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Resumen 

Las cianobacterias son un grupo de organismos fototróficos de gran importancia, tanto ecológica 

como económica. Desde un punto de vista de cambio climático, se considera que estos 

organismos son los mejores adaptados al aumento de la temperatura y de los niveles de RUV, 

principales efectos de este fenómeno de origen antrópico.  

Esta Tesis tiene como objetivo de determinar los efectos combinados de la RUV (280-400 nm) y 

la temperatura en la morfología, fotosíntesis, crecimiento y diversos procesos metabólicos de 

cianobacterias, tales como la actividad de ciertas enzimas o la síntesis de pigmentos fotosintéticos 

(clorofila-a y carotenoides), y potencialmente fotoprotectores (compuestos que absorben RUV - 

CARUV). 

Como resultado de la experimentación realizada se concluye que las cianobacterias tienen una 

gran adaptabilidad tanto a las condiciones normales como aumentadas en los niveles de RUV y al 

aumento de temperatura. Esta adaptabilidad se comprobó en muestras naturales en las que las 

cianobacterias fueron parte dominante del fitoplancton tanto a lo largo del año como de manera 

circunstancial; en el primer caso se observó que las respuestas eran uniformes a lo largo del ciclo 

estudiado y solo se alteraban frente a fenómenos extraordinarios mientras que en el segundo caso, 

las respuestas variaron dependiendo de la composición taxonómica de la muestras: la 

fotoinhibición era mayor cuando la comunidad estaba dominada por otros grupos (i. e., clorofitas) 

pero también se observó que cuando la comunidad estaba dominada por cianobacterias, la 

respuestas variaban de acuerdo a la especie predominante (especie-especificidad). 

Así como los efectos de la radiación y la temperatura variaron de acuerdo a la composición 

taxonómica de las comunidades, los mecanismos que permitieron la adaptación a las condiciones 

experimentales variaron entre las diferentes especies. De esta forma, las respuestas especie-

específicas observadas incluyeron cambios morfológicos en el caso de Arthrospira platensis, la 

síntesis de CARUV en el caso de Anabaena sp. o, de carotenoides en el caso de Planktothrix 

agardhii. 



 
 

Summary 

Cyanobacteria are a group of phototrophic organisms that have great ecological and economical 

importance. Front the point of view of climate change, it is considered that these organisms are 

the best adapted to increases in temperature and UVR levels, which are the main outcomes of this 

anthopogenically phenomenon. 

This thesis has the objective to determine the combined effects of UVR (280-400 nm) and 

temperature on the morphology, photosynthesis, growth and diverse metabolic processes in 

cyanobacteria, such as the activity of some enzymes or the synthesis of photosynthetic pigments 

(chlorophyll a and carotenoids), and potentially photoprotective (UV-absorbing compounds, 

UVAC). 

As a result of the experimentation conducted it is concluded that cyanobacteria are well adapted 

both to normal and to enhanced UVR levels and increased temperatures. This adaptability was 

proved in natural samples where cyanobacteria dominated either throughout the year or 

circumstantially, in the first case it was observed that responses were uniform throughout the 

study period and that they were only altered under extraordinary conditions, while in the second 

case, the responses varied with the taxonomic composition of samples: photoinhibition was 

higher when the community was dominated by other groups (i.e., chlorophytes) , but it was also 

observed that when the community was dominated by cyanobacteria, responses differed 

according to the predominant species (species-specificity). 

As the effects of radiation and temperature varied according to the taxonomic composition of the 

communities, the underlying mechanisms of this adaptation varied among the different species as 

well. Thus, the species-specific responses observed included morphological changes in the case 

of Arthrospira platensis, UVAC synthesis in the case of Anabaena sp. or carotenoids in the case 

of Planktothrix agardhii. 
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1.1 CAMBIO CLIMÁTICO  

Según el Grupo Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio Climático (IPCC), el término 

cambio climático se refiere a cualquier cambio estadístico en el estado medio del clima a lo largo 

del tiempo, ya sea debido a procesos naturales internos como así también a cambios persistentes 

de origen antrópico en la composición de la atmósfera o en el uso de la tierra (IPCC 2007a). Sin 

embargo, el fenómeno de cambio climático moderno se entiende principalmente como aquellos 

en la composición atmosférica generados por el hombre (Karl & Trenberth 2003). Según los 

informes del IPCC (Houghton et al. 2001, IPCC 2007b) la concentración atmosférica de CO2 

(Fig. 1.1) se ha incrementado de 280 ppm en 1750 a 379 ppm en 2005 (35%); en el mismo 

período la concentración de metano en la atmósfera tuvo un aumento del 60%, mientras que el 

óxido nitroso aumentó un 18%. Estos gases, junto con otros, reciben colectivamente el nombre de 

“gases invernadero” y son responsables de retener parte de la radiación que se refleja desde la 

Tierra de regreso al espacio. Frente a un cambio en las concentraciones normales de estos gases, 

se altera el balance de energía del sistema climático; de hecho, el aumento de las concentraciones 

atmosféricas de gases invernadero en los últimos años ha generado un aumento del efecto 

invernadero dando lugar al calentamiento global.  

 

Fig. 1.1 Evolución de la concentración atmosférica de CO2 registrada en Mauna Loa, Hawaii 

(línea negra) a lo largo del tiempo (1955-actual). Fuente: http://keelingcurve.ucsd.edu  
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La presencia en la atmósfera de los gases invernadero y su contribución en el fenómeno de 

calentamiento global ha tenido diferentes consecuencias a nivel mundial: entre otras, por 

ejemplo, la temperatura superficial promedio global ha aumentado en 0.6 ± 0.2º C (Fig. 1.2A) 

desde fines del siglo XIX (IPCC 2007a). Aún más, el mismo reporte indica que hacia 2100 la 

temperatura media habrá aumentado entre 1.4-5.8º C. El aumento de temperatura se ha visto 

acompañado por varias observaciones experimentales: el contenido de calor promedio global del 

océano ha aumentado significativamente desde 1950 junto con el nivel promedio global del mar 

(Meehl et al. 2005) (Fig. 1.2B), las precipitaciones anuales continúan aumentando en las latitudes 

medias y altas del Hemisferio Norte, excepto para el este de Asia. Por su parte, existe una 

correlación directa entre el aumento de temperatura y la disminución de la cobertura de nieve y la 

superficie de tierra cubierta por hielo (Fig. 1.2C). Asimismo, el aumento de la temperatura ha 

provocado cambios en las concentraciones atmosféricas de vapor de agua; esto ha causado un 

aumento en la cantidad total de nubes en las regiones continentales de las latitudes medias y altas 

del Hemisferio Norte, lo que está correlacionado positivamente con la disminución de la amplitud 

térmica a lo largo del día. A su vez, algunos estudios recientes muestran que en aquellas regiones 

en las que las precipitaciones han aumentado, ha sido no solo en su frecuencia, sino también en 

su abundancia. Dado que las precipitaciones estacionales determinan los patrones de descarga y 

por ende, la concentración de nutrientes en un cuerpo de agua (Zhu et al. 2005), un aumento de 

éstas provoca fenómenos de escorrentía (runoff) y de transporte de nutrientes alóctonos hacia los 

mismos (Delpla et al. 2009, Carpenter et al. 1992).  

Por su parte, otro tipo de gases de origen antrópico alteran la variabilidad climática natural: los 

halocarbonos. Los halocarbonos son compuestos carbonados que contienen halógenos: cloruro, 

ioduro, bromuro y fluoruro; estos dos últimos ocasionan una disminución en la concentración de 

ozono estratosférico y un consecuente aumento de los niveles de radiación ultravioleta (RUV, 

280-400 nm) que llegan a la superficie terrestre. Por tal motivo, se decidió consensuar un control 

de su emisión en 1987 mediante el protocolo de Montreal. Desde entonces, la concentración de 

muchos de estos gases en distintas partes de la atmósfera se encuentra disminuyendo o 

aumentando muy lentamente (Montzka et al. 1999, Houghton et al. 2001, IPCC 2007a). La Fig. 

1.3 muestra la evolución de la concentración de uno de estos compuestos a nivel de la tropósfera, 
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Fig. 1.2 Cambios observados (a) la temperatura superficial promedio global, (b) el nivel del mar 

promedio global y (c) la cobertura de nieve en el Hemisferio Norte entre Marzo y Abril. Todos 

los cambios son relativos a los valores promedio en el período 1961-1990. Figura extraída de 

IPCC 2007a.  

el CFC-11 (CFCl3, utilizado generalmente en espumas aislantes) a lo largo del tiempo. Como se 

puede observar, entre 1965 y 1990 se produjo un crecimiento exponencial de la concentración 

troposférica de este compuesto pero luego de la firma del Protocolo de Montreal, su 

concentración comenzó a disminuir. 
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Fig.1.3 Evolución de la concentración troposférica de CFC-11 (en ppt) en el período 1950-2000. 

Figura extraída de Houghton et al. 2001. 

 

1.1.1 Impacto del cambio climático sobre los ecosistemas 

Como es de esperar, todos estos cambios causan un impacto en su entorno y se ha comprobado 

que tanto los ecosistemas terrestres como los acuáticos se ven influenciados por las variables 

asociadas al cambio climático (O'Reilly et al. 2003, Callaghan et al. 2004, Richardson & 

Schoeman 2004, Ballaré et al. 2011, Häder et al. 2011). Entre los efectos observados como 

consecuencia del cambio climático se han propuesto: la extinción de especies (Thomas et al. 

2004), cambios en la fenología de plantas y animales (Walther et al. 2002, Adrian et al. 2006, 

Anneville et al. 2007) – tales como llegadas de aves migrantes, aparición de mariposas, 

florecimiento de plantas, entre otros, más temprano de lo previsto- y cambios en la estructura de 

la comunidad (Walther et al. 2002, Anneville et al. 2007). 

En el caso particular de los ecosistemas acuáticos, existen varios factores asociados al cambio 

climático que pueden afectar los organismos y el funcionamiento general de los ecosistemas. 

Entre las respuestas que se han observado en cuerpos de agua dulce tales como lagos y represas 

se encuentran los cambios en los factores físicos -nivel, transparencia y temperatura del agua, 

estratificación térmica, entre otros-  químicos –materia orgánica disuelta (DOM), oxígeno y 

ciclos de nutrientes- y de naturaleza biológica –fenología, etapas de fase clara- (Williamson et al. 

2009). En esta Tesis, en particular, se enfocará en los efectos de la RUV y del aumento de la 

temperatura en las cianobacterias, organismos de gran importancia debido a su rol fundamental 
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como productores primarios en los ecosistemas acuáticos, pero también debido a su implicancia 

en la potencial producción de metabolitos secundarios que conciernen al ser humano (por su 

importancia económica por ejemplo) tal como se describe más adelante (ver sección 1.4). 

1.2 RADIACIÓN ULTRAVIOLETA  

La RUV es una porción del espectro electromagnético solar, que corresponde a las longitudes de 

onda entre 280-400 nm (Fig. 1.4). Arbitrariamente, se la puede subdividir en RUV-A -315-400 

nm-, RUV-B -280-315 nm- y RUV-C -100-280 nm, aunque esta última usualmente no se 

considera en los estudios fotobiológicos dado que no alcanza la superficie terrestre al ser 

completamente filtrada por la atmósfera. 

Debido al aumento de las concentraciones atmosféricas de los gases halocarbonados de origen 

antrópico, la capa de ozono se ha visto reducida (Atkinson et al. 1989, Solomon 1999), con lo 

cual se incrementaron los niveles de RUV-B que llegan a la superficie terrestre (Madronich & de 

Gruijl 1994, McKenzie et al. 2007). Sin embargo, existe una diferencia entre el cambio en los 

niveles de RUV observado (real) y el valor teórico que se esperaría como consecuencia de la 

variación de los niveles de ozono, dado que existen otros factores que también influyen en su 

intensidad al alcanzar la superficie terrestre, tales como las variaciones a largo plazo en la 

concentración de aerosoles, la cobertura de nieve o la presencia de nubes (McKenzie et al. 2003). 

La reflexión de las nubes determinada por satélites ha mostrado un incremento a largo plazo en 

algunos lugares, especialmente en la región Antártica, pero también en Europa central, que 

tenderían a reducir los niveles de RUV (McKenzie et al. 2003). 

1.2.1 Penetración de la RUV en la columna de agua 

En los ambientes acuáticos, la radiación solar debe atravesar la columna de agua, cuya 

transparencia depende de la presencia de sustancias que absorben o dispersan la radiación (Morris 

et al. 1995, Laurion et al. 1997, Branco & Kremer 2005): carbono orgánico disuelto (DOC), 

materia orgánica cromofórica disuelta (CDOM), material particulado y clorofila-a (Clor-a). La 

presencia de estas sustancias tiene un rol central en la penetración de la radiación en la columna 

de agua y por lo tanto, en la exposición a ella por parte de los organismos (Williamson et al. 

1996). 
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Fig. 1.4 Espectro electromagnético solar. En color violeta se muestra la porción del ultravioleta, 

el cual se divide, arbitrariamente en RUV-A (315-400 nm), RUV-B (280-315 nm) y RUV-C 

(100-280 nm). Imagen extraída de la web:  http://sunwork.pe/284/. 

En los estudios limnológicos y oceanográficos se calcula el valor de k(λ) para caracterizar la 

atenuación de la radiación en el agua, siendo k el coeficiente de atenuación y “λ” una longitud de 

onda particular o porción del espectro electromagnético (i.e., PAR, 400-700 nm). Para calcular k 

se mide la irradiancia (i.e., la magnitud de radiación instantánea incidente) en la superficie (I0) y a 

una determinada profundidad z (Iz), y se calcula por la siguiente fórmula (Kirk 1976): 

Iz = I0 e
-k(λ)z          (Ec. 1) 

De esta manera, se puede calcular la profundidad a la que llega el 1% de la radiación incidente 

(en la superficie), la cual define la zona eufótica, como: 

Z1% = ln 0.01 / -k(λ)  = 4.6 / k(λ)      (Ec. 2) 

Los ambientes acuáticos difieren significativamente en su transparencia y por tanto, en sus 

coeficientes de atenuación: por ejemplo, Helbling et al. (2001), al estudiar un grupo de lagos de 

la Patagonia Andina, encontraron valores de KRUV-B que variaban entre 0.36 y 2.80 m-1, mientras 

que los coeficientes de atenuación de PAR variaron entre 0.12 y 0.46 m-1; Rose et al. (2009), por 

su parte, trabajando en lagos alpinos y subalpinos encontraron que la penetración de la RUV era 

significativamente menor en los primeros debido probablemente a una menor concentración de 

DOC y una mayor incidencia de RUV. Finalmente, Pérez et al. (2009) determinaron el 

coeficiente de atenuación en 16 lagos pampeanos y patagónicos y encontraron que los 

coeficientes más bajos correspondían a los patagónicos (kPAR <2.5 m-1), mientras que entre los 
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primeros, aquellos turbios (kPAR> 13 m-1) presentaron coeficientes de atenuación 

significativamente superiores a los de los lagos claros-vegetados (kPAR <10 m-1). A su vez, puede 

observarse gran variabilidad en un mismo ambiente debido a cambios estacionales: Torremorell 

et al. (2007), trabajando en la laguna Chascomús (Provincia de Buenos Aires) encontraron 

variaciones de valores de transparencia (normalizada por profundidad) entre aprox. 2-10 

(calculados como la relación entre la profundidad del disco de Secchi y la profundidad máxima 

de la laguna en el momento de muestreo).  

1.2.2 Efectos de la RUV sobre los ecosistemas acuáticos 

Las consecuencias de las variaciones en los niveles de RUV en los ambientes acuáticos han sido 

ampliamente estudiadas y los resultados obtenidos muestran que estas longitudes de onda causan 

distintos efectos sobre los organismos presentes, afectando de forma generalmente negativa tanto 

a los mayores productores de biomasa (fitoplancton) como a los consumidores (Häder et al. 

2007b). Para evitar o minimizar los daños inducidos por la RUV, los organismos han 

desarrollado una serie de mecanismos (Hansson & Hylander 2009) que incluyen: síntesis de 

compuestos fotoprotectores (Banaszak 2003, Sommaruga et al. 2009), sistemas de reparación 

(Buma et al. 2003, Wulff et al. 2008) y cambios de comportamiento – evasión de la RUV (Roy 

2000, Alonso et al. 2004). Sin embargo, se observa que la respuesta a la RUV es especie-

específica (Halac et al. 2010), por lo cual es difícil extrapolar al ecosistema a partir de los 

resultados obtenidos de cultivos o de muestras mono-específicas. Todos los mecanismos 

previamente mencionados tienen sus costos para los organismos y por lo tanto repercuten a nivel 

ecosistémico, generalmente manifestándose como una disminución de la productividad general 

del sistema (Harrison & Smith 2009) o un cambio en la estructura de la comunidad (Wängberg et 

al. 2008, Halac et al. 2013).  

1.3 TEMPERATURA  

Dado que el aumento de la temperatura debido al cambio climático produce un incremento de las 

temperaturas superficiales de los cuerpos de agua, esto puede ocasionar una mayor estabilidad de 

la columna de agua, favoreciendo una mayor estratificación vertical, tanto en su intensidad como 

en la duración de la misma (Hondzo & Stefan 1991). Bajo estas condiciones, el aporte de 

nutrientes a las aguas superficiales por recambio con las aguas profundas se encuentra reducido 

(Richardson 2008) lo que condiciona la estructura de la comunidad presente en esta capa. Esto 
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último es particularmente cierto para ecosistemas marinos, en cambio en los sistemas de agua 

dulce las lluvias aportan grandes cantidades de nutrientes (Richardson 2008). 

El aumento de temperatura ha sido asociado con desarrollos más tempranos de floraciones algales 

(Lassen et al. 2009, Winder & Sommer 2012) aunque asociados a menores biomasas, 

frecuentemente relacionadas a un aumento en el crecimiento de especies más pequeñas en 

relación con las más grandes (Winder et al. 2009). Esto conllevaría a una menor eficiencia en la 

transferencia de energía desde los productores primarios a los niveles tróficos superiores 

(Richardson 2008, Sommer & Lengfellner 2008). Por otra parte, algunos autores han propuesto 

que un aumento en la temperatura ayudaría a los organismos a mitigar la fotoinhibición de la 

fotosíntesis generada por la RUV (Halac et al. 2010), mientras que otros (Roos & Vincent 1998) 

encontraron que en el caso particular de la cianobacteria Phormidium murrayi, esto no se 

cumplía; aunque el aumento de temperatura sí disminuía la inhibición del crecimiento generado 

por la RUV. Sin embargo, también se han asociado efectos negativos al aumento de la 

temperatura: desde el impacto en aquellas especies que se encuentran en condiciones ambientales 

cercanas a su límite de tolerancia (Halac et al. 2013) a las pérdidas de biomasa en especies que 

ven aumentada su demanda respiratoria (Germ et al. 2004). Como consecuencia de estas 

diferentes respuestas, Williamson et al. (2010)  propusieron que frente a un aumento de 

temperatura y de los niveles de radiación, se favorecería el desarrollo de algunas especies por 

sobre otras. 

1.4 CIANOBACTERIAS  

1.4.1 Conceptos generales 

Las cianobacterias son organismos procariotas que tienen la capacidad de realizar fotosíntesis, 

siendo uno de los grupos más diversos, no solo desde el punto de vista morfológico sino también 

por su fisiología y metabolismo (Stal 2007). Las cianobacterias se distinguen por sintetizar 

pigmentos accesorios característicos, las ficobiliproteínas, dentro de las cuales se encuentra la 

ficobilina, responsable de la coloración azulada particular de muchos de estos organismos 

(Bryant 1982, Whitton & Potts 2002b). Estos pigmentos además les aportan una mayor eficiencia 

de absorción de la luz en condiciones de baja intensidad lumínica (Bryant 1982) o una adaptación 

cromática a las condiciones medioambientales (Tandeau de Marsac 1977). Otro rasgo 

característico de algunas cianobacterias filamentosas es la diferenciación celular (Stal 2007) para 
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formar estructuras especializadas tales como el heterocisto, que posee paredes celulares gruesas y 

provee un ambiente propicio para la fijación de nitrógeno, y el acineto, que es una estructura 

similar a una espora que puede resistir condiciones desfavorables y germinar cuando se 

restablecen las condiciones propicias (Stal 1995, Adams & Duggan 1999). Existen además 

estructuras dentro de las células que les permiten regular su posición en la columna de agua tales 

como los aerótopos que consisten en formaciones microscópicas de proteínas tubulares rígidas 

que se ubican dentro de las células y contienen gas (Walsby, 1994). Por último, una característica 

adicional en algunas cianobacterias es la presencia de vainas, cuya síntesis se ve inducida por la 

exposición a la RUV (Ehling-Schulz et al. 1997) asociada a un pigmento fotoprotector, 

denominado scytonemina (ver sección 1.4.3). 

Tanto los geólogos como los geoquímicos concuerdan en que las cianobacterias han tenido una 

larga historia evolutiva y muchos, aunque no todos, sostienen que su existencia en nuestro 

planeta dataría de 3500 millones de años (Ma) (Whitton & Potts 2002a). Garcia-Pichel (1998), 

propone tres etapas en su desarrollo: una primera en la que los altos niveles de RUV-C y RUV-B 

pueden haber reprimido la habilidad de las protocianobacterias de alcanzar grandes densidades, 

restringiendo el desarrollo de las poblaciones a refugios contra la RUV; una segunda etapa, entre 

los 500 y 1500 Ma en los que se produjo la aparición de cianobacterias oxigénicas y la 

consecuente formación de micro-ambientes oxigenados bajo una atmósfera libre de oxígeno y 

finalmente, una tercera etapa que comenzó con la oxigenación gradual de la atmósfera y la 

formación de la capa de ozono estratosférica. 

Durante mucho tiempo, existió una fuerte polémica sobre si las cianobacterias debían ser 

clasificadas dentro de las algas (según los botánicos) o las bacterias (según los microbiólogos) 

(Stanier et al. 1971, Stanier et al. 1978, Whitton & Potts 2002b). Los defensores de esta última 

postura partían para sus estudios taxonómicos de cultivos axénicos (Stanier et al. 1971) y 

monoclonales y consideraban no solo la morfología, sino que tomaban información de un rango 

de disciplinas (Whitton & Potts 2002b). Sin embargo, la obtención de cultivos consumía tiempo y 

muchas especies no eran cultivables, sumado a que varias características distintivas (por ej., 

formación de heterocistos) no se observaban en las condiciones normales de cultivo. Sin 

embargo, la aparición de métodos modernos, como la introducción del microscopio electrónico y 

especialmente los métodos moleculares, hacia fines del siglo XX resolvió la controversia 

(Komárek, 2006). Numerosos caracteres enigmáticos, tales como la ultraestructura de las 
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vesículas de gas y la estructura de la pared celular, pudieron ser explicadas y esta nueva 

información proveyó de una nueva visión en las relaciones taxonómicas entre diferentes 

cianobacterias (Komárek, 2006). Como consecuencia, se re-evaluó la clasificación existente y se 

propuso una nueva que integra esta información junto con la diversidad y variabilidad 

morfológica y los caracteres ecológicos y ecofisiológicos, que resulta tan detallada que es 

ampliamente aceptada por los ecólogos y se propone que permanecerá como la clasificación 

definitiva durante mucho tiempo (Whitton & Potts 2002a). Esta clasificación es la propuesta en 

diversas instancias por Anagnostidis y Komárek (Anagnostidis & Komárek, 1985, 1988, 

Komárek & Anagnostidis, 1986, 1989, 1998, 1999, 2005). En la Tabla 1.1 se muestra la 

clasificación más aceptada en la actualidad donde se enuncian las características principales de 

cada orden (Whitton & Potts 2002b, Waterbury 2006). 

1.4.2 Importancia de las cianobacterias 

Las cianobacterias son organismos de gran importancia, tanto ecológica como económica. Dentro 

de la primera, se ha comprobado que tienen una amplia distribución global, dominando desde 

ambientes oligotróficos (Zubkov et al. 2003) a eutróficos (Steinberg & Hartmann 1988, Paerl & 

Huisman 2009) y desde regiones polares (Tang et al. 1997, Vincent 2002) a tropicales (Bouvy et 

al. 2000). Entre las razones que permiten esta amplia distribución de las cianobacterias se 

encuentra su larga historia evolutiva, descripta anteriormente, como también otras características 

fisiológicas, entre las que se incluyen la síntesis de pigmentos accesorios, como ficocianinas y 

ficoeritrinas (descriptas anteriormente, ver sección 1.4.1) y la fijación del nitrógeno atmosférico 

(Berman-Frank et al. 2003) que les permite competir y dominar en ambientes deficientes en este 

nutriente (Paerl & Huisman 2009). Además de su amplia distribución geográfica, las 

cianobacterias se encuentran frecuentemente estableciendo interacciones simbióticas con un 

amplio rango de organismos eucarióticos, entre los que se encuentran animales y plantas 

(Hawksworth 1988, Adams 2002, Lesser et al. 2004). Siendo autótrofas, y en muchos casos 

fijadoras de nitrógeno, el beneficio que las cianobacterias proveen a sus huéspedes es claro: la 

provisión metabólica de formas combinadas de elementos fundamentales para el crecimiento, 

como son el nitrógeno o el carbono (Adams 2002). Tal es el caso de Anabaena azollae con el 

helecho Azolla, utilizada como medio de fertilización natural y de bajo costo en la agricultura,  
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Tabla 1.1 Características de los cinco órdenes actualmente aceptados dentro de las cianobacterias. 

 
Morfología Orden y Características 

No filamentoso 

 

Chroococcales: unicelulares o formando agregados de células 

unidos por una pared externa o matriz gelatinosa. 

Reproducción por fisión binaria en 1, 2 o 3 planos, simétrica o 

asimétricamente, o por gemación. Tamaño entre 0.5-30 µm. 

Ej.: Synechococcus, Aphanothece. 

No filamentoso 

 

Pleurocapsales: unicelulares o formando agregados de células 

unidos por una pared externa o matriz gelatinosa. 

Reproducción por fisión interna múltiple con producción de 

células hijas más pequeñas que las madres o por una mezcla de 

fisión múltiple y binaria. Ej: Pleurocapsa, Dermocarpa. 

Filamentoso Oscillatoriales: filamentos uniseriados sin ramificaciones. 

