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3.3.5 Fosfatos

Banyoles III

La distribucién de fosfato soluble en la columna de agua de
Banyoles III se presenta en la figura 3.34a. La distribucibn de
las isolineas es muy irregular, reflejo de los mfiltiples procesos
quimicos y biol6gicos que afectan al fosfato. En el mixolimnion
durante el periodo invierno-primavera (no estratificado térmicamen-
te) las concentraciones oscilan entre 0 y 6 Pmol/l aunque los valo-
res medios estdn alrededor de los 0,5 Pmol/l. Las zonas de aumento
en concentracidn cercanas a la superficie se interpretan como apor-
tes externos, por aguas de lluvia. Durante el periodo de estrati-
ficacién, en superficie el fosfato se encuentra en concentraciones
superiores que en el hipolimnion; la m&xima concentracidn oscila
entre 3,5~4,3 Fmol/l. En conjunto, se aprecia la estratificacién
‘térmica también en la distribucidén de lasisolfneas de fosfato, a
excepcién de una intrusién a principio de junio en toda la columna.
Desde agosto es indetectable hasta-diciembre donde se aprecian

ligeras concentraciones de fosfato (0,2~0,7 fmol/l).

Las isolineas de fosfito no se disponen segfin la quemoclina,
sino que la atraviesan fd4cilmente con concentraciones parecidas a
las del hipolimnion. En el sedimento en suspensién se aprecian
Cconcentraciones medias bajas entre 0-2,5 Fmol/l. La méxima abso-
luta (7,8 fmol/l) se presentS a los 26 m en el mes de marzo de

1977.

Laguna de siséd

La concentracién de fosfatos de la laguna de Sisé (figura
3. 34b) sufre grandes oscilaciones a lo largo del afio. Varfa

desde cantidades indetectables (en verano) hasta md8ximos de 5,8
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FmOI/l a finales de marzo y otro a principios de octubre (6 fmol/l).

\
Laguna de Vvila

La concentracifn de fosfatos (véase la tabla 3.9) oscila en
esta laguna desde valores indetectables en otofio hasta 13 Pmol/l
en verano. En general los fosfatos se detectan en mayor concentra-

cién en el monimolimnion.

Lagunas de Coromines y Negre 1

Las concentraciones de fosfitos en la laguna de Coromines son
elevadas con miaximos de 23,1 Pmol/l (véase la tabla 3.10) en oto-
no de 1978. Las aguas superficiales carecen en general de fosfa-

tos apareciendo tan s&8lo en profundidad.

En Negre 1 (véase la tabla 3.11) los fosfatos sb6lo se detec-
taron en verano de 1978, en profundidad, con valores miximos de
15,3 Pmol/l a 4 m, siendo indetectables durante otono e invierno

del mismo afio.

El elemento limitante por excelencia en ambientes acudticos
€S el fosfato. En Banyoles III, la concentracién de fosfato
(ortofosfato soluble) es muy variable, reflejando en gran parte
el consumo biol8gico directo y también la coprecipitacién con el
Carbonato formado en el proceso de fotosintesis (véase el aparta-
do 3.5.5), ademé4s del aporte externo, ya sea por solubilizacién
&n el Sedimento anaerobio o por aporte pluvial superficial (en
PrimaVera). La concentracién de fosfato soluble es en Banyoles
11 indetectable en algunos periodos del ano, por ejemplo en el

P11 i
Pllimnion Yy monimolimnion durante parte del verano y en toda la

Co
lumna en otofo.
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El fosfato, a diferencia de la fuente de nitr6geno (asegurada

por el amonio en ambientes anéxicos), puede actuar como factor
limitante del crecimiento poblacional de las bacterias fotosinté-
ticas (véase el apartado 4.3), aungue esta situacibén parece impro-
bable debido a la proximidad del sedimento anaerobio. En la lagu-
na de Sis6, la situacidn respecto al fosfato soluble es parecida

a Banyoles III, con escasa cantidad. La presencia de valores ele-
vados de fosfato soluble estd relacionada con los momentos de re-
cambio poblacional entre las poblaciones de bacterias fotosintéti-
cas, en los momentos de mezcla otonal o bien de inicio de la estra-

tificacibén térmica primaveral (véase el apartado 3.4.2).

. . 1) .
En la laguna meromictica de Vila, los valores mdximos de fos-
fato se detectan en el monimolimnion y los minimos en el mixolim-

nion sobre todo durante los "blooms" algales de primavera y otono.

Las lagunas de Coromines y Negre 1 estédn fuertemente enrique-
cidas en fosfatos solubles, sobre todo el hipolimnion anaerobio,
por liberacién del fosfato de la materia org&nica en descomposi-
cifn. En el epilimnion el fosfato escasea debido a lautilizacién

Por parte de la densa poblacidn algal.

3.3.6 Sulfhfidrico

Banyoles III

El sulfhidrico es uno de los compuestos mds caracteristicos de

los ecosistemas anaerobios. Las bacterias fotosintéticas utilizan
este compuesto como dador de electrones con lo cual dependen direc-
tamente de &l1. Por étra parte el sulfhidrico es un compuesto selec-
tivo en cuanto que las diferentes especies de bacterias fotosinté-
ticas s6lo pueden crecer a intervalos de concentracién de sulfhfdri-

CO definidos. Estos intervalos son distintos para cada una de

ellas.
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La expresién de las concentraciones de sulfhidrico se ha efec-
tuado en esta Memoria en mg/l al igual que la concentracifén de oxi-
geno, véase el apartado 3.3.7, y no en mmol/l como el resto de pa-
rémetros quimicos. En el caso del sulfhidricc, se hace para poder
comparar los datos de campo con la concentracién de los medios de
cultivo de las bacterias fotosintéticas, que tradicionalmente se
expresa en estas mismas unidades. La concentracién de sulfhidrico
fue estudiada desde diciembre de 1976 hasta diciembre de 1978 (figu-
ra 3.35). En ella se aprecia una cierta uniformidad de concentra-
cidén dentro del monimolimnion, qgue es donde se encuentra el sulfhi-
drico. La capa anéxica con sulfhidrico ocupa exactamente el moni-
molimnion, que queda limitado por dos isolineas de concentracién
cero, una por encima y otra por debajo. Dentro del monimolimnion,
las m&ximas concentraciones se presentaron en octubre-noviembre
de 1977 y 1978, llegando a 55 mg/l en noviembre de 1978. Los mfini-
mos dentro del monimolimnion se presentaron en febrero de 1978

(15 mg/1). El sulfhidrico es indetectable en el lodo.

La profundidad a la que comienza a detectarse el sulfhidrico
€s variable a lo largo del ano, alcanz&ndose la minima profundidad
en noviembre (12-13 m). La presencia de sulfhidrico en capas menos
Profundas coincide con los mi&ximos anuales de la concentracién ab-
Sdiuta de este compuesto. En diciembre de 1978 tuvo lugar una mez-
cla intensa que afectd temporalmente a toda la columna de agua, in-

3

Ccluido el monimolimnion.

Asi pues, la din@mica del sulfhidrico en Banyoles III se carac-
teriza por una cierta uniformidad en la concentracién a lo largo
del afio. Los mi4ximos se presentan durante la época de expansién
de la zona anaerSbica (entre octubre y noviembre) en relacién con

la larga estratificacién estival que implica un agotamiento de oxigeno
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por debajo de la termoclina.

Laguna de Sisb

Las concentraciones de sulfhidrico (figura 3.36) varfan inten-
samente en la columna de agua y a lo largo del tiempo, desde valo-
res minimos de 15 mg/l en toda la columna en febrero de 1977 a m&-
ximos de 300 mg/l a finales de julio de 1978. Excepto en los pe-
riodos citados con oxigeno cerca de la superficie y de escasa du-
racién presentados en el apartado 3.3.7, el sulfhidrico llegaba
hasta la superficie. Durante el verano se aprecia un fuerte gra-
diente en la concentracién de sulfhidrico, desde précticamente

cero en superficie a 100 mg/l a 1-2 m de profundidad.

Durante el periodo no estratificado, la concentracifn es uni-
forme en la columna de agua, con tendencia a disminuir en invierno

Y a aumentar hacia la primavera.

Para interpretar la din8mica de la variacidn del sulfhidrico
en Sis6, debe tenerse en cuenta el<pagel gue desarrollo la termo-
Clina como elemento estructurante de la columna de agua. En el
momento de mezcla vertical (dtoﬁo) la concentracién de sulfhidrico
es uniforme y elevada () 60 mg/l) aunque variable de un ano a otro.
Con el desarrollo de la termoclina (primavera), aparece un gradiente
intenso de sulfhfdrico junto con concentraciones muy elevadas en
Profundidad. Este gradiente es utilizado por la poblacién de
Chromatium (véase apartado 3.4.2) que ocupa la parte superior de
la columna, mientras gue el resto es ocupado principalmente por
la poblacién de Chlorobium, con Sptimos de concentracién de sulfhi-

drico m&s elevados y con un menor requerimiento luminico.
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Laguna de vila

El sulfhidrico (figura 3.37) fue estudiado durante el periodo
comprendido entre julio de 1978 y diciembre de 1979. En la misma
figura se presentan los datos correspondientes a la concentracién

de oxigeno que se discutird&n en el apartado 3.3.7.

La distribucién de sulfhidrico en la columna de agua de la
‘laguna de Vild es parecida a la del monimolimnion de Banyoles III,
aunque en este caso las concentraciones son muy superiores, alcan-
zdndose los 356 mg/l a los 7 m en noviembre, mdximos absolutos no
tan s6lo de la laguna de Vila sino de todas las lagunas estudiadas
en este trabajo. La presencia de sulfhfdrico en profundidad osci-
la ligeramente desde 4 a 5 m, siendo las cotas m&s altas las de

verano.

El gradiente en la quemoclina es muy intenso, con un incremento
de 200 mg/l en 1 m (entre 5-6 m) en noviembre de 1978. Por lo de-
mds, esta capa al igual que la de Banyoles III, es estable a lo
largo del tiempo con tan s6lo ligeras variaciones en la concentra-

Ci6n de sulfhidrico.

La distribucién de sulfhfdrico durante el anho 1979 fue bastante
dife;ente a la del ano 1978, con valores absolutos més bajos. Du-
rante el verano de 1979 la concentracién de sulfhifdrico no superd
los 50 mg/l con valores inferiores durante septiembre-octubre.

Esto se relaciona con un déficit de sulfatos en el agua durante
esta época, causados por la falta de entrada de agua en profundi-
dad, y con la consiguiente disminucién de la produccién de sulfhf-
drico. Con las lluvias de otofio, de nuevo aparece sulfato en el

fondo, por lo que aumenta la concentracién de sulfhidrico en no-

Viembre-diciembre.
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En esta laguna, la dinémica de la variacibén de sulfhidrico.es
mds compleja que en el resto de lagunas. La capacidad de pfoduc-
cién de sulfhfidrico es mayor en Vilé, ya que tiene las caracteris-
ticas de una laguna eutr6fica sulfaada en la gque el aporte de ma-
teria orgénica paralos sulfatorreductores esté& précticamente ase-
~gurado (véase el apartado 3.4.6). En esta laguna, los factores
son, entre otros, el consumo por parte de las poblaciones de bac-
terias fotosint&ticas (véase el apartado 3.4.2) y un menor aporte
de agua sulfatada por el fondo de la laguna. Este Gltimo efecto
se aprecid claramente durante los meses de septiembre-octubre
1979, después de una larga sequia estival. Por consiguiente, la
concentracién de sulfhidrico depende también de las condiciones
pluviométricas anteriores que afectan a la recarga hidrica, al
flujo y a la concentracién de sulfato en el monimolimnion. Por
lo general, las concentraciones de sulfhfidrico de esta laguna son

las mayores de todo el conjunto estudiado.

Lagunas de Coromines y Negre 1

La distribucién de sulfhidrico en ambas lagunas (figuras 3.38a
Yy 3.38b) depende en gran parte de la estratificacién térmica, por
lo que no se detecta sulfhfdrico durante el periodo de mezcla, des-
de finales de otofio. En la laguna Negre 1, la mixima concentracién
Se presenta en junio-julio (8 mg/l), aungue los valores oscilan
eéntre 0,8 y 8 mg/l. En lalaguna de Coromines, los mdximos también
Se dan en mayo-julio (100 mg/l). La profundidad donde empiezaa
detectarse sulfhfdrico es en ambas lagunas a los 2 m, coincidiendo

Con la situacién de la termoclina.

En conjunto, la laguna Negre 1 contiene en sus aguas una menor
Concentracidn de sulfhidrico a lo largo del afio. Tan s6lo durante

junio-julio los valores fueron ligeramente elevados, pero el resto
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del ano los valores mds frecuentes se situaban alrededor de los

3 mg/l.

En estas lagunas, lasbajas concentraciones de sulfhidrico pueden
proceder o bien de la reduccién de sulfatos, o bien, a causa de que
este compuesto es escaso (1 mmol/l), de la descomposicién de 1la
materia orgénica (grupos -HS de las protefnas). El sulfhidrico
no difunde hacia el epilimnion porque alcanza su punto de equili-

brio con el oxfIgeno del epilimnion a nivel de la termoclina.

En los ambientes anaerfbicos donde se encuentran las bacterias
fotosintéticas, el sulfhidrico es el elemento mé&s importante en el
mantenimiento de las condiciones anaer6bicas. El equilibrio diné-
mico oxigeno-sulfhidrico en ia interfase se establece en funcidbn de
varios factores, como son (a) la produccién de sulfhidrico, princi-
palmente en el sedimento anaerfbico y en el agua de la capa anaero-
bia, (b) la autooxidacién en la zona de contacto con el oxigeno (c)
la difusibén e intensidad de produccién de oxigeno en la zona aerb-
bica y (d) el consumo de sulfhidrico por parte de las poblaciones

bacterianas fotosinté&ticas.

3.3.7 Concentracién de oxigeno

Banyoles III

En la figura 3.39 se presentan las isolfneas de la concentracidn
de oxfgeno en la cubeta III de lago de Banyoles. Las isolineas se-
Paran claramente tres zonas: el mixolimnion, con los mdximos de
Oxigeno (13 mg/l) en julio de 1978, el monimolimnion, sin oxigeno
(trama de puntos) y las margas en suspensién o lodo, con poca can-
tidad de oxigeno disuelto (1-3,5 mg/l). La distribucidn vertical
€S constante a lo largo del periodo estudiado, con una disposicién

heterégrada negativa (Hutchinson 1957).
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La concentracién de oxigeno refleja la resultante de varios
procesos; el m8s importante es la difusibn vertical durante los
periodos de mezcla. Por otra parte, existen méximos relativos a
profundidades intermedias (10 e incluso 15 m) debidos a la foto-

sintesis algal.

Por filtimo, se presentan también miximos epilimnéticos que
actflan de barrera de la difusién del oxfgeno hacia abajo, debido
a la sobresaturacifén del mismo y con tendencia a escapar en super-
ficie. En la figura 3.40 se presenta la distribucidén de las iso-
lineas de oxfgeno a lo largo de dos transectos (N-S y W-E) de la
cubeta III el dfia 19.4.1978. Se aprecia un miximo de oxigeno en
sobresaturacifén cerca de la superficie, debido a la fotosintesis
algal y ausencia de oxigeno en la capa andxica, a partir de los

19 m, debido a la existencia de sulfhfdrico.

La capa de lodo en suspensién del centro de la cubeta contiene
poco oxigeno, procedente de las aguas frefticas profundas. Este
oxigeno desaparece al entrar en contacto con las aguas de la base

del monimolimnion.

Laguna de Sisé

Esta laguna es prédcticamente andxica, a excepcién de la capa
Superficial durante algunos meses de primavera y verano. La dis-
tribucién espacio-temporal de la concentracién de oxigeno durante
los afios 1977-1979 se representa en la misma figura que los datos
Correspondientes al sulfhidrico (véase la figura 3.36, apartado
3.3.6). En ella, puede apreciarse que en 1977 hay oxigeno en su-
Perficie desde marzo a septiembre, alcanzédndose los 5 mg/l a 1 m
de profundidad. Este periodo comprende desde el inicio de la es-

tratificacién térmica hasta el inicio de la mezcla. Durante el
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Figura 3.40 Distribucidén espacial de la concentracién de oxfgeno (9.4.78)

en Banyoles III.
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verano de 1978 tan s6lo se detectd oxigeno hasta 0,5 m de pro-
fundidad (4 mg/l). Por Gltimo, durante el verano de 1979 la pene-
tracidén del oxigeno fue superior (alcanzando los 3 m), con concen-

traciones entre 3 y 4 mg/l.

Por lo tanto, el oxigeno en esta laguna tiene una distribucidn
que estl limitada por la presencia de sulfhidrico. Tan s&lo en
condiciones de estratificacifén térmica, la cual actla como barrera
de densidad, y a bajas concentraciones de sulfhidrico, puede la
columna oxigenarse parcialmente sin llegar nunca a la saturacién
por la continua p&€rdida debida a la oxidacidn del sulfhidrico.

La penetracién ser& mayor cuanto menor sea la concentracién de sul-

fhidrico en las capas inmediatamente inferiores.

Laguna de Vilé

La distribucién espacio-temporal de la concentracién de oxigeno
en la laguna de Vila durante los afios 1978 y 1979 se representa en
la figura correspondiente al sulfhfdrico (véase la figura 3.37,
apartado 3.36). Al ser una 1aguna<me£omictica, carece de oxigeno
en profundidad durante todo el ano. A partir de 4-5 m empieza el
monimolimnion.y la zona anbxica. Los mdximos detectados de oxigeno
son de 12 mg/l, en los primeros 2 m de agua, a principios de verano.
Es de destacar que en el mixolimnion se produce a finales de verano
Una disminucién de oxiIgeno, la cual llegb6 incluso cerca de la super-
ficie. Asfi, en octubre-noviembre de ambos afios, la isolfnea de
Concentracién 2 mg/l llegé hasta 1 m de profundidad, dandose una
anoxia casi total del lago como sucedié también algunos ahos atrés

(1971- 73, Emiliani 1973).

Laguna de Coromines

En la figura conjunta de oxigeno-sulfhidrico de la laguna de
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Coromines (véase la figura 3.38a, apartado 3.3.6) se aprecia la
distribucién espacio-temporal de ambos gases. Al ser la laguna
de Coromines holomictica y carecer de estratificacién invernal,
el oxigeno alcanza el fondo durante parte del periodo de mezcla
mds intensa (noviembre-diciembre). Los miximos, alrededor de los
13 mg/l, se encuentran en superficie, durante distintas épocas
del ano, y estén relacionados con mé&ximos algales. Los minimos
en superficie se detectan de nuevo durante octubre-noviembre

(4 mg/l). Hay que tener en cuenta que aunque esta laguna tiene
un periodo de mezcla y uniformizacién de la temperatura, la con-
centracibén de oxigeno nunca es alta en profundidad durante estos
periodos, ya que se estd consumiendo por reaccién con el sulfhidri-

co producidoen el sedimento.

Laguna Negre 1

El comportamiento de esta laguna holomictica respecto al oxi-
geno es muy parecido al de la anterior (véase la figura 3.38b,
apartado 3.3.6). Se alcanzan méxiﬁos_de oxigeno (17 ma/l) en mayo,
al principio de la estratificacién té&rmica, coincidiendo con mi&ximos
algales y sobresaturacién de oxigeno. Durante noviembre y diciem-

bre de 1978 el oxfigeno llegé hasta el fondo, aunque en cantidades

muy bajas.

*

3.3.8 Alcalinidad (reserva alcalina)

Banyoles III

En general, la alcalinidad de las aguas de Banyoles III es ele-
Vada (figura 3.4la), con valores en el mixolimnion entre 3,5 y 5
mol/1 (unidades equivalentes a meq/l), yva que en este caso la al-
Calinidad es debida al bicarbonato). De nuevo se aprecia una es-

tratificacién de las isolfneas entre los meses de mayo a octubre.
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Los valores méds bajos se presentan en el epilimnion durante esta
misma época, con concentraciones entre 3 y 3,5 mmol/l. Por debajo
de la termoclina los valores ascienden hasta 4,5 mmol/l. Al mez-
clarse la columna de agua del mixlimnion en invierno los valores hi-
polimnéticos se uniformizan. La quemoclina coincide con las iso-
lineas de 4,5 y 5 mmol/l, que se sit@an entre los 18 y 19 m de pro-
fundidad a lo largo del afio. En el monimolimnion se presentan con-
centraciones oscilantes de alcalinidad, con valores mé&ximos en no-
viembre, diciembre y enero, y minimos en septiembre. E1l lodo tiene

concentracioes parecidas a las del monimolimnion durante todo el ano.

Laguna de Sisb

En general, las aguas de la laguna de Sis6 tienen una mayor
alcalinidad que el conjunto de las aguas de Banyoles III, alcan-
zando valores de 7,6 mmol/l en el fondo durante el verano. La al-
calinidad total es debida en su mayor parte también al idén bicarbo-

nato.

A lo largo del afilo, se observa una clara variacidn estacional
(figura 3.41b). Durante el invierno la distribucién es uniforme
en la columna.de agua, con valores medios alrededor de 6 mmol/1l.
En primavera hay un descenso brusco, alcanz&ndose los valores mini-
Mos anuales (4,6 mmol/l). Durante el periodo de estratificacién
estival los valores medios son‘de 5 mmol/l en el epilimnion y su-
Periores a 7 mmol/l en el hipolimnion. Por Gltimo, debido a la
holomixis durante el otofio, la distribucidén vuelve a ser columnar

Con valores medios entre 5,5 y 6,8 mmol/l.
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Laguna de vild

En la laguna del Vilh (véase la tabla 3.9, apartado 3.3.1),
aparece una distribucién de la alcalinidad en profundidad pareci-

da a la de Banyoles III, con un aumento brusco en la quemoclina.

Los valores mixolimnéticos oscilan entre 2,8 v 4 3 mmol/l.
Al llegar al nivel de la quemoclina (5-6 m), la alcalinidad aumen-
ta bruscamente hasta 8,8 mmol/l. No se aprecia una clara varia-

cidn estacional. Los valores invernales son los mds bajos del afio.

Laguna de Coromines y Negre 1

La alcalinidad también es muy elevada en estas lagunas de aguas
poco sulfatadas (véase la tabla 3.10, apartado 3.3.1). En Coromines
los valores oscilan entre 4,1 y 7,4 mmol/l, con los valores m&ximos

en el fondo.

La alcalinidad de Negrel(véase la tabla 3.11l) tiene valores pa-
recidos a los de Coromines con m&ximos de 6,7 mmol/l en profundidad.
En ambas lagunas no se aprecia variacién estacional siendo s6lo ver-

tical.

3.3.9 Concentracién de cationes

En el apartado 2.6.8 se han descrito los métodos de andlisis
de cationes (fotometrfa de llama y absorcifén atémica) en las mues-

tras de agua.

Banyoles III

En la tabla 3.12 se presentan las concentraciones a distintas
Profundidades de los cationes m&s importantes estudiados en
Banyoles IIT durante dos periodos, de estratificaci6n térmica y

Mezcla del mixolimnion.
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En conjunto se aprecia que el catifn m&s importante en concen-
tracién en la columna de agua de las diferentes masas estudiadas

es el calcio, seguido del sodio, magnesio y potasio.

En profundidad se detecta un aumento general de las concentra-
ciones de los cationes al llegar al nivel de la quemoclina. En cam-
bio, la termoclina no es capaz de afectar visiblemente la concentra-
cién de los diferentes cationes. Comparando el conjunto de concen-
traciones de ambas épocas se observa un aumento generalizado en el
periodo invernal respecto al de estratificacién del calcio, zinc y
hierro; se mantiene en concentraciones parecidas al magnesio, y

disminuyen el sodio, potasio y manganeso.

Al llegar al lodo, el conjunto de cationes (medidos en el agua
intersticial) disminuye ligeramente su concentracién con respecto al
monimolimnion. Las excepciones son el calcio y el hierro, mucho més
abundantes en el agua intersticial del lodo que en el agua del moni-

molinion.

El calcio es, con mucho, el catifn mds abundante en el agua de
Banyoles III, con valores de 2,2-2,7 mmol/l en el mixolimnion du-—
rante el verano y de 2,9-4,9 mmol/l en invierno. En el monimolim-
nion la concentracién se mantiene constante en ambas &pocas entre
8,5~10,4 mmol/l. En el lodo se dan los m&ximos absolutOS; con va-

lores entre 10,4 y 11,1 mmol/l.

*

El segundo catién en importancia es el sodio, con valores mixo-
limnéticos entre 1,3 y 3,1 mmol/l. En el monimolimnion se presen-
tan valores entre 1,4 y 5,1 mmol/l y no obstante tiene tendencia a

disminuir en el lodo (1,3-1,8 mmol/l).

El magnesio alcanza en el mixolimnion valores situados entre
1,2 Yy 1,4 mmol/l mientras que en el monimolimnion las concentracio-

Nes oscilan entre 1,6 y 2,8 mmol/l, que se mantienen en el lodo.
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El zinc se encuentra a bajas concentraciones, siempre por deba-
jo de los 10 ymol/l. En el mixolimnion se detectan entre 0,9 y

7,6 Pmol/l y en el monimolimnion las concentraciones oscilan entre
2,5y 7,6 Fmol/l.

El hierro es muy escaso en el agua de Banyoles III. En el
mixolimnion oscila entre 0,05 vy 1,29 Pmol/l v en el monimolimnion
entre 9 y 7 Pmol/l. En cambio, en el lodo aumenta la concentracién

de hierro, entre 14-37 Fmol/l a los 30 m.

El manganeso es m&s abundante que el hierro en el agua de
Banyoles III. En el mixolimnion oscila entre 0,7 y 3,2 fmol/l.

En invierno los valores m&ximos se presentan en el lodo (4,6-10

ymol/l).

Por Gltimo, el estroncio es relativamente abundante correlaciona-
do con el calcio. Sigue la tendencia general a aumentar bruscamen-
te a nivel de la quemoclina y en el lodo. En el mixolimnion la
concentracifén oscila entre 41-52 Pmol/l. En el monimolimnion es

més uniforme, entre 80 y 87 ymol/l y en el lodo es de 110-113 pmol/l.
" P

Laguna de Sisé

En la tabla 3.13 se presentan las concentraciones de los dife-
rentes cationes estudiados durante los periodos de estratificacién

térmica y de mezcla.

*

En conjunto, las concentraciones de calcio, zinc, hierro y man-
.9aneso también tienden a ser superiores en invierno (periodo de mez-
Cla). No se detecta una influencia de la termoclina sobre la con-
Centracién de los cationes. De nuevo el calcio es el elemento més

abundante oscilando entre 6,8 y 10,2 mmol/l.

El magnesio se mantiene entre 1,6 vy 2,1 mmol/l y el sodio entre
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1,2 v 2,3 mmol/l, El potasio se sitfia entre 0,8 y 1,6 mmol/l y el

zinc entre 2,1 y 13,1 mmol/l.

