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RESUM

En aquest treball es presenta una visid general d'alld que es coneix de 12 biologia de 'es-
tanyol d'en Cis6 (Banyoles) després de tretze anys d'estudis. Es resumeix ¢l que se sap del
marc fisic que representa l'estanyol, dels organismes que hi viuen, i dels processos biofd-
gics en qué aquests organismes participen. Finalment, es revisa també tot el que se sap de
I'ecologia de les poblacions de bacteris forotrdfics i del protist algal Cryptomonas phase-
olus, especialment els cicles diari i anual de Jles dues poblacions, la competéncia per la
[lum entre diferents organismes, a formacié 1 manteniment de la capa bacteriana, i l'es-
tructuracio vertical de les poblacions.

RESUMEN

En este trabajo se presenta unz visién general de lo que se conoce de la biologia de [a la-
guna Cisd {Banyoles) tras trece afios de estudio. Se resume todo lo que se conoce sobre el
marco fisico que es la laguna, los organismos que habitan en ella, y los procesos biologi-
cos en que eslos organismos estdn involucrados. Finalmente, se revisa todo lo que se co-
noce de la ecologia de las poblaciones de bacterias fototréficas y del protisia algal Cryp-
tomonas phaseolus, especialmente los ciclos diarios y anuales de las dos poblaciones, la
competencia por la juz emire distintos organismos, la formacién y mantenimiento de la
capa bacteriana, y la estructuraci6n vertical de las poblaciones.

ABSTRACT

A general view of Lake Cis6 ecology is given mn this work after 13 years of study. All that
is known about the physical environment of the Lake is reviewed, as well as the organisms
inhabiting it, and the biological processes in which they are involved. Finally, the ecology
of phototrophic bacterial populations and the ecology of the algal protist Crypromonas
phaseolus s reviewed, specificaily the diel and annual cycles of both populations, light
competition between organisms, the growing and maintenance of the bacterial plate, and
the populations’ vertical structure.

Key words. Lake Cisé, metalimnion, synecology, autecology of Chromatizceae, autecology of
Cryptomonas.
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INTRODUCCION

La laguna Cisé (también conocida como estanyel d'en Cisd) es una pequefia masa
de agua sitvada a unos 200 metros del centro de la orilla oeste del lago de Banyo-
les. Protegida por una abundante vegetacién y alejada de la carretera que bordea
el lago principal, no es tan conocida por los visitantes de Banyoles como otras la-
gunas, més proximas & la carretera. Desde 1976, atraidos por la presencia en su-
perficie de bacterias fototréficas que conferfan a la laguna un color rojo, un buen
ndmero de investigadores ha escogido esta laguna como objeto de estudio. Desde
esta fecha hasta la actualidad se han realizado varias tesis doctorales y tesinas so-
bre la laguna y se han publicado diversos articulos tanto en revistas nacionales
comge internacionales, basados total o parcialmente en estudios biolégicos de esta
masa de agua.

La caracteristica destacable de la laguna Cisd es que durante el periodo de ho-
lomixis es totalmente andxica, presentando concentraciones considerables de
sulfhidrico. Durante el periodo de estratificacidn el epilimnion se oxigena, con lo
cual se produce un contraste entre ¢l epilimnion aerébico y el hipolimnion rico en
sulfhidrico. El perfodo de oxigenacién permite el crecimiento de algunos eucarion-
tes, pero nunca llegan a detectarse metazoos mds complejos que las larvas de algu-
nes insectos. La comunidad de la laguna estd dominada por microerganismos.

La laguna se¢ ha convertido en un sisterna modelo donde pueden estudiarse
aquelios procesos ecoldgicos en los que sus protagonistas son s6lo microorganis-
mos. Sistemas con las mismas caracteristicas son por ejemplo los tapetes micro-
bianos, algunos sistemas anaerébicos como los fermentadores, el estémago de de-
terminados herbivoros, o sistemas con temperatura o concentraciones de sal
elevadas.

En este trabajo se resumen los conocimientos adquiridos a lo largo de estos
trece afios y se trazan las lineas a seguir para conocer finalmente con precision los
procesos que tienen lugar en este sistema acudtice, probablemente uno de Jos me-
jor estudiados del munde en relacidn a su tamafio. Se pretende que sea de utilidad
como actualizacién de nuestros conccimientos.

EL MARCO FISICC

La laguna Cisé pertenece al sistema cdrstico del Iago de Banyoles, situado a unos
15 km al oeste de la ciudad del misme nombre, al pie de la sierra de Rocacorba.
No se observa ninguna entrada de agua por la superficie, salvo por escorrentia. La
alimentacién proviene del subsuelo, como en todo el sistema. El agua del acuifero
profundo, proveniente de la Alta Garrotxa (Sanz, 1986}, disuelve una gruesa capa
de yesos y anhidritas antes de aparecer en superficie, donde los materiales son
margosos. El agua se ve obligada a subir debido a la presencia en profundidad de
materiales no permeables en la zona de Banyoles. La accidn del agua es la que
provoca los hundimientos cérsticos en la superficie. Los lagos y las lagunas de
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Banyoles tienen forma de dolinas o de conjunto de hundimientos. Al mismo tiem-
po que disuelve yesos, el agua se carga de sulfatos, los cuales son utilizados como
aceptores de electrones por microorganismos descomponedores de 1a materia or-
génica en las aguas y sedimentos de los distintos lagos. Como producio de esta re-
duccién de sulfatos aparece el sulfhidrico. Roget v Casamitjana {1987} han calcu-
lado para ei lago de Banyoles unos flujos de agna variables entre 0,017 y 4,6
L-s-tm-2, Cabe suponer unos flujos del mismo orden de magnitud para la laguna.

Los procesos cdrsticos de hundimientos que han originado la laguna estén to-
davia activos. En 1982 se hundié parte del lado SW (Mas, 1982) y en 1986 otra
parte del lado sur, dejando la laguna tal y como estd ahora. Estos hundimientos
han supuesto un aumento de la superficie y del volumen, al mismo tiempo que
una reduccién de la profundidad maxima {Garcia-Gil et al., 1985). Como veremos
mds adelante, los hundimientos pueden ser en parte responsables de los cambios
en las especies presentes en la laguna, desde los primeros trabajos de Guetrero y
Abella (1978} hasta los mas recientes.

La Tabla ! resume las caracteristicas morfométricas de la laguna junte con las
caracterfsticas fisico-quimicas del agua. Destaca la alta conductividad del agua
{consecuencia de los sulfatos en disolucidn} y también la presencia del sulfhidri-

Tabla 1. Caracteristicas morfolégicas y fisico-quimicas de la laguna Cisé en los periodos de los
cuales se dispone de informacién completa.

1977-1980* 1984-1987**
EL HL H EL HL H

Temperatura (“C}) 23 12-16 =45 22.24 12-14 =4
Secchi {m) e— 0,1-10 — 0,25-225 — 1,5-2 —» 04-10
Oxigeno (mg L1 <12 0 0 <12 0 0
Sulfhidrico (mM) Q 8.8 0.5-1.2 0 1.8 0,2-0,4
Conductividad (mSem2) e——— 1821 —— 20 1,6 1,2
pH >7.5 <7 7-15 8 <7 7-15
Reserva alcaiina (meq-L'l) 5 =7 5355-86 <5 =7 35-85
Nitritos (uM) 0-2 0-1 0-1,8 <5 0 > 1
Nitratos (pM} 0-13 0 <1 <5 0 <1
Amonio (mM) 0-0,17 0,102 0325 < 0,1 04-1 0,2-03
Fosfatos (pg P-PO4-L"1) e 0-150 ——— > —— 0-50 ————
Sulfatos (g L1 09-10  03-1 0,3-1 809-10 1.7 05-06
M (e 1 3,48-4.50 ## 1,552 #
Z mix (m) i2 grkx
Area total (m?2) 457 398, 74w+
Volumen (m3) 430,5 STB,THAH

Cuando se presenta un solo valor, representa el valor promedio para la época v zona del lago.