Reproducción por fragmentación de tricoma o por producción 

de hormogonios. División celular por fisión binaria en un 

plano, siempre en ángulo perpendicular al eje del tricoma. 

Diámetros celulares entre 0.5-100 µm. Sin heterocistos ni 

acinetos. Ej: Oscillatoria, Planktothrix. 

Filamentoso 

 

Nostocales: filamentos uniseriados o multiseriados. División 

celular por fisión binaria en un plano, siempre en ángulo 

perpendicular al eje del tricoma y diferenciación celular en 

heterocistos, acinetos u hormogonios. Tricomas iso o 

heteropolares. Ej: Nostoc, Anabaena. 

Filamentoso 

 

Stigonematales: división celular por fisión binaria en más de 

un plano dando origen a tricomas multiseriados o con 

ramificaciones o ambos. Diferenciación celular en heterocistos 

o acinetos. Ej: Stigonema, Fischerella. 
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particularmente en el cultivo de arroz (Wagner, 1997, Vaishampayan et al. 2001). Por otra parte, 

las cianobacterias juegan un papel importante también en ecosistemas terrestres debido a su 

tolerancia a la desecación y al estrés hídrico (Potts 1999); de esta manera, desempeñan un rol 

central en el mantenimiento de la estabilidad de las cortezas superficiales de zonas semi-

desérticas y la fertilidad de los suelos usados para cultivo en las regiones áridas (Belnap & 

Gardner 1993, Whitton 2002).  

Desde el punto de vista ecológico, es también importante mencionar que las cianobacterias tienen 

la capacidad de crecer de forma masiva, dando origen a floraciones algales o blooms, lo que 

genera problemas en el tratamiento del agua y su abastecimiento debido al aumento de la turbidez 

y la materia orgánica particulada causando el bloqueo de los filtros (Codd, 2000), además de 

generar malos olores y sabores (Paerl et al. 2001). Cuando estas floraciones son generadas por 

cianobacterias potencialmente tóxicas, capaces de producir cianotoxinas (por ej. Microcystis, 

Nodularia, Planktothrix), se generan riesgos en la salud de las poblaciones (humanas o animales) 

que se abastecen o hacen uso (recreacional, por ejemplo) de estos cuerpos de agua (Codd et al. 

2005). Las cianobacterias tóxicas producen una gran cantidad de cianotoxinas de estructuras 

químicas y toxicidad variada (Hitzfeld et al. 2000, Dow & Swoboda 2002) de las cuales, la más 

estudiada es la microcistina cuya toxicidad se manifiesta principalmente a nivel hepático (de 

Figueiredo et al. 2004). La forma más efectiva de disminuir la concentración de toxinas en el 

agua es evitando el desarrollo de floraciones, por lo que los factores que promueven estas 

floraciones están siendo ampliamente estudiados (O’Neil et al. 2012, Merel et al. 2013). Aún 

más, se sabe que la toxicidad varía entre especies e incluso entre clones (Carmichael 1992, 

Kardinaal  et al. 2007, Briand et al. 2008, Davis et al. 2009), pero se desconoce qué factores 

influyen en la expresión de esta toxicidad (Dow & Swoboda 2002). Finalmente, es importante 

mencionar que las floraciones de cianobacterias se han visto intensificadas en los últimos años en 

relación al cambio climático (ver sección 1.4.4). 

En cuanto a su importancia económica, y a nivel industrial, se destaca la producción a gran escala 

de cultivos de cianobacterias con la posibilidad de obtener distintos productos finales, siendo las 

más cultivadas Arthrospira (Spirulina) platensis, Nostoc commune y Aphanizomenon flos-aquae 

(Pulz & Gross 2004, Spolaore et al. 2006). De estas, Spirulina es la más abundante en el 

mercado, alcanzando en China (el principal productor a nivel mundial) un total de 3500 toneladas 

de peso seco de producción en 2009 (Lu et al. 2011). Su principal destino es la alimentación, 
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tanto humana como animal, pero también se utiliza en las industrias farmacéuticas y 

cosmetológicas para la obtención de diversos compuestos de interés: pigmentos, antioxidantes y 

antibióticos (Pulz & Gross 2004, Spolaore et al. 2006, Mary Leema et al. 2010). 

1.4.2.1 Estudios sobre cianobacterias en Argentina 

Entre los trabajos pioneros en Argentina referentes a cianobacterias se encuentran los de la Dra. 

Halperín, quien realizó una descripción de las cianobacterias marinas de la costa patagónica 

(Halperín, 1970, Halperín et al., 1973, Halperín 1974), así como de las cianobacterias de 

biodermas algales (Halperín, 1968, Halperín et al., 1976). Actualmente varios grupos se 

encuentran trabajando sobre diversas líneas de investigación relacionadas a las cianobacterias: 

desde estudios de diversidad (Wenzel & Díaz 2008, Otaño 2009), biotecnológicos (Zulpa de 

Caire et al. 1997, Zulpa de Caire et al. 2000, Zaccaro et al. 2006), a estudios de floraciones y su 

toxicidad (Scarafia et al. 1995, Amé et al. 2003, Ruibal Conti et al. 2005, Giannuzzi et al. 2011, 

Ruiz et al. 2013). 

Respecto a esta última línea de trabajo mencionada, los primeros registros de floraciones de 

cianobacterias tóxicas en Argentina datan del año 1944 en Santo Tomé, Santa Fe (Echenique & 

Aguilera 2009) y desde entonces se han producido muchas más, algunas de las cuales fueron 

recopiladas en Pizzolón (1999). Desde 2004, en el marco del Programa de Hidrología 

Internacional (UNESCO), se organizó la red global CYANONET, con el objetivo de reunir los 

antecedentes relacionados a floraciones nocivas de cianobacterias a nivel mundial y poder 

desarrollar planes de manejo de situaciones de riesgo. De la recopilación de información para el 

territorio argentino, Echenique y Aguilera (2009) encontraron que los desarrollos masivos de 

cianobacterias toxígenas son frecuentes en diferentes cuerpos de agua continentales de casi todo 

nuestro país (Fig. 1.5). Entre las especies identificadas con más frecuencia en las floraciones se 

encuentran Microcystis, Dolichospermum (Anabaena), Cylindrospermopsis y Raphidiopsis 

(Otaño et al. 2012), y la toxina más comúnmente identificada es la microcistina (Otaño et al. 

2012). En los años 2005, 2007, 2008 y 2010 se organizaron en Argentina los Workshops sobre 

cianobacterias toxígenas del CONOSUR con el objetivo de encontrar estrategias 

multidisciplinarias para determinar el alcance e impacto de las floraciones, y desarrollar 

estrategias de prevención y manejo de riesgos (Otaño et al. 2012). Como resultado de estos 

encuentros se publicó en 2009 el libro “Cianobacterias y Cianotoxinas: Identificación, 

Toxicología, Monitoreo y Evaluación de Riesgo” (Gianuzzi 2009) constituyendo un importante 
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aporte para la región. Sin embargo, mucho queda por realizar, dado que no existen regulaciones a 

nivel nacional que establezcan valores límites de concentraciones algales o de toxinas, tanto para 

el agua de uso recreacional como para el agua de consumo, y muchas plantas de tratamiento aún 

no realizan este tipo de análisis de manera rutinaria. 

 

Fig 1.5 Registro de sitios en los que se observaron floraciones de cianobacterias nocivas 

(extraído de Echenique y Aguilera, 2009). 

1.4.3 Fotobiología de cianobacterias 

Pese al creciente interés en realizar estudios sobre cianobacterias, desde distintos enfoques, debe 

reconocerse que, desde el punto de vista fotobiológico, estos organismos han sido relativamente 

poco estudiados. Los efectos negativos producidos por la RUV sobre las cianobacterias son 

variables de acuerdo a la longitud de onda incidente: mientras que las mayores a 315 nm (RUV-

A) actúan a través de radicales libres formados en presencia de oxígeno, las más cortas (RUV-B) 
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actúan directamente sobre macromoléculas, principalmente ADN y proteínas (Garcia-Pichel 

1998). El ejemplo más claro de absorción de longitudes de onda cortas por macromoléculas lo 

constituye el ADN, cuyas alteraciones más frecuentes incluyen la formación de fotoproductos 

diméricos entre pirimidinas adyacentes, 6-4 fotoproductos e incluso la ruptura de las cadenas de 

ADN (Vincent & Roy 1993, Rastogi & Sinha 2011). La RUV-B también afecta tanto a las 

reacciones claras como oscuras de la fotosíntesis, causando inactivación de los centros de 

reacción del PSII (Pérez et al. 2012), afectando a las enzimas involucradas como como por 

ejemplo RUBISCO (Sinha et al. 1997), e inhibiendo la síntesis de pigmentos fotosintéticos 

(Sinha et al. 2002). En respuesta a las longitudes de onda más largas de la RUV se generan 

especies de oxígeno reactivas (ROS) que son subproductos del metabolismo aeróbico y potentes 

agentes causantes de daño oxidativo (Lafiti et al., 2009). Dentro de este daño, los ROS pueden 

generar reacciones en cadena que evolucionan en una peroxidación lipídica que a su vez afecta a 

la estructura y función de las membranas (Pérez et al. 2012). Algunas de las estrategias 

defensivas frente a estos daños son enzimáticas (SOD, catalasas y peroxidasas) y otras no 

enzimáticas: vitaminas A, C y E, carotenoides, etc. (Lafiti et al., 2009). 

En concordancia con lo expuesto anteriormente, los trabajos de Donkor et al. (1991, 1996) 

mostraron que la RUV afecta el porcentaje de filamentos móviles en cianobacterias filamentosas 

que se mueven por deslizamiento e inhibe el intercambio de oxígeno proveniente de la 

fotosíntesis y, en ambos casos, ante exposiciones prolongadas a la RUV, produce blanqueo de 

pigmentos fotosintéticos, especialmente de los pigmentos accesorios de la antena. Gao et al. 

(2007), trabajando con Anabaena sp. PCC7120 encontraron que la RUV solar inhibía el 

crecimiento en un 40%, reducía el largo del tricoma en un 49% e inhibía la diferenciación celular 

en heterocistos, mientras que estudiando las colonias de la cianobacteria filamentosa terrestre 

Nostoc flagelliforme bajo radiación solar (Gao & Ye 2007) encontraron que la actividad 

fotoquímica durante los procesos de hidratación-desecación que sufren las colonias no se veía 

afectada por la RUV-A y RUV-B. Por su parte, Lesser (2008) encontró que la exposición a la 

RUV causaba una reducción significativa del rendimiento cuántico del fotosistema II (PSII) y de 

la productividad máxima y una disminución de la actividad nitrogenasa en Anabaena sp. Sin 

embargo, resulta difícil generalizar los efectos de la RUV, dado que existen grandes diferencias 

de sensibilidad entre las distintas especies e incluso diferentes cepas de cianobacterias (Ehling-

Schulz & Scherer 1999). 



31 
 

Pese a los efectos negativos que producen estas longitudes de onda, existen mecanismos que 

permiten mitigar o minimizar estos efectos (Roy 2000, Banaszak 2003). Entre los mecanismos 

principales para mitigar los efectos de la RUV sobre las cianobacterias se encuentran la síntesis 

de compuestos que absorben RUV: los aminoácidos tipo micosporinas –MAAs- (Lesser 2008, 

Singh et al. 2008, Sommaruga et al. 2009) y un pigmento característico de las cianobacterias, la 

scytonemina (Fleming & Castenholz 2007, Garcia-Pichel & Castenholz 1993). Otros pigmentos 

involucrados en la protección de las cianobacterias frente a la RUV, aunque también frente a los 

altos niveles de radiación en general, son los carotenoides (Ehling-Schulz et al. 1997). Su 

mecanismo de acción, sin embargo, es fuente de controversia: mientras algunos autores sostienen 

que los carotenoides constituyen una respuesta rápida de SOS para contrarrestar el daño celular 

agudo debido a la RUV (Ehling-Schulz et al. 1997), otros proponen que su acción es indirecta, 

funcionando como antioxidantes, extintores de especies como oxígeno singlete y radicales 

peróxido, e incluso inhibidores de reacciones de formación de radicales libres (Castenholz & 

Garcia-Pichel 2002). Por otra parte, se ha encontrado que las cianobacterias formadoras de matas 

(mats) pueden migrar verticalmente dentro de ellos para evadir la RUV (Bebout & Garcia-Pichel 

1995, Castenholz & Garcia-Pichel 2002). Finalmente, entre los mecanismos de aclimatación de 

las células a la RUV pueden incluirse la activación de mecanismos de reparación (como la 

reparación del ADN; Castenholz & Garcia-Pichel 2002) y la síntesis de novo de diversos 

componentes (Campbell et al. 1998). 

1.4.4 Las cianobacterias en el contexto de cambio climático 

Los cambios asociados a las actividades de origen antrópico, tales como el desarrollo urbano, 

agrícola e industrial aportan nutrientes a los sistemas acuáticos generando aumentos en la 

productividad primaria de los mismos y por lo tanto, su eutrofización. Esto favorece la 

proliferación de cianobacterias en muchos ambientes eutróficos de agua dulce (Paerl & Fulton 

2006). Además, y dada su capacidad de fijar nitrógeno les permite competir y prevalecer aún en 

ambientes con escasez de este nutriente (Karl et al. 2002, Lesser 2008). 

A su vez, un aumento de temperatura favorece el desarrollo de floraciones de cianobacterias 

(Jöhnk et al. 2008, Paerl & Huisman 2008, Paerl & Scott 2010). Esto se debe a varias causas: por 

un lado, las cianobacterias crecen mejor a temperaturas mayores que el resto de las algas (ver 

Fig.1.6, Jöhnk et al. 2008, Paerl & Huisman 2009). Además, como se describió anteriormente, un 
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aumento de temperatura aumenta la estabilidad de la columna de agua reduciendo la mezcla, lo 

cual favorece a las cianobacterias con aerótopos (Jöhnk et al. 2008). La formación de aerótopos 

les permite a las cianobacterias flotar hacia la superficie, formando floraciones densas que 

impiden el pasaje de la radiación solar a las capas inferiores (Paerl & Huisman 2008). De esta 

forma, eliminan a sus competidores potenciales a través de la competencia por la luz (Jöhnk et al. 

2008). A su vez, y dado lo expuesto en la sección anterior, las cianobacterias tienen una alta 

resistencia a los niveles aumentados de RUV incidente como los que se pueden experimentar en 

las capas superficiales. 

 

Fig. 1.6 Dependencia de la temperatura de las velocidades de crecimiento específicas de las 

cianobacterias Microcystis aeruginosa y Planktothrix agardhii, la diatomea Asterionella 

formosa y la cryptofita Cryptomonas marssonii. Figura extraída de Paerl & Huisman 2009. 

 

Sin embargo, y a pesar de que todos estos resultados indicarían un fuerte ventaja adaptativa por 

parte de las cianobacterias frente al cambio climático y las influencias antrópicas (eutrofización), 

algunos autores proponen que no todas las especies responderían de la misma forma a las 

variaciones en las condiciones ambientales producidas por el cambio climático en los cuerpos de 

agua, que a su vez son diferentes entre sí (Wagner & Adrian 2009). Por ejemplo, Menhert et al. 

(2010) proponen que un futuro aumento de la temperatura promoverá un crecimiento de las 

especies Nostocales, y de aquellas invasoras en general, mientras que Kosten et al. (2012) 

afirman que en los veranos más cálidos, las cianobacterias que pueden flotar (con aerótopos) se 

ven favorecidas debido a la mayor estabilidad de la columna de agua. Todo lo expuesto 

anteriormente sustenta el uso de las cianobacterias como organismos modelos de estudio 
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particularmente interesantes para evaluar los efectos del cambio global, para luego poder predecir 

sus consecuencias en los ecosistemas acuáticos. Con esta idea es que se planteó esta Tesis, cuyos 

fundamentos, objetivos e hipótesis de trabajo se describen a continuación: 

1.5 FUNDAMENTACIÓN GENERAL DE LA TESIS  

Las cianobacterias se encuentran entre los primeros organismos que colonizaron la superficie 

terrestre, para lo cual tuvieron que soportar las condiciones más inhóspitas (altas temperaturas y 

niveles elevados de radiación solar); precisamente, y gracias a su resistencia a estas condiciones 

adversas fueron quienes colonizaron los ecosistemas primitivos y así fueron responsables de la 

oxigenación la atmósfera. Actualmente, cuando los datos recolectados por diferentes 

investigadores alrededor del mundo evidencian la presencia de un fenómeno de cambio climático, 

las cianobacterias vuelven a ocupar un rol central expandiendo su dominancia en ambientes 

generalmente afectados por un alto grado de impacto antrópico. Frente a estos antecedentes se 

generan los interrogantes: ¿qué les aporta esta adaptabilidad? ¿son todas las especies igualmente 

competitivas frente al cambio climático? ¿qué permite su colonización y permanencia en 

determinados ambientes acuáticos? 

Es por eso que se planteó esta Tesis con el siguiente objetivo general: determinar los efectos 

combinados de la radiación ultravioleta (RUV, 280-400 nm) y la temperatura en la morfología, 

fotosíntesis, crecimiento y diversos procesos metabólicos de cianobacterias, tales como la 

actividad de enzimas relacionadas al metabolismo del nitrógeno o la síntesis de diversos 

compuestos, tales como los pigmentos fotosintéticos, potencialmente fotoprotectores y los 

carotenoides. 

Para alcanzar este objetivo se plantearon experimentos tanto con muestras naturales como con 

cultivos, para evaluar, en el primer caso, la respuesta de las cianobacterias frente a otros grupos 

algales y en el segundo, la variabilidad entre especies. Se destaca el hecho de que si bien existían 

algunos trabajos previos en los que se evaluaba la respuesta de las cianobacterias en comunidades 

naturales, estos consistían mayormente en la medición de parámetros ambientales y su relación 

con el desarrollo masivo de cianobacterias (Havens et al. 2003, Davis et al. 2009). Uno de los 

aportes de esta Tesis consiste en la evaluación de los efectos combinados de dos de los factores 

asociados al cambio climático más influyentes en los ambientes acuáticos (RUV y temperatura), 

en las comunidades de dos lagunas caracterizadas por la presencia de cianobacterias (estacional o 
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permanentemente) (Capítulos 2 y 3). Para tal fin se seleccionaron dos lagunas urbanas como 

sitios de estudio: la Laguna Cacique Chiquichano (Trelew, Provincia del Chubut) ha sido 

estudiada previamente desde el punto de vista fotobiológico (Gonçalves et al. 2011) y su 

comunidad fitoplanctónica se ve caracterizada por cambios estacionales, con dominancias 

alternados entre cianobacterias y diatomeas y variaciones marcadas en las concentraciones de 

Clor-a. En cuanto a la Laguna Don Tomás (Santa Rosa, Provincia de La Pampa) ha sido 

caracterizada previamente (Echaniz & Vignatti 2001, Echániz et al. 2008, Alvarez et al. 2009) 

observándose un avance progresivo en el estado trófico de la misma hacia la hiper-eutrofia y un 

cambio en la composición de la comunidad hacia una dominancia marcada de cianobacterias 

filamentosas a lo largo de todo el año, con altas concentraciones estables de Clor-a. De esta 

forma, el estudio de la Laguna Cacique Chiquichano aporta información sobre el posible efecto 

del cambio climático en el metabolismo y la composición de la comunidad a lo largo de la 

sucesión anual (Capítulo 2). El estudio de la Laguna Don Tomás, por su parte, permite evaluar el 

efecto de variables asociadas al cambio climático en un sistema dominado por cianobacterias de 

manera estable (Capítulo 3), el cual representa un típico caso de laguna con alto impacto 

antrópico y de difícil restauración (Scheffer et al. 1997). Es por esto que el objetivo del Capítulo 

2 consiste en evaluar los efectos combinados de la RUV y la temperatura a lo largo del año en la 

estructura de la comunidad, crecimiento y actividad metabólica de una laguna caracterizada por 

una sucesión anual mientras que el objetivo del Capítulo 3 consiste en evaluar las mismas 

variables en una laguna con dominancia de una cianobacteria filamentosa durante el mismo 

período de tiempo, y de esta forma poder comparar los comportamientos de los dos sistemas, en 

las mismas condiciones, pero difiriendo en la composición taxonómica. 

Con respecto al estado del conocimiento del efecto de la RUV y la temperatura en especies de 

cianobacterias, debe destacarse que los estudios realizados hasta el momento (por ej., Roos & 

Vincent 1998 , Wu et al. 2005, Gao et al. 2007b, Gao et al. 2008) han aportado información 

importante pero difícil de contrastar: los estudios diferían en la duración (desde minutos a días), 

en la calidad y cantidad de radiación aplicada, en la fuente de radiación. Además, la mayoría 

estudiaba los efectos de a un factor a la vez. Por esto, otro de los aportes de esta Tesis consiste en 

la evaluación del efecto conjunto de la RUV y la temperatura en cuatro especies de cianobacterias 

bajo las mismas condiciones de exposición, lo que permite comparar las respuestas obtenidas y 

evaluar su diferente sensibilidad (Capítulo 4). El objetivo del Capítulo 4 es, por tanto, evaluar la 
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respuesta a nivel de especie de cuatro cianobacterias con diferente morfología y pertenecientes a 

diferentes órdenes, a los efectos combinados de la RUV y la temperatura con particular interés en 

procesos metabólicos, de crecimiento y morfológicos. Finalmente, se discute y se resalta la 

relevancia de los datos obtenidos, haciendo énfasis en los efectos de variables asociadas al 

cambio climático a nivel especie-específico, pero también a nivel de dos comunidades 

fitoplanctónicas con características muy disimiles (Capítulo 5). 

1.6 HIPÓTESIS DE TRABAJO  

El impacto de la RUV en las enzimas intervinientes en el metabolismo del nitrógeno en las 

cianobacterias ha sido descripta en trabajos realizados mayormente con Nostoc y Anaabena 

(Kumar et al. 1996, Sinha & Häder 1996, Kumar et al. 2003). Los resultados sugieren que la 

sensibilidad de las enzimas así como la de las diferentes especies es variable (Kumar et al. 1996, 

Kumar et al. 2003) debido probablemente a los diversos mecanismos de protección de cada 

especie. De esta forma, la exposición de los cultivos de Nostoc calciola a irradiancias de RUV-B 

de 5 W/m2 causaron la inactivación total de la nitrogenasa y una inhibición parcial de la GS 

(Kumar et al. 1996). La actividad nitrogenasa también se vio inhibida cuando se expuso a la 

RUV un cultivo de Anabaena sp. (Sinha et al. 1996, Lesser 2008) y uno de Anabaena BT2 

(Kumar et al. 2003). Sin embargo, se ha propuesto que un aumento de temperatura incrementaría 

las velocidades metabólicas (Baulch et al. 2005) lo que ayudaría a contrarrestar los efectos 

negativos de la RUV a través de una mayor actividad de las enzimas de reparación. En función de 

lo expuesto anteriormente, se postula la primera hipótesis: 

� H11: la actividad de la enzima interviniente en el metabolismo del nitrógeno, glutamina sintetasa, 

disminuye al ser expuestas las cianobacterias a la RUV.  

H12:Sin embargo, un aumento de temperatura actúa en forma antagónica con la RUV ya que 

aumenta la actividad enzimática. 

Aunque existe alguna controversia al respecto (Laurion & Vincent 1998), se postula que la RUV 

regula la composición de las comunidades acuáticas al afectar de diferente manera a las distintas 

especies que la componen según su forma y tamaño celular (Harrison & Smith 2009, Helbling et 

al. 2005, Garcia-Pichel 1994). Estas diferencias pueden deberse a la imposibilidad de sintetizar 

compuestos fotoprotectores cuando las células son muy pequeñas (Garcia-Pichel 1994) o a una 
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diferente sensibilidad de los targets moleculares asociadas al tamaño celular: en general, hay una 

mayor inhibición de la fotosíntesis cuando las células son grandes y mayor daño en el ADN 

cuando son pequeñas (Helbling et al. 2005). Al no existir datos sobre el diferente impacto que la 

RUV puede tener sobre las distintas cianobacterias en función de su tamaño y morfología, se 

postula la segunda hipótesis: 

� H2: la forma y tamaño celular condicionan la respuesta de las células a la RUV, por esto la RUV 

afecta en corto tiempo más el fotosistema de cianobacterias filamentosas que a las que forman 

agregados celulares globosos. 

Por su parte, diferentes estudios realizados con cultivos monoespecíficos de cianobacterias han 

mostrado que pueden sufrir cambios morfológicos como consecuencia de su exposición a la 

RUV. El ejemplo más evidente lo constituye A. platensis, cuyos tricomas helicoidales fueron 

dañados por la RUV en experimentos de corta duración con cultivos con baja densidad celular 

(Wu et al. 2005). Aún más, cuando los cultivos expuestos tuvieron mayores densidades celulares, 

se observó que los tricomas se quebraban pero también se comprimían, lo que llevó a los autores 

a proponer que los mecanismos de sombreado o “self-shading” jugaban un rol importante en la 

protección contra la RUV (Wu et al. 2005, Gao et al. 2008). Por su parte, Gao et al. (2007) 

trabajando con Anabaena sp. PCC7120 observaron que cuando se la exponía a la RUV solar, se 

observaban reducciones en la longitud del tricoma de 49% y se reprimía la diferenciación celular 

de heterocistos. Esto último también se encuentra descripto para Anabaena sp., Nostoc sp., 

Nostoc carmium y Scytonema sp (Sinha et al. 1996). Dados estos antecedentes, se postula la 

tercera hipótesis: 

� H3: La exposicion a la RUV modifica la morfologia de las cianobacterias. 

Las cianobacterias tienen diferentes mecanismos de protección frente a la RUV, entre los que se 

encuentran la síntesis de compuestos fotoprotectores. Un estudio de cuatro cianobacterias 

presentes en aguas termales (Cyanothece, Nostoc, Scytonema, y Rivularia) identificó la presencia 

de MAAs caracterizados como shinorine, porphyra-334, y mycosporine-glycine, junto con varios 

MAAs aún desconocidos (Rastogi et al. 2012). Por su parte, al estudiar una floración de 

Microcystis en un lago muy eutrófico Sommaruga et al. (2009) encontraron que esta 

cianobacteria utilizaba una combinación de estrategias fotoprotectoras, que incluía la síntesis de 
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MAAs, para contrarrestar las altas irradiancias de RUV que recibe durante la formación de la 

floración junto con la síntesis de otros compuestos como carotenoides y ácido D-galacturónico. 