Durante el periodo de estratificacién no se detectanpré&cticamen-
te hierro y manganeso y, durante el periodo de mezcla, aumentan

hasta 139 Pmol/l (hierro) y 0,5 fmol/l (manganeso) en el fondo.

El estroncio alcanza concentraciones superiores a las del mixo-
limnion de Banyoles III y muy parecidas a las del monimolimnion.

Oscilan entre 70,5 y 83,3 Fmol/l.
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3.4 Par@metros biol&gicos

3.4.1 Identificacién de los microorganismos m&s frecuentes en

las comunidades estudiadas

En el apartado 2.7.3 han sido descritas las técnicas de iden-

tificacibn empleadas para los distintos grupos de microorganismos.

En el caso de las bacterias fotosinté&ticas, grupo objeto de
estudio intensivo en la presente Memoria, se emplearon criterios
morfolégicos y bioquimicos (composicién de pigmentos), tanto bac-

terioclorofilas como carotenoides especificos .

En las tablas 3.14, 3.15 y 3.16 se presentan las especies de
bacterias fotosintéticas aisladas y su distribucién en los lagos
estudiados. En cuanto a este Gltimo punto, es de destacar gque
todas las especies de bacterias fotosintéticas no se encuentran

en todos los ambientes anaerobios estudiados. Asi, Chromatium

minus (Chromatiaceae) se presenta en nGmeros muy elevados en las
lagunas de vila y Sisd, en nfimeros bajos en Banyoles III y estéd
ausente en Coromines y Negre 1. Es de senalar que la presencia
de C. minus en nfmeros elevados siempre estd en relacién con con-
centraciones medias de sulfhidrico (entre 20-60 mg/l, aproximada-
mente), concentraciones gque se detectan raramente en las lagunas
de Sant Miquel de Campmajor (Coromines y Negre 1), donde es fre-

Cuente Thiopedia rosea, que no resiste concentraciones elevadas

de sulfhfdrico en el medio.

La especie Thiocystis violacea, mds resistente al sulfhidri-

Co, tan sb6lo ha sido detectada, en nfimero bajos, en Siség, vila Yy

Coromines y en mayor n{imero en Negre 1.

Los representantes aislados de la familia Chlorobiaceae son
mis numerosos. La especie mis frecuente en Sisd, Banyoles III y

Vild es chlorobium phaeobacteroides.
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El resto de especies de Chlorobiaceae citadas en la tabla 3.15
han sido aisladas con frecuencia en Negre 1 y Coromines, aungue la

m&s frecuente en ambos lagos es Chlorobium limicola.

Los representantes de la familia Rhodospirillaceae no se han
detectado nunca en nfimeros elevados; en cambio es muy f&4cil aislar-
los de estos medios acudticos, ya que, precisamente por su gran
versatilidad metab6lica, crecen fdcilmente en medios donde se va

perdiendo paulatinamente el sulfhfdrico.

Bacterias sulfatorreductoras

Tan s6lo se ha identificado y aislado una especie del género

Desulfovibrio, D. desulfuricans que es capaz de crecer con &cido

mdlico a diferencia de otra especie parecida, D. vulgaris.

Bacterias heterotr6ficas

No se han llevado a cabo pruebas para la identificacién de
bacterias heterotr6ficas presentes en la columna de agua de los
lagos estudiados (Park 1977). Estas bacterias en el lago de
Banyoles y Vild han sido estudiadas en nuestro laboratorio por

Casas (1978).

Microorganismos eucaribticos

En los ambientes anaerobios con predominancia de bacterias
fotosintéticas se detectaron escasos representantes eucariSticos.
En cuanto a los protozoos, es interesante notar la presencia de

Stentor coeruleus, el cual estd directamente relacionado con la

Presencia de las bacterias de las que se alimenta; en sus vacuo-

las citoplasméticas se observa gran ntmero de células de Chromatium

Y Chlorobium. Fueron detectados en Banyoles III y Sisé, pero tam-



176

bién los observamos, junto a grandes nlmeros de bacterias fotosin-
téticas, en el lago de Montcortés (Pirineo de Lérida), formando

poblaciones importantes.

También con cierta frecuencia aparecieron Euglenales (Euglena
spp) en la laguna de Sis6, principalmente en las é&pocas con oxigeno

en superficie, donde eran dominantes.

3.4.2 Recuento de bacterias fotosintéticas

Al efectuar la enumeracidn directa de las bacterias fotosin-
téticas se aprovech6é su diversidad morfolbSgica para contar el nG-
mero total en las poblaciones naturales con microscopifia Sptica.
Estas poblaciones tienen,ademés,la peculariedad de presentarse
en comunidades de elevada densidad y escasa diversidad especifica,
de tal manera que se pueden contar y distinguir entre si las po-

blaciones de Chromatium y Chlorobium Gnicamente por su morfologia

Y tamano.

Obviamente, es muy dificil distinguir entre si las diferentes

especies de Chlorobium en el recuento directo sobre filtros de

membrana. Asi pues, en los recuentos se acumulan los individuos

de todas las especies de Chlorobium presentes. De todas formas,

mediante estudios de observacibén efectuados con el microscopio
electrénico de transmisidn y de barrido (Esteve et al. 1980) puede
dpreciarse que mé&s del 95% dei nimero total de la poblacién de
Chlorobium pertenece a una sola morfologia bacilar, la cual tras
los andlisis biogqufmicos de los aislamientos, se identificé como

Chlorobium phaeobacteroides.

Para distinguir entre Chlorobium y las bacterias heterotr6fi-

Cas se empleaba la diferente reaccién al método de tincién entre

ambos grupos. Chlorobium (véase el apartado 2.7.1) permanece de
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un color verde p&lido al tenir con fucsina y las bacterias hetero-

tr6ficas adquieren el tipico color rosado.

En el caso de Banyoles III précticamente toda la poblacién de

bacterias fotosintéticas pertenece a Chlorobium phaeobacteroides,

con excepcibn de los cortos periodos donde ademds se presnta

Chromatium minus gque, por otra parte, se distingue perfectamente

de la anterior por su tamafio y tincién rosada tfpica. Esta espe-
cie, es con mucho la mayoritaria entre las Chromatiaceae en todas

las lagunas donde se presenta, Sisd, vila y Banyoles III.

Banyoles III

En las figuras 3.42a y 3.42b se presenta, en perspectiva,6 la dis-
tribucién del nfimero total de las tres poblaciones bacterianas pre-
sentes en la columna de agua de Banyoles III5 las bacterias hete-

rotr6ficas, las sulfobacterias rojas (Chromatium minus) y las sul-

fobacterias verdes (Chlorobium phaeobacteroides) durante los afios

1977 y 1978.

Durante 1977, la distribucién de C. phaeobacteroides alcanza

Sus m&ximos poblacionales a partir de finales de invierno hasta
finales de mayo, con valores m&ximos entre 5x106 y l,2x107 cél/ml.
A partir de junio disminuyen dr4sticamente con valores entre 6x105

y 3x10°

cél/ml. Es patente . la distribucibén anisotrbpica de estas
Poblaciones en la columna de agua de esta cubeta meromictica de
Banyoles. También es de destacar qgue los minimos poblacionales se
Presentan durante el verano y otofio, épocas con médximos de inten—

Sidad lumfnica en superficie. Otrohecho interesante es la ascen-—

Sidén de la poblacién de Chlorobium en otofio, repartiéndose entre

los 13 y 24 m. Por Gltimo, la poblacién de C. minus durante 1977,

86lo se presenté en nlmeros bajos en octubre-noviembre, con miximos
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de 1,93 x 104 cél/ml. Esta poblaci6n siempre se encuentra en
las cotas mds altas de la columna de agua gue tiene todavia sul-

fhidrico.

En la figura 3.42b se representan en perspectiva los valores
de estas mismas poblaciones durante 1978. Esencialmente, la dis-
tribucién biocanisotrépica se mantiene a lo largo de la columna de
agua. No obstante, durante 1978 los nlmeros miximos se presentan
con un desfase respecto a 1977. Entre abril y julio 1978 aparecen

6

los m&ximos absolutos de Chlorobium, 1,79x10 cél/ml. De nuevo

la poblacién disminuye dristicamente en verano, pero esta vez des-

6 cél/ml.

6

de agosto a principios de octubre, con minimos de 1,18x10
Durante el otofio los valores aumentan ligeramente hasta 3,53x10
cé€l/ml. En este caso también asciende la poblacién durante esta
época, alcanz&ndose la cota m&xima de los 13 m como en el anro an-
terior. En invierno, los valores del nGmero total descienden hasta
completar de nuevo el ciclo. Es de senalar que durante los meses
de diciembre 1978-febreroc de 1979 se perdid la estratificacién qui-
mica (véase el apartado 3.2.5) observdndose un paulatino descenso

en profundidad de la poblacibén de C. phaeobacteroides llegdndose

4 alcanzar como cota m8&s profunda los 32 m hasta desaparecer.
La poblaci6n reapareci6 durante el mes de marzo y se mantuvo duran-

te el resto de 1979.

La poblaci6n de C. minus aparecid durante el mes de agosto de
1978 y se mantuvo en cotas altas (13-15 m) hasta finales de noviem-

5 cél/ml.

bre. ILos valores m&ximos se alcanzaron en octubre con 8,5x10
Hay que remarcar que C. minus tan s6lo aparece en Banyoles III cuan-
do el sulfhfdrico asciende por encima de la quemoclina (18 m) hasta

llegar en este caso a los 13 m de profundidad.
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Laguna de Sisé

En esta laguna andxica las dos poblaciones predominantes perte-.

necen a Chlorobium phaeobacteroides y Chromatium minus. La dindmi-

ca de la poblacién de Chlorobium se presenta en las figuras 3.43a y

3.43b, donde se aprecia en perspectiva la evolucién espacio-temporal

de los nfimeros totales.

Durante 1977, C. phaeobacteroides (figura 3.43a) se distribu-

ye a lo largo de toda la columna de agua del Sisd, excepto durante
un corto periodo cerca de la superficie (entre 0 y 3 m), como con-
secuencia de la aparicién de oxigeno en el agua desde marzo a ju-
nio. Los méximos poblacionales se presentan en este ano durante
el otono y principios de invierno, con valores absolutos de

9,83x10°

cél/ml a 0,5 m en septiembre. Los valores mdximos de la
poblacién en un momento determinado suelen encontrarse cercanos a
la superficie y en ocasiones hasta la misma superficie y, ademés,
cerca del fondo con una distribucién doble. También se repite el
fen6meno de Banyoles III, ya que durante el verano se presentan los
valores minimos de la poblacién a pesar de ser el periodo con mayor

intensidad de luz incidente. En este caso, durante el invierno

de 1977, los nGmeros de C. phaeobacteroides no eran elevados sino

que estaban comprendidos entre los méximos de otofio y los minimos

de verano.

Durante 1978 (figura 3.43b) la poblacién de Chlorobium sigue

una dindmica parecida a la de 1977 pero con valores medios més ele-
Vados., Los valores invernales y los de primavera hasta junio son
altos, y también lo son a partir de octubre. Por lo tanto, los
Valores minimos se detectan entre julio y septiembre. E1l valor

7

M&ximo absoluto durante este afio fue de 1,43x10° cél/ml a 0,5 m en

diciembre.



/X
ty O
H

Iy

hzura 3.43 variaciones estacionales de los n@meros totales de Chlorobium
8
Sbacteroides en la laguna de Sisé durante (a) 1977 y (b) 1978.




183

La poblacién de C. phaeobacteroides ocupaba toda la columna,

a excepcién de la parte cercana a la superficie (0-1 m de profun-
didad) en agosto-septiembre, debido a la presencia de agua con

oxigeno. El resto del afo siempre alcanzaba la superficie.

En las figuras 3.44a y 3.44b se presenta la dinfmica de la po-
blacidn de C. minus en 1977 y 1978, en la columna de agua. En 1977
(figura 3.44a) se presentan valores elevados a lo largo de précti-
camente todo el ano, hasta el mes de septiembre, donde disminuye
dr&sticamente el nfGmero total de células. El valor miximo abso-
luto se alcanz6 en agosto a 1 m de profundidad, con 3,4x106 cél/ml.
Tambi&n en este caso, entre los meses de marzo a junio, la pobla-
cibén desciende hasta 1-3 m de profundidad debido de nuevo a la pre-

sencia de oxfigeno en las aguas superficiales.

En la figura 3.44b se aprecia la din&mica poblacional de C.
minus durante 1978. Continuando con los nfimeros bajos invernales,
esta situacifén se mantiene hasta finales de abril, cuando de nuevo
empieza a aumentar, con la caracteristica interesante de formar
l&minas muy finas (0,2-1 m de espesor), cerca de la superficie.

Es durante el periodo comprendido entre mayo y septiembre cuando se

alcanzaron los valores maximos (2,27x106 cé€l/ml) .

A partir de finales de septiembre, disminuye de nuevo brusca-
mente la poblacién hasta alcanzar los valores invernales (entre

5

5x10% v 3x10° cél/ml).

En ambos afos, y a excepcién del invierno de 1977, la distri-
bucién de C. minus en la columna de agua se caracteriza por la pre-
Sencia masiva de células en l&minas préximas a la superficie. Este
tipo de distribucién claramente asimé&trica tiene mucha importancia
Para explicar los procesos de competencia por la luz existente en-

tre las poblaciones de C. minus y C. phaeobacteroides.
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El invierno 1977-1978 fue anémalo por presentar una distri-

bucién de Chromatium minus en toda la columna de agua, a diferen-

cia de los inviernos siguientes, donde predominaba C. phaeobacteroi-

des. Asi pues, se observ6 un fenSmeno interesante de aguas rojas
en superficie, ya descrito en la literatura (Forti 1932, Deveze &
Faubel 1966,‘Cooper 1963). En este caso, el desarrolle de C. minus
en toda la columna hasta la superficie (véase el apartado 4.3) s6lo
puede explicarse por las bajas concentraciones de sulfhidrico pre-
sentes (< 30 mg/l) durante el tiempo que durd el fenbmeno (2 meses)
probablemente debido a una disminucién del flujo de agua y, por

consiguiente, del aporte de sulfatos.

Laguna de Vil

La laguna de Vild se caracteriza por ser poco pro-
funda y meromictica. Este hecho nos permite comparar la dinémica
de dos masas de aguas meromicticas cercanas pero con la quemoclina
situada a distinta profundidad (18-20 m en Banyoles III y 4-5 m en
Vilé). En el caso de Vila se presentah también las mismas comuni-
dades que en Banyoles III y Sis6, es decir, C. minus y C. phaeobac-

teroides como .poblaciones mayoritarias.

La din&mica anual de C. minus en Vila (figura 3.45a) se carac-
teriza por grandes oscilaciones poblacionales y por una disposicidn
laminar durante los periodos de gran densidad poblacional. Estos
Se presentan desde finales de primavera (mayo) hasta mediados de
otofio (octubre), con miximos absolutos el 28 de septiembre de
l,2x106 cél/ml. Los mfnimos poblaciones se presentan entre noviem-

bre y abril.

La poblacién de Chlorobium (fig. 3.45 b) es pré&cticamente com-

Plementaria a la de Chromatium. El periodo de mixima densidad se
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extiende desde noviembre 1978 hasta junio 1979, con los mé&ximos

7 cél/ml). En este caso la poblacién se pre-

en abril 1979 (5,2x10
senta m&s uniforme en profundidad, con excepcién de la primavera
de 1979, donde se presentd una densa capa de 2 m de espesor entre

4 y 6 m de profundidad.

Laguna de Coromines

La fGnica poblacién dominante de bacterias fotosintéticas a

lo largo del afio es la de Chlorobium limicola (figura 3.46a), pre-

sente sobre todo en el fondo de la laguna detectdndose a partir de
los 2-3 m de profundidad. Las densidades médximas se presentan en

7 cél/ml).

primavera hasta julio con valores méximos en abril (2,1x10
Después de densidades minimas relativas en septiembre, reaparecen
midximos secundarios en octubre. La poblacién pricticamente desa-
parece a partir de noviembre en el momento de mezcla vertical.

Estos valores minimos se mantienen durante el invierno hasta rea-

parecer de nuevo en primavera.

Laguna Negre 1

En la figﬁra 3.46b se presenta la din8mica de la poblacidn bac-

teriana fotosint&tica mayoritaria (Chlorobium limicola). La din&-

mica es parecida a la de Coromines, con valores totales inferiores.
Los m&ximos se presentan entre marzo y agosto, para descender du-
rante septiembre. La poblacién aumenta de nuevo durante octubre

Y desaparece pricticamente en invierno hasta la primavera siguiente.

7

Los valores midximos se presentaron en julio de 1978 (1,2x10 c€l/ml) .

A pesar de ser C. limicola la poblacifén mayoritaria, las con-
diciones ambientales(generalmente bajas concentraciones de sulfhidri-

Co, 8 mg/l) especiales de esta laguna permiten la presencia de al-
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gunas especies de Chromatiaceae(més sensibles al sulfhidrico y

que s6lo se presentan en esta laguna), como Thiopedia rosea y

Thiocystis violacea. En la figura 3.47 se aprecia la distribucidn

en profundidad (en agosto 1978) de las tres poblaciones citadas,
asf como las concentraciones de O2 y st y la distribucién de 1la

temperatura.

3.4.3 Biomasa bacteriana

La biomasa ha sido determinada a partir del recuento directo
seglin la férmula (véase el apartado 2.7.2): Peso fresco (mg/l) =
= 1,07 (g/cm>) x ¥ ().1m3) x N x 1079, siendo 1,07 la densidad me-
dia bacteriana en g/cm3, (Doetsch & Cook 1973), N el nfimero total

en c€l/ml y V el volumen celular medio en Fm3.

El volumen celular medio se ha calculado a partir de los datos
tomados por medicidn de las células al microscopio electrénico rea-

lizados en nuestro laboratorio porIpsteve (tabla 3.17).

Banyoles IIIX

En la cubeta III de Banyoles, la distribucidn columnar de la
biomasa a lo largo de los afios 1977-78 es completamente diferente
en funcién de la profundidad, siguiendo la ténica general del resto
de caracteristicas fisicogquimicas. En el mixolimnion la biomasa
bacteriana perteneciente a bacterias heterotréficas aerobias o}
facultativas (Casas 1978), oscila entre valoresinferiores a 0,1 mg/1l

hasta valores méximos de 4,3 mg/l.

La distribuci6én temporal dentro del mixolimnion sigue a 1lo
largo de 1977 la evolucién de las estaciones. Los valores minimos
Se detectan durante el invierno y sobre todo en enero y febrero.

La biomasa aumenta a partir de marzo hasta los mdximos de junio,
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determinado de verano (26.8.78).



Tabla 3.17 Volumen medio celular de los microorganismos estudiados
a partir de las medidas efectuadas al microscopio elec-

trénico (Esteve et al. en prensa).

Microorganismo V_(pm”)
Chromatium minus 8,93
Thiopedia rosea 4,19
Thiocystis violacea 8,18
Chlorobium phaeobacteroides 0,53

Chlorobium limicola 1,03
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para descender de nuevo durante todo el resto de verano, mantenié&n-
dose en valores medios (0,5 mg/l). En noviembre aumentan los valo-
res hasta 4 mg/l. Por Gltimo, a partir de diciembre se alcanzan

de nuevo los minimos invernales (figura 3.48).

Durante 1978, la biomasa bacteriana en el mixolimnion siguid una
evolucién parecida a 1977 pero con valores medios inferiores. Se
detectaron méximos de 3 mg/l tambi&n en el mes de junic y a 5-8 m
de profundidad. De nuevo disminuyen durante el verano (0,1-0,2
ng/l) a partir de noviembre aumentan otra vez aungue tan s6lo se

alcanzan valores mé&ximos de 0,7-1,5 mg/1l.

La biomasa de Chlorobium phaeobacteroides en Banyoles III

(entre 18-32 m como cotas extremas), estd tambié&n influenciada
pPor los cambios estacionales. Durante el afo 1977, la biomasa

de C. phaeobacteroides fue en conjunto sensiblemente superior

a la del afio 1970. En 1977 la biomasa alcanzé los valores méxi-

mos (7 mg/l) entre finales de enero y mayo. Entre mayo y julio

los valores se estabilizaron alrededor de 1-2 mg/l. A finales

de verano se presenta un aumento secundario en el mes de agosto,
Para mantenerse constante durante otofio e invierno (entre 0,5-1
mg/l). En enéro y febrero de 1978 la biomasa sigue con los mismos
valores que los de diciembre de 1977. En la primavera de 1978 se
Observa un ligero aumento progresivo, hasta un méximo relativo en
mayo (4,5 mg/l). Los valores se mantienen hasta finales de julio
donde disminuyen hasta alcanzar 1 mg/l. A partir de octubre la bio-

masa se estabiliza al 'alcanzar los valores invernales.

Como la potencia del monimolimnion es variable (entre 6 y 12 m

de espesor) también la distribucién de C. phaeobacteroides sigue

@sta variacién ascendente o descendente en la columna de agua. E1

ascenso se hace patente durante el periodo comprendido entre sep-
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tiembre y noviembre, alcanzé&ndose en este (ltimo mes la cota mé&-

xima de 13 m de profundidad.

Hay que senalar que a finales de 1978 se destruyé la quemoclina
y la meromixis por enfriamiento e intensa accif eblica, desapare-
ciendo las condiciones an6xicas y, por consiguiente, las poblacio-

nes bacterianas fotosintéticas. La poblacién de C. phaeobacteroides,

tal como se ha citado anteriormente, reaparecid en el mes de marzo
de 1979 (véase la discusién del modelo meromictico de la cubeta

III y del Vild, apartado 4.1).

Biomasa de Chromatium minus

Esta especie se presenté tan s6lo durante el otofio de los dos
afos, cuando la quemoclina se encuentra en su punto méds alto y la
termoclina estd en descenso. Entre ambas queda un espacio uniforme
aislado y andxico; es entonces cuando aparece C. minus, justo por de-
bajo de la termoclina (figuras 3.42a y b). La biomasa de C. minus
alcanza valores entre 0,10 y 0,17 mg/l en otofio de 1977 y de 0,1-0,4

mg/l en 1978, que son inferiores a la biomasa de C. phaeobacteroi- -

des en la misma época (véase la figura 3.48). La poblacidén de C.

minus estd situada por encima de la de C. phaeobacteroides, ocu-

pando cotas superiores.

Laguna de Sisé

La biomasa de las poblaciones de, Sis6 se distribuye, mayorita-

riamente entre Chromatium minus y Chlorobium phaeobacteroides. La

distribucién general de la biomasa de C. minus fue distinta duran-
te los dos ciclos anuales estudiados sobre todo durante el perio-
do invernal (figura 3.49a). En los meses de diciembre a febrero
de 1977 toda la columna de agua de la laguna, desde la misma super-

ficie hasta el fondo era de color rojo intenso causado por la pre-
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sencia masiva de g.'giggg con una biomasa que casi siempre, sobre-
pasaba los 10 mg/l. A finales de febrero desaparecié el color ro-
jo de la superficie para dar paso a una capa de agua superficial
con oxfgeno que prestd al agua una coloracidén oscura. La poblacién
de C. minus sigue el nivel de la termoclina, situidndose cada vez
mds en profundidad pero siempre presente hasta el fondo con valo-
res de biomasa elevados (entre 5-10 mg/l), y, por lo tanto, el agua

en esta profundidad mantenia su color rojo.

En el mes de junio de 1978 se produjo una reordenacidn brusca
de la distribucidn general de la pcblacifn de C. minus, desplazén-
dose hasta casi la superficie, pero sin llegar a tenirla de rojo.
Esta situacién se mantuvo durante todo el verano, con valores maxi-
mos de biomasa muy elevados (20 mg/l en octubre 1977). A partir
de este momento, se produce un nuevo cambio ya que la desaparicidn
de la termoclina al final del periodo de estratificacién provoca

una reordenacidn de las poblaciones.

A diferencia del ano 1977, en 1978 no se repiten los niveles de -
biomasa alcanzados en invierno 1977, sino que se mantienen los
mismos valores de biomasa de 0,5 mg/l hasta principios de primave-
ra. Durante este periodo la biomasa aumenta con rapidez logré&ndo-
S&, a principios de junio, valores maximos de 20 mg/l, los cuales se
mantienen durante el verano en superficie hasta el mes de septiembre.
En la figura 3.49a se observa que la zona de agua roja llega tam-
bién hasta el fondo (biomasa superior a 10 mg/l). También, y a di-
ferencia del ciclo anual de 1977, la capa superficial con oxfigeno
Se presentd tan s6lo durante julio y agosto alcanzando solamente
1mge profundidad. De nuevo, a partir de aguif, las condiciones
Son parecidas al ano anterior y la mezcla vertical determina una
Casi desaparicién de la poblacién de C. minus, logr&ndose los mi-

Nimos invernales (valores entre 2-4 mg/l).
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La poblacién de C. phaeobacteroides (figura 3.49b) en la lagu-

na de Sis6 sigue una distribucidn complementaria a la de C. minus
con miximos de biomasa en los momentos de minimos de esta especie
y Viceversa. Durante enero-marzo 1977, C. minus se encuentra.en su

punto miximo de biomasa, C. phaeobacteroides alcanza tan s6lo va-

lores de 0,4-1 mg/l, que afin disminuyen hasta llegar a 0,2 mg/l
en junio. La poblacidn de C. minus en este momento forma l&minas

densas cerca de la superficie. A partir de la desaparicién de la

termoclina en septiembre, la biomasa de C. phaeobacteroides aumen-
ta considerablemente en toda la columna, alcanz&ndose valores me-

dios de 1,2-2 mg/1.

Durante el invierno de 1977-78 la biomasa de C. phaeobacteroi-

des se mantiene alrededor de valores medios elevados entre 1,5 y

2,5 mg/1.

En primavera, debido a la escasa biomasa presente de C. minus,

C. phaeobacteroides aumenta bruscamente hasta valores de 3-4 mg/l

entre marzo-mayo de 1978. A partir de este mes y coincidiendo

a su vez con el inicio del crecimiento de C. minus, disminuye pau-
latinamente hgsta los valores minimos en verano de 0,5-0,6 mg/l.
De nuevo aumentan en el momento de la desaparicidn de la termo-
clina en septiembre-octubre alcanzdndose valores méximos de 4-6
ng/l en diciembre de 1978. Por consiguiente, es posible conside-
rar que en Sis6, valores de biomasa para la poblacién de C.

Phaeobacteroides superiores a 1,2 mg/l (ndmero total 2xlO6 céi/ml)

corresponden a situaciones ambientales Sptimas para esta especie,

adquiriendo el agua de Sisé un color pardo oscuro.

