-

View metadata, citation and similar papers at core.ac.uk brought to you byﬁ CORE

provided by Digital.CSIC

UNIVERSIDAD DE VIGO INSTITUTO DE INVESTIGACIONES
Departamento de Biologia V egetal MARINASDE VIGO (CSIC)

y Cienciasdel Suelo . .
Departamento de Recursos y Ecologia marina

DETERMINACION DE PARAMETROS BIO-OPTICOS DEL
FITOPLANCTON MARINOY SU APLICACION EN
MODELOS DE PRODUCCION PRIMARIA.

M2 Belén Arbones Fernandez

Memoria presentada para optar a grado

de Doctor por la Universidad de Vigo


https://core.ac.uk/display/36166458?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1

El Dr. Francisco Gomez Figueiras, Cientifico Titular del Ingtituto de Investigaciones
Marinas de Vigo (C.S.1.C),

AUTORIZA: la presentacion de la memoria adjunta, titulada
“Determinacion de parametros bio-Opticos dd fitoplancton
marino y su aplicacion en modelos de produccién primarid’
redlizada bajo mi direccion en € Ingtituto de Investigaciones
Marinas del C.S.I.C de Vigo que para optar a grado de Doctor

en Ciencias del Mar presenta M2 Belén Arbones Fernandez.

Y paraque conste, expido € presente certificado en Vigo, marzo de 1999



Agradecimientos

Quiero expresar mi mas sincero agradecimiento a todas aquellas personas que de
un modo u otro han contribuido ala realizacién de esta tesis doctoral, en especial:

Al Dr. Francisco Gémez Figueiras, director de esta tesis, por su constante
orientacion, apoyo y ayuda alo largo de las diferentes etapas de esta tesis.

A todo € equipo de oceanografia del Instituto de Investigaciones Marinas, F.
Fraga, Felix, Aida, Pepe, Carmen, Marylo, Kike, Trini, Vicky, Pili, Luisa, Suso, Miguel
y Marta y también a Eglee Gomez, Emilio Fernandez, M2 José Paz6 con los que he
compartido largas horas de trabajo en el mar y en el laboratorio, por su constante ayuda
y gran apoyo.

A Dr.Gavin Tilstone, Dr. Ramiro Varelay Dra. Marta Estrada por sus valiosos
comentarios y sugerencias en los distintos trabaj os que componen latesis.

Al Dr. Manuel Vardlay Ana Mosguera por su participacion en los contajes de
fitoplancton aqui expuestos.

Al Dr. Manuel Zapata por su participacion en los andlisisde HPLC y al Dr. José
Luis Garrido por su aportacion y ayuda con los cultivos.

A todo € persona de Instituto de Investigaciones Marinas de Vigo por
facilitarme los medios necesarios para la redizacion de este trabgjo y en especid a
Ricardo Casal, patrén de la embarcacion Lampadena, por su asistencia durante € trabajo
enlariay a Antonio Solla por su ayuda en el disefio y realizacion de los incubadores.

A los miembros del Ingtituto Espafiol de Oceanografia que participaron en la
campafia“Ambar” asi como alatripulacion del Cornide de Saavedra; alos participantes
en la campaia “Fruela 95" y a los miembros de la tripulacion del BIO Hespérides que
participaron en la campaiia “ Fruela 95".

Durante los afios de redizacion de esta tesis he disfrutado de una beca
predoctoral de la Xunta de Galicia'y una beca con cargo a proyecto europeo MAS2
CT93-0065. El proyecto AMB93-0129 ha contribuido de manera relevante en e

desarrollo de la misma.



A Lorechoy M2 Carmen



Indice

INTRODUGCCION. ...ttt ettt et sae et es st s st ennae s s s sns et s s snaesasenaeen 3

DETERMINACION DEL COEFICIENTE DE ABSORCION DEL FITOPLANCTON EN
MUESTRAS NATURALES DE AGUA DE MAR: EVIDENCIAS DE UNA ECUACION UNICA
PARA CORREGIR EL EFECTO DE AMPLIFICACION DEL PASO DE LUZ EN FILTROS DE

FIBRA DE VIDRIO. ...ttt s e ettt e e e e e s s st e e e e e e s s s anb e e e e e e e e e s saantbaneeeaeeeaannsrenneas 11
L1 INTRODUGCCION ... .ottt et e et e et ee e e e et et e et n e et e s e e e eneeseenenaean 11
1.2. MATERIAL Y METODOS..... ..ottt ettt ettt et s e et e en s seses s e enae s e e 17
1.3. RESULTADOS Y DISCUSION. ....ocvivieieeiiieiceseeeeeeeee s s s esesse s sttt sssssssssssssssssensnenenennanans 23
1.3.1. Determinacién del factor de amplificacion del paso delUz. .........ccocvvveeeieneieccecc e 23
R B AN = LS FY s = o[£ 1 oo TR 28
1.3.3.Comparacién entre los diferentes algoritmos del factor de correccion b..........ccccevvvvieiieinenen, 33
1.3.4. Estimacion de los coeficientes de absorcion espectral del fitoplancton através dela
FECONSLIUCCI ON A8 ESPECIIOS......eveveeeeeneestesteeseestestesteeseestestesseeseeseestesseeneesaesteeseenseseesseeneesaeseesseeneeseenes 36
1.4, CONCLUSIONES.........ottiiiiiiee ittt see e st e e e st ee e e s sabee e e s s tee e e sbteeesanteeeeaasteeeessteeesanseenesansens 40

ESPECTROS DE ACCION Y MAXIMO RENDIMIENTO CUANTICO DE LA FIJACION DE
CARBONO EN POBLACIONES NATURALES DE FITOPLANCTON: IMPLICACIONES EN

LASESTIMACIONES DE PRODUCCION PRIMARIA EN EL OCEANO. ......cccoevevevceererrenne. 45
2.1 INTRODUGCCION........coieiueieieeceeteseeete e eessae e ess et esas s e ens s essss et s snsssesesenssaesesenssaesasensssnsanans 45
2.2. METODOS ..ottt s st en st en st n s et s s s et s enssan s s s ssaesasenanaesanans 48
2.2.1. Espectros de absorcion del fitoplanCtoN...........coeeieiiieeiere e 51
2.2.2 Medidas de laasimilacion de CarbionO...........c.eeeeiiieieeese e 52
2.2.3. Radiacion fotosintética absorbida por el fitoplanCton.............ccccveeiieiieeriere e 56
2.2.4. Maximo rendimiento cuantico de lafijacion de carbono...........cccccovovvieieiiii i 58
2.3. RESULTADOS. ...ttt sttt sttt et e st st e e testesaeeneestesbeeseeeesbeseeeneestesaesmeeneesteseeaneenseneas 59
2.3.1. ESPECLrOS 08 @DSOMCION. ......evieeeeeesiesieeeeeee sttt sttt et ettt e e saesteeneesteseeseeeneeseeseeeneensensens 62
R I = o= v (00 X oo o o APPSR 63
2.3.3. MaXimo rendimi€ntO CUANTICO ........eiverueeieriesieeiese e siee e stesee e ee e st seeseeseeseeeneeseeseesneenseneens 65
2.3.4. Model0S de ProdUCCION PriM@Iia........ceeereererieeeeserieseeeeeseesiesseeseeseeseeeseeseeseesseenseseessesseensessens 68
2.3.5. Andlisis de errores debido al modo de determinar |os coeficientes de absorcion del fitoplancton73
2.8, DISCUSION ..ottt ee e ae st s st en s n s sesenssaesesenssassesenssaesasensssesanans 74
2.4.1. ESPECIIOS 0B @CCON. .. .eueeueiieeieieniesteste et eeesteste e eestesteeseesteseesseeneesaeseeeseeseeseesseenseseeseesneensensens 74
2.4.2. Maximos rendimi€ntOS CUANTICOS...........eeruerreiieeiesenieseeeeesiesiesseeseeseeseeeseeseeseesseeneeseessesseensessens 77
2.4.3. Model0S de ProdUCCION PriM@II@. ... ...eeveeeeriesieeiesesiesteeeeste e sseeseeseeseeeseeseeseesseeneeseessesseensessens 79

2.5. CONCLUSIONES.......cioitieitee ettt e ss e e n e nn e st e sn e e e ne e e nnee s 82



Indice

MODELADO BIO-OPTICO DE LA FOTOSINTESIS DEL FITOPLANCTON EN EL
ESTRECHO DEL BRANSFIELD (ANTARTIDA): EVIDENCIA DE QUE NO EXISTE

LIMITACION DE LA LUZ ...ttt snssae s enesaeeas 87
3L INTRODUGCCION.......ocoiuieeieieeeceeteseeete e esesae e ess st esas st en s es s s s snsssesesensssesesenssassasensssnsanans 87
3.2. MATERIAL Y METODOS.........coeiieeceeieeeeecae e e sesasae e esssas s esssse s s enss s s sensssssesensssssasensssssssans 90
3.2.1 Irradiancia en 1a columMNade aQUA ..........ceereiiiiiieiie et 92
3.2.2. Clorofilay coeficiente de absorcion del fitoplanCton...........cccvveeriieiieere e 93
3.2.3. Pardmetros fOLOSINIELICOS ........veeueereesieeieeie sttt ettt see st e s teseeseeeneeseeseesneeneennens 94
3.3. RESULTADOSY DISCUSION ......ocoiviieieecieteeieectetesesecseesessae s sesssse s essssesssessssssesesssaesasessssssnsans 97
RS I = e o =] a1 To 0o =1 or= ST PSSSN 97
3.3.2. Pardmetros fOLOSINEELICOS .........eeeiieiieeeieie st e ettt ettt ste e ntesbeseeenee e e 104
3.3.3. Maximo rendimientO CUANTICO ........evueeueeierieiieeesie e et ee st see e eeseeste e neeseesreeneeneees 110
3.3.4. Régimen de luz en 1a ColUMNA 08 B0UA........c.ueeeererieeeerie et see e 113
3.3.5 Evidencias de que no hay limitacion por laluz. Rendimiento cuantico de la columna de aguall5
RSN GT & oo [0 wlox o) a1 o)y T 1 7= 4 - P 119
3.4, CONCLUSIONES.......cctiiiiteaieeie e e eee et eestestesteeseesteseesaeeneesbesbesseensestesbesseeneeseeseesneeneeseees 121

VARIACION ESPACIAL Y TEMPORAL DE LOSPARAMETROSFOTOSINTETICOSY DE

LA PRODUCCION PRIMARIA EN EL NOROESTE DE LA PENINSULA IBERICA. ............. 125
4.1 INTRODUGCCION .....cocviieeieeieeeeeeeteteseae e es e esssae e esssae s es st sensssssasesessssesessssesasenssassasans 125
4.2. MATERIAL Y METODOS........oiueieieeeeeeteeeecaeeeseseae e sesssse e sessaesasensssssssesssassssessssssasessssssssns 128

4.2.1. Concentracion de ClOrOfil@..........cooeiiiiiiee e e 130
4.2.2. ComposiCiON del fItOPlaNCION. ........oiiiiriee et 130
4.2.3. Medidas del coeficiente de absorcion del fitoplanCton............cocviveverene e 130
4.2.4. Penetracion de laluz en la columnade agUa..........ccovvreeeeeneneneeeene e 132
4.2.5. Modelado de lairradianCia @SPECEIal ..........coeeieereeiieiee e 131
4.2.6. Pardmetros de las curvas fotoSINESIS - [UZ. .......ceveeiiiiiieeee e 135
4.2.7. Produccion primaria; modelo de integraCion ..........oc.vveveeeereneneeeenie e sieeee e 136
4.3. RESULTADOSY DISCUSION ....ocoieeiieeeeeceeteeeeeaeesessae e eseae s esssae s essssesssesseaesasenssassssns 136
4.3.1. Hidrografia durante la campafia AMDEr .........ccccoeieririneeeere e 136
VZRCHZA @e]aqToTo 1= Toi o g e L= I o] =T (o) o 1 139
4.3.3. Relaciones fotosiNteSIS - IrradiaNCia.........eervererieeeeeese et 140
G B oo [0 Tolw Lo o 0 T T 147
4.4 CONCLUSIONES.......coitititeeiesie sttt see ettt e ettt testesteeseestesaesaeeneestestesseeneenseseesseenseneees 150
CONCLUSIONES. ... .ottt estesbe s be e e s tesbesaeeseesbesbeaseenseseestesseeneesaeseesneeneeneees 153

REFERENCIAS. ..ttt b e ss e s e s r e s b e sne e sare e s r e e e aneeennne s 159



INTRODUCCION

El papel que juega el fitoplancton en los flujos de materiay energia en e océano
es primordial. Mediante lafotosintesis, el fitoplancton sintetiza materia orgénica a partir
de luz y sales minerales. Dicha materia sera utilizada posteriormente por todos los
organismos integrantes de la red tréfica marina. Aunque, sobre todo en zonas costeras,
existen aportes al6ctonos de materia a los mares adyacentes, podemos decir, sin temor a
equivocarnos, que e fitoplancton es la principa puerta de entrada de materiay energia
en los océanos. Energia que se pone a disposicion del resto de los seres vivos marinos
en un estado que estos pueden aprovechar con facilidad. Por otra parte, al asimilar CO,
e incorporarlo en moléculas organicas mas 0 menos complejas, el fitoplancton secuestra
diéxido de carbono del agua de mar, dejando un déficit de este gas que debe reponerse
desde la atmésfera mediante procesos de intercambio fisico-quimico.

En los dltimos afios, la puesta en marcha de los satélites posibilita e obtener
informacion de gran escala sobre |0s procesos que ocurren en € océano. De entre toda
esta informacion destaca la que se refiere a las estimaciones de produccion primaria en
vastas regiones ocednicas. No obstante, para derivar datos de produccion primaria a
partir de la informacién sobre el color que proporcionan los satélites, son necesarios
algoritmos que conviertan color a concentracion de clorofila Para pasar
concentraciones de clorofila a produccién primaria se requiere conocer la fijacion de
carbono por unidad de clorofila.

Conociendo todo esto, parece evidente que es necesario disponer de técnicas que
permitan estimar con seguridad y rapidez la fijacién de carbono por las poblaciones
naturales de fitoplancton en grandes regiones oceénicas (Eppley et al., 1985). Hasta

ahora, la gran mayoria de los estudios sobre produccion primaria realizados a bordo de
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un barco durante una campafia oceanografica, se llevan a cabo usando € isitopo
radiactivo **C y mediante incubaciones de corta duracion, més o menos sofisticadas,
gue emulan las condiciones de luz y temperatura de la profundidad de donde se recogi6
la muestra. Durante los afios 80 se desarrollaron una serie de metodologias que permiten
obtener informacion, relativamente rapida, sobre la respuesta fotosintética del
fitoplancton (g. Platt et al. 1980). El posterior estudio de los resultados que se lograron,
enseguida puso de manifiesto la necesidad de refinar los modelos que se habian
derivado para estimar la produccién primaria. Era evidente la necesidad de incluir en los
modelos no sdlo la intensidad sino también la calidad de la luz (Kyewalyanga et al.
1992).

La incorporacion de la calidad de la luz dio paso a los llamados modelos bio-
opticos. Estos modelos consideran las propiedades Opticas de la columna de agua, la
penetracion de la luz, la absorcion de la luz por € fitoplancton y su utilizacion en la
fotosintesis. La gran mayoria de estos modelos se basan en |as relaciones fotosintesis -
luz. En estas relaciones existe una region limitada por la luz y otra region con
saturacion. La region limitada por la luz es funcion de la captacion de fotones y de la
eficiencia con que estos fotones absorbidos se utilizan para asimilar carbono, que es
maxima en condiciones de limitacion por luz. Por e contrario, la regién saturada es
independiente de laintensidad y calidad de laluz.

Bannister y Weidemann (1984) observaron ademés que la eficiencia maxima de
la fotosintesis, también conocida como méaximo rendimiento cuantico, era dependiente
de la calidad (longitud de onda) de la luz y de la especie de fitoplancton considerada.
Cleveland et al. (1989) vieron més tarde que la concentracion de nutrientes tenia una

gran influencia sobre este méximo rendimiento cuantico, siendo mayor e rendimiento —
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proximo al méximo tedrico de 0.125 moles de C fijado x moles de fotones absorbidos™
cuando las concentraciones de nutrientes eran altas. Cuando las concentraciones de
nutrientes eran muy bajas (por debagjo del limite de deteccidon) e méaximo rendimiento
cuantico era sensiblemente menor. Por otro lado Mitchell y Kiefer (1988 a, b)
observaron que €l coeficiente de absorcidn especifico de la clorofila también presentaba
variabilidad en funcién de la disposicién de la clorofila en el interior de la célula'y, por
lo tanto, de la especie y de la composicién de pigmentos.

A pesar de todas estas circunstancias, el modelo de fotosintesis construido
teniendo en cuenta e maximo rendimiento cuantico funciona bien cuando se aplica a
cultivos de una sola especie de fitoplancton (Sakshaug et al. 1991, Sosik y Mitchell,
1991). La aplicacion del modelo a muestras naturales procedentes de ambientes
heterogéneos es muy escasa y son necesarias mas determinaciones con e objeto de
comprobar su utilidad (Schofield et al. 1991, Kyewalyanga et al. 1992).

Cuando se planted esta tesis existian dos limitaciones metodol dgicas muy claras
alahora de querer aplicar estos model os bio-6pticos a aguas oceanicas:

1) Era necesario encontrar un método que permitiese medir con suficiente

fiabilidad €l espectro de absorcion de luz por €l fitoplancton marino.

2) También era imprescindible desarrollar una metodologia que permitiese

estimar e maximo rendimiento cuantico de un modo rapido y sencillo a bordo

de un barco. Su estimacion mediante la realizacion de espectro de accién

consume mucho tiempo y la hace totalmente inoperante en oceanografia.

Uno de los principales problemas en €l estudio de la fotosintesis del fitoplancton

en muestras naturales es la estimacién de laluz absorbida. La baja concentracién de
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células en & medio marino obliga a concentrar las muestras naturales para obtener una
respuesta fiable y con bgo ruido en las medidas del espectro de absorciéon. La
concentracion de la muestra sobre un filtro determina que el camino de un fotdn
incidente sea mayor que e que encontraria en € mar, con lo que la probabilidad de
absorcion aumenta. Esto es lo que se hallamado efecto de amplificacién del paso de luz
0, més coloquialmente, factor b de amplificacion. Primero, diversos autores (Kiefer y
SooHoo 1982, Lewis et al. 1985, Kishino et al. 1986) asumieron un factor constante.
Sin embargo, Mitchell y Kiefer (1984) demuestraron que e factor b varia con la
absorbancia y con € tipo de filtro utilizado en la concentracion de la muestra
Desarrollaron un par de ecuaciones que permitian corregir €l efecto de amplificacion
segun € tipo defiltro utilizado. Por ultimo, Cleveland y Weidemann (1993) propusieron
una ecuacion cuadrética dependiente de la longitud de onda y sugirieron que dicha
ecuacion podria ser universal. No obstante, quedaba por probar s realmente se podia
aplicar una Unica ecuacion a las muestras naturales. Este paso era critico porque s la
ecuacion para corregir € factor b no era Unica, la viabilidad de los model os bio-Gpticos
guedaba en entredicho. Por otra parte, en las muestras naturales de fitoplancton, la
cantidad de material que no son pigmentos suele ser considerable y a concentrar las
células del fitoplancton también se concentra todo este material. Dicho material
interfiere con el espectro de absorcién del fitoplancton, por 1o que se debe eliminar su
contribucion del espectro de absorcion. Por eso € primer objetivo de esta tesis fue
encontrar un método analitico sencillo que permitiese la determinacion rutinaria de la
absorcion del fitoplancton. Este método debia ser de facil aplicacién a bordo de un

barco durante las camparias oceanogréficas.
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Los modelos hio-6pticos generalmente requieren un termino que considere la
variacion espectral de la fijacion de carbono 6 un término que defina la eficiencia de la
fotosintesis en funcion de la radiacion absorbida por e fitoplancton en condiciones de
luz limitante. Si bien la determinacion espectral directa de esta variable es factible, el
gran numero de submuestras que es necesario procesar limita enormemente el muestreo
en cuanto al nimero de muestras que se pueden analizar. Esto nosllevo a la blsqueday
desarrollo de métodos aternativos que permitiesen estimar el maximo rendimiento
cuantico de una manera més sencilla El requisito imprescindible era que la
incorporacion a los modelos bio-6pticos del méximo rendimiento cuéantico medido de
este modo, no produjese estimaciones de produccion primaria diferentes de las
derivadas a partir de los modelos espectrales més complejos. Teniendo en cuenta estas
premisas se logré determinar los rendimientos cuanticos méximos de fijacion de
carbono en poblaciones naturales de fitoplancton utilizando relaciones fotosintesis - [uz
no espectrales. Para ello es necesario corregir con el espectro de absorcién de luz por €l
fitoplancton e espectro de la lampara utilizada en las incubaciones. También se
demostré que las estimaciones de produccién primaria derivadas de los modelos bio-
Opticos que utilizan estos rendimientos cuénticos maximos no difieren
significativamente de las estimaciones procedentes de modelos espectrales mas
complegos.

Una vez los dos objetivos metodol 6gicos se alcanzaron con éxito, los métodos
desarrollados se aplicaron en dos ambientes oceanograficos completamente diferentes,
como son laregion del estrecho del Bransfield (Antartida) y la costa norte de Galicia.

En ambos casos se caracterizO la respuesta fotosintética de las poblaciones de

fitoplancton y se estim6 la produccion primaria a partir de model os bio-Opticos. En €
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caso del estrecho de Bransfield los parametros fotosintéticos espectrales se utilizaron
para estudiar la posibilidad de la limitacion por luz de la fotosintesis del fitoplancton
antértico. Las observaciones en la costa norte de Galicia sirvieron para estudiar la
variabilidad de la respuesta fotosintética en el espacio, entre dias y dentro de un mismo

dia



CAPITULO PRIMERO

Determinacion del coeficiente de absor cion del fitoplancton en
muestras naturales de agua de mar: evidencias de una
ecuacion Unica para corregir e efecto de amplificacion del

paso deluz en filtrosdefibra devidrio.

1.1. INTRODUCCION

Los modelos matematicos que describen la fotosintesis y el crecimiento del
fitoplancton marino son de gran importanciay utilidad para predecir las variaciones de
la produccion primaria oceanica a escalas global y regionales. Dichos model os también
son basicos en las estimaciones -a partir de los datos de concentracion de clorofila a
derivados de las imagenes de satélite- de la produccion primaria'y e crecimiento del
fitoplancton en las diversas regiones ocednicas. El primer obstaculo que nos
encontramos durante e desarrollo de estos modelos es el de la carencia de una
metodologia lo suficientemente fiable y precisa que permita determinar €l coeficiente de
absorcion del fitoplancton [apn(l ), m™] en muestras naturales de fitoplancton, (ver Tabla
1.1 para la lista de simbolos utilizados a lo largo de este capitulo). El problema surge
porque la concentracion de células de fitoplancton en el océano es muy baja, y esto hace
gue sea necesario concentrar previamente € material particulado en suspension con el
objeto de lograr una sefial suficiente como para que sea captada por un

espectrofotémetro.
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En una primera aproximacion con vistas a solucionar este problema Shibata et
al. (1954) y Shibata (1958) midieron la atenuacion de la luz debida al material biologico
en suspension, una vez concentrado, utilizando un cristal de épalo como difusor que
servia para recoger la luz refractada lgjos del detector del espectrofotometro.
Posteriormente, Yentsch (1962) desarrollé un método que eliminaba la necesidad de
concentrar las muestras en suspension. Esta metodol ogia se basaba en la recoleccion del
material particulado sobre un filtro de membrana que a continuacion era aclarado con
aceite de cedro para poder leerlo en el espectrofotometro. Se continuaba utilizando un
cristal de 6palo como difusor. Mas tarde, Triper y Y entsch (1967) concentraron cultivos
de bacterias sobre filtros de fibra de vidrio y midieron la absorcion directamente sobre
el filtro humedo. Actuamente, este método, que emplea filtros de fibra de vidrio
(GF/F) como concentradores de material particulado y que a mismo tiempo sirven
como difusores épticos, es la metodologia més ampliamente utilizada para la
determinacion de la absorcion de luz por las poblaciones naturales de fitoplancton.

No obstante, cuando se mide la luz absorbida por el material recogido sobre un
filtro de fibra de vidrio nos encontramos con que la absorcion de luz no solo se debe a
fitoplancton sino que también otros materiales, de naturaleza no fotosintética, absorben
luz: materia inorganica en suspension, restos de células dd fitoplancton, organismos
heter6trofos presentes en e volumen de agua filtrado. Por otra parte, cuando se
concentra sobre un filtro el material particulado presente en un volumen de agua dado y
se mide la absorcion de dicho materia concentrado, se produce en €l filtro con relacion
al volumen de agua original, un efecto de amplificaciéon de la absorcion de la luz. Esta
amplificacion de la absorcion se debe a la multiple dispersion que sufren los fotones
incidentes sobre € filtro y que hacen que la probabilidad de que un determinado fotdn

resulte finalmente absorbido sea mayor en e filtro que en e correspondiente volumen
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de agua. Este efecto de una mayor absorcion en € filtro que en € correspondiente
volumen de agua se conoce como factor de amplificacién del paso de luz, también
[lamado “factor b”.

Por lo tanto, a la hora de determinar el espectro de absorcion del fitoplancton, e
espectro de absorcion de muestras naturales concentradas sobre un filtro debe corregirse
paralos dos siguientes aspectos.

(1) Es necesario estimar y restar la absorcion debida a materia no
fotosintético, bien sea a través de la medida del espectro de absorcion del
material recogido en € filtro una vez que los pigmentos han sido extraidos
con metanol (Kishino et a. 1985), o bien mediante la estimacién estadistica
indirecta del espectro del fitoplancton basada en la existencia de
determinadas relaciones entre absorbancias a longitudes de onda donde la
absorcion de luz en € espectro se debe fundamentalmente a material
detritico (Morrow et al. 1989, Bricaud y Stramski 1990).

2 También se debe aplicar una correccion para € efecto de
“amplificacion de paso de luz” o “factor b”. Dicho factor fue descrito por
primera vez en 1962 por Butler, y se define como la relacion existente entre
el camino optico y e camino geométrico de la luz. Dicha relacion puede

estimarse a partir de la siguiente igualdad:

b(l)=au,( )/ ag() (1.2)

donde ag,.,(I) y ay(I) son los coeficientes de absorcion medidos en filtro y en

suspensiOn, respectivamente.