Por su parte, Sinha et al. 2003) exponiendo cultivos de Nodularia baltica, N. harveyana y N. 

spumigena, encontraron que el contenido específico de shinorine y porphyra-334 se incrementaba 

significativamente cuando las muestras se cubrían con filtros de corte a 295 nm, indicando que en 

comparación con la RUV-A y PAR, la RUV-B es más efectiva en la inducción de MAAs en 

cianobacterias. Esto llevó a postular la cuarta hipótesis: 

� H4: los compuestos que absorben RUV actúan como protección inicial ante la RUV, e incrementan 

su concentración al ser expuestas las cianobacterias a la RUV.  

Todos los cambios descriptos anteriormente (cambios morfológicos, disminución de actividad 

enzimática, síntesis de compuestos fotoprotectores) demandan una inversión metabólica y por 

tanto, retrasan el crecimiento de las cianobacterias (Gao et al. 2007b, Xue et al. 2007). En el 

estudio mencionado anteriormente con la cianobacteria Anabaena sp. PCC7120, la inhibición de 

la formación de heterocistos, junto con los cambios morfológicos derivaron en una disminución 

del 40% en el crecimiento (Gao et al. 2007b). Por su parte, en un estudio con nitroprusiato de 

sodio, se comprobó que la RUV inhibía el crecimiento de S. platensis-794 en un 40% en su 

ausencia aunque solo el 10% cuando este compuesto se hallaba presente en concentraciones de 

0.5 mM, probando su rol en la prevención del estrés oxidativo generado por la exposición a la 

RUV-B (Xue et al. 2007). Estos antecedentes llevan a postular la hipótesis: 

� H5: los cambios generados por la exposición a la RUV y la aclimatación de las cianobacterias a los 

mismos, afectan al crecimiento observándose una disminución del mismo. 
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2.1.- INTRODUCCIÓN  

El cambio climático surge como resultado tanto de la variabilidad interna en el clima como 

también de factores externos (tanto naturales como de origen antrópico) (Houghton et al. 2001). 

Como resultado del cambio climático, se espera la aparición de diferentes fenómenos: 

temperaturas máximas y mínimas más altas, así como un aumento de la cantidad de días de calor 

y una disminución de días fríos, menores rangos de temperaturas diurnas, aumento de los eventos 

de precipitación intensa, entre otros. Además, los incrementos tanto en los niveles de la RUV 

como en la temperatura han sido descriptos como dos de los factores más importantes resultantes 

del proceso de cambio climático debido a su potencial impacto a nivel ecosistémico (Houghton et 

al. 2001, UNEP 2005, Hansen et al. 2006), los cuales se enumeran a continuación.  

2.1.1- Efecto de la radiación ultravioleta sobre las comunidades 

La RUV ha sido ampliamente estudiada por su rol como factor de estrés, capaz de modular las 

comunidades fitoplanctónicas (ver reviews de Harrison & Smith 2009, Häder et al. 2011). Entre 

dichos efectos se encuentran: los cambios en la composición taxonómica de las comunidades 

hacia especies más resistentes (Villafañe et al. 1995, Wängberg et al. 2008, Halac et al. 2013,) y 

la inhibición de la fotosíntesis (Zhou et al. 2009, Li et al. 2011), particularmente ante la falta de 

nutrientes (Litchman et al. 2002) o cuando la síntesis de proteínas se encuentra inhibida (Lesser 

et al. 1994). Otros efectos generados por la RUV reportados recientemente incluyen la 

disminución de la relación C:P celular debido a una fuerte reducción de la fijación de carbono, 

pero también al aumento de la incorporación de P, causando un impacto importante en la 

eficiencia de las transferencias tróficas en las redes alimentarias acuáticas (Hessen et al. 2008). 

Además, se ha encontrado que la RUV altera tanto la fagotrofía, como la fotosíntesis en 

comunidades dominadas por nanoflagelados, afectando de esta forma los patrones y velocidades 

de transferencia del carbono (Bastidas Navarro et al. 2011). Aún más, los niveles ambientales de 

RUV son capaces de inducir altas mortalidades en el pico-fitoplancton (aunque estas son de tipo 

especie-específicas), lo que a su vez afecta el funcionamiento de las redes alimentarias 

microbianas (Llabrés & Agustí 2006). Por otra parte, se ha propuesto que la presencia de niveles 

inhibitorios de RUV en lagos de montaña oligotróficos promueve la mixotrofía, constituyendo las 

bacterias la principal fuente de carbono en condiciones en que la fotosíntesis se ve inhibida 

(Medina-Sánchez et al. 2004, Carrillo et al. 2006). Sin embargo, existen algunas especies 
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tolerantes que se ven beneficiadas en presencia de altos niveles de RUV y frente a pulsos de P 

(Delgado-Molina et al. 2009). Más aún, Gao et al. (2007) encontraron que en los ambientes 

marinos tropicales, el fitoplancton puede utilizar la RUV como fuente de energía adicional en la 

fijación del carbono. Finalmente, es actualmente ampliamente aceptado el rol de la RUV-A en los 

mecanismos de fotorreparación (Karentz 1994, Dong et al. 2007). 

2.1.2- Efecto de la temperatura sobre las comunidades 

Por su parte, los efectos del aumento de la temperatura se han estudiado extensamente desde la 

descripción de la existencia de un proceso de cambio climático (Wiltshire & Manly 2004, Winder 

& Schindler 2004, Elliott et al. 2006). El aumento de temperatura ha sido asociado a fenómenos 

tales como el cambio en las dinámicas del fitoplancton y zooplancton en primavera (Winder & 

Schindler 2004), cambios en las sucesiones del fitoplancton y en la aparición de floraciones 

algales (Wiltshire & Manly 2004, Elliott et al. 2006, Jöhnk et al. 2008), y aumentos en la 

biomasa media anual de fitoplancton junto con pérdida de la biodiversidad de especies, 

especialmente cuando el aumento de temperatura es acompañado por un enriquecimiento de 

nutrientes en los cuerpos de agua (Elliott et al. 2006).  

2.1.3- Interacción entre radiación y temperatura 

No obstante lo expuesto anteriormente, estos factores no actúan de manera aislada sino en una 

compleja interacción, por lo que resulta de gran importancia entender sus efectos interactivos 

sobre el fitoplancton. Algunos estudios han señalado que estos efectos son variables: por 

ejemplo, un aumento de temperatura redujo la fotoinhibición inducida por la RUV en la diatomea 

Thalassiosira pseudonana (Sobrino & Neale 2007) mientras que Roos y Vincent (1998), 

trabajando con la cianobacteria Phormidium murrayi encontraron que el aumento de temperatura 

ayudaba a contrarrestar la inhibición del crecimiento inducida por a RUV, pero no la de la 

fotosíntesis. Se ha propuesto que un aumento de temperatura incrementaría las velocidades 

metabólicas (Baulch et al. 2005) lo que ayudaría a contrarrestar los efectos negativos de la RUV. 

En concordancia con esto y trabajando con Thalassiosira weissflogii, Helbling et al. (2011) 

encontraron que un aumento de temperatura disminuía la inhibición de la fijación de carbono 

inducida por la RUV y aumentaba tanto la expresión de genes como la actividad de la enzima 

RUBISCO. Sin embargo, otros estudios contradicen esta hipótesis: Villafañe et al. (2013), 

estudiando las respuestas fotosintéticas de las comunidades fitoplanctónicas en la Patagonia a 
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través de ciclos diarios, encontraron que la temperatura tenía diferentes efectos a lo largo de la 

sucesión estacional: mientras en las comunidades pre-floración se observó un efecto pequeño, 

durante la floración ayudó a contrarrestar la magnitud de la reducción del rendimiento 

fotoquímico y más aún, actuó sinérgicamente con la RUV durante el inicio de la floración y en 

primavera aumentando la inhibición fotoquímica total. Además, Lesser (1996) encontró que la 

exposición a temperaturas elevadas y RUV solar aumenta el estrés oxidativo, disminuyendo el 

rendimiento fotoquímico del PSII y la actividad de la enzima RUBISCO en el dinoflagelado 

simbiótico Symbiodinium bermudense. En cuanto a los efectos combinados de la radiación y la 

temperatura a nivel comunidad, Thyssen et al. (2011) encontraron que estos factores afectaban de 

diferente manera a los distintos grupos que la componían. En concordancia con lo anterior, 

Lionard et al. (2012) exponiendo fitoplancton marino a niveles aumentados de radiación y 

temperatura, encontraron que esta última tenía más peso al momento de afectar la estructura de 

las comunidades fitoplanctónicas, favoreciendo en mayor medida a las diatomeas en detrimento 

de las células más pequeñas.  

2.1.4- Rol del nitrógeno en el metabolismo del fitoplancton  

La productividad biológica en la mayor parte de los océanos del mundo es controlada por el 

aporte de nutrientes a las aguas superficiales, siendo el balance entre el aporte y la remoción de 

nutrientes (especialmente nitrógeno, hierro y fósforo) el que determina qué nutriente limita el 

crecimiento del fitoplancton (Beman et al. 2005). En los océanos el crecimiento del fitoplancton 

está limitado principalmente por el nitrógeno (Falkowski 1997, Chen et al. 2004); sin embargo, 

en los cuerpos de agua dulce de climas templados fríos, particularmente en los lagos, la falta de 

nitrógeno puede ser compensada por la fijación planctónica de este nutriente por parte de las 

cianobacterias (Howarth & Marino 2006). 

En particular, el nitrógeno es un elemento esencial para la vida: está distribuido en los tejidos 

orgánicos, principalmente en las proteínas y ácidos nucleicos, pero es también un constituyente 

importante de las paredes celulares bacterianas (como ácido murámico), compuestos de 

transferencia de energía como nucleótidos, pigmentos fotosintéticos incluyendo la clorofila y las 

ficobilinas, vitaminas y productos de reserva como los gránulos de cianoficina (Karl et al. 2002). 

El nitrato y el amonio son las dos especies inorgánicas más importantes que sustentan la 

producción nueva (basada en nitrato) y la producción regenerada / reciclada (basada en amonio) 

en los ecosistemas marinos (Dugdale & Goering 1967). Aunque los limnólogos muchas veces 
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subestiman los conceptos de producción nueva vs. regenerada (Caraco et al. 1992), estos también 

son válidos en ambientes dulceacuícolas (Urabe et al. 1995, Caraco et al. 1992, Hama et al. 

1990). Entre los procesos en los cuales es fundamental la utilización del nitrógeno por parte del 

fitoplancton se incluyen el transporte de membrana, la asimilación e incorporación de nitrógeno 

disuelto externo en compuestos bioquímicos dentro de la célula a través de varios sistemas 

enzimáticos (Hong et al. 2011). Entre estas enzimas, la nitrato reductasa (NR) y la glutamina 

sintetasa (GS) son las enzimas más importantes involucradas en la asimilación del nitrógeno. En 

particular, la GS cataliza la formación de glutamina a partir de amonio (tanto el proveniente de la 

fijación biológica como el captado del ambiente) y glutamato en presencia de ATP, y juega un rol 

importante en la asimilación de nitrógeno, pero también actúa como enzima clave uniendo 

carbono al metabolismo del nitrógeno incorporando nitrógeno inorgánico en nitrógeno orgánico 

vía GS / glutamato sintetasa (GOGAT) (Hong et al. 2011). 

L-glutamato + NH3 + ATP →> L-glutamina + ADP + Pi + H2O   Ec. 1 

2.1.5- Objetivo 

El objetivo de este capítulo fue el de determinar el efecto combinado de la RUV y el aumento de 

temperatura en diferentes comunidades presentes en una laguna eutrófica de Patagonia a lo largo 

del año, en dos escalas temporales: corto (experimentos a lo largo de ciclos diarios) y mediano 

plazo (experimentos de 5 días de duración) para evaluar el impacto de estas variables en la 

composición taxonómica de las muestras, su crecimiento y sus procesos metabólicos: fotosíntesis 

y actividad enzimática de la GS. Esta laguna, que ha sido objeto de otros estudios, ha sido 

caracterizada por una sucesión estacional de fitoplancton, con dominancia circunstancial de 

cianobacterias (ver más adelante). 
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2.2.- M ATERIALES Y M ÉTODOS 

2.2.1- Sitio de muestreo  

La laguna Cacique Chiquichano (Figs. 2.1 y 2.2) es una laguna urbana situada en la ciudad de 

Trelew, Provincia del Chubut (43º S, 65º W) que cuenta con una superficie de aproximadamente 

10 ha, con una profundidad media cercana a 2 m (Rivera 1993). Es una laguna eutrófica que ha 

sido objeto de varios estudios fotobiológicos, centrados mayormente en el estudio del 

zooplancton (Gonçalves et al. 2007, Gonçalves et al. 2011) en los que se encontraron valores 

elevados de nutrientes a lo largo del año: concentraciones en el rango de 30.9-192 µM de 

nitrógeno (bajo las formas de NO2
- + NO3

-) y 8.8-58.8 µM de fósforo, acompañados por valores 

variables de atenuación de la radiación solar (2-13 m-1) debidas mayormente a la presencia de 

fitoplancton, con concentraciones de Clor-a en el rango de 4-700 µg l-1 (Gonçalves et al. 2011). 

Sus aguas se encuentran sujetas a una fuerte mezcla vertical en los días de viento (Gonzalez & 

Tappari 1995) y en un estudio previo (Gonçalves et al. 2011), se determinó una comunidad 

fitoplanctónica con sucesión anual, en la cual el año podía dividirse en 4 períodos: dos 

dominados por cianobacterias y dos por diatomeas.  

 

Fig. 2.1 Mapa de ubicación de la laguna Cacique Chiquichano (Trelew, Provincia del Chubut). 
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Fig. 2.2 (A) Imagen satelital de la ubicación de la laguna Cacique Chiquichano en Trelew, Chubut, (B) Imagen de la 

laguna y sus alrededores. 

2.2.2.- Protocolo de muestreo 

Los experimentos se realizaron en el período Julio 2011- Marzo 2012. Las muestras fueron 

recolectadas el día de la experimentación (en los casos de los experimentos a mediano plazo) y la 

noche anterior (en el caso de los experimentos a lo largo de ciclos diarios). En todos los casos se 

registró la temperatura a través de un termómetro digital y luego del traslado de las muestras al 

laboratorio de la Estación de Fotobiología Playa Unión (EFPU, a 20 min. del sitio de muestreo) 

se las mantuvo a la temperatura in situ hasta el momento de la experimentación.  

Las muestras fueron recolectadas con un muestreador previamente enjuagado con HCl (1N) 

desde la costa de la laguna, tomándolas de la capa superficial. El material obtenido fue filtrado 

por una malla de 90 µm para excluir al zooplancton y al detritus grande y colocado en los 

recipientes de experimentación (ver más adelante).  

2.2.3.- Condiciones experimentales 

2.2.3.1.- Experimentos a mediano plazo 

Se realizaron cuatro experimentos, uno por cada estación del año, de cinco días de duración a los 

que se denominó a los fines prácticos: invierno, primavera, verano y otoño. Las muestras fueron 

colocadas en botellas de plexiglas de 3.5 l, transparentes a la RUV. Se establecieron dos 

tratamientos de temperatura (in situ y aumentada en 5º C) y dos tratamientos de radiación: 

muestras recibiendo solo radiación fotosintéticamente activa (PAR: 400-700 nm, tubos cubiertos 

con filtros Ultraphan UV Opak 395) y muestras recibiendo RUV+PAR (280-700 nm, botellas 

descubiertas). En todos los casos, y por limitaciones de espacio efectivo, se trabajó con 
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duplicados. Para proveer las dos temperaturas diferentes se utilizaron dos baños de agua 

independientes, uno con circulación de agua corriente y otro con un dispositivo que constaba de 

una resistencia y un termostato al cual se le podía fijar la temperatura de trabajo. 

Las botellas se expusieron a la radiación natural (exposición variable a lo largo del año, desde las 

9.30 a las 17 hs en verano y otoño, y desde las 10.30 a las 16 hs en invierno y primavera) luego 

de lo cual se mantuvieron en oscuridad a la temperatura correspondiente de incubación (i.e., in 

situ o aumentada). El protocolo de muestreo fue el siguiente: las muestras para los análisis de 

pigmentos se tomaron al inicio del experimento (T0) y durante la experimentación en dos 

momentos: inmediatamente después de terminada la exposición diaria a la radiación natural (fase 

de exposición) de cada uno de los 5 días y antes del comienzo de la misma (fase oscura). Las 

muestras para análisis de la fluorescencia de la Clor-a se recolectaron en T0, al mediodía, a la 

noche y a la mañana, antes de la fase de exposición. Finalmente, a la mañana y a la noche se 

recolectaron muestras para cuantificación de células y análisis taxonómico. 

2.2.3.2.- Ciclos diarios 

Se realizaron muestreos cada 2-3 semanas y durante los mismos días en que se realizaron las 

experiencias a mediano plazo. Estos experimentos se llevaron a cabo para monitorear la respuesta 

a corto plazo de las distintas comunidades a lo largo del año. Las muestras obtenidas de la laguna 

fueron colocadas en botellas de plexiglas de 0.75 l, transparentes a la RUV, y se establecieron dos 

tratamientos de temperatura (in situ y aumentada en 5º C) y tres tratamientos de radiación: 

muestras recibiendo solo radiación fotosintéticamente activa (PAR: 400-700 nm, botellas 

cubiertas con filtros Ultraphan UV Opak 395), tratamiento P; muestras recibiendo RUV-A + 

PAR (320-700 nm, botellas cubiertas con filtros Montagefolie 320), tratamiento PA, y muestras 

recibiendo RUV+PAR (280-700 nm, botellas descubiertas), tratamiento PAB. Las características 

de transmisión de los filtros se presentan en (Villafañe et al. 2003). En todos los casos, y por 

limitaciones de espacio dentro de los baños termostáticos, se trabajó con duplicados. Para proveer 

las dos temperaturas diferentes se utilizaron dos baños de agua independientes (ver descripción 

más adelante). Las botellas se expusieron a la radiación natural (exposición variable a lo largo del 

año, desde las 9.30 a las 16.30 hs en verano y otoño, y desde las 10.30 a las 15.30 hs en 

primavera e invierno) luego de lo cual se mantuvieron en oscuridad a la temperatura 

correspondiente (i.e., in situ o aumentada). El protocolo de muestreo fue el siguiente: las 

muestras para los análisis de pigmentos se recolectaron en T0 y al final la exposición, las 
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muestras para los análisis de la fluorescencia de la Clor-a se tomaron en T0, luego cada una hora 

a partir del inicio de la exposición y hasta dos horas después de terminada la misma, y se hicieron 

dos mediciones más, una a la noche y otra a la mañana siguiente para estimar la recuperación de 

las muestras luego de haberse eliminado el estrés lumínico. Asimismo, se recolectaron muestras 

de la laguna en cada experiencia para realizar análisis taxonómicos y cuantificación de células. 

2.2.4.- Mediciones  

Durante los experimentos se realizaron las siguientes mediciones y análisis: 

2.2.4.1.- Parámetros de fluorescencia de la Clor-a 

La fluorescencia in vivo del fotosistema II de la Clor-a se midió con un fluorómetro de pulso de 

amplitud modulada (Walz, Water PAM, Effeltrich, Alemania). Se tomaron alícuotas de 3 ml de 

muestra, que se colocaron en una cubeta y se midieron 6 veces inmediatamente después del 

muestreo, sin adaptación a la oscuridad. El rendimiento fotoquímico (Y) se calculó usando las 

ecuaciones de Genty et al. (1989)  y Weis & Berry (1987)  según: 

 Y = ∆F/F’m = (F’m – Ft)/F’m      Ec. 2 

donde F’m es la máxima fluorescencia inducida por un pulso de luz saturante (ca. 5300 µmol 

fotones m-2 s-1 en 0.8 s) y Ft es el la fluorescencia del estado basal inducida por la influencia de la 

luz actínica en células adaptadas a la luz. 

2.2.4.2.- Concentración de pigmentos y compuestos que absorben RUV (CARUV) 

Un volumen variable de muestra (de acuerdo al crecimiento de la población, 25-150 ml) se filtró 

a través de filtros GF/F, 50 mm (Munktell, Suecia) y se congeló inmediatamente después hasta el 

momento de realizar el análisis. Los pigmentos fotosintéticos y los CARUV se extrajeron en 5 ml 

de metanol. Los tubos conteniendo los extractos metanólicos fueron luego sonicados a 20º C 

durante 20 min. Luego de otros 40 min de extracción, las muestras fueron centrifugadas y se 

obtuvo un espectro de absorción del sobrenadante entre 250 y 750 nm con un espectrofotómetro 

(Hewlett Packard, modelo HP 8453E). El mismo extracto metanólico se utilizó para calcular la 

concentración de Clor-a a través de la fluorescencia del extracto (Holm-Hansen & Riemann 

1978) antes y después de la acidificación (HCl 1N) usando un fluorómetro (Turner Designs, 

modelo TD 700). La estimación de CARUV se realizó a través de la determinación de la altura de 
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los picos a 337 nm según lo descripto por Dunlap et al. (1995), utilizando el software Origin 

(OriginLab Corporation). 

2.2.4.3.- Recuento de células 

Las muestras (5 ml, tanto de campo como las provenientes de los distintos tratamientos) se 

fijaron con formalina neutralizada (concentración final de formaldehído en la muestra de 0.4%) y 

fueron contadas con una cámara Sedgewick-Rafter usando un microscopio invertido (Leica, 

modelo DM IL). 

2.2.4.4.- Mediciones de temperatura y radiación 

La radiación solar incidente en el área fue monitoreada constantemente con un radiómetro de 

banda ancha (ELDONET, Real Time Computer, Möhrendorf, Alemania) que mide RUV-B (280–

315 nm), RUV-A (315–400 nm) y PAR (400–700 nm) cada segundo, promediando los datos de 

un intervalo de un minuto y guardando los datos en una computadora (los valores de RUV se 

obtuvieron de la suma de la banda de RUV-A y RUV-B). Este instrumento está instalado 

permanentemente en el techo de la EFPU y es calibrado anualmente utilizando un procedimiento 

de calibración solar. Para las mediciones del coeficiente de atenuación en la laguna, y dado que la 

laguna es poco profunda y que no se pudieron realizar perfiles debido a la ausencia de muelles o 

plataformas, se tuvieron en cuenta estudios anteriores que indican que en la laguna Cacique 

Chiquichano el kPAR se encuentra mayormente influenciado por la Clor-a (Gonçalves et al. 2011), 

teniendo el CDOM una influencia muy pequeña y prácticamente sin material particulado; por lo 

tanto se realizó el cálculo del mismo en base a los modelos de Morris (1995)  y Branco (2005) , 

con las modificaciones propuestas por Gonçalves (2011)  para este caso particular: 

kClor-a = 0.22 + 0.008 * Clor-a + 0.054 * Clor-a0.66    Ec. 3 

2.2.4.5- Concentración de proteínas y actividad de la enzima Glutamina Sintetasa (GS) 

Un volumen variable de muestra de los contenedores expuestos en la experiencia de mediano 

plazo (y de acuerdo al crecimiento de la población, 25-150 ml estimado por el desarrollo de color 

en la muestra) se filtró a través de filtros GF/F de 50 mm (Munktell, Suecia) y se congeló 

inmediatamente después hasta el momento de realizar el análisis. Para extraer las proteínas 

totales se siguió el protocolo de Ivleva (2007) con algunas adaptaciones: la muestra se colocó en 

un tubo congelado y se le agregaron 1.5 ml de buffer de extracción (Buffer HEPES 50 mM, pH 
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7.5, MgCl2 20 mM, EDTA 0.2 mM, DDT 5 mM, NaHCO3 25 mM, TritonX100 0.1%) y 

microesferas de vidrio. Se trató la mezcla con ciclos de 30 seg de agitación y 30 seg de reposo en 

hielo durante 10 min. Luego se centrifugó la mezcla durante 15 min a 1000 g y se determinó la 

actividad de la GS en el sobrenadante. La concentración de proteínas se determinó por el método 

de Bradford (1976) mientras que la actividad de la GS se determinó por el método descripto en 

Rees et al. (1995), modificado levemente para trabajar con muestras congeladas. La actividad GS 

se expresó en unidades relativas (UR), donde 1 UR representa 1 µmol de fósforo inorgánico (Pi) 

producido por mg de proteína por hora. 

2.2.4.6.- Cálculos y estadística 

Para los experimentos de mediano plazo, cada tratamiento se realizó en duplicado; por lo tanto, 

todos los datos se presentan como su media y la mitad del rango entre réplicas, mientras que en 

los ciclos diarios, cada tratamiento se realizó por triplicado, por lo que los datos se presentan 

como su media y desvío estándar. Para determinar interacciones entre temperatura y radiación se 

utilizó un ANOVA de dos vías con un límite de confianza del 95% (Zar 1999) y como test post-

hoc se utilizó un Fisher-LSD, mientras que para analizar la evolución del Y en las distintas 

estaciones se utilizó un ANOVA de medidas repetidas. Para describir la evolución de la Clor-a se 

calculó la máxima pendiente a la curva de concentración de la Clor-a a lo largo de cada 

experimento. En aquellos casos en los que no se observó la típica fase de crecimiento 

exponencial (por ej. cuando no se observó aumento en las concentraciones o incluso se vio una 

disminución) el ajuste lineal se realizó con todos los puntos. 

Se realizó un ajuste exponencial (y = a * ebx) con los valores del rendimiento fotoquímico 

efectivo al mediodía (exposición) y en la mañana temprano (oscuridad) a lo largo de cada 

experimento de mediano plazo usando un límite de confianza de 95%. En cada caso se obtuvo un 

valor de b, denominado bexp y brec respectivamente. 