Laguna de Vild

. ea) . . , .
La laguna meromictica de Vila contiene en su monimolimnion anae-

robio las mismas poblaciones mayoritarias de bacterias fotosintéti-
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cas que en Banyoles III y Sis6. La principal diferencia fisica
con respecto a Banyoles III es que la gquemoclina en Vild se en-
cuentra mucho méds prdxima a la superficie. Se presentan poblacio-

nes mayoritarias de Chromatium minus y Chlorobium phaeobacteroides,

pero la primera se encuentra con mayor biomasa que en Banyoles III.

La biomasa de C. minus en vilh (fig. 3.50a) fue estudiada du-
rante el periodo comprendido entre julio 1978 y septiembre 1979.
Durante el verano de ambos anos se presentan los mé&ximos de bioma-
sa, siempre cerca de la interfase mixo- y monimolimnion. Los va-
lores madximos en verano de 1978 oscilaron entre 2 y 11 mg/l. A
finales de otofio los valores descienden drésticamente hasta 0,2-1
mg/1l, manteniéndose bajos todo el invierno y primavera hasta el mes
de junio cuando, a nivel de la quemoclina, se recupera la poblacidn.
Los valores minimos se presentaron en abril-mayo (correspondientes

con m&ximos absolutos de C. phaeobacteroides) con 0,1-0,2 mg/l.

La disminucidn de la poblacidén de C. minus desde octubre 1978 a
enero de 1979 no es instantdnea sino que se presentan valores m&-
Ximos relativos en la columna de agua en descenso no s6lo en valor
absoluto sino también en profundidad; asi en noviembre aparecen
valores de 1 mg/l a 6-7 my el mismo valor en enero pero entre 8 m
Y el fondo. Después del mes de enero de 1979 los valores de bioma-
sa de C. minus se mantienen bajos y uniformes en toda la columna

de agqua.

3

En la figura 3.50b se aprecia la biomasa de C. phaeobacteroides

durante el mismo periodo desde julio del 78 hasta septiembre del 79.
Los m&ximos absolutos se presehtan en abril-mayo de 1979 (5-30
mg/1l). Durante el invierno los valores oscilan entre 3-4 mg/l y

Se mantienen hasta marzo. A partir de este mes los valores aumentan

hasta alcanzar los m&ximos absolutos anuales en abril-mayo.
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Laguna de Coromines

En la figura 3.5la se detalla la evolucidn espacio-temporal de

la biomasa de Chlorobium limicola entre marzo y diciembre de 1978.

La biomasa de C. limicola alcanza valores miximos en primavera
(23 mg/l) y mantiene por encima de los 20 mg/l durante todo este
periodo y principios de verano. A partir del mes de agosto des-
cienden los valores drédsticamente (5-9,5 mg/l) conservidndose hasta
septiembre. A partir de este mes los valores permanecen bajos
(entre 2-5mg/l) hasta desaparecer en noviembre por la mezcla ver-

tical de la columna de agua.

La variacién en profundidad de la poblacidn de bacterias foto-
sintéticas oscila entre los 3 m en primavera hasta el mes de junio,
para ascender después hasta los 2 m, aunque disminuyen los valores
de la biomasa. La poblacidn se mantiene en esta profundidad (2 m)
hasta su desaparicién en noviembre. ‘Tan s6lo afinales de septiem-
bre se presenta un ligero descenso en la profundidad (hasta 2,5 m)

y de biomasa para ascender de nuevo.a finales de octubre antes de la _

definitiva mezcla invernal.

La poblacif6n de C. limicola se recupera de nuevo a finales de
febrero principios de marzo con el inicio de la estratificacién tér-

mica de la laguna.

Laguna Negre 1

En la figura 3.51b se presenta la evolucidn de los valores de

biomasa de Chlorobium limicola en esta laguna. A diferencia de la

de Coromines la biomasa no supera nunca los 13 mg/l, aunque los
Valores medios oscilan entre 2-7 mg/l. En este caso, los valores
miximos siempre se sitdan cerca del limite superior de la poblacibn

que oscila entre los 3-4 m de profundidad en primavera y 2 m en ve-
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Chgura 3.51 Distribucibén vertical y estacional de la biomasa (mg/l) de
lal%bi& limicola en (a) laguna de Coromines (marzo-diciembre) y en . (b)
SUna Negre 1 (marzo-diciembre 1978).
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rano y otofio. En primavera los valores oscilan entre 5-7 mg/1
para alcanzar en agosto los valores méximos con 13 mg/l a los

2 m de profundidad. También en esta laguna a finales de septiem-
bre se produce una disminucién de la biomasa (1-2 mg/l) en toda
la columna y un descenso en profundidad (hasta 2,5 m) para recu-
perarse después en octubre-noviembre y desaparecer definitivamen-
te en noviembre por la mezcla vertical de la columna y pérdida de

la anoxia en el fondo. La poblacidn reaparece de nuevo en febrero.

En la laguna Negre 1 adem&s se presentan dos poblaciones dife-

rentes de Chromatiaceae: Thiopedia rosea y Thiocystis violaceae.

La biomasa en la columna de agua de Thiopedia rosea oscila entre

1,2 ¥y 3,4 mg/l yv Thiocystis violacea entre 1,9 y 10 mg/l en el

mes de agosto (figura 3.47, apartado 3.4.2).

En este punto hay que remarcar, al comparar la biomasa de los
dos principales grupos de bacterias fotosintéticas (C. minus y

C. phaeobacteroides o C. limicola), que C. minus tiene un volumen

18-20 veces mayor que C. phaeobacteroides. La mixima biomasa de-

tectada de C. minus fue de 20 mg/l y la de C. phaeobacteroides

de 4-6 mg/1. Esto da una idea parcial de la distinta capacidad de
actuar como filtro bioldgico (véase el apartado 4.3) de ambas po-

blaciones.

3.4.4 Concentracidén de proteinas

Las proteinas fueron analizadas segfin el método de Lowry et
al. (1951) modificado por Hartree (1972) para eliminar las posibles

interferencias del azufre y aumentar la linearidad del método.

Banyoles 1II
En la figura 3.52 se presentan los resultados de la concentra-

Cidén de proteinas en la columna de agua de Banyoles III. En la fi-
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gura se han separado las protefnas del mixolimnion del monimolim-

nion.

En el mixolimnion los valores de proteinas no superan durante
el periodo estudiado (1978) los 2 mg/l en correlacién con las ca-

racteristicas oligo-mesotréficas generales del lago.

Los m&ximos de proteina se presentaron a los 10 m de profun-
didad a finales de verano y en otono. En primavera se detectaron
valores de 1 mg/l entre 0 y 10 m de profundidad. Los minimos apa-

recieron en verano (0,2-0,3 mg/l) y en diciembre (0,15 mg/1).

En el monimolimnion la concentracidén de proteinas es por tér-
mino medio superior al mixolimnion, con mé&ximos de 5 mg/l en otofio
coincidentes con los mdximos en el mixolimnion. En conjunto, y a
lo largo del afio no se presentaron grandes oscilaciones del conte-
nido en proteinas sugiriendo con ello una cierta estabilidad de

la biomasa de la poblacidn.

Laguna de Sisé

Los valores de las proteinas de la .laguna de Sisé6 (figura

3.53) son en general muy superiores a los de Banyoles III).

En diciembre de 1977 y parte de enero de 1978 se detectaron
entre 15-90 mg/l en toda la columna de agua. A partir de enero
de 1978 desciende dr4sticamente haéta los minimos invernales en
febrero (1 mg/l) . Coincidiendo con el inicio de la estratifica-
Cibn térmica del Sis6, en marzo, aumenta el contenido en proteinas,
adem&ds de aparecer una clara estratificacién con valores miximos
en profundidad (40 mg/l). Esta situacidn se mantiene hasta la

Mezcla de noviembre, donde se detectaron 2 mg/l de proteinas.
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\
Laguna de Vila

En la figura 3.54 se presenta la distribucién de protefinas en
tres momentos del aho en la columna de agua de Vilé. La distribu-
cibn es asimétrica, con miximos alrededor de los 4~-6 m de profundi-
dad. El miximo de proteinas alcanzado (16 mg/l) que es superior
a la de Banyoles III. Se observa una disminucidn del contenido en
proteinas desde mayo a agosto. Los valores m&ximos se sitfan en
la quemoclina (a 6 m en mayo vy a 4 m en julio y agosto}, a causa
de las densas capas de bacterias fotosintéticas presentes en este

nivel.

Lagunas de Coromines y Negre 1

Tan solo se dispone de datos de proteinas del verano de 1979
(figura 3.55). También en este caso los valores miximos se
sitflan hacia el centro de la columna de agua, coincidiendo en este

caso con la posicién de la termoclina, ya sea en ella, como en Negre

1 (3,5 mng/1 a 2 m) o bien por debajo (7 mg/l a 3 m).en Coromines.

3.4.5 Concentracién de trifosfato de adenosina

La concentracién de trifosfato de adenosina (ATP), en ng/l,
se analizd mediante la reaccidn luciferina-luciferasa descrita en
el apartado 2.8.2 de Material y Métodos, empleando como detector de

la luz emitida un contador de centelleo.

Banyoles III

En la figura 3.56 se presenta la distribucién de ATP en la co-
lumna de agua de Banyoles III desde noviembre 1977 hasta diciembre
de 1978. Se han separado arbitrariamente, también en este caso,
las concentraciones de ATP correspondientes al mixolimnion de las
del monimolimnion. En el primero, los valores m&ximos se detecta-

Ion en primavera (entre 25-100 ng/l) desde 0 m hasta la guemoclina,
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Durante el verano los valores de ATP sufrieron un descenso impor-
tante (0,1-0,2 ng/l) en todo el mixolimnion. Estos valores bajos
se mantienen durante el resto del ano, a excepcidn de un corto pe-
riodo a 10 m en septiembre-octubre en donde se presentan valores

de 2,5 ng/l.

En el monimolimnion los valores de ATP son muy superiores (en-
tre 10 y 1400 ng/l) con los mé&ximos en diciembre de 1977. Es de
destacar el descenso notable en la concentracién de ATP (3-5 ng/1l)
durante la fase de ascenso de las poblaciones de bacterias fotosin-

téticas.

Laguna de Sisé

En la figura 3.57 se presentan los valores de ATP durante dos
periodos de la laguna de Sis6. El primero comprende entre octubre

1977 y mayo 1978, y el segundo entre abril 1979 y septiembre 1979.

Los valores de ATP oscilan entre minimos de 1 ng/l en enero-
febrero de 1978 y méximos de 1300—}709 ng/l a finales de febrero
de 1978. Cabe destacar también en este caso la estratificacibn de
los valores de ATP a lo largo de la columna a partir de marzo sien-
do la concentracidén en profundidad (600 ng/l) superior a la de

superficie (50 ng/1).

En el segundo periodo estudiado se sigue la disposicién ligera-
mente estratificada de los valores de ATP. En verano la poblacidn
de bacterias fotosintéticas descendié en profundidad hasta los 2,5

I, apareciendo en superficie una poblacién algal (isolfneas a tra-

Zos) con valores de 40-50 ng de ATP/l.

\
Laguna de Vvila

En la figura 3.54 (véase el apartado 3.4.4) se aprecia también
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la distribucidn de ATP en la columna de agua en primavera y vera-
no de 1979. Los valores mé&ximos se presentaron en la interfase
mixo-monimolimnion, que en primavera se sitGia a 5 m de profundidad,
con valores de 680 ng/l. En los meses siguientes se aprecia un
descenso en el m&ximo de ATP, coincidente con el ascenso de la
guemoclina y de las poblaciones bacterianas fotosintéticas, y ade-
m&s una disminucibn en el contenido de ATP en las muestras. En

verano se alcanzan 225 ng/l a 4 m de profundidad.

Lagunas de Coromines y Negre 1

En la figura 3.55 (véase el apartado 3.4.4), se compara el con-
tenido de ATP de las muestras del perfil vertical de ambas lagunas
durante el verano (17.7.79). El mayor contenido en ATP correspon-
de a la liaguna de Coromines, con un mdximo a 3 m de 400 ng/l. La
laguna Negre 1 contiene menor cantidad de ATP, con mé&ximo de 60-75

ng/l a los 2-3 m de profundidad.

3.4.6. Recuento y actividad de las-bacterias sulfatorreductoras

en el agua

Las bacterias sulfatorreductoras (géneros Desulfovibrio y

Desulfotomaculum) representan un grupo metabdlico bdsico para

comprender muchos aspectos ecolégicos de los ecosistemas anaero-
bios objeto de la presente Memoria. La actividad de este grupo

Se centra en el reciclado de materia orgdnica (Sgrensen et al.
1979) en los ambientes anaerobios. En presencia de sulfato, que
actfia como aceptor terminal de electrones, son responsables del re-
Ciclado de la mayor parte de la materia orgdnica del medio, supe-
rando a otros grupos metab&licos heterotrdficos como los nitrato-

Yeductores o las bacterias metanogénicas.
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A continuacidén se presentan los resultados del nGmero y ac-
tividad de las bacterias sulfatorreductoras en la columna de agua

de las diversas masas de agua estudiadas en esta Memoria.

Los estudios sobre la actividad de este grupo metabdlico en
el sedimento de las masas de agua de Banyoles y Sant Miquel de
Campmajor han sido efectuados en nuestro laboratorio por Ylla

(1980) .

En la tabla 3.18ase presenta el nlmero mds probable de micro-
organismos sulfatorreductores en la columna de agua de Banyoles
ITITI yv Sis6 en diferentes periodos con el fin de comparar la dis-
tribucién de los mismos en las capas anaerobias de estos lagos.
En Banyoles III el nGmero m&s probable de microorganismos sulfa-
torreductores en el agua no supera a mediados dé febrero los 90
organismos por 100 ml (a los 24 m). En cambio, aumenta hasta
24 000 en las margas en suspensién del fondo. La situacién varifa
ligeramente a finales de febrero, cén'ﬁéximos a 22 m (430 microor-
_ganismos por 100 ml). En este ejemplo se muestra que los organis-
mos sulfatorreductores, ademds de presentarse en el sedimento, tie-
nen un méximo relativo en el monimolimnion, donde abundan bacterias
fotosintéticas. Algo parecido sucede en verano en Banyoles III, ya
que aparte del lodo (con 1500 microorganismos por 100 ml), los va-
lores en la capa con bacterias fotosintéticas (entre 20-24 m), al-
Canzan entre 210-240 microorganismos por 100 ml. En la laguna de
Sis6 la distribucién de los organismos sulfatorreductores es préc-
ticamente columnar en profundidad, con valores alrededor de los
300 microorganismos por 100 ml. A mediados de febrero se detecta-

ron los valores minimos, con 23 microorganismos/100 ml.



Tabla 3.18a. NUmero mds probable de microorganismos sulfato-

reductores en la columna de agua de Banyoles III y Sisd.

Banyoles III P(m) NMP (bact/100 ml)
13.2.77 15 0
22 9
24 90
25 2400
30 24000
26.2.77 19 9
21 240
22 430
23 90
24 90
25 46
26 4300
30 11000
2.7.77 15 0
18 93
20 240
22 210
24 - - 400
25 400
30 1500
Sis6
13.2.77 1 23
23
10 240
26.2.77 1 ‘ 150
5 230
10 240
2.7.77 1 250
5 320

10 330
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En la tabla 3.18pse indican los resultados del estudio de la
actividad sulfatorreductora de los microorganismos de las muestras

de agua de las diferentes masas estudiadas,

Los valores maximos no superan los 80 Pmol SO4/1/dIa en el
agua. En Banyoles III no se detecta reduccifn de sulfato en el mi-
xolimnion alcanzidndose 77,8 Fmol SO4/l/dia a los 24 m deprofundi-
dad. En el lodo los valores disminuyen hasta 27-30 Pmol SO4/l/dia.
En la laguna de Sisé los valores absolutos son inferiores (20-27
Pmol SO4/l/dIa) y uniforme a lo largo de la columna pero la activi-
dad sulfatorreductora por m2 es superior (2,250 Pmol SO4/m2/dIa)

respecto a Banyoles III (351 Pmol SO4/m2/dia).

En el monimolimnion de Vila los valores aumentan paulatinamen-
te en profundidad, alcanz&ndose los 76,5 Pmol SO4/l/dia a los 7,5
m de profundidad. Los valores del lodo son ligeramente superiores
(entre 80-134 Pmol SO4/l/dia). La reduccién por m2 es de 231 mel

SO4/l/dia.

Por Gltimo, en las lagunas de Coromines y Negre 1 los valores
aumentan también en profundidad, con médximos de 34 Pmol SO4/l/dIa.
En estas lagunas es donde se detectan los valores mis bajos de

todas las masas de agua estudiadas.

3.5 Concentracién de pigmentos y actividad de las bacterias fotosin-

téticas.

3.5.1 Espectros de absorcién de los pigmentos fotosintéticos

Banyoles III

En la figura 3.58 se presentan los espectros de absorcién "in
Vivo" y en extracto acetédnico de una muestra representativa proce-
dente de 20 m de profundidad de Banyoles III. El espectro de ab-

Sorcidn "in vivo" de las células muestra picos de absorcién en



Tabla 3.18bActividad sulfatorreductora en la columna de agua de

las lagunas estudiadas.

Masa de agua P{m) Pmol 804/l/dia mmol SO4/m2/dia
Banyoles III 18 0 351
(29.6.79) 23 49,6
24 77,8
30 27,5
35 30,2
Sisd 3 22,0 2250
(15.6.79) 5 20,4
21,8
i0 27,0
Vila 5,5 20,0 231
(15.7.79) 6,5 51,7
7,5 70,5
9,5 80,3
10 133,5
Coromines 2 . 4,8 47
(16.7.79) 3 34,1
Negre 1 3 3,2 22

(16.7.79) 4 24,2
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350, 460, 520, y 720 nm, caracteristicos de las especies de

- —— et

phaeobacteroides. Esta especie posee isorrenierateno y bacte-

rioclorofila e (Bclor e) como pigmentos mayoritarios.

En el espectro de absorcién del extracto aceté6nico de los
pigmentos de la misma muestra aparecen picos de absorcién en
450, 470, 602 y 654 nm. En este caso el pico de absorcifn a 654
nm no corresponde exactamente con la presenéia de Bclor e en el
-espectro "in vivo". Parece que elcorrimiento del pico de absor-
ciétn de esta bacterioclorofila en acetona, desde los 647-649 nm
esperados para la Bclor e aislada hasta el detectado a 652-654
mm, se debe a la presencia de bacteriofeofitina e, que absorbe
a 654 nm en acetona (Gloe et al. 1975). Estos mismos autores se-
falan que la Bclor e es fédcilmente degradable en acetona, con lo
que el pico de absorcibén aparece corrido ligeramente hacia el ro-
jo. Para la cuantificacién de la Bclor e se ha utilizado la Aggy
por ser la Gnica opcidn operativa en el presente estudio (véase
el apartado 2.8.4), ya que no es po;ible procesar por cromatogra-
fia todas las muestras derivadas del muestreo de las diferentes’
Profundidades.” Los andlisis efectuados en cultivo puro de C.

Phaeobacteroides, tanto en extracto aceténico como "in vivo", pre-

Sentan los mismos resultados, lo que corrobora la inestabilidad
de la Bclor e. De todas formas la confirmacidén de la identidad
de la bacterioclorofila puede deducirse del espectro "in vivo" de

las cé&lulas (Mechler & Oelze 1978a, b, Broch-Due & Ormerod 1978).

Laguna de Sisé

En la figura 3.59 se presentan los espectros "in vivo" y en ex-
tracto aceté6nico de una muestra representativa de agua de esta

laguna tomada a 0,5 m de profundidad.
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El espectro "in vivo" muestra una gran diversidad de picos. Los
mas caracteristicos corresponden a las zonas del rojo e infrarro-
jo, desde 725 hasta 826 nm caracterfisticos de la Bclor e y a res-
pectivamente, lo cual manifiesta la presencia de especies de

-Chlorobium marrones y de : Chromatium.

El espectro de absorcibén del extracto acetSnico de la misma
muestra corrobora la presencia de la Bclor a por la absorcién a

775 nm.

El pico en extracto aceténico a 520 nm es el caracteristico
del carotenoide okenona y el de 470 nm corresponde al carotenoide

isorrenierateno.

\
Laguna de Vila

En esta laguna se repite la situacién de Banyoles III, ya que
en la fecha en que se realiz6 el andlisis espectrofotomé&trico

(mayo 1979) no habfa Chromatium en la columna de agua sino que s&-

lo se encontraba Chlorobium phaeobacteroides (figura 3.60). Cuando

aparece Chromatium minus, los espectros tanto "in vivo" como en

extracto aceténico son similares a los de Sisé.

Lagunas Coromines y Negre 1

En ambas lagunas (figuras 3.61 y 3.62) los espectros de absor-
cién "in vivo" tienen picos de absorcién a 426 y 730 nm, que se

Corresponden con la presencia de Chlorobium limicola (con Bclor

d v el carotenoide clorobacteno). En este caso los espectros de
absorcibn en extracto acetbnico presentan también el pico de ab-

Sorcidn tipico de Bclor d en acetona a 654 nm.

Con el fin de poner de manifiesto la existencia de las tres
bacterioclorofilas caracterfsticas y mayoritarias, (Bclor a, d, y

€) y los carotenoides principales (okenona, clorobacteno e isorrenie-



840
nm

VILA (6m)

In vivo’”
720

---—--- extracto acetdnico
660

640

&0

Espectros Absorcion

520

480

440

350

350

VIONVEH0say

I}igurél 3.60 Espectros de absorcidn de pigmentos "in vivo" y en extracto
acetdnico de la laguna de Vil\a (muestras de 6 m de profundidad).



(4 m)
invivo™

"

- - extracto acetonico

COROMINES

Espectros Absorcion

426

790

750

830
nm

510 550 sbo 630 670 710

470

390

350

VIONVE 0S8V

i

: 3, 61 Espectros de absorcién de pigmentos "in vivo" y en extracto
g
Meo de 1a laguna de Coromines (muestras de 4 m de profundidad).



o
LD
M~
)
o
L
C
~~ \9 o
£ @ -0
™ < ~
— o
v 8
Q
- > ﬁ _9
w > 8 ~
=
i c >
O " &
W “ 1
yd I 1
' ©
1
c |
\O '
o I 2
5 o
]
fal
< 9
0 0
Q
[
dud
it
Q '3
m re]
o
Py
2}
2
5
© _§
N
<
o
N
(3]
e —

VIONV 84058V

F-

l9ura 3.62 Espectros de absorcién de pigmentos "in vivo" y en extracto
3 )

®*ténico de 1la laguna Negre 1 (muestras de 3 m de profundidad).

nm



226

rateno) se efectuaron en el laboratorio cromatograffas prepara-
tivas en capa fina (Montesinos 1978) de algunas muestras represen-
tativas de las distintas masas de agua estudiadas, confirm&ndose
la existencia de los pigmentos citados en las muestras esperadas
junto con productos de degradacidn, principalmente bacteriofeofi-

tinas.

3.5.2 Concentraciéfn de las bacterioclorofilas

La cuantificacién de las bacterioclorofilas presenta una serie
de problemas propios. Los autores gque han descrito coeficientes para la
cuantificacidén de pigmentos fotosintéticos bacterianos (Takahashi &
Ichimura 1970, Stanier & Smith 1960) son anteriores al descubrimien-
to de la Bclor e y los coeficientes descritos corresponden a la an-
tigua nomenclatura de Bclor d. En principio, los coeficientes no
varfan mucho entre si, dada la proximidad de los picos caracteris-
ticos (Bclor d: 10,2; Bclor c¢: 10,8; Takahashi & Ichimura 1970),
por lo que al igual que otros autores(Lawrence et al. 1978) hemos
utilizado el mismo coeficiente de la Bclor d para la Bclor e dado
que adem&s no se ha descrito todavia ningin coeficiente para su
cuantificacidén. Otros autores, para obviar el problema (Cohen et
al. 1977bl prefieren utilizar la f6rmula tricromé&tica de Strickland
& Parsons (1968), sin tener en cuenta los picos de absorcidén espe-
cificos de las bacterioclorofilas considerindolas como clorofilas
algales (con m&ximos en otras longitudes de onda), con lo que se
alteran los valores y la relacién‘absoluta entre los pigmentos, ya

que entre la Bclor a y el resto de bacterioclorofilas los coeficien-

tes son muy diferentes (Bclor a $25,2).

El otro grupo de pigmentos de antena, los carotenoides, presenta

Problemas semejantes, agravados por el hecho de no disponer todavia
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de coeficientes de extincibn de los picos caracteristicos. Asi
pues, hemos utilizado unidades arbitrarias (v€ase el apartado 2.8.4),
parecidas a las empleadas por Takahashi et al. (1972) y basadas

en la absorbancia corregida para otros pigmentos en los picos
caracteristicos de los tres carotenoides mds abundantes en las
lagunas estudiadas. También otros autores (Strickland & Parsons
1968) emplean unidades arbitrarias parecidas para cuantificar los
carotenoides algales. Las f6rmulas utilizadas en esta Memoria se
basan en la absorbancia corregida para otros pigmentos en los pi-
cos caracteristicos de los tres carotenoidesldescritos en Guerrero
¢ al. 1980 . En este caso, se podr&n cuantificar en t&rminos ab-
solutos cuando se conozcan los coeficientes de extincibén de cada

uno de ellos en los picos caracteristicos.

A pesar de los inconvenientes citados, la cuantificacibn dife-
rencial de las bacterioclorofilas y carotenoides permite el estu-.
dio de la adaptacidn de las poblaciones en su h&bitat y los fené-
menos de competencia que se desarrollan cuando se presentan las dos

bacterias fotosintéticas/que son capaces de desarrollarse masiva-

mente en los ecosistemas anaerobios iluminados.

Banyoles III. Bacterioclorofila e

En la figura 3.63a se presenta la variacién espacio-temporal
de las concentraciones de Bclor e en el monimolimnion y Clor a
algal en el mixolimnion, durante 1977-78. Puede apreciarse que
eén el mixolimnion las concentraciones de Clor a son claramente
inferiores a las correspondientes de Bclor € en el monimolimnion,

entre 10 y 15 veces menores.

En el mixolimnion, los valores de Clor a médximos (3 Pg/l) se
Presentan durante el otofio. El resto de valores oscilan entre mi-

Nimos de 0,5 Pg/l hasta valores medios de 1,2—1,5‘Pg/l durante la
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mayor parte del afo. Los mé&ximos no suelen presentarse cerca de
la superficie sino que se sitfian entre los 5-15 m de profundidad.

Durante el invierno de 1978 se detect6 Clor a hasta el fondo.

En el monimolimnion tenemos una variacifén paralela y parecida

en cuanto al momento de presentarse los mayores valores de Bclor g,
ya que coinciden con las mismas épocas que la Clor a aunque un po-
co ampliados, es decir, entre mayo y noviembre del ciclo anual.