14 Capitulo 1

Actualmente hay métodos para determinar espectros de absorcion de material no
pigmentario que son ampliamente aceptados y utilizados (Kishino et a. 1985, 1986,
Bricaud y Stramski 1990). Sin embargo, existe una gran controversia acerca de como
estimar e factor b de amplificacion del camino Optico. En varios estudios previos
(Kiefer y SooHoo 1982, Lewis et a. 1985a, Kishino et a. 1986) se asumi6 que b era
constante para todas las longitudes de onda del espectro visible. Asi Kishino et al.
(1985) determinaron que b variaba entre 2.43 y 4.71, en funcién de las especies de
fitoplancton consideradas, pero sugirieron un valor de b cas constante con la longitud
de onda. Por el contrario, Mitchell y Kiefer (1984, 1988) demostraron que dicho factor
no era constante sino que variaba en funcion de la absorcion y del tipo de filtro utilizado
para concentrar las muestras. En un estudio ya mas reciente Bricaud y Stramski (1990)
compararon la absorbancia de muestras naturales en suspension (Ags Mmedidas en
cubeta) con la correspondiente absorbancia en filtro (Asiiro) Y €ncontraron un “efecto de
histéresis’, que no es més que la constatacion de que para una misma absorbancia en
filtro (Atiivo) € valor de b variaba en funcion de la longitud de onda. Sin embargo,
Cleveland y Weidemann (1993) no encontraron dicho “efecto de histéresis’ vy

propusieron una relacion cuadratica entre las absorbancias en suspension y en filtro:

Ass(l ) = 0.378 Asitro (I ) + 0.523 Ao (1) (1.2)

sugiriendo que esta ecuacion podria tener carécter universal puesto que la diferencia
media entre los valores de Ass(l ) predichos por la ecuacion y los respectivos valores

medidos en suspension son del 2 %.
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Teniendo en cuenta que la determinacién de la luz absorbida por € fitoplancton
marino es clave para la construccion y desarrollo de cualquier modelo bio-6ptico de
produccion primariay considerando la controversia que existia acerca de la naturaleza y
variabilidad de b, la investigacion, cuyos resultados se presentan en este primer
capitulo, se dirigié a describir y evaluar la variabilidad de dicho factor de amplificacion
b en muestras naturales de fitoplancton marino.

También se estudié y evalud la dternativa desarrollada por Bidigare et al (1990)
paralaestimacion del  coeficiente de absorcién del fitoplancton. Dicha aproximacion no
considera € factor de amplificacion y consiste en la reconstruccion de los espectros de
absorcion a partir de las concentraciones de pigmentos determinadas mediante el
andlisis por cromatografia liquida de ata resolucion (HPLC). Esta metodologia ha
demostrado ser eficaz en aguas oceanicas en las que las comunidades de fitoplancton se
componen béasicamente de pequefios flagelados de formas redondeadas. A o largo de
este capitulo compararemos los espectros de absorcion del fitoplancton reconstruidos de
acuerdo con Bidigare et al. (1990) con los espectros determinados en filtros GF/F y
corregidos para € efecto de amplificacion. Para ello se usardn muestras procedentes de
una region de afloramiento costero, donde € fitoplancton se compone, en su mayor
parte, de grandes diatomeas Yy dinoflagelados, y donde existe una gran diversidad de

formas, muchas de ellas fuertemente algjadas de la esfericidad.
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Tabla 1.1. Principales simbolos y unidades utilizados en €l texto

| Longitud de onda, nm

Ags Absorbancia de la muestra en suspension

Afiltro Absorbancia de la muestra en filtro

Asittro 1em(l ) Absorbancia de la muestra para obtener 1 cm de paso de luz

Ap Absorbancia de las particul as recogidas sobre filtro

Ag Absorbancia del material no alga

X Paso de luz en metros, obtenido a partir de VIS

b Factor de amplificacion del paso de luz

ass(l) Coeficiente de absorcion espectral de lamuestra en suspension, m™

Afittro (1) Coeficiente de absorcion espectral de la muestra medido sobre filtro, m™

V Volumen de muestra filtrada, m® o cm®

S Area manchada de filtro, m? o0 cm?

ap(l) Coeficiente de absorcion de material particulado, m™

aq(l) Coeficiente de absorcion del material no algal, m™

ap(l) Coeficiente de absorcion del fitoplancton, m™

A o () Coeficiente de absorcion del fitoplancton estimado con HPLC, m™

a i (1) Coeficiente de absorcion del fitoplancton estimado con HPLC y normalizado a
clorofila, mmg™*

at on(l) Coeficiente de absorcion del fitoplancton estimado con HPLC considerando € efecto
de empagquetamiento y normalizado a clorofila, m°mg™

G Concentracion de pigmento i, mgm™

ai*(| ) Coeficiente de absorcion de los pigmentos in vitro normalizados a la longitud de
ondaalacual se encuentrael valor maximo del coeficientein vivo, m’mg™

C Concentracion de clorofilaintracelular por unidad de volumen celular, mgm

acm(| ) Coficiente de absorcion del material celular, m™

d Diametro de una esfera cuyo volumen equivale a el volumen medio celular, m

r' Variable adimensional calculada como el producto de € coeficiente de absorcion del
material celular [ g(l )1y e didmetro celular (d)

Q; Proporcién de reduccién de la absorcion de pigmentos debido al efecto de

empaguetamiento, adimensional
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1.2. MATERIAL Y METODOS

El factor b de amplificacion del paso de luz puede determinarse mediante la
comparacion del espectro de absorbancia de una muestra medido sobre filtro [Afiiro(l )]
y del espectro de absorbancia de la misma muestra medido en suspension [Ags(l )].

L os espectros de absorcion se midieron en un espectrofotémetro (Beckman DU
650) de un solo haz, entre 350 y 755 nandmetros (nm) con un ancho de banda de 1 nm.
Dicho espectrofotémetro corrige automaticamente el blanco, que era almacenado antes
de redlizar los andlisis. La reproducibilidad de las longitudes de onda y la precisiéon del
instrumento esde + 0.2 nmy + 0.5 nm, respectivamente. La precision fotométrica del
instrumento viene dada por el fabricantey es de + 0.005 A aun nivel de absorbancia de
1 A utilizando un filtro solido NIST 930D alalongitud de onda de 546 nm.

El experimento para la determinacion del factor de amplificacion b se llevé a
cabo con nueve cultivos monoespecificos de fitoplancton. Las algas se cultivaron en
agua de mar esterilizada y enriquecida con medio /2 (Guillard y Ryther 1962). Los
cultivos se iluminaron con fluorescentes de luz blanca - fria en fotoperiodosde 12 : 12 h
luz/oscuridad.

La precision en las correcciones efectuadas por € factor b asi determinado se
verificd comparando la absorbancia en suspension de nuestras naturales tomadas en la
Ria de Vigo (N.O. de la Peninsula Ibérica) frente a la absorbancia en suspension
deducida a partir de las lecturas de absorbancia en filtro corregidas para e efecto de
amplificacion. La toma de estas muestras se distribuyé a lo largo de la sucesion anual
del fitoplancton de la regién. De este modo se asegurd que los dos grupos mas
importantes del fitoplancton de una region de afloramiento (diatomeas y dinoflagel ados)

estaban representados (Margalef et al. 1955, Figueirasy Niell 1987). Para determinar la
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absorbancia en suspension de muestras naturales de fitoplancton se requiere una
concentracion previa, dada la baja densidad celular en e agua de mar. Esta
concentracion, de hasta unas 1000 veces, se realiz6 mediante filtracion por filtros
Nucleopore de 0.2 um de diametro de poro hasta dgjar un volumen de muestra de unos
5 ml. Dicho material se resuspendié en agua de mar libre de particulas con la ayuda de
una pequefia brocha y de ultrasonidos durante 2 o 3 minutos (Kirk 1980, Davies-Colley
1983, Bricaud y Stramski 1990). Una vez obtenida la muestra natural concentrada se
midieron los espectros de absorcién tanto en suspensién como en filtro.

Los espectros de absorcion en suspension de los cultivos del fitoplancton y de
las muestras naturales concentradas se midieron en cubetas de 1 cm de paso de luz
utilizando la técnica modificada del cristal de 6palo (Shibata 1958, Triper y Yentsch
1967, Kiefer y SooHoo 1982). Un filtro GF/F humedo hacia las veces de difusor. Para
ello, este filtro se situ6 en la parte posterior del portacubetas, proximo al
fotomultiplicador. A los filtros que se utilizaron como blancos se les hacia pasar o bien
el medio de cultivo previamente filtrado, cuando se trataba del blanco para los cultivos,
0 aguade mar prefiltrada, cuando se trataba de muestras natural es.

Para la determinacion de la absorbancia sobre filtros [Asiiro(l )], volUmenes
variables de muestra, dependiendo de la concentracion de células de fitoplancton, se
filtraron a baja presion sobre filtros GF/F. El filtro con el material recogido se situaba
préximo a fotomultiplicador, en la misma posicion que se encuentra la cubeta. El valor
medio de al menos tres espectros fue utilizado para la estimacion del factor de
amplificacion. Como el paso de luz de las muestras medidas sobre filtro es mayor que €l
de las muestras en suspension y para poder obtener e mismo paso de luz (1 cm) en
ambas muestras y posibilitar la comparacion de espectros, se corrigié la Asiiro de

acuerdo ala siguiente ecuacion:
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Afiltro lcm(I ) = AfiItro(I )/(V/S) (13)

donde V es e volumen filtrado (cm®) y Ses el &rea (cm?) ocupada por € filtrado en el
filtro. Una vez corregidas las diferencias debidas a paso de luz Asiiro 1em(l ) [de agui en
adelante Ariiro(l )] solo se diferenciade Agss (1) en e factor de amplificacion b.

Para efectuar |as comparaciones entre |os espectros de absorcion del fitoplancton
obtenidos utilizando € algoritmo de correccion del factor b y los espectros de absorcion
reconstruidos con HPLC (Bidigare et a. 1990) se utilizaron 20 muestras naturales. De
ellas 14 se recogieron entre verano y otofio en la Ria de Vigo. Las otras 6 muestras se
tomaron durante la campafia AMBAR redlizada en |a primavera de 1994 en €l talud de
la costa de norte de Galicia (N.O. de Espaia). La identificacion del fitoplancton y las
determinaciones de los volumenes especificos (bio-volimenes) se llevaron a cabo en
muestras fijadas con solucién saturada de yoduro potéasico (lugol), utilizando camaras de
sedimentacion de fondo movil (Utermohl 1958) y microscopio invertido. Se tomaron
diversas medidas de a menos 20 individuos de cada especie y muestra. Para el cdlculo
de los volumenes especificos se asignaron una o varias formas geométricas a cada
especie de acuerdo con Edler (1979).

Para la determinacion de Agsiino(l ) y realizar la reconstrucciéon del espectro, se
tomaron dos aiquotas de cada muestra. La absorbancia del fitoplancton [Ap(l )] se
determind por sustraccion de la absorbancia del material no-algal de la absorbancia de
las particulas retenidas en € filtro [Ap(l )]. La luz absorbida por e materia no-alga
[Ad(l )] se determiné a partir de la medida de la absorbancia del filtro una vez extraidos

los pigmentos con metanol (Kishino et al. 1985). Las respectivas absorbancias a 750 nm



20 Capitulo 1

fueron sustraidas de las Ay(l) v Ad(l) (Cleveland y Weidemann 1993), y los
coeficientes de absorcion del fitoplancton [an(l ), m™ ], se estimaron de acuerdo con la

siguiente ecuacion:
am(l ) = 23[Ag(l) - A1) IXb(1) (1.4)

donde 2.3 es  factor de conversion del logaritmo en base decimal a logaritmo natural,
X es e paso de luz en metros obtenido de V/Sy b(l ) es € factor de amplificacién del
paso de luz.

Las muestras para la determinacién de pigmentos por HPLC se filtraron en
filtros GF/F de 25 mm de diametro y se congelaron hasta su posterior andlisis en €l
laboratorio. La técnica utilizada fue HPLC de fase reversa y en todas las muestras se
cuantificaron clorofilas (Chl a, Chl b, Chl c1 + c2 + ¢3) y carotenoides (prasinoxantina,
zeoxantina, diadinoxantina, fucoxantina, 19" hexaniloxi-fucoxanthina) (Garrido y Zapata
1993). La reconstruccion de los coeficientes de absorcion del fitoplancton [agh-soi(l ), M

! serealiz6 de acuerdo con Bidigare et al. (1990):

8w (l)=a 6 () (15)
i=1
donde ¢, (mg m™®) son las concentraciones de los pigmentos y a (m?> mg™) son los

respectivos coeficientes de absorcién de los pigmentos in vitro, normalizados a la
longitud de onda ala cua se encuentra el valor maximo del coeficiente in vivo (Bidigare

et a 19894, b).
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La absorcion de pigmentos extraidos es mayor que la absorcion de células
intactas debido al efecto de empagquetamiento (Kirk 1983, Berner et al. 1989). Este
efecto de empaguetamiento sobre los espectros reconstruidos se calcul invirtiendo el
método descrito para calcular € espectro de absorcion “desempaquetado” (Mord y
Bricaud 1981). El coeficiente de absorcion especifico de la clorofila [a pr.sa(l )] Y €
contenido de clorofila a intracelular por unidad de volumen celular (Ci, mg m?)
sirvieron para determinar €l coeficiente de absorcion del materia celular [ag(l )], a

partir de la ecuacion:

(1) = 22 (16)

El coeficiente de absorcién especifico de la clorofila a teniendo en cuenta €l
efecto de empaguetamiento [a" (I )] para células en suspension, puede ser calculado

Ccomo:

%m:%wmég%%- (L7)

donde d es el didmetro de una esfera de volumen equivalente a volumen celular medio;
y Q4l') eslaeficiencia de absorcion o fraccion de luz absorbida por l1a célula (Morel &
Bricaud 1981, Iturriaga et a. 1988). Q. es una funcion de la propiedad sin dimensiones

acnd(acmd=r"),y VandeHulst (1957) lo expreso del siguiente modo:
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2" _e"-1
Qa:1+ +2 >

. (18)
r r

El cociente entre a5, (1) y ay, o (1) [también llamado Q41 ) en Morel y

Bricaud 1981, y F en Sathyendranath et al. 1987] es & porcentaje de reduccion en la
absorcion de los pigmentos debido al efecto de empaquetamiento. Dividiendo Ec. (1.7)

entre Ec. (1.6):

Q) =5 (1.9)

Q' también puede ser estimado como la relacion entre @ pn(l ) y @y, (1) (Nelson'y

Prézelin 1990):

()

SN (110

Q)=

Las comparaciones entre Q, (I ) calculado mediante la Ec. (1.9) y los calculados

de acuerdo con la Ec. (1.10) permiten estimar la fiabilidad de suponer una forma

esféricade las células ala hora de estimar el efecto de empaquetamiento.
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1.3. RESULTADOS Y DISCUSION.

1.3.1. Determinacién del factor de amplificacion del paso de luz.

El andlisis de datos se realizd en la region visible del espectro (400 a 700 nm)
considerando un ancho de banda de 1 nm. El andlisis del factor de amplificacion del
paso de luz se llevd a cabo comparando las absorbancias [A«s(l ) en funcion de
Asiiro(1 )], en lugar de andizar b(l ) en funcion de Asiro(l ) (Cleveland y Weidemann
1993). Se eliminaron del andlisis todos aquellos valores de Asiiro(l ) mayores de 0.4, ya
gue las absorbancias que normalmente se obtienen en muestras naturales son menores
de este valor.

La principa dificultad que nos encontramos a la hora de estudiar la relacion
entre Asss Y Afilro €S que dicha relacidn varia en funcion de la longitud de onda (Bricaud
y Stramski, 1990). Asi se observé que para un mismo valor de Agiiro , € vaor de Ags
variaba de acuerdo con la longitud de onda. Esto es |o que se conoce como efecto de
histéresis y que, en mayor o menor medida, aparece en muchos de los espectros (Figura
1.1). Este efecto de histéresis se localiza principamente en la region del verde -
amarillo, donde la absorcién es baja. En esta region la absorbancia medida en la cubeta
se debe, cas exclusvamente, a material celular carente de pigmentos (paredes
celulares, restos de organismos muertos en € cultivo) ya que la absorcion debida a los
pigmentos es baja 0 nula, dependiendo de la composicién pigmentaria y de la
concentracion de células en el cultivo. Por €l contrario, en € filtro y debido a efecto de
amplificacion del paso de luz, la sefid debida alos pigmentos es detectada (Figura 1.1).
Esto se traduce en que a redizar e espectro desde 700 a 400 nm, Ags desde

aproximadamente 650- 625 a 575-550 nm es cas constante, mientras que Aviiyro decrece
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progresivamente (Figura 1.1, lado izquierdo). Este fendmeno se puede observar
claramente cuando representamos A;s frente Ariiro donde es evidente la existencia de un
bucle (Figura 1.1, lado derecho) haciendo que larelacion Ags : Afsiiro €Nntre 575-550 y
400 nm empiece de nuevo desde un punto desplazado en la gréfica. El efecto de
histéresis es mas acusado cuanto més baja es la concentracion de células del cultivo,
porgue los valores de absorbancia en la region de baja absorcion debida a pigmentos
esta cerca del limite de deteccidn del espectrofotometro, y causa un acercamiento de los
dos espectros, haciendo que incluso Ileguen a cruzarse en algunos casos. Para evitar este
problema, Nelson y Robertson (1993) excluyeron las regiones de muy baja absorbancia
(559 a 665, > 680 nm) de sus andlisis. Estas regiones de baja absorbancia varian de
acuerdo con las distintas especies del fitoplancton. Asi, Phaeodactylum tricornutum
(Fig. 1.1) presenta la minima absorcion de luz entre 560 y 600 nm, mientras que
Tetraselmis suecica y Dunaliella terciolecta muestran los minimos de absorcion a
longitudes de onda mas cortas, entre 520 y 560 nm (Fig. 1.1). Estas diferencias deben
estar relacionas con la composicién de pigmentos de las algas (Jeffrey 1980). Los
carotenoides fotosintéticos de las diatomeas (Phaeodactylum tricornutum) absorben en
laregion del verde - amarillo.

Por otro lado, se ha podido observar que para una misma concentracion de
cultivo, los cultivos en fase estacionaria presentan un mayor efecto de histéresis que
aquellos cultivos que se encuentran creciendo en fase exponencial, probablemente

debido a incremento relativo de material no-algal (gj. células muertas, estructuras).
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Figura 1.1. Valores espectrales de Ao (linea continua) y Ags (linea discontinua)
para 4 cultivos de fitoplancton (lado izquierdo). Se puede observar € efecto de histéresis
cuando se dibuja Ags frente a Asiiro (lado derecho dela figura)
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Figura 1.2. Valores espectrales de absorbancia (A) sin corregir (linea de puntos) y
valores corregidos para el material no algal (Bricaud & Stramski 1990) (linea discontinua)
en filtro (a, €) y en suspension (c, g). Absorbancias en suspension frente a las absorbancias
en filtro, antes (b, f) (linea de puntos) y después (d, h) (linea discontinua) de ser corregido
para e material no algal. El efecto de histéresis ha sido reducido después de realizar la
correccion. Las gréaficas de la parte superior de la figura corresponden a la especie de cultivo
Dunaliella tertiolecta. En la parte inferior de la figura aparecen muestras de campo.
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Asi pues, se puede decir que € efecto de histéresis se debe alarelacion existente
entre la absorcion debida a los pigmentos y la absorcion debida a materia no algal
presente en la muestra. Cuando este cociente es muy bajo e efecto de histéresis es més
acusado que cuando la concentracion de pigmentos es alta.

Para comprobar s nuestra interpretacion de la influencia de las proporciones
relativas de material pigmentario y no pigmentario en el efecto de histéresis es cierta, se
corrigio €l espectro origina eliminando la absorbancia debida a material no
pigmentario y se comprobd s e efecto de histéresis disminuia. Dicha correccion se
realizo a través de un método de estimacién indirecta de la contribucion relativa de
material algal y no- algal (Bricaud y Stramski 1990).

La figura 1.2 nos muestra que la reduccién del efecto de histéresis es aparente,
una vez se corrigieron ambos espectros de absorcion de particulas, tanto en filtro como
en cubeta. En aquellos pares de espectros donde € efecto de histéresis era minimo, €l
método de correccion de Bricaud y Stramski (1990) estima A4(l ) = 0, sugiriendo que €l
espectro original presentaba una cantidad muy baja de material no pigmentario.

Las muestra naturales de poblaciones de fitoplancton marino pertenecen a grupo
de espectros que presentan un fuerte efecto de histeresis, debido a la contribucion
relativamente ata del materia no pigmentario (heterétrofos, particulas no pigmentadas,
detritus) presente en todas las muestras de agua de mar, y a la baja concentracion de
fitoplancton. En la figura 1.2 se muestran los espectros de absorcién antes 'y después de
la correccion. Se puede ver como una vez realizada la correccion la relacion entre
Ass(l) ¥ Asiro(l ) presenta una reduccion considerable del efecto de histéresis (figura

1.21, h).
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Por lo tanto, antes de estimar el factor de amplificacion del paso de luz en los
cultivos de fitoplancton y de comprobar su validez con las muestras naturales de agua

de mar, se procedié a corregir €l efecto de histéresis en todos |os pares de espectros.

1.3.2. Anélisis estadistico.

En un primer andlisis de los datos, cada par de espectros se gjusté a una
polinomio de segundo grado, y se observé que los coeficientes de dicho polinomio
varian de una a otra especie (Fig. 1.3) de un modo similar a lo que sucedia con los
resultados de Cleveland y Weidemann (1993) y Moore et a. (1995).

También se observaron variaciones en los coeficientes cuando € guste
polinomial se hizo con todos los espectros juntos. En este caso las variaciones siempre
fueron mayores en e segundo coeficiente (Figura 1.4). Varios factores permiten
explicar esta variabilidad, que fue encontrada principalmente en las medidas realizadas
en cubeta. Factores tales como el diferente comportamiento natatorio, la diversidad de
las tasas de hundimiento y las varias formas de las especies pueden contribuir a entender
mejor la heterogeneidad de los espectros. El hundimiento de las células en la cubeta
durante la medicién puede provocar la disminucion de la pendiente de la ecuacion a
través de una menor absorbancia en la cubeta. Las especies que presentan una mayor
dispersion debido a la forma de las paredes celulares y/o rigidez pueden presentar una
mayor absorbancia en suspensiéon, mientras que la capacidad natatoria puede hacer que

existaunarelacion aeatoriaentre Agss Y Aviltro-
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Figura 1.3. Valores espectrales de absorbancias en filtros GF/F (linea continua) y en
suspension (linea discontinua) para 4 cultivos de fitoplancton (lado izquierdo) y valores
espectrales de absorbancias medidos en cubeta frente a las absorbancias espectrales medidas
en filtro para cada uno de esos cultivos (lado derecho)



30 Capitulo 1

0.3
°  Chaetoceros: A =0.48 A +0.20 A% (*=.99; n=4)
sus filtro
°  Dunaliella: A, =0.41 A +0.06 A%, (= .97 n=8)
® Emiliania: Ay, ;=0.37 Ay, +0.57 Ay, (P=.97 n=7)
0.2
j=
he]
2
[
@
2
<

Micromonas: A= 0.42 Ay, +0.21 A% (=97 n=7)
Paviova: A, .=0.34 A, +0.46 A%, (*=.98 n=3)
Phaeodactylum: A_, =0.46 A, +0.14 A% ("=.94 n=7)

A suspension

— 2 2_ -
Rhodomomas: A = 0.38 Ay -0.02 A"~ (r°=.97 n=5)

Synechoccocus: A =0.44 Ay, +0.34 A%, (*=.99 n=5) o
Tetraselmis: A, =0.35 A, +0.68 A’ (’=.98 n=7) °

0.2 - -

Asuspensién

0.3 0.4

filtro

Figura 1.4. Absorbancia espectral de la muestra en suspension frente a la
absorbancia espectral en filtro para las 9 especies de cultivo. Se muestran las ecuaciones
cuadraticas, los coeficientes de determinacion, (r?), y el nimero de espectros (n) para cada
una de las especies. Los espectros se representan desde 400 a 700 nm cada 4 nm. Las
ecuaciones se gjustaron considerando intervalos de 1 nm.
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Pese a todo ello, cuando se gjustan pares de espectros de diferentes concentraciones de

cultivo se observa una clara tendencia en los polinomios de segundo grado. Los

coeficientes de la ecuacion cuadrética son mayores en los cultivos mas concentrados

(Tabla 1.2). Esta tendencia se observa con mayor claridad cuando se gjustan los datos a

una linea recta, por que & segundo coeficiente de la ecuacion cuadrética tiene un mayor

error standard que la pendiente del gjuste lineal, debido a los relativamente pocos puntos

con elevadas absorbancias.

Tabla 1.2. Estimaciones cuadrética y lineal de 3 concentraciones diferentes de las
especies Paviova gyransy Emiliania huxleyi

Concentracion Ecuacién cuadrética Estimacion lineal
Amax Paviova Paviova
0.26 Axs(l ) = 0.37 Asitro(l ) + 0.20 Ao (1) r’=0.994 Axs(l ) = 040 Aquro(l ) 1?=0.990
0.36 Ass(l ) = 0.36 Aol ) + 0.27 Ao (1) r?=0.993 Ass(l ) = 044 Aqo(l ) 12=0.988
0.50 Asus(l ) =0.45 Afmm(l ) +0.23 Az.mtm (l ) r2= 0.994 Asus(l ) =054 Afiltro(l ) I’2= 0.988
Emiliania Emiliania
0.15 Axs(l ) = 0.40 Agirro(l ) + 0.38 Ao (1) r?=0.995 Axs(l ) = 045 Aggo(l ) 1?=0.99
0.18 Asus(l ) =041 Am"o(l ) +0.30 Az.mno (l ) r2= 0.994 Asus(l ) =0.46 Afmm(l ) I’2= 0.99
0.20 Asus(l ) =042 Am"o(l ) + 042 Az.m"o (l ) r2= 0.992 Asus(l ) =049 Afmm(l ) I’2= 0.988

No obstante, al combinar los tres pares de espectros de las dos especies de la

tabla 1.2 (Paviova gyrans y Emiliana huxleyi), las dos ecuaciones resultantes fueron

muy similares:
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Ass(l ) = 0.34 A fio (1) + 0.46 Aol ) R?=0.98 (1.12)

Ass(l ) = 0.39 A fitro (1) + 0.47 Aol ) R?=0.98 (1.12)

Finalmente, se hizo un andlisis de regresion conjunto en € gque se consideraron
52 pares de espectros de 9 especies diferentes. Chaetoceros gracilis (n=3), Dunaliella
tertiolecta (n=8), Emiliania hyxleyi (n=7), Micromonas pursilla (n=7), Paviova gyrans
(n=3), Phaeodactylum tricornutum (n=7), Synechoccocus sp. (n=5), Tetraselmis suecica
(n=7) y Rhodomonas baltica (n=5) (Figura 1.5). El resultado de dicho andlisis se

muestra en la siguiente ecuacion:

Ass(l ) = 0.38 Asiio (1) + 042 AZ%iio(l ) R?=0.97, n = 15600 (1.13)

donde €l primer coeficiente, que informa sobre la pendiente, esta dentro de los limites
de confianza de la ecuacion de Cleveland y Weidemann (1993), mientras que €l
segundo coeficiente, que se corresponde con la funcién de curvatura, es menor y se
encuentra fuera de dichos limites de confianza; probablemente porque nuestros datos

contienen pocos puntos con elevados valores de absorbancia (» 0.4).
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Figura 1.5. Espectros de absorbancia en suspension frente a la absorbancia sobre
filtro para las 9 especies, 52 cultivos considerados. Solo se han representado 13 puntos de
cada espectro (cada 25 nm).