Para los valores de Y de los ciclos diarios, se realizó un ajuste exponencial (y = a * ekx) con los 

valores de disminución de Y (ver Fig. 2.5), obteniéndose el valor del exponente k (de ahora en 

más, Tasa de inhibición de Y). También se calculó el porcentaje de recuperación de Y (%Y), 

utilizando la siguiente fórmula:  

    %Y = (Yfin / YT0) * 100    Ec.4 
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siendo Yfin y YT0 el rendimiento final e inicial respectivamente, mostrándose en la gráfica 

correspondiente (Fig. 2.6) la relación entre Yfinal/YT0 para permitir una mejor visualización. Para 

evaluar las variables que predecían de mejor forma el valor de k y %Y a lo largo del año, se 

realizó una regresión lineal múltiple (RLM) con los ciclos diarios, considerando como variables 

independientes la irradiancia media durante la exposición, el porcentaje de cianobacteria, la 

temperatura de exposición y la concentración de Clor-a. Previo a esto, se realizó un ANOVA de 

medidas repetidas con cada ciclo diario para detectar interacciones de temperatura y radiación en 

los mismos y excluirlos de la RLM. Del total de 25 ciclos, se excluyeron ocho ciclos como se 

indica a continuación: en la experimentación de invierno, se registraron efectos de la temperatura 

sobre el rendimiento el 5/7 y de la temperatura y la radiación únicamente en la experimentación 

del 28/8, mientras que en primavera se registraron efectos de la radiación en un ciclo (25/10) y de 

la temperatura en otro (12/12). En verano se registró una interacción de la temperatura y la 

radiación en dos ocasiones (3/1 y 1/3) y de la radiación en una ocasión (5/1). Finalmente, en 

otoño se registró un efecto de temperatura y radiación en una sola ocasión (26/3). 
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2.3. RESULTADOS 

2.3.1. Características del sitio de estudio 

Las condiciones de radiación durante la etapa experimental se muestran en la Fig. 2.3. Las dosis 

diarias a lo largo del año fueron variables (Fig. 2.3 A) con valores máximos en verano de 13.9 

MJ·m-2, 2.17 MJ·m-2 y 51.7 kJ·m-2 y mínimos en invierno de 0.27 MJ·m-2, 0.07 MJ·m-2 y 0.29 

kJ·m-2 para PAR, RUV-A y RUV-B respectivamente. Las diferencias observadas entre días 

cercanos se debieron a la presencia de nubes.  

 

Fig. 2.3 Condiciones de radiación sobre la EFPU durante el período de estudio: dosis diarias de PAR, en 

MJ m-2 (A), RUV-A, en kJ m-2 y, (B) y RUV-B, en kJ m-2 (C). 

 

Las condiciones físicas y la concentración de Clor-a a lo largo del año se muestran en la Fig. 2.4. 

La temperatura del agua (Fig. 2.4. A) varió a lo largo del período experimental desde los 8º C en 
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invierno hasta los 25º C en verano. Por su parte, los coeficientes de atenuación se mantuvieron 

bajos (~ 0.5 m-1) en el período en el que la concentración de Clor-a se mantuvo baja (fase clara, 

con altas abundancias de Daphnia), esto es mayo-octubre 2011, y aumentaron durante la 

primavera-verano, alcanzando valores de ~ 6 m-1. Mientras tanto, la concentración de Clor-a se 

mantuvo baja durante el período mencionado, luego aumentó y mostró dos picos, el primero de ~ 

430 µg·l-1 en noviembre y otro de ~ 330 µg·l-1 en enero. Como muestra la figura, los primeros 

dos experimentos se realizaron en la etapa de fase clara, mientras que los últimos se llevaron a 

cabo en el inicio y final del desarrollo del segundo pico de Clor-a. 

 

Fig. 2.4 Condiciones físicas (temperatura del agua y coeficiente de atenuación) (A) y concentración de 

Clor-a (B) en la laguna Chiquichano a lo largo del período experimental. Las líneas rectas en el panel B 

indican los períodos de experimentación de mediano plazo. 
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La composición de las muestras extraídas de la laguna a lo largo del año se muestra en la Fig. 2.5. 

Las muestras estuvieron dominadas por cianobacteria de tamaño muy pequeño en la mayor parte 

del año, siendo los géneros más representativos Synechocystis y Aphanothece, a excepción de la 

etapa estival en la que se observó la aparición de colonias de Microcystis y filamentos de 

Anabaenopsis. El segundo grupo en abundancia fue el de las clorofitas, representado 

principalmente por Chlamydomonas. En primavera, se observó un aumento marcado de la 

abundancia de este grupo, causado por una floración del género Tetraspora. Dicho aumento fue 

acompañado por una fuerte disminución en la abundancia de las cianobacterias. De la misma 

forma, la disminución en las abundancias de las clorofíceas fue acompañada por aumentos de las 

cianobacterias. Las diatomeas, en cambio, fueron escasas durante todo el año siendo los géneros 

más representativos Navicula, Gomphonema  y Cyclotella. 

 

Fig. 2.5 Porcentaje de abundancia de Cianobacterias, Cloroficeas y Diatomeas a lo largo del año en la laguna 

Cacique Chiquichano. 

2.3.2. Experimentación a corto plazo 

A modo de ejemplo, la Fig. 2.6 muestra un ciclo diario típico de eficiencia fotosintética de una 

muestra de la laguna Cacique Chiquichano expuesta a las condiciones experimentales 

previamente descriptas (ver sección de Materiales y Métodos). En todos los ciclos se observó una 

disminución en los valores de Y durante el inicio de la exposición, siendo esta disminución 
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máxima generalmente alrededor del mediodía. Pasado este momento, se observó un aumento en 

los valores de Y, indicando su recuperación; en algunos casos esta recuperación se observó 

mientras las muestras se encontraban expuestas, denominándose recuperación dinámica. Sin 

embargo, en muchos casos, la mayor parte de esta recuperación se observó durante la etapa 

oscura, luego de finalizada la exposición, alcanzándose en muchos casos porcentajes de 

recuperación mayores a 100% (indicativo de que los valores finales alcanzados eran mayores que 

los iniciales, ver Fig. 2.7).  

 

Fig. 2.6 Ciclo diario de Y típico observado durante la exposición de una muestra extraída de la laguna 

Cacique Chiquichano. Nótese el corte de eje cercano a las 23 hs. En color rojo se muestran los puntos 

utilizados para calcular el valor de la tasa de inhibición del Y (k) mientras que en color verde se muestran los 

puntos que se utilizaron en el cálculo del porcentaje de recuperación de Y (%Y). 

Los valores de la tasa de inhibición de Y y del porcentaje de recuperación % Y se presentan en la 

Fig. 2.7. En general, se observó que los valores absolutos de k (Fig. 2.7 A) eran menores en 

verano y primavera y mayores en otoño e invierno. Además, no se observaron diferencias 

significativas entre tratamientos de radiación y temperatura a lo largo del año. Por su parte, los 

valores del porcentaje de recuperación % Y (Fig. 2.7 B) mostraron una mejor recuperación en las 

muestras expuestas durante otoño e invierno, con valores cercanos o mayores a 1 mientras que en 

primavera y verano se registraron valores más bajos, menores a 1, lo que implica que las 

muestras sufrieron una inhibición crónica. 
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A fin de explicar los valores de k y % Y a lo largo del año, se realizaron RLM con las variables 

medidas, obteniéndose en cada caso un modelo que se muestra en la Fig. 2.7. El ajuste realizado 

con los ciclos diarios mostró que el valor del exponente de inhibición k estaba relacionado con la 

irradiancia recibida y con la concentración de Clor-a (r2 = 0.84) pudiendo expresarse esta relación 

mediante la ecuación: 

k =- 2.60 * 10-5 Irradiancia – 1.51 * 10-5 Clor-a     Ec. 5 

 

 

Fig. 2.7 Valores k (A) y % Y (B) para los ciclos diarios realizados bajo los distintos tratamientos de radiación 

y de temperatura durante las distintas estaciones del año en la laguna Cacique Chiquichano. La línea 

continua representa el modelo de regresión múltiple (RLM) obtenido con las variables irradiancia, 

temperatura experimental, porcentaje de cianobacterias y concentración de Clor-a. Las líneas discontinuas 

representan el intervalo de confianza del RLM. 
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Por su parte, el valor de % Y se relacionó con las mismas variables independientes (Irradiancia y 

concentración de Clor-a) pero además con el porcentaje de cianobacterias presente en la muestra, 

obteniéndose un buen ajuste de los datos (r2 = 0.95). La ecuación de ajuste en este caso fue: 

%Y = 129.38 % cianobacterias – 0.113 Irradiancia – 0.138 Clor-a   Ec. 6 
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2.3.3 Experimentación a mediano plazo 

2.3.3.1 Condiciones de radiación 

Las condiciones de radiación sobre la laguna Cacique Chiquichano durante las experiencias de 

mediano plazo se muestran en la Fig. 2.8. Las condiciones durante los experimentos fueron 

mayormente nubladas, con valores máximos de PAR de ~ 123, 383, 477 y 275 Wm-2 en invierno, 

primavera, verano y otoño respectivamente (Fig. 2.8 B) y de RUV de ~ 17, 57, 76 y 43 (Fig. 2.8 

C) en invierno, primavera, verano y otoño respectivamente. 

 

Fig. 2.8 Condiciones de radiación durante los experimentos de mediano plazo: dosis de PAR (en MJ m-2) (A) 

a lo largo del año indicando con segmentos el momento de las diferentes experiencias: invierno, primavera, 

verano y otoño, e irradiancias (en W m-2) de PAR, 400-700 nm (B) y RUV, 280-400 nm (C) durante estas 

experiencias. 
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2.3.3.2 Análisis de pigmentos 

La evolución de la Clor-a a lo largo de los experimentos a mediano plazo se muestra en la Fig. 

2.9. Tanto en invierno (Fig. 2.9 A) como en primavera (Fig. 2.9 B) se observa un aumento de la 

Clor-a hacia el final del experimento, siendo mayor para las muestras expuestas a temperaturas 

más elevadas. En verano, sin embargo, hay una disminución de las concentraciones de Clor-a, 

siendo esta disminución mayor para las muestras bajo el tratamiento P. En otoño en cambio, se 

observa un aumento de las concentraciones de Clor-a, alcanzando las muestras expuestas a 

temperaturas más elevadas de manera más rápida la fase de estacionaria. Para comparar 

estadísticamente la evolución de la Clor-a se calcularon las velocidades de cambio de la misma 

(Tabla 2.1). En ninguna de las estaciones se detectaron interacciones; sin embargo sí hubo efectos 

combinados de la radiación y de la temperatura en invierno, mientras que se confirmó el efecto de 

la temperatura sobre la comunidad de primavera y de la radiación sobre la de verano. En ninguna 

de las etapas experimentales se detectó la presencia de concentraciones significativas de 

pigmentos fotoprotectores (CARUV o carotenoides) bajo ninguno de los tratamientos de 

radiación o temperatura. 

 

Fig. 2.9 Concentraciones de Clor-a (µg l-1) a lo largo de los experimentos de mediano plazo  

para los diferentes tratamientos de radiación: PAB y P (PAR+UV y PAR solo, respectivamente) 
y de temperatura is (in situ) y +5 (in situ y temperatura aumentada, respectivamente).  
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Tabla 2.1 Evolución de la Clor-a (µg Clor-a l-1) en cada uno de los períodos experimentales para 

los diferentes tratamientos de radiación: PAB, PA y P y de temperatura is (in situ) y +5 

(temperatura aumentada). Las últimas tres filas detallan los resultados del ANOVA de dos vías 

realizado con estos valores (se muestran los valores de p) para determinar los efectos de la 

radiación, de la temperatura o de su combinación.  

Tratamiento Invierno Primavera Verano Otoño 

PABis 0.02 ± 0.01 0.07 ± 0.02 0.97 ± 0.42 1.93 ± 1.03 

Pis 0.04 ± 0.02 0.10 ± 0.10 0.57 ± 0.21 2.09 ± 0.92 

PAB+5 0.06 ± 0.03 0.33 ± 0.16 1.61 ± 0.80 2.36 ± 1.30 

P+5 0.08 ± 0.04 0.39 ± 0.17 0.71 ± 0.53 2.39 ± 1.07 

Radiación 0.001 ns 0.031 ns 

Temperatura 0.025 0.01 ns ns 

RxT ns ns ns ns 

     

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

2.3.3.3 Análisis taxonómicos 

Los resultados de los análisis de abundancia celular (en células x 103 ml-1) en cada una de las 

estaciones se muestran en la Tabla 2.2. Mientras que en primavera y verano se observó una  

Tabla 2.2 Abundancia de organismos al inicio y al final de los experimentos de mediano plazo, 

expresadas como número de células x 103 ml-1 para los diferentes tratamientos de radiación: 

PAB, PA y P y de temperatura is (in situ) y +5 (temperatura aumentada). Los datos se muestran 

como la media ± la mitad del rango entre réplicas. Las últimas tres filas detallan los resultados 

del ANOVA de dos vías realizado con estos valores (se muestran los valores de p) para 

determinar los efectos de la radiación, de la temperatura o de su combinación. Grados de 

libertad: 1. 

Tratamiento Invierno Primavera Verano Otoño 

T0 73.13 ± 6.88 300.17 ± 34.18 686.00 ± 31.11 100.33 ± 0.94 

PABis 100.53 ± 33.75 204.50 ± 2.12 427.58 ± 106.19 127.00 ± 26.40 

Pis 196.97 ± 0.05 158.67 ± 70.24 499.33 ± 10.37 143.83 ± 31.35 

PAB+5 169.77 ± 1.93 187.98 ± 69.74 473.33 ± 1.89 158.00 ± 19.80 

P+5 183.43 ± 0.05 181.33 ± 53.27 432.00 ± 20.74 143.00 ± 1.41 

Radiación ns ns ns ns 

Temperatura ns ns ns ns 

RxT 0.025 ns ns ns 
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Fig. 2.10 Porcentaje de abundancia de los diferentes grupos algales al inicio y al final del 

experimento para cada uno de los tratamientos. Las diferentes líneas evidencian diferencias 

estadísticas entre los mismos. 

disminución en la concentración de fitoplancton, en otoño e invierno se observó lo contrario, 

habiéndose detectado en este último una interacción antagónica de radiación y temperatura, 

siendo la concentración de algas en el tratamiento PAB de la temperatura in situ menor que los 

demás tratamientos hacia el final del experimento. El porcentaje de abundancia de los principales 

grupos algales al inicio y al final del experimento se muestra en la Fig. 2.10. En todas las 

estaciones se puede observar un fuerte predominio de cianobacterias (principalmente 

Synechococcus sp. y Aphanothece sp.) al inicio de las incubaciones. Mientras esta dominancia de 

cianobacterias se mantuvo en invierno, las muestras que recibieron RUV tuvieron menores 



 

60 
 

abundancias (p= 0.043) que las del tratamiento P, observándose lo contrario para clorofitas (p = 

0.046), cuya abundancia final (en todos los tratamientos) fue menor a la inicial. La dominancia de 

cianobacterias se mantuvo alto durante primavera y verano, aunque durante esta última etapa 

experimental también se observó un aumento en la abundancia de las clorofitas. Durante el otoño, 

sin embargo, se observó una disminución de la abundancia de cianobacterias acompañado por un 

aumento de la presencia de especies de clorofitas (i.e. Oocystis sp.) y diatomeas (i.e., diatomeas 

pennadas tales como Navicula sp.). Este último grupo se vio afectado por la temperatura (in 

situ<+5ºC, p=0.0002) mientras que para clorofíceas se observó una interacción sinérgica entre la 

RUV y la temperatura (p=0.045, las muestras expuestas a PAB y temperatura in situ fueron 

menos abundantes que las otras). Cuando el test estadístico se repitió con los valores absolutos de 

abundancia, se obtuvieron algunas diferencias: se encontraron efectos de la temperatura para las 

diatomeas en invierno (p = 0.039) y primavera (p = 0.039) y las clorofíceas en otoño (p = 0.036), 

así como interacciones para las clorofíceas en verano (p = 0.02) y para las cianobacterias en 

invierno (p = 0.023). Por último, no se observaron efectos para las clorofíceas en invierno (que 

habían sido afectadas por la radiación y la temperatura cuando se consideraron las abundancias 

porcentuales). 

2.3.3.4 Análisis de fluorescencia de la Clor-a  

El rendimiento fotoquímico en los diferentes tratamientos a lo largo de los experimentos se 

muestra en la Fig. 2.11. Tanto en invierno como primavera (Fig. 2.11 A y B, respectivamente) se 

pudo observar una aclimatación de las muestras a las condiciones ambientales (evidenciada por 

un aumento del rendimiento fotoquímico), siendo ésta mayor para las muestras expuestas a 

temperaturas aumentadas. En verano (Fig. 2.11 C) la aclimatación fue mucho menor, mientras 

que en otoño (Fig. 2.11 D) se observó un deterioro en las condiciones fisiológicas de las algas 

(evidenciada por una disminución del rendimiento fotoquímico). No se encontraron diferencias 

significativas a lo largo de cada experimento luego de realizar el ANOVA de medidas repetidas; 

sin embargo se observó un patrón hacia el final del experimento tanto en las comunidades de 

invierno como de primavera: las muestras expuestas a mayor temperatura tuvieron valores de Y 

más altos que aquellas incubadas in situ. 
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Fig. 2.11 Rendimiento fotoquímico a lo largo de los experimentos en las distintas instancias 

experimentales. Las barras superiores indican las fases del experimento: exposición (claras) y 

recuperación (oscuras). 

 

Con la finalidad de entender la dinámica fotoquímica y la posible adaptación de las comunidades 

en cada etapa experimental, se realizó un ajuste exponencial con las mediciones de Y al mediodía 

(que corresponden a la exposición durante las condiciones de máxima irradiancia) y otro con los 

de la mañana temprano (luego de toda una noche de  recuperación en la oscuridad). La Fig. 2.12 

muestra el valor de b obtenido en los ajustes (ver sección 2.2.4.6) para cada estación. Los valores 

de b para la exposición (Fig. 2.12 A) evidencian lo mencionado anteriormente: durante invierno, 

primavera y verano se observó una aclimatación, que fue menor para este último, mientras que en 

otoño, el deterioro de las condiciones fisiológicas se evidenció en los valores negativos que se 

obtuvieron para bexp. En ninguna de las estaciones se detectaron diferencias significativas. De 

manera similar, los valores de b obtenidos con los valores de Y medido a la mañana (fase oscura, 
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Fig. 2.12 B) fueron positivos en invierno, primavera y verano (siendo menores en este último) y 

negativos en otoño. Para los valores de b durante la fase oscura, se encontraron diferencias entre 

los tratamientos de temperatura en invierno, siendo mayores los valores de b de las muestras 

expuestas a una temperatura aumentada que para las expuestas a temperaturas in situ (p = 0.011) 

y en otoño se encontraron efectos de la temperatura y la radiación (p = 0.001 y p = 0.018 

respectivamente) siendo P+5ºC < PAB+5ºC < Pin situ < PABin situ. 

 

Fig. 2.12 Valor de b obtenido del ajuste exponencial del rendimiento fotoquímico al mediodía (bexp) y a la 

mañana (brec). Las diferentes líneas evidencian diferencias estadísticas entre los tratamientos. 

2.3.3.5 Actividad enzimática de la glutamina sintetasa GS 

La actividad de la enzima GS a lo largo de los experimentos de mediano plazo se muestra en la 

Fig. 2.13. En todos los casos se observó una gran variabilidad en su actividad a lo largo del 

experimento, siendo esta variabilidad más pronunciada en invierno. Sin embargo, con excepción 

de la primavera, cuando los valores oscilaron entre 0-1 UR mostrando una estabilidad relativa a 

lo largo del experimento, en las demás instancias experimentales se observó que los valores de la 
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actividad GS oscilaron alrededor de un valor central o disminuyeron al inicio del experimento -

aunque siempre con la variabilidad mencionada- para recuperarse hacia el final del mismo, 

alcanzando valores iguales o menores al inicial. En primavera, además, se observó un pico en la 

actividad GS para el tratamiento PAB a temperatura in situ al inicio del experimento, para luego 

disminuir a valores similares a los observados para los otros tratamientos. Si bien en algunos 

momentos se registraron diferencias entre los tratamientos, éstas no fueron significativas a lo 

largo del experimento según el análisis de medidas repetidas. 
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Fig. 2.13 Actividad glutamina sintetasa - GR (en unidades relativas - UR) a lo largo de las 

diferentes etapas experimentales. 
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2.4. DISCUSIÓN  

En los últimos años, se han realizado muchos estudios tendientes a cuantificar y/o predecir el 

impacto del cambio climático en las comunidades acuáticas (Wiltshire & Manly 2004, Lassen et 

al. 2009, Harrison & Smith 2009, Daufresne et al. 2009). Los resultados obtenidos en este 

capítulo muestran que la respuesta de las comunidades a dos factores de estrés asociados con el 

cambio climático, tales como la temperatura y la RUV a lo largo del año, es variable. 

Al evaluar los resultados obtenidos para la laguna Cacique Chiquichano, se observó que si bien 

se encuentra caracterizada lo largo de todo el año por fitoplancton muy pequeño, sufre 

variaciones estacionales en la composición de las especies. Previamente, Gonçalves et al. (2011)  

encontraron que la dinámica del fitoplancton en esta laguna se encuentra mayormente 

influenciada por la radiación solar y la abundancia de predadores, y que los mayores valores de 

inhibición fotosintética fueron hallados cuando el grupo dominante en el fitoplancton era el de las 

cianobacterias. En concordancia con esto último, los resultados presentados en este capítulo 

muestran que la disminución en los valores del rendimiento fotoquímico (esto es mayor 

inhibición fotoquímica, expresada por el parámetro k) se relaciona fuertemente y de forma 

negativa con la irradiancia recibida (Ec. 5), pero también, nuevamente de manera negativa, con la 

concentración de Clor-a al momento del muestreo, aunque no se observa una relación 

significativa (tanto positiva como negativa) con el porcentaje de cianobacterias presente en la 

muestra. Estos resultados indicarían que la disminución del rendimiento fotoquímico es mayor 

cuando mayor irradiancia reciben las células, y cuanto más sombreadas (i.e., historia lumínica) se 

encuentran las muestras, ya que en esta laguna la concentración de Clor-a se encuentra 

relacionada directamente con el coeficiente de extinción kd (Gonçalves et al. 2011). Esto último 

se debe a que en condiciones de alta concentración de Clor-a, las células se encuentran 

aclimatadas a situaciones de “oscuridad”, por lo que cuando son transferidas a condiciones de 

irradiancias más altas, se inhiben fácilmente. En contraposición, cuando las concentraciones de 

Clor-a son bajas, las células se encuentran aclimatadas a condiciones “claras” (kd más bajos, 

cuerpos de agua más transparentes, con niveles de irradiancia mayores) por lo que cuando son 

expuestas a situaciones de irradiancias altas se inhiben menos. Estudios previos han demostrado 

que las altas irradiancias están asociadas a la fotoinhibición de la eficiencia cuántica de la 

fotosíntesis, siendo esta fotoinhibición una función tanto de la irradiancia como del tiempo (Kok 

1956, Long et al. 1994). A su vez, otros estudios han demostrado la relación entre la 
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transparencia del agua y la fotoinhibición: Lehmann et al. (2004) presentaron un modelo para 

estimar la fotoinhibición de la fotosíntesis en la columna de agua a través del valor de kd mientras 

que Kromkamp et al. (2008), realizando mediciones de fluorescencia con equipamiento similar al 

utilizado en estas experiencias en un lago holandés encontraron que la turbidez (variable asociada 

a la transparencia del agua) era el factor que explicaba de mejor forma los parámetros 

fotosintéticos obtenidos. Por otra parte, el porcentaje de recuperación del rendimiento 

fotoquímico % Y también estuvo relacionado con la irradiancia recibida durante la exposición así 

como con la concentración de Clor-a presente en las muestras, pero también con el porcentaje de 

cianobacterias presente en la muestras. Si bien existen muchos mecanismos que utilizan las 

cianobacterias para evadir / protegerse de porciones particulares del espectro electromagnético 

(por ej. de la RUV) o irradiancias muy altas (para una revisión ver Castenholz & Garcia-Pichel 

2002) y se han descripto algunos mecanismos que propician su recuperación cuando se ven 

expuestas a estas situaciones (como por ej., la síntesis de novo de la proteína D1 descripta por 

Campbell et al. 1998), no existen hasta la fecha mecanismos diferenciales con respecto a los otros 

grupos algales que expliquen su predominio en ambientes y condiciones extremas. 

Por su parte, los experimentos de mediano plazo muestran que cuando las cianobacterias 

dominaron a lo largo de todo el experimento, existe una aclimatación a las condiciones 

experimentales, evidenciada en un aumento progresivo de los valores de Y, confirmado por los 

valores de b (tanto de exposición como de oscuridad) en los ajustes exponenciales (Fig. 2.12). Sin 

embargo, cuando las cianobacterias fueron reemplazadas en dominancia por las clorofíceas (i.e., 

otoño), se observó una disminución progresiva de los valores de Y a lo largo de los experimentos, 

evidenciada también en los valores negativos de b en los ajustes. Esto puede deberse al cambio en 

la distribución de tamaños de las especies presentes en la muestra, que pasó de especies pequeñas 

como Synechococcus sp. y Aphanothece sp. al inicio del experimento a especies más grandes, 

como Oocystis sp. Con respecto a esto último, se ha sugerido que las especies más pequeñas son 

más resistentes a la RUV cuando se determinan sus efectos sobre la fotosíntesis (Helbling et al. 

2001, Helbling et al. 2005) aunque también son más propensas a sufrir daños en la estructura del 

ADN (Boelen et al. 2000, Helbling et al. 2005). Además, y si bien no se determinó en esta tesis 

la presencia de pigmentos fotoprotectores específicamente en vainas, tanto Synechococcus sp. 

como Aphanothece sp. se encuentran rodeadas de una vaina mucilaginosa y se ha propuesto que 

RUV promueve no solo el desarrollo de estas estructuras, sino también la síntesis en las mismas 
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de compuestos fotoprotectores como la scytonemina en otras especies (Ehling-Schulz et al. 

1997). Más aún, varios trabajos describen la síntesis de estos compuestos fotoprotectrores en la 

vaina tanto para Aphanothece (Pócs, 2009) como en Synechococcus (Garcia-Pichel & Castenholz 

1993), por lo que las respuestas observadas pueden haberse debido también a la capacidad de 

estas cianobacterias de sintetizar compuestos fotoprotectores aunque su presencia no se haya 

detectado (probablemente enmascarada por la presencia de otros grupos algales como se da en 

una comunidad). En cuanto a la sensibilidad de las clorofíceas frente a la RUV, los estudios 

resultan contradictorios: mientras algunos autores encontraron que su crecimiento se veía 

inhibido en presencia de la RUV (van Donk et al. 2001), otros encontraron lo contrario (Roy et 

al. 2006) a la vez que Villafañe et al. (2008) describieron que la fotoinhibición inducida por RUV 

era menor cuando las clorofíceas dominaban las comunidades fitoplanctónicas marinas de la 

Patagonia. En este estudio, la disminución de los valores de Y observada hacia el final del 

experimento fue acompañada por un estancamiento y posterior disminución de la síntesis de 

Clor-a (Fig. 2.9), aunque no llegó a reflejarse en el número de células. 