Los valores méximos absolutos (50 Pg/l) se presentaron en julio a
18-20 m. Los valores minimos (0,5 a 1,8‘Pg/l) se presentaron des-
de finales de diciembre hasta mayo. En el lodo no existen pobla-
ciones activas de bacterias fotosintéticas (el potencial redox es
positivo) y tan sélo se acumulan algunos pigmentos, principalmen-
te carotenoides y algunos productos de degradacidén de las bacterio-

clorofilas (Montesinos 1978).

En la figura 3.63b se presenta la evolucidn del contenido espe-
cifico de bacterioclorofila, es decir, narmalizado respecto al

peso fresco de la poblaci6n de Chlorobium phaeobacteroides en

Banyoles III, desde noviembre de 1977 a diciembre de 1978.

De la observacibén de la figura 3.63b se deduce que existe una
coincidencia entre los méximos de Bclor e y los midximos del conteni-
do especifico del pigmento. Es decir, las células ademds de ser
abundantes esté&n mds cargadas de pigmentos clorofilicos. El inter-
valo de variaci6én del contenido especifico oscila entre 0,5 y
145 Pg/mg. Los valores mé&ximos aparecen durante el periodo de ex-~
pPansi6én de la masa de la poblacifn que ascienden en la columna de
agua. Los valores minimos (0,5-5‘Pg/mg) se presentaron entre
enero y abril. Los valores m&ximos se presentan entre septiembre

Y noviembre(de 60 a 145 fg/m ).
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Laguna de Sis6. Bacterioclorofila a

En la figura 3.64a se presenta la concentracidén de Bclor a

correspondiente a Chromatium minus, en Pg/l. En este caso los

valores médximos son muy elevados, entre 400-500 Pg/l, Yy se encuen-
tran cerca de la superficie, entre 0,5 y 1 m, con una disposicién
tipicamente laminar, descrita al presentar los resultados de los
nmeros totales. La distribucién vertical durante el ciclo anual
es diferente, asf, en invierno, disminuyen paulatinamente hasta
valores minimos de 5 yg/l en marzo (valor uniforme en toda la
columna de agua). A partir de ese mes, y empezando por la super-
ficie, aumentan los valores de Bclor a con tendencia a una estra-
-tificacibén entre julio y septiembre. Desde noviembre se pierde la
estratificacidén t&rmica y disminuyen los valores de Bclor a. En
diciembre se inicia una disminucién progresiva de los valores al-
canz&ndose los miﬂimos del ano anterior, distribuidos uniformemen-

te también por toda la columna.

El contenido especifico de Bclor a (figura 3.64b) de Chromatium

minus en Sisé durante 1978 varfia relativamente poco, entre 2-70
Fg/mg, o sea 35 veces de variacién celular. Es de destacar que

el contenido éspecifico no se presenta estratificado sino que casi
Siempre mantiene la distribucién columnar, con excepcién del perio-
do entre abril y agosto. Los valores minimos se presentaron duran-
te el mes de mayo (2-5 Fg/mg). Los valores maximos se presentan

€n enero a los 2-4 m de profundidad (70<Pg/mg) y también en octu-
bre, a los 0,5-1,5 m (60 Fg/mg) y de 50 Fg/mg en los 3-5 m en di-

Ciembre de 1978.

Laguna de Sisd. Bacterioclorofila e

La distribucién de la Bclor e se presenta en la figura 3.65a

€n la que se observa que la concentracifn de Bclor e oscila entre
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20-160 Fg/l en respuesta a diferentes factores ambientales.

Los valores, en invierno del 77-78 oscilaron entre 40-90
Pg/l y los del invierno 1978-79 entre 30-160 Pg/l con medias de
alrededor de 100 Pg/l, ligeramente superiores al invierno ante-

rior.

Entre los meses de marzo y mayo de 1978 se presentaron los
valores minimos de Bclor e, entre 20-30 Pg/l. Durante el perio-
do de estratificacién térmica aumentan los valores en toda la co-
lumna, pero con mé&ximos cerca de la superficie (150 Pg/l). Desde
noviembre descienden bruscamente para recuperarse después en di-

ciembre, tal como se ha citado anteriormente.

El contenido especifico de bclor e por mg de peso fresco de
células (figura 3.65b) es muy variable y elevado presentando varia-
ciones entre 10 y 500 fg/mg. La evolucidén del contenido especifico
es complicada ya que sufre una serie de cambios a lo largo del ci-

clo anual.

Los valores maximos del contenido especifico se presentan du-
rante dos épocas digtintas, la primera entre diciembre 1977 y ene-
ro 1978, con valores entre SO-ZOO‘Pg/mg, y otro durante el perio-
do de estratificacién térmica, entre julio y noviembre, con valo-
res entre 40-500 Pg/mg. En la primavera se presentan valores en-
tre 10-25 Pg/mg. Por filtimo, en noviembre y diciembre se presen-

tan valores intermedios.

Laguna de Vild. Bacterioclorofila a

En la figura 3.6ba se presentan los valores de la Clor a

algal en el mixolimnion y de Bclor a en el monimolimnbn de la la-

'guna de Vilh desde junio de 1978 a noviembre de 1979.
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La concentracifn de Clor a en el mixolimnion de Vila oscila
entre 3 y 24 Fg/l, valores que son sensiblemente superiores
a los de Banyoles III. Los madximos se sitfian en octubre-noviembre
a 3 m, aunque los valores son también elevados en todo el mixolim-
nion (10-24 Pg/l). A excepcibn de la época invernal, los valores

son superiores ‘a 8 Pg/l.

En el monimolimnion, la Bclor a oscila entre valores de 1 y 50
Pg/l. Los m&ximos (1504Pg/l) aparecen a los 4 m en septiembre-
octubre de 1978. En el mismo periodo de 1979 tan sélo se alcanza-
ron los 75‘Pg/l en la misma profundidad (4-5 m). Debe sefalarse
un midximo secundario a finales de diciembre de lz/pg/l, a 6 m, para
descender rédpidamente en enero siguiente. En la figura 3.66b se
presenta la evolucidn del contenido especifico de Bclor a en la
laguna de Vila durante 1978-79. Se aprecia una coincidencia de
los mé&ximos de contenido especifico con los absolutos. Los valo-
res del contenido especifico oscilan entre 5-30 Fg/mg. En invier-
no los valores no superan los 8 Pg/ﬁg; con minimos de S‘Fg/mg.

Los mé&ximos se presentan durante casi todo el resto del afo.

Laguna de vild. Bacterioclorofila e

En la figura 3.67a se presenta la evolucién de la concentracidn
de Bclor e en Vilh durante 1978-79. En este caso los valaes osci-
lan entre 20-600‘Pg/l, alcanzéndose los méximos absolutos de todas

las lagunas estudiadas.

Los mé&ximos se detectan sobre todo en primavera y principios
de verano cerca del limite superior de la quemoclina, aunque tam-
bién son altos hasta octubre (40 fg/l). En invierno los valores

Oscilan entre 20-80 Fg/l, aumentando en profundidad.

En la figura 3.67b se presentan los resultados del contenido
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especifico de bclor e en Vil;, observdndose en ella gque el inter-
valo de valores oscila entre 5 y 215 Pg/mg, present&ndose 1los
miximos en agosto-septiembre 1979, con 215 Pg/mg. En el periodo
agosto-octubre 1978 los valores son inferiores pero elevados en-
tre 40-60 Pg/mg. Ambos grupos de valores se encuentran cerca del
limite superior de la quemoclina. En el periodo comprendido entre
noviembre y junio, es decir, en invierno-primavera, los valores

oscilan entre 5-20 Pg/mg, que son los minimos anuales.

Laguna de Coromines

Esta laguna holomictica no tiene una poblacibén permanente de
bacterias fotosintéticas ya que durante el periodo invernal desa-
parecen por oxigenacién de toda la columna. En la figura 3.68a
se muestra la evolucién de la concentracidn deClor a (algal) en
el epilimnion con oxigeno y la de la Bclor g, perteneciente a

Chlorobium limicola, en el hipolimnion. Respecto a la Clor a,

los valores son elevados, con médximos de 320 Pg/l en marzo. Otro
midximo se presenta en noviembre, 175 %g/l. Los mfnimos se detec-

taron s6lo a final de agosto y en invierno (SO—GO‘Fg/l).

En el hipolimnion la poblacidén de Chlorobium limicola (Bclor

d) alcanza valores de alrededor de 300 Pg/l durante junio-julio a
los 3 m, y septiembre-octubre a la misma profundidad. Los valo-
res minimos se presentaron en primavera y a finales de noviembre-

diciembre, antes de la mezcla vertical.

La variacidn del contenido especifico de la Bclor 4 se presen-
ta en la figura 3.68b. Los valaes m&ximos no coinciden con los
de Bclor d y se dan en julio-agosto, a los 2 m de profundidad, y
también en este mismo nivel en noviembre. El intervalo de valo-

res oscila entre 5 y 65 ﬁg/mg. Los minimos se presentan en pri-
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mavera, con valores de 1-2 Pg/mg.

Laguna Negre 1

La concentracidn en Clor a y en Bclor 4 (correspondiente a

Chlorobium limicola) en la laguna Negre 1 se presenta en la figu-

ra 3.69a.

La concentracifén de Clor a varfa desde 15 a lSO/Pg/l’ los valo-

res son muy parecidos a los detectados por té&rmino medio en la la-
~guna de Coromines. Los m&ximos se presentan en agosto-noviembre

hasta 1 m de profundidad. Durante la primavera se detectan valo-
res entre 15-40 Pg/l. En el periodo invérnal oscilan entre 50-90

rg/l en toda la columna de agua.

En el hipolimnion se inicia la aparicién de Chlorobium limicola

en marzo, después dei periodo de mezcla vertical de toda la colum-
na y oxigenacidn de la misma. Entre marzo y abril la Bclor d fue
de 30 Pg/l a partir de los 4-5 m de profundidad. A partir de mayo

se inicia un aumento ré&pido, desde 50

El contenido especifico de la Bclor d se presenta en la figura
3.69b. Los valores oscilan entre 2 y 300 Pg/mg. Los minimos 10
Pg/mg se preséntan en primavera. Los mdximos se presentan en ju-
lio-agosto (BOOIPg/mg). En septiembre los valores maximos (150
Pg/mg) se encuentran a mayor profundidad (4 m). A partir de octu-
bre los valores descienden ripidamente, hasta la desaparicién de

la poblacidn en diciembre.

En este punto es interesante remarcar algunas caracteristicas
metabblicas relacionadas con la fotosintesis bacteriana que la di-
ferencian de la fotosintesis algal. El rendimiento cudntico o efi-

cacia cudntica de la fotosintesis algal es de 8 quantos por molé-

hasta 370-Fg/l en julio-agosto.
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cula de CO2 fijada utilizando el hidr6geno del agua:
H,0 + CO, =-zi3Z_____ > (CH,0) + + 114 kcal
2 2 8 guantos 2 % :

qgue corresponde a una eficacia termodindmica del 38%.

Se desconoce el nlmero de quantos necesarios para la fijacién
de una molécula de CO2 en las bacterias fotosintéticas, pero debe

de ser inferior a 8, ya que la reaccidén de fijacibn es:

2H O+ S + 16 kcal.

2

25 * €0, 3-Fuantos- (CH,0) + H

2 ? guantos

que representa unas 7 veces menos de energfa libre necesaria por mo-
lécula de CO2' Esto puede explicar en gran parte el porqué estas
bacterias pueden persistir en medios con intensidades luminosas muy

bajas y también el que puedan funcionar utilizando s6lo el fotosis-

tema I (fosforilacidn ciclica) para generar ATP (Brock 1979).

3.5.3 Concentracidn de carotenoides bacterianos

Banyoles III (isorrenierateno)

En la figura 3.70 se representa la variacién espacio—-temporal
del carotenoide isorrenierateno (en unidades arbitrarias/litro;
AU/1) en la poblacidn bacteriana fotosintética de Banyoles III

(Chlorobium phaeobacteroides). Los valores m&ximos se encuentran a

finales de agosto-septiembre, con 15-50 UA/l. Précticamente duran-
te todo el afo los valaes son superiores a 3 UA/l, excepto durante
el invierno y parte de la primavera, donde son infriores a 1 UA/1,

con mfnimos de 0,2 UA/l en marzo-abril de 1978.

Por otra parte, en la figura 3.70b se presenta la variacibn del
contenido especifico de isorrenierateno en Banyoles III. Los va-
lores oscilan entre 0,2 y 15 UA/mg, es decir unas 75 veces de va-

Tiacibn total por célula. Los mayores entre 5 y 15 UA/mg, se pre-
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sentan entre junio y noviembre de 1978. Desde finales de diciem-
bre hasta abril, los valores son muy inferiores, entre 0,2 vy 0,9

UA/mg. Los minimos (0,2 UA/mg) se presentaron en marzo de 1978.

Laguna de Sis6. Okenona

En la figura 3.71la, se presenta la variacidén de la concentracidn

del carotenoide okenona (tipico de Chromatium minus) en la laguna

de Sis6. La okenona varia desde mininos de 1 UA/1 hasta miaximos de

20 Ua/1.

En el periodo comprendido entre noviembre y finales de abril,
los valores se mantienen bajos, entre 1 y 5 UA/l, con minimos de

1 UA/1 en marzo-abril.

Durante el periodo de estratificacién térmica, desde mayo a
octubre, los valores aumentan empezando por la superficie, donde
se presentan los mé&ximos (14-20 UA/l), y aunque disminuyen en pro-
fundidad siempre son superiores a 5 UA/1l. A partir del periodo de

mezcla los valores descienden hasta llegar a los invernales.

En la figura 3.71b se presenta la evolucibn del contenido es-

pecifico de okenona en Sis6 durante 1977-78.

Los valores oscilan entre 0,5-6 UA/mg, es decir tan s6lo 12
veces de variacidén. Los minimos absolutos se presentan durante

el mes de diciembre de 1978, con 0,5-0,8 UA/mg en toda la columna.

En el periodo de enero a abril se presentan los valores mdximos
entre 2-6 UA/mg. A partir de mayo descienden y se mantienen préc-

ticamente iguales hasta noviembre.

Laguna de Sis6. Isorrenierateno

En la figura 3.72a se aprecia la variacifén del carotenoide

isorrenierateno, tipico de Chlorobium phaeobacteroides, en la la-
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‘guna de Sis6 durante 1977-78. EIl margen de variacifn oscila entre
3y 25 UA/1. Los valores minimos se presentan entre noviembre 1977

y mayo 1978 situdndose entre 3-5 UA/l y distribuidos columnarmente.

A partir de junio 1978 y hasta diciembre de 1978 los valores

son elevados, entre 7-25 UA/1.

La variacidén del contenido especifico se detalla en la figura
3.72b. Los valores oscilan entre 1 y 40 UA/mg. Los valores m&xi-
mos se presentan en el periodo de estratificacibén térmica, entre
julio y octubre (10-40 UA/mg). Los minimos se presentan en el mes
de marzo y abril, y el resto del ano oscilan entre medias de 3-10

UA/mg.

Laguna de Vilid. Okenona

En la figura 3.73a, se presenta la variacidn del carotenoide

okenona en la laguna de Vila, expresados en UA/1.

El intervalo de valores oscila entre 0,5 y 9 UA/l, muy bajos
comparados con los de Sis&, correspondientes a la misma poblacidn

de Chromatium minus.

Los m&ximos se presentaron entre junio y octubre en la parte
superior del monimolimnion (4-6 m). En profundidad, en la misma

época, los valores son inferiores a 1 UA/L.

En la figura 3.73b se presenta la evolucién del contenido es-
pecifico de la okenona. Oscila entre 0,5 y 15 UA/mg, es decir,
una variacifn de 30 veces el contenido celular. En el caso de la
okenona, al igual que en el contenido especifico de la Bclor a,
los mé&ximos coinciden con los madximos de valores absolutos. En

cambio, en invierno los valores son bajos, entre 0,5 y 1 UA/mg.
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\
Laguna de Vila. Isorrenierateno

En la figura 3, 74a se presenta la concentracién de isorrenie-

rateno de Chlorobium phaeobacteroides en Vila. E1 intervalo de

concentraciones estd comprendido entre 2 y 70 UA/1. Las méximas
concentraciones (> 10 UA/l) se presentaron entre abril y octubre.

Las minimas (< 10 UA/l) entre noviembre y marzo.

En la figura 3.74b se aprecia el contenido especifico en UA/mg.
Los valores oscilan entre 2-30 UA/mg. Los miximos (> 10 UA mg)
se presentan durante el periodo comprendido entre mayo y noviembre,
sobre todo en el limite superior del monimolimnion. En invierno y
parte de la primavera y entre diciembre y abril, los valores estén

comprendidos entre 2-5 UA/mg.

Laguna de Coromines (clorobacteno)

En la figura 3.75a se presenta la variacién de la concentracién

del carotenoide clorobacteno, tipico de Chlorobium limicola en la

laguna de Coromines. El margen de variacién oscila entre 5 y 50
UA/1. Los valores m&ximos se presentaron entre junio y julio a

-3 m de profundidad, aunque se mantienen elevados (superiores a

20 UAR/1l), el resto del afio hasta noviembre. En primavera y diciem-

bre los valores disminuyen hasta los 5-15 UA/1.

En la figura 3.75b se indica la evolucibén del contenido espe-
cifico de clorobacteno. Los valores m&ximos se presentan entre
julio y noviembre con un maximo absolﬁto en octubre (12 UA/l). Los
minimos se presentan en primavera, entre 0,1-0,5 UA/mg. El inter-

valo de valores se sitGa entre 0,1 y 12 UA/mg.

Laguna Negre 1 (clorobacteno)

En la figura 3.76a se indica la variacién de la concentracidén de

Clorobacteno de la laguna Negre 1.
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Los valores minimos aparecen también en primavera, entre 5-10
UA/l. A partir de mayo aumentan hasta los méximos de 15-50 UA/1
desde junio hasta septiembre. A partir de este momento los valo-

res descienden r&pidamente.

Por Gltimo, en la figura 3.76b se presentan los valores del
contenido especifico de clorobacteno. También durante la prima-
vera se presentan los valores minimos. A partir de mayo aumenta
el contenido especifico hasta los miximos (15-40 UA/mg) entre ju-
nio-septiembre. A partir de octubre los valores descienden, hasta

que la poblacibén se extingue en diciembre.

Una caracteristica comlin a la dindmica de las bacterioclorofilas
y a la de los carotenoides es su aumento o disminucién coordinados.
Este hecho puede ser interpretado si se acepta que la energia cap-
tada por los carotenoides de antena no es transferida directamente
al centro de reaccién sino que se transfiere primero a las bacterio-
Clorofilas de antena. Por lo tanto, para que el sistema tenga una
mayor eficiencia es necesario que cuando aumente el contenido espe-
cifico de carotenoides (por el enriquecimiento de longitudes de
onda corta en profundidad o por filtracidn selectiva por parte
de poblaciones fotosintéticas), también aumente el contenido espe-
-céfico en bacterioclorofilas de antena que transfieren la energia
captada hasta el centro de reaccibén. Hay que tener presente, ade-
mds, que la transferencia de energia de los carotenoides a las bac-
térioclorofilas tiene un rendimiento gue oscila desde el 40 hasta

el 90%.

3.5.4 Dindmica poblacional y contenido en pigmentos a lo largo

de un ciclo anual
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Banyoles III

El medio donde se desarrollan las bacterias fotosintéticas pue-
de considerarse como un quemostato natural, donde el nimero de cé-
lulas presente en cada momento es la resultante entre el crecimien-
to y las pérdidas (Jones 1977 a y b). Por consiguiente, se pueden
estudiar las distintas fases de desarrollo de la poblacién a lo
largo del ciclo anual extrapolando algunos de los conceptos de
crecimiento poblacional en el laboratorio (Heaney & Talling 1980).
En este sentido, algunos autores (Takahashi & Ichimura 1970), ex-
trapolan los conceptos de tiempo de generacidén, velocidad de
crecimiento e incluso las fases del mismo (latencia, exponencial y
. estacionaria) a las poblaciones de los medios naturales. Para po-
der extrapolar correctamente el cdlculo de estos pardmetros es ne-
cesario considerar los valores numéricos de la poblacibfn de forma
integrada, es decir expresando el nfimero de cé&lulas por cmz. De
esta forma se evita que si se considera s6lo el nmero de células
a una determinada profundidad, é&stas desciendan o asciendan duran-
te los intervalos de medida, con lo que los nlimeros no se corres-

ponderian con el crecimiento real de la poblacién. La integracién

del nimero de células por cm2 se ha realizado por planimetria.

En la figura 3.77 se presentan los resultados de la curva de

Ccrecimiento anual de la poblacién de Chlorobium phaeobacteroides

en Banyoles III. La poblacidn crece lentamente (fase de latencia)
desde febrero hasta mayo, momento en que aumenta r&pidamente su
velocidad de crecimiento. Si estimamos que el periodo comprendido
entre mayo y junio corresponde a la fase de crecimiento exponencial
de los cultivos de laboratorio, es posible calcular un tiempo de
generacién de 32,6 dfias (0,03 duplicaciones por dfa). Entre junio

Y agosto se mantiene una fase de crecimiento estacimario, donde el
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crecimiento se equilibra con las posibles pérdidas de la pobla-
cidn. A partir de agosto se inicia un descenso dréético en el nG-
mero de células, hasta los minimos de septiembre. Desde ese momen-
to, se inicia de nuevo una segunda fase de crecimiento exponencial,
que se mantiene hasta diciembre y que coincide con el periodo de

expansién otofial de la poblacidén de C. phaeobacteroides. En la

misma figura 3.77 se han representado los valores medios de

toda la columna en cada momento del afno de los contenidos especifi-
cos de pigmentos. Por lo que respecta al contenido especifico de
Bclor e (Pg/mg), muestra una distribucién interesante si se compa-
ra con la de los nfimeros de células. La variacién es complemen-
taria, es decir, los valaes mdximos se presentan durante los mini-
mos poblacionales. Esto demuestra la capacidad de lasbacterias fo-
tosintéticas para adaptar su contenido especifico a las condiciones
de luz a las que estdn sometidas. Lo mismo puede afirmarse del
contenido especifico medio de cérotenoides. En conjunto, siempre
que las c&lulas reciban suficiente intensidad luminosa contienen
pocos pigmentos, adaptéindose a toda disminucién de la energia ra-

diante aumentando su contenido especifico.

La penetrécién de 18 1luz es baja en Banyoies III durante el
periodo comprendido entre agosto y diciembre. El aumento secun-
dario de octubre noviembre s6lo se explica si se tiene en cuenta
que la poblacibén asciende hasta los 13 m, con lo que se contrarres-

ta parcialmente la insuficiencia de la luz.

Laguna de Sis6

La din&mica poblacional de la laguna amerobia de Sis6 es més
complicada en cuanto que persisten durante todo el ano las dos

poblaciones de bacterias fotosintéticas, Chromatium minus' y

Chlorobium phaeobacteroides. En la figura 3.78 se representa
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la curva de crecimiento poblacional de C. minus durante 1978. En
este caso la poblacibén tiene un Gnico periodo de crecimiento expo-
nencial (entre mayo y agosto). Esta poblacién no tiene préctica-
mente fase estable o estacimaria porque acto seguido empieza a des-
cender el nimero de cé&lulas por cm2. Durante el crecimiento expo-
nencial de la poblacién de C. minus el tiempo de generacidn medio
es de 27,2 dias (0,037 duplicaciones por dfia). En invierno y parte
de la primavera la poblacidén permanece en fase de latencia. Desde
mayo aumenta ripidamente, para descender de nuevo a finales de
agosto. También en este caso el conteﬁido especifico de pigmen-
tos sigue una distribucidén complementaria, aumentando cuando los
nmeros disminuyen, y viceversa. En este caso, cuando la pobla-
cibn de C. minus estd en la fase Optima de ciecimiento, no tiene
ninguna competencia por la luz ya que se sitfia cerca de la super-
ficie. Tan s6lo durante el invierno la poblacifn de C. minus queda

inmersa dentro de la poblacidén dominante (C. phaeobacteroides).

La dinadmica de C. phaeobacteroides (figura 3.79) es claramen-

te complementaria a la de C. minus ya que comparando los nfimeros

de ambas poblaciones coinciden los méximos de una con los minimos

de otra. La curva de crecimiento de C. phaeobacteroides en la
laguna de Sis6 estd dividida en dos fasés con crecimiento exponen-
cial (en primavera y otono), precisamente en los momentos de cam-
bio estacional. El tiempo de generacidén calculado es de 21 dias,
valor inferior al de la misma especie en Banyoles III. Las osci-
laciones en el nfimero de c&lulas se corresponden con la variacién
del contenido especifico de pigmentos. Estas oscilaciones estén
causadas por la competencia de la poblacién de C. minus que se

sitGa en el espacio por encima de ella.

En el momento de la mezcla vertical en otono, de nuevo la po-
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blacién de C. phaeobacteroides inicia su crecimiento sin la limita-

ci6én luminica impuesta por C. minus en verano.

Para observar con mayor claridad la interaccidn entre ambas
poblaciones, se ha representado en la figura 3.80 el cociente en-
tre carotenoides y bacterioclorofilas para ambas poblaciones a lo
largo del ano. La proporcidén relativa entre los carotenoides y
bacterioclorofilas es un buen indicador del tipo de luz gque llega
a la cé€lula, ya que los carotenoides absorben en zonas del espec?
tro con mé&ximos distintos de las bacterioclorofilas. Los valores
del cociente para C. minus se mantienen constantes (entre 0,05 y
0,1) durante parte del afo, a excepcibn de la fase de latencia
poblacional (invierno-primavera) donde los valores son elevados
(entre 0,2 y 0,46). En esta fase, la competenciapor la luz dispo-

nible es favorable a la densa poblacidn de C. phaeobacteroides,

ya que C. minus estd inmersa en ella. Los valores del cocien-

te para C. phaeobacteroides son m&ximos durante la fase de creci-

miento de C. minus (entre 0,16 y 0,24 entre mayc y julio). En la
figura también se han sefialado los momentos de cambio de inicio

de estratificacidn térmica o mezcla que inciden sobre el comporta-
miento de las 'dos poblaciones y que inician el proceso de sustitu-
cidn.

La laguna de Sis6, por sus caracteristicas, difiere sustancial-
mente de Banyoles III ya que en Sis6 las poblaciones de bacterias
fotosintéticas llegén hasta la superficie con lo que la distribu-
cidn de la luz es radicalmente diferente de Banyoles III. Los ni-
veles de biomasa son también superiores a los alcanzados en
Banyoles III. También lo son los niveles de produccién primaria
(véase el apartado 3.5.5). En Sisé las poblaciones de bacterias

fotosintéticas son lasdominantes durante casi todo el ciclo anual.
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En cambio, la penetracibn de la luz es muy dé&bil debido a la in-
tensa absorcibn causada por las mismas poblaciones bacterianas

(s6lo llega hasta los 3-5 m).