1.3.3. Comparacion entrelos diferentes algoritmos del factor de correccion, b.

Para comprobar la fiabilidad del algoritmo propuesto en este trabajo se utilizaron
6 pares de espectros de muestras naturales procedentes de la costa de Galicia durante
1994. También se compararon los valores de Ags(l ) predichos por otros algoritmos
(Kishino et al. 1986, Mitchell y Kiefer 1988a, Cleveland y Weidemann 1993). El error
medio cometido fue del 8 % al considerar un factor b constante de 2.45, |o que equivale

a una pendiente de 0.4 en un gjuste lineal de los mismos datos utilizados para obtener la
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ecuacion 1.13 (Kishino et a 1986). Utilizando e algoritmo propuesto por Mitchell y
Kiefer (1988a) el error medio fue de un 11 % (ecuacion tomada de Bricaud y Stramski
1990). El agoritmo utilizado por Cleveland y Weidemann (1993) muestra una menor
desviacion (3%), mientras que el error obtenido utilizando la ecuacién 1.13 fue tan solo
del 1 %.

La figura 1.6 muestra varias estimaciones de Ags(l ) frente Ags(l ) de muestras
naturales. En aquellos casos en los que el algoritmo encontrado subestima (Figura 1.6a),
el agoritmo de Cleveland y Weidemann (1993) nos da resultados proximos a aquellos
la absorcién de la suspension; en los casos en que nuestro algoritmo sobrestima, ocurre
lo contrario (Figura 1.6b).

L os resultados obtenidos con la ecuacién 1.13 difieren en un 2 % (realizando la
media con todos los espectros y todas las longitudes de onda) de las estimaciones
realizadas con el agoritmo de Cleveland y Weidemann (1993). Comparando ambas
ecuaciones, podemos observar que cuando la absorbancia aumenta, las diferencias en
los valores estimados también aumenta, mientras que las diferencias entre ambas
estimaciones son < 0.01 unidades de absorbancia cuando Asiiro = 0.3, 10 que implica
aproximadamente e 3 % de variacion entre ambas estimaciones. Las diferencias entre
ambas estimaciones son mayores cuando la absorbancia en filtro es superior a 0.3, sin
embargo no es usual encontrar valores tan elevados de Ariiro €N las muestras naturales ,
sobre todo una vez eliminada la absorcién debida a € material sin pigmentos. Por lo

tanto las diferencias entre ambas estimaciones deben ser pequefias.
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Figura 1.6. Espectros de absorbancia (A) de fitoplancton vivo en suspension
obtenidos con las diferentes estimaciones. Kishino et al. (1986), Mitchell & Kiefer (1990),
Clevdland & Weidemann (1993) y el algoritmo encontrado en este trabajo, y la absorcion
medida en suspension de 2 muestras naturales.

Estas variaciones entre los 2 algoritmos son de poca importancia, ya que la
variabilidad encontrada cuando se realizan varios espectros de absorcion de una misma
muestra natural es mayor que € error medio encontrado en las estimacion utilizando
cuaquiera de las ecuaciones. La variabilidad de Asivo(l ) [corregida para el volumen 'y
area filtrada a través de la ecuacion 1.3] en filtraciones de distintos volUmenes de una
misma muestra de agua de mar puede llegar a ser del 20 % a ciertas longitudes de onda.
Ademés, los espectros de absorcion de muestras en suspension son dificilmente
reproducibles, ya que las muestras naturales tienen agregados, especies de tamarios y

formas diferentes, que hacen que e espectro de absorcién varie cuando se realizan
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varias medidas de una misma muestra. Normalmente, |os errores encontrados cuando se
realizan estimaciones de espectros de absorcion varian alo largo de laregién visible del
espectro de luz, e indican que los valores proporcionados por los diferentes algoritmos
estdn més proximos a los valores redes en las regiones donde la absorcion es alta
(picos). En las regiones de los valles, los errores estimados son mayores (Fig. 1.6), ya
gue en estas regiones los valores de absorbancia son bgjos y la precision de las lecturas
del espectrofotémetro también es baja.

Se puede concluir que tanto el algoritmo propuesto por Cleveland y Weidemann
(1993) como € propuesto en este capitulo son adecuados para corregir € efecto de
amplificacion del paso de luz que se produce a concentrar sobre filtros de fibra de
vidrio el materia particulado que se encuentra en suspension en las muestras de agua de

mar.

1.3.4. Estimacion de los coeficientes de absor cién espectral del fitoplancton a través

de la reconstruccion de espectros.

Se realiz6 una comparacion entre los espectros de los coeficientes de absorcion
del fitoplancton medidos sobre un filtro humedo y corregidos para e efecto de
amplificacion del paso de luz y |os espectros de absorcién del fitoplancton reconstruidos
a partir de las concentraciones de pigmentos obtenidas con HPLC (Bidigare et a 1990)
en 20 muestra naturales. Las muestras fueron tomadas a la profundidad del maximo
subsuperficial de clorofila y ala profundidad del 1 % de la irradiancia en superficie en
dos areas digtintas: en €l talud de la plataforma costera en € norte de Galicia durante la

primavera, y en laRiade Vigo durante el veranoy € otofio.
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Al readlizar la comparacion de ambos espectros, se encontrd que |os espectros de
absorcion reconstruidos sobrestiman los espectros medidos sobre filtro. Asumiendo que
los espectros de absorcion de pigmentos [a phsi(l )] estimados por € método de
reconstruccion son correctos, las diferencias entre a pn.si(l ) Y @pn(l ) se deben al efecto
de empaquetamiento de los pigmentos en la célula (Sathyendranath et al. 1987). La
comparacion entre a phsi(675) y a pn(675), donde la clorofila es e Unico pigmento
responsable de la absorcion (Nelson et al. 1993), puede indicar la existencia del efecto
de empaquetamiento. Diferencias significativas entre estas dos absorciones se
encontraron en 13 de las 20 muestras (Tabla 1.3), 1o que indica la existencia del efecto
de empaquetamiento. Cuando €l efecto de empaguetamiento se estimdé mediante la

ecuacion 1.9 todas las muestras mostraron un mayor empaguetamiento (Tabla 1.3).

Tabla 1.3. Fraccién en lareduccion de la absorcion de los pigmentos debido al efecto
de empaquetamiento calculada de acuerdo con las ecuaciones 1.9y 1.10.

Estacion 3Q,(675) ay,(675)
2r (675) @ 1 (675)
Costa
T6 0.59 0.57
C5 0.87 1.05
17 0.91 0.52
18-0 0.90 1.05
18-30 0.67 0.93
Ci16 0.89 0.96
Ria de Vigo
R1 0.68 1.02
R2 0.49 0.75
R3 0.12 0.80
R5 0.23 0.80
R6 0.42 1.06
R7 0.30 0.34
R8 0.47 0.55
R9 0.17 0.95
R10 0.19 0.87
R11 0.09 0.63
R12 0.27 0.27
R13 0.74 0.50
SR1 0.18 0.47
SR2 0.63 0.84
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Se estimé e efecto de empaquetamiento (Morel y Bricaud 1981, Nelson et al.
1993) y se redizaron comparaciones con los espectros reconstruidos (Ec. 1.7)
corregidos para el efecto de empaquetamiento [a- (I )].  En las muestras costeras,
a pn(l) subestimé ap(l) entre un 4 y un 35 % de media considerando todas las
longitudes de onda del rango de luz visible (400 a 700 nm).

En las muestras de la Ria de Vigo, las diferencias fueron mayores y €l rango de
variacion fue del 12 a 70 % (Fig. 1.7). En algunos casos las diferencias entre ambos
espectros fueron alln mayores después de corregir que antes de corregir € efecto de
empaguetamiento (Fig. 1.7). La correccion realizada de acuerdo con la ecuacion 1.7
asume una forma esférica y homogénea de las células para la obtencién de un diametro
medio, d (estimado a partir de los bio-volumenes) y la concentracion intracelular de
clorofila por unidad de volumen celular (Ci); sin embargo, las muestras naturales
utilizadas en este estudio provienen de un &rea costera en la cua la diversidad de las
formas del fitoplancton es muy elevada y compleja, debido a que la comunidad de
fitoplancton estd compuesta principalmente por grandes diatomeas y dinoflagelados
(Tabla 1.4). Consecuentemente, asumir una forma esférica de las especies de
fitoplancton lleva a obtener una menor relacion superficie: volumen.

Esta fuerte sobrestimacién causada por €l efecto de empaquetamiento también se
puede ver cuando se compara & Q 4(675) estimado por la Ec. 1.9 con Q 4(675)
calculado a partir de la relacion entre los coeficientes especificos de los espectros de
absorcion obtenidos por ambos métodos [Ec. 1.10, Tabla 1.3].

De acuerdo con Nelson et a. (1993) e efecto de empaguetamiento del
fitoplancton en areas costeras es normamente bagjo, y esto es lo que parece cuando se

observan los espectros (fig. 1.7).
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Figura 1.7. Espectros del coeficiente de absorcion del fitoplancton, ay, (m™), en
muestras naturales. Comparacion entre espectros de absorcién, espectros reconstruidos sin
considerar el efecto de empaquetamiento, y espectros reconstruidos considerando € efecto de
empaquetamiento en muestras costerasy deria.

Solamente en 2 de las 20 muestras se obtuvo unarelativa coincidencia (5y 10 %
de diferencia) entre los coeficientes de absorcion estimados por ambos metodos, y esas
muestras estaban esencialmente compuestas por pequefias células con forma cas

esférica (pequefios flagelados y diatomeas pequefias; Fig. 1.7c, d; Tabla 1.4).
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Tabla 1.4. Lista de las especies de las muestras representadas en la figura 1.7. Las
especies estan ordenadas de acuerdo a su biovolumen

a) Muestrade ria

b) Muestraderia

¢) Muestra costera

d) Muestra costera

(R3) (R7) (C5) (18:30m)
Rhizosolenia setigera M. rubrum Ceratiumtripos Pleurosigma ibericum
Pseudonitzschia spp. Small flagellates Monads 3-5 um Pseudonitzschia pungens
R. imbricata var. shrub Cryptophyceae spp.  Monads 5-8 um Monads 3-5 um
Leptocylindrus danicus Gymnodinium sp Monads 8-10 um Monads 5-8 um

Mesodinium rubrum

Sephanopyxis turris

Cachonina niei

Gymnodinium sp. L

Dinoflagellates <30 pm

Centric diatom spp.

Ceratiumfurca

Dinoflagellates <30um

1.4. CONCLUSIONES

El efecto de histéresis, previamente encontrado por Bricaud y Stramski (1990),

también se observé en este estudio y ha sido atribuido a la relativamente adta

contribucion del material no pigmentario (g. restos de células, detritus) en relacion con

la sefid de los pigmentos en las regiones de baja absorcién del espectro. En estas

regiones los pigmentos dan absorbancias muy bajas al medirse en cubeta, sin embargo,

debido a efecto de amplificacidn del camino Optico, la sefial se recupera a realizar las

lecturas de absorbancia sobre filtros. Esta diferencia entre los espectros provoca un

bucle en la relacion Ags frente Asiiro, dando como resultado una ecuacion para las

regiones del azul - verde diferente de la ecuacién para la region del rojo. Una vez que

se eliminaba la absorcion debida al detritus utilizando el método de Bricaud y Stramski
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(1990), €l efecto de histéresis se reduce considerablemente, confirmando que dicho

efecto era el resultado de las interferencias del material no pigmentado.

El factor de amplificacion del paso de luz (factor b) que se obtuvo considerando
los 52 pares de espectros de 9 cultivos de distintas especies de fitoplancton, una vez
corregido € efecto de histéresis, se aplicO para corregir espectros de absorcion de
muestras naturales de agua de mar medidos sobre filtro. Los espectros sobre filtros asi
corregidos, demostrando una buena correlacion (1% de desviacion media en la region
visible del espectro de absorcién) con los espectros de dichas muestras naturales
medidos en cubeta. La ecuacién dada en este trabgjo para corregir € factor de
amplificacion del paso de luz es muy similar a la encontrada por Cleveland y
Weidemann (1993). La diferencia media entre ambas ecuaciones fue de un 2 % cuando
ambos algoritmos se aplicaban a una misma muestra natural. Este resultado sugiere que
se puede utilizar una Unica ecuacion para corregir € factor de amplificacién en muestras
naturales de agua de mar con poblaciones mixtas de fitoplancton. Sin embargo, cuando
las investigaciones se centran en cultivos monoespecificos, entonces debe determinarse
una ecuacion especifica porque se ha visto que existen diferencias en las relaciones de

absorbancia entre especies.

Los resultados que se obtuvieron a comparar los espectros de absorcion del
fitoplancton reconstruidos a partir de la concentracion de pigmentos determinada por
HPLC (Bidigare et al. 1990) con aguellos obtenidos utilizando la técnica de filtros GF/F
humedos, y corregidos para € factor b indica que la reconstruccion de espectros es
adecuada siempre que las especies presentes en las muestras no difieran excesivamente

de la forma esférica. Situacién que probablemente ocurra en aguas de océano abierto.
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En las poblaciones naturales de fitoplancton con una elevada diversidad de formas,
como pueden ser las de areas de afloramiento costero, la determinacion de los
coeficientes de absorcion a partir de la concentracion del material en suspensién sobre
filtros es mas fiable, a mismo tiempo que més rapiday simple, permitiendo realizar un

muestreo mas exhaustivo.



CAPITULO SEGUNDO

Espectros de accion y maximo rendimiento cuantico de la
fijacion de carbono en poblaciones naturales de fitoplancton:
implicaciones en las estimaciones de produccion primaria en

el océano.

2.1. INTRODUCCION

Conocer cuaes son los factores que gobiernan la produccion primaria marina es
crucia para entender la variabilidad natural de la produccién global de los océanosy sus
fluctuaciones temporales y espaciales, que son inherentes a las estructuras de los
ecosistemas. Los modelos hio-6pticos constituyen una herramienta relativamente
reciente y particularmente Util para llevar a cabo esta tarea. Estos modelos se basan en
gue hacen uso de los mecanismos que combinan las propiedades Opticas de la columna
de agua, la penetracion de la luz y la produccion primaria del fitoplancton. La base de
la mayoria de los modelos bio-6pticos son las relaciones de fotosintesis - irradiancia
(curvas P-E), las cuaes proporcionan una muy Util informacion fisiolégica que puede
ser utilizada para determinar los efectos del medio ambiente sobre la fotofisiologia de
las algas (Platt y Jassby, 1976; MacCaull y Platt, 1977; Cote y Platt, 1984; Prézelin et
al. 1987; Prézelin y Glover, 1991). Los parametros obtenidos con las relaciones P-E
son también componentes clave para otros modelos bio-épticos mas sofisticados que
intentan predecir los cambios en las tasas de crecimiento del fitoplancton y en la

fotosintesis (Shuter, 1979; Lawsy Bannister, 1980; Kiefer y Mitchell, 1983; Lewis et a.
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1985a; Geider et al., 1986; Bidigare et al., 1987; Platt y Sathyendranath, 1988; Smith et
al., 1989; Baker et a., 1990). Los modelos bio-Opticos generalmente requieren un
termino que considere la variacion de la fijacion de carbono con la longitud de onda
[espectro de accidn, a®(l )] 6 bien un término que defina la eficiencia con la que la
radiacion absorbida por € fitoplancton en condiciones de luz limitante es convertida en
material fotosintetizado; esto es decir, un término denominado maximo rendimiento
cuantico de la fijacion de carbono (f ). Debido a la escasa informacion de campo que
existe sobre estos dos términos, muchos de estos modelos bio-6pticos han sido
desarrollados asumiendo que € espectro de accidn es constante (g. Sathyendranath et
al., 1989; 1995; Platt et al., 1991; Kyewalyanga et a., 1992; Longhurst, 1995) 6 bien
considerando un f, independiente de la longitud de onda. Algunos autores asumen
valores de f , proximos a valor maximo tedrico para la evolucion de oxigeno [0.125
moles C (moles fotones)™] predicho por & esquema Z de la fotosintesis (gj. Bannister,
1974; Kiefer y Mitchell, 1983). Sin embargo, como ya demostré6 Myers (1980), la
transferencia de energia no es perfecta y las fotoreacciones en el fotosistema | (PSl)
reduce el f, a 0.1, siendo este valor e limite superior del rendimiento cuantico de la
fijacion de carbono cuando € cociente fotosintético (PQ o CF) esigual a 1. No obstante,
alguna energia procedente de la fotosintesis también se consume en la reduccién del
nitrégeno, lo que implica que f, sera todavia menor, dependiendo de la fuente de
nitrégeno utilizada por € fitoplancton. De acuerdo con Laws (1991) el fitoplancton que
asimila NOs™ tiene un PQ = 1.4, mientras que cuando incorpora NH4", € PQ = 1.1; lo
que se corresponde con un méximo rendimiento cuantico efectivo para la fijacion de

carbono de 0.07 y 0.09 moles C (moles fotones) ™, respectivamente.
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Por otro lado, varios estudios realizados en laboratorio y en e campo han
demostrado la dependencia de f , con la longitud de onda (Smith et al., 1989; Schofield
et al., 1990, 1991, 1993, 1996; Arrigo y Sullivan, 1992; Lizotte y Priscu, 1994). Todo
ello indica que generalidades tales como €l uso de un f ., independiente de la longitud de
onday con un vaor constante en los modelos de produccién no se puede aplicar sin que
se vea seriamente afectada |a precision de dichos model os.

No obstante, los modelos de produccion més recientemente desarrollados (.
Bidigare et al., 1987; 1992; Smith et al., 1989; Morel, 1991) reconocen la dependencia
de f , con la longitud de onda y que las propiedades bio-épticas del fitoplancton se
adaptan a la variabilidad que presenta la luz en la columna de agua (Prézelin y Boczar,
1986). Estos modelos se basan en las observaciones hechas con anterioridad (Kirk,
1983) segun las cuales la produccion primaria (P) a una determinada profundidad (z)
depende de la luz que hay en la columna de agua, de su absorcién por parte del
fitoplancton y del rendimiento cuantico fotosintético de este fitoplancton. Las
poblaciones naturales de fitoplancton muestran una respuesta fotosintética que depende
no solo de laintensidad de luz disponible sino también de la composicién espectra de la
luz cuando ésta es limitante de la fotosintesis. Diversos autores (Lewis et a., 1985z;
Schofield et al., 1990; Kyewalyanga et al., 1992) abordaron el problema que plantea la
dependencia fotosintética de la calidad de la luz realizando espectros de accion de la
fijacion de carbono durante las campafias oceanograficas, pero, desgraciadamente, esta
metodologia es muy tediosa y por lo tanto limita el nimero de medidas que se pueden
realizar a bordo, por |o que parece necesario buscar nuevos y menos tediosos modos de
determinacion. Recientemente, Kyewalyanga et al. (1997) desarrollaron un método para

estimar espectros de accién [a®(l ) ] utilizando la forma del espectro de absorcién del
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fitoplancton y e vaor de la pendiente de la curva de las relaciones fotosintesis -
irradiancia (P-E) determinadas con luz blanca. Esta aproximacion se aplico en muestras
del Atlantico Norte (Kyewayanga et a., 1998) encontrando buenos resultados en
aquellas muestras tomadas en aguas oceanicas del Atlantico, pero la correlacion entre
los espectros de accién medidos y los estimados fue baja en las muestras de aguas
costeras.

El estudio que se presenta en este capitulo se disefié con € animo de encontrar
otras aternativas a las determinaciones de los espectros de accidn, y para ello se ha
relizado una aproximacion a problema a través de estimaciones del méaximo
rendimiento cuantico determinado a partir de las relaciones fotosintesis - irradiancia
obtenidas utilizando las convencionales |dmparas de luz halégena. Los méximos
rendimientos cuanticos que asi se obtuvieron se compararon con aquellos derivados de
determinaciones espectrales. Finamente, se evalud la influencia que varios modelos de
produccion primaria con distintos grados de complejidad espectral (desde modelos
completamente espectrales hasta modelos de luz blanca) tienen sobre las estimaciones

de fijacion de carbono en condiciones de luz limitante.

2.2. METODOS

Con € fin de caracterizar la respuesta fotosintética de las poblaciones de
fitoplancton en términos de calidad e intensidad de luz, se analizaron muestras
correspondientes a 4 regiones con ambientes oceanograficos bien diferenciados (Fig.
2.1). El primer muestreo (campafia AMBAR) se realizo en el frente de talud de la costa

norte de Galicia (N.O. Espafia) en mayo de 1994 (primavera). Otros dos muestreos se
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hicieron en la Riade Vigo en julio (verano) y octubre (otofio) de 1994. La Ria de Vigo
encaja en la definicion de estuario propuesta por Hansen y Rattray (1966). Sin embargo,
y puesto que la Ria comunica libremente con mar abierto y, por lo tanto, esta
fuertemente influenciada por € afloramiento de el N.O. de la peninsula Ibérica (Blanton
et a., 1987; Alvarez-Salgado et al., 1993), sus poblaciones de fitoplancton son aquellas
tipicas de un sistema de afloramiento (Figueiras et al., 1994; Tilstone et a., 1994). El
ultimo muestreo que se considera corresponde a uno hecho en e estrecho de Gerlache
(Antartida) durante la campafia FRUELA realizada entre diciembre del 95 y enero del
96 (verano austral).

En todos lo muestreos se hicieron perfiles verticales de temperatura, salinidad y
fluorescencia, utilizando una sonda CTD SBE?25 en las campafias AMBAR vy las de la
Ria de Vigo, y una sonda CTD EG & MKIlIc en € estrecho de Gerlache. Cuando en
los perfiles de fluorescencia del CTD aparecia un maximo subsuperficial, las muestras
se recogieron de este méximo; en caso de que dicho maximo no existiese las muestras
se tomaron en superficie y/o a 20 m de profundidad.

De las profundidades muestreadas se recogieron submuestras para realizar
andlisis de nitrégeno inorganico disuelto (nitrato, nitrito y amonio), clorofila a,
espectros de absorcion del fitoplancton y curvas fotosintesis - luz. La determinacion de
las sales nutrientes se hizo utilizando autoanalizadores (Technicon AAII) siguiendo €l
protocolo de Hansen et al. (1983), con algunas modificaciones sugeridas por Mourifio y
Fraga (1985). La clorofila a se determind por fluorimetria de extractos de acetona
(Yentsch y Menzel, 1963). Se utiliz6 un espectrorradiometro LI-COR modelo L1-1800

para medir los espectros de luz a varias profundidades en la columna de agua.
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Figura 2.1. Areas de muestreo y localizacion de las estaciones de muestreo, (a)
plataforma - talud (campafia AMBAR, N.O. de la Peninsula I bérica), (b) Ria de Vigo (N.O.
de la Peninsula Ibérica), (c) estrecho del Gerlache (Antartida). En la figura (a) la C indica
que la posicion de las estaciones C5 y C16, la T indica la localizacion de las estaciones T6 y
T10. Enlafigura(b) laR indicala posicion de las estaciones R1 a R12.
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2.2.1. Espectros de absorcién del fitoplancton

Los espectros de absorcion del fitoplancton se midieron con un
espectrofotémetro de un solo haz (Beckman DU 650) en las muestras procedentes de la
campafia AMBAR y de la Ria de Vigo. Para las muestras tomadas en € estrecho de
Gerlache se utiliz6 un espectrofotometro de doble haz (Kontron UVIKON 941).
Dependiendo de la concentracion del material presente en suspension, se filtraban entre
0.25y 1 litro de agua de mar sobre filtros de fibra de vidrio (Whatman GF/F diametro
medio de poro de 1um). La absorbancia [A, (350 - 755 nm)], de todo el material
particulado retenido en € filtro, se midié inmediatamente situando € filtro todavia
himedo lo mas cerca posible del fotomultiplicador. Los blancos también eran filtros de
fibra de vidrio humedecidos con agua de mar previamente filtrada a través de un filtro
nucleopore de 022 pm de diametro de poro. Después de las lecturas
espectrofotométricas para determinar las absorbancias de todo el material particulado se
eliminaban los pigmentos introduciendo los filtros en metanol concentrado durante unos
30-60 minutos. Una vez transcurrido este tiempo se dean secar los filtros y se
humedecian de nuevo en agua de mar filtrada. Las absorbancias de los filtros sin
pigmentos, Aq(l ), se midieron de nuevo en e espectrofotometro. A los filtros utilizados
como blancos se les aplicd e mismo tratamiento. La diferencia entre las dos lecturas es

la absorbancia del fitoplancton retenido en el filtro (Kishino et al. 1985):

A (1) = Ap(l ) - Ad(l) (2.1)
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Para corregir € efecto de amplificacion del paso de luz se utilizé e algoritmo

descrito en el capitulo anterior (Arbones et al. 1996):

Aph (sus)(l ) =0.38 Aph (f)(l ) +0.42 Aph(f)(l )2 (2.2)

Los coeficientes de absorcion del fitoplancton se calcularon siguiendo la

ecuacion:

Q)h(l ) =23 Aph(sus)(l ) / X (23)

donde X (metros) es e cociente entre € volumen de agua de mar filtraday €l area de
manchada en filtro (volumen/area), y 2.3 es € factor de conversion de logaritmo

decimal alogaritmo natural.

2.2.2 Medidas de la asimilacion de car bono

Los parametros fotosintéticos se estimaron mediante la determinacién de las
relaciones fotosintesis - irradiacion (P-E). Para ello se utilizaron incubadores lineales
refrigerados con agua circulando (Fig. 2.2), que eran iluminados en su parte anterior con
una lampara hal6gena de tungsteno (50 W, 12 V). Los incubadores se mantuvieron a la
temperatura ala cua se encontraba la muestra en el medio natural mediante el uso de un
refrigerador de temperatura controlada PolyScience.

Para estimar los espectros de accion de la asimilacion de carbono [a®(1)] se

usaron entre 7 y 9 submuestras. Cada submuestra se recogié en un frasco de cultivo
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(Corning) y seinocul6 con 7.4 x 10° Becquereles (20uCi) de bicarbonato marcado con
14C. Las incubaciones se realizaron en los citados incubadores lineal es refrigerados (Fig.
2.2). Lacalidad de la luz que iluminaba cada incubador estaba controlada con filtros de
interferencia (Corion) de un ancho de banda de 25 nm (Fig. 2.3a) que se situaban entre
la lampara y € primer frasco de cultivo en e incubador. La intensidad de luz que
[legaba a cada frasco de cultivo dentro del incubador se midi6é con un sensor de coseno
L1 190SA. La ultima botella de cada incubador se cubrié con papel de auminioy se usd
como control para medir la fijacion de carbono en la oscuridad. Los espectros de accion
de las muestras de la plataforma costera de Galicia (AMBAR) y de la Ria de Vigo se
determinaron utilizando siete incubadores, mientras que para las muestras de estrecho
de Gerlache se usaron trece incubadores con sus correspondientes filtros de
interferencia que cubrian todo € rango de radiacion fotosintéticamente activa (Fig.