EL: Epthimnpion. HI.: Hipolimeion. H: holemixis invernal.

* Datos de Guerrero y Abella (1973) y Abellh (1980) . ** Datos de Gasol (1988). *** Datos de Garcia-Gil er a1 (1983)
# Calculado entre 0 metros y 1a profundidad donde la intensidad de luz era 1 uE-m'Q-s'l, ## Entre 0 ¥ 2 metros.
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co. El sulthidrice se encuentra por toda la Jaguna durante la época de mezcla in-
vernal, perfcdo en el cual la temperatura y otros pardmetros son uniformes en el
perfil vertical, y que dura desde el mes de octubre hasta los meses de marzo o
abril. La laguna es por tanto holomictica. El sulfhidrico permanece en el hipolim-
nion durante la estratificacion estival. El aumento de las terperaturas y la ausen-
cia de oxigeno en el hipolimnion, aislado de la atmdsfera por el epilimnion, son
los responsables del aumento de la concentracién de sulfhidrico, que pasa de 0,2-
0,6 mM a més de 1 mM en e} transcurso del verano. Entre los periodos 1977-1980
{Abella, 1980) y 1984-1987 {Gasol, 1988) destaca la disminucién en Ia concentra-
¢ién hipolimnética de sulfhidrico, debida posiblemente & la reduccion de la zona
de sedimento activo al quedar tapada por os hundimientos. Ylla (1981} y Abella
et al, (1986) midieron en 1975 la produccion de sulfhidrico en la laguna hallando
un valor de 190 mmolm-2.d-!, del cual el 79% se producia en el agua anaerdhica,
y el otro 21% en el sedimento. El sedimento de la laguna Cisé es ¢l que present
la menor reduccién de sulfatos de todos los estudiados en Banyoles, seguramente
debido a su elevada densidad {1,03-1,55 gm-3), lo que reduce la difusién del sul-
fato y de la materia orgdnica al tiempo que dificulta la colonizacién microbiana.
Brugada y Mentesinos {1987) han encontrado también un elevado porcentaje de
la reduccién total de sulfatos en el agua de la vecina laguna del Vilar.

La disminucién en la concentracién de sulfhidrico en la laguna Cisé entre
1980 v 1988 debe explicarse por otros factores si la mayor parte de la preduccién
de sulfhidrico tiene lugar en el agua y no en el sedimento. El sulfhidrico acumu-
lado durante la estratificacién se reparte por toda la laguna con la mezcla invernal.
En este momento entra en contacto con la atmdsfera v va oxidandose a medida
que avanza ¢] perfodo de mezcla en el que, ademds, las bajas temperaturas Impi-
den que la preduccidn de sulfhidrico sea alta. Quizés el aumento de la oxigena-
¢idén invernal, al aumentar la superficie total de la laguna y disminuir la cobertura
de los drboles con los hundimientos, sea otro de los factores responsables de la
disminucién de la concentracién de sulthidrico en estos perfodos. De hecho, en
los aftos en los que el periodo de estratificacion dura hasta mediados ¢ finales de
octubre, la concentracidn de sulfhidrico en el hipolimnion puede llegar hasta casi
2 mM (Gasol, 1988). La Figura 1 muestra la evolucion de la temperatura del agua
a 1 metro, a lo largo del periodo 1984-1987. Se observa cémo, a pesar de que la
temperatura invernal es siempre la misma, la temperatura méxima estival aumenta
de un afio para otro. Probablemente esto es debido a un aumento de! periodo de
estratificacién en aquellos afios en los que las temperaturas otofiales fueron parti-
cularmente suaves.

La Tabla I presenta también las concentraciones de algunos nutrientes. Des-
tacan las elevadas concentraciones de amonio (hasta 0,3 mM), las considerable-
mente altas de nitrito y nitrato (hasta 5 UM) y de fosfato thasta 50-150 ug P-
PO,L-1}. Mientras que las elevadas concentraciones de compuestos del nitrégeno
estdn asociadas a la presencia o ausencia de oxigeno, ¢l fosfato aparece de forma
bastante irregular tanto en el perfodo 1977-1980 como en el periode 1984-1987,
Destaca también Ja baja transparencia del agua, con unos valores del coeficiente
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de extincién (n) entre 1,5 v 5,2 m-!, que suponen una intensa absorcidn de la luz
aungue el epilimnion esté casi desprovisto de organismos.

Durante grandes perfodos del afto, l2 laguna Cisé aparece cubierta de materia
orgdnica vegetal: hojas de drboles y arbustos caducifolies en otofio (Cornus y Po-
pulus que rodean la orilla), inflorescencias y polen en primavera, ramas y troncos
durante todo el afio. Su pequefia superficie ¢s la responsable de esta gran influen-
cia litora] que puede traducirse en Ia presencia en las aguas de gran cantidad de
moléculas biolégicamente recalcitrantes {&cidos himicos y fillvicos) que son los
responsables del color de las aguas y de Ia reduccidn de la transparencia. Este fe-
némeno es muy tipico de lagos pequeiios y profundes en algunas zonas boscosas
de Finlandia, donde determinados flagelades fototréficos (Cryptomonas, etc.)
también dominan la biocenosis algal (Ilmavirta, 1988},

LOS ORGANISMOS

La Tabla 2 recoge una lista taxonémica de todos los organismos identificados en
la laguna Cisé. Algunos de ellos {como algunos de los ciliados citados en Dyer et
al., 1985) fueron encontrados en cultive de enriquecimiento, y otros solo se en-
contraron cuando se trabajé con métodos de concentracién, como las piezas de
poliuretanio (Turet, 1981).

Los organismos con importancia en cuanto a biomasa son realmente pocos.
Entre Jos organismos procaridticos todavia no se han identificado las bacterias no
fototréficas, que siempre se han contado como un grupo homogéneo. Alcanzan
concentraciones totales de 106-107 célsml-L,

Durante el periodo 1977-1980 las bacterias fototréficas dominantes en la lagu-
na fueron Chromatium (aparentemente C. minus) y Chlorobium (C. limicola y
C. phaeobacteroides, Guerrero & Abelld 1978, Montesinos et al., 1983). Durante
1977 Chromatium se encontraba durante el inviemo y la primavera en concentra-
ciones de 1-2.106 ¢élsmL-t, Chromatium era también dominante (hasta
107 célsml?) justo por debajo de la oxiclina en los dltimos meses de verano. Chlo-
robium, en cambio, aparecia por debajo de este maximo de Chromatium con 1-2-107
célsmL-! y dominaba en toda la laguna al producirse la mezcla invernal. Guerrero
y Abella (1978) interpretaron esta dominancia como consecuencia de la concentra-
¢ién de sulfhidrico, que en aquel afio llegd a ser de 6 mM. Cuando las concentra-
ciones de sulfhidrico estaban por encima de 1,5 mM era Chlorobium quien domi-
naba, mientras que Chromatium 1o hacia cuando las concentraciones eran menores.

En todo caso, en el periodo de intensa estratificacion Chromatium formaba un
m4ximo de abundancia justo por debajo de la interfase oxigeno/sulfhidrico. Por
otra parte, Chlorobium crecia por debajo de la capa de Chromatium, adaptando
sus contenidos especificos de pigmentos (de 3 hasta 90 ug bacterioclorofila
d-mg PF-1} para poder captar més eficientemente la luz empobrecida que le Ile-
gaba {Guerrero et al., 1980)}.