Laguna de Vila

\ . . .

La laguna de Vila tiene unas caracteristicas intermedias entre
Banyoles III y Sis6, en cuanto a las condiciones de iluminacibn.
También en el monimolimnion compiten dos poblaciones, C. minus y

C. phaeobacteroides a lo largo del ano. En la figura 3.81 se re-

presentan las fases de crecimiento de C. minus en vila entre julio
de 1978 y agosto de 1979. Se observa claramente que esta especie
tiene précticamente un solo periodo de crecimiento exponencial que
coincide con la existencia de una termoclina definida, en este ca-
so entre junio y octubre. El tiempo de generacién calculado para
esta poblacidén es de 25,6 dias, muy parecido al de la misma espe-
cie en Sis6, aungue los valores absolutos de nlmero sean superio-
res en esta Gltima laguna. Es de destacar la distribucién del con-
tenido especifico de la Bclor a, ya que durante el periodo de maxi-
mo crecimiento se comporta de forma diferente a Sisé. En Vilg au-
menta claramente durante los 6ptimos, lo gque puede interpretarse
como una respuesta a la competencia por la poblacidén algal situa-
da por encima de C. minus y por efecto del autosombreado que en
estas condiciones seria més drédstico que en Sis6. En invierno C.
minus se mantiene en fase de latencia hasta los minimos de primave-

ra que coinciden con los mé&ximos absolutos de C. phaeobacteroides.

En este momento C. minus aumenta el contenido especifico de sus
pigmentos fotosintéticos como forma de adaptacién a las condiciones
lumfinicas adversas. A’partir de este periodo, y coincidiendo con
la presencia de una termoclina cercana al monimolimnion, la pobla-

cién de C. minus pasa a ocupar una posicién en la columna de agua
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cién del contenido especifico medio en Bclor a (pg/mg) y en okenona

{(UA/mg) de Chromatium minus en la laguna de vila (julio 1978-agosto 1979}
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m&s alta que C. phaeobacteroides por consiguientg,crece de nuevo

la poblacibén en fase exponencial, cerrdndose con ello el ciclo

anual.

Por otra parte, la poblacién de C. phaeobacteroides de vila

(figura 3.82) se comporta como en otros casos, de forma complemen-
taria a la de C. minus. Precisamente en verano y parte de otono,

C. phaeobacteroides permanece en fase de latencia. En este momen-

to de fuerte competencia por C. minus, los valores del contenido
- especifico de pigmentos son elevados. A partir de la mezcla de

otofio, la poblacién de C. phaeobacteroides comienza a crecer len-

tamente alcanzando la fase exponencial plena entre marzo y finales
de abril. En este momento, el tiempo de generacibén es de tan sélo
16,7 dias, con mucho, el menor de las tres poblaciones estudiadas

de C. phaeobacteroides, aunque la poblacion no mantiene sus nfimeros

6ptimos durante mucho tiempo, ya que con la aparicién de la termocli-
na es sustituida por la de C. minus (en el mes de junio). Los valo-
res del contenido especifico de pigmentos aumentan o disminuyen

complementariamente a los minimos y m&ximos poblacionales.

Por (iltimo, en la tabla 3.19, se presentan los resultados de
la integraciéﬁ en la columna de agua de las bacterioclorofilas
(Steemann-Nielsen 1962) de ambas poblaciones en los lagos de
Banyoles III, Sis6 y Vilé. También se expresan los resultados
de la integracibn de la biomasa en la parte de la columna ocupada
por las bacterias fotosintéticas. Estos valores son muy.variables
a lo largo del afio. Comparando las diferentes lagunas, la de Sisé
es con mucho la que presenta valores mds altos de pigmentos cloro-

filicos, y Banyoles III la mds pobre.

La variacidén estacional depende de varios factores que influ-

yen sobre la disponibilidad de luz por parte de la c&lula. Las
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Tabla 3.19 Concentracidn integrada por unidad de superficie de las
bacterioclorofilas (mg Bclor/mz) y biomasa (g/mz) en
Banyoles III, Sisé y Vild durante un ciclo anual.

Masa de agua Especie Fecha mg Bclor/m2 g/m2
Banyoles III (. EEEESEEE? 14.01.78 6,5 4,7
teroides 10.02.78 2,7 5,9

11.03.78 3,8 5,2

8.04.78 4,0 8,0

5.05.78 36,0 8,7

17.06.78 106,0 16,9

30.07.78 94,0 15,7

26.08.78 150,0 4,2

23.09.78 126,0 3,0

21.10.78 134,0 5,2

4.11.78 128,0 10,3

2.12.78 15,0 2,4

Sisb C. minus 14.01.78 278,5 15,8
10.02.78 87,0 7,5

26.03.78 47,0 6,3

23.04.78 107,0 13,9

5.05.78 163,0 26,3

17.06.78 - 580,0 72,8

15.07.78 1940,0 162,5

26.08.78 1900,0 98,3

23.09.78 780,0 33,6

21.10.78 790,0 32,3

18.11.78 506,0 21,2

2.12.78 362,5 31,8

C. phaeobac- 28.01.78 520,0 13,4

teroides 25.02.78 350,0 22,6

11.03.78 305,0 40,8

23.04.78 315,0 34,6

20.05.78 475,0 32,3

17.06.78 815,0 29,7



Tabla 3.19 (Continuacidn)

Sisé C. phaeobac-

teroides

VilE C. minus

C. phaeobac-

teroides

15.07.78
26.08.78
23.09.78
21.10.78
18.11.78
16.12.78

2.07.78
26.08.78
23.09.78
21.10.78
18.11.78
16.12.78
28.04.79
26.05.79
28.06.79
16.07.79
15.08.79

2.07.78
26.08.78
23.09.78
21.10.78
18.11.78
16.12.78
28.04.79
26.05.79
28.06.79
16.07.79
15.08.79

890,0
885,0
730,0
1022,0
1250,0
1290,0

43,0
150.0
160,0

21,0

6,5

32,5

27,5

35,0

35,0
125,0
115,0

265,0
300,0
125,0

87,0

50,0
125,0
525,0
632,0
400,0
430,0
188,0

4,6
17,9
8,9
15,7
34,9
41,3

18,4
12,9

4,9

3,7

9,9
15,6
44,8
13,0
11,3
15,5
13,0
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lagunas de Coromines y Negre 1, no representadas en esta tabla,
alcanzaron valores (en julio de 1978) de 550 mg/m? y 350 mg/m2

de bacterioclorofila d respectivamente.

En conjunto, los resultados de la tabla 3.19 son muy explici-
tos sobre todo si se comparan entre si las diferentes masas de
agua estudiadas, y otros ejemplos de la literatura (Takahashi &

Ichimura 1968, Lawrence et al. 1978).

Steemann-Nielsen (1962) efectud un interesante estudio de la
méxima concentracién posible de clorofila por m2 de superficie.
Este autor dedujo que®tla zona fética algal (aproximadamente donde
llega el 1% de la luz incidente en superficie) no se podian supe-
rar los 800 mg de Clor g/mz. Esta concentracién no se alcanza en
el conjunto de las masas de agua estudiadas a excepcién de la lagu-
na de Sis6 donde este tope es ampliamente rebasado. En los meses

de verano se presentan méximos de 1940 mg Bclor g._/m2 (Chromatium

minus), que sumados a los 890 mg Bclor g_/m2 de Chlorobium phaeobac-.

teroides, significa que los valores detectados superan en mids de
tres veces la concentracidén midxima definida por Steemann-Nielsen

para la zona f6tica del fitoplancton.

Es evidente gue, en el caso de las poblaciones de bacterias foto-
sintéticas, la zona f6tica no se corresponde con la del fitoplanc-
ton ya que el limite es inferior (por debajo del 1%). Por lo cual,
se puede deducir que el valor mé&ximo fitoplancténico no es extra-
polable a las poblaciones bacterianas fotosintéticas, sobre todo
cuando ocupan gran parte de la éolumna de agua y no forman l&minas

estrechas.
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3.5.5 Actividad de las bacterias fotosinté&ticas. Produccifn primaria

Con la publicacidén de los trabajos cl&sicos de Steemann~Nielsen
(1952) sobre utilizacidén de radiois&topos (14C) en los estudios de
asimilacibén fotosintética por el fitoplancton, se cuantificaron
extensivamente muchos medios acudticos respecto a laproduccidn pri-

maria,

El método fue empleado mucho mds tarde y de modo directo por
Lyalikova (1957) en bacterias fotosintéticas. Desde entonces han

sido estudiados pocos ambientes con bacterias fotosintéticas.

La aplicacién directa de la técnica para inferir la produc-
cibén primaria en bacterias fotosintéticas adolece de ciertas limi-
taciones causadas fundamentalmente por el nivel de excrecifn, que
es muy superior al de las algas y que por lo tanto representa una
produccién no detectable por el método de filtracidén de Steemann-

Nielsen.

A continuacidn se presentan los resultados de produccidn pri-
maria fotosintética tanto del fito como del bacterioplancton foto-

sintético en las distintas masas de agua estudiadas.

Banyoles III

En la tabla 3.20a se presentan: los valores de produccién pri-
maria "in situ" por filtracién durante dos periodos (otono 1978 y
verano 1979). En esta tabla se compara adem&s la produccidn de

bacterias fotosintéticas respecto a la total (algas + bacterias).

En septiembre de 1978 la interfase entre las condiciones aero-
bias y anaerobias se presentaba a partir de los 13 m de profundi-
dad, con presencia de bacterias fotosintéticas a partir de esa

profundidad (véase la figura 3.41, apartado 3.4.2).



Tabla 3.20a Produccién primaria en la columna de agua de

Banyoles III

Fecha P(m) mg C/m3/h mg C/m3/dia
29.09.78 0 2,3 23
e 23 23 ____
13 ’ 22
15 R 9
17 ' 3
18 , 3
19 ’ 3
20 ’ 7
22 ’ 5
15.08.79 e Xy 20,4
18 R 34,8
20 1,5 18,0

Interfase condiciones aerobias/anaerobias.
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La m&xima produccidn se presenté en la zona aercbia, con 2,3
mgC/mB/h, debida a las algas. A los 13 m, la comunidad de

Chromatium minus y Chlorobium phaeobacteroides presentaba una pro-

duccidbn similar (2,2 mgC/m3h). Entre los 17-19 m se encuentran

los minimos de produccién (0,3 mgC/m3/h). Es de destacar que la
produccidn primaria aumenta en el nivel de la guemoclina, donde

al parecer permanece relicta parte de la poblacibén adaptada a es-
tas profundidades, la cual puede aprovechar la radiacidén que le lle-
~ga. La produccidén por m2 de columna de agua (integrando planimé-
tricamente la produccidn en mgC/m3/dia) alcanza en la zona de las
algas 270 m C/mz/dia. Las bacterias fotosintéticas tienen una
produccidn de 47 mgC/mZ/dia, lo cual representa el 15% de la pro-

duccidn total de la columna (tabla 3.20b).

La situacidn no varié mucho en verano (1979), con mdximos de
1,7y 2,9 mg/m3/h para algas y bacterias. fotosinté&ticas respecti-
vamente. También en este caso el porcentaje de la produccidén de

las comunidades bacterianas es parecido (12,3% del total).

Laguna de Sisé

La producéién primaria de la columna de agua de la laguna
de Sis6 se presenta en la tabla 3.2la. En ella se comparan los
resultados de la produccibén primaria en la columna de agua en
tres periodos del ciclo anual (otono e invierno de 1978 y verano
de 1979).

En cuanto a la distribucién vertical, se observa que s6lo son
productivos en esta laguna los 3-5 primeros metros durante gran
parte del afio, debido a la escasa penetracién de la luz (véase
el apartado 3.2.7) cuando la comunidad de bacterias fotosintéti-
cas ocupa toda la columna de agua, que presenta condiciones ansxi-

cas incluso en superficie.



Tabla 3.20b Produccidén primaria integrada por unidad de superficie
y % produccidn fotosintética bacteriana respecto a la
total (algas + bacterias fotosintéticas) de la columna

de agua de Banyoles III.

Intervalo de % produccidn
profundidades Fotosintesis primaria
Fecha integrado (m) mg C/mz/dia respecto total
28.09.78 0-12 algal 270 15,0
13-22 bacteriana 47
15.08.79 0-17 algal 367 12,3

18-22 bacteriana 53




Tabla 3.21la Produccién primaria en la columna de agua de la

laguna de Sisé.

Fecha P (m) mg C/m3/h mgﬁC/m3/dia
28.09.78 0 28,5 285
0,2 19,1 191
0,5 4,3 43
1 6,4 64
3 2,3 23
5 0
7 0
10 0
30.12.78 0 96,5 772,0
0,2 105,8 846,4
0,5 66,7 . 533,6
1 79,6 636,8
3 4,2 33,6
5 2,8 22,4
7 0 0
10 0 0
15.08.79 0 23,0 276,0
#emmn2223 228 89,6 ___
12,8 153,6
13,4 160,38
0 0
10 0 0

Interfase condiciones aerobias/anaerobias.



273

Durante él otofio, los valores de la produccién primaria bac-
teriana fueron el 100% de la total (tabla 3.21b) debido a la ine-
xistencia de fitoplancton en superficie. El valor méximo se detec-
t6 justo a 0 m, con 28,5 mgC/m3/h, y el minimo a 3 m, con 2,3
mgC/m3/h. En el resto de la columna no se detectd fijacién de
carbono. La integracidn de la produccién por m2 de toda la co-

lumna fue de 197 mgC/mz/dIa.

La produccién invernal tiene caracteristicas similares a las
de otono, pero con niveles de fijacidn superiores (mdximos de
105,8 mgC/m3/h) a 0,2 m de profundidad. La produccién primaria
integrada por m2 y dia fue en esta época de 1402 mgC, valor mixi-
mo en los tres periodos estudiados. También en este caso la pro-

duccibn primaria bacteriana representa el 100% de la total.

Durante el verano de 1979 la situacidén fue esencialmente dis-
tinta, debido a la presencia de una capa con oxigeno y fitoplanc-
ton desde la superficie hasta los 2,25 m de profundidad. En este
caso, el fitoplancton, en condiciones de mejor iluminacién, alcanz6
23,0 mgc/m3/h y el mé&ximo de bacterias fotosintéticas fue de 13,4

mg/mB/h a 3-5 m de profundidad.

La competencia de las algas por la luz hizo disminuir dr&stica-
mente el porcentaje de la produccibén bacteriana que alcanzé tan

s6lo el 53% de la total.

Si comparamos la laguna de Sisd y Banyoles III, respecto a la
produccidn primaria, se aprecia que, a pesar de la escasa penetra-
cién de la luz en Sisé (véase apartado 3.2.7), que s6lo alcanza los
3-5 m (los Gnicos productivos), la produccién absoluta es superior

a la de Ranyoles III.

También es interesante remarcar que en Sisé durante el invierno,

con niveles de biomasa inferiores a los de verano, la penetracién



Tabla 3.21b

Produccién primaria integrada por unidad de superfi-

cie y % produccién bacteriana respecto a la total

(algas + bacterias fotosintéticas) de la columna

de agua de Sisé.

Intervalo de

% produccién

profundidades Fotosintesis primaria
Fecha integrado (m) mg C/mz/dia respecto total
28.09.78 0-3 bacteriana 197 100
30.12.78 0-5 bacteriana 1402 100
15.08.79 0-2,25 algal 406
3-5 bacteriana 458 53
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de la luz es mayor y se alcanzan los valores integrados m&ximos
para toda la columna (1402 mgC/m2 dfa). En verano, el efecto de

autosombreado es muy intenso y la produccién m&s baja.

Laguna de vild

Tambi&én en la laguna de vila (tabla 3.22a) se comparan los
datos de tres épocas distintas, otofio, e invierno de 1978 y verano
de 1979. Durante el otofio se detectaron en la capa de fitoplancton
los valores m&ximos de produccibn con 31,1 mgC/m3/h. La produccién
primaria asignable a bacterias fotosintéticas (a partir de 5 m de
profundidad) tan s6lo alcanzd 1,2 mgc/m3/h y 57 mgc/mz/dia, lo que
representa un 5,%Zdel total (tabla 3.22b), valor minimo de todas

las lagunas estudiadas.

En invierno, la situacién fue diferente, presentdndose los m&-
ximos de produccidn primaria a 6 m de profundidad, coincidiendo
con escasa competencia por parte de las algas. Se alcanzaron va-
lores de 43,1 mgC/m3/h y de 422 mgC/mz/dia que représenta un 68,@%

de la total.

En verano se presentd una situacidn intermedia con maximos
de 9,6 mgC/m3/h para las algas a 3 my 21,3 mgC/m3/h para las
bacterias fotosintéticas a 4,5 m. La integracibén de la produccidn
en la parte de la columna ocupadabpor bacterias fotosintéticas fue
de 209 mgC/mz/dia, lo que representa s6lo el 33% de la total de

la columna.

Lagunas de Coromines y Negre 1

En ambas lagunas (tabla 3.23a)se present6 una situacién simi-
lar en cuanto a la distribucibn de las comunidades fotosinté&ticas
a lo largo de la columna. En la finica época estudiada (7.10.78)

la m8s productiva fue la Laguna Negre 1, con méximo algal de 52,5



Tabla 3.22a Produccién primaria en la columna de agua de la

laguna de Vilg.

Fecha P (m) mg C/m3/h mg C/m3/dia
28.09.78 0 31,1 311
23,9 239
. SR - 2 O - - S
5 1,2 12
6 1,2 12
7 0 0
8 0
30.12.78 0 ’ 69,6
5 ’ 8,8
= 2= JE Y -7 Y - 4 - S
6 43,1 344,8
7 19,9 159,2
8 9,9 79,2
9 0 0
18.08.79 0 8,8 105,6
D 2808 A15.2 L
’ 21,3 255,6
’ 6,3 75,6
R 0 0
0 0

*
Interfase condiciones aerobias/anaercobias.



Tabla 3.22b Produccidén primaria integrada por unidad de superficie
y % produccibén fotosinté&tica bacteriana respecto a la
total (algas + bacterias fotosintéticas) de la columna

de agua de vilk.

Intervalo de % produccién
profundidades Fotosintesis primaria
Fecha integrado (m) mg C/mz/dia respecto total
28.09.78 0-4 algal 923
4-6 bacteriana 57 5,8
30.12.78 0-5,5 algal 192
6-8 bacteriana 422 68,7
15.08.79 0-4 algal 426

4-6,5 bacteriana 209 33,0




Tabla 3.23a Produccidn primaria en la columna de agua de las

lagunas de Coromines y Negre 1 ( 7.10.78).

Laguna P (m) mg C/m3/h mg C/m3/dia
Coromines 0 17,3 173
P S 1 ¥ 2 S e ________.
10,7 107
2,5 5,3 53
2,0 20
Negre 1 0 71,4 714
Fmme 32,5 325
’ 95
’ 90
' 60

*
Interfase condiciones aerobias/anaercbias.
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mgc/m3/h a 1 m de profundidad. El m&ximo de produccibn primaria
asignable a bacterias fotosintéticas alcanzé los 9,5 mgC/m3/h.
Ello representa 167 mgC/mz/h para las bacterias fotosintéticas,

es decir un 19% del total (tabla 3.23b).

En Coromines, los miximos de la produccién algal fueron in-
feriores (17,3 mgC/m3/h) y la bacteriapaparecida (10,7 mgC/m3/h).
La integracién de la produccién de la parte de la columna de agua
ocupada por las bacterias fotosintéticas fue de 59 mgC/mz/h, lo que

representa un 17,5% del total.

Actualmente existen dos mecanismos de fijacién de carbono inor-
~gdnico descritos en las bacterias fotosintéticas. Uno de ellos
es el de Calvin o ciclo de las pentosas, que es el mayoritario

en Chromatium minus y en el resto de Chromatiaceae y Rhodospirilla-

ceae. En cuanto a las Chlorobiaceae, y en concreto Chlorobium,

existen discusiones hoy dfa de si poseen el ciclo mencionado o
bien el ciclo de Arnon, que es un ciclo de Krebbs reductivo
(Evans et al. 1966). En la mayorfa de estudios no se ha podido
detectar actividad del enzima ribulosa 1,5~difosfato, caracteris-
tico del ciclo de Calvin, pero algunos autores creen que es un

problema de inactivacibn en el momento de su extraccién.

Sirevag (1975) apoya la idea del ciclo de Arnon exclusivamen-

te para Chlorobium y la capacidad ligada a este ciclo de poder fijar

acetato directamente en gllGcidos. Por consiguiente, si existe
acetato en el medio, tienen un rendimiento superior en biomasa,
ya que ahorran energia al utilizar también el acetato que tan s&-
lo necesita activarse para entrar en la sintesis de glficidos. Asf

pues, a bajas intensidades luminicas, es mucho mids efectivo un me-



Tabla 3.23b Produccidn primaria integrada por unidad de superfi-

cie y % produccidén fotosintética bacteriana respecto

a la total (algas + bacterias fotosintéticas) de la

columna de agua de Coromines y Negre 1 (7.10.78).

Intervalo de

% produccidn

profundidades Fotosintesis primaria
Laguna integrado (m) mgrc/mz/dia respecto total
Coromines 0-1 _ algal 279
2-3 bacteriana 59 17,5
Negre 1 0-1 algal 883
2-4 bacteriana 167 19,0
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tabolismo mixotr6fico gue permite una mayor biomasa. Este hecho
Cuestiong en parte/los andlisis de la produccién primaria, no en
cuanto a su concepto y metodologfa, pero si en el problema de que
no puede explicar toda la produccidn de biomasa presente en la po-
blacidén y que es al fin y al cabo la que tiene interé&s ecol6gico
(Cohen et al. 1977b), La aproximacién mds correcta a este proble-
ma serfa el andlisis conjunto de la incorporacibén de acetato y

C02 marcados seglin el método de Steemann-Nielsen. En -este caso,
el problema es que es diffcil cuantificar correctaﬁente el aceta-
to total presente en la muestra (cromatografia de gases). No se
han efectuado medidas exhaustivas acerca de la concentracidn de
acetato en los medios. naturales relacionados con las bacterias
fotosintéticas. Bergstein et al. (1979) afirma que en el hipolim-
nion del lago Kinneret se detectan 200/pg/l de acetato. Estos

autores observan que las poblaciones de C. phaeobacteroides incor-

poran una cantidad igual o superior de acetato gue de C02 en las
profundidades originales. Asi pues, la poblacidén de C. phaeobac-
teroides puede adaptarse al ambiente limitante donde se desarrolla
por medio del ajuste del contenido especifico de la Bclor e y el
isorrenierateno (véanse los apartados 3.52 y 3.53), ya que este
carotenoide estd adaptado a recibir la luz filtrada gque les llega.
Tambié&n podria ocurrir que las poblaciones se adaptasen respecto

a la fuente de carbono, ya que pueden utilizar, ademis del COZ’
carbono orgdnico mediante un metabolismo claramente mixotrdfico,

Y, por lo tanto, aumentar su rendimiento. Estas adaptaciones permi-

ten a la poblacién de C. phaeobacteroides mantener elevados niveles

de densidad poblacional en condiciones en principio adversas para

los organismos fotosintéticos.
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3.5.6 Produccibn primaria potencial

La produccibén primaria potencial se define como la produccidn
de las muestras procedentes de diferentes niveles de la columna de
agua que han sido trasladadas a la superficie (0,10 m), donde 1la

luz no es limitante (Sorokin 1970).

La produccibén potencial tiene un claro sentido para el fito-
plancton, donde no existe précticamente efecto de sombreado entre
las c&lulas de la poblacién. En el caso de las poblaciones de
bacterias fotosintéticas, que suelen vivir en niveles con limita-
cién de luz, &stas se adaptan a tales condiciones aumentando el
contenido especifico de sus pigmentos, con lo gue compensan, en
parte, la falta de luz. Al elevar una muestra de la poblacién has-
ta la superficie, la produccidén primaria aumenta en funcién de la
limitacidn de luz a la que estaba sometida la poblacibdn en la pro-
fundidad original. Una de las limitaciones de esta té&cnica apli-
cada a las bacterias fotosinté&ticas es precisamente la gran capa-
cidad de alterar su contenido especifico de pigmentos, con lo que
los resultados obtenidos no son estrictamente proporcionales al
~grado de limitacién luminica sino al contenido especifico de pig-

mentos.

En la tabla 3.24 se presenta la proporcién de la produccién
primaria real "in situ" sobre la produccién primaria potencial

medida a 0,10 m, para muestras de las distintas lagunas estudiadas.

En el caso de Banyoles III, es de destacar el elevado porcen-
taje de la produccién primaria real , 54-60% respecto a la de la
misma muestra colocada en superficie (potencial), lo que indica una
elevada penetracién de la luz en la columna de agua y una adecua-
da adaptacidn de la poblacibn a la intensidad y espectro de luz

que llega.



Tabla 3.24 Comparacidn entre la produccidn primaria bacteriana

"in situ" y la potencial en superficie.

Muestra Produccibén primaria (mg C/m3/h) % respecto a

Masa de agua (m) "in situ" en superficie la potencial
Banyoles III 18 2,9 5,3 54,0
(15.08.79) 20 1,5 2,5 60,0
vila
(20.09.78) 4 6,9 102,7 6,8
5 1,2 10,1 12,0
(15.08.79) 4,5 21,3 66,0 3,2
5,5 6,4 31,1 2,1
6,5 0 52,7 0
8 0 11,7 0
Sisd
(28.09.78) 6,4 99,6 6,4
5 0 31,8 0
10 0 17,0 0
(30.12.78) 1 79,6 125,5 63,4
(15.08.79) 3 12,8 68,9 18,6
0 37,1 0
0 30,9 0
10 0 28,8 0
Coromines 2,5 5,3 74,5 7,1

(7.10.78) 3 2,0 22,7 8,8
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La situacidn es distinta en ‘la laguna de Vil%, donde las po-
blacimes fotosintéticas estén muy por debajo de su capacidad foto-
sintética, ya que el porcentaje fue de 6-12% en otono y de 2-3% en

verano.

3.5.7 Produccidbn primaria total y excrecibén de las poblaciones

bacterianas fotosinté&ticas

La produccidn primaria total se define como la suma de la
producci6n primaria celular y la excretada en el medio (disuelta).
La produccibén primaria celular se ha medido segln la técnica de
Steeman-Nielsen (1952) descrita en el apartado 2.9 de Material y
Métodos. Corresponde esta produccién primaria a la fijacién de
CO2 en forma de materia orgénica particulada (POC). La otra par-
te de la produccibn primaria total es la correspondiente a la de-

tectada en materia orgénica disuelta en el medio (DOC).