2.3a).
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INTERFERENCIA TUNGSTENO

Figura 2.2. Diagrama de los incubadores lineales utilizados para determinar las
relaciones de fotosintesis-luz. Los filtros de interferencia se colocaron en la primera fila de

losincubadores, de este modo la calidad de luz erala misma en todo €l incubador.
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Figura 2.3. (a) Curvas espectrales de transmisién de los filtros de interferencia
utilizados para la determinacion de los espectros de accion. La linea continua corresponde a
los 7 filtros utilizados en la campafia AMBAR y en los muestreos de la Ria de Vigo. (b)
Espectro de la lampara halégena de tungsteno utilizada como fuente de luz en los
incubadores.
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Simultaneamente a las determinaciones de los espectros de accion se utilizd un
incubador adicional para obtener |as relaciones fotosintesis — luz blanca convencionales
(curvas P-E). En dicho incubador € espectro de emision de la lampara halégena de
tungsteno no se modificaba (Fig. 2.3b). Para la redlizacién de estas curvas blancas se
utilizaron 13 botellas de cultivo Corning ademés de una botella oscura adiciona para
determinar la fijacién de carbono en la oscuridad. La actividad afiadida fue de 1.85 x
10°> Becquereles (5uCi). Las incubaciones duraron 2-3 horas y se redlizaron a una
temperatura constante e igual a la temperatura in situ. Las incubaciones se terminaban
apagando las |amparas. Seguidamente, las muestras se filtraban a bagja presién sobre
filtros de fibra de vidrio (Whatman GF/F). Después, los filtros se exponian a vapores de
HCI durante 12 horas con objeto de eliminar € carbono radiactivo que no habia sido
asimilado. Las desintegraciones por minuto (d.p.m.) se determinaron en un contador de
centelleo liquido (Packard) utilizando los métodos del patron externo y de larelacion de
canales para corregir e gquenching.

L os datos obtenidos de las curvas P-E blancas se gjustaron al modelo de Webb et

al. (1974) cuando no se observé fotoinhibicion:

P? = P2[1- exp(- a® xE/P?) (2.4)

6 a modelo de Platt et al. (1980) s lafotoinhibicién era evidente:

P® = PP[1- exp(- a® xE/P? )exp(- b® xE/P?) (25)
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En e caso de los espectros de accidn, los filtros de interferencia hacian que la
intensidad de luz en los incubadores siempre estuviese por debgo de los niveles
requeridos para alcanzar |as tasas de saturacion de la fotosintesis. Por lo tanto, para cada
ancho de banda considerado (cada incubador), los datos se gustaron a una recta (P
frente E) por el método de los minimos cuadrados y 10s espectros de accion se dan como

pendientes iniciales de las curvas espectrales fotosintesis - luz, a®(l ) + 1SD.

2.2.3. Radiacion fotosintética absor bida por € fitoplancton

23 s1, durante las

La luz absorbida por e fitoplancton, Epyr (Umol m
incubaciones P-E de luz blanca se calculé como la integral, en el rango de luz visible,
del producto de la irradiancia espectral en e incubador [Eq(l ); pmol m?styd

coeficiente espectral de absorcion del fitoplancton, [a(l );m™] (Dubinsky, 1980).

Erur = (izoaph (1) =€, (1)dl (2.6

La misma ecuacién se utilizo para estimar Epyr a cada intervalo de longitud de
onda definido por losfiltros de interferencia que se usaron para determinar |0s espectros

de accion:

i+12

Ere = Q{1 )XE,(1)dl (2.6 b)
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donde e sufijo i indica € punto medio dd intervalo de 25 nm de los filtros de
interferencia (Fig. 2.3a).

Al igual que en trabgos anteriores realizados por otros autores (Babin et al.,
1994; Kyewalyanga et al., 1997), no se han encontrado cambios significativos en la
calidad espectral de la irradiacién incidente a lo largo del incubador. Por lo tanto, la
irradiancia espectral Eq(l ) utilizada para las determinaciones de las curvas P-E blancas

se estimo a partir del espectro medio relativo de las lamparas hal6genas E«(l ):

Ea(1)=E()/QE( ) 2.7)

De este modo, E4l) en cada posicién dentro del incubador se calculd

multiplicando el espectro medio relativo por Epar:
E,(1)= Eql)*Eppe (2.8)

La irradiancia espectral, E4(l ), para cada uno de los incubadores con filtro de
interferencia se estimo a partir de la transmitancia espectra de cada filtro, T(l ), medida
en € espectrofotdmetro. El espectro de transmitancia, T(l ), dividido por € area
encerrada bajo la curva de transmitancia, da la transmitancia espectral relativa, T, (I ),

cuyaintegral esigua al:

T.()=T( )/ ol (2.9)
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Del mismo modo que antes, a multiplicar el espectro relativo de transmitancia
por la radiacion fotosintéticamente activa (Epar) que llega a cada submuestra dentro del

incubador, se obtiene lairradiancia espectral E4(l ) en cada posicién del incubador:

E (1)= T.(1)Eeu (2.10)

Debido a que los filtros de interferencia de 400 (£12) y 700 (£12) nm tienen un
ancho de banda de 25 nm y a que la respuesta del sensor LI-190SA es planay se corta
bruscamente en 400 y en 700 nm, la irradiancia en ambos incubadores se gustd para
compensar este efecto causado por las lecturas del sensor. Consecuentemente, los

limites de integracién fueron establecidos en 375y 750 nm.

2.2.4. Maximo rendimiento cuantico dela fijacion de carbono

El méximo rendimiento cuéntico de la fotosintesis, f , [moles C (moles fotones)™],
se define como el cociente entre la tasa de fotosintesis P (mgC m™ h™) y la radiacion
fotosintética (aguella de la parte visible del espectro) absorbida por el fitoplancton, Epyr

(umol m™ s, cuando la luz no saturalafijacién de carbono:

fm=0.0231 XP/ Epye, (2.11)

donde 0.0231 es el factor de conversion de las distintas unidades. Por consiguiente, f
es la pendiente inicial de la curva P vs. PUR. Es de destacar, que a redlizar dicho

célculo la correccion paralairradiancia de la lampara del incubador (€j. Dubinsky et al.,
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1986; Cleveland et al., 1989; Babin et al., 1995; Schofiled et al., 1991, 1993, 1996;
Kyewalyanga et a., 1997) estd implicita en la ecuacion (2.11), pues dicha ecuacion
corrige laluz incidente parala luz absorbida mediante el célculo de Epyr.

Los maximos rendimientos cuanticos para las incubaciones realizadas con |uz
blanca se estimaron a partir de la pendiente inicial de las curvas P vs. PUR. Los
maximos rendimientos cuanticos espectrales se calcularon para cada uno de los
respectivos intervalos de los anchos de banda correspondientes a los filtros Corion

utilizando las correspondientes relaciones P vs. PUR.

2.3. RESULTADOS

Las principales caracteristicas hidrogréficas de las diferentes regiones aparecen
ilustradas en lafigura 2.4 y en latabla 2.1. Durante la campaiia primaveral AMBAR la
columna de agua se encontraba bastante mezclada en aguellas estaciones situadas
préximas a la costa (Est. C16); sin embargo, un frente térmico era evidente en la region
del talud (Est. T6) donde la termoclina se encontraba entre 40 y 70 m de profundidad.
En las aguas costeras las concentraciones de clorofila fueron relativamente bajas y
uniformes en toda la columna de agua. Por & contrario, un maximo sub-superficial de
clorofila estaba presente en las estaciones del talud. Las concentraciones de nutrientes
eran relativamente bajas en todas las estaciones (Tabla 2.1). Durante el muestreo de
verano realizado en la Ria de Vigo se observaron elevadas concentraciones de clorofila
asociadas con una fuerte termoclina situada entre los 5 y 10 m de profundidad (Est. R6).

Las concentraciones de nutrientes fueron generalmente elevadas, excepto en la estacion
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R6 (Tabla 2.1). La estacién R2 mostré una concentracion de nitrato muy baja pero €l
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Figura 2.4. Perfiles de temperatura (linea continua) y de fluorescencia en 6 estaciones
representativas de los 4 muestreos realizados en las 3 regiones.
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Tabla 2.1. Concentraciones de nitrato y amonio (umol 1™*) durante los 4 muestreos
realizados en las 3 regiones.

Muestras NOs3 NH4
AMBAR

T6 0.90 0.00
C5 0.83 0.41
T10 1.79 0.04
17 0.85 0.00
18-0 0.60 0.00
18-30 0.91 0.00
Cl16 0.56 0.36

Ria de Vigo (verano)

R1 5.15 4.02
R2 0.07 2.28
R3 3.59 3.96
R4 5.92 2.60
R5 5.54 1.10
R6 0.14 0.52
SR1 4.71 9.02

Ria de Vigo (otofio)

R7 2.95 3.90
R8 4.26 6.05
R9 3.13 2.06
R11 212 0.53
R12 4.53 8.76
SR2 1.06 1.04

Estrecho de Gerlache

40 27.23 —
169 24.17 0.26
178 17.77 1.42
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Durante € muestreo de otofio en la Ria de Vigo las concentraciones de clorofila
fueron més bajas que durante e de verano (Fig. 2.4, Est. R7), pese a que las
concentraciones de sales nutrientes no parecian ser limitantes (Tabla 2.1), con los
elevados niveles de amonio tipicos de esta estacion del afio (Figueiras y Pazos, 1991).
En contraste con la situacion de verano, las aguas superficides de la Ria (5-10 m)
aparecian fuertemente mezcladas durante € muestreo de otofio. Las muestras del
estrecho de Gerlache se recogieron en un area de ata productividad donde las
concentraciones de clorofila siempre fueron mayores de 2 mg my las sales nutrientes

nunca alcanzaron niveles limitantes.

2.3.1. Espectros de absorcién

Todos los espectros de absorcion se normalizaron a su respectivo valor medio
con € objeto de hacerlos comparables entre si. Esto permitié observar que las
diferencias en la forma eran mas bien pequefias, con la excepcion del espectro de la
estacion 178 en e estrecho de Gerlache (Fig. 2.5). En los espectros del frente de talud
(AMBAR) y en los del muestreo de otofio en la Ria de Vigo puede verse con claridad
como proximo a pico de maxima absorcion, que se localizaen 438 + 2 nm, aparece un
hombro a 464 nm. La muestra 178 del estrecho de Gerlache presenta otro hombro
secundario a 490 nm antes de una fuerte caida de la absorcién. La mayor absorcion se
dio en la muestra 178 del estrecho del Gerlache donde se encontr6 un bloom de

Criptoficeas.
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Figura 2.5. Espectros de absorcion en los 4 muestreos realizados en las 3 regiones.
L os espectros estan normalizados a su valor medio para asi poder comparar sus formas.

2.3.2. Espectros de accion

Los espectros de accion de la fotosintesis, los cuales reflejan la dependencia
espectral de las pendientes inicidles de las curvas de fotosintesis - irradiancia,
presentaron formas que recuerdan a las de los espectros de absorcion (Fig. 2.5, 2.6). No
obstante, después de una primera observacién, algunas diferencias pueden apreciarse
entre ambos tipo de espectros. Los espectros de accion del estrecho de Gerlache, que se

realizaron utilizando 13 filtros de interferencia, presentan su maximo principal en 425
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nm, correspondiendo bastante bien con € méximo de absorcién. Sin embargo, el

maximo secundario de accién, encontrado a 500 nm, no aparece reflgado en el

correspondiente espectro de absorcion. En las restantes muestras (Ria de Vigo y

AMBAR), en donde los espectros de accion se determinaron usando solamente 7 filtros

de interferencia, los valores mas atos de fijacion de carbono se encontraron en 500 nm.
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Figura 2.6. Espectros de accion de los 4 muestreos realizados en las 3 regiones. Los
espectros de accion muestran las variaciones que las pendientes iniciales de las curvas P-E

tienen con la longitud de onda.
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El méaximo valor de a®(l ) se encontré en la estacion 40 del estrecho de Gerlache
a 425 nm [0.32 mgC mg ChI™* h* (umol m? s%7, y el menor se obtuvo en una
muestra de otofio de la Ria de Vigo a 600 nm [0.001 mgC mg Chi™* h* (umol m2 s)?.

El grado de correspondencia entre el espectro de absorcion y e de accion puede
explorarse realizando andlisis de correlacion entre a®(l ) y su correspondiente absorcion
media ponderada para la calidad de luz que se suministra a los incubadores; es decir,
ponderados para € rango de longitudes de onda correspondiente a cada filtro de
interferencia. De este modo se puede decir que el coeficiente de correlacion entre ambos
espectros indicara el grado de acoplamiento existente entre ellos. Dicho de otro modo,
la correlaciéon informara hasta que punto e espectro de accién (fotosintesis a luz
limitante) sigue a espectro de absorcién (luz absorbida por e fitoplancton). La
correlacién media que se obtuvo fue relativamente baja (r> = 0.54 + 0.15), variando
entre 0.16 y 0.81. Cuando se consideraron los diferentes periodos y regiones
muestreadas, grandes diferencias aparecieron en estas correlaciones. La muestra T10
tomada a 50 m de profundidad durante la campafia AMBAR mostré6 la mejor
correlacion (r? = 0.81), mientras que una muestra de verano de la Ria de Vigo (Est. R3)
presenté una correlacion intermedia (r* = 0.53). La correlacion més baja entre ambos
espectros (r* = 0.16) se encontrd en una muestra de verano tomada en la Ria de Vigo

(Est. R5).

2.3.3. Maximo rendimiento cuantico

El maximo rendimiento cuantico, f m(l ), presenté una dependencia espectral con

forma muy similar en todas las muestras (Fig. 2.7). En las aguas costeras de Galicia
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fm(l') aumentaba desde 400 a 500 nm, disminuia en la regién del amarillo-naranja y
aumentaba de nuevo en 700 nm, donde normalmente se encontraba e maximo
rendimiento cudntico mas ato de la muestra. Por e contrario, en aguas Antéarticas €l

valor mas alto de f (1 ) se observé a 500 nm.

AMBAR Ria de Vigo
0.10 - 0.10 (verano)

0.05 0.05
ooo bl —L— L o | 0.00
400 500 600 700
Longitud de onda (nm) Longitud de onda (nm)
Ria de Vigo Gerlache Strait
0.10 - (otofio) 0.10
1S 1S
0.05 0.05 |
0.00 0.00 Lo b
400 500 600 700
Longitud de onda (nm) Longitud de onda (nm)

Figura 2.7. Espectros de los rendimientos cuanticos méximos [f ,, moles C (moles de
fotones)™] en las 4 muestreos realizados en las 3 regiones.
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Los vaores de f (] ) oscilaron desde valores proximos a valor tedrico méximo
predicho por el esquema Z [0.125 mol C (mol fotones)™] hasta valores tan bajos como
1.5 x 10" mol C (mol fotones)™. La mayor variabilidad se encontr6 a la longitud de
onda de 500 nm en aquellas muestras correspondientes a las aguas Antérticas, donde las
oscilaciones fueron desde 0.12 a 0.0013 moles C (moles fotones)™. Los rendimientos
cuanticos més bajos se encontraron en la estacion 178 del estrecho de Gerlache (Fig.
2.7), correspondiendo con e mayor espectro de absorcion (Fig. 2.5), € cua se debiaala
fuerte dominancia de algas criptoficeas.

Como ya se ha mencionado en la seccion de métodos, f , también puede ser
estimado a partir de la relacion entre la Py € PUR de las curvas blancas siempre que
ann(l') sea conocido. Al comparar e méximo rendimiento cuantico f, estimado

mediante las incubaciones con luz blanca con el maximo rendimiento cuantico espectral

medio f_(I') (Fig. 2.8) se obtiene una buena correlacion (> = 0.82). La relacion

existente entre ambas estimaciones del maximo rendimiento cuantico medio indica que

el f , deducido de las curvas iluminadas con luz blanca sobrestima f (I ) enun 4 % en

promedio. Sin embargo, la prueba de la t para muestras pareadas no dio diferencias
significativas entre ambas estimaciones del méximo rendimiento cuantico (P= 0.34). La
mayor similitud ocurrié en las muestras de verano de la Riade Vigo (P=0.75) y en las
muestras procedentes del estrecho de Gerlache (P = 0.73). La menor similitud se
encontrd en las muestras de otofio de la Ria de Vigo (P = 0.31), aunque de todos modos
sin diferencias significativas entre ambas estimaciones. Las muestras de la campaiia

AMBAR estaban en una posicion intermedia (P = 0.59).
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Figura 2.8. Maximo rendimiento cuantico no espectral (f ., blanco) frente a maximo
rendimiento cuantico espectral promediado a partir de las curvas espectrales P-E [f (I )]. El

maximo rendimiento cuantico no espectral (f, blanco) se calcul6 considerando la forma
espectral de las lamparas utilizadas para iluminar los incubadores y los espectros de
absorcion del fitoplancton an(l ). La ecuacion que se muestra dentro del gréfico es la
correspondiente al modelo |1 de regresion lineal. Hay pocos rendimientos cuanticos altos; la
mayoria de ellos son menores que 0.065 que es la mitad del maximo tedrico predicho por €
esquema Z de la evolucién fotosintética del oxigeno). La linea continua indica la relacion

1:1.

2.3.4. Modelos de produccion primaria

Los resultados de varios modelos de produccion primaria con diferentes grados
de dependencia espectral en los parametros fotosintéticos se compararon entre si con €l
objeto de conocer la influencia que la calidad de la luz tiene sobre las estimaciones de
produccion primaria, asi como los errores que se cometen a asumir dichos diferentes

grados de dependencia espectral en los modelos que con mas asiduidad se emplean en
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oceanografia bioldgica. Como la longitud de onda sblo tiene influencia en la region
limitada por la luz (pendiente) de las curvas fotosintesis - irradiancia (Pickett y Myers,
1966), laintensidad de la luz introducida en los diferentes modelos fue menor que la
requerida para saturar la fijacion de carbono, y correspondia con la luz espectral medida

en la columna de agua en e momento de realizarse e muestreo.

Modelo a: Modelo espectral con a®(l j) medidos. - La produccién primaria, Pz
(mg C m> h ™) a una determinada profundidad (z) se calculé como la suma de la

produccion primaria a cada intervalo de longitudes de onda:

P, =Chiaxed a (1), (1 )g (212
el u

donde la dependencia espectral de la fotosintesis esta recogida por el espectro de accion
medido [a®(l )] y la luz espectrd medida a la profundidad z [E(l ;)]. Chla es la
concentracion de clorofila a ala profundidad z que se considera. En aquellas muestras
donde solamente se utilizaron 7 filtros de interferencia, a®(l ;) se interpold para estimar

la produccién en el rango de longitudes de onda que no estaba cubierto.

Modelo b: f , de banda ancha (blanco) y apn(l ) medido.- Este modelo utiliza el
maximo rendimiento cuantico estimado a partir de las curvas blancas, calculado de
acuerdo con la ecuacion (2.11), an(l ) que es e coeficiente de absorcion espectral del
fitoplancton y Ez(l ) que es la irradiancia espectral a la profundidad z. La produccion

primaria en este modelo se calcul6 mediante la siguiente ecuacion:
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P, =43.2%  xE: (2.13)

donde 43.2 es €l factor de conversion para las distintas unidades y Ez,,, es la radiacion

fotosintética absorbida por € fitoplancton ala profundidad z cal culada como:

EzPUR - Qi(::)aph (I )XEZ (I )dl (214)

En este modelo la dependencia espectral se incluye en € maximo rendimiento

cuanticoy en laradiacién fotosintética absorbida por el fitoplancton.

Modelo c: modelo espectral con a2(l ) reconstruido.- Este modelo es similar al
modelo a pero utiliza €l espectro de accion reconstruido siguiendo Kyewalyanga et al.
(2997):

al(l)=a®xa,()/a, (2.15)

donde aTh es el espectro de absorcion medio ponderado que corrige la calidad espectral

de lalampara hal6gena utilizada y |as unidades de absorcion (m™):

2, = Q. an(l JE( )dl /Q E( ) (2.16)

La consideracion fundamental de este modelo es que € espectro de accién

reconstruido tiene laforma del espectro de absorcion.
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Modelo d: modelo no espectral (blanco).- Es € modelo més sencillo en € cua se

asume gue todos los parametros son independientes de la longitud de onda.

P, =Chlara ® xE (2.17)

donde E,,, es la radiacion fotosintética disponible a la profundidad z calculada

integrando la radiacion espectral en € rango de 400 a 700 nmy a® es la pendiente
inicial delacurvade P-E blanca

La figura 2.9 muestra las comparaciones de las tasas de produccion obtenidas
con los 4 modelos considerando el modelo a espectral como modelo de referencia para
comprobar los otros tres modelos. En este trabajo las diferencias més pequefias se
encontraron entre los modelos a y b. La prueba de la t para muestras emparejadas no
mostro diferencias significativas entre ambos modelos (P = 0.91). El modelo ¢ también
di6 resultados relativamente buenos (P = 0.60), mientras que el modelo d de luz blanca
claramente subestima los resultados del modelo a (P = 0.03) pese a que presenta un
coeficiente de correlacién bastante bueno (Fig. 2.9¢c). Como término medio el modelo b
subestima un 4 % los resultados del modelo espectral a, el modelo ¢ sobrestima en un 8

% y & modelo d subestima el modelo a en un 17 %.
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Modelo b

Modelo ¢

Modelo d

Figura 2.9. Comparacion dela produccion primaria (mg C m* h™) a luz no saturante
estimada por los modelos b, ¢, y d frente a la deducida con € modelo espectral a. Las
ecuaciones que aparecen dentro de cada gréafico corresponden a la regresion lineal modelo
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Il. Lalinea continua eslareacion 1:1.
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2.3.5. Andlisis de errores debido al modo de determinar los coeficientes de
absorcién del fitoplancton

Para analizar como la produccién primaria se ve afectada por los errores en la
determinacion de los coeficiente de absorcion de fitoplancton, calculamos la
produccion primaria en condiciones de luz limitante con la ecuacion (2.13). Para ello
utilizamos un ax(l ) estimado a partir de la concentracion de clorofila (Bricaud et .,
1995) que nos sirvié para cacular f, y Ezpyr. Hemos elegido esta aproximacion en
lugar de andlizar los errores que sisteméticamente se pueden producir a determinar los
coeficientes de absorcion porque las estimaciones de ann(l ) pueden ser de gran

importancia a la hora de calcular la produccién primaria derivada de imagenes de

satélite.

10

o]

Modelo b (aph(l ) con Chla)

Y = (L44+ 021X r*=0.82
0 2 4 6 8 10

Modelo a

Figura 2.10. Comparacion entre la produccion primaria (mg m® h™) a luz no
saturante estimada por € modelo b y por € modelo espectral a cuando € coeficiente de
absorcion del fitoplancton para €l modelo b se deduce de la concentracion de clorofila. La
ecuacion corresponde a aquella de la regresion lineal modelo |1. La linea continua se indica
larelacion 1:1.
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Los resultados de este andlisis (Fig. 2.10) muestran que las estimaciones de los
coeficientes de absorcion del fitoplancton basadas en las concentraciones de clorofila
pueden sobrestimar la produccion primaria hasta un 44 % cuando la luz es limitante.
L as sobrestimaciones son tanto méas importantes cuanto més elevados son los valores de
produccion primaria. Sin embargo, los vaores de produccién primaria no muestran
diferencias significativas respecto a aquellos obtenidos con el modelo espectral a (P =

0.14).

2.4. DISCUSION

2.4.1. Espectros de accion

Las formas de los espectros de accion fueron similar a aquellas publicadas para
cultivos de diatomeas y dinoflagelados (Haxo, 1985, Vernet et al., 1989, Schofield et
al., 1996) y a las observadas para poblaciones naturales de fitoplancton (Lewis et al.,
1985a, 1985b). Los espectros de accion siguen, aproximadamente, la forma de los
espectros de absorcion. Presentan un pico en 425 nm cuando se utilizaron 13 filtrosy un
pico centrado en 500 nm cuando |os espectros de accion se determinaron utilizando 7
filtros (figuras 2.5, 2.6). EI mé&ximo a 500 nm es también un pico secundario cuando se
utilizaron los 13 filtros de interferencia. EI méaximo encontrado a 425 nm puede ser
considerado como el valor méximo del espectro de accion (Lewis et a., 19853, 1985h).
Sin embargo, cuando el espectro de accion fue realizado con 7 filtros este pico estaba
oculto porgue €l juego de filtros no cubria ese rango de longitudes de onda. El pico
centrado a la longitud de onda de 500 nm que fue detectado con los 7 filtros y que

también aparecia como un maximo secundario cuando se usaron 13 filtros, es posible



Espectros de accion y rendimiento cuantico 75

gue sea un hombro causado por los pigmentos accesorios (Lewis et a., 1985b). En
todos los espectros de accion se observo un valle centrado en 600 nm. Los valores de
a®(l ) aumentan de nuevo en 675-700 nm.

Existen varios factores a los se puede recurrir para explicar las diferencias
observadas entre los espectros de accién y los de absorcion (g. Lutz, 1998). Se pueden
atribuir las diferencias a la presencia de pigmentos fotoprotectores que no estén
canalizando la energia hacia los centros de reaccién (SooHoo et al., 1987, Neori et a.,
1988). De un modo indirecto, los espectros de accion indican las regiones donde
trabagjan los pigmentos fotosintéticamente activos. Como los pigmentos fotoprotectores
absorben luz en las longitudes de onda corta, las diferencias entre ambos espectros en la
region de 400 nm puede deberse en parte a esto. Otro posible factor que podria ser
responsable de las diferencias encontradas entre los espectros de accién y absorcién es
un desequilibrio en el funcionamiento de los dos fotosistemas. La fotosintesis en el
fitoplancton ocurre de acuerdo con € clasico esquema Z, donde ambos fotosistemas
trabgjan en serie. La mayoria de los centros que recogen la luz transfieren la energia
absorbida a PSII, mientras que la energia absorbida por € PSI proviene de su propia
antena, formada principalmente por el complego clorofila a/b-caroteno-proteina (Kirk,
1983). El exceso de energia que llega a PSII puede ser transferido con facilidad a PSI
(conocido como “spillover”), pero las diferencias que existen en los niveles energéticos
de ambos fotosistemas no permiten el proceso opuesto (Butler, 1978; Kirk, 1983). Por
lo tanto, cuando una parte importante de la clorofila a de la célula se encuentra
asociada con e PSI, se produce un desequilibrio entre ambos fotosistemas. Este tipo de
desequilibrio se ha encontrado en cianofitas, criptofitas y rodofitas, en las cuales mas

del 70 % de laclorofila a puede estar asociada con € PS| (Ley y Butler 1980; Myers et
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al., 1980), pero también se puede encontrar en diatomeas y dinoflagelados (Schofield et
a., 1990, 1996). Y en este sentido debe recordarse que es usual la presencia de
diatomeas y dinoflagelados en la Ria de Vigo y en las aguas costeras adyacentes
(Figueiras y Niell 1987; Figueiras y Pazos 1991). La proporcion de cianoficeas y
criptoficeas en las muestras andlizadas en la Ria de Vigo y en las de la campaia
AMBAR variaba entre e 1y e 23 % de la poblacion total del fitoplancton, mientras
gue en la muestra 178 de e estrecho de Gerlache la proporcion de criptoficeas
alcanzaba un 78 % de la poblacion total de fitoplancton. Teniendo en cuenta estas
circunstancias se puede decir que las grandes diferencias entre los espectros de acciéon y
de absorcién encontrados en las muestras de verano de la Ria de Vigo se deben a que las
concentraciones de pigmentos fotoprotectores son relativamente altas (Arbones et al.,
1996), y a que las diatomeas, dinoflagelados, y criptoficeas son abundantes (Figueiras et
al., 1994). Sin embargo, la mejor correlacion que se encontrd entre espectros de accion
y absorcion fue en una muestra profunda del talud en la campafia AMBAR (T10),
donde la concentracion de pigmentos fotoprotectores es bagja y e porcentge de
criptoficeas solo representa el 1 % del fitoplancton total.