Si bien las comunidades de primavera y verano fueron las que tuvieron los valores más altos de k 

(asociados a la disminución del Y) y más bajos del % Y (asociados a la recuperación del Y en 

oscuridad) en los ciclos diarios, las experimentaciones a mediano plazo durante estos períodos 

del año mostraron que estas comunidades se aclimataron a lo largo del experimento, 

disminuyendo de esta forma el impacto de las condiciones experimentales sobre la comunidad 

fitoplanctónica. Los resultados presentados en este capítulo concuerdan con estudios anteriores: 

por ejemplo Díaz et al. (1997), trabajando con especies fitoplanctónicas antárticas en dos escalas 

temporales (corto y largo plazo) y exponiéndolas a la RUV solar, encontraron que si bien durante 

las experiencias de corto plazo las especies estudiadas exhibieron una inhibición de la fotosíntesis 

alta, esta inhibición disminuyó a medida que progresó el estudio en las experiencias a largo plazo, 

debido a procesos de aclimatación. De la misma forma, Helbling et al. (1996) encontraron que al 

inicio del experimento las tasas fotosintéticas de cuatro especies de diatomeas estaban 

significativamente inhibidas por la RUV mientras que al final del mismo, no se encontraron 

diferencias significativas entre las muestras expuestas únicamente a PAR y las expuestas a 

PAR+RUV. Estos resultados resaltan la importancia de realizar este tipo de estudios en escalas 

de tiempo acordes para poder evaluar los diferentes procesos (fotoinhibición, crecimiento, 

aclimatación). 
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Finalmente, y en cuanto a los resultados de la actividad GS, se encontró que independientemente 

del tratamiento aplicado, los valores obtenidos mostraban una tendencia similar de disminución 

al inicio del experimento y aumento progresivo hacia el final del mismo (Fig. 2.13, aunque 

marcado por una fuerte variabilidad. Estudios previos mostraron que la exposición a la RUV 

inhibía la actividad GS en escalas cortas de tiempo (Kumar et al. 2003, Kumar et al. 1996). Sin 

embargo, los niveles de RUV y las escalas de tiempo utilizadas en estos trabajos difieren 

notablemente de las utilizadas en este capítulo: mientras en este trabajo las exposiciones duraron 

4 días y los niveles de RUV nunca excedieron el máximo de 2.3 W m-2 durante el día, los 

experimentos citados expusieron cultivos a irradiancias de 2.5 – 5 W m-2 por espacio de 1.5 – 5 

hs. Podría pensarse que las condiciones experimentales utilizadas en este capítulo permitieron 

una doble aclimatación: por exponerse las muestras a radiación natural, los niveles de radiación 

fueron aumentando progresivamente hacia el mediodía hasta alcanzar los niveles máximos para 

disminuir posteriormente, a la vez que al utilizar escalas de tiempo más prolongadas, se permitió 

la suficiente adaptación a las condiciones de exposición. 

Los resultados presentados en este capítulo muestran que el sistema eutrófico estudiado, 

caracterizado por una sucesión estacional, se encuentra fuertemente influenciado por la 

irradiancia recibida y la concentración de Clor-a, siendo estas determinantes de la disminución 

del rendimiento fotoquímico y de su recuperación en una escala temporal corta. Sin embargo, y 

dependiendo de la composición de la comunidad, esta puede recuperarse cuando la escala 

temporal es mayor: de esta forma, si la comunidad se encuentra dominada por cianobacterias, se 

observa una progresiva aclimatación a las condiciones experimentales, no siendo así cuando el 

grupo dominante son las clorofíceas.  
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3.1.- INTRODUCCIÓN  

El uso por parte del ser humano de los recursos naturales altera la estructura y el funcionamiento 

de los ecosistemas (Vitousek et al. 1997) por lo que, sumado al fenómeno de cambio climático, 

se debe considerar otra problemática actual asociada particularmente a la urbanización y a las 

actividades de origen antrópico: la eutrofización (Paerl & Huisman 2008). Con respecto al uso de 

las tierras, se estima que una gran porcentaje de las tierras se encuentra transformada o degradada 

por el ser humano; de este porcentaje la mayor parte la comprenden las actividades agrícolas o 

áreas urbanas-industriales seguido por la utilización en forma de pasturas (Vitousek et al. 1997). 

Como resultado de estas actividades (agrícolas, ganaderas y combustión de combustibles fósiles) 

se generan fuentes no puntuales de nutrientes, que son frecuentemente muy difíciles de controlar 

(Anderson, 2002). Por su parte, existe una relación directa entre el crecimiento demográfico y las 

aplicaciones de fertilizantes y el aumento de flujos de N y P a los ríos (Anderson, 2002). Cuando 

estos aportes alcanzan los cuerpos de agua (ríos, estuarios, aguas costeras), se encuentran 

disponibles para ser captados por el fitoplancton y utilizados para su crecimiento, lo que puede 

generar otros problemas entre los que se encuentran: aumento de biomasa y cambio en la 

composición de especies de fitoplancton y perifiton, disminución de la transparencia, problemas 

de sabor y olor, variaciones nocivas en el pH y concentraciones de oxígeno disuelto, etc. (Smith 

et al. 1999). Todos estos cambios conducen a un deterioro general del cuerpo de agua (Paerl et al. 

2001, Paerl & Fulton 2006). 

3.1.1 Eutrofización 

Originalmente, se definía la eutrofización como el proceso de envejecimiento natural de los 

ecosistemas acuáticos (Anderson 2002) mientras que actualmente el término se asocia con el 

mismo proceso pero acelerado debido al aporte de nutrientes proveniente de las actividades 

humanas. Nixon (1995) definió la eutrofización como “un aumento en la velocidad de aporte de 

materia orgánica a un ecosistema”. Si bien este término es comúnmente aplicado para lagos y 

embalses, su uso también se aplica a ríos, estuarios y aguas costeras (Smith et al. 1999) y aunque 

esta definición abarca a los nutrientes en general, los que se consideran mayoritariamente son el 

fósforo y el nitrógeno (Anderson, 2002).  

La dinámica de descarga / aporte de nutrientes ha cambiado sustancialmente en las últimas 

épocas: mientras se han promovido activamente las reducciones en los aportes de P, la instalación 
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de poblaciones humanas cercanas a los cuerpos de agua ha crecido en paralelo con el aporte de N 

a los mismos, frecuentemente a velocidades más altas que el de P (Vitousek et al. 1997, Paerl & 

Paul 2012). El aporte excesivo de N es hoy una preocupación tan importante como la del aporte 

de P, ya que se ha determinado que ambos estimulan la eutrofización de ambientes marinos, 

estuarios y cuerpos de agua dulce así como la proliferación de floraciones de algas nocivas, entre 

las que se incluyen las cianobacterias (Paerl & Huisman 2009, Paerl & Paul 2012). 

3.1.2 Eutrofización y floraciones de cianobacterias 

En particular, el desarrollo de floraciones de cianobacterias se ha visto promovida por la 

eutrofización en conjunto con el aumento de temperatura (Elliott et al. 2006, Paerl & Huisman 

2008, Paerl & Huisman 2009), en algunos casos favoreciendo la proliferación de especies tóxicas 

en detrimento de las no tóxicas (Davis et al. 2009). Los cuerpos de agua ricos en nutrientes son 

especialmente proclives a desarrollar floraciones de cianobacterias tóxicas, especialmente si 

tienen tiempos de residencia largos, temperaturas del agua periódicamente > 20 °C, aguas 

superficiales calmas y estratificación vertical persistente (Paerl & Otten 2013). A su vez, el 

intercambio entre los sedimentos y la columna de agua de nutrientes previamente recibidos, 

almacenados y reciclados, junto con la regeneración celular y el reciclaje de nutrientes por 

bacterias heterotróficas y microzooplancton pueden ayudar a sostener la biomasa de la floración 

(Paerl & Otten 2013). 

Las floraciones de cianobacterias pueden tener diferentes dinámicas temporales: estacionales, que 

empiezan en verano y duran hasta otoño, picos, que duran solo días o semanas, y persistentes, 

que abarcan todas las estaciones (Havens 2008). La duración de la floración depende del grado en 

que los factores ambientales influyen en su dinámica: en lagos extremadamente someros 

(profundidad media < 2 m), la dominancia de las cianobacterias puede persistir por años si la 

relación entre la profundidad de la zona eufótica y la profundidad de la capa de mezcla alcanza 

niveles que permitan el crecimiento de especies adaptadas a bajas irradiancias como Planktothrix 

agardhii, pero es lo suficientemente bajo como para excluir a otros organismos planctónicos, esto 

es a valores de Zeu/ZUML muy pequeños (Havens et al. 2003, Havens 2008). 
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3.1.3 Consecuencias ecológicas 

El desarrollo masivo de floraciones de cianobacterias aumenta la turbidez y por lo tanto restringe 

la penetración de la luz en los ecosistemas afectados (Fig. 3.1 A). Esto, a su vez compromete el 

establecimiento y crecimiento de macrófitas acuáticas y microalgas bénticas afectando de esta 

forma el hábitat para los demás niveles tróficos (Jeppesen et al. 2007, Paerl & Paul 2012,). Las 

floraciones masivas también consumen grandes cantidades de oxígeno durante la noche a través 

de la respiración y de la descomposición bacteriana, que pueden resultar en mortandades masivas 

de peces (Fig. 3.1 B) y pérdida de la flora y fauna béntica (Paerl & Fulton 2006, Paerl & Paul 

2012,). 

 

Fig. 3.1 Imágenes obtenidas en la laguna Don Tomás durante la experimentación: A) alta turbidez en la 

laguna, nótese la pérdida de visibilidad de las bolsas a los pocos centímetros de profundidad. B) mortandad 

de peces registrada el 17/12/2012. 

3.1.4 Objetivo 

De forma similar al Capítulo 2, el objetivo de éste fue el de determinar el efecto combinado de la 

RUV y el aumento de temperatura en la comunidad presente en una laguna eutrófica de la 

provincia de La Pampa a lo largo del año, en dos escalas temporales: corto (ciclos diarios) y 

mediano plazo (experimentos de 5 días de duración) para evaluar el impacto de estas variables en 

su composición taxonómica, crecimiento y procesos metabólicos: actividad fotosintética del 

fotosistema II y actividad enzimática de la GS. La elección de esta laguna radica en el hecho de 

que a raíz de un desmejoramiento en la calidad del cuerpo de agua (aumento de nutrientes, 

pérdida de transparencia, ver más adelante), la comunidad de esta laguna ha pasado de sostener 

una sucesión anual (Alvarez et al. 2009) a una dominada a lo largo del año por una cianobacteria 

A B 
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filamentosa, Planktothrix agardhii, constituyendo un típico caso de laguna impactada por la 

eutrofización. De esta forma, se buscó dar respuesta al interrogante de qué mecanismos permiten 

a estas cianobacterias dominar a lo largo del año frente a condiciones altamente variables 

(radiación, temperatura, regímenes hídricos) a diferencia de otras lagunas, que frente a estas 

condiciones muestran variaciones también en la composición de su comunidad fitoplanctónica. 
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3.2.- M ATERIALES Y M ÉTODOS 

3.2.1- Sitio de muestreo 

La laguna Don Tomás es una laguna urbana situada en el extremo oeste de la ciudad de Santa 

Rosa, Provincia de La Pampa (36° S, 64° W, Fig. 3.2) que cuenta con una superficie de 

aproximadamente 200 ha, con una profundidad media de 2.5-3 m (Alvarez et al. 2009). Es una 

laguna considerada como hipereutrófica, en la que se han realizado estudios previos que 

compararon su estado a lo largo de los años (Echaniz & Vignatti 2001, Echániz et al. 2008), 

comprobando un deterioro general (en cuanto a la disminución de la transparencia y un aumento 

de las concentraciones de fósforo y de Clor-a). Las concentraciones de nutrientes descriptas para 

la laguna fueron de 3.75-16.9 y 7.5-16.88 mg·l-1 para fósforo y nitrógeno, respectivamente en el 

período febrero-diciembre de 2006, mientras que las de Clor-a fueron de 89-211 µg l-1 (Echániz 

et al. 2008). 

 

Fig. 3.2 Mapa de ubicación de la laguna Don Tomás (Santa Rosa, Provincia de La Pampa). 
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3.2.2.- Protocolo de muestreo 

Los experimentos se realizaron en el período Junio 2011- Marzo 2012. Las muestras fueron 

recolectadas el día de la experimentación, tanto para aquellas de mediano plazo como para los 

ciclos diarios. En todos los casos, se registró la temperatura usando un termómetro digital; las 

temperaturas in situ registradas en la laguna fueron de 9, 14, 23 y 22º C en invierno, primavera, 

verano y otoño, respectivamente. 

Las muestras fueron recolectadas desde un muelle con un muestreador previamente enjuagado 

con HCl 1N, tomándolas de la capa superficial. Inmediatamente después de recolectadas, fueron 

trasladadas a un laboratorio de campo montado a menos de 1 km de la laguna. 

3.2.3.- Condiciones experimentales 

3.2.3.1.- Ciclos diarios 

Estas experiencias se realizaron con el fin de evaluar la respuesta a “corto plazo” de la 

comunidad de la laguna. Las muestras fueron colocadas en botellas de plexiglas de 0.75 l, 

transparentes a la RUV y se establecieron dos tratamientos de temperatura (in situ y aumentada 

en 5º C) y tres tratamientos de radiación: muestras recibiendo solo radiación fotosintéticamente 

activa (PAR: 400-700 nm, botellas cubiertas con filtros Ultraphan UV Opak 395), muestras 

recibiendo RUV-A + PAR (320-700 nm, botellas cubiertas con filtros Montagefolie 320) y 

muestras recibiendo RUV+PAR (280-700 nm, botellas descubiertas); los espectros de 

transmisión de los filtros y materiales se encuentran publicados en Villafañe, (2003). Como en el 

caso de las experiencias realizadas en la laguna Cacique Chiquichano, en todos los casos se 

trabajó con duplicados. Para proveer las dos temperaturas diferentes se utilizaron dos baños de 

agua independientes (tal como se describió en el capítulo anterior, Fig. 3.3). Las botellas se 

expusieron a la radiación natural (exposición variable a lo largo del año, desde las 9.30 a las 

16.30 hs en verano y otoño, y desde las 10.30 a las 15.30 hs en primavera e invierno) luego de lo 

cual se mantuvieron en oscuridad hasta la mañana siguiente. El protocolo de muestreo fue el 

siguiente: las muestras para análisis de pigmentos se recolectaron en T0 y al final del mismo, las 

muestras para análisis de la fluorescencia de la Clor-a en T0, cada dos horas luego de iniciada la 

exposición y hasta dos horas después de terminada la misma y se realizaron dos mediciones más 

a la noche y a la mañana siguiente para monitorear la recuperación de las muestras. Finalmente, 

se recolectaron muestras de la laguna y se fijaron con formalina neutralizada (concentración final 
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de formaldehído en la muestra de 0.4%) en cada experiencia para recuento de células y realizar 

análisis taxonómicos de la misma forma que la descripta en el capítulo 2: las muestras (5 ml, 

tanto de campo como provenientes de los distintos tratamientos) fueron contadas con una cámara 

Sedgewick-Rafter usando un microscopio invertido (Leica, modelo DM IL). 

 

Fig. 3.3 Diagrama que esquematiza el diseño experimental: botellas de 3.5 y 0.75 l expuestas a dos temperaturas (in 

situ y aumentada, azules y rojas respectivamente). Se muestra la posición del dispositivo provisto de una resistencia, 

termostato y bomba para mantener la temperatura aumentada y el sistema de recirculación de agua proveniente del 

tanque para mantener la temperatura in situ. 

3.2.3.2.- Experimentos a mediano plazo  

Se realizaron cuatro experimentos, uno por cada estación del año, de cuatro días de duración, a 

los que se denominó a los fines prácticos: invierno, primavera, verano y otoño, aún cuando las 

fechas de inicio de los mismos fueron unos días antes del cambio de estación. Las muestras 

fueron colocadas en botellas de plexiglas de 3.5 l, transparentes a la RUV y se establecieron dos 

tratamientos de temperatura (in situ y aumentada en 5º C) y dos tratamientos de radiación: 

muestras recibiendo solo radiación fotosintéticamente activa (PAR: 400-700 nm, tubos cubiertos 

con filtros Ultraphan UV Opak 395) y muestras recibiendo RUV+PAR (280-700 nm, botellas 

descubiertas). Como en el caso de los experimentos realizados en la laguna Cacique Chiquichano, 

en todos los casos se trabajó con duplicados. Para proveer las dos temperaturas diferentes se 
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utilizaron dos baños de agua independientes, uno con circulación de agua proveniente de una 

pileta de 30000 l y otro con un dispositivo que consta de una resistencia y un termostato al cual 

se le puede fijar la temperatura de trabajo. Las botellas se expusieron a la radiación natural 

(exposición variable a lo largo del año, desde las 9.30 a las 17 hs en verano y otoño, y desde las 

10.30 a las 16 hs en primavera e invierno) luego de lo cual se mantuvieron en oscuridad. El 

protocolo de muestreo fue el siguiente: las muestras para análisis de pigmentos se tomaron al 

inicio del experimento (T0) y durante la experimentación en dos momentos: inmediatamente 

después de terminada la exposición diaria a la radiación natural (fase de exposición) y antes del 

comienzo de la misma (fase oscura). Las muestras para análisis de la fluorescencia de la Clor-a se 

recolectaron en T0, al mediodía, a la noche y a la mañana antes de la fase de exposición. 

Finalmente, a la mañana y a la noche se recolectaron muestras que fueron fijadas en formalina 

neutralizada para realizar la cuantificación de células y análisis taxonómico. 

3.2.4.- Mediciones 

Durante los experimentos se realizaron las mismas mediciones y análisis que las correspondientes 

al capítulo 2 (i.e., parámetros de fluorescencia, cuantificación de células y análisis taxonómico, 

concentración de proteínas), con las siguientes salvedades: 

3.2.4.1.- Concentración de pigmentos y CARUV 

La concentración de pigmentos fotosintéticos se determinó por la metodología descripta en el 

capítulo 2, pero al corroborar en los espectros de absorción el aumento del área del pico 

correspondiente a los carotenoides, se calculó su concentración de acuerdo a la fórmula descripta 

en Wellburn (1994). 

3.2.4.2.- Mediciones de temperatura y radiación 

La radiación incidente sobre la ciudad de Santa Rosa se midió con dos instrumentos; durante los 

experimentos de invierno y primavera con un radiómetro ELDONET portátil cuyo 

funcionamiento es igual al ELDONET de la EFPU descripto anteriormente, y durante los 

experimentos de verano y otoño con un radiómetro diseñado por personal de la EFPU del mismo 

funcionamiento. Ambos instrumentos fueron calibrados con el radiómetro ELDONET instalado 

en el techo de la EFPU. El perfil de temperaturas de la laguna Don Tomás se midió con una 

sonda multiparámetros Yellow Spring Instrument (YSI 600 XML) mientras que para calcular el 
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coeficiente de atenuación (kPAR) se realizaron espectros desde 200 a 1100 nm a diferentes 

profundidades con un espectroradiómetro (Ocean Optics HR 2000 CG). 

3.2.4.3.- Cálculos y estadística 

De forma similar al Capítulo 2, para evaluar las variables que predecían de mejor forma el valor 

de la reducción en el rendimiento fotoquímico, k y el porcentaje de recuperación del mismo, %Y 

a lo largo del año, se realizó una RLM con los ciclos diarios, considerando como variables 

independientes la irradiancia media durante la exposición, el porcentaje de cianobacterias, la 

temperatura de exposición y la concentración de Clor-a. Previo a esto, se realizó un ANOVA de 

medidas repetidas con cada ciclo diario para detectar interacciones de temperatura y radiación en 

los mismos y excluirlos de la RLM. Por esta razón, no se consideraron los siguientes ciclos: 

19/06/11 por encontrarse una interacción entre temperatura y radiación, y 18/09/11 por detectarse 

un efecto de la temperatura. 
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3.3.- RESULTADOS 

3.3.1.- Experimentos de corto plazo 

Las condiciones físicas y la concentración de Clor-a en la laguna se muestran en la Fig. 3.4. El 

coeficiente de atenuación fue siempre alto (>40 m-1, Fig. 3.3 A) aunque tuvo una fuerte 

disminución en verano, que fue acompañada por una reducción en la concentración de Clor-a 

(Fig. 3.4 B). Las temperaturas del agua variaron a lo largo del año siendo mínimas en invierno (9 

ºC) y máximas en verano (23 ºC). Las concentraciones de Clor-a fueron también muy altas a lo 

largo del año, siempre > 100 µg·l-1, y > 350 µg·l-1 en invierno y primavera, luego disminuyeron 

en verano para recuperarse parcialmente en otoño. 

 

Fig. 3.4 Condiciones físicas (temperatura del agua (C) y coeficiente de atenuación (m-1) (A) y 

concentración de Clor-a (µg l-1) (B) en la laguna Don Tomás en las diferentes etapas 

experimentales. No hay datos disponibles de kPAR en los experimentos de primavera. 

La composición de las muestras extraídas de la laguna a lo largo del año se muestra en la Fig. 3.5. 

Las muestras estuvieron siempre dominadas por cianobacterias (porcentajes de abundancia ≥ 

75%), particularmente por la especie filamentosa Planktothrix agardhii, cuyo porcentaje de 
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abundancia en el grupo fue > 90% durante todo el año, excepto en otoño, donde la abundancia 

disminuyó al 81%. Dentro de las clorofíceas, cuyo porcentaje de abundancia varió entre 4 y 13% 

a lo largo del año, los géneros más representativos fueron Chlamydomonas, Monoraphidium, 

Chlorella y Scenedesmus. Las diatomeas, por su parte, fueron escasas a lo largo del año, siendo 

su abundancia menor que la de los otros grupos. Entre los géneros más representativos se 

encontraron Aulacoseira y Navicula. 

 

Fig. 3.5 Porcentaje de abundancia de Cianobacterias, Clorofíceas y diatomeas a lo largo del año 

en la laguna Don Tomás. 

Los valores de k y % Y (su cálculo se explica en el capítulo 2) obtenidos a partir de los ciclos 

diarios realizados durante las etapas experimentales se muestran en la Fig. 3.6. Si bien no se 

registraron diferencias entre tratamientos de radiación y temperatura a lo largo del año, los 

valores absolutos de k fueron levemente mayores en verano y otoño que en invierno y primavera 

(Fig. 3.6 A). Los valores de % Y (Fig. 3.6 B) fueron similares a lo largo del año, alcanzando 

valores de recuperación mayores al 100% únicamente para las muestras expuestas a temperatura 

in situ en verano, cuando se registró una mortandad de peces junto con un empobrecimiento en 

las condiciones fisiológicas de las algas (registrado como una disminución de los valores iniciales 

de Y a lo largo de la etapa estival). 
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A fin de explicar los valores de k y %Y a lo largo del año, se realizaron RLM con las variables 

medidas, obteniéndose en cada caso un modelo que se muestra en la ec. 1 (ver también Fig. 3.6). 

Para esto, se utilizaron como variables independientes el porcentaje de cianobacterias en las 

muestras, la irradiancia recibida, la temperatura experimental y la concentración de Clor-a. El 

ajuste realizado con los ciclos diarios mostró que el valor del exponente de inhibición k estaba 

relacionado con todas las variables seleccionadas (r2 = 0.77) pudiendo expresarse esta relación 

mediante la ecuación: 

k = 2.38 * 10-5 Irradiancia – 7.07 * 10-4 Temperatura 

2.09 * 10-4 % cianobacterias + 3.63 * 10-5 Clor-a    Ec. 1 

 

Fig. 3.6 Valores k (A, en min-1) y %Y (B) para los ciclos diarios realizados bajo los distintos 

tratamientos de radiación y de temperatura durante las distintas estaciones del año en la laguna 

Don Tomás. La línea continua representa el modelo de RLM obtenido para k con las variables 

irradiancia, temperatura experimental, porcentaje de cianobacterias y la concentración de Clor-

a. Las líneas discontinuas representan el intervalo de confianza del RLM. 

Por su parte, para el valor de % Y no se pudo obtener un buen ajuste. 
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3.3.2.- Experimentos de mediano plazo 

3.3.2.1 Condiciones de radiación 

Las condiciones de radiación durante los períodos de experimentación a lo largo del año sobre la 

laguna Don Tomás se muestran en la Fig. 3.7. En primavera y verano las condiciones de 

radiación a lo largo de los días de experimentación fueron similares, mientras que en invierno y 

en otoño, variaron notablemente, debido a una fuerte cobertura de nubes acompañada por lluvia 

que redujo notablemente la irradiancia. Los valores máximos de irradiancia de PAR (Fig.3.7 A) 

fueron de 232, 344, 470, 404 W·m-2 en invierno, primavera, verano y otoño, respectivamente, 

mientras que las de RUV (Fig.3.7 B) fueron 25, 47, 75, 50 W·m-2 en invierno, primavera, verano 

y otoño, respectivamente.  

 

Fig. 3.7 Condiciones de radiación (irradiancia, en W m-2) sobre la laguna Don Tomás durante los 

períodos de experimentación en las distintas estaciones del año: irradiancias de PAR (A) y RUV (B). 

3.3.2.2 Evolución de la concentración de pigmentos fotosintéticos y compuestos 

fotoprotectores 

La evolución de la concentración de Clor-a en las distintas instancias experimentales se muestra 

en la Fig. 3.8. Con la excepción de la experimentación de otoño (Fig. 3.8 D) donde se observó un 

aumento de las concentraciones de Clor-a, en invierno, primavera y verano se mantuvieron 

estables (Fig. 3.8 A y C) o incluso disminuyeron (Fig. 3.8 D). Cuando se calcularon las 
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velocidades de cambio de las concentraciones de Clor-a, se encontró que estas no eran afectadas 

por ninguno de los tratamientos (Tabla 3.1), ni se encontraron interacciones entre la radiación y la 

temperatura.  