A partir de 1982 la dominancia de la biomasa de las bacterias fototréficas se
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Tabla 2. Lista taxonémica de los organismos identificades en [ laguna Ciso.

Qrganismo Locatizacion  Abundancia  Referencia

Procaryotag

Anoxyphotobacteria Chromatium minus HT I AE
Chromatium vinosum HT 5 E
Amoebobacter M3 HT ! E
Chlorobium limicola HT 2 E
Chiorobitm phaecbacteroides HT 5 E

Oiras bacterias T i A

Protistas

Ciliophora Paramecium spp. {calkinski, trichivm...) EM 3 AL
Coleps firtus M i AC
F. Cyclidiidae (Cycliditem sp.) M 4 A
Didinium sp. E.M 4 A
Plagyopila sp. M H 3 AC
F. Oxytrichidae (Stylonichia sp.) M, H 4 A
F. Oxytrichidae (Gnychodromus sp.) M, H 4 A
Strombidium sp. M, H 3 A
PG M 4 A
Vorticella spp.(campanuia, microsioma) E, M 2 ACD
S0. Tetrahymenina (P3 - Glaucoma sp.) E, i 3 A
Melopus es M. H 3 AC
Bl M. H 3 A
Colpoda sp. M, H 4 A
S0. Odontostomatida (P13} E 5 C
Stentor coeruleus E 5 D
Euplotes (patella, evrystomus} 5 D
Chilodonella (cuculiulus, uncinata) 5 D
Tetrahymena {vorax, pytiformis) 5 D
Colpidium {colpoda, campylum} 5 D
Bursaria truncatetla 5 D
Spirostomus (teres, ambiguom) 5 D

Rhizopoda Amoeba radiosa 5 D

Cloroprotista Selenastrum capricornutum E.M 2 A
Carieria sp. E 4 A
Chigrelia valgaris E,M 4 A
Hyaloraphidium contortum E.M 3. A
Crucigenia teivapedia ) E 4 A
Scenedesmus spp. E 4 A
Chiamydomonas sp. E § D

\
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Organismo

Localizacién

Abundancia

Referencia

Dinomastigota
Bacillaroprotisia
Cryptoprotista

Euglenida

Peridinium spp.

Cryptomonas phaseolies
Cryptomonas sp.

Peranema sp.

Distigma proteus

Euglera spp. (pisciformes, phacus...)

WL B s e O

- e

AD

o

Animalia
Crustacea

Rotifera

Otros

Simacephalus vetulus
Thermocyclops dybowski
Digphanasoma brachyurim
Polyarthra sp. (vulgaris, dolichoprera...)
Brachyonus sp.

Hexarthra mira

Anaraeopsis fissa
Cepholodella sp. (gibba)
Keratella quadrata

Keratefta cochlearis

Filinta {terminalis)

Filinia longiseta

Euchlamys sp. (incisa)
Colurella salina

Lepadefa sp. {patclla)
Notholca sp.

Lophocharis salpina

Kellicotia longispira

Mytifing crassipes

Mytiling compressa

Colurella uncinate

Lecane (clasterocerca, stichaeta)
Trichocerca (bicristata, similis)
Chaoborus flavicans

H oM oS Do mm S mMmm oo m S oo

I I T o L VL7 T i - - - U I L R

> -
wwc}

el
‘}D*W:bw:b}}}}

Bl o e

E = Epilimnion, M = Metalimnion, H = Hipolimnion, T = Todo el lage.
1 = Muy abundante, 2 = Relativamente abundante, 3 = Aparece en bajas concentraciones pero

bastante a menudo, 4 = Raro, 3 = No encontrado entre 1984 y 1987.

A. Gasol, 1988; B. Alfonso y Miracle, 1983, Alfonso et al., 1987; C. Dver et al., 1986; D. Tu-
ret, 1981; E. Guerrero et al., 1985a.
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reparie entre dos cromatidceas, Chromatium y Amoebobacter M3, esta tltima,
probablemente una nueva especie, llamada provisionalmente en otros trabajos T4-
vocistis (Mas, 1982} o Lamprocystis M3 (Guerrero et al., 1987a). Amoebobacter
M3 tiene vesiculas de gas, bacterioclorofila a y es inmdvil. También esté presente
Chlorobium en concentraciones de hasta 105 célsml-! (Guerrero et al., 1983a),
pero sint llegar a dominar en ningiin periodo del afio. Probablemente la disminn-
¢ién en la cantidad de sulthidrico en la laguna es la responsable de la disminucién
en la importancia de Chlorobium. Actualmente (Gasol, 1988), Chromatium do-
mina en los inviernos con concentraciones de sulfhidrico de 0,2-0,3 mM vy
mantiene poblaciones de 105 célsmL-1. En el verano forma también un maxi-
mo (106 céls mL-1) pero por debajo del méximo pueden encontrarse concentracio-
nes de 105 célsml.-l. Amoebobacter mantiene concentraciones de 106 célsml.-!
por debajo del méximo de Chromatium y en los inviernos con ¢oncentraciones de
sulfhidrico de 0,4-0,5 mM, y conceniraciones de 103 en los inviernos con menor
concentracion de sulfhidrico, cuando domina Chromatium. Asi, actualmente
Amoebobacter se comporta ecoldgicamente como 1o hacia Chlorobium tiempo
atrds. Seguramente su tolerancia al sulthidrico es intermedia entre la de Chroma-
tium vy la de Chlorobium, tanto en lo referente a su tolerancia al sulfhidrico como
a su capacidad de moverse. Amoebobacter es inmévil, como Chiorebium, pero
posce vacuolas de gas y envuelta mucosa, que pueden conferirle cierta movilidad
vertical y reducir su sedimentacién.

La Fig. 2a muestra las concentraciones de bacterioclorofila (Bclf) a (pertene-
ciente a Cromatidceas) entre 1981 y 1987, Se observa un patrén repetitivo con una
bajada en inviemo que se recupera en verano, Otros minimos pueden interpretarse
como esporddicos debidos a los hundimientos, lo que comporta un periodo en el
que la laguna se llena de tierra y se reduce la cantidad de luz que llega a las célu-
las. El patrén anual parece ser repetitivo y la biomasa méxima constante.

Los ciliados de la laguna Cisé fueron primeramente estudiados por Turet
{1981} mediante muestras concentradas en bloques de poliuretano, que proporcio-
naron gran cantidad de especies. Dyer et al, (1985} utilizaron cultivos de enrigque-
cimiente, y mds recientemente se han encontrade las mismas especies en las
muestras de plancton intactas (Gasol, Peters, Garcia-Cantizano, Massana, Guerre-
ro y Pedrés-Alid, en revision). En estosiltimos estudios destaca la presencia de
ciliados anaerdbicos, que habitan la parte inferior del metalimnion y superior del
hipolimnion (Plagyopila, Metopus es, etc.). Estos ciliados crecen en aguas donde
la concentracién de sulfhidrico puede llegar a2 0,7 mM y se ha descrito en la lite-
ratura que algunos de ellos carecen de mitocendrias y poseen en cambio bacterias
simbiontes (Fenchel et al., 1977). Otros ciliados se encuentran en la parte aerdbica
del epilimnion como Strombidium y Vorticella, que forma maximos superficiales
asociados a la entrada de materia particulada {Alfonso & Miracle, 1985; Gasol,
1988). El ciliado més abundante, Coleps hirtus, se encuentra en la interfase oxi-
geno/sulfhidrico en concentraciones de hasta 104 célsmL-1. Esta concentracién es
al menos diez veces mayor que cualquiera de las encontradas en el agua dulce
para ciliados (Porter et al., 1985). Cuando se encuentran concentraciones tan ele-
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Figura 1, Evolucion de la temperatura del agua (°C) a 1 metro de profundidad en la

laguna Cisé entre 1984 y 1987,
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Figura 2. a} Evolucidn de la concentracién integrada de Bacterioclorofila @ (g-m‘2)
entre 1981 y 1987, b) Evolucidn de lz biomasa integrada de Cryptomonas phaseolus

(g PF-m2) entre 1984 y 1987.