La produccidn primaria total se calcula despué&s de concentrar
la muestra por congelacién y desecacidn al vacifio. Restando a la
produccidén primaria total la correspondiente a la POC se calcula
la materia org&nica disuelta (DOC) originada por la excrecién ce-
lular (véase el apartado 2.9). En la tabla 3.25 se comparan los
resultados de la produccidn primaria total en tres masas de agua,
Banyoles III, vild y Sis8. En los tres casos se detecta, précti-
camente siempre, mayor produccién primaria total mediante congela-
cibén y desecacibn al vacio que por filtracién de las cé&lulas. La
proporcibn entre la produccidén total y la medida por filtracidn
(carbono celular) oscila entre 1,1 y 8,1. En Vili y Sis6é la pro-
porcién aumenta en profundidad, mientras gque en BanyolesIII es

claramente superior en 18 m respecto a 20 m.

La excrecién ha sido un problema bastante discutido en la li-

teratura de fitoplancton (Fogg & Watt 1965), pero muy poco estudia-



Tabla 3.25 Comparacidén entre la produccidén primaria por el método de

filtracidn y por congelacidn y desecacibn al vacio (total)

de la columna de agua de Banyoles III, SisS y vila.

3 3
mg C/m”/h mg C/m~/h total
Masa de agua P (m) por filtracién total filtracidn
Banyoles III 5 1,7 1,9 1,1
(15.08.79) 18 2,9 23,5 8,1
20 1,5 2,2 i,5
vila 0 8,8 23,2 ,
(15.08.79) 3 9,6 9,7 ’
4,5 21,3 24,2 ’
5,5 6,3 11,3 1,8
Sisd 0 23,0 23,5 ’
(15.08.79) 2,25 5,8 11,4 ’
12,8 33,5 2,6
13,4 45,2 ’
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da en el caso de las bacterias fotosintéticas en sus ambientes
naturales (Czeczuga & Gradzki 1973). No obstante, parece que es

un factor importante en el ciclo de la materia orgdnica en ambien-
tes anaer8bicos (Pfemig 1978), y que determina diversas interaccio-

nes sintrdficas entre distintos grupos de microorganismos.

En la tabla 3.26 se presentan los resultados de la proporcidén
de sustancias fijadas y marcadas que son excretadas al medio. En
las tres masas de agua estudiadas se presentan niveles de excre-
cibén muy elevados donde aparecen bacterias fotosinté&ticas, osci-
lando en conjunto entre 12,1 y 87% del total de las sustancias
radiactivas detectadas por congelacidn y desecacibén al vacio. Los
niveles de excrecién del fitoplancton son, en general, bastante
m&s bajos, entre 0 y 10%. En Vild se detectaron los minimos de

excrecién (entre 12,1 y 43,8%).

En la laguna de Sis8 es patente la diferencia de la produccidn
primaria real sobre la potencial en superficie en las dos épocas
estudiadas. En otono tan s6lo es del 6,4% para la poblacién de
1l m de profundidad, y en cambio se alcanzan valores de hasta el
63% para la misma profundidad en invierno, indicando una mayor
penetracitn de la luz. Durante el verano. los valores fueron

intermedios (18%).

En la laguna de Coromines se presentan valores parecidos a
Vilé, debido probablemente a la presencia dé una densa capa de
fitoplancton que filtra la luz. Tan s6lo se alcanzan porcentajes

de 7-8% de la potencial en superficie.

Por Gltimo, en la tabla 3.27 se comparan los valores de pro-
duccidn anuales de las algas y bacterias fotosintéticas en las
tres principales masas de agua estudiadas en este trabajo. Puede

. . 2
Observarse que la mdxima produccién anual por m~ se presenta en



Tabla 3.26 Porcentaje de excrecidn de las poblaciones fotosinté-

ticas plancténicas (algas y bacterias fotosintéticas)

en Banyoles III, SisG y vila.

Excrecibn
dpm dpm (3 respecto
detectadas detectadas dpm detectadas
Masa de agua P(m) en filtro en solucién diferencia en solucidn)
Banyoles III 5 665 746 81 10,0
(15.08.79) 14 900 7248 6385 87,6
20 473 703 230 32,7
\
Vila
(15.08.79) 0 5478 5742 264 4,6
4,5 11338 12888 1550 12,1
5,5 1411 2511 1100 43,8
Sisé6 0 10936 10916 0 0
(15.08.79) 2,25 2635 5193 2558 49,3
3 3748 9820 6072 61,8

5 4039 13610 9571 70,3




Tabla 3.27 Produccidn anual del fitoplancton y de las bacte-

rias fotosintéticas en Banyoles III, Sis8 y vila.

Produccidn (g C/m2/aﬁo)

Masa de agua Bacterias fotosintéticas Algas Total % de la total

Banyoles III 18,3 116,3 134,6 13,6
Sisé 250,3 24,4 274,7 91,1

vila 83,7 187,5 271,2 30,8
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Sis6, debida, predominantemente (91%) a la produccién bacteriana,
seguida por vild y Banyoles III, donde los principales productores

primarios son las algas.

En este apartado es interesante destacar que pueden ser muy
diversos los factores que tienen incidencia sobre los niveles de
excrecién (sobre todo por alteracidn de la permeabilidad celular o
por inhibicibén del crecimiento celular), pero que permiten la foto-
sintesis y, por lo tanto, la eliminaci6n de los productos interme-
diarios formados. Es conocida la capacidad excretora de las dis-

tintas especies de Chlorobium (Lippert & Pfennig 1969, Czeczuga &

Gradzki 1973, Pfennig 1978), con.niveles superiores al 30%. Estos
niveles de excrecibn permiten la formacién de asociaciones sintré-
ficas estables como "Chlorochromatium aggregatum" y otras. Bielbg
Pfennig (1978) han descrito otro ejemplo de la capacidad de sintro-

fismo entre Chlorobium (o en otros casos Prosthecochloris sp) con

Desulforomonas acetooxidans, hasta tal punto gue esta asociacién

habfa sido estudiada como una sola especie, "Chloropseudomonas
ethylica", por muchos autores durante algunos anos. En este caso,

Chlorobium (o Prosthecochloris) excreta acetato o alcohol al medio

que es aprovechado por Desulforomonas acetooxidans, mediante un

metabolismo de respiracidn anaerobia utilizando el azufre (también
excretado por la bacteria fotosintética) como aceptor terminal de
electrones, con lo cual se hacen diffcilmente separables los dos

microorganismos.
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4. DISCUSION

4.1 Estructura de la columna de agua y pardmetros fisicogquimicos

La zona lacustre de Banyoles ofrece la oportunidad finica de
poder comparar entre si diferentes ambientes en los que se pre-
sentan comunidades de bacterias fotosintéticas. Las distintas
condiciones limnol&gicas y la dindmica de los pardmetros fisico-
quimicos influyen directamente sobre el comportamiento y evolucibn
de las poblaciones de bacterias fotosintéticas (Baas-Becking et al.

1960, Overbeck 1977).

En las cinco masas de agua estudiadas en la presente Memoria,
se presentan desde el punto de vista limnol&gico dos tipos de
condiciones, holomicticas y meromicticas. Dentro de lasprimeras
tenemos dos subgrupos de lagunas diferentes, uno con condiciones
holomicticas pero con la columna de agua amerobia (laguna de Sisé)
y otro subgrupo compuesto por las lagunas de Coromines y Negre 1,
donde las condiciones anaerobias s6lo se presentan durante el pe-
riodo de estratificacidén térmica, no afectando esta anaerobiosis
a toda la columna de agua. Esta Gltima situacibn es la mejor co-
nocida y estudiada en la literatura con abundantes ejemplos, al-
~gunos de ellos ya clisicos, como los lagos Pluss (Overbeck 1974),
Kinneret (Bergstein et al. 1979),‘Lesnaya Lamba (Dubinina & Kuznetsov
1976), Wintergreen y Burke (Caldwell & Tiedje 1975a y b), etcé-
tera. Aunque también se detecta en superficies de sedimentos anae-
robios lacustres (Bertru 1978, Imhoff et al. 1979) o marinos
(Blackburn et al. 1975, Kepkay et al. 1979, Potts & Whitton 1979,

Sieburth 1979).

Ejemplos parecidos a la laguna amserobia de Sisé (Guerrero &
Abell:d 1978) son muy poco frecuentes (lagos Keilambete y Gnotuk;

Hussainy 1972) pero, en cambio, son relativamente frecuentes si-
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tuaciones parecidas en lagunas de poca profundidad (lago Ingril;
Devéze & Fauvel 1966) e incluso lagunas de oxidacidén biolSgica pa-
ra el tratamiento de aguas residuales (Cooper 1963, Kobayashi et
al. 1971, Kobayashi & Tehan 1973, Kobayashi 1975, Siefert et al.
1978) con presencia de bacterias fotosintéticas en toda la colum-

na de agua.

Tanto de Banyoles III como de Vilg, la meromixis corresponde
al tipo crenogénico (por intrusiones de aguas con mayor salinidad
por el fondo) pero pudiendo a su vez, diferenciarse en dos subti-
pos diferentes. Por un lado, la cubeta III de Banyoles, que se
caracteriza por una meromixis profunda (quemoclina a 18 m de pro-
fundidad), y con una poblacidn de bacterias fotosintéticas ocupan-
do el monimolimnion. Ejemplos parecidos a Banyoles III son el
lago Fayetteville Green (Culver & Brunskill 1969), la laguna del
Valle de San Juan (Romanenko et al. 1976), el lago Belovod
(Sorokin 1970) y el lago Faro (Trﬁper & Genovese 1968). Por otro
lado, estd la meromixis representada por la laguna de Vilé, cuya
diferencia estriba en la poca profundidad a la que se encuentra
la quemoclina (tan s6lo a 4-5 m de la superficie). Este tipo de
meromiXis cercana a la superficie es relativamente infrecuente
en lagos de agua dulce no endorreicos. Algunos ejemplos son los
lagos Waldsea (Hammer et al. 1978), Sodon (Newcombe & Slater 1950),

Hot (Anderson 1958) y Solar (Cohen et al. 1977a-d),

Es de destacar que la existencia de cubetas meromicticas den-
tro de un lago en general no meromictico es una situacifén raramen-
te descrita en las revisiones bibliogrdficas publicadas sobre el

tema (lagos Long y Squaw; Walker & Likens 1975).

El modelo de funcionamiento limnolSgico de Banyoles III (y

tambié&n de Vilg) se esquematiza en la figura 4.1. La recarga y
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presibén de las aguas fredticas ascendentes dominan las caracteris-
ticas limnoldgicas de la columna de agua libre de margas en sus-
pensién. Banyoles III se caracteriza por su aislamiento de la
circulacidén general, no s6lo por su posicibén lateral sino también
por las isobatas de tan s6lo 4 m de profundidad que la separan del

resto del lago.

Las aguas de entrada del fondo disuelven en su recorrido as-
cendente los yesos eocénicos presentes en las margas, lo que tiene
como consecuencia la carga en sulfatos. Este flujo de agua no es
constante a lo largo del ano, variando en funcién de la recarga
fredtica que depende de la pluviosidad estacional. Desconocemos
el valor del flujo en estos puntos y por lo tanto, es imposible

efectuar c&lculos sobre la estabilidad meromictica de la cubeta.

El efecto de la sequia estival sobre la presibn del agua
subterrinea se expresa por un descenso paulatino del nivel del
lodo en suspensidén y por un aumento de la densidad del mismo
(figura 4.2). El momento m&s critico para la persistencia de la
meromixis se presenta entre octubre y noviembre, antes de la mez-
cla vertical en el mixolimnion. Durante todo el verano (con 1la
termoclina en el mixolimnion), la difusién de sulfato a través
de la quemoclina hace que &sta sea cada vez menos intensa( yva
que disminuyen las microturbulencias que producen una clara sepa-
racién entre el mixolimnion y el monimolimnion. A finales de
verano la concentracién de sulfato es bastante similar en toda

la columna.

Con respecto al oxigeno, la capa que queda aislada entre la
termoclina y la quemoclina (10-18 m), aunque durante gran parte
del afio es aerobia, va perdiendo oxiIgeno a lo largo del periodo

estratificado y durante 2-3 meses se hace anaerobia, debido a la
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difusibn de sulfhidrico del monimolimnion. En este momento

es cuando las poblaciones bacterianas fotosintéticas alcanzan
su cota més alta en la columna de agua y aparece adem&s una
poblacibén poco duradera de sulfobacterias rojas a los 13 m, que
se anade a las poblaciones permanentes de sulfobacterias verdes

del monimolimnion.

Esta situacidén no es muy estable, ya que simulténeamente se
estd operando un proceso de enfriamiento en el epilimnion, con
lo que se inicia la mezcla y la termoclina desciende en profun-
didad, a la vez que disminuye en intensidad. El encuentro en el
espacio y tiempo de la termoclina en descenso y el hipolimnion
anaerobio, jgnto con la escasa diferencia de densidad de la que-
moclina, se produce en el momento m&s critico para la continuidad

del monimolimnion y con ella de las poblaciones fotosintéticas.

El monimolimnion de Banyoles III presenta una caracteristica
bastante comdn en otros lagos meromicticos, como es la inversidén
térmica. Esta inversibn es en este caso unos 2-2,5°C superior a
la temperatura de las capas de agua inmediatamente superiores del

mixolimnion (figura 4.3).

La explicacién de esta inversidn térmica en los lagos meromic-
ticos presenta ciertos problemas y los autores la interpretan de
diversas formas. Algunos, explican esta inversién por la diferen-
te capacidad térmica de las capas mds densas del monimolimnion,
que retiene calor durante las estaciones m&s frfas (Gorlenko et.
al. 1978). Otros, en funcién del. llamado efecto de invernadero
(Goehle & Storr 1978, Cohen et al. 1977a), por calentamiento solar
directo sobre estas capas profundas m8s densas y pérdida muy lenta
(el aislamiento permite una transmisién sblo por conduccién y no

por conveccibén) del calor absorbido. Por Gltimo, un factor intere-
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sante es el efecto de las poblaciones bacterianas fotosintéticas
en la absorcidén efectiva de la luz que les llega y que represen-
ta una captacidn de energfa parecida a la de los paneles solares
(Culver & Brunskill 1969, Cohen et al. 1977a). En el caso de
Banyoles III, creemos que el factor m&s importante es la entrada
de agua freatica mé8s cédlida que la del mixolimnion, pero que tam-

bién interviene el resto de factores citados.

La laguna de Vilk es un ejemplo de meromixis poco profunda,
con una dindmica limnol&gica parecida a Banyoles III. En este
caso, la termoclina tiene una incidencia escasa en el mantenimien-
to del monimolimnion, ya que &ste oscila tan sélo entre 4,5 y 6 m,
con su cota m&s alta en verano. Es interesanfe sefialar que en
Vilé no se presenta una inversifn térmica a nivel del monimolimnion
como en Banyoles III, ya que la temperatura del agua fre&tica que
entra en profundidad es mds parecida a la del mixolimnion, y por
tanto, éste no queda aislado térmicamente. Por otra parte, esta
laguna esté relativamente protegida del viento, y por sus menores

dimensiones respecto al lago principal no desarrolla oleaje intenso.

La morfometrfa del lago de Banyoles ha sido objeto de estudios
y discusiones durante mucho tiempo y por muy diversos autores (re-
visados en Julig 1980). Dada la complejidad de su fondo, su mor-
fometrfia exacta es dificil de precisar. Se han llevado a cabo
diversas campanas de ecosondacién que han permitido determinar con
cierta exactitud el fondo del lago no recubierto por margas en sus-
pensidén o lodo, pero no las &reas recubiertas, que se detectan en
los perfiles de ecosondacidn como una lfnea horizontal continua de-
bido a que las ondas no pueden penetrar en el lodo. Gracias a los
resultados de ecosondacidén obtenidos en colaboracién con el Ins-

tituto Geogré&fico de la Universidad de Kiel (véase el apartado
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Z.QL ha sido posible determinar todas las zonas con lodo que
corresponden a puntos de entrada de agua ascendente. Anterior-
mente eran conocidas tan s6lo las zonas con lodo correspondien-
tes a las cubetas I y II, pero no las nuevas de las cubetas III,
IV y V publicadas en la presente Memoria por primera vez. Tam-
bién en la laguna de Vilé se han podido detectar por él mismo
sistema dos puntos de entrada de agua con lodo en suspensién a

partir de los perfiles de ecosondacidn obtenidos.

Con el fin de determinar la profundidad exacta de estos puntos,
0 bien el perfil batimétrico real por debajo de la capa de lodo,
se han efectuado por primera vez sondeos de gravedad a lo largo
de perfiles en la cubeta II, con lo que hemos conocido aproxima-
damente su fondo real. En el mapa del lago de Banyoles presenta-
do en esta Memoria (véase la figura 3.1) se indican las zonas de
entrada de agua con el lodo en suspensibén mediante trama de puntos.

El lago es un poljé complejo (Julia 1980).

Una caracteristica morfométrica interesante de la laguna de
Sis6 es la fuerte éendiente del fondo (5 = 49°25'), y dada su pro-
fundidad relativa elevada esta léguna resulta bastante estable y
poco sujeta a las variaciones clim&ticas bruscas. No existen en-
tradas superficiales, sino tan s6lo en profundidad, y el agua sale
por una pequefia acequia con un caudal de 0,5 1/s durante el in-
vierno. En verano, el nivel suele incluso descender por evapora-
cién, consecuencia de la falta de aportes por el fondo (Guerrero &
Abelld 1978). El Gnico fen6meno capaz de romper la estructura
isotr6pica de la columna de agua en Sisd y generar cierta estruc-
tura es la termoclina. La caracteristica fundamental de la lagu-
na es su anaerobiosis total (excepto en 1 6 2 meses del afo) de-
rivada de la presencia de sulfhfdrico hasta la superficie. La

entrada de aguas sulfatadas por el fondo asegura un aporte con-
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tinuo del aceptor terminal para la respiracibdn anzrobia de los
microorganismos sulfatorreductores de agua y sedimento. Las
variaciones del flujo de entrada inciden sobre la concentracidén
de sulfhidrico en el agua y su dindmica estacional. Por consi-
guiente, afecta también a las poblaciones bacterianas fotosinté-

ticas.

La falta de aportes superficiales impide la formacién de una
doble capa de diferente densidad como en el caso de Banyoles III
\
Yy Vila, con lo que a pesar de tener una alimentacibén parecida, el

conjunto de la columna de agua tiene la misma densidad.

Las lagunas de Coromines y Negre 1 son parecidas a Sisé en
cuanto que la estratificacidn térmica determina la dinfmica lim-
nolégica general en ambas lagunas. La diferencia con la laguna
de Sis6 consiste en que aqui la termoclina es mds profunda, sepa-
rando un epilimnion aerobiock un hipolimnion anaercbio. En am-
bos casos carecen del aporte de aguas subterré&neo caracteristico
de las lagunas anteriores. Sus aguas son deorigen pluvial por
escbrrentia; por lo tanto, resultan mucho mis limitadas en cuan-
to a la concentracidén de sulfatos y en consecuencia de la de sul-

fhidrico.

Es conocido gue poblaciones de bacterias fotosintéticas se
encuentran en h8bitats amerobios, ya sea ocupando el fondo de
lagos meromicticos y holomicticos o bien toda la columna de agua
si lascondiciones lo permiten (como es el caso de Sis6). El1 am-
biente fisico en gque se encuentran estd estructurado en funcidn
de la termo- y/o guemoclina que convierten un medio fundamental-
mente isotr6pico, como es el agua, en anisotrépico, ya que estas
capas pueden separar zonas oxigenadas o no en funcién de la difu-

sidén de 02-HZS' Por consiguiente, algunos paré@metros fisicoqui-
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micos son corolario de las mismas estructuras que han ayudado

a formar. Asi, el sulfhidrico, pH, la conductividad y la luz,
entre otros, son consecuencia de la distribucién de la tempera-
tura (Davidson 1980), de la concentracién de sulfatos y, en el
caso de la luz, de la distribucidbn de las comunidades fotosinté-

ticas (Genovese 1963).

Los nutrientes (como el NOE, NHZ, POZ_) son compuestos gque
act@an como reguladores de los niveles de biomasa que alcanzan
las distintas poblaciones. En el monimolimnion de Banyoles III,
Vilé, en Sisé, y en el hipolimnion de Coromines y Negre 1, tanto
el nitrato como el ﬁitrito son muy escasos durante amplios perio-~-
dos de tiempo, yva que son utilizados en condiciones anaer8bicas
como aceptores terminales de electrones en la respiracién de mi-
croorganismos facultativos (Richards 1965). Sin embargo, las po-
blaciones de bacterias fotosintéticas, al igual que otras bacte-
rias anaerdbicas, tienen asegurado el aporte de nitrSgeno gracias
a las elevadas concentraciones de amonio, procedente de la descom-
posicién de proteinas, con lo que en ambientes anaerobios no se
presenta una limitacién respecto a la fuente de nitr6geno (Schmidt &

Kamen 1970).

El elemento limitante por excelencia en los ambientes acudti-
cos es el f6sforo (Cavari 1976). En Banyoles III, la concentra-
cién de fosfato (ortofosfato soluble) es muy variable, reflejan-
do en gran parte' el consumo bioldgico directo y la coprecipita-
cibn con el carbonato formado durante la fotosintesis. La entra-
da de f6sforo se efectfia por aporte externo (lluvias de primavera)
0 a través del sedimento anaerobio. En la laguna anaer8bica de
Sisd la concentracidn de fosfatos es muy baja, indicando un gran

consumo. La presencia de fosfato soluble coincide con los momen-
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tos de cambio estacional y por lo tanto de redistribucién de las

poblaciones fotosintéticas en primavera y otofio.

La fuente de azufre estd asegurada en los ecosistemas anaero-
bios por la presencia de sulfhidrico y también de sulfato (Jgrgen-
sen 1979). E1l jon sulfato es realmente un compuesto catalizador
de los procesos biol6gicos en el agua e incluso del ciclo de los
nutrientes (Ohle 1954). En Banyoles III la din&mica del sulfato
es distinta en el mixo- o en el monimolimnion. En el mixolimnion
la concentracidén de sulfato es aproximadamente la mitad de la mo-
nimolimnética, ya que influye la dilucién por aguas pluviales.

La concentracidn de sulfatos en el monimolimnion est& regulada
por el flujo de entrada de agua fredtica sulfatada y por el pro-
ceso biolbcgico de la sulfatorreduccidn, adem&s de la difusidn

hacia el mixolimnion.

Tanto la laguna amerébica de Sis6 como el monimolimnion de
Banyoles III Y de Vila son ejemplos de un verdadero "sulfuretum",
va que en ellos se presentan una serie de poblaciones encadena-
das que afectan al estado de oxidacidén del azufre. En el caso
de Sis6, la concentracidn de sulfatos estd afectada claramente
en ciertas épécas del ano (verano) por la reoxidacién del sulf-

hfidrico a sulfato, con lo que se detectan concentraciones supe-
riores a las del resto de la columna (véase la figura 3.32). En

Gltimo término la densa poblacién de Chromatium en Sis& aumenta

la concentracidn de sulfatos (Van Gemerden 1967). Otro efecto
de las poblaciones bacterianas sobre la concentracibén de sulfato
se detecta a finales de verano cuando se produce un descenso en

su concentracién causado por una intensa sulfatorreduccién.

En Coromines y Negre 1 la concentracidén de sulfatos es minima
por lo que el hipolimnion anaer6bico no puede considerarse como

un "sulfuretum". En este caso el sulfhfdrico formado procede de
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la putrefaccidén de proteinas que liberan grupos -HS (Redfield et

al. 1963, Pfennig 1975).

La concentracidn de sulfhidrico>tiene una incidencia directa
sobre las poblaciones fotosintéticas, ya que &éstas lo utilizan
como fuente de poder reductor y ademds mantiene las condiciones
reductoras de los ecosistemas anaerobios estudiados (Van Gemerden &

Beeftink 1978).

En Banyoles III la concentracidén de sulfhidrico sufre pocas
variaciones. Los mé&ximos se presentan al final de verano, coin-

cidiendo con el final del periodo de estratificacidn.

En la laguna de Sis6 la diné&mica del sulfhidrico depende de
la presencia de la termoclina como elemento estructurante de 1la
columna de agua. En el momento de la mezcla vertical (otofio) la
concentracidén de sulfhfidrico es uniforme y elevada (50 mg/l).
Con el desarrollo de la termoclina en primavera aparece un gradien-
te intenso de sulfhidrico, aumentando hacia el fondo. Este gra-

diente es utilizado por la poblacién de Chromatium minus, que se

establece en la termoclina, mientras que el resto de la columna

es ocupado por la poblacién de Chlorobium phaeobacteroides, que

tiene concentraciones 6ptimas de sulfhidrico superiores. En vila
la din&mica del sulfhidrico es m&s compleja. En esta laguna se
presentan los mé&ximos absolutos -de la concentracidn de este com-
puesto ya que es una laguna eutr6fica sulfatada. La concentra-
cidén de sulfhidrico es la resultante del proceso ya citado de
sulfatorreduccidn, que puede verse limitado por las bajas concen-
tracbnes de sulfato a finales de verano, y el aporte por oxidacidn

de sulfhidrico de las poblaciones de bacterias fotosintéticas.

La situacién es distinta en las:lagunas de Coromines y Negre 1,

ya que en este caso la concentracién de sulfhidrico es baja y
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depende del proceso de putrefaccién de la materia orgd&nica adem&s
de cierta sulfatorreduccién. E1 sulfhfdrico, en este caso, alcan-
za su minima concentracidén a nivel de la termoclina, ya que es

alli donde también llega el oxigeno epilimnético.

4.2 Diversidad microbiana

El espectro de diversidad de las especies bacterianas en las
masas de agua estudiadas es muy limitado, ya que en la mayor par-
te de los casos s6lo se presentan una o dos especies mayoritarias
en la comunidad. Esto ya ha sido observado por diversos autores

en distintos lagos (tabla 4.1).

A pesar de que con cierta frecuencia se ha citado la existen-
cia de poblaciones bacterianas fotosintéticas, en cambio, no se
conoce bien ni la dindmica de estas poblaciones ni la forma de
interaccidn entre las poblaciones de la comunidad. En esta Memo-
ria se presentan los resultados de los estudios correspondientes
a los ciclos anuales comparados de distintos lagos con diferen-

tes ambientes fisicogquimicos.

Otros autqres han estudiado algunos par&metros poblacionales
de bacterias fotosintéticas a 1lo largo de un ciclo anual. Por
ejemplo, Cohen y colaboradores, en el lago Solar (Sinai), anali-
zaron par@metros relacionados con la actividad como ATP, produc-
cibn primaria y también sulfhidrico y oxigeno, aunque la mayor
parte de ellos se comparaban entre las épocas de mezcla y estra-

tificacibén del lago.