 

Figura 3.8 Concentraciones de Clor-a (en µg· l-1) a lo largo de los experimentos de mediano 

plazo. 

 

 

Tabla 3.1 Evolución de la concentración de Clor-a (µg l-1 l-1) en cada una de las instancias experimentales. 

Tratamiento Invierno Primavera Verano Otoño 

PABis 0.47 ± 0.08 -0.93 ± 0.42 -0.29 ± 0.01 0.99 ± 0.45 

Pis -0.30 ± 0.23 -0.68 ± 0.32 -0.91 ± 0.45 1.18 ± 0.72 

PAB+5 0.42 ± 0.22 -1.14 ± 0.45 -0.13 ± 0.21 1.46 ± 0.88 

P+5 0.24 ± 0.06 -0.94 ± 0.49 -0.91 ± 0.39 0.61 ± 0.39 
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Figura 3.9 Espectros de absorción de las muestras a tiempo cero (T0) y tiempo final de los 

experimentos realizados con muestras obtenidas durante el otoño sometidas a diferentes 

tratamientos de radiación y temperatura. 

Los espectros obtenidos para los diferentes tratamientos en otoño se muestra en la Fig. 3.9. En la 

figura se pueden observar los datos a partir de los cuales se calcula la concentración de 

carotenoides y Clor-a. Además se observa que si bien el pico utilizado para el cálculo de la 

concentración de Clor-a (652 y 665 nm) es similar en todos los espectros, el de carotenoides (470 

nm) es mucho mayor y más marcado en las muestras a tiempo final. 

La concentración de carotenoides (estandarizada por la concentración de Clor-a) a lo largo de los 

experimentos se muestra en la Fig. 3.10. En invierno se observó un aumento de la relación 

Carotenoides / Clor-a, que fue mayor para los tratamientos P que para los tratamientos PAB (Fig. 

3.10 A). En primavera, la relación se mantuvo estable a lo largo del experimento (Fig. 3.10 B) 

mientras que en verano, se observó un incremento particularmente acentuado en el caso del 

tratamiento P expuesto a temperaturas aumentadas (Fig. 3.10 C). Por su parte, en otoño la 

relación Carotenoides / Clor-a aumentó notablemente, siendo los valores finales 

significativamente mayores para los tratamientos P que para los PAB (Fig. 3.10 D). A fin de 

comparar estadísticamente la evolución de la relación Carotenoides / Clor-a se calcularon las 

velocidades de cambio de la misma (Tabla 3.2). En ninguna de las estaciones se detectaron 

interacciones salvo en Verano, donde la relación para el tratamiento P de la temperatura 

aumentada fue significativamente más alto que los demás. 
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Figura 3.10 Concentraciones de carotenoides estandarizada por la concentración de Clor-a a lo 

largo de los experimentos de mediano plazo. 

 

Tabla 3.2 Tasa de evolución de la relación Carotenoides/Clor-a en cada uno de los períodos 

experimentales. Las últimas tres filas detallan los resultados del ANOVA de dos vías realizado 

con estos valores para determinar los efectos de la radiación, de la temperatura o de su 

combinación. 

Tratamiento Invierno Primavera Verano Otoño 

PABis (1.15 ± 1.46) x 10-3 (4.05 ± 1.77) x 10-4 (2.72 ± 1.15) x 10-4 (14.2 ± 9.00) x 10-4 

Pis (3.14 ± 1.21) x 10-3 (3.32 ± 1.68) x 10-4 (4.19 ± 2.22) x 10-4 (20.6 ± 9.50) x 10-4 

PAB+5 (4.26 ± 1.78) x 10-3 (3.08 ± 0.17) x 10-4 (5.20 ± 2.63) x 10-4 (15.2 ± 8.15) x 10-4 

P+5 (1.67 ± 1.49) x 10-3 (5.51 ± 2.18) x 10-4 (10.1 ± 5.15) x 10-4 (1.99 ± 1.11) x 10-3 

Radiación ns ns 9.20 x 10-5 ns 

Temperatura ns ns 2.72 x 10-4 ns 

RxT ns ns 2.83 x 10
-3
 ns 
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3.3.2.3 Análisis taxonómicos 

Las concentraciones de células al inicio y al final de las experiencias se muestran en la Tabla 3.3. 

Tanto en invierno como en primavera no se observaron grandes variaciones en la concentración 

de células a lo largo del experimento; sin embargo en verano, y más claramente evidente en 

otoño, se observó un aumento de la misma. Cuando se analizaron las densidades celulares al final 

del experimento, no se observaron diferencias significativas entre los tratamientos. No se 

observaron efectos significativos de la radiación ni de la temperatura, ni de la interacción entre 

estas variables. 

Cuando se estudió la composición taxonómica de las muestras al inicio y al final de los 

experimentos, se observó que en todas las instancias las muestras estuvieron dominadas por 

cianobacterias (Fig. 3.11) a lo largo de todo el experimento, particularmente por Planktothrix 

agardhii cuyo porcentaje de abundancia dentro de su grupo fue siempre ≥ 77%. En menor 

porcentaje se hallaron encontraron clorofíceas (Scendesmus, Monoraphidium, Pediastrum y 

Chlorella) y diatomeas (diatomeas pennadas mayormente). Tanto en invierno como en 

primavera, la abundancia de cianobacterias se mantuvo estable a lo largo del experimento; sin 

embargo en invierno la temperatura afectó a la abundancia de diatomeas, teniendo mayor 

abundancia las muestras incubadas a la temperatura aumentada que aquellas a la temperatura in 

situ (p = 0.02). Mientras tanto, si bien no se detectaron diferencias significativas en primavera, se 

observó un aumento en la abundancia de diatomeas. En verano, la abundancia de cianobacterias 

disminuyó hacia el final del experimento y se vio afectada por la temperatura y la radiación: la 

abundancia de las muestras incubadas a la temperatura aumentada fue menor que la de las 

muestra incubadas a temperatura in situ (p = 0.002), al igual que las de los tratamientos PAB 

fueron menores que las de los tratamientos P (p = 0.002). Mientras tanto, se detectó una 

interacción sinérgica para las clorofíceas, donde la abundancia del tratamiento PAB de la 

temperatura aumentada fue mayor que el de la temperatura in situ (p = 0.009). Finalmente, 

mientras que no se observaron diferencias entre los tratamientos para las diatomeas, sí se observó 

un aumento de las abundancias hacia el final del experimento. En otoño, se observaron efectos de 

la radiación sobre todos los grupos algales: mientras los tratamientos P fueron más abundantes 

que los tratamientos PAB para cianobacterias (p = 0.02), lo opuesto se observó para clorofíceas y 

diatomeas (p = 0.045 y 0.015, respectivamente). Cuando se repitió el test estadístico con las  
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Tabla 3.3 Abundancia de organismos al inicio y al final de los experimentos de mediano plazo, 

expresadas como número de células x 103 ml-1.  Los datos se muestran como la media ± la 

mitad del rango entre réplicas.  

Tratamiento Invierno Primavera Verano Otoño 

T0 157 ± 15 183 ± 0 37 ± 4 44 ± 5 

PABis 167 ± 23 186 ± 9 61 ± 13 187 ± 88 

Pis 160 ± 8 209 ± 8 46 ± 5 171 ± 108 

PAB+5 172 ± 18 188 ± 7 60 ± 0 253 ± 18 

P+5 185 ± 2 178 ± 40 56 ± 2 253 ± 25 

 

Fig. 3.11 Porcentaje de abundancia de los diferentes grupos algales al inicio y al final del 

experimento para cada uno de los tratamientos; los datos se presentan como la media ± la mitad 

del rango entre réplicas. Las líneas evidencian diferencias estadísticas entre los mismos. 
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abundancias absolutas, se obtuvieron los mismos resultados con excepción de cianobacterias en 

verano y otoño (no se observaron diferencias significativas) y clorofíceas en invierno, donde se 

observó un efecto de la radiación y la temperatura (p = 0,022 y p = 0,037, respectivamente). 

3.3.2.4 Análisis de fluorescencia de la Clor-a  

La evolución del rendimiento fotoquímico (Y) a lo largo de los experimentos se muestra en la 

Fig. 3.12. En general, se observa el típico comportamiento de disminución al mediodía y 

recuperación hacia el final de la fase oscura (temprano en la mañana), excepto para algunos días 

en particular, donde debido a la fuerte cobertura de nubes no se observó una disminución del 

rendimiento durante la exposición. Tanto en invierno (Fig. 3.12 A) como en primavera (Fig. 3.12 

B), el rendimiento fotoquímico disminuyó fuertemente al mediodía para recuperarse casi 

totalmente en la mañana; en verano (Fig. 3.12 C), en cambio, la recuperación no fue total, 

particularmente en los primeros días, mientras que en otoño (Fig. 3.12 D), la respuesta fue 

variable debido a la presencia de nubes; sin embargo, el rendimiento fotoquímico disminuyó 

hacia el final del experimento. No se encontraron diferencias significativas a lo largo de cada 

experimento luego de realizar el ANOVA de medidas repetidas; sin embargo se observó un 

patrón hacia el final del experimento en las comunidades de verano: las muestras expuestas a 

mayor temperatura tuvieron valores de Y más bajos que aquellas incubadas in situ. 



 

89 
 

 

Fig. 3.12 Rendimiento fotoquímico a los largo de los experimentos en las distintas estaciones 

del año. Las barras superiores indican las fases del experimento: exposición (claras) y 

recuperación (oscuras). Las líneas sobre los símbolos indican la desviación estándar. 

 

Para evaluar la dinámica de disminución / recuperación del rendimiento fotoquímico, se muestra 

el valor de b (Fig. 3.13) obtenido del ajuste exponencial de los valores de rendimiento al 

mediodía (durante la exposición) y la mañana temprano (final de la fase oscura). Los valores de 

bexp obtenidos fueron generalmente negativos (Fig. 3.13 A), teniendo valores absolutos mayores 

en otoño; solamente se determinaron valores positivos en el tratamiento PABis en invierno. No se 

encontraron diferencias significativas entre los tratamientos para la fase de exposición en ninguna 

de las épocas del año. Por su parte, durante la fase oscura (Fig. 3.13 B), se observó que mientras 

los demás tratamientos se vieron caracterizados por valores positivos de brec (aunque en algunos 

casos con altos valores de varianza), el tratamiento P expuesto a temperatura aumentada estuvo 

caracterizado por valores negativos durante invierno y primavera, al igual que ambos 

tratamientos de radiación de la temperatura aumentada en verano. Solo en este último caso, se 
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detectaron diferencias estadísticas (p = 0.046). En otoño, sin embargo, mientras los demás 

tratamientos se vieron caracterizados por valores altos de brec, para el tratamiento Pis se 

obtuvieron valores negativos de brec. 

 

Fig. 3.13 Valor de b obtenido del ajuste exponencial del rendimiento fotoquímico al mediodía 

(exposición) y a la mañana (fase oscura). Las diferentes líneas evidencian diferencias estadísticas 

entre los tratamientos. No se realizó un ajuste de los valores del mediodía en verano debido a la 

pérdida de datos correspondientes al mediodía en esta instancia experimental. 

 

3.3.2.5 Actividad enzimática de la glutamina sintetasa (GS) 

La actividad de la enzima GS a lo largo de los experimentos de mediano plazo se muestra en la 

Fig. 3.14. Si bien en algunos momentos se registraron diferencias entre los tratamientos, éstas no 

fueron significativas a lo largo del experimento según el análisis de medidas repetidas. En 

invierno (Fig. 3.14 A y B), y a diferencia de las otras estaciones, los valores de actividad GS 

aumentaron para todos los tratamientos y se estabilizaron hacia la mitad del experimento en 

valores cercanos a 0.4. En primavera (Fig. 3.14 C y D) y verano (Fig. 3.14 E y F) los valores se 
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mantuvieron estables aunque en este último se registró una gran variabilidad en algunas 

mediciones. Finalmente, en otoño, los valores de actividad GS disminuyeron progresivamente 

hacia el final del experimento (Figs. 3.14 G y H).  

 

 

Fig. 3.14 Actividad glutamina sintetasa (en unidades relativas) a lo largo de las diferentes etapas 
experimentales. 
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3.4 DISCUSIÓN 

La laguna Don Tomás estuvo dominada todo el año por las cianobacterias, y dentro de este grupo 

particularmente por P. agardhii, con una dominancia mayor a 75%, no observándose sucesión 

fitoplanctónica. Esta situación, en la cual un grupo predomina sobre otros a lo largo del año ya ha 

sido descripta anteriormente para otros lagos del hemisferio norte (Berger 1975, Scheffer et al. 

1997) y se ha propuesto que ocurre porque las cianobacterias no solo son buenos competidoras en 

condiciones de baja penetración de la radiación en la columna de agua, sino que también 

promueven estas condiciones para asegurar su dominancia (Scheffer et al. 1997). 

Particularmente, se ha mencionado a P. agarhii como probablemente la más importante causante 

de floraciones en lagos someros en zonas templadas (Scheffer et al. 1997). Otros trabajos la han 

descripto como una de las especies que se desarrollan de forma más regular y a lo largo del año 

en comparación con otras especies dominantes (Salmaso 2002). Como se mencionó 

anteriormente, estudios previos han alertado sobre el desmejoramiento en las condiciones en la 

laguna Don Tomás (diversidad, transparencia) a lo largo de los últimos años (Alvarez et al. 2009, 

Echániz et al. 2008, Echaniz & Vignatti 2001). Echániz et al. (2008) habían propuesto 

anteriormente que la laguna se encontraba evolucionando de un estado eutrófico a un estado 

hipereutrófico, afirmación con la que coinciden nuestras observaciones. 

En las experiencias a mediano plazo se observó una respuesta similar al analizar el rendimiento 

fotoquímico: importantes disminuciones durante la exposición y recuperaciones cercanas al total 

luego de la fase oscura. Si bien en general para las variables estudiadas no se observaron 

diferencias entre los tratamientos a lo largo del año, esto no fue así en verano, donde una 

mortandad de peces fue observada en la laguna cuando se realizaban los muestreos (Fig. 3.1 B). 

Al mismo tiempo se observó un desmejoramiento en el rendimiento de las muestras expuestas a 

temperaturas aumentadas en comparación con las temperaturas in situ, lo indica que en estas 

circunstancias la temperatura puede haber actuado como un factor de estrés más. En la misma 

etapa experimental, y para todos los tratamientos, se observó un cambio en la composición de las 

muestras: disminuyó el porcentaje de abundancia de cianobacterias y aumentó el de diatomeas.  

Por su parte, las experiencias realizadas con ciclos diarios de exposición a lo largo del año 

mostraron que el coeficiente de disminución del rendimiento fotoquímico, k, se encontraba 

afectado por la irradiancia recibida, la temperatura de exposición, la concentración de Clor-a y el 

porcentaje de cianobacterias presente en las muestras. Estas diferencias en las experiencias a 
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corto plazo (que sí se ven afectadas por las variables estudiadas) y mediano plazo (que parecen 

ser afectadas únicamente en condiciones extraordinarias) pueden deberse a los mecanismos de 

adaptación de estas cianobacterias a las condiciones experimentales: si bien no se detectó la 

síntesis de CARUV, lo que se encuentra en contraposición a resultados previos de otros autores 

en sistemas con floraciones de cianobacterias (Sommaruga et al. 2009, Liu et al. 2004), sí se 

registró un aumento de la relación carotenoides / Clor-a, que probablemente mitigó el exceso de 

radiación incidente en las experiencias de mediano plazo, pero no pudo hacerlo en las de corto 

plazo. Estudios anteriores apoyan el rol de los carotenoides como fotoprotectores: Lakatos et al. 

(2001) exponiendo una población natural de cianobacterias terrestres a radiación solar directa 

encontraron un aumento en las concentraciones de derivados del β-caroteno, en particular de 

cantaxantina. Por su parte, Gao et al. (2007) trabajando con Anabaena sp. PCC 7120 observó que 

un aumento de la concentración de carotenoides, así como también de la relación carotenoides / 

Clor-a protegió a las células de los altos niveles experimentales de PAR.  

Por su parte, la actividad GS mostró un comportamiento similar al expuesto en al capítulo 

anterior en cuanto a que no se registraron diferencias entre tratamientos de radiación y 

temperatura. Sin embargo, mostró una disminución hacia el final del experimento que puede 

haberse debido al consumo de los nutrientes y en consecuencia, a la falta de sustrato. Además, 

considerando los estudios previos realizados con cianobacterias (Kumar et al. 1996, Kumar et al. 

2003), se refuerza la observación de que ante exposiciones prolongadas y bajo condiciones 

naturales de radiación, se produce una aclimatación que permite disminuir la inhibición de la 

actividad enzimática. 

Los resultados presentados en este capítulo muestran que las cianobacterias tienen una alta 

capacidad de adaptación a las variables asociadas con el cambio climático estudiadas, en 

concordancia con lo expuesto anteriormente por diferentes autores (Paerl & Huisman 2008, 2009, 

Paerl & Paul 2012). Sumado a todo lo expuesto anteriormente, se deben considerar las 

condiciones ambientales en las que se encuentra la comunidad: si bien en las experiencias 

realizadas las comunidades fueron expuestas en recipientes de aproximadamente 1 y 3.5 l 

permitiendo exposiciones a irradiancias mayores a las reales, se debe tener en cuenta que en la 

laguna la mayor parte de la radiación es filtrada por los primeros centímetros de la columna de 

agua, como se pudo ver en los altos valores de coeficiente de atenuación kPAR y en la Fig. 3.1 A. 

Según trabajos anteriores, esto no solo favorecería el desarrollo de P. agardhii, cuyo crecimiento 
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se produce a bajas irradiancias (Havens et al. 2003) sino que también impediría el desarrollo de 

otras especies con mayores requerimientos lumínicos (Havens et al. 2003, Havens 2008). A esto 

se debe agregar las altas concentraciones de nutrientes en la laguna (Echániz et al. 2008) que 

sostiene la alta biomasa a lo largo del tiempo (Paerl & Otten 2013) evitando su colapso. 



 

 
 

 

 

Capítulo 4 

Influencia de la radiación 

ultravioleta y la 

temperatura sobre la 

fotosíntesis y la morfología 

de cianobacterias 
 

Parte de este capítulo es una traducción del trabajo de respaldo de esta Tesis que se encuentra publicado 
como: Fiorda Giordanino MV, Strauch SM, Villafañe VE & Helbling EW (2011) Influence of temperature 
and UVR on photosynthesis and morphology of four species of cyanobacteria, Journal of Photochemistry 
& Photobiology, B: Biology 103 (1): 68-77. Anexo 1 
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4.1 I NTRODUCCIÓN  

Se sabe que el cambio climático afecta directa e indirectamente tanto la estructura como el 

funcionamiento de los ecosistemas acuáticos (Wrona et al. 2006, Häder et al. 2007b). Aunque el 

cambio climático es un proceso muy complejo, sus mecanismos forzantes incluyen 

principalmente variaciones en los niveles de radiación solar y temperatura (Williamson et al. 

2009). Por lo tanto, se han invertido grandes esfuerzos en evaluar el impacto sobre diversos 

organismos tanto de la radiación ultravioleta (RUV, 280-400 nm) solar –especialmente de la 

RUV-B (280-315 nm) aumentada debido a la disminución de la capa de ozono- como del 

calentamiento global debido al input de gases invernadero (Sobrino & Neale 2007, Halac et al. 

2010, Hernández Moresino & Helbling 2010). 

Las cianobacterias son el grupo más grande y más ampliamente distribuido de organismos 

procariotas, que han colonizado una variedad de ecosistemas acuáticos y terrestres (Paerl & 

Huisman 2009). Algunas especies de cianobacterias forman asociaciones simbióticas con 

numerosos organismos (Adams 2002), otras forman floraciones y algunas otras producen toxinas 

(Paerl & Huisman 2009). Aún más, las cianobacterias son los únicos fotótrofos oxigénicos 

capaces de fijar el nitrógeno atmosférico (Karl et al. 2002). Por lo tanto, ha habido un interés 

obvio en evaluar el impacto de las variables asociadas al cambio climático en estos organismos 

relevantes desde el punto de vista ecológico. La RUV es considerada actualmente como un factor 

de estrés para los organismos acuáticos, aún en sus niveles normales (ver la revisión de Helbling 

& Zagarese Helbling & Zagarese 2003) y para el caso particular de las cianobacterias, se ha 

comprobado que produce, entre otros efectos, inhibición de la fotosíntesis (Miller et al. 1998, Wu 

et al. 2005), daño en el ADN (Sinha et al. 2001), blanqueo de pigmentos (Donkor & Häder 1996) 

y cambios morfológicos (Wu et al. 2005). Sin embargo, las cianobacterias han desarrollado un 

conjunto de mecanismos para evitar o minimizar el estrés generado por la RUV que incluye la 

migración vertical (Bebout & Garcia-Pichel 1995) o la síntesis de compuestos protectores como 

los aminoácidos tipo micosporinas (MAAs) o scytoneminas (Sinha et al. 2001, Ferroni et al. 

2010), Dillon & Castenholz 1999) o proteínas (Campbell et al. 1998) y algunas enzimas 

reparadoras (Sinha & Häder 2002). En relación al aumento de la temperatura, se ha encontrado 

que favorece la dominancia de las cianobacterias (Paerl & Huisman 2009) como se observó en 

algunos lagos del hemisferio norte (Shatwell et al. 2008, Elliott 2010). 
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En general, la mayoría de los estudios que tratan sobre los efectos de estas variables asociadas al 

cambio climático sobre las cianobacterias han considerado de a una por vez. Por lo tanto, y para 

estos organismos, se conoce muy poco sobre los efectos interactivos de la RUV y el aumento de 

temperatura, que pueden actuar de forma sinérgica o antagónica (Dunne 2010). En este sentido, 

Roos y Vincent (1998), trabajando con cianobacterias antárticas, encontraron que la inhibición 

del crecimiento inducida por la RUV aumentaba linealmente con la disminución de la 

temperatura, mientras que no encontraron ningún efecto aparente de la temperatura sobre la 

magnitud de la fotoinhibición inducida por la RUV. Gao et al. (2008) encontraron que un 

aumento de la temperatura beneficiaba a las células de Arthrospira platensis dañadas por la RUV. 

Por lo tanto, y con el objetivo de conocer más sobre los efectos combinados de la temperatura y 

la RUV sobre la fotosíntesis, la síntesis de compuestos fotoprotectores y la morfología, se 

realizaron experimentos con cuatro especies de cianobacterias. El diseño experimental constó de 

dos partes. Por un lado, se incubaron cultivos monoespecíficos bajo la radiación solar en un sitio 

patagónico (43,3º S; 65º W) a fines de la primavera austral usando dos tratamientos de 

temperatura: 18º C (control) y 23º C; de esta manera se simuló el incremento de 5º C previsto 

para el año 2100 (Houghton et al. 2001) y tres calidades de radiación. En estas condiciones se 

evaluó el efecto de la RUV y la temperatura sobre parámetros fotosintéticos y el área de 

cianobacterias de diferente morfología (Parte A). Por otra parte, se seleccionaron dos de las 

cianobacterias que habían sido utilizadas en la parte anterior (Anabaena sp. y Nostoc sp), y se 

expusieron en condiciones controladas a dos temperaturas y tres calidades de radiación para 

evaluar la eficiencia de otro mecanismo de defensa contra los efectos negativos de la RUV, tales 

como la síntesis de compuestos fotoprotectores: los compuestos que absorben radiación 

ultravioleta - CARUV (Parte B). 
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PARTE A 

4.2 M ATERIALES Y MÉTODOS  

4.2.1 Condiciones de cultivo y sitio de estudio 

Las especies de cianobacterias usadas en este estudio fueron obtenidas de la Colección de 

Cultivos de Algas de la Estación de Fotobiología Playa Unión (EFPU). Microcystis sp. Kützing 

ex Lemmermann, Anabaena sp. (Bory de Saint-Vincent ex Bornet & Flahault) y Nostoc sp. 

(Vaucher ex Bornet et Flahault) crecieron en medio BG-11 (Rippka 1988) mientras que 

Arthrospira (Spirulina) platensis (Nordstet) Gomont creció en medio Zarrouk (Zarrouk 1966). 

Los cultivos fueron diluidos, colocados en botellas de 6 l hasta completar el 40% de su volumen 

y pre-aclimatados por al menos 3 días previos a la experimentación a 18º C en una cámara 

Minicella, o a 23º C en una cámara Sanyo MLR, según correspondiese. Ambas cámaras se 

encontraban provistas de tubos fluorescentes luz-día (300 µmol fotones m-2 s-1 de PAR - 400–700 

nm) con un fotoperíodo 12L:12O. Luego del período de pre-aclimatación, los cultivos se 

utilizaron para los experimentos de la manera que se describe más adelante. Los experimentos se 

realizaron a fines de la primavera austral (desde el 30 de Noviembre hasta el 3 de Diciembre y 

desde el 14 al 17 de Diciembre de 2009) en la EFPU, ubicada en la costa patagónica de Argentina 

(43,3º S; 65º W). 

4.2.2 Condiciones experimentales y protocolo de muestreo 

Las muestras de los cultivos pre-aclimatados se colocaron en recipientes transparentes a la RUV 

(500-1000 ml) y se expusieron, por duplicado, a tres tratamientos de radiación: (i) P [PAR (400–

700 nm), tubos cubiertos con filtros Ultraphan UV Opak 395], (ii) PA [PAR + RUV-A (320–700 

nm), tubos cubiertos con filtros Montagefolie 320 y (iii) PAB [PAR + RUV-A + RUV-B (280–

700 nm), tubos sin filtros]. Se implementaron también dos tratamientos de temperaturas para 

cada tratamiento de radiación: 18 y 23º C, las cuales fueron mantenidas con un baño termostático 

(Frío 21, Argentina) provisto de dos circuitos independientes para controlar la temperatura. Las 

muestras fueron incubadas bajo la radiación solar durante cuatro días y se realizaron las 

siguientes mediciones: cada una hora se midió la fluorescencia de la clorofila-a (Clor-a) y antes 

del atardecer se tomaron muestras para realizar determinaciones de concentración de Clor-a y 
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pigmentos accesorios, concentración de células, peso seco y morfometría. Estas últimas fueron 

realizadas al inicio y al final de las experiencias en el caso de Anabaena sp., Nostoc sp. y 

Microcystis sp., y diariamente en el caso de A. platensis (ver más adelante). 