163



164 I M. GASOL., I. MAS, C. PEDROS-ALIO & R. GUERRERQO

vadas de ciliados normalmente estos organismos llevan consige simbiontes alga-
les (Hecky & Kling, 1981}. En efecto, Coleps, en la laguna Cisé, tiene en su inte-
rior un simbionte algal, Chlorella vulgaris, en un ndmero aproximado de 30-50
células algales por ciliado (Esteve et al., 1989).

Diversas diatomeas pennadas (10# célsmL-1) y Cryptomonas phaseclus son
los eucariontes fototréficos mas abundantes. Cryptomonas es una especie tiofilica
que forma un méximo en el metalimnion durante el periodo de estratificacion. En
la literatura es frecuente encontrar médximos metalimnéticos, algunos de ellos en
presencia de bacterias fototréficas, y muchos de ellos protagonizados por Crypro-
monas. C. phaseolus alcanza en Cis6 concentraciones de hasta 105 célsmL-! (Pe-
drds-Ali6 et al., 1987). Durante algunos afios C. phaseclus mantuvo una concen-
tracidn de 102 célsml.-! en invierno, pese a la anoxia completa. En el epilimnion
pueden encontrarse otros protistas fototréficos aparte de Cryptomonas. Algunas
especies, como Carteria, Hyaloraphidium y Crucigenia se han descrito como ca-
racteristicas de las primeras etapas de la sucesion en ambientes inestables, mien-
tras que Peridinium es una especie ubicua en ambientes de agua dulce. La diver-
sidad del fitoplancton de la laguna es baja, seguramente debide a la anoxia
invernal. Hvaloraphidium y Crucigenia se encuentran a menudo acumuladas en el
metalimnion, junto al maximo de Cryptomonas, mientras que Peridinium y Car-
teria se encuentran siempre cerca de la superficie. La figura 2b muestra las con-
centraciones de C. phaseolus entre 1984 y 1987. El patrén de crecimiento se re-
pite cada afto, aungue la biomasa final varia de un afio a otro. El crecimiento se da
sobre todo cuando se establece la estratificacién.

Varios metazoos habitan la laguna Cisé. Destacan algunos rotiferos de cardc-
ter benténico como Colurella y Mytilina (Alfonso & Miracle, 1985}, asi como
otros colonizadores de primavera (Lecane, Polyarthra). Algunas especies apare-
cen sélo algunos afios (Kellicottia, Alfonso et al., 1986) pero otras aparecen mas
regularmente. Las concentraciones mds elevadas de rotiferos se alcanzan con el
crecimiento metalimnético de Anuraeopsis fissa (hastal04 org L-1). Keratella qua-
drata y el copépodo Thermocyciops dybowskii (hasta 103 orgL-! en el epilimnion)
son también abundantes en algunas ocasiones. También aparecen con bastante
abundancia larvas de Chacborus flavicans.

La combinacién de Coleps hirtus y Cryptomonas phaseolus en el metalim-
nion, con cromatidceas creciendo en ¢l hipolimnion, parece ser la comunidad ca-
racteristica de lagos carsticos con sulfhidrico. Esta misma comunidad se ha en-
contrado también en la laguna del Vilar (Banyoles), y en el lago grande de
Estanya (Baixa Ribagorca) (Pedrds- Ali6 et al., 1986). Las comunidades epilimné-
ticas de estos dos lagos son, por el contrario, totalmente distintas a las del Cisd.

LA ESTRUCTURA DEL SISTEMA

Para analizar la estructura del sisterna, y los factores que la controlan, Pedrds-
Alig et al. (1986) y Gasol {1988) realizaron un andlisis de agrupacicnes (cluster)
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con los datos de abundancias de los distintos organismos. El anélisis de agrupa-
ciones separé la comunidad planctdnica epilimnética de la meta- € hipolimnética.
Este resultado es consistente con la aparicién de los mismos organismos en el
meta- e hipolimnion, aunque en concentraciones distintas. La comunidad hipo-
limnética y la invernal son sistemas no estructurados ni organizados, bajos en di-
versidad, con pocos organismos y de pequefio tamafio. Sélo se encuentran micro-
organismos que pueden resisiir el sulfhidrico {usando reservas energéticas, o
bien en fase de resistencia) o micreorganismos adaptados metabdlicamente a €l
(bacterias y ciliados). Bl sistermna epilimnético es aparentemente oligotréfico, casi
sin organismos en algunas épocas, 0 con crecimientos espectaculares de protis-
tas, fototréficos (Carteria) o no (Vorticella), como respuesta a determinadas en-
tradas de materia orgdnica aldctona. De hecho, se trata de un sistema distrdfico,
segin la cantidad de materia no degradada, el color, la 1, 1a produccidn, y la clo-
rofila presente (Wetzel, 1975). El sistema metalimnético se comporta como un
ecotono entre dos habitats, es por eso por lo que aqui se desarrollan organismos
con mayor diversidad.

Se realizé un an4lisis de componentes principales (PCA) para comprobar cuél
era el principal componente de la variabilidad de la comunidad, cuél era ¢l prin-
cipal factor estructurador. El PCA exirajo un factor que explicaba el 26% de la va-
riacién y que ordenaba los organismos fototréficos en funcién de la profundidad,
quedando en un extremo los epilimnéticos, y en el otro extremo los hipolimnéti-
cos. En el segundo factor {18% de la varianza) se ordenaban los organismos en
funcién de su grado de acumulacidn en el metalimnion. Estos datos, junte con
otros obtenidos en lagos cérsticos de caracteristicas mds o menos similares, per-
miten establecer la hipétesis de que al aumentar el grado de estabilidad térmica de
un lago (debido a la morfologia y a la vegetacidn) y al aparecer anoxia hipolim-
nética, el principal factor de estructuracién de las comunidades pasa de ser la va-
riacién estacional a ser la variacién en profundidad. Asi pues, la comunidad de or-
ganismos de la laguna Cisé se organiza en un eje vertical {cenoclina profundidad)
y un gje temporal. La variacién en profundidad, mucho més importante, estratifica
fuertemente las poblaciones como respuesta a los gradientes superpuestos de oxi-
geno, luz y sulfhidrico, de manera que los méximos de acumulacién de A. fissa,
Coleps, Cryptomonas y Chromatium se separan sélo unos centimetros en ¢l eje
vertical {Gasol, 1988). Por otro lado, las variaciones estacionales suponen sobre
todo la alternancia mezcla-estratificacién, que implican la evolucién de la comu-
nidad durante un perfodo de estratificacién desde la formacidn fisica de este nue-
vo ambiente con oxigeno, hasta el establecimiento de una comunidad compleja,
con organismos de todo tipo (de tamaito, nivel tréfico y clase taxondmica). La es-
tratificacién de los organismos en el metalimnion recuerda la estratificacién que
puede hallarse en un tapete microbiano o en un bosque, a una escala diferente
{Guerrero & Mas, 1989). Igual que en un tapete, se encueniran organismos foto-
tréficos ancoxigénicos en la parte mas profunda (Chromatium, Chiorobium, Amo-
ebobacter), organismos adaptados a bajas intensidades de luz y con pigmentos
particulares {ficobilinas) por encima {cianobacterias, Cryptomonas), ¥ €n la parte



166 J.M. GASOL, 7. MAS, C. PEDROS-ALIO & R. GUERRERC

superior organismoes fototréficos oxigénicos no adaptados al sulfhidrico {Peridi-
nium, diatomeas).