Otro posible factor que puede ser responsable de las divergencias observadas
entre los espectros de accion y absorcidn son |os estados de transicidn generados cuando
las células crecen bajo diferentes calidades de luz y son expuestas a estrechas bandas de
luz en los incubadores utilizados para estimar |os espectros de accion. Los estados de
transicién normalmente producen un incremento en € “spillover” y/o en € flujo ciclico
de electrones arededor del PSI, causando un incremento en la fijacién de carbono
(Kroon et al., 1993; 1994; Schofield et al., 1996). A pesar de las diferencias existentes

entre las especies de fitoplancton, en genera las células que se encuentran creciendo
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con luz verde son capaces de equilibrar e flujo de electrones entre el PSII y e PSI
apropiadamente, mientras que las células que crecen con luz blanca, que estan adaptadas
a todas las longitudes de onda fotosintéticamente activa, son incapaces de equilibrar €l
flujo de electrones entre ambos fotosistemas (Kroon et al., 1993; Schofield et al., 1996).
Teniendo en cuenta |os importantes cambios que suceden en la calidad de la luz durante
los primeros metros de la columna de agua en aguas costeras estratificadas con gran
abundancia de fitoplancton (Figueroa et al., 1994) no es extraiio que se puedan

encontrar estados de transicion durante la determinacidn de los espectros de accidn.

2.4.2. M&ximos r endimientos cuanticos

Los maximos rendimientos cuanticos espectrales promedio [f (I )] estuvieron

por debajo de la mitad del limite maximo tedrico (Fig. 2.8), excepto en una muestra de

la Antértida donde f (I ) = 0.075. El rango de valores fue similar a encontrado por
otros autores (. Schofield et al., 1991; 1993; Sosik, 1996; Kyewalyanga et al., 1998) y
la limitacién de nutrientes, que actla disminuyendo f ., (Welschmeyer y Lorenzen,
1981; Kolber et al., 1988; Cleveland et a., 1989), solamente puede ser invocada para
explicar los valores encontrados en las muestras de primavera de la campaiia AMBAR
(Tabla2.1).

Dada larelacion que existe entre el maximo rendimiento cuantico, el espectro de

accion 'y el espectro de absorcion especifico de la clorofila:

£(1)= o.ozslxzi') (2.18)

mll)
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y considerando que las correlaciones entre |os espectros de accion y de absorcion no son
estrictamente satisfactorias, los mismos factores que se utilizaron para explicar la falta
de correspondencia entre los espectros de accién y los de absorcion pueden ser
aplicados para entender la dependencia espectral del méximo rendimiento cuantico; de
otro modo, la covariacion de los espectros de accion y absorcion implicaria que e

maximo rendimiento cuantico espectral, f (I ), deberia ser constante. Explicitamente,

diferenciasentre f (I ) y f , blanco podrian esperarse en el caso de desequilibrios entre

PSI y PSII, porque f , blanco ha sido determinado con luz que cubre todo € rango de

longitudes de onda fotosintéticamente activas (400 - 700 nm) mientras que f (I ) se

estim6 con bandas de longitudes de onda més estrechas. El f, blanco no estara

afectado, por lo tanto, por el desequilibrio entre e PSI y PSII y podria sobrestimar

f.(I)(Fig. 2.8). Pequefias diferencias entre f (1) y fm blanco también pueden
deberse ala disponibilidad de solo 7 filtros de interferencia con 25 nm de paso de banda
en las muestras de AMBAR y Ria de Vigo, dejando 6 bandas intermedias que no fueron
considerados en las estimacion de f (1) . Sin embargo, cuando se disponia de los 13
filtros (las muestras del estrecho de Gerlache) y se cubria todo e rango del espectro
fotosintéticamente activo, se encontraron valores muy similares entre ambos maximos
rendimientos cuanticos. Por otra parte, debemos pensar que ciertas diferencias pueden
atribuirse a la forma en que se redizaron las estimaciones de los dos méaximos
rendimientos cuanticos. El f ,, blanco se obtuvo a partir del gjuste de los datos de P vs.
PUR a una ecuacion exponencia y, por tanto, los f , blancos son las tangentes de las

curvas P-Epyr cuando Epyr tiende a cero, mientras que f (I ) es la media de los

maximos rendimientos cuanticos espectrales que se obtuvieron mediante €l gjuste aun
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modelo de regresion lineal. Otra fuente de error es inherente a las técnicas empleadas,
principal mente agquellas relacionadas con la técnica de carbono 14 y alos célculos de la

radiacion fotosintética absorbida por el fitoplancton (PUR).

2.4.3. Modelos de produccion primaria

Varios autores (g. Sathyendranath et al., 1989; Smith et al., 1989; Schofield et
al., 1991; Bidigare et a., 1992; Kyewalyanga et a., 1992; 1997) previamente habian
aportado informacion indicando que los modelos bio-Opticos espectrales mejoraban
considerablemente las estimaciones de produccion primaria. Kyewalyanga et al. (1992)
utiliz6 un modelo totalmente espectral, similar al modelo a utilizado en este capitulo, y
obtuvo buenos gjustes entre la produccién primaria obtenida a través del modelo y la
produccion primaria medida in situ, durante el bloom de primavera en e Océano
Atlantico Norte. Posteriormente, los mismos autores (Kyewalyanga et a., 1997)
demostraron que € espectro de accidn reconstruido a partir del espectro de absorcion
de fitoplancton y de la pendiente de la curva P-E en la regidn limitada por la luz
(similar al modelo ¢ de este capitulo) proporcionaba estimaciones razonables de la
produccion primaria en la columna de agua.

En este capitulo se ha demostrado que los modelos de produccion primaria
basados en los maximos rendimientos cuanticos obtenidos a partir de las curvas de
fotosintesis - luz blanca (f , blancos) - modelo b - y los basados en los espectros de
accion reconstruidos - modelo ¢ - (Kyewalyanga et al., 1997) proporcionan
estimaciones de las tasas de produccién primaria, en condiciones de limitacion de laluz,

gue no son significativamente distintas de aguellas que se obtienen con modelos
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totalmente espectrales. No obstante, los resultados del modelo b presentan mejores
correlaciones con los resultados del modelo a espectral que aquellos provenientes del
modelo ¢ (Fig. 2.9). Por otra parte, el modelo basado exclusivamente en la luz blanca
(modelo d) subestima significativamente la produccién primaria calculada por medio
del modelo espectral. Estos resultados estdn de acuerdo con los encontrados por
Schofield et al., (1991) los cuales indican que la produccion primaria proporcionada por
los modelos de luz blanca es consistentemente més baja que aquella dada por los
modelos espectrales. En nuestro caso, € modelo blanco subestimé la produccion
espectral en un 17 %; no obstante, estas diferencias pueden variar para cada caso en
concreto y dependeran de que parte de la regién limitada por la luz nos encontremos en
cada momento. Todos los modelos parten de una misma produccion en ausencia de luz
(P=0) y se vuelven a encontrase cuando la luz es saturante (Fig. 2.11), lo que quiere
decir que ambos modelos se diferencian en la pendiente. En aquellos casos en los que la
produccion esté préoxima a origen (ausencia de luz) las diferencias seran menores,
mientras que cuando la produccién sea proxima a la saturacion (sin que la luz llegue a
ser saturante para ambos model os) |as diferencias serdn mayores.

Ademés, las diferencias entre los resultados de distintos modelos no espectrales
(blancos) puede atribuirse a las diferencias que existen en la calidad espectral de la
l&mpara utilizada en €l incubador. La subestimacion de |os modelos no espectrales es de
esperar porque €l espectro de la luz recibida por e fitoplancton en los incubadores esta
fuertemente desviado hacia la region del rojo (Fig. 2.3b), mientras que e espectro de
absorcion del fitoplancton tiene su maximo en la region de longitudes de onda del azul.
Esto necesariamente se traduce en unas menores pendientes de la region limitada por la

luz en los modelos no espectrales frente a la que se obtiene en los modelos que
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consideran los coeficientes de absorcion del fitoplancton. En redidad, cuando la
pendiente de laregion limitada por la luz de los model os no espectrales se corrige con el

espectro de luz de lalampara hal égena de tungsteno através de la siguiente ecuacion:

a®=432x a, () (2.19)

y las tasas de produccion primaria se calculan de nuevo utilizando € modelo d, los
resultados ya no se diferencian significativamente de los del modelo a (P = 0.48; r? =

0.92).

Produccion

0! ‘

Irradiancia

Figura 2.11. Representacién de dos curvas con un mismo P, y diferente pendiente.
Se puede ver como cuando la luz es limitante, los errores en las estimas de produccion
(utilizando distintos modelos de produccién) varian dependiendo de la regién de la curva en
donde nos encontremos. Solo en aquellos casos en los que la luz sea saturante para ambos
modelos no habra diferencias en las estimaciones de produccion.
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Kyewalyanga et al., (1997) ya analizaron la influencia que diversos errores
sistematicos y/o aleatorios en la determinacion de los espectros de accién tienen sobre
las estimaciones de la produccion primaria de la columna de agua. Estos autores
concluyen que los errores sistematicos en la determinacion de los espectros de accion
tienen una mayor influencia (hasta un 20 %) que los errores aeatorios (1.5 %). Los
errores que hemos obtenidos en este trabajo utilizando coeficientes de absorcion del
fitoplancton estimados a partir de las concentraciones de clorofila fueron mayores. Sin
embargo, debemos de considerar que los andlisis de Kyewalyanga et a. (1997) fueron
realizados con la produccién primaria de la columna de agua calculada para la luz del
mediodia, mientras que nuestro andlisis de error se hizo con tasas de produccion
primaria en profundidades concretas, en donde la produccién se encontraba limitada por
laluz. Por lo tanto, se puede concluir que los errores causados por las estimaciones de
an(l ) apartir de las concentraciones de clorofila deben ser menores cuando se calculan
considerando la produccion primariaintegrada, ya que las capas superficiales no suelen
estar limitadas por laluz. También los errores deducidos por Kyewalyanga et al. (1997)
pudieran ser mayores s la produccién primaria de la columna de agua estuviese

calculada para otras horas del dia.

2.5. CONCLUSIONES

Podemos concluir que, pese a que existe una clara dependencia espectral del
maximo rendimiento cuantico, €l f , no espectra (blanco), deducido considerando los
coeficientes de absorcion del fitoplancton y e espectro de emision de la lampara del

incubador, proporciona una estimacion razonablemente buena de este parametro bio-
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optico en e mar. Esto significa que latediosa y larga determinacion de los espectros de
accion a bordo de un barco puede obviarse, permitiéndonos estudiar una mayor area
oceanografica y obtener parametros fotosintéticos fiables con € mismo esfuerzo.
Consecuentemente, la produccion primaria de poblaciones de fitoplancton que se
encuentran creciendo en un régimen luminico por debajo de laluz de saturacién puede
estimarse correctamente con un modelo espectral (modelo a) o con un modelo (modelo
b) que incorpore f m No espectral y coeficientes de absorcion del fitoplancton agn(l ) sin
gue apenas existan diferencias. La produccion primaria también puede ser estimada
correctamente utilizando € modelo (modelo ¢) basado en los espectros de accion
reconstruidos a partir del an(l) y dd a® no espectral. Sin embargo, como para
reconstruir los espectros de accion es necesario conocer an(l ), sugerimos la utilizacion
del modelo b, ya que los modelos basados en e rendimiento cuantico méximo dan
mejores estimaciones de produccion primaria en condiciones de luz limitante. No
obstante, las estimaciones de axn(l ) a partir de las concentraciones de clorofila pueden
dar lugar a grandes sobrestimaciones (hasta un 40 %) de las tasas de produccion
primaria en condiciones de limitacion de la luz, y esto puede tener importantes
consecuencias cuando los valores de produccion primaria ocednica se derivan de la
informacion proporcionada por los satélites. Cuando las tasas produccion primaria en
limitacion de luz se estiman por un modelo no espectral (modelo d), las diferencias con
las calculadas utilizando € modelo espectral son mayores, alin estando ambas bien
correlacionadas. Las subestimaciones proporcionadas por un modelo tipo d dependen
del espectro de luz utilizado para iluminar e incubador; sin embargo, las estimaciones
de produccién primaria en condiciones de limitacion de luz deben ser siempre menores

gue las procedentes de un modelo espectral.



CAPITULO TERCERO

Modelado de |la fotosintesis del fitoplancton en el estrecho del
Bransfield (Antartida): evidencia de que no existe limitacion

delaluz

3.1. INTRODUCCION

Durante muchos afios e Océano Antértico ha sido objeto de gran investigacion
oceanogréfica y, actuamente, ya existe una base de datos de considerable tamafio
referente a tasas de crecimiento del fitoplancton, produccion primaria 'y distribucion de
especies dd fitoplancton (g. El-Sayed 1970; Fogg 1977; Holm-Hansen et al., 1977;
Jaques 1983; Figueiras et al. 1994). En general, se puede decir que la mayoria de las
aguas Antarticas estdn caracterizadas por una baja a moderada productividad y una
también baga concentracién de fitoplancton. Sin embargo, existe una tremenda
variabilidad espacia y temporal que se observa prefentemente sobre la plataforma
continental (g. Hewes et a. 1990; Holm-Hansen y Mitchell 1991; Sullivan et a. 1993) y
alo largo del borde del hielo en & mar de Weddell y en e mar de Ross (g. Smith y
Nelson 1985, 1986; Estrada y Delgado, 1990; Figueiras et al. 1994, 1998). En aguas
Antarticas, las concentraciones de nutrientes inorganicos son muy dtas, la biomasa
fitoplanctonica es baja pero los nutrientes raramente son limitantes (Hayes et a. 1984).
Esta situacién de baja concentracion de biomasas a pesar de las altas concentraciones de

nutrientes se ha dado en llamar la gran “paradoja’ bioldgica del Océano Antartico (El-
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Sayed, 1987), y frecuentemente se ha atribuido a control impuesto por la poca luz que
existe en estas aguas que siempre 0 cas sSiempre se encuentran muy bien mezcladas
(Sakshaug y Holm-Hansen 1984), por la deficiencia de hierro (Martin et al. 1991), y por
€l pastoreo o “grazing” (Smetacek et al. 1990; Klass 1997).

Y a mas recientemente se ha sugerido que € fitoplancton Antartico en la capa de
mezcla de la superficie del agua puede no estar limitado por la luz, especiamente en las
proximidades del borde del hielo (Figueiras et al. 1994), arededor de la Ia Elefante
(Helbling et a. 1995) y en las aguas del Bransfield y aguas del Weddell-Scotia (Figueiras
et al. 1998). Sin embargo, la mayoria de estos han ignorado la influencia que la calidad
de la luz tiene sobre la fotosintesis y, por lo tanto, sobre la produccién primaria. Es bien
sabido que la luz incidente en la superficie del mar esta sujeta a cambios con la
profundidad, la calidad del agua y la naturaleza de la radiacion solar incidente, lo cual
influye en la absorcion y utilizacion de la luz por parte del fitoplancton (Kirk 1983). Por
es0 los modelos de produccién primaria que ignoran la dependencia de la calidad de la
luz incurren en errores potenciales, aunque muy a menudo se utilizan debido a su
smplicidad. La determinacion de los espectros de accion de la fijacién de carbono
(Lewis et a. 1985; Schofield et al. 1990, 1991; Kyewalyanga et a. 1992) consume
mucho tiempo, es cara y dificil de aplicar a bordo de un barcon, y por elo existen muy
pocos datos de esta naturaleza. Recientemente Kyewalyanga et al. (1997) y Arbones et a
(enviado y capitulo 2 de esta memoria) han mostrado como determinar los espectros de
accion y los méaximos rendimientos cuanticos de fijacion de carbono en poblaciones
naturales de fitoplancton utilizando relaciones fotosintesis - irradiacia blanca. Ambos
métodos emplean una correccion para la dependencia espectral de la fotosintesis.

Brevemente, consiste en corregir e espectro de la fuente de luz utilizada en las
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incubaciones fotosintesis- luz, la cua esta fuertemente desviada hacia € rojo, utilizando
los coeficientes de absorcion del fitoplancton.

El maximo rendimiento cuéntico de la fotosintesis (f ) alcanza un valor préximo
a su méximo operacional de 0.06 mol C ( mol fotones)™ cuando los nutrientes no son
limitantes pero es menor cuando & metabolismo del fitoplancton se encuentra limitado
por la disponibilidad de nutrientes (¢g. Cleveland et a, 1989; Platt et al., 1992). En las
aguas Antarticas las concentraciones de los macronutrientes son normamente ata, pero
el hierro puede limitar la fotosintesis en agunos lugares de la Corriente Circumpolar
Antértica (de Baar et a. 1995). El méximo rendimiento cuantico estimado para a partir
de las relaciones fotosintesis - luz puede, por lo tanto, utilizarse como un instrumento
que sirve para comprobar s la limitacion por hierro existe en este area de elevadas
concentraciones de nutrientes y baja clorofila

Este capitulo presenta los parametros fotosintéticos espectralmente dependientes
gue se obtuvieron en la cuenca este del estrecho del Bransfield durante el verano austral
de 1994. Estos pardmetros fotosintéticos espectrales se utilizan parainvestigar la posible
limitacién por laluz dd fitoplancton antértico en las bien mezcladas aguas superficiales.
Ademas, complementa un estudio previo (Figueiras et a. 1998) en € que la ausencia de
limitacion por la luz se dedujo del estudio de parametros fotosintéticos no espectrales.
También se compara la produccion primaria calculada a partir de la luz espectral y la

absorcion del fitoplancton con la estimada utilizando la luz blanca.
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3.2. MATERIAL Y METODOS

Entre e 9y 31 de enero de 1994 se muestrearon 110 estaciones a bordo del
buqgue oceanografico Hespérides en la cuenca este del estrecho del Bransfield y las &reas
mas proximas del mar de Weddell y e pasge de Drake (Fig. 3.1). La mayoria de las
estaciones se distribuyenron en una densa cuadricula cubriendo la cuenca este del
estrecho del Bransfield, con 8 estaciones localizadas en el pasgje del Drake a noroeste
de la linea que forman las idas Rey Jorge con Elefante. Como € radio de deformacion
de Rossby en esta region es de alrededor de 30 Km. (Garcia et a. 1994), la distancia
caracteristica entre estaciones contiguas dentro de la cuadricula fue de alrededor de 15
Km., con € objetivo de resolver € flujo de mesoescala y describir la hidrografia. Las
aguas de deshielo del borde del hielo, localizadas en la parte sudeste del érea de
muestreo, también se muestrearon en 7 estaciones. También se muestrearon dos
transectos largos en la zona Este que comenzaron en € borde del hielo al noroeste del
mar de Weddell y terminaron en €l pasge del Drake.

El muestreo de las variables bio-épticas se hizo en 23 estaciones uniformemente
distribuidas en la region de muestreo (circulos grandes en la figura 3.1). Se redlizaron
perfiles verticales de temperatura, salinidad y fluorescencia con una sonda CTD EG&F
Mklllc WOCE en cada estacion. Las muestras se tomaron a dos profundidades,
superficie (5-10 m) y 50 m s e perfil de fluorescencia era homogéneo en la capa
superficial (g. Est. 119 y 102 en la figura 3.2). En aquellas estaciones en las que se
observd un méximo subsuperficial de clorofila subsuperficid en & perfil de CTD-
fluorescencia (g. Est. 63 y 13 en lafigura 3.2), normamente situado entre 30y 70 m, la

muestra de 50 m era sustituida por la muestra del méximo subsuperficia de clorofila. Las
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muestras de agua se recogian durante el ascenso de la roseta utilizando botellas Niskin

de PVC de 12 litros de capacidad.

60°
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Figura 3.1. Mapa de la zona de muestreo en donde se sefialan la situacién de las estaciones
de CTD. Los circulos grandes corresponden con las estaciones donde se realizaron medidas
bio-6pticas. La situacion de los 3 frentes hidrogréaficos esta marcado por una linea: Borde del
hielo ; WSC Confluencia del Weddell Scotia; FRENTE es la estructura frontal que separa las
aguas del Bransfield con influencia del Mar de Bellingshausen (area norte) de las aguas del

Bransfield con influencia del Mar de Weddell.

3.2.1. Irradiancia en la columna de agua

Se midieron perfiles de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) en intervalos de

5 - 10 metros en cada una de las estaciones donde se realizaron curvas P-E. Para ello
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se utiliz un sensor espectral esférico Li-Cor LI193SA. La luz incidente en la superficie
del mar se midi6 en la cubierta del barco con un sensor de coseno Li-Cor LI-190SA
tomando lecturas cada minuto que eran integradas cada 10 minutos. Los frecuentes y
rapidos pasos de frentes de nubes en la Antartida causan una gran variabilidad de corta
escala en la irradiancia, por eliminar esta variabilidad tan extrema se promediaron los
valores de luz incidente para obtener una media mensual diaria de la luz incidente en la

superficie del mar (E70+). La media diaria de lairradiancia justo en la superficie del mar

(ET. ) se calculd apartir de E,+ considerando que la transmitancia en interfase aire-mar

esde 0.8 (Austin, 1974).
La luz espectral en la columna de agua se midio a intervalos de 5 - 10 metros
utilizando un espectroradiometro Li-1800. La media mensua del espectro diario de

irradiancia justo debgjo de la superficie del mar, E (1 ), se estimo a partir de los

espectros medios justo debajo de la superficie del mar normalizados a la integral (area
encerrada bgjo la curva) de este espectro medio y multiplicados por la irradiancia PAR

media justo debgjo de la superficie del mar:

m

£ ()=E, &0 )05 M @

Lairradiancia PAR media (E, -,z ) recibida por €l fitoplancton que se encuentra

en la capa de mezcla (Zym) fue estimada como:

Empar =5 0 E7-(':‘)(p(' KPARZ)dZ (3.2
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De un modo similar, lairradiancia espectral media que recibe € fitoplancton en la

capa de mezcla durante un periodo de 24 horas es.

Eyn(1)= 1 @™ Ey (1 )exol- K )2)iz (33)

La profundidad de la capa de mezcla (Z,n) Se determiné asumiendo que una
variacion de s¢ 3 0.05 en 5 m de profundidad era suficiente para establecer la picnoclina
(Mitchell y Holm-Hansen 1991). Sin embargo, cuando este criterio no era claro y
determinante, se realizaron inspecciones visuales de los perfiles de CTD considerando la

salinidad y la fluorescencia para establecer dicha profundidad.
3.2.2. Clorofilay coeficiente de absorcion del fitoplancton

La determinacién de las concentraciones de clorofila se hizo filtrando 250 ml. de
agua de mar a través de filtros de fibra de vidrio (Whatman GF/F) y extrayendo los
pigmentos fueron extraidos con acetona al 90 %. Las concentraciones de clorofila se
estimaron por fluorometria utilizando un fluorometro Turner Designs.

Para la determinacion de los espectros de absorcion se filtraron entre 1y 2 litros
de agua de mar a través de filtros de fibra de vidrio Whatman y se midieron los
espectros de absorbancia (350 -750 nm) de las particulas retenidas en € filtro utilizando
un espectrofotometro Kontron UVIKON 860 de doble haz y tomando un ancho de
banda de 1 nm. Un filtro humedecido en agua de mar previamente filtrada se utilizé

como blanco. La absorbancia del material no fotosintético se midié en los mismos filtros
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después de haber extraido los pigmentos mediante el método de Kishino et a. (1985). La
absorbancia a la longitud de onda de 750nm se restd de las demés absorbancia del
espectro para corregir las diferencias entre la muestra y e filtro de referencia. La
correccion del efecto de amplificacion del paso de luz en € filtro se realizd de acuerdo al

capitulo 1 (Arbones et a. 1996).

3.2.3. Parametr os fotosintéticos

La determinacion de los parametros fotosintéticos se realizd en incubadores
lineales iluminados en la parte frontal por una lampara halégena de tungsteno provista
de un reflector dicroico y de un protector de vidrio (50 W, 12 V). Cada incubador tiene
capacidad para 14 submuestras recogidas en frascos de cultivo de tgjidos (Corning) de
75 ml. de capacidad. Estas submuestras fueron inoculadas con 1.85 x 10° Bq (5uCi) de
bicarbonato marcado con *C. Los incubadores se refrigeraron con agua de mar de
superficie, mientras que e incubador con las muestras subsuperficiales se mantuvo a la
temperatura apropiada mediante un refrigerador Neslab con control digital de
temperatura. La radiacién fotosintéticamente disponible para la fotosintesis (Epar) en la
posicion de cada frasco en e incubador se midié con un sensor de coseno Li- 190SA
(Licor). El frasco situado en la Ultima posicion del incubador lineal estaba cubierto con
papel de aluminio y se utiliz6 para comprobar la fijacién de carbono en la oscuridad.
Después de 2 - 3 horas de incubacion, € material en suspension fue recogido en filtros de
fibra de vidrio (Whatman GF/F) utilizando bombas de vacio con presién menor de 20 cm
de Hg. Posteriormente los filtros se expusieron a vapores de HCI concentrado durante 12

horas, para eiminar € 14C inorganico residual. La determinacién de |as desintegraciones
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por minuto (dpm) se realizd en un contador de centelleo liquido (Beckman) utilizando
los métodos de patron externo y de larelacion de canales para corregir € quenching.

Los parametros fotosintéticos no espectrales, tasa méaxima de fotosintesis
normalizada a clorofila en condiciones de saturacion luz, P, (mg C mg Chi™ h), y la
pendiente inicial de la curva P-E, a® [mg C (mg Chl)™ h* (umol m? s%7], fueron
estimados gjustando |os datos de las curvas a el modelo de Webb et a. (1974) ya que no

se observé fotoinhibicion:

P = P2[1- exp(- & ® xEpp /P (3.4)

donde P,° es la tasa fotosintética normalizada a clorofila (mg C mg Chl™* h') a cada
profundidad.

La calidad espectral de laluz incidente no variaba alo largo del incubador (Babin
et a. 1994; Kyewalyanga et a. 1997; Arbones et al. Enviado) y por lo tanto lairradiancia
espectral Eq(l ) en cada posicion del incubador fue deducida a partir del espectro medio

relativo de las l&mparas hal 6genas de tungsteno Eq (1 ):

Eu(l)=E( )/ QE( Hi (3.5)

multiplicado por laradiacion visible y disponible parala fotosintesis (Epar) €n la posicion
de cada frasco en el incubador.

La radiacion fotosintética absorbida por € fitoplancton [ Epyr (umol m™

s™)] en cada posicion del incubador fue estimada de acuerdo a Dubinsky (1980):
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700

Epr = (‘?-ph(I )xEq (I )d(l ) (3.6)

donde a,, (1 ) es el coeficiente de absorcion espectral del fitoplancton.

El méximo rendimiento cuantico de fijacion de carbono (f ,, (mol C fijado (mol

fotones)™ absorbidos)) se determind ajustando las tasas de fotosintesis P (mg C m™® ht)

alaradiacion fotosintética absorbida por e fitoplancton ( E, . (umol ms?)):
Pz = Pml,l- eXp(- f m ><EPUR/F)m )J (37)

donde f ., =0.0231% _ . El factor de conversion de miligramos de carbono a moles, pmol
de fotones a moles y horas a segundos. Ya que la tasa mé&xima de fotosintesis es
independiente de la longitud de onda (Pickett y Myers 1966) entonces P, /Chl = P?.