4.2.3 Análisis y mediciones 

Las siguientes mediciones y análisis fueron realizados durante los experimentos: 

4.2.3.1 Parámetros de fluorescencia 

Los parámetros fotosintéticos in vivo fueron medidos cada hora con un fluorómetro de pulso de 

amplitud modulada (PAM) (Walz, Water PAM, Effeltrich, Alemania). Para esto se tomaron 

alícuotas de 3 ml de muestra, se las colocaron en una cubeta y se midieron 6 veces 

inmediatamente después del muestreo, sin adaptar a la oscuridad. El rendimiento fotoquímico 

efectivo se calculó usando las ecuaciones de Genty et al. (1989) y Weis & Berry (1987) según: 

Y= ∆F/F’m = (F’ m – Ft) / F’m     (Ec. 1) 

donde F’m es la fluorescencia máxima inducida por un pulso de luz saturante (ca. 5300 µmol 

fotones m-2 s-1 en 0.8 s) y Ft es el estado basal de la fluorescencia inducido por una luz actínica en 

células adaptadas a la luz. 

4.2.3.2 Recuentos de células y morfología 

Se tomaron muestras de 5 ml diariamente y se fijaron con formalina neutralizada (concentración 

final de 0.4% de formaldehído). Las células se contaron con un microscopio invertido (Leica DM 

IL) usando una cámara Sedgewick-Rafter. Los cambios en la morfología se analizaron a través de 

fotografías tomadas con una video cámara (Watec, Alta Resolución) añadida al microscopio 

invertido y usando un software específico para análisis y procesamiento de imágenes (Image J – 

1.43 r15, http://www.softpedia.com/get/Multimedia/Graphic/Graphic-Editors/ImageJ.shtml). Se 

determinaron diferentes parámetros para cada especie: el área del filamento para Anabaena sp. y 

Nostoc sp., el área de la colonia para Microcystis sp. y el área del tricoma para A. platensis. Para 

cada réplica se analizaron 30 fotografías. 
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4.2.3.3 Peso seco 

Se tomaron muestras de 20 ml de cada réplica al inicio y al final del experimento para realizar el 

análisis de peso seco, se filtraron en filtros de fibra de vidrio GF-C (Munktell, Suecia) 

previamente pesados y se secaron en una estufa (65º C) durante la noche. Los filtros se 

mantuvieron en un desecador durante 3-4 h hasta peso constante. El peso seco se calculó como la 

diferencia entre el peso final e inicial de cada filtro. 

4.2.3.4 Mediciones de radiación y temperatura 

La radiación solar se monitoreó continuamente utilizando un radiómetro de banda ancha 

(ELDONET, Real Time Computer, Möhrendorf, Alemania) instalado permanentemente en el 

techo de la EFPU; este instrumento mide RUV-B (280–315 nm), RUV-A (315–400 nm) y PAR 

(400–700 nm) cada segundo, promedia los datos obtenidos en un minuto y los guarda en una 

computadora (Häder et al. 2007a). Este radiómetro es calibrado anualmente usando un 

procedimiento de calibración solar. La temperatura del agua en los baños termostáticos se 

controló con sensores unidos a un canal de temperatura y se ajustaron automáticamente a lo largo 

del experimento. 

4.2.3.5 Estadística y cálculos 

Debido a las diferencias en las condiciones de radiación incidente y la consiguiente imposibilidad 

de comparar estudios realizados en diferentes fechas, solo se realizó un experimento con cada 

especie. Para cada experimento, los tratamientos se realizaron por duplicado, por lo tanto los 

datos se expresan como la media y la mitad del rango entre réplicas. Las diferencias entre 

irradiancias, temperaturas y especies se determinaron con un análisis de la varianza (ANOVA) de 

una vía de mediciones repetidas mientras que las interacciones entre temperatura y radiación se 

determinaron con un ANOVA de dos vías, usando un límite de confianza del 95% (Zar 1999). 

Los siguientes cálculos se realizaron con los datos obtenidos: 

(i) La disminución del Y al mediodía debida a PAR, RUV-A y RUV-B se calculó 

comparando el rendimiento fotoquímico efectivo de cada mañana (antes del amanecer) y aquel 

valor al mediodía y expresándolo como porcentaje de inhibición: 

 % disminución del Y debido a PAR (InhPAR) =  
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100 * (YPAR(t0) - YPAR(tmediodía)) / YPAR(t0)       (Ec. 2) 

% disminución del Y debido a RUV-A (InhRUV-A)  

= [100 * (YRUV-A(t0) – YRUV-A(tmediodía)) / YRUV-A(t0)] – InhPAR  (Ec. 3) 

% disminución del Y debido a RUV-B (InhRUV-B) 

= [100 * (YRUV-B(t0) – YRUV-B(tmediodía)) / YRUV-B(t0)] – InhRUV-A  (Ec. 4) 

donde Y representa el rendimiento fotoquímico efectivo al inicio del experimento (t0) y al 

mediodía (tmediodía) bajo cada tratamiento de radiación para cada día. 

(ii)  La recuperación del rendimiento durante la tarde se calculó como: 

Recuperación a la luz = (%Ytluz - %Yt0)     (Ec. 5) 

donde Y representa el rendimiento fotoquímico efectivo bajo un tratamiento de radiación 

particular (P, PA o PAB) al final del período de exposición (tluz) y en el tiempo cero (t0). 

(iii)  La recuperación del rendimiento durante la noche se calculó como: 

Recuperación en oscuridad = (%Ytnoche - %Yt0)    (Ec. 6) 

donde Y representa el rendimiento fotoquímico efectivo bajo un tratamiento de radiación 

particular (P, PA o PAB) al inicio del próximo día de exposición (tnoche) i.e., después de 

recuperarse durante toda la noche, y en el tiempo cero (t0). 
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4.3 RESULTADOS 

Las condiciones de radiación durante la etapa experimental se caracterizaron por la presencia de 

una importante cobertura de nubes como se muestra en la Fig. 4.1. Las irradiancias máximas 

fueron de ~550, 68 y 1.6 W·m-2 para PAR, RUV-A y RUV-B, respectivamente. Las irradiancias 

medias durante los experimentos llevados a cabo con Anabaena sp. y Nostoc sp. (30 Noviembre-

3 Diciembre) fueron de 247, 33.7 y 0.77 W·m-2 para PAR, RUV-A y RUV-B, respectivamente. 

Durante los experimentos llevados a cabo con A. platensis y Microcystis sp. (14-17 de 

Diciembre) las irradiancias medias fueron levemente superiores: 274.4, 37.4 y 0.84W m-2 para 

PAR, RUV-A y RUV-B, respectivamente.  

 
Fig. 4.1 Irradiancia (en W·m-2) durante el período de estudio: (A) PAR (400–700 nm), (B) 

RUV-A (315–400 nm) and, (C) RUV-B (280–315 nm). Los experimentos realizados con 

Anabaena sp. y Nostoc sp. se realizaron durante el período 30 Noviembre - 3 Diciembre (días 

julianos 334–337) mientras que aquellos con Arthrospira platensis y Microcystis sp. se 

realizaron durante el período 14-17 Diciembre (días julianos 348–351). Nótese el corte del eje 

entre los días julianos 337-348. 
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Las variaciones del rendimiento fotoquímico efectivo (Y) a lo largo de los experimentos se 

muestran en la Fig. 4.2. Para todas las especies y tratamientos se observó el mismo patrón general 

de disminución de los valores de Y desde la mañana temprano hasta el mediodía y de 

recuperación durante la tarde. Con la excepción de Microcystis sp., se obtuvieron valores más 

altos para las temperaturas más altas; los valores de Y fueron incluso más altos hacia el final que 

al comienzo del experimento, como se observa claramente con Nostoc sp. (Fig. 4.2 D). En 

general, se observaron efectos de los diferentes tratamientos de radiación, siendo los valores de Y 

más altos para los tratamientos P que para los PA y PAB, con la excepción de A. platensis hacia 

el final del experimento a 18 ºC (Fig. 4.2 E) donde los valores de Y más altos correspondieron al 

tratamiento PAB. Hubo también comportamientos específicos cuando se comparan las respuestas 

a la radiación solar y la temperatura de las cuatro especies testeadas: Anabaena sp. exhibió una 

fuerte disminución del Y a lo largo del experimento llevado a cabo a 18º C (Fig. 4.2 A) pero con 

una recuperación casi completa todas las noches bajo el tratamiento P, y si bien esto mismo se 

observó en el experimento a 23º C (Fig. 4.2 B), los valores de Y fueron más altos hacia el final 

del experimento. Nostoc sp. tuvo valores bajos de Y durante los dos primeros días de 

experimentación a 18º C y luego su recuperación fue más alta (Fig. 4.2C); en las muestras 

expuestas a 23º C se alcanzó una mayor recuperación desde el primer día (Fig. 4.2D) 

especialmente en el tratamiento P. De manera similar A. platensis (Fig. 4.2E y 4.2F) tuvo una 

fuerte disminución del Y y una posterior recuperación parcial al inicio del experimento a 18º C, 

pero una recuperación completa a 23º C para el mismo momento. Finalmente, Microcystis sp. 

mostró la menor variación en ambos tratamientos de temperatura y radiación, teniendo una fuerte 

disminución del Y durante los primeros tres días a 18º C (Fig. 4.2G) pero menos a 23º C (Fig. 

4.2H); una leve recuperación se observó durante la tarde y la noche.  

En las Figs. 4.3 y 4.4. se presenta una información más detallada sobre la dinámica de 

disminución y recuperación del Y. En relación a la disminución del Y causada por las diferentes 

porciones del espectro (Fig.4.3), se vio que la mayor parte era debida a PAR, con RUV-A y 

RUV-B contribuyendo de manera similar (y muy baja). En los experimentos en los que las 

muestras se incubaron a 23º C se observó una disminución del Y inducida por PAR, 

especialmente para Anabaena sp. y Nostoc sp. (Fig. 4.3B y D). Esta disminución fue seguida por 

un aumento de la contribución de la RUV-A en todas las especies incubadas a 23º C (Fig. 4.3B,  
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Fig. 4.2 Variaciones del rendimiento fotoquímico (Y) durante los experimentos con Anabaena 

sp. (A y B), Nostoc sp. (C y D), Arthrospira platensis (E y F) y Microcystis sp. (G y H). Los 

paneles de la izquierda y de la derecha corresponden a experimentos realizados a 18 y 23º C, 

respectivamente. Los símbolos indican las medias de los diferentes tratamientos de radiación 

mientras que las líneas verticales indican la mitad del rango entre medias. 
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Fig. 4.3 Porcentaje de disminución del Y (%) debido a PAR, RUV-A y RUV-B durante los 

experimentos realizados con Anabaena sp. (A y B), Nostoc sp. (C and D), Arthrospira platensis 

(E y F) y Microcystis sp. (G and H). Los paneles de la izquierda y de la derecha corresponden a 

experimentos realizados a 18 y 23º C, respectivamente. Los símbolos indican las medias de los 

diferentes tratamientos de radiación mientras que las líneas verticales indican la mitad del rango 

entre réplicas, los símbolos abiertos corresponden a los valores de la tarde mientras que los 

llenos representan los valores de la mañana.  

 

D, F y H). Es importante observar que en Nostoc sp. incubado a 23º C (Fig. 4.3D) se observaron 

valores negativos en el tratamiento P (i.e., promoviendo la fotosíntesis). 



 

106 
 

En relación a la recuperación (Fig. 4.4), en general se observaron valores más altos hacia el final 

del experimento que al inicio, como se ve claramente para Anabaena sp. (Fig. 4.4A y B) y Nostoc  

 
Fig. 4.4 Porcentaje del Y (%) de los tratamientos PAB, PA y P durante los experimentos 

realizados con Anabaena sp. (A y B), Nostoc sp. (C y D), Arthrospira platensis (E y F) y 

Microcystis sp. (G y H). Los paneles de la izquierda y de la derecha corresponden a 

experimentos realizados a 18 y 23º C, respectivamente. Los símbolos indican las medias de los 

diferentes tratamientos de radiación y las líneas verticales indican la mitad del rango entre 

réplicas, los símbolos abiertos corresponden a los valores de la tarde y los llenos representan los 

valores de la mañana. El área gris indica que los valores de Y fueron menores a los del tiempo 

cero. 



 

107 
 

sp. (Figs. 4.4C y D), aunque lo contrario ocurrió con A. platensis incubada a 23º C (Fig. 4.4F); 

sin embargo, esta tendencia fue menos evidente durante la tarde. No todas las especies alcanzaron 

una recuperación total a lo largo del experimento (i.e., valores < 0) y esto fue especialmente  

evidente en los experimentos realizados con Microcystis sp. (Figs. 4.4G y H). Es importante notar 

el claro efecto de la temperatura en la recuperación durante la noche de Nostoc sp., donde las 

muestras expuestas a 23º C alcanzaron valores significativamente más altos que los de las 

muestras expuestas a 18º C (Figs. 4.4C y D); al contrario, Microcystis sp. tuvo un 

comportamiento similar en ambas temperaturas de incubación. Finalmente, y en relación a los 

tratamientos de radiación, se observó un efecto claro en la recuperación de la noche de Anabaena 

sp. (Figs. 4.4 A y B) mientras que no se determinaron efectos en Nostoc sp. (Figs. 4.4 C y D) y en 

Microcystis sp. (Figs. 4.4 G y H).  

Los cambios morfológicos observados durante los experimentos se presentan en las Figs. 4.5 y 

4.6. Hubo tanto diferencias inter-específicas significativas, como respuestas relacionadas a la 

temperatura y/o a la radiación solar: a 18º C, el área inicial del filamento de Anabaena sp. (Figs. 

4.5 A y 4.6) fue significativamente mayor que al final, que mostró valores similares para los tres 

tratamientos de radiación. Sin embargo, a 23º C, el área de los filamentos al final del experimento 

fue significativamente menor en las muestras del tratamiento PAB que en los otros tratamientos 

de radiación (Figs. 4.5 B y 4.6). En Nostoc sp., se encontraron diferencias significativas en el área 

del filamento entre el inicio y el fin del experimento realizado a 18º C, teniendo las muestras del 

tratamiento P áreas mayores que las de los tratamientos PA o PAB (Figs. 4.5 C y 4.6) mientras 

que no se determinaron diferencias a 23º C tanto en el tiempo como entre los tratamientos de 

radiación (Figs. 4.5 D y 4.6). Para A. platensis  se observó una marcada reducción en el área del 

tricoma a lo largo del experimento (Figs. 4.5 E y 4.6), siendo más acentuada a 18 que a 23º C. En 

general, para esta especie, las muestras bajo el tratamiento P tuvieron mayores áreas que aquellas 

bajo el tratamiento PA y PAB. Finalmente, no se observaron diferencias significativas para 

Microcystis sp. en el tamaño de sus colonias (Figs. 4.5 G y H, Fig. 4.6) a las dos temperaturas 

experimentales y tratamientos de radiación. 
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Fig. 4.5 Cambios en el área (en µm2) de: (A y B) filamentos de Anabaena sp. (C y D) 

filamentos de Nostoc sp. (E y F), tricomas de A. platensis y (G y H) y colonias de Microcystis 

sp. Los paneles de la izquierda y de la derecha corresponden a experimentos realizados a 18 y 

23º C, respectivamente. Las columnas negras representan el área al inicio del experimento 

mientras que las rojas, azules y verdes representan el área final de los tratamientos: PAB, PA y 

P, respectivamente. Las líneas sobre las barras indican el desvío estándar. 
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Fig. 4.6 Fotografías mostrando los cambios morfológicos de Anabaena sp., Nostoc sp. A. platensis y 

Microcystis sp. expuestas a diferentes tratamientos de radiación y temperatura. El largo de la barra de 

medición es de 20 µm. 
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4.4 DISCUSIÓN 

Los resultados presentados en esta sección del capítulo contribuyen a entender los efectos 

interactivos de la temperatura y la RUV solar sobre diferentes especies de cianobacterias cuando 

se exponen a niveles de radiación como los que ocurren naturalmente en la Patagonia, y 

simulando un aumento de temperatura debido al cambio climático como está predicho para el año 

2100 (Houghton et al. 2001). El hallazgo más importante de este trabajo consiste en que un 

aumento de temperatura tiene diferentes resultados: benefició a dos de las cuatro especies 

estudiadas (Anabaena sp. y Nostoc sp.) mientras que no generó efectos aparentes en las otras dos 

especies (A. platensis y Microcystis sp.). Los efectos benéficos de la temperatura en Anabaena 

sp. y Nostoc sp. se tradujeron en una mejora en el rendimiento fotosintético fotoquímico (Fig. 

4.2), lograda mayormente por las altas recuperaciones (tanto durante la tarde como durante la 

noche, Fig. 4.4) hacia el final del experimento. A. platensis y Microcystis sp., por su parte, 

mostraron mejor respuesta fotosintética en el día a día (Fig. 4.2) mientras que no se evidenció un 

efecto de la temperatura en la recuperación de la fotosíntesis. Los resultados de este estudio 

resaltan la importancia de las respuestas especie-específicas de las cianobacterias cuando son 

expuestas a la RUV y a un aumento de la temperatura. En los próximos párrafos se discutirán las 

posibles causas de las diferentes respuestas exhibidas por las distintas especies usadas en este 

estudio. 

En principio, un mejor desempeño fotosintético significaría una mejor utilización de la radiación 

solar para producir biomasa. Previamente se ha demostrado (Halac et al. 2010) que algunas 

especies de diatomeas se benefician con un aumento de temperatura y que el balance entre 

inhibición / recuperación del desempeño fotosintético cambió, dado que las células se 

recuperaron o disiparon más energía. En este trabajo se observó una respuesta similar, i.e. como 

una mayor recuperación (Fig. 4.2). Dentro de ciertos límites de tolerancia y del rendimiento 

fotosintético de cada especie, un aumento de temperatura supondría un aumento de las tasas 

metabólicas lo cual ayudaría a las células a reparar cualquier daño potencial ocasionado por la 

RUV. Uno de los objetivos (targets) de la RUV dentro del fotosistema II es la proteína D1 

(Sicora et al. 2006) y se ha demostrado que un aumento de temperatura resultaría en una rápida 

reposición y reparación de ésta, hecho que se traduciría en una mejor respuesta fotosintética 

(Bouchard et al. 2005). En este estudio, sin embargo, no se midieron los niveles de proteínas D1 

y no todas las especies mostraron una mejor respuesta fotosintética a mayores temperaturas (Fig. 
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4.2-4.4). Por lo tanto, este mecanismo (i.e. rápida reposición y reparación de la proteína D1) 

podría haber influido solo parcialmente en las respuestas fotosintéticas observadas en algunas 

especies utilizadas en este trabajo. Además, cuando fueron expuestas a temperaturas más altas, en 

algunas especies podría haberse encontrado una mayor actividad o cantidades más altas de 

RUBISCO. Sin embargo, debido al volumen limitado de muestra (i.e., volumen de los 

contenedores / espacio en el incubador), estas mediciones no se llevaron a cabo. 

Las diferentes respuestas y sensibilidad a la RUV de las cianobacterias fue previamente abordada 

en otros estudios (Garcia-Pichel 1998, Ehling-Schulz & Scherer 1999). Se propuso que estas 

diferencias se deben a sus diferentes historias evolutivas recientes (Garcia-Pichel 1998); sin 

embargo, otros estudios (Wu et al. 2005) encontraron que en cambio, la historia lumínica previa 

de las células a las cuales fueron aclimatadas tenía una influencia más importante en las 

respuestas observadas. En nuestro caso, y dado que todos los cultivos fueron pre-aclimatados y 

expuestos a condiciones de radiación similares, las respuestas observadas parecen estar más 

relacionadas a otras variables, tales como la temperatura y / o cambios morfológicos ocurridos a 

lo largo del experimento. Además, las diferencias en las respuestas observadas en las cuatro 

especies de cianobacterias estudiadas pueden ser parcialmente explicadas por el grado y/o la 

eficiencia de los diferentes mecanismos de protección utilizados por cada especie. Por ejemplo, la 

síntesis de CARUV, como los aminoácidos tipo micosporinas, se ha descripto previamente para 

Microcystis sp. (Liu et al. 2004) y Nostoc sp. (Ehling-Schulz et al. 1997, Sinha et al. 2001) pero 

en este estudio, sin embargo, no se encontraron cantidades significativas de estos compuestos en 

los espectros metanólicos (i.e. medidas espectrofotométricas) de estas especies. Por otra parte, se 

encontraron cantidades importantes de CARUV sólo en el tratamiento P de Anabaena sp. (datos 

no mostrados); estos compuestos, sin embargo, no fueron inducidos por la RUV como ha sido 

determinado en estudios previos (Sinha et al. 2001). Finalmente, en el caso de A. platensis se 

encontraron cantidades insignificantes de CARUV de acuerdo con estudios previos realizados 

con esta especie (Wu et al. 2005, Gao et al. 2008).  

En este estudio, los cambios morfológicos observados en cada cianobacteria fueron diversos y en 

algunos casos no pueden ser asociados a un solo factor (i.e., temperatura o RUV). Sin embargo, 

algunos estudios previos mostraron la influencia de varios factores (por ej., temperatura, 

composición del medio de cultivo, salinidad) en la morfología de cepas de Anabaena y Nostoc 

(Stulp & Stam 1984, Zapomělová et al. 2008). En el caso particular de Anabaena, se encontró 
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que la RUV solar inhibía el desarrollo de heterocistos responsables de la fijación del nitrógeno 

atmosférico (Gao et al. 2007b, Lesser 2008) y cuando se incubaban las muestras a 20º C, se 

reducía el largo del tricoma hasta un 49% (Gao et al. 2007b). En este trabajo, se encontró que 

cuando se exponían bajo RUV a 18º C, Nostoc sp. y Anabaena sp. sufrían una reducción 

significativa en el área del filamento, mientras que a 23º C se observaba un aumento para 

Anabaena sp. pero no para Nostoc sp. (Figs. 4.5 y 4.6). Estos resultados muestran que un 

aumento de la temperatura contrarresta parcialmente los efectos que la RUV tiene en la 

morfología de estas especies. La disminución en el área de los tricomas de A. plantensis a lo largo 

del experimento, observada para todos los tratamientos de radiación y temperatura, se condice 

con resultados anteriores (Wu et al. 2005, Gao et al. 2008). El área del tricoma se redujo 

significativamente cuando se lo expuso bajo RUV (Fig. 4.5 y 4.6), pero también se observó este 

comportamiento en muestras expuestas solo a PAR. Los cambios morfológicos observados 

parecen contrarrestar parcialmente la disminución del Y inducida por la RUV, especialmente a 

23º C. Esto puede deberse al mecanismo de “auto-sombreado” propuesto por Gao et al. (2008) el 

cual parece ser altamente efectivo en cultivos densos. Sin embargo, y dado que se trabajó con 

cultivos diluidos, las células deben haber estado sobre-expuestas a la RUV y los cambios 

morfológicos pueden no haber sido suficientes para neutralizar completamente los efectos 

negativos causados por los niveles relativamente altos de radiación solar como los que se reciben 

en el área de estudio (Fig. 4.1). Finalmente, y según nuestro conocimiento, esta es la primera vez 

que se reportan los efectos combinados de la RUV y de la temperatura sobre la morfología de 

Microcystis sp. No se observaron cambios en el área de la colonia en todas las condiciones 

experimentales, de acuerdo con estudios previos (Wu et al. 2008) que mostraron que la 

exposición a bajas temperaturas y oscuridad no producía efectos en la morfología de esta especie. 

Esto también concuerda con la respuesta fotosintética de Microcystis sp. observada en este 

trabajo, donde casi no se detectan diferencias entre los tratamientos de radiación y temperatura. 

Sin embargo, otros factores podrían influir en la morfología, tal como se describió para 

Microcystis aeruginosa bajo presión de pastoreo (Yang et al. 2008), lo que indujo la formación 

de colonias y por lo tanto un incremento de su tamaño. Los cambios morfológicos, ya sea 

reducción o aumento del área de la célula / colonia alteran la relación superficie / volumen y por 

tanto la radiación recibida por las células / colonias también variaría. Cómo estos cambios afectan 

el rendimiento fotosintético, depende de muchas variables que incluyen la pre-aclimatación de las 
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células, la cantidad de radiación incidente y la temperatura, entre otros. En este caso, y como se 

discutió anteriormente, esta relación entre cambios morfológicos y fotosíntesis fue evidente para 

A. platensis. Sin embargo, deberían realizarse otros estudios para elucidar cómo los cambios en la 

morfología condicionarían la aclimatación de las células y por ende, su rendimiento fotosintético. 

El aumento de los gases invernadero (por ej. vapor de agua, dióxido de carbono, óxido nitroso, 

etc.) y de origen antrópico han causado un proceso de cambio climático que se asocia con el 

aumento global de la temperatura (Houghton et al. 2001, Hansen et al. 2006, Paerl & Huisman 

2008) y una reducción de la capa de ozono, incrementándose de esta manera los niveles de 

radiación que llegan a la superficie terrestre (McKenzie et al. 2003). Estos factores han 

condicionado la vida en los ecosistemas acuáticos, afectando a algunos organismos, i.e. ya sea 

causando la extinción de especies (Thomas et al. 2004), cambios en la dinámica de la población 

(Molinero et al. 2008) o favoreciendo a otros, entre los que se encuentran las cianobacterias que 

parecen verse beneficiadas y proliferar bajo temperaturas aumentadas (Paerl & Huisman 2008). 

Aquí se muestra que las respuestas a las variables asociadas al cambio climático son especie-

específicas: un aumento de temperatura evita una disminución en el área de los filamentos / 

tricomas de Anabaena sp., Nostoc sp y A. platensis mientras que también beneficia la 

recuperación fotosintética de Anabaena sp. y Nostoc sp. luego de la exposición a la RUV. Aún se 

desconoce cómo estos mecanismos impactarán en las redes tróficas acuáticas y en la producción, 

pero merece ser investigado. 
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PARTE B 

A raíz de que dos de las especies estudiadas en la Parte A fueron anteriormente descriptas como 

potenciales productoras de compuestos fotoprotectores – CARUV (Sinha et al. 2001, Lesser 

2008, Singh et al. 2010), se realizó un experimento, donde se evaluó su síntesis bajo diferentes 

tratamientos de radiación y temperatura, utilizando cultivos de Anabaena sp. y Nostoc sp. Los 

resultados de este experimento adicional tienen por lo tanto, el objetivo de evaluar la potencial 

síntesis de compuestos fotoprotectores cuando las cianobacterias son expuestas a diferentes 

temperaturas y rangos de longitudes de onda particulares como mecanismo para reducir los 

efectos negativos ocasionados por la exposición a la RUV. 