Por otra parte, en invierno la mayor parte de la biomasa es procariotica. En ve-
rano, esta relacién baja al 25-60% en funcién del afio. La biomasa fototréfica os-
cila entre el 70% del total en invierno al 50% en verano. Cryptomonas, diatomeas
y Peridinium son los nicos eucariontes fototréficos que aportan biomasa de for-
ma significativa. La biomasa no fototréfica es bacteriana durante el invierno, pero
en verano se diversifica mucho {Gasol; Peters; Guerrero & Pedrds-Alig, no publi-
cado).

Durante el perfodo 1985-1987 se ha seguide la variacitn del espectro de bio-
masa en la laguna (Gasol; Guerrero & Pedros-Ali6, en preparacién). El espectro
de biomasa refleja como €sta se reparte en particulas de diferente tamafio. Los pi-
cos principales corresponden a las bacterias (0,5 pm ESD —didmetro de una es-
fera de igual volumen—y), bacterias fototréficas (4-5 um ESD) y Cryptomonas (15
um ESD}. En primavera estos picos aumentan y aparecent NUEVOs picos Correspon-
dientes a ciliados (14 pm ESD} y a rotiferos {32-200 um ESD). A finales del ve-
rano los picos de 0,5 y 4 um disminuyen, al mismo tiempo gue aurnentan los picos
correspendientes a tamaifios mayores de 32 um,. lo cual indica transferencia de
biomasa de picos de tamaiios inferiores hacia picos de mayor tamafio. Ademds, Ia
comunidad pasa de ser claramente dominada por las bacterias durante la época de
mezcla, a ser compartida por procariontes y eucariontes durante la estratificacién.
El espectro de biomasa presenta, por tanto, un amplic margen de valores de mi-
crobialidad, y esto permite desarrollar un método de linearizacién del espectro de
biomasa que constituya un indicador de dicha microbialidad. La linearizacién del
espectro con ¢l método desarrollado por Gasol et al. (Gasol; Guerrero & Pedrés-
Ali6, en preparaci6n} permite expresar con un solo valor el grado de microbiali-
dad del sistema.

ECOLOGIA FUNCIONAL
La produccién

Los organismos fototréficos incorporan carbonoe inorgdnico en presencia de luz y
lo transforman en compuestos orgénicos. Para las bacterias fototréficas en la la-
guna Cis6 hay publicadas varias estimas puntuales de produccién: los valores os-
citan entre los 99 mgCm-2h-! (Guerrerc et al., 19852} a los 70 mgCm-2h-! {cal-
culade a partir de los datos de Montesinos, 1987). Pedrés-Ali6 et al. (Pedrés-Alis;
Garcia-Cantizano; Gasol & Guerrero, en preparacion) presentan valores que osci-
lan entre 1 y 100 mgCam-2h-1. La méxima fijacién por parte de las bacterias tiene
lugar en la superficie en invierno y por debajo de la oxiclina en verano. En 1982
el méximo de actividad especifica fotosintetizadora y de oxidacion de sulfhidrico
se encontraban entre 1,75 y 2 m (2,7 pmol COymgPF-1h-t y 13,3 umol H,Smg-
PF-1h-1). Para considerar toda la fijacién de carbono de la laguna deben conside-
rarse también los organismos fototréficos oxigénicos (sobre todo Cryptomonas) y
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los organismos quimiolitoautdtrofos —que oxidan sulfhidrico sin luz— (Garcfa-
Cantizano et al., 1986). Pedrés-Alié et al., han observado que la fijacién quimio-
litoautotréfica explica aproximadamente el 60% de la fijacién durante 1a holomi-
xis, y el 50% durante la estratificacién. Este dltimo valor significa una
incorporacién méxima de 50 ugC-L-thr!, sin que se observe un patrén vertical cla-
ro. En cambio la fijacién oxigénica representa aproximadamente el 1 % del total
en invierno, v el 2G % en verano {con un méxime de 60 ugC-L-th-len la zona de
acumulacién de Cryptomonas). En verano, Cryptomonas puede aportar el 63% de
la fijacién total de carbono en la laguna, aunque sus valores oscilan emtre el 20 y
el 40% {Garcia-Cantizano, 1988; Gasol, 1988). La fijacién por parte de las bacte-
rias fototroficas representa el 33% de la fijacién total en invierno, y el 21% de la
fijacidn en verano. De todos los valores se deduce para la laguna una incorpora-
ci6n anual de 204 gCm2, 35% del cual se da en la holomixis, y el 65% restante
durante la estratificacion. Este valor es cercano al calculado por Montesinos y Es-
teve {1984}, 250 gC, para otras fechas (1977-1979).

La actividad fototréfica de todos estos organismes tiene como consecuencia la
oxidacidén bioldgica del sulfhidrico hipolimnético en un porcentaje muy elevade.
Abella {1980} estimd, a partir de los resultadoes de los experimentos de incorpora-
cién de carbono, una tasa de oxidacion de 432 mmol H,S m-2.d-'. Guerrero et al.
{1985a) mediante medidas indirectas estimaron un valor de 276 mmols. Brugada
y Montesinos {1986) por otra parte, estudiaron con detalle la laguna del Vilar,
donde obtuvieron unos valores parecidos (421 mmols). En este dltimo trabajo se
estimé que un 57% de la oxidacién era producto de la actividad fotosintética de
Cryptomonas {por la produccién de oxigeno que reacciona con el sulfhidrico),
mientras que un 47% lo era de la actividad de Chromatium (utilizacidn directa de
sulfhidrico como fuente de poder reductor). El 4% restante era consecuencia de la
actividad no fototrofica. Si bien cabe suponer unos valores de oxidacion de sulf-
hidrico parecidos para la Jaguna Ciso, sorprende la baja contribucién de ias bac-
terias quimiolitoautotréficas, gue en Cisé contribuyen considerablemente a la fi-
jacién de carbono.

Los procesos de oxidacién o produccién de oxfgeno y sulfhidrico en la termo-
clina se reflejan en los perfiles verticales de ambos gases, de modo que a lo largo
de un cicle diaric puede estimarse la actividad y la tasa de respiracién segin sean
estos perfiles, y segun se halle la interfase entre ambos gases. Massana et al. (este
volumen} han modelade el comportamiento de los dos gases y han Hegado a algn-
nas conclusiones sobre los procesos fisicos de difusién de los gases. Asimismo es-
tos autores han estimado una tasa de respiracion elevada para las poblaciones me-
talimnéticas.

Depredacién

De los procesos de transferencia de materia entre distintas poblaciones {depreda-
cién) no tenemos practicamente datos. Pedrds-Alid et al. (1987} han estimado el
efecto potencial de Coleps y de Anuraeopsis sobre Cryptomonas, & partir de datos
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bibliogréficos, y han encontrado valores que sugieren un impacto poco importante
sobre el protista. En todo caso una acumulacién tan grande de organismos fototré-
ficos {(cromatidceas y Cryptomonas) debe tener asociada algin depredador que la
explote. Coleps es conocido como depredador algal v los rotiferos son depredado-
res de Cryptomonas y de bacterias fototréficas. Por otro lado algunos flagelados
metalimnéticos se alimentan de bacterias y simult4neamente mantienen un meta-
bolismo fototréfice. Para discernir estos aspectos de la biologia de la laguna son
necesarios experimentos de autoradiografia y de incorporacién de particulas mar-
cadas.