El pardmetro de saturacion de la luz para la radiacion absorbida por e
fitoplancton [E,yz = P, /f ., (umol m™ s)] puede definirse a partir de la ecuacion
(3.7), y es andogo a pardmetro de saturacion [ E,., (Mmol m? s%)] para irradiacion
PAR.

Alternativamente, e méaximo rendimiento cuantico puede ser aproximado a partir

B

de a® y d promedio espectral de los coeficientes de absorcién del fitoplancton

normalizados a clorofila, a;,, :
f,=00231a°/a, (3.9)

Sin embargo , a ® en la ecuacion (3.8) esta afectada por & sesgo causado por la

formade e espectro de las |lamparas hal 6genas de tungsteno utilizadas para iluminar los
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incubadores, mientras que la ecuacion (3.7) corrige este artefacto del espectro

directamente.

3.3. RESULTADOSY DISCUSION

3.3.1. Regiones hidrogr éficas

En la figura 3.2 se muestra la distribucion de temperatura, salinidad y clorofila a
la profundidad de 10 m en las estaciones de la cuenca este del estrecho del Bransfield.
Aparece un frente separando dos cuerpos de aguas caracteristicos. Diversos autores
durante varias camparfias realizadas a principios de enero/febrero (g. Sievers, 1982;
Grelowski et a., 1986; Niiler et al., 1991; Capella et d., 1992; Garcia et a., 1994) ya
habian descrito dicho frente durante campafias realizadas en e &rea en los meses de
enero y febrero. Siguiendo la terminologia empleada por Tokarczyk (1987), € agua de
la zona de transicion influenciada por € mar de Bellingshausen y el agua dominada por €
mar de Weddell se pueden separa entre si por la isoterma de 1.0 °C y la isohalina de
34.2. Las aguas influenciadas por € mar de Bellingshausen se caracterizan por una
menor salinidad y mayor temperatura que aquellas que se encuentran afectadas por
entradas de agua del Mar de Weddell. Esta estructura hidrografica también aparece
reflgjada en la distribucion del clorofila (Fig. 3.2). La concentracion de clorofila fue
generalmente < 0.5 mg m™® en aguas superficides del mar de Weddell (zona este),
mientras que las aguas superficiales influenciadas por € mar de Bellingshausen

presentan concentraciones > 1 mg m’>,



98 Capitulo 3

).
U

N

Chl a (mg m3)

. \:\\; .“-lerence l.

2 15 qﬁ?’

Figura 3.2. Distribucion a 10 m de profundidad de la temperatura, salinidad y
concentracion de clorofila (mg m) en las estaciones del estrecho del Bransfield.
En e zona oeste, las sefides del frente y del influyjo de agua proveniente del

Bellingshausen estaban limitadas a la capa superficial (Fig. 3.3, seccion A figura3.1), sin
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embargo, en la parte este de la region de muestreo, la estructura frontal generada por la

influenciadd mar de

100}
m
300}
500
St-94 99 104
NS
100k 34.4
) /\
B 34./5\/
300}
500k J

Figura 3.3. Distribucion vertical de la temperatura y salinidad a lo largo del
transecto oeste (seccion A en la Figura 3.1) de las estaciones de muestreo en €l estrecho del

Bransfield.

Bellingshausen no se observo (Fig. 3.4, seccidén B en la Fig. 3.1). Las dos estructuras

frontales localizadas a ambos lados de esta seccion estaban bajo lainfluencia de las aguas
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del Weddell, como se puede deducir que la temperatura de superficie sea menor de 1°C
(Fig. 3.5).

S N
St-123 122 18 121 120 17

100 )

300

500

St123 122 18 121 120 17
Y

34.4

100

| N\ 374
m
= 34.5
300 _\
34.6
500 A

Figura 3.4. Distribuciones verticales de la temperatura y salinidad a lo largo del
transecto este (seccion B en la figura 3.1) de la region de muestreo del estrecho del

Bransfield
El transecto bioldgico que cruza el oeste del mar de Weddell desde el borde del

hielo hasta e pasge del Drake (seccion C en Fig. 3.1) muestra varios rangos
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hidrograficos interesantes (Fig. 3.5, 3.6). En el sur (estaciones 7 - 119) se encontré una
lengua de agua de deshielo con elevadas concentraciones de clorofila. La concentracion
de slicato, aunque dta, fue ligeramente mas baa que la encontrada a 50 m de
profundidad (Fig. 3.6) donde las concentraciones de silicato fueron > 80 pmol |
caracteristicas de agua de invierno provenientes de mar de Weddell (Pérez et d.,
1994b). Este descenso en las concentraciones de silicato y de otras sales nutrientes
asociado con manchas de fitoplancton es tipico de aguas de deshielo en & mar de
Weddell (g. Sakshaug y Holm-Hansen, 1984; Nelson y Smith, 1986; Nelson et a., 1987,
Figueiras et a., 1994; Pérez et a., 1994a). En las estaciones situadas a norte del
transecto (estaciones 12 y 13), se encontré una capa superficial que era mas caliente,
menos sdlina y con concentraciones de silicato bagjas (< 50 pmol [-1). También se
observé la presencia de un maximo de clorofila a 100 m de profundidad. En las
estaciones 10 -11 habia un marcado frente que al canzaba profundidades de méas de 500 m
que separaba estos dos cuerpos de agua. Un motivo muy similar a este también se
encontrd en las estaciones de més a norte del transecto biologico adyacente (no se
muestra la distribucidn). Esta distribucion de clorofilay silicato se puede justificar por la
fuerte estructura hidrogréfica encontrada en €l area. Las estaciones de més a norte de
estos dos transectos (Paso del Drake) estaban localizadas mas aléa de la confluencia de
Weddell - Scotia, en las estaciones 10 y 11. La confluencia del mar de Weddell con el
mar de Scotia es € limite entre €l pasge de Drake, donde se establece en régimen

circumpolar, y e mar de Weddell.
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Figura 3.5. Distribucion vertical de la temperatura y la salinidad a lo largo del
transecto Este (seccion C en Figura 3.1) que cruza e Mar de Weddell desde € borde del
hielo hasta €l pasaje del Drake.
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Figura 3.6. Distribucion vertical de silicatos (umol 1) y clorofila (mg m*) a
lo largo del transecto Este (seccién C en la figura 3.1) que cruza € Mar de Weddell
desde e borde del hielo hasta €l pasaje del Drake.
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Resumiendo, en la zona se han encontrado tres estructuras hidrogréficas
claramente diferenciadas (Fig. 3.1). I) Al norte del estrecho del Bransfield se encontrd
un frente que separa las aguas superficiales del mar de Bellingshausen de las aguas del
mar de Weddell. 11) La confluencia del mar de Weddell con el mar de Scotia se localiza
al norte de laisla Elefante. |11) En la zona sudeste de la region de muestreo se encontrd
el borde del hielo y las lenguas de agua asociadas con e deshielo. Estos tres rasgos
hidrogré&ficos delimitan 4 regiones hidrogréficas en la parte este del estrecho del
Bransfield y areas adyacentes.

1. Lasaguas de Bransfield con influencia del Mar de Bellingshausen (B-B),
2. Aguas dd Bransfield con influencia del mar de Weddell (B-W),
3. Aguas de la confluenciadel mar de Weddell con e mar de Scotia (WSC), y

4. Aguasdel mar de Weddell modificadas por €l deshielo (I-E).

3.3.2. Parametr os fotosintéticos

Los parametros fotosintéticos no espectrales derivados de las 43 curvas P-E
(Tabla 3.1) se encuentran dentro del rango de valores recogidos en trabajos anteriores
(9. Jaques, 1983; Sakshaug y Holm-Hansen, 1986; Tilzer et a., 1986; Holm-Hansen y
Mitchell, 1991; Figueiras et a. 1994; Boyd et a. 1995). La tasa maxima de fotosintesis
normalizada a clorofila P?,, [1.42 + 0.52 mgC (mgChl)™ h''] y la pendiente de la regién
limitada por la luz a® [0.018 + 0.009mgC (mgChl™)h *(umol m?s)™] muestran una
elevada correlacion (r° = 0.66, P < 0.001) con una pendiente de laregresion (PP, :a =

Exear) de 59 + 5 umol m? s™. Los valores relativamente bajos de Eqpar calculado y 1a
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Tabla 3.1. Parametros fotosintéticos de las curvas P-E curves, & (mg C (mg Chl)™)
h* (umol m? s%™%), P8, (mg C (mg Chl)* h™), Ex (umol m? s%), r? (coeficientes de
determinacioén). La regién hidrogréafica a la que pertenece cada estacion se indica con: (B-B)
aguas del Bransfield - Bellingshausen; (B-W) aguas del Bransfield - Weddell ; (WSC)
Confluencia del Weddell Scotia; (I-E) Borde del hielo.

Estacion  Profundidad a pE Ex r’
102 (B-B) 10 0.025 2.63 104 0.95
50 0.023 157 68 0.97
98 (B-W) 11 0.012 1.32 107 0.95
30 0.016 1.67 108 0.94
1(I-E) 10 0.036 255 70 0.98
50 0.019 132 68 0.94
2(I-E) 10 0.023 1.74 75 0.97
50 0.020 123 62 0.96
5(I-E) 10 0.010 114 111 0.99
50 0.046 2.85 62 0.97
119 (I-E) 10 0.009 112 121 0.99
50 0.012 1.06 87 0.96
10 (B-W) 10 0.010 1.18 117 0.99
30 0.010 1.16 119 0.94
12 (WSC) 5 0.010 1.58 162 0.97
30 0.012 0.87 74 0.97
13 (WSC) 10 0.008 1.05 136 0.97
70 0.003 0.24 82 0.96
15 (WSC) 70 0.004 0.21 47 0.95
18 (B-W) 11 0.009 1.08 116 0.98
50 0.009 1.07 117 0.96
122 (B-W) 10 0.013 142 108 0.99
50 0.018 1.70 95 0.98
38 (B-W) 50 0.021 1.73 83 0.98
54 (B-B) 10 0.017 191 115 0.95
30 0.021 147 68 0.97
56 (B-W) 10 0.014 1.24 87 0.98
30 0.016 151 95 0.96
63 (B-W) 10 0.025 2.07 83 0.99
40 0.038 2.27 60 0.96
76 (B-W) 10 0.016 157 99 0.97
40 0.011 0.82 78 0.97
87 (B-B) 10 0.016 152 95 0.99
40 0.019 132 70 0.96
93 (B-W) 10 0.013 0.97 73 0.95
50 0.017 1.00 59 0.94
N2 (B-W) 10 0.032 1.63 52 0.95
50 0.029 1.38 47 0.96
52 (B-B) 10 0.013 154 115 0.99
70 (B-B) 10 0.017 1.16 67 0.92
50 0.023 124 54 0.92
N3 (B-W) 10 0.021 1.62 76 0.99
50 0.016 1.15 70 0.99

Media 0.018 142 87

+0.009 +0.52 +26
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media del pardmetro de saturacion Epar (87 = 26 umol m s*) paralas 43 curvas reflgja
la adaptacion a bajaintensidad de luz de € fitoplancton.

Un examen mas detallado de las relaciones fotosintesis - irradiancia, nos permite
obtener mas informacién sobre la respuesta fotosintética del fitoplancton en las diferentes
estructuras hidrogréficas presentes en la zona de estudio. En la region situada a borde
del hielo (estaciones 119, Fig. 3.7) la capa de mezcla (Z,n) era poco profunda, alrededor
de 30 m de profundidad, con una picnoclina bien establecida y con la biomasa de
fitoplancton acumulada en la capa de mezcla. El pardmetro de saturacion Expar dél
fitoplancton fue en general mayor en e agua de superficie que en las muestras
subsuperficiales, debagjo de la capa de mezcla. Algo similar se encontré en la estacion 13,
en la confluencia del Weddell - Scotia (Fig. 3.7), donde la Zuml era un poco mas
profundo y las Expar de las poblaciones de superficie eran mayores que las de las
muestras profundas. La comunidad de fitoplancton situada a 70 m de profundidad en la
estacion 13 tenia un Expar  bastante similar a las muestra de 50 m de profundidad del
borde del hielo ( Fig. 3.7). La adaptacion dd fitoplancton a un régimen de mayor luz en
las aguas superficiales del Mar de Scotia parece evidente, como ocurria en las aguas de
deshielo. EI mismo patrén se encontrd en la zona noroeste, cerca de la Isla Rey Jorge
donde habia una fuerte estratificacion relativa, debida a la influencia de las aguas del mar
de Bellingshausen (Fig. 3.7). Las poblaciones de fitoplancton que estaban por debgjo de
la capa de mezcla presentaban un pardmetro de saturacion de luz Egear < 100 pmol m™
s*, mientras que las poblaciones de superficie mostraban un valor de Eear > 100 pmol
m*s™. Por e contrario, |as agua bien mezcladas de la region intermedia hacia e sur de la

estructura frontal (Fig. 3.7) presentaban un pardmetro Eear < de 100 pmol m™? s*, con
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pequefias diferencias entre las poblaciones de superficie y 40 m de profundidad que

corresponden con una menor estratificacion en esta region.

Profundidad (m)

Profundidad (m)

Profundidad (m)

Profundidad (m)

Est.119 I-E
-2 -1 0 335 340 345 350
o | R R
40 — 40 —
80 — 80 —
120 — 120 —
7 oC 1 salinida
160 160
26.8 272 276 28.0 0 2 4
o L 0 0 L
40 — 40 —
80 — 80 —
120 — 120 —|
Densidad Fluorescencia
160 160
Zym =35m Eppr 10 M = 121 pmol m? s™
Picnoclina 35-45 m Epar 50 M = 87 pmol m? s™

Est.13 WSC
1 0 1 2 3 335 340 345 350
P N R B o 1
40 40 |
80 80
120 | 120 |
1 oC Salinidad
160 160
268 272 276 280 0 1
P R o |
40 40 |
80 80
120 | 120 |
Densidad Fluorescencia
160 160

Zym =

52m

Picnoclina 52-60 m

Eypar 10 M =136 pmol m™? s™

Eypar 70 M = 82 pmol m? s™

Profundidad (m)

Profundidad (m)

Profundidad (m)

Profundidad (m)

Est. 63 B-W
2 -1 0 1 2 340 342 344
Py I B B 0 [ R
40 | 40 |
80 | 80 —|
120 — 120 —
i °C Salinidad
160 160
272 274 2716 278 0 1 2
0 P I 0 !
40 | 40 |
80 | 80 —|
120 — 120 —
Densidad Fluorescencia
160 160
Zym =>150m Eyppar 10 m =83 pmol m? s
Eypar 40 M = 60 pmol m? s™
Est.102 B-B
2 1 0 1 2 340 342 344
0l 0 Ll
40 | 40 |
80 | 80 —|
120 — 120 —
i °C Salinidad
160 160
272 274 276 278 0 1 2
0 P T 0 \
40 | 40 |
80 | 80 —|
120 — 120 —
Densidad Fluorescencia
160 160
Zymi=8m E,par 10 M = 104 pmol m? s

Picnoclina 8-12 m E,ppr 50 M = 68 pmol m? s™

Figura 3.7. Perfiles de temperatura, salinidad, densidad y fluorescencia de 4
estaciones. Se muestra la profundidad de la capa de mezcla (Zym), profundidad de la
picnoclinay €l parametro de saturacion de luz (Expar ) de cada estacion.
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En latabla 3.2 se muestran las medias y desviaciones standard de los parametros
fotosintéticos de cada una de las regiones hidrogréficas. Los valores relativamente bajos
del parametro de saturacion de luz no espectral indican la adaptacion del fitoplancton a

bajas intensidades de luz.

Tabla 3.2. Media y desviacion standard de los parametros fotosintéticos y régimen de
luz en la columna de agua en las 4 regiones hidrogréficas encontradas en la zona. B-B,
aguas del Bransfield Bellingshausen ; B-W aguas Bransfield - Weddell ; 1-E aguas del

borde del hielo; WSC aguas de la confluencia de los mares de Weddell y Scotia. PmB mg C
(mg Chl)* h"; a® mg C (mg Chl)* h™ (umol m? s E,n and E, pe mol m? s* (*
considerando solamente aguellas estaciones con capa de mezcla < 150 m); a,, m*; f |

moles C (molesfotones)™; E,pyr ¥ E mpur HMol m?s™,

Variables bio- B-B B-W I-E WSC
Opticas
me 1.60+ 0.42 1.41+0.36 1.63+0.65 0.79+£0.52
ab 0.019 + 0.004 0.017 + 0.008 0.022 + 0.012 0.007 + 0.003
EkPAR 84+ 22 88+ 22 82+21 100 + 42
E, o 67 + 38 44 + 40 (*83 + 23) 79+ 26 67 + 60
aTh 0.018 + 0.009 0.0084 + 0.0025 0.0165 + 0.0062 0.0083 + 0.0054
f 0.066 + 0.024 0.064 + 0.035 0.062 + 0.051 0.031+0.018
EkPUR 1.02+0.52 0.49+0.21 0.90+£0.48 0.40+0.32
E 1.88+ 0.95 0.63+ 0.55 1.08+0.44 0.47 £ 0.15

umPUR

Al comparar los parametros P?,, y a® de la capa superficial y subsuperficial no se
encontraron diferencias (prueba de la t de Student para muestras pareadas, P, , P =
0.2; a®, P = 0.6). Sin embargo, S se encontraron diferencias entre los 4 cuerpos de
agua. Asi, latasa méaxima de fotosintesis (P®,) y la pendiente inicial no espectral (a®) de

las aguas de la confluencia del Weddell - Scotia (WSC) fueron estadisticamente diferente
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de las de los otros tres cuerpos de agua (P, 0.042 > P> 0.01; a®, 0.015 > P > 0.003).
Por el contrario, €l pardmetro de saturacion de luz no espectral (Expar) NO fue
estadisticamente diferente entre los 4 cuerpos de agua (0.88 > P > 0.46). Asimismo, la
irradiancia media en la capa de mezcla (Exmpar) nO fue estadisticamente distinta del
parametro medio de saturacion (Expar), Y €sta diferencia es incluso menor cuando las
estaciones con capa de mezcla® 150 m no son consideradas (pruebat NS, P = 0.83, ver
también Tabla 3.2). Sin embargo, la media de E,mipar €ra ligeramente menor que Expar
en las 4 regiones hidrogréficas (Tabla 3.2). No obstante, debemos tener en cuenta que a®
no ha sido corregido para la desviacion provocada por las lamparas halégenas de
tungsteno utilizadas en las incubaciones y entonces las pendientes son aproximadamente
entre 15 % y 40 % mayores que las pendientes limitadas por |uz calculadas considerando
los efectos de las |amparas (Kyewalyanga et a. 1997). Por lo tanto, los valores de Expar
deben ser incluso menores que aquellos mostrados en la Tabla 3.2 y consecuentemente el
fitoplancton debe estar limitado por laluz a considerar lairradiancia PAR. Esto significa
gue pequefias diferencias en intensdad de luz PAR pueden tener importantes
consecuencias en la fijacion del carbono, puesto que peguefios incrementos o descensos
en la intensidad de luz pueden derivar la fijacién de carbono por € fitoplancton de la
region limitada por la luz a la region saturada en las relaciones fotosintesis-luz y
viceversa. Esto podria causar grandes diferencias en las tasas de produccion primaria

dadas |as fuertes pendientes de las curvas fotosintesis - luz.

3.3.3. Ma&ximo rendimiento cuantico

El maximo rendimiento cuéntico de la fijacion de carbono [f ,,, moles C (moles

fotones)™] en e é&rea de estudio variaba en un factor de 9, oscilando entre casi & 10 %
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hasta el 90 % del valor méximo tedrico de 0.125 moles C (moles fotones)™ (Fig. 3.8). La
distribucién de f ,, en ambas capas, superficie y maximo subsuperficial de fluorescencia,
fueron muy similares. De hecho, un test de la t de Student para 2 muestras no encontro
diferencias significativas (f » = 0.06 + 0.036, P = 0.95). Los valores de f m en superficiey
en las muestras subsuperficiales mostraron una gran similitud en las regiones I-E, B-W y
WSC (0.75> p> 0.57), mientras que en las aguas B-B no se encontro tanta semejanza ( P
= 0.06), posiblemente debido a que la influencia de las aguas de WSC en la region del
B-B era mucho mayor en la superficie que a mayores profundidades. El valor medio 0.06
moles C (moles fotones)™”, puede considerarse un valor tipico de una poblacion de
fitoplancton desarrollandose sin limitacion de nutrientes (Cleveland et al. 1989; Platt et
al. 1992). Los valores més altos [> 0.06 moles C ( moles fotones)™] se encontraron en la
plataforma costera proximo ala Isla dUrville, en las estaciones de la region I-E proximo
a €l hielo, y en la estructura frontal (aguas de B-B) situadas entre lalsa del Rey Jorge 'y
lalsla Elefante. Los valores més bajos de f ,, [< 0.03 moles C (moles fotones)™] estaban
en las estaciones de la confluencia del Weddell - Scotia, mientras que la parte central del
area de estudio, ocupada por aguas del B-W y aguas del 1-E con una ata influencia del
mar de Weddell, tenian valores intermedios (0.03 < f ,, > 0.06). La variabilidad de f , en
estas aguas Antérticas fue similar a la encontrada en estudios previos de otras aguas con
caracteristicas muy distintas, como son aquellas de la corriente de California (Sosik
1996), de la ensenada del sur de California (Schofield et a. 1991, 1993), y del Mar de

los Sargazos (Cleveland et al. 1989).
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Figura 3.8. Distribucién de el rendimiento cuanticag,, moles C (moles fotone&)en
aguas superficiales (5-10 m) y subsuperficiales (30-70 m).

Varios autores (Cleveland et al. 1989; Chalup y Laws 1990; Sosik y Mitchell 1994;
Sosik 1996) han sugerido que condiciones ambientales tales como la intensidad de luz,
temperatura y disponibilidad de nutrientes pueden afectar al maximo rendimiento cuantico.
Nosotros aqui no encontramos ninguna correlacion significativa, ni realizando andlisis de

regresion simple ni mudltiple, entre el maximo rendimiento cuantico y las
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variables ambientales citadas anteriormente, probablemente porque la luz media en la
capa de mezcla (Eumear, Tabla 3.2) y latemperatura de la columna de agua (Fig. 3.7) no
eran extremadamente diferentes entre los 4 cuerpos de agua. La concentracion de las
sales nutrientes no eralimitante, sin embargo el promedio tan bgjo de f ., en las aguas de
WSC [0.03 mol C(mol fotones)™, Tabla 3.2] podrian atribuirse a una limitacion por
hierro. Este maximo rendimiento cuantico promedio de WSC fue significativamente
menor que los de las otras tres regiones (prueba de lat de Student, 0.013 < P< 0.03). La
limitacion por hierro parece ser importante en la region de confluencia del Weddell -
Scotia (de Baar et a. 1995). El valor medio de f ,, s 0.03 moles C (moles fotones)™ en
WSC (Tabla 3.2) esun 25 % del f ,, maximo tedrico, y ademés estd muy préximo al valor
encontrado por Lindley et a. (1995) para aguas del Pacifico ecuatorial donde no existia
limitacion por nitrato pero si por hierro. Por el contrario, los f , medios para los otros 3
cuerpos de agua (> 0.06 mol C mol fotones®, Tabla 3.2) son vaores compatibles con
aquellos de poblaciones de fitoplancton desarrollandose sin limitaciones de micro y

macro- nutrientes (Cleveland et al. 1989, Platt et al. 1992, Lindley et al. 1995).

3.3.4. Régimen deluz en la columna de agua

La variabilidad de los espectros de absorcion del fitoplancton fue alta tanto en
muestras superficiales como subsuperficiales (Fig. 3.9); pero pese a esta variabilidad, no
habia diferencias significativas en e coeficiente de absorcion medio en las dos
profundidades dentro de cada region hidrogréfica (0.2 > P > 0.3). Como consecuencia, €l

coeficiente de absorcion medio en las dos profundidades no fue estadisticamente

diferente, como revela la prueba de lat de Student (a_ph = 0.012 + 0.007 m*, P = 0.4).
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Puesto que no hubo diferencias entre las muestras de superficie y de sub superficie, éstas
se agruparon 'y se andizaron las diferencias entre las 4 regiones. Se encontraron,
entonces, diferencias significativas entre € coeficiente de absorcion medio de B-B, B-W
y WSC (0.012 < P<0.02) y I-E, WSC y B-W (0.007 < P < 0.02) (Tabla 3.2). Los

coeficientes de absorcién medios de las regiones I-E y B-B no fueron estadisticamente

diferentes (prueba de lat de Student, P = 0.63) al igual que los a_ph de B-W y WSC (P

= 0.96) . De acuerdo con la distribucion de clorofila, a_ph fue mayor en estas regiones

(B-By I-E, Tabla 3.2) con unamayor concentracion de clorofila

0.06 0.06
superficie subsurperficial
£
© 002 0.02
0.00 — ‘ ‘ 0.00 ===\
400 500 600 700 400 500 600 700
Longitud de onda (nm) Longitud de onda (nm)

Figura 3.9. Espectros de absorcion del fitoplancton en aguas superficiales (5
10 m) y subsuperficiales (30-70 m)
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La ausencia de diferencias significativas en a_ph entre las capas superficia y

subsuperficial nos permitié estimar la irradiancia media absorbida por € fitoplancton en

la capa de mezcla Eympur (Tabla 3.2):

Eurur = Oy Bonll ) ¥Eur (1)) (39)

donde a_ph es lamedia de los dos espectros de absorcion del fitoplancton en la columna

de agua.

El parédmetro de saturacion de luz espectral (Expur pmol m™ s%), a contrario que
el parémetro de saturacion de luz blanca (Exear, pmol m? s%), muestran diferencias
significativas entre las distintas regiones hidrogréficas (Tabla 3.2). Las aguas de
Bransfield- Bellingshausen tienen un mayor Expur que las aguas de B-W y WSC (prueba
de la t de Student, 0.018 < P < 0.016), mientras Expyr  de B-W y WSC no fueron
significativamente distintas (prueba de lat de Student NS, P = 0.59). Los Expyr en la
region I-E eran més parecidos a los Expur de B-B (P = 0.66) que los de B-W y WSC (P
= 0.06). La luz espectra media absorbida por € fitoplancton en la capa de mezcla
muestra una pauta smilar (Esmpur, Tabla 3.2), donde B-W y WSC no muestran
diferencias (P = 0.40) y E.mpur de B-B fue significativamente mayor que aguellos de B-
W'y WSC (0.03 < P < 0.04). Estas diferencias de E,mpur  de las regiones hidrogréficas
pueden ser atribuidas a las diferencias encontradas en los espectros de absorcién del

fitoplancton, porque Expar Y Eumipar fueron semejantes en las 4 regiones. En reaidad
a_ph muestra el mismo patron de comportamiento que Expur Y Eumipur (Tabla 3.2). Pese

de las diferencias existentes entre Expur Y Eumipur (Tabla 3.2). Pese a las diferencias
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existentes entre Expur Y Eumipur €Ntre las distintas regiones, no se encontraron diferencias

entre ambas variables a comparar todas las muestras juntas (E,,, = 0.67 £ 0.43;

Eunpur = 0.96 £ 0.78; P = 0.11) o dentro de cada respectivaregion (Tabla3.1; 0.12 < P

< 0.70). Lasimilitud entre E,, s Y E,,pur fUE Mayor en las aguas de Weddell-Scotia (P

= 0.70) y menor en las aguas de Bransfield - Belllingshausen (P = 0.12). Al comparar
Eumrur €ON Expur Ocurre lo contrario de lo que sucedia cuando se comparaban Expar CON
Eumipar; €sto es, laluz espectral media absorbida por € fitoplancton en la capa de mezcla
(Ewmrur) fue siempre ligeramente mayor que e parametro de saturacion de la luz
espectral (Expur), 10 que sugiere que lafotosintesis no esta limitada por laluz. Este hecho
apoyay confirmala hipétesis previamente avanzada por (Figueiras et a. 1994, 1998) que
la fijacion de carbono por parte del fitoplancton en aguas Antarticas que se encuentren

bien mezcladas ocurre ala tasa maxima.

