4,56 . - -
16,50 - - - -
11/26/85 16,50 - - - -