Mencidn aparte merece el descubrimiento de varias bacterias depredadoras de
cromatidceas en la laguna Cisé: Vampirococcus y Daptobacter (Esteve et al.,
1983; Guerrero et al., 1986, 1987b). Vampirococcus es un organismo 1o aislado
hasta el momento en cultivo purc y gque depreda Chromatium uniéndose a su
membrana externa y «absorbiendo» su contenido. Fue detectado en 1980 en
muestras de Chromatium analizadas por microscopia electrénica (Esteve et al.,
1983). En el Cisé se siguieron el niimero de células adheridas a Chromatium y se
pudo comprobar que aumentaban a medida que disminuiz el niimero de Chroma-
tium (102 céls-mL-! en junio, 104 en diciembre y 105 en febrero de 1979). Dapio-
bacter se descubrié hacia 1985 en muestras de Chromatium sedimentadas. En
ellas se detectaban unas calvas que resultaron ser obra de un bacilo que penetraba
las células de Chromatium y las degradaba (Guerrero et al., 1986). Daptobacter es
un organisme faculitative que puede crecer como depredador ¢ como osmotrofo.

El nimero de depredadores en la laguna se ha seguido mediante dos técnicas:
recuento total de las células adheridas a Chromatium tal y como se observan por
SEM (microscopia electrénica de barrido} o por epifluorescencia (técnicas en las
que resulta imposible diferenciar ambos depredadores y ademds se puede consi-
derar predador cualquier célula en contacto con una cromatiacea), y recuento de
viables: recuento de calvas que aparecen en un filtrado de un cultivo de una cro-
matifcea y de la muestra (Gaju, 1987).

En 1982, y por epifluorescencia, se encontraron entre un 2 y un 45% de célu-
las infectadas con 1.4-3.26 c€lulas adheridas por cromatidcea {Guerrero et al.,
1986}. En el perfodo 1985-1986, por SEM, se encontraron entre un 60 y un 95%
de las células de Chromatium atacadas, con un numerc de ¢élulas adheridas por
cromatidcea variable entre 1 y 2.5, y con un miximo por debajo del pice de bac-
terias fototréficas. El recuento de viables da valores muy por debajo, ya que se
obtienen entre 100 y 4800 unidades formadoras de calvas por litro, con un méxi-
mo a las mismas profundidades.

El impacto de estos depredadores sobre las cromatidceas no puede ser evalua-
do todavia con los datos de que se dispone. Es necesario desarrollar otros métodos
de anélisis para poder interpretar el significado ecolégico de las poblaciones del
depredador.



ECOLOGIA MICROBIANA Y LBMNOLOGIA EN LA LAGUNA CISO: 1976-1989 169
LAS POBLACIONES DE CROMATIACEAS

La organizacién vertical y el ciclo diario en las bacterias fototroficas

Cuando las bacterias fototréficas estdn creciendo en un gradiente de luz y sulfhi-
drico forman una capa que puede dividirse en diferentes zonas en funcién del me-
tabolismo y del estado de las células: ia parte superior, con la mayor presencia po-
sible de luz y donde se encuentra la méxima actividad especifica {cima o «top»});
otra parte donde se encuentra la méxima concentracidén celular (miximo o
«peak»); y una iltima, compuesta por todas las células que se encuentran por de-
bajo (fondo o «bottom»}, células mayoritariamente inactivas. En la Jaguna Cisé se
han encontrade distintos aspectos que varian en funcién de cuél sea ia parte de la
capa de que se trate. Asi, las células en la cima estén limitadas por el sulfhidrico
(Guerrere et al., 1983a). Estas células tienen 1a méxima actividad fotosintética es-
pecifica y también los contenidos maximos de bacterioclorofila, azufre y glucoge-
no. Asimismo son las células con mayor viabilidad (van Gemerden et al., 1985) y
también las que presentan un mayor velumen {Montesinos, 1987; Gaju et al.,
1989). Cuando estas células se observan por microscopia electrénica de transmi-
sién (TEM) se puede observar gran cantidad de grinules de aznfre y pocas inclu-
siones de PHB {poli-8-hidroxibutirato) (Esteve, 1981; Esteve et al., 1980; Esteve,
Montesinos, Mitchell & Guerrero, en preparacidn). Son también las células que se
dividen activamenie (van Gemerden et al., 1985). Las células en el méximo tienen
todavia una viabilidad méxima, pero aparecen limitadas por la luz. En mitad del
dia, ni el sulfhidrice, ni el fosfate, ni el acetato parecen limitar su actividad fotosin-
tética. Los contenidos especificos de sustancias disminuyen con la profundidad, asi
como el volumen celular. Las células empiezan a acumular PHB y se observan me-
nos inclusiones de azufre. Su tasa de crecimiento es mucho menor que 1z observa-
da en la cima. Las células de la parte inferior {fondo) poseen mucha menor viabi-
lidad, menores contenidos especificos de polimeros ¥y mucha menor actividad,
dado que no les llega ni el 0,01% de la luz incidente. Tienen menor volumen y su
crecimiento es nulo. En su ultraestructura desaparecen los granulos de azufre y en
su lugar aparecen gran cantidad de granulos de PHB, que no pueden ser metaboli-
zados durante el dia (van Gemerden et al., 1985}, Asimismo, ias vesiculas fotosin-
téticas desaparecen, y en su lugar aparecen estructuras tubulares (Esteve, 1981).
Los depredadores bacterianos se han encontrado en mayor concentracién a medi-
da que aumenta la profundidad (Gaju, 1987). Se interpreta que deben ser conside-
rados Como unos organismes oportunistas, que aprovechan las células metaboli-
camente deterioradas, mds que unos depredadores activos sobre bacterias intactas.
Seguramente son sélo ecoldgicamente importantes cuando las condiciones am-
bientales no son adecuadas para Chromatium.

Durante ¢l dfa se ha observado que las células acumulan azufre y glucégeno
como preducto de 1a fotosintesis. Por la noche estos productos son metabolizados
y se produce sulfhidrico y PHB (van Gemerden et al., 1985). Si bien las tasas es-
pecificas de fijacién de carbono y oxidacién de sulfhidrico son mayores en la
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cima, en valor absoluto y debido a la mayor concentracidn de células son mayores
en el maximo. Todo ello significa un fuerte crecimiento en la cima, y una tasa mu-
¢ho menor en el médximo.

Se ha propuesto un modelo dindmico para explicar el desarollo de las capas de
bacterias fototroficas a partir de estos datos (Guerrero et al., 1985a; Montesinos
1987). Durante el desarrollo de Chromatium, las células del top se cargan con
azufre y glucdgeno ya que fotosintetizan activamente. Al aumentar su densidad
con la acumulacién de azufre y glucdgeno (Guerrero et al., 1985b) las células se-
dimentarfan lentamente. Al ir las células sedimentando irfa disminuyendo la luz
de la gue disponen, ¢ iria aumentando la concentracion de sulfhidrico, con lo cual
deberfan metabolizar sus reservas energéticas y pasar el glucégenc a PHB. En au-
sencia de luz y con elevadas concentraciones de salfhidrico a estas prefundidades,
el azufre no puede ser oxidado. Esto resulta como una trampa para las bacterias
fototréficas que disminuyen su viabilidad y no pueden recuperarse, sedimentando
hasta el fondo de la laguna. Al avanzar la primavera y el verano, cada vez mas y
més células son atrapadas por debajo de la capa de crecimiento, y esto hace que
cada vez se encuentren mas Chromatium (inactivos) en el hipolimnion,

La sedimentacién de las células ha sido estudiada mediante trampas de sedi-
mentacién, y se ha observado que sélo tiene lugar de forma significativa en deter-
minadas épocas del afo. Durante los perfedos de mezcla no hay sedimentacién,
mientras que sf la hay en algunos momentos de los periedos de estratificacidn.
Cuando sedimentan, las bacterias fototroficas lo hacen de acuerdo a lo esperado
segiin la ley de Stokes para una particula inerte (Pedrds-Afid et al., 1989; Mas;
Pedrés-Alio & Guerrero, en preparacién).