3.3.5 Evidencias de que no hay limitacion por la luz. Rendimiento cuantico de la

columna de agua

Otro modo de confirmar si la fotosintesis se encuentra limitada por laluz o por €l
contrario sucede en condiciones de luz saturante es comparando los maximos
rendimientos cuanticos frente a los rendimientos cuanticos in situ. De acuerdo con la
definicion de rendimiento cuantico (moles de carbono fijados por moles de fotones
absorbidos) éste sera maximo cuando las condiciones de luz sean limitantes ya que la
eficiencia con la que se utiliza la luz absorbida para fijar carbono es méxima. Por lo
tanto, cuando la fotosintesis ocurra en condiciones de luz limitante, € rendimiento

cuantico in situ serdigua al méximo rendimiento cuantico, puesto que la fotosintesis esta
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ocurriendo en la regién la curva P-E limitada por la luz. Mientras que cuando la
fotosintesis transcurra en condiciones de saturacion de luz en & rendimiento cuantico in
situ serd menor quef .

El rendimiento cuéntico medio de la columnade agua f se estimé como sigue;

~ 1 ¢
= OP/Ennz (3.10)

donde P (ver ec. 3.11 en € siguiente apartado) y Epyr estén expresados en unidades de
moles C m*> d* y moles fotones m® d™* respectivamente y se calcularon para la capa
féticay parala capa de mezcla (Figura 3.10). La media de los rendimientos cuanticos en
la capa fotica [0.03 mol C(mol fotones)™] no fue significativamente distinta (P = 0.18)
de la media de aquellos en la capa de mezcla superficial y ambas eran menores (P <
0.001) que los maximos rendimientos cuanticos (Fig. 3.11). Estos rendimientos
cuanticos operacionaes, que eran significativamente mas bgjos (P < 0.001) que la media
de f, = 0.06, confirman que la fijacion de carbono en € fitoplancton Antértico tiene
lugar en condiciones de saturacion de luz, como ya se habia sugerido previamente a
partir de |os parametros fotosintéticos no espectrales (Figueiras et al. 1994, 1998) y en la
seccion anterior através de la comparacion de Expur Y Eumi pur. SI €50 no fuese cierto,
rendimiento cuantico in situ no seria significativamente mas bagjo que & maximo

rendi miento cuntico.
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Figura 3.10. Produccién primaria media de la columna de agua frente a la luz absorbida por
el fitoplancton en la capa fética y en la capa de mezcla (UML). Las ecuaciones son las del
modelo |l de regresion lineal. Las pendientes son los rendimientos cuanticos promedios en
cada respectiva columna de agua.
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Figura 3.11. Rendimiento cuantico medio in situ frente a maximo rendimiento cuantico en
la capa fética y en la capa de mezcla (UML). La linea continua es la recta 1:1



Luz y fotosintesis en aguas Antérticas 119

3.3.6. Produccion primaria

La produccién primaria integrada con la profundidad en cada estacién (P) fue

calculada de acuerdo con:

P=D chm P2 - exp(- Epys/ Eour )02 (3.11)

donde la duracién del dia, D, es 24 horas ya que la irradiancia se promedi6 para
este periodo de tiempo. La profundidad de integracién considerada fue la profundidad
de la capa fética en las estaciones donde la profundidad dell % de la luz era mayor que
la profundidad de la capa de mezda.), y fue Zym en aquellas estaciones donde la

capa fética era menos profunda que la capa de mezcla.

La produccién primaria en el area de estudio fue altamente variable (Fig. 3.12)
abarcando valores tipicos de aguas oligotroficas, de los mas productivos sistemas de
afloramiento y de regiones Antarticas con altas concentraciones de clorofila (Boyton et
al. 1982; Boyd et al. 1995; Bury et al. 1995). La distribucién de la produccién primaria
integrada reflejaba la existencia de las distintas estructuras hidrogréaficas en el area. Los
valores mas altos (> 2000 mg C?rd™?) se encontraban en aguas estratificadas con
influencia del mar de Bellinghausen y en las aguas costeras proximas de la Isla de
d’Urville, donde la concentracion de clorofila y el maximo rendimiento cuantico fueron
relativamente elevados (Figs. 3.4 y 3.8). Estos valores altos de produccion primaria son
similares a aquellos observados sobre plataformas continentales en el estrecho del

Gerlache
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Figura 3.12.Distribucion de la produccién primaria integrada (mg CTdia™)

(Mandelli y Burkholder 1966; Holm-Hansen y Mitchell 1991). Las aguas de la
confluencia del mares de Weddell y Scotia, que tienen el nggnde todo el area de
muestreo (Fig. 3.8) muestran también los menores valores de produccion primaria

integrada (Fig. 3.12).

Se compard la produccion primaria integrada calculada considerando la
irradiancia PAR con la calculada considerando la luz espectral y la luz absorbida por el
fitoplancton (ecuacion 3.11), y se encontr0 una buena correlacion entre ambas
estimaciones (Fig. 3.13). Pese a ello, la produccién primaria calculada utilizando la luz

PAR fue un 24 % menor que la derivada de la irradiancia PUR. Esta diferencia entre
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ambas estimaciones debe ser atribuida a que cuando se estiman los parametros
fotosintéticos considerando la irradiancia PAR puede ocurrir limitacion por luz,
mientras que cuando se utiliza la luz espectral la respuesta fotosintética estd en

condiciones de saturacion de luz (ver texto anterior y Tabla 3.2).

3000
Y = (0.76 + 0.02)X r’=0.91
2500 -

2000 -
1500 -

1000 -

500 - * e

0

Produccién primaria PAR (mg C m? d™)

0 500 1000 1500 2000 2500 3000

Produccién primaria espectral (mg C m? d™)

Figura 3.13. Comparacion entre la produccion primaria integrada estimada
utilizando la luz PAR vy la luz espectral en la columna de agua. La ecuacion es la del modelo
Il de regresion lineal.
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3.4. CONCLUSIONES

Los parametros bio-6pticos determinados en la cuenca Este del estrecho del
Bransfield (Antartida) indican que la fotosintesis del fitoplancton en la capa de mezcla
de estas aguas no se encuentra limitada por la luz. Esto se deduce de la similitud
encontrada entre los parametros de saturacion de luz de las curvas de fotosintesis - luz,

tanto espectrales como no espectrales, &, E.-xr) Y 12 correspondiente irradiancia
media de la capa de mezcB (- r, E..rar)- SiN €mbargo, las relaciones fotosintesis -

luz no espectrales muestran una pequefia limitacion por luz mientras que las relaciones
P-E espectrales indican saturacion de luz, y como la fotosintesis tiene lugar en niveles
de luz proximos al pardmetro de saturacion, la produccién primaria calculada utilizando
los pardmetros de las curvas no espectrales pueden estar subestimada. En este trabajo la
subestimacion alcanzé hasta un 24 %, lo que nos indica que estas diferencias pueden
tener importantes consecuencias en el modelado de los flujos de carbono en los mares
del Sur. Por lo tanto, esto sugiere que la produccion primaria deberia ser calculada a
partir de las relaciones espectrales de fotosintesis - luz. El rendimiento cuantico de la
columna de agua también corrobora la conclusion de que la incorporacion de carbono
no estaba limitada por la luz. Por otra parte, los maximos rendimientos cuanticos
indican que la limitacion por hierro de la fotosintesis no debe ser importante en las
aguas de la plataforma continental como tampoco en las aguas de deshielo, pero puede
suceder en las regiones de la confluencia Weddell- Scotia tal y como ya se ha sugerido

previamente (de Baar et al. 1995).



CAPITULO CUARTO

Variacion espacial y temporal de los parametr os fotosintéticos
y de la produccion primaria en € Noroeste de la Peninsula

| bérica.

4.1. INTRODUCCION

El estudio de las relaciones entre la fijacion de carbono y la luz (curvas P-E)
ayuda a entender mejor la ecologiay la fisiologia del fitoplancton (Platt y Jassby 1976;
Fasham y Platt 1983; Neale y Richerson 1987), a mismo tiempo que constituyen una
herramienta que permite estimar la produccién primaria en e océano (Dower et d.,

1996; Morel et a. 1996). Los pardmetros derivados de estas relaciones incluyen una
medida de |a méxima capacidad fotosintética [ P2, mgC (mgChl)*h™], y una medida de
la eficiencia fotosintética en condiciones de limitacién por luz, y que puede expresarse

en funcion de laluz disponible [a &, mgC (mgChl)™ h* (mmol m? s%)™] o en funcién de
la luz absorbida por € fitoplancton [f m», moles C fijado (moles fotones absorbidos)™].

Un parametro adicional derivado de los dos anteriores es la luz de saturacion de la

fotosintesis, que también se puede expresar como luz disponible (Exear = P2/a®,
mmol m? s*) o como luz absorbida (Expur = P, /f .., que con & apropiado cambio de

unidades en P, tiene unidades de nmol m> s%). Con la determinacién de estos

parametros de las relaciones fotosintesis — luz se puede obtener informacién esencial
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para definir la variabilidad espacial y tempora de la produccién primaria tanto en
condiciones de saturacion de luz como en situaciones de limitacion. Estos pardmetros
también son esenciales para el desarrollo de los agoritmos que permiten estimar la
produccion primaria a partir de la informacion suministrada por |os satélites (Lohrenz et
al. 1988; Platt y Sathyendranath 1988; Platt 1986; Balch et a 1992; Platt et al 1991;
Zaneveld et al. 1993; Longhurst et al 1995).

Aunque la luz es un pardmetro esencial en la estimacién de las tasas de
produccion primaria a partir de las relaciones fotosintesis — luz, en la mayoria de los
casos tan solo se considera la cantidad de energia disponible dentro del espectro de luz
visible (intensidad de radiacién fotosintéticamente disponible PAR = 400 - 700 nm) y
normalmente no se tienen en cuenta las variaciones espectrales de la luz PAR. La
absorcion de luz por e fitoplancton normalmente domina la variabilidad optica en las
capas més superficiales de la columna de agua, y contribuye a la atenuacion de la luz
con la profundidad (Platt y Jassby 1976; Megard et al 1979; Babin et al 1993). Se
conoce que la absorcién de luz por parte del fitoplancton presenta un amplio rango de
variacion de unos a otros cuerpos de agua y la estimacion de los coeficientes de
absorcion de las células del fitoplancton es objeto de actual interés para muchos
investigadores (Sathyendranath et al. 1987; Bricaud et al. 1995; Lutz et a. 1996;). La
determinacion de las tasas de produccion primaria teniendo en cuenta la variacion
espectral diaria de la penetracion de la luz en la columna de agua y la luz absorbida por
el fitoplancton permiten estimaciones mucho mas redistas que las redlizadas
considerando luz PAR (Lewis et al. 1985a; Babin et a. 1993; Kyewalyanga et al. 1997).

Repetidas veces se ha argumentado (Harding et al. 1981; Harding et al. 1982;

Cote y Platt 1983) la gran importancia que las variaciones temporales de corta escala
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incluso variaciones diarias) de los pardmetros fotosintéticos pueden tener en las
estimaciones de produccién primaria. Sin embargo, existe poca informacion sobre la
importancia relativa que estas variaciones diarias de corta escala tienen cuando se
comparan con las grandes variaciones espaciales e incluso temporales de mayor escala
impuestas por e afloramiento. Conocer esto es fundamental a la hora de planificar
futuros estudios. Dependiendo de la importancia relativa de un tipo u otro de
variabilidad, €l plan de observaciones deberia dirigirse hacia un mayor esfuerzo en
cubrir un area més extensa o dedicar més tiempo al estudio de las variaciones
temporales de corta escala.

En este capitulo se describen las variaciones espaciales y temporales (de diversas
escalas) de los pardmetros fotosintéticos en aguas del noroeste de Galicia durante la
época de afloramiento, y se discute laimportancia que estas variaciones pueden tener en
las estimaciones de la produccion primaria.

El noroeste de la peninsula Ibérica esta incluido dentro del sistema de
afloramiento del noroeste de Africa. Desde mayo a octubre, € anticiclon de las Azores
esta localizado en € Atlantico Centra y la intensidad de la zona de bgjas presiones de
Islandia disminuye, provocando la predominancia de vientos del norte que causan el
afloramiento costero (Fraga, 1981; Blanton et al., 1987). De Octubre a Abril, €
gradiente de presion provoca vientos hacia el norte, caracterizandose la circulacion
durante dichos meses por €l desplazamiento de aguas célidas y salinas hacia € polo
(Ambar et al. 1984; Frouin et a., 1990). El marcado cambio de la orientacion de lalinea
de costa en cabo Finisterre permite una intensificacion del afloramiento (Fraga, 1981,
Fraga et a., 1982; Blanton et al., 1984), e cua esta, a su vez, reforzado con e frente

subsuperficial causado por la convergencia del agua Central Nor - Atlantica del Este
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(ACNAE) procedente del sur, con e agua Central del Golfo de Vizcaya (Fraga et al.,
1982). A medida que la época de afloramiento avanza, €l centro del afloramiento en esta
zona, se extiende hacia la plataforma, Ilegando a formarse un gran “filamento” que,
presumiblemente, contribuye a los procesos de intercambio entre la plataforma y €l

océano (Haynes et al., 1993).

4.2. MATERIAL Y METODOS

Con € fin de estudiar la variabilidad espacial y tempora de los distintos
parametros fotosintéticos del fitoplancton se realizé la campafia AMBAR en la costa
noroeste de Galicia a bordo del bugque oceanografico Cornide de Saavedra durante la
primavera de 1994. Se tomaron muestras en 38 estaciones distribuidas a lo largo de un
transecto que atraviesa el frente de talud (fig. 4.1). Dicho transecto se visito dos veces
durante la campafia. La primera vez se muestred hasta la estacion 24, mientras que
durante la repeticion de la seccién se afiadieron dos estaciones mas para poder definir
con mayor claridad las distintas variables hidrogréficas. La estacion costera y la
estacion del talud se muestrearon 7 y 5 veces respectivamente a lo largo de la campaiia.
En la estacion costera C se rediz6 un ciclo diario que sirvié para € estudio de las
variaciones de los pardmetros fotosintéticos a lo largo de un dia. Ademés e muestreo
reiterado en la estacion costera permitio el estudio de la variacion tempora tanto a lo
largo del dia como entre dias de |os pardmetros bio-6pticos (PP, a® y f ).

En todas |las estaciones (fig. 4.1) se realizaron perfiles verticales de temperatura,
salinidad y fluorescencia con una sonda CTD Seabird SB-25 que, ademés, estaba

equipada con un sensor de luz PAR.
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El muestreo de las variables bio-Opticas se hizo en 20 estaciones distribuidas a
lo largo de la seccidn (cuadrados en la figura 4.1). Las muestras se tomaron en dos
profundidades, superficie (0-10 m) y en e maximo de clorofila (normamente situado
entre 20-30 m). En algunas estaciones se muestreo una profundidad adiciona (50 m).
La toma de muestras se reaizd con botellas oceanograficas Go-flo de 20 litros de

capacidad.

44° 30

44°00

43° 30

La Coruna

930 900 8°300 W

Figura 4.1. Mapa del &rea de estudio durante la campafia AMBAR. Los cuadrados
muestran las posiciones de las estaciones donde se realizaron medidas bio-Opticas. La
batimetria (en metros) también se muestra en la figura.
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4.2.1. Concentracion de clorofila

Para la determinacion de la concentracion de clorofila se filtraron 100 ml. de
agua de mar sobre un filtro GF/F (filtro de fibra de vidrio). Los filtros se congelaban
durante 12 horas para después afiadirles acetona a 90 % y refrigerarlos a 4 °C en
oscuridad durante 5 horas. La concentracion de clorofila se determind por fluorimetria
mediante e método de Y entsch y Menzed (1963), con la modificacion de Holm-Hansen

et dl. (1965).

4.2.2. Composicion del fitoplancton

Para la identificacion y recuento de los organismos microplanctonicos se
emplearon camaras de sedimentacién de fondo mévil (Uterméhl, 1958). El volumen y
tiempo de sedimentacion dependia de la concentracion de biomasa de la muestra.
Cuando fue posible, los organismos se identificaron hasta € nivel de especie. Para
contar las especies identificadas se empled la técnica de Utermdhl (1958). Se usaron dos
transectos con aumentos de 400x y 250x para contar |as especies pequefias, y las formas

més grandes se contaron en toda la placa con el aumento de 100x.

4.2.3. Medidas del coeficiente de absorcion del fitoplancton

Para la determinacion de los coeficientes de absorcién del fitoplancton se
filtraron entre 200 y 1000 ml de agua de mar en filtros de fibra de vidrio Whatmann
GF/F. La absorcion de luz por parte de todo el materia particulado retenido en €l filtro

[ay(l ), donde | varia entre 400 nmy 700 nm] se determinG con un espectrofotometro
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Beckman DU 650, utilizando la técnica de Yentsch (1962) modificada por Mitchell y
Kiefer (1984, 1988). La absorcion de los pigmentos fotosintéticos, an(l ) se obtuvo a
partir de ay(I ) sustrayendo la absorcion debida a detritus ay(l ) de acuerdo con Kishino
et al. (1985). Todas las medidas se corrigieron para € efecto de amplificacion del paso
de luz causado por la dispersion que se origina en € filtro (capitulo 1, Arbones et al.

1996).

4.2.4. Penetracion dela luz en la columna de agua

Los perfiles de la radiacion fotosintéticamente activa se midieron con un sensor
esférico Bio-spherical instalado en la sonda CTD. La radiacién PAR diaria se medio,
durante todo el periodo de muestreo, a intervalos de 1 minuto con un sensor Li-Cor Li-
190SA situado en la cubierta del barco. Dichas lecturas se integraron en periodos de una
hora para obtener |a radiacion incidente en la superficie del mar.

Adicionamente, se hicieron perfiles de radiacion espectral fotosintéticamente
activa [PAR(I )] mediante un espectrorradiometro Li-Cor Li-1800. Las medidas se
realizaron entre 1 y 75 m de profundidad y desde 350 a 750 nm de longitud de onda con
un intervalo de 1 nm. Las medidas de luz espectra se redlizaron a intervalos de
profundidad variable, en los primeros metros de la columna de agua, donde la variacion
de la luz es mayor, se midié cada 2 metros, posteriormente cada 5 metros y por Ultimo

cada 10 metros.
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4.2.5. Modelado de lairradiancia espectral

La radiacion espectral descendente en la columna de agua s6lo se pudo medir
unavez en cada estacién de muestreo, pero laluz incidente en la superficie del mar y en
la columna de agua varia a lo largo del dia, con la situacién geogréficay de un dia para
otro. Como la fijacion de carbono esta influenciada por la intensidad y la calidad de la
luz cuando esta es limitante, se model6 la distribucion espectral de la luz con €l objeto
de tener una visién mas redista de la tasa de produccién primaria diaria.

Laintensidad de la radiacion solar en la superficie del mar asi como su variacion
son dependientes del tiempo. Para cada lugar, diay hora, la elevacion solar se calcula
por un procedimiento estdndar (Spencer 1971). La componente directa y difusa de la
irradiancia espectral a nivel del mar se estimé mediante e modelo de transmision
atmosférica de Bird (1984), € cua supone ausencia total de nubosidad. La variacion
estacional de la irradiancia solar extraterrestre se calculd utilizando los datos de
Thekaekara (1977). El modelado de la irradiancia se realiz6 para cada estacion de
muestreo de la campafia y para cada hora del dia. La irradiancia obtenida a través del
modelo de Bird se normalizo a la irradiancia medida en cubierta a cada intervalo de 1
hora. La perdida de irradiancia por reflexion y refraccion en lainterfase aire-agua (t) se
calcul6 a partir de las medidas realizadas in situ por encimay por debajo de la superficie
del mar en cada una de las estaciones de muestreo. Se utilizd € t medio de la campaia
para estimar la irradiancia justo debajo del agua a O metros. Las medidas de irradiancia
espectral bgjo e agua realizadas con e Li-Cor Li-1800 se utilizaron para estimar €l

coeficiente de atenuacion espectral [K(l ), m™] de cada estacion.



Luzy fotosintesisen e NO de Espafia 133

Por Ultimo, la irradiancia espectral en la columna de agua a cada hora del dia,
profundidad y estacion, PAR(t, | ), fue estimada aplicando t y K(I ) a espectro de

irradiancia normalizado en la superficie del mar.

E(zt,1 ) =E(0 ,t,1)x "2 (4.1)

donde E(0',t,] ) eslairradiancia espectra bajo la superficie del agua obtenida a través de
la ecuacion: E(0',t,1 ) = E(0",t,1 )t

La figura 4.2 muestra la irradiancia medida in situ y los valores de irradiancia
estimados (umol m? s™) en 3 dias y a varias profundidades (superficie, 5, 10, 20 y 30
metros) en la estacion costera C de la campafia AMBAR. Puede observarse como los
espectros de luz estimados muestran un ato grado de correspondencia con |os espectros
medidos.

La radiacion espectral absorbida por e fitoplancton [Epyr, (umol m™ sY)],
representa la fraccion de PAR que es absorbida por el fitoplancton en un volumen de
agua por unidad de tiempo. Para estimar Epyr €S pues necesario conocer el coeficiente

de absorcion espectral del fitoplancton, au(l ).

700

Enrt.2)= QEtz1)xa,(l)d (4.2)

| =400
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Estacion C de lacampafia AMBAR
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Figura 4.2. Valores de la irradiancia (umol m?s?) durante 3 dias diferentes y a
varias profundidades (0, 5, 10, 20, 30 m) en la estacién C (costera). La linea continua
representa las medidas de irradiancia in situ; Las lineas discontinuas indican los valores de
irradiancia espectral estimada.



Luzy fotosintesisen e NO de Espafia 135

4.2.6. Parametros de las curvas fotosintesis - luz.

Las muestras de cada profundidad se incubaron durante 2-3 horas a temperatura
in situ bajo un gradiente de 14 intensidades de luz. A cada una de las 14 submuestras de
75 ml se les afiadia 5 nCi de bicarbonato marcado con '*C. Las incubaciones se
realizaron en incubadores lineales refrigerados con agua e iluminados en la parte frontal
con l&mparas hal6genas de tungsteno (50 W, 12 V) que poseian un reflector dicréico y
cubierta de cristal. Una vez transcurrido el tiempo de incubacion, el material suspendido
se filtraba a baja presion sobre filtros de fibra de vidrio. Los filtros himedos eran
expuestos a vapores de HCl concentrado durante 12 horas. Las dpm (desintegraciones
por minuto) se midieron en un contador Packard. El “quenching” se corrigio utilizando
el método del patrén externo y la relacion de canales. Para estimar los parametros

fotosintéticos no espectrales (P°, a®, Expar) 10s datos se gjustaron a la ecuacion de
esp m

Webb et a . (1974) s no habia fotoinhibicidn, 6 alade Platt et a., (1980) s la habia
El méximo rendimiento cuantico de la fijacion de carbono [f m, moles C fijados
(moles de fotones absorbidos)™] se estimé ajustando |a tasa de fotosintesis P (mg C m™®

h™) ala radiacion fotosintética absorbida por el fitoplancton [Epur (Lmol m™ s%)]:

P, = Po[1- exp(- f,, XEpug / Py (4.3)

donde f. = 0.0231- f"\,. El factor de conversion transforma los miligramos de
carbono a moles, los micromoles de fotones a moles y las horas a segundos. Como la

méxima tasa de fotosintesis (P,) es independiente de la longitud de onda de la luz
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(Pickett y Myers 1966) entonces P, /Chl = P2
El pardmetro de saturacion para la radiacion absorbida por e fitoplancton
[Eeur = P./f ., (umol m?s™] esandlogo a paréametro de saturacion [ E,p.g, (LMol

m?s")] paraluz PAR.

4.2.7. Produccion primaria; modelo de integracion

La produccion primaria se integré en la capa fética (la profundidad de la capa
fética considerada fue la de la profundidad del 1 % de la irradiancia superficial) y en el
tiempo (24 horas) para determinar la produccion primaria diaria de la columna de agua.
También se consideré la variacion de la |uz espectral alo largo de cada dia.

Por lo tanto, la produccion primaria integrada en cada estacion se calcul6 del

siguiente modo:

Zyy, 24

P = O GEhla(2) Py (2) {1 exp(- Epyg (t, 2)/ Eqpur (2))1dz >0t (4.4)

z=0t=0

donde la dependencia espectral de lafotosintesis estaincluidaen E; ; y en E,p -

4.3. RESULTADOSY DISCUSION
4.3.1. Hidrografia durante la campafia Ambar
En las estaciones C (estacion costera) y T (estacion del talud) se estudié la

variabilidad temporal. Estas estaciones se muestrearon durante varios dias visitandolas

varias veces, a diferentes horas, un mismo dia. Las distribuciones de temperatura, s ; y



Luzy fotosintesisen e NO de Espafnia 137

de la concentracién de clorofila se muestran en la figura 4.3. En ambas estaciones se
observan elevaciones y hundimientos. Coincidiendo con los hundimientos se asocian las
concentraciones de clorofila més elevadas, sugiriendo que se trata de sucesos de
convergencia de mesoescala. En la estacion C la concentracion de clorofila presenta un
maximo superficial mientras que la estacion ddl talud (Estacién T) los méximos de

clorofila se encuentran en la capa subsuperficial.

Estacién C Estacion T
9 0 11 13 14 15 Mayo
16 2181013 17 813 16 hora
O NG 1 — 1 | T

50!
100{
150{

200

50!
100{
150{

200

50
100{

150+

Chl amg m®

200

Figura 4.3. Digtribuciones temporales de temperatura, sigma-t y concentracion de
clorofila en las estaciones costera (C) y del talud (T).
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En la figura 4.4 se muestra las distribuciones verticales de temperatura, s; y
concentracion de clorofila alo largo de los dos transectos perpendiculares a la linea de
costa realizados los dias 14 y 16 de Mayo de 1994. En las distribuciones de temperatura
puede observarse una fuerte estratificacion fuera del talud (estacion T), mientras que las
estaciones mas costeras se encontraban algo méas mezcladas. Separando las aguas
costeras de las oceanicas existia un incipiente frente de densidad. Dicha estructura, que
se observé durante los dos dias, muestra una compleja topologia, o que sugiere una

fuerte influencia de procesos hidrodinamicos.
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Figura 4.4. Distribuciones verticales de la temperatura, sigma-t y concentracion de
clorofila aen la seccién central que atraviesa la plataforma costera y talud desde la costa
hasta e océano. Entre ambas distribuciones transcurrieron dos dias y € numero de
estaciones muestreadas se incremento en la segunda seccién.
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En la regién ocednica, entre las estaciones 23 y 24, se observo € 14 de Mayo
una mancha de clorofila de concentracion superior a 4 mg m™. Dos dias mas tarde, al
repetir la seccion, se vio que la mancha de fitoplancton se habia hundido unos 15 m,
probablemente debido a la convergencia de corrientes superficiales proximas a talud,
tal y como parece deducirse del hundimiento observado en las isolineas de temperatura

y densidad.