4.5 M ATERIALES Y MÉTODOS  

4.5.1 Condiciones de cultivo 

Las condiciones de cultivo han sido las mismas que las presentadas en la Parte A de este capítulo, 

pero esencialmente consistieron en cultivar Anabaena y Nostoc sp. en medio BG-11 (Rippka 

1988) a dos temperaturas experimentales: 18º C y 23º C, bajo iluminación PAR (300 µmol 

fotones m-2 s-1) con un fotoperíodo 12L:12O, para luego ser utilizadas en los experimentos tal 

como se describe a continuación: 

4.5.2 Condiciones experimentales y protocolo de muestreo 

Los cultivos pre-aclimatados a las dos temperaturas se colocaron en recipientes transparentes a la 

RUV (1000 ml) y se expusieron por triplicado a 18 y 23º C, bajo tres tratamientos de radiación: 

(i) P [PAR (400–700 nm), tubos cubiertos con filtros Ultraphan UV Opak 395], (ii) PA [PAR + 

RUV-A (320–700 nm), tubos cubiertos con filtros Montagefolie 320 y (iii) PAB [PAR + RUV-A 

+ RUV-B (280–700 nm), tubos descubiertos] durante 3-5 días. Las muestras se expusieron en una 

cámara (Sanyo modelo MLR) provista de tubos fluorescentes luz día (300 µmol fotones m-2 s-1 de 

PAR) y cinco lámparas Q-Pannel (modelo UVA-340) que en conjunto aportaron irradiancias 

medias de 66, 15.3 y 0.7 W·m-2 de PAR, RUV-A y RUV-B, respectivamente, con un fotoperíodo 

12L:12O. Hacia el final de cada ciclo de exposición / oscuridad y al inicio del experimento se 

recolectaron muestras para la determinación de la concentración de Clor-a y de CARUV. 
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4.5.3 Mediciones y análisis 

4.5.3.1 Concentración de pigmentos y CARUV  

Se filtró una alícuota de 20 ml de muestra en filtros GF-C (Munktell, Suecia) y se extrajeron los 

pigmentos fotosintéticos y los CARUV en 5 ml de metanol. Los tubos con el extracto metanólico 

fueron sonicados durante 20 min a 20º C, luego de los cuales se dejó extraer por otros 40 min. 

Después de centrifugar los tubos por 20 min, se obtuvo el espectro de absorción de las muestras 

mediante un barrido entre 250 y 750 nm con un espectrofotómetro (Hewlett Packard, modelo HP 

8453E). La concentración de Clor-a se calculó con las ecuaciones de Porra (2002), el mismo 

extracto se utilizó para calcular la concentración de Clor-a mediante a partir de la fluorescencia 

del extracto (Holm-Hansen & Riemann 1978) antes y después de acidificar con HCl 1 N usando 

un fluorómetro (Turner Designs, modelo TD 700). Los CARUV fueron estimados por la altura 

del pico a 330-337 nm como describieron previamente Dunlap et al. (1995). 

4.5.3.2 Cálculos y estadística 

Estos experimentos se realizaron por triplicado para cada tratamiento de radiación (a cada 

temperatura experimental), por lo que los datos se expresan como la media y su desvío estándar. 

Para calcular las tasas de evolución de la Clor-a se realizó un ajuste lineal con los datos y se 

obtuvo la pendiente de la recta. Para calcular las tasas de síntesis de CARUV, se realizó un ajuste 

lineal con los puntos correspondientes a la recta de máxima pendiente y se obtuvo el valor de la 

misma. De esta forma, la tasa obtenida representa la máxima tasa de síntesis de CARUV. 

Para determinar las diferencias entre los tratamientos de radiación a lo largo del experimento se 

utilizó un ANOVA de medidas repetidas, para determinar interacciones entre los tratamientos de 

radiación y temperatura se utilizó un ANOVA de dos vías, y para determinar interacciones entre 

los tres factores: especies, temperatura y radiación en las tasas calculadas se utilizó un ANOVA 

de tres vías. En todos los casos se eligió como test post-hoc el Fisher-LSD (Least Significant 

Difference). 



 

116 
 

4.6 RESULTADOS 

La evolución de la Clor-a de las dos especies bajo los diferentes tratamientos de radiación y 

temperatura se muestra en la Fig. 4.7. Se observaron diferencias en la evolución de la Clor-a en 

Anabaena sp. (Fig. 4.7 A) para las diferentes temperaturas experimentales: las muestras que se 

expusieron a 18º C mostraron una disminución inicial en los valores de Clor-a para luego 

mantenerse estables mientras que las muestras expuestas a 23º C, si bien mostraron una leve 

disminución al inicio, alcanzaron valores mayores a los iniciales hacia el final del experimento; 

por otra parte, no se detectaron diferencias entre los tratamientos de radiación a lo largo del 

experimento para ninguna de las temperaturas experimentales. Por su parte Nostoc sp. (Fig. 4.7 

B), mostró diferentes respuestas tanto para sus tratamientos de radiación como de temperatura. Si 

bien las muestras bajo el tratamiento PAB a 18º C mostraron una marcada disminución en sus 

valores de Clor-a, no se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos de radiación 

a 18° C. Por su parte, los tratamientos PA y P de esta temperatura se mantuvieron valores 

estables a lo largo del experimento sin observarse un aumento de la concentración de Clor-a. Por 

su parte, las muestras expuestas a 23º C mostraron valores similares de Clor-a a lo largo del 

experimento y no se detectaron diferencias significativas entre los tratamientos de radiación a lo 

largo del experimento. Dado que los cultivos fueron previamente aclimatados a diferentes 

temperaturas, sus concentraciones iniciales de Clor-a difieren; por esta razón se calcularon las 

tasas de cambio de la Clor-a para cada tratamiento y se compararon mediante un ANOVA de tres 

vías para detectar diferencias entre las cianobacterias y los tratamientos de radiación y 

temperatura (Tabla 4.1). Los resultados obtenidos mostraron una interacción entre radiación, 

temperatura y especie, siendo la tasa de cambio para el tratamiento PAB de Nostoc sp. a 18°C 

menor que el resto de los tratamientos. Por su parte, al considerar solo las tasas de Anabaena sp., 

se observó un efecto de la temperatura, siendo las tasas a 23°C mayor que las de 18°C (p < 0.05), 

mientras que para Nostoc sp., se observó una interacción entre radiación y temperatura siendo la 

tasa del tratamiento PAB a 18°C menor que las demás. 
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Fig. 4.7 Evolución de la concentración de Clor-a a lo largo de los experimentos realizados con 

muestras de Anabaena sp. y Nostoc sp. expuestas a diferentes tratamientos de radiación (PAB: 

rombos rojos, PA: triángulos azules y P: círculos verdes) y temperatura (símbolos llenos: 

muestras a 18°C y símbolos vacíos: muestras a 23°C). 

Los espectros de absorción de las muestras expuestas a los diferentes tratamientos se muestran en 

la Fig. 4.8. Se puede observar el aumento de la altura del pico correspondiente a los CARUV en 

Anabaena sp. (Figs. 4.8 A y B), mientras que por su parte, las muestras de Nostoc sp. no 

mostraron un crecimiento en la altura de sus picos de CARUV, tanto cuando fueron expuestos a 

18 como a 23º C. 
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Tabla 4.1 Tasa de cambio de la Clor-a para los diferentes tratamientos de radiación y 

temperatura durante el experimento. Las últimas siete filas detallan los resultados del ANOVA 

de tres vías realizado con estos valores para determinar los efectos de la radiación, temperatura 

y especie o de su combinación (se muestra el valor de p). 

 

 

Anabaena sp. Nostoc sp. 

18°C 23°C 18°C 23°C 

PAB -0.11±0.03 0.20±0.05 -0.56±0.31 0.00±0.10 

PA -0.07±0.05 0.20±0.06 0.06±0.07 0.18±0.18 

P -0.00±0.02 0.24±0.13 0.15±0.07 0.12±0.07 

Especie 5.80x10-2 

Temperatura 3.00x10-5 

Radiación 1.14x10-6 

Especie x Temperatura 5.00x10-1 

Especie x Radiación 1.67x10-3 

Temperatura x Radiación 9.73x10-3 

Especie x Temperatura x Radiación 4.16x10-2 
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Fig. 4.8 Espectro de absorción de las muestras de Anabaena sp. (A y B) y Nostoc sp. (C y D) al 

inicio (línea llena negra) y al final del experimento: tratamientos PAB, PA y P (líneas cortadas 

de color rojo, azul y verde, respectivamente). Los paneles de la izquierda y de la derecha 

corresponden a las muestras expuestas a 18º C y 23º C, respectivamente. Las flechas violeta y 

verde indican los picos de absorción utilizados para el cálculo de la altura del pico de CARUV y 

la concentración de Clor-a, respectivamente. 

 

La evolución de los CARUV a lo largo del experimento se muestra en la Fig. 4.9. Para Anabaena 

sp. (Fig. 4.9 A) se observaron diferencias entre los tratamientos de radiación, que fueron 

comprobadas estadísticamente: para las muestras expuestas a 23 °C, si bien las diferencias fueron 

significativas (p= 0.010), el test a posteriori no pudo identificar los tratamientos diferentes 

mientras que a 18 °C, las muestras bajo el tratamiento PAB sintetizaron cantidades 

significativamente menores de CARUV (p= 0.032) que las del tratamiento PA y P. Es de destacar 

que este comportamiento fue completamente opuesto al observado para las muestras expuestas a 

mayor temperatura. Para Nostoc sp. (Fig. 4.9 B), se observó que la síntesis de estos compuestos 

era menor que la observada para Anabaena sp., con valores de altura de pico más bajos y valores 
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finales de altura de pico iguales o menores a los iniciales. No se encontraron diferencias 

significativas entre los tratamientos de radiación a lo largo del experimento. 

 

Fig. 4.9 Evolución de la altura del pico correspondiente a los CARUV a lo largo de los experimentos 

realizados con muestras de Anabaena sp. y Nostoc sp. expuestas a diferentes tratamientos de radiación 

(PAB: rombos rojos, PA: triángulos azules y P: círculos verdes) y temperatura (símbolos llenos: 

muestras a 18°C y símbolos vacíos: muestras a 23°C). 

A fin de comparar la síntesis de CARUV entre las especies se calcularon sus tasas de crecimiento 

para cada tratamiento de radiación y temperatura y para las dos cianobacterias estudiadas, luego 

de lo cual se compararon mediante un ANOVA de tres vías. Los resultados obtenidos se 

presentan en la Tabla 4.2. Se detectó una interacción entre la especie, la temperatura y la 

radiación siendo las tasas de síntesis de Anabaena sp. mayores que las de Nostoc sp. A su vez, la 

tasa del tratamiento PAB a 18°C para Anabaena sp. fue menor que las tasas para PA y P de la 

misma temperatura y que la del tratamiento P a 23°C. Finalmente, las tasas más altas fueron para 

los tratamientos PAB y PA a 23° de la misma especie. 
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Tabla 4.2 Tasa de síntesis de la CARUV para los diferentes tratamientos de radiación y 

temperatura durante el experimento. Las últimas siete filas detallan los resultados del ANOVA de 

tres vías realizado con estos valores para determinar los efectos de la radiación, temperatura y 

especie o de su combinación. 

 

 
Anabaena sp. Nostoc sp. 

18°C 23°C 18°C 23°C 

PAB 4.16±1.11 18.1±1.25 -0.41±0.87 -1.10±1.03 

PA 8.90±1.26 16.6±0.11 0.49±0.54 -1.08±1.33 

P 11.0±2.33 12.8±2.22 1.28±0.40 -1.83±0.82 

Especie 0.00x101 

Temperatura 0.00x101 

Radiación 1.65x10-1 

Especie x Temperatura 0.00x101 

Especie x Radiación 5.29x10-1 

Temperatura x Radiación 2.00x10-6 

Especie x Temperatura x Radiación 4.09x10-4 
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4.7 DISCUSIÓN 

Los organismos acuáticos utilizan diferentes mecanismos para evadir / contrarrestar los efectos 

negativos de la RUV: evasión (Rocco et al. 2002, Leech et al. 2005,), reparación enzimática del 

daño (Sanders et al. 2005) y síntesis de compuestos fotoprotectores (Rocco et al. 2002, 

Sommaruga et al. 2009). Entre los compuestos fotoprotectores se incluyen los aminoácidos tipo 

micosporinas (MAAs). Los MAAs son compuestos ampliamente distribuidos en organismos 

acuáticos, habiendo sido identificados en organismos muy diversos taxonómicamente (Dunlap & 

Shick 1998, Sinha et al. 2007). Se han propuesto diversas funciones para estos compuestos (Oren 

& Gunde-Cimerman 2007), entre los que figuran la ormorregulación, su función antioxidante y 

su función fotoprotectora (Korbee et al. 2006). Esta última es la función más ampliamente 

aceptada, existiendo una extensa literatura que describe la inducción de MAAs por la RUV 

(Rocco et al. 2002, Tartarotti & Sommaruga 2006, Sommaruga et al. 2009). Sin embargo, en este 

estudio se demostró que para Anabaena sp., la síntesis de CARUV no se veía inducida 

mayoritaria o exclusivamente por la porción del ultravioleta, como había sido descripto en 

trabajos anteriores (Shick et al. 1999, Ben-Yosef et al. 2006,) sino también por la porción del 

PAR. Karsten et. al. (1998) encontraron que si bien la síntesis de algunos MAAs, como 

shinorine, eran más estimulada por la RUV, la de otros MAAs lo era por PAR, lo que indicaría 

una inducción específica de diferentes MAAs por las distintas porciones del espectro 

electromagnético.  

En los experimentos, por otra parte, se pudo comprobar que a temperaturas más bajas, la síntesis 

de CARUV en Anabaena sp. era menor en las muestras que recibieron RUV-B (tratamiento 

PAB) que en aquellas que no lo hicieron (tratamientos PA y P), observándose lo contrario en la 

exposición a temperaturas más altas, lo que evidencia un efecto interactivo de la radiación y la 

temperatura. Esto puede deberse a una mayor actividad enzimática a temperaturas altas, que 

permitió aumentar tanto la síntesis de MAAs como la reparación de los daños generados por la 

RUV-B (MacFadyen et al. 2004, Bouchard et al. 2005), mientras que a temperaturas bajas, la 

actividad de las enzimas de reparación no fue suficiente para contrarrestar los efectos negativos 

producidos por la RUV. Varios estudios destacan el rol de la temperatura como inductor de la 

síntesis de compuestos fotoprotectores: Tartarotti et al. (2006), estudiando los cambios de MAAs 

en organismos planctónicos de un lago alpino, encontraron que el contenido de estos en el 
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fitoplancton, relativo al de la Clor-a, estaba relacionado con la transparencia a la RUV del agua y 

la radiación solar incidente, pero de manera más importante con la temperatura del agua. En 

concordancia con esto, varios estudios realizados en organismos marinos y de agua dulce que 

bioacumulan MAAs encontraron que las mayores concentraciones estaban relacionados entre 

otras variables, con la temperatura del agua (Shick et al. 1996, García et al. 2010,). 

En la Parte A de este capítulo se pudo observar que la exposición de las muestras a 18°C 

provocaba la reducción del área del filamento para Anabaena sp, observándose lo contrario a 

23°C, siendo esto acompañado por una recuperación del Y (relativo al valor inicial) que, aunque 

con diferencias para los distintos tratamientos de radiación, fue mayor a 23°C. Estos resultados 

concuerdan con un estudio previo en el que la exposición de Anabaena sp. PCC7120 a la RUV 

provocó una disminución del 90% en la eficiencia fotoquímica y una disminución del 49% en la 

longitud del tricoma (Gao et al. 2007b). En la Parte B, se comprobó que esta especie además 

sintetizaba CARUV, lo que fue acompañado por el aumento o estabilidad a lo largo del 

experimento de las concentraciones de Clor-a, sin observarse diferencias entre tratamientos de 

radiación. Estos resultados muestran que la cianobacteria estudiada puede valerse de ambos 

mecanismos (cambios morfológicos y síntesis de compuestos fotoprotectores) para contrarrestar 

el impacto inicial de la RUV en su fotosistema. Mientras tanto, y aún cuando estudios previos 

indicaban que Nostoc sp. producía cantidades significativas de CARUV (Sinha et al. 2001), la 

cepa utilizada en el presente estudio produjo concentraciones insignificantes, lo que se vio 

acompañado por una estabilidad o disminución en las concentraciones de Clor-a a lo largo del 

experimento, siendo esto último particularmente para el tratamiento que recibió RUV-B a bajas 

temperaturas de exposición. En concordancia con estos resultados, en la Parte A se pudo observar 

que las muestras expuestas a la RUV sufrían disminuciones en el área de sus filamentos a bajas 

temperaturas y se recuperaban en menor grado que las expuestas a mayor temperatura; éstas 

últimas a su vez no sufrían cambios morfológicos. En el caso de esta cianobacteria, puede que los 

mecanismos de defensa utilizados sean otros y que estos se vean beneficiados por el aumento de 

la temperatura como pueden ser: síntesis de novo de proteínas afectadas (por ej. D1) o reparación 

del ADN y síntesis de pigmentos extracelulares (Ehling-Schulz & Scherer 1999, Castenholz & 

Garcia-Pichel 2002).  

Como conclusión se puede afirmar al estudiar dos mecanismos de protección frente a la RUV 

utilizados por las cianobacterias (los cambios morfológicos y la síntesis de compuestos 
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fotoprotectores) que son de tipo especie-específico. Por lo tanto, no todas las especies exhibieron 

los mismos y a su vez, el grado de efectividad de los mecanismos desplegados también varió de 

acuerdo a la especie estudiada.  



 

 
 

Capítulo 5 

Conclusiones Generales 



 

126 
 

Los resultados obtenidos en esta Tesis muestran que las cianobacterias tienen una gran 

adaptabilidad tanto a las condiciones normales como aumentadas en los niveles de RUV y 

aquellas de temperaturas previstas como consecuencia de los cambios climáticos. Tanto si se 

encuentran como parte dominante del fitoplancton a lo largo del año (Capítulo 3) como si su 

dominancia es circunstancial (Capítulo 2), sus respuestas demuestran que poseen una gran 

versatilidad para aclimatarse a las condiciones de estrés. Estas versatilidad en las respuestas 

varían dependiendo de la composición de la muestras: en la laguna Cacique Chiquichano se 

observó una fuerte aclimatación en invierno y primavera cuando la comunidad estuvo dominada 

por cianobacterias pequeñas (Aphanothece, Synechocystis), y una menor aclimatación cuando 

aparecieron cianobacterias más grandes (Microcystis, Anabenopsis), lo que evidenció un fuerte 

componente especie-específico en las respuestas mostradas por las diferentes comunidades 

(Capítulo 2). Sin embargo, en todos los casos, la fotoinhibición fue alta cuando se evaluaron 

escalas temporales cortas (ciclos diarios) pero disminuyó cuando se evaluaron escalas temporales 

más largas (experimentos de mediano plazo). Además, los mayores valores de fotoinhibición se 

observaron cuando el porcentaje de abundancia de las cianobacterias era muy bajo y la 

comunidad se encontraba dominada por clorofíceas. Por su parte, la laguna Don Tomás, 

dominada a lo largo de todo el año por Planktothrix agardhii mostró respuestas generalmente 

uniformes, cuya estabilidad se perdió cuando se observó un marcado desmejoramiento en las 

condiciones fisiológicas de las algas, que pudo haberse debido al consumo del oxígeno durante la 

noche por la abundante biomasa que debe sostener el sistema (Capítulo 3). 

Así como las respuestas variaron de acuerdo a la composición de las comunidades, los 

mecanismos que permitieron la adaptación a las condiciones experimentales variaron entre las 

diferentes especies. De esta forma, las respuestas especie-específicas observadas incluyeron 

cambios morfológicos en el caso de Arthrospira platensis (Capítulo 4), la síntesis de CARUV en 

el caso de Anabaena sp. (Capítulo 4) o de carotenoides en el caso de P. agardhii (Capítulo 3).  

 

Con respecto a las hipótesis planteadas en esta Tesis (ver Capítulo 1) se concluye que: 

1) Hipótesis 11: la actividad de la enzima interviniente en el metabolismo del nitrógeno, 

glutamina sintetasa, disminuye al ser expuestas las cianobacterias a la RUV.  
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Hipótesis 12: Sin embargo, un aumento de temperatura actúa en forma antagónica con la 

RUV ya que aumenta la actividad enzimática. 

Esta hipótesis se trabajó en conjunto (Capítulos 2 y 3) y se pudo observar que en las 

condiciones experimentales utilizadas la actividad GS de comunidades naturales no 

cambió por exposición de la comunidad a la RUV ni por el aumento de temperatura. Por 

lo tanto, esta hipótesis se rechaza. 

2) Hipótesis 2: la forma y tamaño celular condicionan la respuesta de las células a la RUV, 

por esto la RUV afecta en corto tiempo más el fotosistema de cianobacterias filamentosas 

que a las que forman agregados celulares globosos. 

En el Capítulo 4 se trabajó con tres cianobacterias filamentosas (A. platensis, Nostoc sp. y 

Anabaena sp.) y una formadora de agregados celulares globosos (Microcystis sp.). Con 

respecto a las tres cianobacterias filamentosas, se observó que el fotosistema más afectado 

fue el de A. platensis mientras que los de las cianobacterias Nostoc sp. y Anabaena sp. 

fueron muy afectados inicialmente (en corto tiempo) pero pudieron aclimatarse a mediano 

plazo. Por su parte, la cianobacteria que forma agregados celulares globosos, Microcystis 

no sufrió cambios en su fotosistema. Por este motivo, está hipótesis no se rechaza. 

3) Hipótesis 3: La exposición a la RUV modifica la morfología de las cianobacterias 

Esta hipótesis no se rechaza para las cianobacterias Nostoc sp. y Anabaena sp. que 

tuvieron cambios en su área al ser expuestas a la RUV, lo que le permitió disminuir su 

impacto a nivel del fotosistema. Sin embargo, se rechaza para la cianobacteria 

Microcystis sp. que no sufrió cambios morfológicos cuando se expuso a la RUV y para la 

cianobacteria A. platensis, que si bien sufrió cambios en el área de sus tricomas, estos no 

pudieron reducir el impacto de la RUV sobre su fotosistema (Capítulo 4).  

4) Hipótesis 4: los compuestos que absorben RUV actúan como protección inicial ante la 

RUV, e incrementan su concentración al ser expuestas las cianobacterias a la RUV. 

Esta hipótesis no se rechaza para la cianobacteria Anabaena sp., cuya síntesis de 

CARUV se vio inducida por la RUV, aunque también por la radiación PAR, lo que le 

confirió protección frente a los efectos deletéreos de la RUV que se vieron evidenciados 

en una recuperación del rendimiento fotoquímico y aumento de las concentraciones de 

Clor-a hacia el final del experimento. Sin embargo, cabe destacar que la temperatura actúa 
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de forma interactiva con la RUV, de manera que si la temperatura es muy baja, la síntesis 

bajo RUV es menor y las concentraciones de CARUV son menores cuando las muestras 

se exponen a PAR + RUV que cuando se exponen a PAR + RUV-A o únicamente a PAR. 

Se rechaza esta hipótesis para Nostoc sp., A. platesis y Microcystis sp. dado que las 

especies utilizadas no sintetizan CARUV (Capítulo 4). 

5) Hipótesis 5: los cambios generados por la exposición a la RUV y la aclimatación de las 

cianobacterias a los mismos, afectan al crecimiento observándose una disminución del 

mismo  

Esta hipótesis se rechaza ya que la exposición a la RUV y la adaptación de las 

cianobacterias no fue siempre acompañada de una disminución en el crecimiento 

(Capítulos 2, 3 y 4). En invierno en la laguna Cacique Chiquichano las muestras 

expuestas a la RUV tuvieron menor abundancia celular que aquellas expuestas 

únicamente a PAR, siendo esta diferencia mayor cuando las temperaturas eran menores. 

En las muestras de las otras estaciones de la laguna Cacique Chiquichano y en todas las 

muestras de la laguna Don Tomás no se detectaron diferencias entre las abundancias 

celulares. Mientras tanto, como se ha determinado en el Capítulo 4, la evolución de la 

Clor-a de las muestras de Nostoc sp. expuestas a la RUV-B fueron menores que aquellas 

en las que se excluyó a la RUV-B. Sin embargo, esta disminución no fue detectada 

cuando la temperatura fue mayor. 

5.1 Nuevos interrogantes y perspectivas futuras de investigación 

Las conclusiones principales en el marco de esta tesis se refieren principalmente a que las 

cianobacterias se encuentran muy adaptadas a las condiciones asociadas con el cambio climático 

y que el efecto de su exposición a la RUV y un aumento de la temperatura varía en función de la 

composición de las muestras, debido a los diferentes mecanismos de defensa presentes en cada 

especie de cianobacteria. 

Dada la relevancia de estos organismos en la formación de floraciones y el deterioro de la calidad 

del agua, en muchos casos tratándose de fuentes de consumo humano surge como perspectiva 

futura de investigación la necesidad de estudiar más detalladamente la ecofisiología de las 

cianobacterias más comúnmente formadoras de floraciones en nuestro territorio, así como la 

influencia de diferentes tratamientos externos como pueden ser la mezcla, la cloración o la bio-
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manipulación (inserción de macrófitas, eliminación de peces bentívoros) en la estabilidad de la 

floraciones. Esta información permitirá establecer un manejo local de la aparición y duración de 

las floraciones, así como un monitoreo de las condiciones para poder predecir la posible aparición 

floraciones. 

Otra posible línea, y relacionada con la anterior, consiste en el estudio de la toxicidad de las 

cianobacterias presentes comúnmente en los cuerpos de agua en relación con los cambios anuales 

en los niveles de RUV y temperatura, para poder predecir los niveles de toxicidad de los cuerpos 

de agua y así poder tomar medidas en consecuencia. 
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