Genovese y colaboradores (1963) estudiaron un ciclo anual en
el lago Faro sin profundizar especialmente en las bacterias foto-
sintéticas. En este caso no se siguieron tampoco los pardmetros

propios de la poblacién, como el nlimero total, concentracidén de



Tabla 4.1 Lagos donde han sido descritas poblaciohes masi-
vas de bacterias fotosintéticas.
Bacteria fotosin-
Masa de agua Pais tética predominante Referencia
Ritom Suiza Chromatium sp. Dﬁggeli 1924
Fango Bahamas Chromatium okenii Bavendamm 1924
Dreckee Dinamarca Chromatium sp. Utermchl 1925
Di Sangue Italia Thiopedia rosea Forti 1932
Mar Piccolo Italia Chromatiaceae Cerruti 1938
Sodon EE.UU. Chlorobium limicola Newcombe & Slater
1950
Easthwaite U.K. Chromatium sp. Collins 1960
Belovod URSS Chromatium sp. Sorokin 1965
Blankvatn Noruega Chlorobium phaeo- Pfennig 1967
bacteroides
Wadolek Polonia Chlorobium limicola Czeczuga 1968a
Faro Italia Chlorobium phaeobacte- Triper & Genovese
roides 1968
Oyster EE.UU. Chlorobium limicola Truper & Genovese
1968
Kisaratsu Japdn Chromatium sp. Takahashi & Ichi-
Chlorobium sp. mura 1968
Muliczne Polonia Thiopedia sp. Czeczuga 1968b
Suigetsu Japén Chromatium sp. Takahashi & Ichi-
Chlorobium sp. mura 1968
Haruna Japbn Chromatium sp. Takahashi & Ichi-
mura 1968
Fayetteville EE.UU Chlorobium phaeobacte- Culver & Brunskill
Green roides 1969
Kononier URSS Pelodictyon phaeum Gorlenko & Leveba
_ 1971
Medicine EE.UU. Lamprocystis roseo-— Hayden 1972
persicina
Vila Espaina Chromatium sp. Emiliani 1973
Smith Hole EE.UU. Chromatium sp. Wetzel 1973
Okha-Lampi URSS "Chlorochromatium Gorlenko et al.
" 1973
aggregatum
Repnoe URSS Chlorobium phaeo- Gorlenko et al.

vibrioides

1973
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Pluss

Veisovo

Pomyaretskoe

Aurtjern

Majorseter-
jern
Pollen

Nesgdytjern

Skratjern

Transjoen

Frognertjern

Kastadjern

Gullerudt-
jern
Landvikvann

Naevestad- -
fjord

Songevann

valle de San

Juan
Solar

Devil's
Hole

Waldsea

Sisd

Banyoles III

Vechten

Saelenvann

Alemania

URSS

URSS

Noruega
Noruega

Noruega

Noruega

Noruega
Noruega
Noruega
Noruega
Noruega
Noruega

Noruega

Noruega

Cuba

Sinai

Bahamas
Canada

Espana

Espana

Holanda

Noruega

Pelodictyon sp.

Pelodictyon phaeum

Chlorobium phaeovibrioi-
des
Chromatium sp.

"Chlorochromatium aggre-
gatum"
Pelodictyon luteolum

"Chlorochromatium aggre-
gatum"

"Chlorochromatium aggre-
gatum"”

Lamprocystis roseopersi-

cina

Pelodictyon chlathra-

tiforme
Pelodictyin chlathra-
tiforme

Lamprocystis rosec-

persicina

Chlorobium phaeovi-
brioides
Chlorobium phaeovi-
brioides

Chlorobium phaeovi-
brioides
Pelodictyon phaeum

Chromatium violascens

Phrosthecochloris aestuarii

Chlorobium sp.
Chromatium sp.

Chlorobium phaeobac-
teroides

Chlorobium phaeobacte-
roides
Chromatium minus

Chlorobium phaeobacte-
roides

Chlorobium phaeobacte-
roides
Chromatium okenii

Chlorobium phaeovi-

brioides

Bielb 1973

Gorlenko

et al.
1974a

Gorlenko et al.

Faafeng
Faafeng

Faafeng
Faafeng
Faafeng
Faafeng
Faafeng
Faafeng
Faafeng
Faafeng

Faafeng

Faafeng

1974Db
1976

1976
1976
1976
1976
1976
1976
1976
1976
1976

1976

1976

Romanenko et al.

Cohen et

Goehle &

Lawrence

Guerrero

Guerrero

1976
al. 1977

Storr
1977

et al.
1978

& Abella
1978

et al.
1978

Parma 1978

Indrebg et al.

1979%a,b
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Kinneret
vila

Estanya
Montcortés
Coromines

Negre 1

Israel

Espaha

Espana
Espana
Espana

Espana

Chlorobium phaeobac-‘
teroides

Chlorobium phaeobacte-

roides

Chromatium minus

Chlorobium limicola

Chlorobium limicola

Chlorobium limicola

Bergstein et al.
1979
Abelld et al. 1980

Datos sin publicar
Datos sin publicar
Presente trabajo
Presente trabajo
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pigmentos y su contenido especifico, ni tampoco la evolucidn
estacional relacionada con el gquimismo y los factores fisicos

del medio donde se desarrollan las poblaciones de bacterias fo-
tosintéticas. Hasta ahora no se han comprado simult&neamente
diferentes ambientes cercanos sometidos a las mismas condiciones
clim&ticas, pero con diversidad de situaciones limnol6gicas, para

las poblaciones de bacterias fotosintéticas.

Utilizando la ventaja de la escasa diversidad de las pobla-
ciones (véase la tabla 4.1) y la clara diferenciacibén morfolé-
~gica entre los dos géneros més citados, es posible efectuar
recuentos diferenciales, y obtener una estima independiente de
su biomasa mediante observacifn microscépica (véase el apartado
2.7.2). En este caso, la utilizacién de métodos bioquimicos de
evaluacidn de la biomasa, como la concentracidn de ATP y de pro-
tefnas, no ofrece ventajas adicionales sobre el método directo,
ya que no son capaces de discernir entre las distintas poblacio-

nes.

Los resultados del recuento de las poblaciones microbianas ofre-
cen pues una buena informacién sobre el estado de la poblacidbn a
lo largo del éiclo anual y sus movimientos en la columna de agua.
Si estos recuentos se complementan con la evolucidén de los pig-
mentos y de los parémetros fisicoquimicos del agua es posible
conocer la din&mica comparada de estas poblaciones en sus medios

naturales.

En las cinco masas de agua estudiadas en la presente Memoria,
se han detectado tres especies de bacterias fotosintéticas domi-
nantes en las comunidades que forman. En Banyoles III, Sis6 y

Vild se presenta una sulfobacteria roja, Chromatium minus, y una

sulfobacteria verde, Chlorobium phaeobactercides, como poblaciones
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dominantes. En Coromines y Negre 1 la poblacibén dominante es

otra sulfobacteria verde (Chlorobium limicola) aunque en Negre 1

se presentan también algunas sulfobacterias rojas como Thiopedia

rosea y Thiocystis violacea.

Los estudios sistemdticos se han efectuado en base a las ca-
racteristicas morfolégicas, fisioldgicas y bioquimicas siguiendo
a Pfennig & Trﬂper (1974), Pfennig (1977) y a TrUper y Pfennig

(1978) .

Para ello se aislaban en cultivo puro (Van Niel 1971) las dis-
tintas bacterias fotosintéticas, y se caracterizaban en funcidn
de su morfologfia y pigmentos caracteristicos (bacterioclorofilas
y carotenoides) mediante los espectros de absorcién "in vivo" y en
extracto aceténico (Gobel 1978). Para la determinacidn sistemé-
tica, asf como la caracterizacidn y nomenclatura de los pigmentos,
se han seguido revisiones posteriores a la octava edicidn del Ma-
nual de Bergey (Buchanan & Gibbons 1974), como la de Gloe et al.

(1975) .

Las bacterioclorofilas de las bacterias fotosintéticas tienen
picos de absorcifén caracteristicos. Por consiguiente, resulta po-
sible separar.cualitativamente los tipos de bacterioclorofilas
presentes en una muestra de campo y cuantificarlas en funcién de
estos picos caracteristicos (Stanier & Smith 1960, Takahashi &

Ichimuxa 1968, 1970, Lawrence et al. 1978).

Los espectros de absorcidén "in vivo" definen con claridad
los tipos de pigmentos detectados en los ambientes estudiados en
la presente Memoria. Aparecen tres bacterioclorofilas distintas,
a, d y e correspondientes a Chromatiaceae la primera y a Chloro-
biaceae las dos restantes (d y e). Estas dos Gltimas bacterioclo-

rofilas ademis separan dos subgrupos, ya que las Bclor e pertene-
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cen a los Chlorobium marrones y las Bclor d (6 ¢) a los verdes.

En la figura 4.4 se comparan las situaciones extremas de la
disposicién de las poblaciones de bacterias fotosintéticas en las

masas de agua estudiadas. La poblacién de Chromatium minus se

sitla por encima de Chlorobium phaeobacteroides, con diferentes den-

sidades en los distintos lagos.

En Banyoles III la poblacidén dominante es C. phaeobacteroides

a lo largo de todo el ciclo anual. Esta especie ha sido descrita
en otros lagos (véase la tabla 4.1). Generalmente estd asociada
con ambientes de elevada concentracién de sulfhidrico y escasa
intensidad de luz, que ademis suele estar filtrada y enriquecida
en longitudes de onda cercanas al azul, entre 450-550 nm (Pfennig
1967, Terer & Genovese 1968), que es el intervalo que mé&s penetra
en el agua, ya que tanto las longitudes de onda m&s cortas como
las m&s largas son absorbidas répidamente (Jerlov 1968). En este
intervalo, absorbe el carotenoide mayoritario (isorrenierateno)

de esta especie, utilizd&ndolo como pigmento de antena.

La poblacidén de C. phaeobacteroides es mds densa desde fina-

les de invierno hasta principios del verano. Los valores minimos
se presentan entre agosto y enero. La distribucifén de la poblacién
en el monimolimnion es también distinta a lo largo del afo. Hay
que resaltar una disposicién mds laminar durante los Optimos y
columnar durante el periodo de ascenso del conjunto de la pobla-
cidn, que coincide con la presencia poco duradera de C. minus.

Esta dind&mica anual del nGmero y biomasa estd sometida en

Banyoles III a ciertas variaciones. Las poblaciones situadas en

el fondo de los lagos son relativamente estables y estdn bien
adaptadas al h&bitat que ocupan, encontrindose limitadas m&s que

por otros paré&metros por la luz, que puede ser critica en deter-
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bacterias fotosintéticas Chromatium minus y Chlorobium phaeobacteroides

en las distintas masas de agua estudiadas.
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minadas épocas, en funcibn de la iluminacibn estacional y de la
transparencia del agua (Osnitskaya & Chwdina 1977, Melcher &
Oelze 1978a, Dubinsky & Berman 1979). Es interesante resaltar

la aparicidn durante poco tiempo de la poblacidén de Chromatium

minus a los 13 m, por encima de la poblacién de Chlorobium

phaeobacteroides. Esta disposicibn en dos l&minas ha sido des-

crita ya en la literatura (Gorlenko & Lebeva 1971, Cohen et al.

- 1977b y c, Guerrero & Abella 1978) y en algunos casos a profun-
dades parecidas (lago Belovod, Sorokin 1970; lago Solar, Cohen
et al. 1977b). Las diferentes especies de C. minus no han sido
citadas a profundidades superiores a los 13-15 m. Este hecho

. estd en relacidén con los pigmentos que contiene, sobre todo los
carotenoides. Por otra parte, C. minus posee intensidades de

saturacién de la fotosintesis superiores a las de C. phaeobacte-

roides (1000-2000 lux respecto a 500-700 lux) con lo que no pue-

de competir con Chlorobium en ambientes profundos con escasa luz.

Los tiempos de generacibn observados en la fase exponencial
de crecimientoien las poblaciones naturales (véase el apartado
- 3.5.4) son parecidos a los obtenidos en condiciones de muy baja
iluminacidén en el laboratorio por Bielb & Pfennig (1978). Por

ejemplo, Chlorobium phaeovibrioides iluminado con intensidades

constantes de 50-20 lux alcanza en el laboratorio tiempos de ge-

neracidn entre 22-43 dias respectivamente. Chromatium vinosum

alcanza los 14-30 dfias iluminado a 100-50 lux.

Los valores de la biomasa calculada mediante la concentracién
de proteinas esté sobreestimada por un factor que oscila entre
5y 10 (véanse las figuras 3.47 y 3.48; 3.51’y 3.52). Es probable
que la determinacidén de proteinas exageren la biomasa debido a

la presencia de materia orgdnica recalcitrante no celular que



312

aumenta la concentracién total de proteinas.

La concentracién de ATP en Banyoles III no sufre grandes varia-
ciones a lo largo del afio (véase la figura 3.55). También en Sisé,
dado que la biomasa total no es muy variable, el contenido en ATP tampc
co es muy variable, sobre todo durante el periodo de mezcla. En
cambio, durante la estratificacién se incrementa en superficie

debido al aumento de biomasa de Chromatium.

Dado que en Sis6 a partir de 3-5 m no llega précticamente luz,
se plantea la cuestidén de la procedencia del ATP detectado en es-
tas profundidades. E1l metabolismo generador de ATP en la oscuri-
dad se ha demostrado que es una respiracibén anaerobia en Chroma-
tium utilizando el azufre como aceptor terminal (Van Gemerden

1968). En el caso de Chlorobium el proceso es por fermentacibn

de poliglucosa (Sirevag & Ormerod 1977). Chromatium en la os-

curidad excreta sulfhidrico como resultado de la respiracién
anaerobia del azufre interno. Por lo tanto, no es posible uti-
lizar el paréméfro ATP para inferir si una poblacién es o no
activa fotosintéticamente, ya que las poblaciones no iluminadas
alcanzan durante cierto tiempo niveles de ATP similares a traves
del catabolisﬁode los productos de reserva (Fanica-Gaignier et al.

1971).

Gracias a que estas especies se presentan, en condiciones na-
turales, en poblaciones muy densas, pueden ser consideradas c¢omo
cultivos enriquecidos naturales y estudiar su din&mica, los meca-
nismos de competencia y las adaptaciones que desarrollan, sobre
todo si se considera el medio donde se desarrollan como un gquemos-
tato natural cuyas constantes varian estacionalmente (Van

Gemerden 1978).
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4.3 Din&mica poblacional

Los principales factores que determinan la din&mica de las
poblaciones de bacterias fotosintéticas son la luz filtrada y
atenuada y el nivel de sulfhidrico presente. Todos los otros
factores que incidan directa o indirectamente sobre estos dos
afectan de alguna manera el comportamiento de las distintas po-

blaciones.

Tan s6lo mediante el estudio de la variacibén de estos dos
par@metros principales es posible interpretar el conjupto de
adaptaciones, y los mecanismos de competencia, sustitucidn o
coexiétencia que conforman la din&mica anual de estas poblacio-
nes en sus medios naturales. Sobre la luz inciden directamente
la transparencia y la absorcibn selectiva del agua. Sin embargo,
quiz&s el factor mds importante sea la absorcién selectiva de los
propios microorganismos (algas y bacterias) fotosintéticas

(Talling 1960, Takahashi et al. 1972, Boucher et al. 1977).

Los factores que influyen sobre la din&mica del sulfhidrico
han sido discutidos en el apartado anterior. En general, puede
distinguirse entre los que afectan su produccién, su consumo y,
por filtimo, su difusidn (Jgrgensen & Fenchel 1974). A grandes
rasgos, la produccién de sulfhidrico depende directamente de
los microorganismos sulfatorreductores (actividad mixima en el
sedimento), los cuales, a su vez, dependen de la materia org&ni-
ca y del aporte de suFato (Matheron & Baulaigue 1976). Respecto
a la materia orgdnica, al ser las bacterias fotosintéticas produc-
tores primarios; estos ecosistemas anaerobios tienen asegurado
ese aporte (Jgrgensen 1977). Los factores que inciden sobre el
consumo (oxidacién biolbgica, por las bacterias fotosintéticas,

'y quimica por el contacto con el oxigeno) también han sido
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tratados en el apartado anterior.

Por Gltimo, sobre la difusién intervienen la estructura de la
columna de agua, es decir la termoclina y lagquemoclina. La ter-
moclina tiene un papel directo y hasta determinante sobre la di-
nédmica de las bacterias fotosintéticas, afectando, por una parte,
la difusién del oxigeno y por otra formando una estructura que es
aprovechada por C. minus. La variacibén estacional de todos estos
factores son los que determinan la dindmica de las poblaciones de

C. minus y C. phaeobacteroides. Ambas especies son precisamente

representantes de dos grupos con requerimientos diferentes, y a

la vez complementarios, de luz y sulfhidrico. Las poblaciones de
C. minus estdn mejor adaptadas a condiciones medias de concentra-
cidn de sulfhidrico (40-60 mg/l) y a intensidades de luz més bien
altas (nivel de la.saturacién de la fotosintesis a 1000-2000 1lux).
Por todo ello, la estrategia que sigue esta especie, gracias a su
movilidad, consiste en ocupar la parte md4s alta posible de la co-

lumna de agua con sulfhidrico. En cambio, C. phaeobacteroides es-

t& mejor adaptada a situaciones de fondo, ya que se desarrolla en
mdrgenes de sulfhidrico muy superiores a la especie anterior (160
mg/l) y en intensidad de saturacién de la fotosfntesis menor (500-
700 lux). Ademés, es capaz de utilizar un espectro de luz enrique-
cido entre 450-550 nm gracias a los carotenoides que posee. Asi
pues, si las condiciones lo permiten, se presentan ambas poblacio-
nes con diversos grados de dominancia en funcién de la luz y sul-
fhidrico porque una u otra poblacién puede ser favorecida a lo
largo del afio. Estrategias parecidas se han descrito en poblacio-

nes de fitoplancton (Margalef 1978).

La luz en los ecosistemas anaerobios ocupados por bacterias

fotosint&ticas es uno de los factores limitantes de su crecimien-
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to. La intensidad luminosa gue reciben est&, en general, por de-
bajo del 1% de la luz incidente en superficie, lo que suele re-
presentar intensidades medias inferiores a 200 lux. Esta limita-
cibén es mds importante si se tiene en cuenta que estos valores
corresponden al limite superior de la capa de bacterias fotosinté-
ticas. Dentro de la misma capa, la absorcién de la poblacibn dis-
minuye dré&sticamente la intensidad de luz en un corto espacio
(véanse las figuras 3.27a, b y 3.28a, b). Por consiguiente, el

conjunto de la poblacibén recibe todavia una menor intensidad.

Incluso en los ambientes como Sis& donde la poblacién alcanza
la superficie, la luz también es un factor limitante a poca dis-
tancia de ella, debido al efecto de filtro bioldgico de las den-
sas poblaciones de bacterias que aumentan drédsticamente la extin-

cidn de la luz.

El efecto se expresa no s6lo sobre el espectro de la luz.
Las cé&lulas se adaptan al tipc de luz gue reciben. La luz roja
(alrededor de los 675 nm) es absorbida por el agua en un 98% en
los primeros 10 m ya los 25 m, ya no se puede medir préicticamen-
te luz por encima de los 640 nm. Las poblaciones de bacterias
fotosintéticaé como las de Banyoles III estdn iluminadas con luz
principalmente entre 450-550 nm por efecto de la absorcién se-
lectiva del agua, ya que estas longitudes de onda son las menos
absorbidas. Las bacterias se adaptan a este tipo de lu%,enrique—
ciéndose en carotenoides, ya que &stos actfian como pigmentos de
antena (Emerson & Lewis 1942). Adem&s de poder adaptarse en
cuanto a la calidad de la luz gque reciben, también tienen la ca-
pacidad de adaptarse a la baja intensidad de la misma, aumentan-
do el contenido especifico celular de los pigmentos de antena.
(Takahashi & Ichimura 1968, Takahashi et al. 1972, Broch-Due et

al. 1978, Bergstein et al. 1979, Matheron & Baulaigue 1980).
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La dindmica de los diferentes pigmentos es quizd el mejor pa-
rdmetro para analizar esta capacidad adaptativa de las poblaciones
bacterianas fotosintéticas a su medio natural, y también una de
las claves para la comprensidén de su nicho ecolbgico (Gorlenko &
Kuznetsov 1972, Mur et al. 1977, Gorlenko 1977, Van Liere et al.

1979).

En Banyoles III, la concentracidn de bacterioclorofila de la

poblacién de C. phaeobacteroides es m&s alta en verano-otofio que

durante el resto del afio, coincidiendo con los minimos poblaciona-
les. También el contenido especifico es mds elevado durante es-
tos los minimos poblacionales. Resulta claro que este fendmeno
estd en relacibn con la penetracién de la luz, que a su vez de-
pende en Gltimo término de la turbiedad del agua (Holt & Marr
1965, Trentini & Starr 1967, Madigan & Brock 1977). Si analizamos
la penetracidén de la luz en Banyoles III (véase la figura 3.27a)
se aprecia que es precisamente en verano (y posiblemente todavia
méds en otono, cuando la turbiedad del agua es mayor), cuando lle-
'ga a la capa de bacterias fotosintéticas tan s6lo el 0,1% de la
luz incidente en superficie. En cambio, durante el invierno, a
los 18 m de profundidad llega un 5-6% de la luz incidente en su-

perficie, y en primavera alrededor del 1%.

El contenido en carotenoides (isorrenierateno) en Banyoles III
sigue una dinfmica parecida a la de Bclor e con mdximos en verano-
otofio y minimos en invierno-primavera. Estos pigmentos estén en
relacién con las bajas intensidades luminosas presentes y con el
papel de los carotenoides como pigmentos de antena (Emerson &
Levis 1942, Goedheer 1959, Clayton 1953, Liaaen-Jensen et al.
1964, Osnitskaya 1965), claramente especializados y efectivos para

captar la luz filtrada que llega a estas profundidades. Consecuen-
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temente, la poblacidn de C. phaeobacteroides, dadas las condi-

ciones fisicoquimicas bastante estables (tanto de la concentra-
cidn de sulfato como de sulfhidrico) se adapta al pardmetro mé&s
variable estacionalmente, la luz, y mantiene niveles de biomasa

elevados.

En la laguna de Sis6 (véase la figura 4.4) tenemos una situa-
cién diferente porque es holomictica. Otra caracteristica que la
distingue es la anaerobiosis de toda la columna de agua durante
~gran parte del ano. Este hecho condiciona la distribucién de las
poblaciones, que tienden a situarse cerca de la superficie. A pe-
sar de ello, la luz es un factor limitante para gran parte de la
comunidad ya que, a causa de la densidad celular, la extincidn es
muy intensa y se puede afirmar que la luz précticamente desapare-

ce entre los 3-5 m de profundidad.

En Sis6 se presentan bien desarrolladas dos poblaciones

(Chromatium minus y Chlorobium phaeobacteroides) que compiten

-

por la luz. Durante los dos ciclos anuales, en la laguna de
Sis6 se presentan algunas caracteristicas similares que se repi-
ten de un ciclo a otro con variaciones en funcién de las oscila-
ciones de los pardmetros ambientales. La poblacién de C.

phaeobacteroides alcanza los valores miximos de biomasa en invier-

no-primavera, mientras que los minimos se presentan claramente

en verano. Este comportamiento no se comprenderia en esta laguna
si no se relaciona con la din&mica de otra poblacién (C. minus)

y ésta a su vez con la presencia de la termoclina como dltimo,
pero no inico, elemento regulador (Duckstein et al. 1979,

Derenbach et al. 1979, Stephanopoulos et al. 1979).

Ambas poblaciones tienen los m&ximos poblacionales oscilanes

a lo largo del ciclo anual, sustituyéndose alternativamente.
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C. phaeobacteroides se desarrolla generalmente a partir de fina-

les de otono (desde el momento de la mezcla vertical hasta el
inicio de la estratificacibén térmica). Este desarrollo poblacio-
nal esté ligado precisamente a la falta de competencia por parte
de C. minus, lo que le permite crecer en condiciones casi Sptimas.
La desaparicién de la competencia de C. minus estd ligada a los

niveles de sulfhidrico 6ptimos para C. phaeobacteroides (160

mg/l), que son muy superiores a los de C. minus (alrededor de

40 mg/l). En Sis6, concentracbnes superiores a 40 mg/l suelen
encontrarse hasta la superficie durante el periodo de holomixis.
Por consiguiente, C. minus estd fuera de su 6ptimo y se mantiene

en nimeros bajos. C. phaeobacteroides ocupa en este momento la

laguna de Sis6 como poblacién dominante, pero cuando la columna
de agua empieza a estratificarse, en primavera es superada de

nuevo por C. minus

La diferencia de volumen de las dos especies mayoritariases

considerable (C. minus es 18-20 veces mayor que C. phaeobacteroi-

des) y esta diferencia se refleja en la biomasa, ya que incluso

con nlmeros totales inferiores, la biomasa de C. minus es superior

a la de C. Epéeobacteroides (v€ase el apartado 3.4.3).

En cuanto al contenido especifico en pigmentos, C. minus se
adapta a las variaciones estacionales de luz aumentando su conte-
nido especifico durante el periodo de mezcla invernal. En cambio,

la poblacién de C. phaeobacteroides estd sometida a méds cambios

en la intensidad y calidad de la luz por la presencia ciclica de
la poblacién de C. minus por encima de ella. Esto provoca una
fuerte adaptacién en verano aumentando el contenido especifico en
pigmentos precisamente durante la época de mayor irradiacidn anual.

El contenido especifico de los carotenoides, tanto de C. minus
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(okenona) como de C. phaeobacteroides(isorrenierateno), siguen

una dindmica coordinada con el contenido especifico de las bac-

terioclorofilas, wvariando al unisono.

Tal como se ha comentado anteriormente, en Sis6, la m&xima
penetracién de la luz se presenta durante el invierno y la minima
en verano. Incluso en la época de m&xima penetracién, a los 2,5
m de profundidad penetra el 0.01% de la luz incidente en superfi-
cie, lo que corresponde a unos 200 lux de intensidad. En cambio,

a 1 m de profundidad se dispone del 1-10% de la luz incidente.

En la figura 4.5 se presenta un modelo del efecto del auto-
sombreado y de filtro bioldgico en Sisé y Vila. A la derecha de
la figura se representa el espectro de absorcidn "in vivo" de
C. minus. Las franjas oscuras indican las longitudes de onda ab-
sorbidas por el agua (Jerlov 1968, Kirk 1977b/Sakamoto & Hogetsu
1963). Ello significa que la luz disponible para la fotosintesis

de Chromatium corresponde a la parte azul-verde del espectro vi-

sible (460~-650 nm). El espectro "in vivo" de la otra especie,

C. phaeobacteroides, estd desplazado hacia longitudes de onda

mis cortas, donde los carotenonides de esta bacteria todavia pue-
den absorber la mayor parte de la radiacién que penetra. Por lo
tanto, la proyeccién de los méximos de absorcién "in vivo" de los

carotenoides de Chromatium sobre los de Chlorobium resulta en un

&rea central sombreada. Este efecto de sombreado cambia la cali-
dad e intensidad de la luz disponible para la fotosintesis de

Chlorobium.