4.3.2. Composicion del plancton

En todo e érea de muestreo dominaban las especies de pequefio tamafio,
principalmente monadas y diatomeas pequefias. Cryptomonas, Pseudo-nitzschia
pungens y Solenicola setigera no tenia una presencia destacable pero sin embargo
aparecian en lamayoria de las estaciones.

La poblacién de fitoplancton encontrada en la estacion costera (Est. C) estaba
compuesta principalmente por monadas, con una abundancia nunca inferior al 60 % en
todos |os muestreos. Cryptomonas, diatomeas pennadasy pequefios dinoflagelados eran
los grupos de especies que seguian en orden de importancia, aunque en cantidades un
orden de magnitud inferior alas monadas.

En la estacion del talud (Est. T), la poblacion de fitoplancton presenté un cambio
de poblaciones a lo largo de la campafia. Los primeros dias de muestreo la poblacion
estaba compuesta por diatomeas (principa mente Pseudo-nitzschia pungens), Solenicola
setigera y monadas. Las monadas fueron paulatinamente méas numerosas hasta que a
final del muestreo llegaron a ser e grupo dominante. Destacar que en la estacion T10,

con una clara abundancia de pequefios flagelados, la poblacion de fitoplancton difiere
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completamente de aguellas poblaciones encontradas durante los dias anteriores y

posteriores.

4.3.3. Relaciones fotosintesis - irradiancia

Los pardmetros fotosintéticos obtenidos para las 35 curvas de fotosintesis -
irradiancia (P-E) (Tabla 4.1) realizadas durante la campaiia AMBAR, presenta valores
similares a aquellos encontrados en trabajos anteriores en esa misma region (Figueiras,

comunicacion personal). La tasa maxima de fotosintesis (P°) variaba desde 0.55 (Est.

16 a 50 m de profundidad) hasta 10.34 mgC (mgChl)™ h* (est. 12 en superficie), siendo
su valor medio de 2.74 + 1.95. La pendiente inicial de las curvas P-E, a®, varia entre
0.004 (est. 17 a 30 m & 16/5/94) y 0.045 mgC (mg Chl)™* h* (umol m? s%? (en la
estacion 17 en superficie e 17/5/94), con un valor medio de 0.0195 + 0.0099 durante la
campafia. EI maximo rendimiento cuantico de la fijacién de carbono (f ) oscilaba entre
0.020 + 0.001 moles C (moles fotones)™ y el méaximo tedrico de 0.125 + 0.025 moles C
(moles fotones)™. El valor medio para toda la campafia fue de 0.07 + 0.03, lo que

supone un elevado rendimiento medio.

Variacion temporal. - Variacion alo largo de un dia - La estacién costera se muestred 3
veces (C3, C5, C7) durante €l dia 12 de mayo lo que permitié realizar un estudio de la
variacion de los parametros fotosintéticos a lo largo de un dia. En la figura 4.5 se
muestra e diagrama T-S de los muestreos realizados en la estacion C. No se
encontraron diferencias en salinidad durante € transcurso del dia y s aparecieron
pequefias diferencias en la temperatura de la columna de agua debido a calentamiento

superficial. Tampoco se encontraron diferencias en la composicién de la poblacion del
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fitoplancton como ya se vio en e apartado anterior. Las variaciones alo largo del dia de
los parametros fotosintéticos en la estacion costera muestran un incremento de P° a
mediodia (Tabla 4.1) (Harding et al. 1982, Harding et al. 1981). Sin embargo, los
valores medios de P? alo largo del dia fueron de 1.73 (+ 0.4) y € vaor medio de P?
en diferentes dias fue de 2.45 (+ 1.01). La pendiente inicial de lacurva P-E, a® y f,
muestran una misma pauta presentando valores altos por la mafiana y valores menores a
mediodia. La media diaria de f , para esta estacion fue de 0.068 (+ 0.044 SD) moles C
(moles de fotones™) que es @ mismo rango que la media de f, para la campafia

AMBAR.

La comparacion de los distintos parametros fotosintéticos a lo largo del dia se

realizé a través de la prueba de la t de Student y no se encontraron diferencias
significativas en |os pardmetros fotosintéticos (P 0.20 < P < 0.98; a®, 0.13 < P< 0.80;

fm 0.08<P<0.69) alolargo de un dia.

14 -
Est. C
©
=)
I ‘ e (C3-12/5-8horas
g 134 g 4 C512/5 13horas
£ m  C7-12/5- 17horas
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12 . ; . |

3B6 360 364 368
Sal

Figura 4.5. Diagrama T-S de los datos obtenidos en la estacién costera para las
muestras tomadas a 20 metros de profundidad durante € dia 12 y 13 de mayo a diferentes
horas.
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TABLA 4.1. Parametros fotosintéticos de las curvas P-E en la campafia AMBAR

(primavera 1994).

Fecha | Estacion | Z P8 + SE a® + SE r2 | Ex £(SE)| fm =(SE)
(m)
10594 C1 0 | 385+014 |00220+00209 | 097 | 175+6 | 0.077 +0.007
25 | 419+005 |00340+00011 ] 1.00 | 123+1 | 0.147 +0.004
11594 | T4 0 | 533+008 | 00205+00108 | 1.00 | 181+3 | 0.152 +0.005
20 | 217+009 | 00170+00019 | 097 | 127+5 | 0.091 +0.010
T6 | 20 | 1.37+015 | 00054+00012 ] 092 | 254+28 | 0.033 +0.007
12/5/94| €3 | 20 | 1.33+0.05 | 0.0267+0.0028 | 0.94 50+ 2 | 0.118 *0.012
C5 |20 213+009 [ 0.0074+00005| 0.99 [ 290+13 | 0.033 +0.002
c7 0 Y
20 | 1.72+0.03 | 0.0202+0.0010] 099 | 85+ 1 0.053 + 0.001
13594 C12 | O | 221+004 |00280+0.0013 | 099 | 79+ 1 | 0.063+0.001
20 | 248+006 | 00357+00026] 098 | 69+ 2 | 0.102+0.001
12A 0 | 10.34+095 | 00280+0.0013 | 0.99 | 370+34 | 0.074+0.013
20 | 244+010 | 00074+0.0005] 099 | 331+13 | 0.020+0.001
1459 T9 0 | 1.80+005 | 00178+00014 | 097 | 101+ 3 | 0091 +0.007
25 | 169+004 | 00337+00024] 098 | 50+ 1 | 0.103 +0.007
T10 [ 50 | 217+007 |00143+00012 | 098 [ 151+ 5 | 0.052 +0.004
15/5/94| C14 | 20 | 2.86+0.06 | 0.0289+0.0016 | 0.99 99+ 2 | 0.075+0.004
12B 0 | 421+010 | 00323+00021 | 099 [ 131+ 3 | 0.064 +0.004
20 | 214+003 | 00184+00010] 099 | 116+ 2 | 0.086 +0.004
50 | 1.12+003 | 00178+0.0010 | 0.99 | 63+ 2 [ 0.101 +0.005
T11 0 | 430+014 | 00246+00025| 098 | 175+ 6 | 0.075 +0.007
50 | 1.42+005 | 0.0128+00114 | 098 | 111+ 4 | 0.089 +0.008
16/5/94 | 16 0 | 286+008 | 00168+00011| 0.99 | 170+ 5 | 0043 +0.002
30 | 0.86+0.03 | 0.0076+0.0006| 0.98 | 114+ 3 | 0.053 +0.004
50 | 055+0.02 | 0.0123+0.0009 | 0.98 44+ 0 | 0.117 +0.008
17A 0 | 468+019 | 0.0452+00055| 0.96 | 104+ 4 | 0.102 +0.018
30 | 1.34+004 | 0.0166+0.0015 | 0.97 81+ 2 | 0.095 +0.008
18A 0 | 317+008 | 0.0193+00015| 0.99 | 164+ 4 | 0.068 +0.005
30 | 1.38+0.03 | 0.0186+0.0013 | 0.98 74+ 2 | 0.109 +0.008
17/5/94 | 17B 0 0.0132 + 0.0045 | 0.89 0.033 + 0.001
30 | 1.94+0.10 | 0.0043+0.0002 | 099 | 451 + 24 | 0.034 +0.002
25 0 | 057+002 | 0.0048+0.0004 | 0.98 | 117 + 3 | 0.044 +0.003
60 | 056+009 | 00131+00027 | 073 | 43+ 7 | 0.125 +0.025
18/5/94 | 18B 0 | 317+024 |00107+00016 | 0.96 | 297 + 23 | 0.027 +0.004
30 | 530+0.36 | 0.0139+0.0014 | 098 | 381 + 26 | 0.025 +0.003
19/594] C16 | O | 546+0.12 | 0.0249+0.0013 | 099 | 220 + 5 | 0.051 +0.002
Media 2.74 0.01952 154 0.075
Desviacion standard 1.95 0.0099 106 0.035
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Variacion entre dias. El estudio de la variacion entre dias se realiz6 comparando
los pardmetros fotosintéticos de las estaciones C1, C3, C12 y Cl14 (20/ 25 m de

profundidad) ya que todas ellas se muestrearon por la mafiana. La prueba t de Student
no mostré diferencias significativas ( P2, 0.05 < P < 0.74; a®, 0.09 < P < 0.36; f , 0.06

< P < 0.68) pese a que los valores de la probabilidad en algunos casos son bajos. No
obstante, los valores de la probabilidad son menores a los encontrados dentro de un
mismo dia por lo que la variacion de los pardmetros fotosintéticos entre dias es mayor

que lavariacion existente alo largo del dia

Se ha visto que pese a exigtir una variacién diaria de los parametros
fotosintéticos encontrandose los valores maximos a mediodia, esta no es significativa.
Dicha periodicidad es probable que sea debida a ritmos circadianos endégenos de las
células del fitoplancton (Harding et al. 1982), pero no esta claro que factores exdgenos
como €l fotoperiodo, la intensidad de luz y €l aporte de nutrientes puedan modificar los
patrones ritmicos. Diversos autores (Doty y Ouri, 1957; Maone, 1971; Harding et al.
19814, 1981b) han sugerido que los factores ambientales, € estado de crecimiento de
las células y tamafio de las células (asociado con la cinética de latomay asimilacion del
nitrégeno) pueden influir en la amplitud y tiempo de las variaciones diarias en la
fotosintesis, pero no todas las generalizaciones han resultado ciertas. Los datos
disponibles parala estacion C 'y T muestran los méximos de a® y P® por la mafiana 6 a
mediodia. Diversos autores (Shimada, 1958; Harris, 1973; Gargas et a., 1979; Platt et
al., 1980) también han observado los parametros fotosintéticos maximos por la mafiana
y a mediodia. No obstante existen otros estudios en los que los picos de los parametros
fotosintéticos aparecen por la tarde (Malone 1971; Prézelin y Ley, 1980). Nuestros

resultados aparentemente difieren de agquellos encontrados en investigaciones anteriores
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por Harding et a. (1982), quienes observaron una fuerte correlacion entre las
oscilaciones de a® y P . Sin embargo, no se han encontrado variaciones significativas

dentro de un mismo dia o entre diferentes dias.

Variabilidad espacial.- La variabilidad espacial de los pardmetros fotosintéticos se
estudié en la columna de agua realizando comparaciones de las distintas variables entre

la capa superficia y la capa subsuperficial. Al comparar los parametros fotosintéticos
(P2, a® Exyfn) deambas capas en la estacion costera no se encontraron diferencias
significativas entre la capa superficial y la subsuperficial (P2, P = 0.34; a®, P = 0.35;
f m, P =0.50). Tampoco se encontraron diferencias significativas entre los parametros de
la capa superficial y subsuperficial en laestacion del talud (PE, P=0.20; a® P =0.24;
f m, P =0.40). Esto permitié comparar ambas estaciones entre si, y las tasas maximas de
fotosintesis ( P°) de ambas estaciones no muestran diferencias significativas (prueba t,
P = 0.67). Tampoco aparecen diferencias significativas en los restantes parametros
fotosintéticos (a®, P = 0.09; f , P = 0.74). En ambas estaciones la capa superficia dela
columna de agua esta mezclada puesto que los pardmetros no son estadisticamente

distintos entre ambas capas. Ademés, al menos durante este periodo del afio existe

semejanza en las variables de la estacidn costeray la estacion del talud.

Por dltimo se estudio la variabilidad espacial de los pardmetros fotosintéticos a
lo largo de la seccion encontrandose diferencias significativas (P°, 0.004 < P < 0.47;

a® 00002 < P <081, fm 002 <P < 041). La variabilidad espacia de los
parametros fotosintéticos a lo largo de la seccién fue determinante para averiguar €l

estado de la proliferacion de fitoplancton encontrada en la regién oceanica. Dicha
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proliferacion sufrié un hundimiento de unos 15 metros en dos dias, |o que podria llevar
a la poblacion a un estado senescente 0 quizés a que la poblacion se adaptase a las
nuevas condiciones de baja intensidad de luz. Al comparar los parametros fotosintéticos

de aguellas estaciones situadas mas alla del limite de la plataforma costera (tomados €l
16/5/94) se encontraron diferencias en P? entre las muestras de superficie y las
muestras subsuperficiales (prueba t de Student, P = 0.02). Sin embargo, no se

encontraron diferencias en la pendiente inicial a ® (P = 0.27) lo que puede ser debido a
cambios en € tamafio de las unidades fotosintéticas (PSU). Prézelin (1981) muestra los
efectos de la ateracion en € tamario de las unidades fotosintéticas. Cuando existe una
adaptacion a bagja intensidad de luz las células aumentan el tamafio de los centros de
reaccion (o unidades fotosintéticas). Como se puede ver en la figura 4.6 (Fig. 29

Prézelin 1981) cuando se produce un aumento en el tamafio de los centros de reaccion
de las células P? disminuye proporcionalmente ya que la irradiancia captada por las
células aumenta y la produccion por unidad de clorofila es la misma 'y se produce un
descenso en P®. Sin embargo, |la pendiente inicial de las curvas P-E no presenta dicha

variacion. Cuando estudiamos e aumento del tamafio de los centros de reaccion
expresando |os parametros fotosintéticos por unidad celular en lugar de expresarlos por
clorofila nos encontramos con que la tasa maxima de fotosintesis por célula no varia
pese a que e aumento del tamarfio de los centros de reaccion y la pendiente inicia de la

curva expresada por unidad celular aumenta.
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Figura 4.6. Esquema de las alteraciones en el tamafio de las unidades fotosintéticas y
los cambios en los parametros de las curvas P- E, expresados o bien normalizados al nimero
de células (o0 normalizados a concentracion de clorofila a Representacion esgquematica de las
relaciones entre las variaciones de tamafio de las unidades fotosintéticas y 1os cambios en los
parametros de las curvas P-E curves, expresados bien en base al nimero de células (curva

superior) o bien en base a la concentracién de clorofila (curvas inferiores). Obtenidos de la
publicacion de Prézelin 1981 (figura 29).

Para comprobar que la poblacion de fitoplancton encontrada en la region
ocednica se estaba adaptando a las nuevas condiciones de irradiancia se normalizaron
los parametros fotosintéticos al nimero de células. No se encontraron variaciones en la
tasa de fotosintesis maxima expresada por unidad celular, PS (prueba t de Student
0.66) y surgieron diferencias significativas en la pendiente inicial también normalizada
al nimero de células (pruebat de Student 0.03). La proliferacién de fitoplancton que se

hundi6 unos 15 metros se encontraba adaptada a la menor irradiancia de las aguas més

profundas.
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4.3.4. Produccion primaria

La produccion primaria diaria en cada estacion fue estimada considerando la

irradiancia espectral a cada horay a cada profundidad.

Primeramente se determiné la profundidad a la cual se encontraba el 1 % de la
irradiancia superficial para cada estacion. Esta profundidad es consideraba como la
profundidad de la capa fética, la cual oscila entre los 50 y los 90 m de profundidad. La
tasa méxima de fotosintesis normalizada a clorofila, P° y el espectro de absorcion del
fitoplancton toman valores distintos en la capa de mezcla y en la capa profunda. En
aquellas estaciones en las que no existe capa de mezcla, la produccion primaria
integrada era estimada considerando intervalos de 1 metro desde la superficie hasta la
region afética. En aguellas estaciones en donde se disponia de los pardmetros
fotosintéticos y de los coeficientes de absorcion del fitoplancton a una sola profundidad,
dichos parametros se aplican a toda la columna de agua siempre y cuando las
condiciones fisico-quimicas de la columna de agua fuesen homogéneas. L os parametros
fotosintéticos y los espectros de absorcion eran interpolados linealmente cuando se
disponia de dichos parametros a dos profundidades en alguna de las capas consideradas
(capa de mezcla 6 capa fética). Otras variables como es la distribucién de biomasa
(concentracion de clorofila @) y lairradiancia disponible fueron analizadas a cada metro

de profundidad de la capa fética.

La produccion primaria diaria integrada en la columna de agua hasta la
profundidad de la capa fética (1 % de la irradiancia incidente en la superficie del mar)

fue calculada como se describi 6 previamente en la seccion de material y métodos.
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En la tabla 4.3 mostramos la produccion primaria diaria. El valor maximo de
produccién primaria diaria (3243 mgC m? dia') fue encontrado en la estacién 16
(tomada el dia 16/5/94) y e valor minimo (1219 mgC m™ dia™) fue encontrado en la
estacion mas ocednica (25) durante € dia 18/5/94. La produccién primaria diaria a lo
largo del transecto oceanico aumenta desde la estacion situada en € talud hacia el

océano siguiendo € mismo patron de distribucion que la concentracion clorofila.

TABLA 4.2. Produccién primaria diaria estimada considerando la irradiancia PUR
durante la campaiia AMBAR (primavera 1994).

Fecha Estacion PP PUR
10/05/94 C1 2926
11/05/94 T4 2077
11/05/94 T6 1255
12/05/94 C3 1371
12/05/94 C5 1281
12/05/94 Cc7 1885
13/05/94 12 1312
13/05/94 C12 1766
14/05/94 T9 1893
14/05/94 T10 2200
14/05/94 Cl14 2434
15/05/94 12 2404
15/05/94 T11 2525
16/05/94 16 3243
16/05/94 17 2718
16/05/94 18 2003
17/05/94 17 1418
17/05/94 25 1219
18/05/94 18 2468
18/05/94 C16 1980

Media 2019
Desviacioén Standard 597
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La estacion costera se muestreo hasta tres veces en un mismo dia a diferente
hora y la produccién primaria diaria fue calculada aplicando |os parametros obtenidos a
las distintas horas como s los parametros fuesen invariables durante e dia. Se
encontraron valores que oscilan entre 1281 y 1885 mgC m? dia®, la produccién

primaria media para ese dia es de 1512 (+ 326) mg C m? dia®. Cabe destacar que a
pesar de que la méxima tasa méxima de fotosintesis normalizada a clorofila, P?,

aparece a mediodia, la produccion primaria diaria es mayor por la tarde, debido a que

a® amediodiaes muy pequefio y hay limitacion de luz.

La evaluacion de las oscilaciones diarias y su influencia en los modelos bio-
Opticos ya ha sido tratada previamente por otros autores (Harding et al. 1981; Sournia
1974). Las estimaciones de produccién primaria derivadas de las oscilaciones diarias de
los parametros de las relaciones P-E se estudiaron en dos ambientes diferentes (estacion

costera (C) y estacion oceanica (T)) obteniendo una moderada variacion en un dia.

La variabilidad en la produccion primaria diaria de la estacion costera se debid
en parte a méodo de muestreo porque las muestras eran tomadas a una misma
posicion geogréfica pero a horas diferentes en lugar de ser recogidas en un tanque e ir
submuestreando a diferentes horas del dia. Sin embargo, cuando los parametros
fotosintéticos se consideran constantes a lo largo del diay se comparan |as estimaciones
de produccion primaria diaria nos encontramos una mayor variacion (54 %) alo largo
de un dia que durante varios dias. Harding et a. 1982 encontraron discrepancias en las

estimaciones de la produccién primaria atribuida a la periodicidad de |os parametros.
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4.4 CONCLUSIONES

La variabilidad temporal de los parametros fotosintéticos, tanto a lo largo del
dia como entre dias, se estudio en la estacion costera y no se encontraron diferencias
significativas. Sin embargo existe mayor variabilidad de los parametros fotosintéticos

entre dias que alo largo del dia.

El estudio de la variabilidad espacial de los pardmetros fotosintéticos en la
region ocednica mostrd diferencias significativas. Dicha seccidn se repitié dias més
tarde y se observé e hundimiento de la biomasa la cual se encontraba adaptada a las
nuevas condiciones de luz como se deduce de los pardmetros fotosintéticos. Las tasas
maximas de fotosintesis fueron significativamente distintas en el transcurso de dos dias
mientras que las pendientes de las curvas P-E no fueron distintas. Expresando |os

parametros fotosintéticos por célula sucede lo contrario, existen diferencias entre las
pendientes y los PS no son diferentes. Ello nos sugiere que la poblacién de fitoplancton

hundida se encuentra adaptada a las condiciones de menor irradiancia encontradas en

aguas mas profundas.

En e noroeste de la peninsula Ibérica durante € periodo primavera las
variaciones diarias de los parametros fotosintéticos del fitoplancton influyen de un
modo moderado en los modelos bio-6pticos de produccion primaria. Por ello creemos
gue se debe hacer un mayor esfuerzo para aumentar el conocimiento de produccion
primaria en dicha region cubriendo una mayor &rea en decremento de la variacion diaria

de la produccién primaria.



CAPITULO QUINTO

Conclusiones.

1. Se obtuvo una Unica ecuacion que permite corregir facilmente e aumento del camino
optico (factor b) que aparece a concentrar en filtros de fibra de vidrio las muestras
originales de fitoplancton en suspension. Esto facilita enormemente la determinacion de
espectros de absorcion del fitoplancton, ya que la medida directa en muestras originaes
es imposible debido a la baja concentracién de células que existe en las muestras

naturales.

2. El efecto de “histéresis’ que se encuentra a comparar espectros de absorcion en
suspension con espectros de absorcion en filtro se atribuy6 a la relativamente alta
absorcion que tiene e de naturaleza no pigmentaria (g. restos de células, detritus) en
relacién con la absorcion de los pigmentos en las regiones de baja absorcion del
espectro. De este modo las relaciones entre picos y valles del espectro son variables
seglin se trate de muestras en suspension o muestras en filtro, siendo més atalarelacion
pico:valle en muestras sobre filtro, o que produce un bucle o efecto "histérico" cuando
se compara €l espectro en suspension con € espectro en filtro. La sustraccion de la
absorcion de material no pigmentario de los espectros de absorcion disminuyé

significativamente el Ilamado efecto de “histérisis’.

3. La reconstruccion de los espectros de absorcién de poblaciones naturales de

fitoplancton a partir de las concentraciones de pigmentos obtenidas por HPLC es
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adecuada siempre que las especies de fitoplancton no difieran excesivamente de la
forma esférica. En regiones donde las poblaciones naturales de fitoplancton presenten
una elevada diversidad de formas (ta como sucede en sistemas de afloramiento), la
determinacion de los coeficientes de absorcion a partir de la concentracion del material

en suspension sobre filtros es un método mucho més fiable, rpido y sencillo.

4. La determinacion del méximo rendimiento cuantico de lafijacion de carbono a partir
de los coeficientes de absorcion del fitoplancton y del espectro de emision de lalampara
del incubador, constituye una buena estimacion de dicha variable bio-éptica en
poblaciones naturales de fitoplancton, a pesar de la clara dependencia espectral que

manifiesta el méximo rendimiento cuantico.

5. La produccién primaria de poblaciones naturales de fitoplancton en condiciones de
limitacion de luz puede estimarse determinando la variacion espectral de |os pardmetros
bio-Opticos, 10 que requiere procesar un gran numero de muestras, o bien mediante
modelos que incorporen e f , no espectral y los coeficientes de absorcidn espectrales.
También puede estimarse la produccion primaria realizando la reconstruccion del
espectro de accion a partir del agn, aunque no se mejora la obtenida mediante e uso de
f m No espectral y de los coeficientes de absorcion del fitoplancton. El no tener en cuenta
la variacion espectral de los parametros fotosintéticos siempre subestima los valores de

produccion primaria con limitacion de luz.

6. Los parametros bio-0pticos encontrados en la cuenca este del estrecho del Bransfield

(Antartida) durante la campafia Ecoantar94, indican que la fotosintesis del fitoplancton
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en la capa de mezcla de estas aguas no se encuentra limitada por la luz. Esta deduccion

se hace a partir de la similitud encontrada entre los parametros de saturacion de luz de

las curvas de fotosintesis - luz, tanto espectrales como no espectrales, (E, oz, Epar) Y
la luz media de la capa de mezcla (E,;pur:s Eumpear)- El rendimiento cuéntico promedio

en la columna de agua, significativamente menor que el rendimiento cuantico maximo,

corrobora la deduccion de que la incorporacion de carbono no esta limitada por la luz.

7. Las relaciones fotosintesis - luz no espectrales durante esta campafia Ecoantar94
mostraron una ligera limitacién por luz, mientras que las correspondientes relaciones
espectrales indican saturacion de luz. Como la fotosintesis sucedia en intensidades de
luz proximas a la saturacion, la produccion primaria estimada utilizando los pardmetros
bio-Opticos no espectrales era significativamente mas bagja que la produccién primaria
calculada considerando |os pardmetros espectrales. En este caso la subestimacion llego a

ser hasta de un 24 %.

8. Los rendimientos cuanticos méximos obtenidos durante la campafia Ecoantar94
indicaban que la limitacién por hierro de la fotosintesis no debe ser importante en las
aguas de la plataforma continental y en las aguas de deshielo, pero que puede ocurrir en

las regiones de la confluencia del Mar de Weddell y el Mar de Scotia

9. Los parametros bio-Gpticos encontrados en el noroeste de la peninsula | bérica durante
la campafia Ambar no muestran variacién temporal significativa. Pese a esto, la

variacion entre dias es mayor que laque se daalo largo de un dia.
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10. La proliferacion de fitoplancton encontrada en la zona oceanica sufrié un
hundimiento de unos 15 metros en dos dias. La poblacion de fitoplancton se encontraba
adaptada a baja intensidad de luz presentando un mayor tamafio de la antena del
fotosistema como se deduce de la comparacion de los pardmetros fotosintéticos

expresados en funcion de la concentracion de clorofilay del nimero de células.

11. Las estimaciones de la produccién primaria diaria considerando la variabilidad
diaria de los parametros fotosintéticos es moderada mientras que la variacion entre dias
es mayor. La produccion primaria muestra una variacion espacial con un incremento de

la produccién desde laregion del talud hacia las estaciones oceanicas.
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