Formacién y desarrollo de la capa bacteriana

A partir de medidas puntyales de incorporacién de carbono se han calculade di-
versos valores para el tiempo de duplicacidn de las bacterias fototréficas en la la-
guna Cisé (por ejemplo 0,074 h-!, para las células de 1a cima en 1981, Montesi-
nos, 1987). Por otra parte, y durante gran parte del afio, los cambios de biomasa
netos observables son casi nulos, lo cual lleva a la conclusidn de que o bien gran
parte de la produccién se pierde en forma de sedimentacién, descomposicién, la-
vado con el flujo de salida, predacién, etc. sin que se produzca un crecimiento
neto apreciable de la poblacién, o bien el crecimiento bruto de la poblacién en es-
tos periodos es también muy pequefio. Existen datos mencionados anteriormente
que apoyan la primera posibilidad. Montesinos (1982) afirma también que el cre-
cimiento neto es sdlo el 2% del crecimiento bruto. La Figura 2a muestra ¢émo los
valores totales de bacterioclorofila a s6lo aumentan en determinadas épocas del
afie, Cuando se llega a un determinado valor la poblacién se mantiene sin crecer
ni decrecer en valor absolute. Mas et al. (Mas; Pedrds-Ali¢ & Guerrero, en prepa-
racién) han calculado las tasas exponenciales de crecimiento neto (cambios de
biomasa) y bruto (neto més pérdidas} para las poblaciones de bacterias fototrdfi-
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cas. Los valores de crecuniento bruto hallados (tasas 0 - 0,06 d! para Chromatium
y 0,001-0,037 para Amoebobacter} son comparables & las encontradas mediante
las técnicas de incorporacion de carbene. Cuando estos valores se corrigen para €l
fotoperfodo, la temperatura, y el hecho de que s6lo una porcién de la poblacién
esta realmente creciendo, las tasas son de 2 & 5 veces inferiores a las tasas méxi-
mas halladas en ¢l 1aboratorio para Chromatium, seguramente debido a la limita-
¢ién por la luz. En conjunto, las bacterias fototréficas en la laguna Cis6 parecen
mantener una gran biomasa con crecimientc muy lento, sélo apreciable en la
cima, gracias a unas tasas de pérdidas lentas durante la estratificacién. Durante Ja
holomixis la situacién es mas dindmica. En ausencia de algas, mucha mds Iuz
puede llegar a las bacterias y al ser ¢l flujo de salida del agua elevado, hay una
mayor renovacion de la biomasa bacteriana. Los valores méaximos de tasa de cre-
cimiento (0,5 - 0,8 d-1) se encuentran en esta época del afic.

Competencia entre distintas poblaciones

Dado que distintas poblaciones de bacterias fototréficas coexisten en Ia laguna
Cis6, debe establecerse algin tipo de relacidén negativa entre ellas, pero sin gque
sea tan fuerte que elimine alguna poblacién. Para crecer necesitan sulthidrico y
luz. Durante el verano, Abella et al. (1980) demostraron que Chromatium se situa-
ba por encima de Chiorobium en el gradiente vertical creado por los perfiles de
sulfhidrico y luz, gracias a su movilidad y a su capacidad de crecer a bajas con-
centraciones de sulfhidrico. Por el contrario, Chlorobium, adaptado a concentra-
ciones de sulfhidrico mayores, crecia por debajo del pico de Chromatium gracias
también a que podia adaptar su contenide especifico de bacterioclorofila d y pig-
mentos accesorios (isorenieratenc vy clorobactenc}, que absorben a una longitud
de onda no filtrada por los Chromatium. Ademés, Chlorobium tiene més eficien-
cia en capturar la luz al tener las vesiculas fotosintéticas dispuestas en el exterior
de la célula, y tiene también una tasa de mantenimiento energético menor que
Chromatium. Los contenidos especificos de pigmentos pasaban de 3 a 90 pg Belf
dmgPF-1y de 0,3 a 30 Unidades Arbitrarias de carotenosmgPF-! (Guerrero et al.,
1980). Sin embargo, la biomasa de Chlorobium estuvo durante 1978 inversamen-
te correlacionada con la de Chromatinm {Pedrés-Alid et al., 1983), lo cual de-
muestra que hubo una verdadera competencia por 1a Iuz entre estos organismos.
Por otro lado, siendo la sensibilidad al sulfhidrico distinta en los dos organismos,
en la época de mezcla invernal dominaba uno v ofro en funcidn de la cantidad de
suifhidrico existente en el medic {Guerrero & Abelld, 1978).

La calidad de la Juz es un factor importante a la hora de determinar qué grupo
de clorobidceas acomparfia 2 Chromatium en el Cisé {(Montesinos et al., 1983},
Dependiende de la composicién de la luz se seleccionan unos u otros organismos
segiin su dotacién pigmentaria. Asf, en capas profundas de lagos meromicticos
dominan los Chlorebium marrones gracias a sus pigmentos accesorios que usan
eficientemente la luz a esas profundidades. Mientras, los Chlorobium verdes do-
minan en capas mds proximas a la superficie. En el Cisd, donde se pedia encon-
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trar una especie de Chlorobium martdn (C. phaeobacteroides) v otra verde (C. i
micola}, este Ultimo era dominante en verano, cuando la biomasa de Chromatium
era méxima, siendo sustituido por el marrdn en invierno, coincidiendo con la re-
duccién de la biomasa de Chromatium. En 1978 el proceso de sustitucidn entre
clorobiéceas empezo en julio, cuando Chromatium ya habia alcanzado s mdxima
concentracién, y el total de clorobidceas estaba en el minimo (Montesinos et al,,
1983). Por otra parte, cuanto mayor es la concentracién de sulfhidrico, mayor se-
leccién hacia los Chiorebium marrones, que dominan sobre los verdes, mis sen-
sibles al sulfhidrico (Montesinos, 1982).

La presencia de protistas eucaridticos por encima de la capa de crecimiento
bacteriano ejerce también un factor de limitacién de la produccién bacteriana por
filtracidn de la luz, como se observa al comparar la produccion en distintos lagos
respecto a la presencia por encima de capas aigales (Montesinos & Esteve, 1984),
Ademds, la presencia de algas elimina las clorobidceas verdes y selecciona las
marrones por superposicién de sus espectros {Montesinos, 1982). Quiz4 la expli-
cacién de la reduccién de clorobidceas observada en la laguna desde 1984 se deba
a la cada vez mds umportante presencia algal (sobre todo Cryptomonas) que selec-
cionan negativamente las clorobidceas verdes, mientras que el crecimiento de Ch-
romatism impediria también el crecimiento de las clorobidceas marrones. Sera
necesario conocer €] espectro de absorcidn in vivo de Cryptomonas para corrobo-
rar gsta hipGtesis.

Pedrds-Alié et al. (1983, 1984) analizaron los factores determinantes de la pre-
sencia de pigmentos y de su seleccidn y biomasa. Estos autores comprobaron que
la radiacién solar, la temperatura y la biomasa de Chromatium eran los factores
més importantes para determinar los pigmentos presentes en la laguna Cisé. Asi,
es curioso observar c6mo la biomasa de Chlorobium no determina la cantidad de
pigmentos presentes, sino que es la biomasa de Chromatium la que, como ya he-
mos visto, determina la cantidad de pigmentos de Chlorebium. Temperatura y ra-
diacién determinan la biomasa de Chromatium, y ésta la biomasa de Chlorobium.
No hay relacidn entre concentracién de sulfhidrico y biomasa de Chlorobium. Pe-
drds-Alié et al. (1984) consideraron que Chromatium segufa una estrategia este-
noica, es decir, era un organismo que crecia cuando habia poco flujo de salida de
1a laguna, con concentraciones de sulfhidrico limitadas, pero capaz de moverse
hacia ]a zona donde las concentraciones eran 6ptimas. Creciendo asi, ensombrecia
y competia con Chlorobium que se adaptaba pasivamente z Ja luz y al sulfhidrico
y se mantenfa por debajo de Chromatium en concentraciones bajas. Pero cuando
alguno de los limites de tolerancia de Chromatinm era superade (aumento del flu-
jo de salida, aumento de la concentracién de sulfhidrico, disminucién de la inten-
sidad de luz), Chlorobium era capaz de crecer y manienerse como el organismo
dominante de la comunidad de bacterias fototréficas.
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LA POBLACION DE CRYPTOMONAS

Evolucién de la capa de Crypiomonas

La capa de Cryptomonas se forma por encima de la capa bacteriana, donde la con-
centracion de oxigeno es practicamente cero y hay bajas concentraciones de sulf-
hidrico. El pico se forma por crecimiento active de las células en el metalimnion,
por crecimiento in situ. Experimentos de laboratorie han determinade que la luz
no es el principal factor limitante para Cryptomonas, puesto que parece haber una
adaptacién a intensidades de luz cada vez més bajas a medida que avanza el peri-
odo de estratificacidn. En todo caso, la fijacidn de carbono por Cryptomonas estd
ya saturada a intensidades de luz en torno a 75-100 uE-m-2s-1 (Gasol; Guerrero &
Pedrés-Alié, no publicado). En los perfodos en los cuales la luz no es limitante,
Cryptomonas crece muy bien, pero durante una parte del periode de estratifica-
cién Cryptomonas se mantiene en la termoclina a pesar de tener limitacién por la
luz a estas profundidades. Al afiadir fésforo disuelto al medio éste desaparece ex-
ponencialmente, cosa que no sucede con el amonio, nitrato o nitrito. Este demues-
tra que no hay limitacidn por nitrégeno en ia comunidad metalimnética, y que si
la hay por el fésforo. Sin embargo, el fésforo no es mas abundante en el epilim-
nion 0 metzlimnion que en el epilimnion, sino que aparece a veces en COncentra-
ciones elevadas y otras veces es indetectable. Sea el nutriente limitante que sea,
parece que para Cryptomonas la limitacién por este nutriente es mas importante
que Ja posible limitacién por la luz, dado gue adn pudiendo nadar hacia profun-
didades con mds luz, Cryptomonas se mantiene en el metalimnion. Durante la
noche, Cryptomonas se sumerge en la parte inferfor del metalimnion y superior
del hipolimnion, con concentraciones de sulfhidrice de hasta 0,5 mM {Gasol,
1988; Gascl, Peters, Garcia-Cantizano, Massana, Guerrero & Pedrds-Alid, en
preparacién).

Utilizando los datos disponibles hasta el momento, puede deducirse el siguien-
te ciclo anual para la poblacion de Cryptomonas: durante el periodo de mezcla,
una pequefia poblacidn, estdtica, permanece viva en la laguna, gracias en parte a
su tolerancia a las bajas concentraciones de sulfhidrico. Las células crecen con
tiempos de duplicacidn lentos (20-55 d). La mezcla de las aguas proporciona nu-
trientes y luz suficiente. La productividad es baja, y ia descomposicién es el prin-
cipal factor de pérdida. En primavera, cuando empieza la estratificacién, 1a bio-
masa aumenta exponencialmente {Td= 6-7 d) y es entonces cuando las c€lulas
sedimentan, con una velocidad igual a la tedrica segin la ley de Stokes. La sedi-
mentacién explica entre un 40 y un 60% de las pérdidas en esta poca del afio.
Cuando la estratificacion estd bien establecida, la velocidad de crecimiento de [
poblacién disminuye, y se establece un equilibrie dindmico que se mantiene du-
rante tedo el verano. Sélo el 1-2% de la luz que incide en la superficie llega a 1a
capa de Cryptomonas. La produccidn celular se compensa con las pérdidas v los
aumentos o disminuciongs en biomasa dependen de un balance delicado entre la
cantidad de luz que llega a la capa y pérdidas ocasionalmente importantes como
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la depredacion. La descomposicién centinia a una velocidad constante. Cuando
llega la mezcla de otofio, l2 poblacidn vuelve a las condiciones invernales (Pe-
drés-Alié et al., 1987). Los tiempos de duplicacién que se calculan a partir de los
cambios de biomasa y de los valores totales de las pérdidas, son del mismo orden
de magnitud que los calculados & partir de los datos de incorporacién de carbono,
aunque un poco inferiores {Pedrés-Alid et al., en preparacidn).

Ciclo diario de Cryptomonas

En experimentos realizados durante 1987 y 1988 se ha observado que prictica-
mente todos los organismos metalimnéticos de la laguna realizan migraciones
verticales de unos 20 cm durante el ciclo diaric. La mayor parte de los organismos
siguen los movimientos de Cryptomonas por encima, excepto por la noche, cuan-
do Cryptomonas nada activamente {velocidad de natacién: 50-90 pm-s-1, Mitchell,
datos no publicados} por la parte supertor del hipolimnnion e inferior del metalim-
nion, zona con concentraciones de sulfhidrico de hasta 0,5 mM. Cryptomonas mi-
gra unos 40 cm siguiendo el siguiente patrén: unas horas antes de que saiga el sol,
las células se van acumulando en la parte superior del metalimnion. Cuando el sol
sale, se sitian muy concentradas {Fig. 3} en las profundidades donde la intensidad
de luz les resulta idénea, Durante el dia las células se estin moviendo {velocidad
de natacién: 115 umes!) pero la poblacién se mantiene concentrada moviéndose
sdlo para ajustar su posicidn respecto a la luz disponible. Al ir poniéndose el sol,
Cryptomonas se va dispersando hacia la parte inferior del metalimnion, donde se
marnitiene hasta unas horas antes de que amanezca, cuando empieza otra vez a su-
bir. La Figura 3 ilustra estos movimientos, junto con los procesos de formacién
del pico que hemos sefialado anteriormente. Durante las horas de maxima fotosin-
tesis Cryptomonas acumula almidén, que es consumido durante 1a noche, mien-
tras se encuentra en aguas anaerébicas y con sulfhidrico {Gasol, Peters, Garcia-
Cantizano, Massana, Guerrero & Pedrés-Alig, en preparacidn).

CONCLUSION Y PERSPECTIVAS

Durante estos afios se ha conseguido recoger abundante informacién sobre los or-
ganismos que habitan la laguna y sobre los procesos en los que se encuentran in-
volucrados. Es necesario cuantificar todos los flujos tréficos entre poblaciones,
especialmente las metalimnéticas. Asimismo, se debe dilucidar el papel de los
aportes de materia orgdnica y nutrientes aléctonos en la dindmica de crecimiento
de las distintas poblacicnes de organismos fototrdficos. Por iltimo serfa conve-
niente estudiar las adaptaciones de los ciliados con bacterias simbiontes y comple-
tar 12 taxonomia de los grupos menos conocidoes, especialmente las bacterias no
fototréficas. Pero empezamos a tener suficientes conocimientos como para poder
analizar jas variaciones a largo plazo ¢ la respuesta de la comunidad frente a las
perturbaciones. Todos los conocimientos obtenidos hasta el momento constituyen
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una s6lida base para la adquisicién de nueva informacién. En todo caso, las pre-
guntas a contestar son suficientemente importantes come para que se pueda supo-
ner que el estudio de la taguna Cisé no ha terminado.
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