La competencia por la luz disponible entre ambas especies se
expresa en dos formas distintas, la motilidad y la adaptacién

pigmentaria. Las células de Chromatium son flageladas y pueden







Figura 4.5 Diagrama comparativo de la competencia por la luz en 1l
laguna de Vilh y. la de Sisé. A la izquierda de la figura se detalla 1
distribucibén del sulfhidrico y la penetracién de la luz en ambas
lagunas. A la derecha se presenta el efecto de filtro de la pobla-

cibn de Chromatium minus sobre Chlorobium phaeobacteroides (&rea raya

y la filtracidn selectiva por el agua (trama de puntos).
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moverse para encontrar su Sptimo tanto de luz como de sulfhfdri-
co en la columna de agua (Armitage et al. 1979, Gibson et al.
1979). Estas condiciones Sptimas estdn en relaci6n con su caro-
tenoide (okenona), que absorbe en la zona verde del espectro (540
nm), y por ello depende de la penetracibén de esta luz, ya que

las longitudes de onda m&s largas son selectivamente absorbidas

por el agua.

Chromatium se encuentra normalmente ocupando la parte superior

de las capas anb6xicas, y en el caso de Sis6 justo en la termoclina o
por debajo de ella. Esta situacifn tiene la ventaja de que se for-
ma un gradiente de sulfhidrico, por lo que las bacterias se acumu-
lan en la zona del sulfhfidrico que les es favorable, formando 14-
minas densas estrechas (30-40 cm). Estas l&minas son las que ac-
tan de filtro bioldgico, reduciendo la intensidad y calidad de la

luz disponible para la otra poblacién de bacterias verdes.

Por otra parte, Chlorobium es inmévil y tolera un amplio inter-

valo de concentracibén de sulfhidrico; por ello vive en toda la
columna del Sisb6. Se adapta a la situacién de luz limitante uti-
lizando como pigmentos de antena los carotenoides que posee
(isorrenieraténo), con miaximos "in vivo" a 520 nm, incrementando

ademds su contenido especifico.

Stephanopoulos & Fredicksoﬁ (1979) llegan a conclusiones pa-
recidas estudiando mediante modelos matem&ticos la coexistencia
de dos poblaciones de fitoplancton en el mismo medio homogéneo,
y compitiendo por el espectro de luz disponible. Concluyen que,
cuando la luz es el factor limitante, las diferentes poblaciones
fotosintéticas pueden coexistir en el mismo medio porque poseen
la habilidad de utilizar diferencialmente la luz que les llega.

En nuestro caso serd necesario en el futuro medir la energia real



322

del espectro de luz que alcanza las diferentes profundidades
durante el ciclo anual para poder explicar mejor el comporta-
miento de estas poblaciones (Kirk 1977a). Todas estas adaptacio-
nes implican una ventaja biolbgica porque se tiende a obviar el
efecto de la competencia mediante adaptaciones fisiol&gicas que
permiten la coexistencia de ambas poblaciones en el mismo h&bitat

(Vvan Gemerden 1974, 1980).

En la laguna de Vilﬁ, dado que la guemoclina es poco profun-
da, (véase la figura 4.4), las condiciones luminicas no son tan
limitantes como en Banyoles III. En la misma guemoclina se pre-
sentan dos poblaciones de bacterias fotosintéticas que también
en este caso oscilan y se complementan respecto a sus Sptimos.
La poblacién de C. minus se encuentra casi siempre por encima de

la de C. phaeobacteroides o mezclada con ella. Los momentos de

mayor densidad coinciden con la mayor altura en la columna de agua.
El periodo de mé&ximo desarrollo de la poblacibén de C. minus se pre-
senta entre los meses de junio a octubre, mientras que el resto
del afio presenta densidades minimas y précticamente uniforme a
lo largo de la columna. En condiciones Sptimas, C. minus forma
lédminas densas cerca del limite superior de la quemoclina, por

encima de la poblacidn de C. phaeobacteroides.

En esta laguna, a la competencia entre ambas poblaciones,
hay que sumar el efecto de filtrado de la importante poblacidn
de algas del mixolimnion. En consecuencia, tanto C. minus como

C. phaeobacteroides aumentan su contenido especififico de pigmentos

en relacidn con este filtrado. En el caso de C. phaeobacteroides,

ademds, se adapta también al doble efecto de filtrado por parte
de la poblacién de algas y a la presencia de lapoblacibn de C.

minus por encima de ella. Por otra parte, ambas poblaciones deben
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adaptarse a las variaciones estacionales de la intensidad de luz.
En conjunto, el comportamiento de las dos poblaciones es mds com-
plejo al acumularse el efecto de los filtros biolSgicos junto con
la absorcidn selectiva del agua y las variaciones estacionales de
intensidad. Sea cual fuere el resultado, ambas poblaciones se

adaptan siguiendo las mismas pautas gque en Sis§, es decir, aumen-
tando el contenido especifico de los pigmentos en condiciones de
. escasa intensidad de luz (Osniﬁskaya 1965, Aiking &.Sojka 1979,

Dijkema et al. 1980).

La penetracibén de la luz en vild tiene unas caracteristicas
parecidas al resto de las lagunas, es decir, en invierno la pene-
tracidn de la luz es mayor, con un 10% de la luz incidente a 5
m. También en primavera esta penetracidén es muy elevada y parecida
a la de invierno. Pero durante verano y otofio lapenetracién es
muy inferior alcanz&ndose en el nivel superior de la capa bacte-

riana fotosintética valores menores del 1% de la luz incidente.

La sustitucidn de las dos poblaciones en la laguna de vila
puede también explicarse de forma parecida a la de Sis6, es de-
cir en funcidén de 1la concentracién\de sulfhidrico, que estd a su
vez controlada por la difusidén del oxiIigeno. En este caso, la ter-
moclina actGa como freno a la difusién del oxigeno, facilitando
la.aparicién de una zona intermedia muy poco oxigenada (2 mg/l)
durante los mdximos de C. minus, entre agosto-noviembre. Durante
la 8poca invernal o con termoclina incipiente (en primavera) la
mezcla dentro del monimolimnion no permite que se estabilice la
poblacién de C. minus ni que se mantenga al nivel de la quemoclina.

Este hecho facilita la seleccién de C. phaeobacteroides, que tiene

Sptimos de sulfhidrico superiores y menores requerimientos lumini-

cos.
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La laguna de Coromines (v€ase la figura 4.4) contiene una po-

blacién de Chleyvyobium limicola mayoritaria que s6lo desaparece

durante parte del invierno. En este caso, la clorofila algal es
muy eleyada, alrededor de 100‘Pg/1 por término medio. Los pigmen-
tos de C. limicola son también elevados y bastante constantes en-
tre mayo y noviembre, por lo gque el contenido especifico también
se mantiene uniforme, a excepcidén de los momentos de cambio al
iniciarse o acabarse el periodo de estratificacién. También el
contenido especifico del clorobacteno se mantiene relativamente
constante durante el verano-otono. Hay que resaltar que esta
poblacidén permanece en el fondo de la laguna en buenas condicio-
nes mientras existe la termoclina. La concentracién de sulfhidri-
CO no es muy elevada y los cambios no tienen gran incidencia so-
bre la dindmica de C. limicola. La penetracidn de la luz en
Coromines es escasa a pesar de su poca profundidad, debido princi-
palmente a la poblacién algal, que actfia en forma de un fuerte
filtro biol6gico atenuando rédpidamente la luz. A nivel de la ter-
moclina, donde empiezan a detectarse bacterias fotosintéticas,
llega aproximadamente el 1% de la luz incidente, niveles que son

parecidos a los de otras lagunas, pero insuficientes para Chromatium,

por lo que esta- bacteria no estd presente.

En Negre 1, la "situacidn es parecida a Coromines, pero con
una mayor diversidad de especies. En general se detecta una menor
concentracién de sulfhidrico (8 mg/l), suficientemente baja como

para permitir el desarrollo de Thiopedia rosea, Thiocystis violacea

y "Chlorochromatium aggregatum", que son microorganismos muy fre-
cuentes en lagos holomicticos eutrdficos (Overbeck 1974) con baja
concentracidn de sulfhfdrico (véase la tabla 4.1). La poblacién
de c. limigglg,mayoritaria también en esta laguna, alcanza sus

médximos poblacionales entre marzo y noviembre. El contenido es-
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pecifico es muy elevado y superior incluso a Coromines, proba-
blemente debido a la menor iluminacibén que alcanza aqui la capa
con bacterias, ya que, a pesar de tener una mayor penetraciédn,
la laguna estd pobremente iluminada debido a la presencia dewuna

fuerte vegetacién forestal.

El contenido especifico de clorobacteno es superior en Negre
1l respecto a la misma poblacidn de Coromines. Aqui la presencia
de la termoclina juega un papel importante, ya que permite la
presencia de una interfase, la cual sufre, al igual que en
Coromines, algunas variaciones en nivel a lo largo del tiempo,

en funcién del consumo y produccién de oxfgeno y sulfhidrico.

La intensidad de la luz que llega en verano a la capa bacte-

riana es de unos 1200 lux en Coromines y de 700 en Negre 1.

Es de destacar que en estas lagunas no se forman capas o 1l&-
minas densas de bacterias fotosintéticas, sino que son poblaciones
de fondo con mayor diversidad en Negre 1 debido a la baja concen-

tracién de sulfhidrico.

Una consecuencia obligada del estudio de las poblaciones de
bacterias fotosintéticas es que no es v&lido efectuar estudios
aislados en el tiempo en la columna de agua, ya que este tipo de
estudios no tiene en cuenta los recambios poblacionales gque se
producen durante el ciclo anual. Esta afirmacién es iguwmente
v&lida en el caso de los trabajos sobre la produccibn primaria,
donde también han sido escasos los estudios continuados a lo largo

del aho (Lawrence et al. 1978).

4.4 Produccibén primaria

La actividad metab®dlica de las bacterias fotosintéticas esta

orientada hacia el crecimiento en biomasa de las poblaciones. Esta
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actividad se expresa en la sintesis de materia orgénica, que
tiene en las bacterias fotosintéticas caracterfsticas especia-
les (Kondratiéva 1979). Van Gemerden (1967) considera que el
concepto de produccibén primaria (produccién de materia orgé&nica

a partir de materia inorgdnica por foto- o quemosintesis) no pue-
de aplicarse a la produccién de las bacterias fotosintéticas,
argumentando que no implica un aumento real de materia orgé&nica
en el ecosistema, ya que los dadores de electrones gue utilizan

(sth proceden indirectamente de la materia orgé&nica.

Pfennig (1978) denomina la produccién de materia org&nica por
bacterias fotosintéticas "produccién primaria secundaria", remar-
cando el origen org&nico de la fuente de poder reductor y el po-
sible papel de estas poblaciones como fuente de materia orgénica
secundaria para el zooplancton filtrador. ©No obstante, posterior-
mente el mismo autor (Bielbl & Pfennig 1979) considera la produc-
cibén de materia orgénica por bacterias fotosintéticas como una

tipica produccidn primaria.

Para comprender la din&mica de las poblaciones bacterianas
fotosintética; es necesario conocer su capacidad de produccidén pri-
maria, que representa una estima de las condiciones energéticas
en que se desarrollan, habida cuenta que la fijacién de carbono
depende directamente de la fuente de energfa luminosa. Asf, me-
diante el método de Steemann-Nielsen (1952) es posible cuantifi-
car la fijacién de CO, utilizando isbStopos radiactivos (Gorlenko

et al. 1973, Gorlenko et al. 1974a,b).

En las lagunas estudiadas en la presmte Memoria se han efec-
tuado andlisis de produccidén primaria durante diferentes estacio-
nes y a lo largo de la columna de agua para determinar el compor-

tamiento de las poblaciones respecto a niveles de produccidn.
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Banyoles III es muy similar limnol6gicamente al lago

Fayetteville Green (Culver & Brunskill 1969), con la diferencia

de una mayor penetracibn de la luz en este Gltimo (15 m de disco
de Secchi). Es de esperar, por consiguiente, umamayor produccidn
primaria. En Banyoles III, al igual que en el resto de lagunas,
se observa un cierto paralelismo entre la penetracién de la luz

y la produccidn primaria. Es muy interesante comparar la produc-
cibén primaria bacteriana con la algal; en Banyoles III la bacte-
riana representa el 12-15% de la total (algal + bactxriana). Dado
que la quemoclina es profunda (18 m), la produccidn primaria es
escasa,y disminuida ademds, por la escasa penetracién de la luz.
En el lago Fayetteville Green, la situacién es diferente ya que

la produccién primaria bacteriana, aunque no muy elevada, repre-
senta el 85% de la total. Este caso es un buen ejemplo de un eco-
sistema anaerobio ("sulfuretumh) profundo que se mantiene por su
propia produccifn primaria, ya que la algal es casi insignifican-
te y demuestra no que non necesarias condiciones de eutrofia para
mantener el "sulfuretum" en los lagos. Una vez iniciadas las con-~
diciones anaerobias con sulfhidrico el sistema puede funcionar
auténomamente’si llega suficiente luz, aungque sea un lago oligo-

tr6fico.

La laguna de Sis6, por sus caracteristicas, difiere sustancial-
mente del "sulfuretum" de Banyoles III. En Sis6, las poblaciones
bacterianas llegan hasta la superficie, situacién extrema y muy
pocas veces descriﬁa en la literatura (Cooper 1963, Devéze &

" Fauve 1966). Los niveles de biomasa son muy supericres en esta
laguna a los del monimolimnion de Banyoles III, y los niveles de
produccidn primaria son también mayores. En Sis6é las poblaciones

de bacterias fotosintéticas son dominantes.pricticamente durante
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todo el ciclo anual. En cambio la penetracidn de la luz es baja
(hasta 3-5 m) debido al intenso efecto de absorcidn de las pobla-
ciones de superficie. Tan sélo estos primeros metros (3-5 m) son
productivos, del total de 11 m de profundidad m&xima de la laguna.
A pesar de ello, la produccibn primaria absoluta es la mayor de
todas las lagunas estudiadas. La penetracién de la luz en invier-
no es ligeramente superior a la penetracién estival, con lo que

la produccidn primaria también lo es. En verano el efecto del
autosombreado es mayor que en invierno debido a la mayor cantidad
de biomasa total (22 mg/l en verano respecto a 6 mg/l por término
medio). La produccién invernal se sitfia alrededor de 1400 mgC/mz/
dia, valor que corresponde al 100% de la produccifn total de lala-
~guna. Esta situacién se mantiene pré&cticamente durante todo el
ano, a excepcidén de periodos cortos (normalmente en primavera-vera-
no) con una poblacién algal en superficie (principalmente Euglena
spp) . En este momento la produccibén bacteriana disminuye respecto
del total de la laguna. Este hecho estd de acuerdo con el espesor
de la capa trofogénica (que en Sis6 es como mé&ximo de 5 m) ya que
si la capa algal ocupa la mitad de la capa trofogénica, las bacte-
rias fotosintéticas con una adecuada adaptacién a las nuevas con-
diciones luminicas s6lo pueden alcanzar el 50% de la produccién

primaria total.

En la laguna de Vila se observa una situacién parecida a
Banyoles III, pero con quemoclina poco profunda (5 m). En cam-
bio, en este caso se presenta una poblacidn algal muy densa en
el mixolimnion. Asi pues, ambos factores se contraponen en la
produccidn. La tbnica estacional de la produccién primaria es pa-
recida a la de Sis6, es decir, con mayor produccién en invierno
que en el resto de estaciones. La produccién por m2 correspondien-

te a bacterias fotosintéticas es como méaximo de 422 mgC/mZ/dia.
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Los minimos se presentan en otono, y corresponden a un 6% de la
produccién total. En cambio, en invierno es del 68% y en verano
del 33%. Como vemos, la proporcidn es variable en funcién de la
estacibn, debido a la densidad de las algas del mixolimnion. Con
todo, la produccifén primaria bacteriana es unas 10 veces superior

a la de Banyoles III.

La produccidén primaria de las bacterias fotosintéticas de las
lagunas de Coromines y Negre 1 es elevada y mayor a la de Banyoles
III, pero, en cambio, es parecida en porcentaje respecto a la pro-
duccidén total, entre el 17-19%. En estas lagunas la poblacidn
realmente dominante es la algal y la bacteriana es secundaria,
ocupando el hipolimnion anaerobio. Esta situacién es muy frecuen-
te en lagos o lagunas eutr6ficas poco profundas, donde las pobla-
ciones bacterianas fotosintéticas se ven relegadas a un segundo
plano. En Coromines y Negre 1, debido al escaso efecto estimu-
lador del sulfato, que est& en muy bajas concentracbnes, la po-

blacidén algal puede dominar en la laguna.

Es conocida en la literatura la capacidad de las bacterias fo-

tosintéticas, sobre todo del género Chlorobium, de excretar parte

de las sustancias fijadas al medio. (Czeczuga 1972, Czeczuga &
Gradzki 1973, Pfennig 1978, Lippert & Pfennig 1969). Para el
cdlculo de los niveles de excrecifn es necesario conocer la produc-
cibén total (efectuando una congelacién y secado al vacio de la
muestra) y la filtrada. La produccibén total es siempre superior

en las zonas con bacterias fotosintéticas (hasta 3-8 veces) res-
pecto a la produccidn primaria calculada por filtracién. Esto
significa un elevado nivel de excrecibén, que alcanza valores entre
el 12-87%, aunque los mds frecuentes se sitdan alrededor del 40-60%.

Estos niveles de excrecién son superiores a los algales (15-30%,
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Fogg & Watt 1965) y deben de tener un papel ecolbgico-metabdlico

en estas poblaciones. Existen dos hip6tesis respecto a la excre-
cibén gue no tienen por qué ser independientes entre si. Por un
lado, una hip6tesis mantiene que la excrecifn es un proceso pasivo
que obedece a la distinta concentracién de sustancias dentro y
fuera de la célula y que puede ser ayudado por alteraciones de

la membrana celular en condiciones adversas que la alteren. Otra
hipdtesis es que la excrecidn estd provocada por la existencia de
algtn factor limitante para la biosintesis, que no es ni la fuente
energética ni la de carbono; la fijacién de carbono derivarfa en-
tonces hacia la acumulacién de productos intermedios, que serian
excretados al exterior. Las situaciones en que excreta el fitoplanc-
ton son diversas pero aumentan en los dos posibles extremos de in;
tensidad de luz, es decir, a muy baja y alta intensidad, sugirien-
do con ello que la excrecidn de una proporcidn elevada de sustan-
cias fotoasimiladas est& favorecida por cualquier situacibén ambien-
tal que inhiba la multiplicacién celular, pero que permita todavia
la fotoasimilacibén. Los niveles pueden oscilar desde valores igua-
les a la fijaci6bn de carbono en componentes celulares hasta valo-
res inferioreé al 1% de la fijacibn. Por término medio en el fito-

plancton los valores son inferiores al 20%.

En algunas lagunas se estudid la capacidad fotosintética poten-
cial de las muestras de bacterias fotosintéticas (incubando las
muestras en superficie { Sorokin & Donato 1975, Bielbl & Pfennig
1979). En conjunto, se aprecia que el porcentaje de la produccibn
real "in situ" respecto a la potencial es en Banyoles III del
2-12%. En Sis6 el espectro de valores es mucho m&s amplio tentre
6,5-63,4%), reflejando una mayor variacibén en las condiciones lu-

~ /
minicas a lo largo del afio. Tanto en la laguna de Siso como en la
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. .
de Vila, no se detecta produccibén primaria a partir de los 3-5

m en la primera y a partir de los 6,5~-7 m en la segunda, ya que
la luz a estas profundidades estd por debajo del nivel de compen-

sacioéon.

Laé lagunas estudiadas presentan un amplio espectro de posibi-
lidades respecto al nivel de produccidén de las bacterias fotosin-
téticas. Existen ejemplos en que prédcticamente toda la produccibn
es bacteriana (laguna de Sisd) y otros ejemplos (Coromines y
Negre 1) donde las poblaciones de algas son las dominantes. La
laguna de Vila y Banyoles III representan situaciones intermedias

entre ambos tipos.

4.5 Consideraciones finales. Ecosistemas anaerobios

Las bacterias fotosintéticas son las poblaciones dominantes
en los ecosistemas anaerobios acudticos, al igual que lasalgas
lo son de los aerobios. Las densidades poblacionales son muy
elevadas y dan al agua un color caracteristico rojo, marrdén o

verde.

El concepto de "sulfuretum" se aplica al conjunto de poblacio-
nes de un medio anaer8bico natural que cambian ciclicamente el es-
tado de oxidacién del azufre. 'El monimolimnion de Banyoles III y
de Vilg y la laguna de Sis6 son ambientes donde viven las pobla-
ciones del "sulfuretum”". El1 sulfato es realmente el compuesto ca-
talizador de los procesos metabdlicos en estos ecosistemas anaero-

bios.

La presencia de sulfato determina, a su vez, gue en condicio-
nes reductoras aparezca sulfhfdrico (sulfatorreduccién biolégica),

que, a su vez, se utiliza como fuente de poder reductor por las bac-

/
terias fotosintéticas. El ciclo del azufre es muy intenso en estos
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ecosistemas, funciona a una velocidad superior al de los ecosiste-
mas aerobios y es el res?onsable en Gltimo término de las condi-
ciones anaerobias donde tiene lugar. Las caracteristicas quimicas
mis sobresalientes del "sulfuretum" son el potencial redox por
debajo de =100 mv, pH ligeramente &cido, fosfato no limitante, ni-

tratos y nitritos ausentes y elevada alcalinidad.

La existencia y permanencia de estos ambientes anaerobios en
las masas de agua vienen determinadas por caracterfisticas morfomé-
tricas o fisicoquimicas que facilitan un aislamiento de los proce-
sos de mezcla del lago. Las condiciones meromicticas de algunos
lagos son ideales para la aparicidén de ecosistemas anaerobios

permanentes.

Muchos lagos holomicticos, principalmente de aguas sulfatadas,
suelen presentar en el fondo un "sulfuretum" al menos durante un
corto periodo de tiempo (1-2 meses), al final de la estratificacién
estival. En estos casos, la incidencia sobre la produccién del

lago es escasa.

El ciclo del azufre en la columna de agua de muchos lagos fun-
ciona a dos velocidades distintas si existe un "sulfuretum" en el
fondo. En la parte aerobia de la columna de agua, los compuestos
del azufre s&lo se utilizan, a baja velocidad, como fuente de azufre
org&nico, mientras que en la zona anaerobia funciona a alta velo-
cidad, porque asi los compuestos de azufre actfian como transporta-
dores de electrones, unas veces como fuente de poder reductor y

otras como aceptor de electrones.

En el caso de los hibitats anaerSbicos, los microorganismos
inciden y modifican totalmente las caracteristicas fisicoquimicas
del medio (Kuznetsov 1977). En cambio, las poblaciones algales de

los h&bitats aer6bicos no modifican préacticamente el medio donde

viven.
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Las bacterias fotosintéticas son los productores primarios de
los ecosistemas anaerdbicos (Kondratieva 1965, Czeczuga 1968a,
Haynes & Hammer 1978). Su accidn provoca una alimentacién de los
sulfatorreductores, que a su vez aportan el sulfhidrico que re-
guieren las bacterias fotosintéticas (Sirevag 1975, Bielb & Pfennig
1978). Por lo tanto, se cierra en parte el ciclo de la materia
dentro del mismo ecosistema. Las entradas de materia org&nica
en este ecosistema anaerSbico proceden de la produccidn primaria
algal, y las salidas se deben al zooplancton filtrador, a ciliados

como Stentor coeruleus, a rotiferos, crusticeos, etcétera

(Ruttner-Kolisko 1975, Guerrero et al. 1978).

Los datos presentados en la presente Memoria explican la evo-
lucién de estos ecosistemas anaer8bicos a lo largo del afio. Se
ha estudiado la din&mica de los productores primarios, es decir,
de las comunidades de bacterias fotosintéticas dominantes en es-—

tos ambientes.

Estas poblaciones tienen una serie de adaptaciones muy inte-
resantes desde el punto de vista fisiolSgico y ecolblgico que se
expresan fundamentalmente en su metabolismo y en los pigmentos
captadores de'la luz. Normalmente existen una o dos poblaciones
que se complementan en sus requerimientos, de tal modo que aungque
cémpiten por la luz se sustituyen a 1o'largo del ciclo anual en
funcidén, en primer término, de la concentracidén cambiante de sul-
fhidrico. Queda demostrada la importancia ecolfgica de estas dos
poblaciones en los ambientes estudiados. Hasta el momento, muchos
autores crefan que la importancia ecolbgica y la produccién prima-
ria, muy por debajo de la algal, de las bacterias fotosintéticas
era muy limitadas. Esto es cierto solamente cuando las poblaciones

son poco duraderas (otofio), pero no en lagos en los que permanecen
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mds tiempo, donde pueden superar con mucho la produccién algal.

Asi pues, el estudio integrado de los medios acudticos no pue-
de desestimar la importancia relativa de las poblaciones anaero-
bias acudticas del sistema que se desarrollan, ya sea de forma per-

manente u ocasional a lo largo del afio (Matsumo 1978).

Precisamente, a causa de la dindmica actual de las poblaciones
de bacterias fotosintéticas, con frecuencia pasan desapercibidas,
vya que algunas s6lo se encuentran en concentraciones altas durante
1-2 meses. Por otra parte, y por influencia de la literatura so-
bre el tema, s6lo se detectan las poblaciones muy densas cuanto
&stas confieren a las capas de agua un color intenso. Pero son
mucho m&s frecuentes los ejemplos con escaso cambio de color,
donde s6lo la extraccifén de los pigmentos y su posterior andlisis
puede detectar la presencia de bacterias fotosintéticas (Fenchel

& Straarup 1971, Bremmeng 1974).

A lo largo de esta Memoria ha quedado demostrada la necesidad
del estudio de las poblaciones de bacterias fotosintéticas para
conocer mejor la dindmica general de los ecosistemas acudticos.

En consecuencia, todo estudio integral de los lagos debe tener
presente la posibilidad de la existencia de estas poblaciones, al
menos durante ciertos periodos del ano. E1 quimismo y algunos
parémetros fisicos pueden ser afectados directamente por la accién
bacteriana. Por otro lado, en los estudios tr6ficos debe valorar-
se el aporte de materia orgénica.por parte de estas poblaciones a
la economfa general del lago, aunque se produzca en el fondo y

dentro de . un sistema m&s o menos cerrado.
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5. CONCLUSIONES

Las principales conclusiones obtenidas a lo largo del pre-

sente trabajo son las siguientes:

1. Las masas de agua estudiadas presentan un amplio espec-
tro de posibilidades respecto a sus caracteristicas limnolégicas.
Se ha caracterizado a la cubeta III del lago de Banyoles y a la
laguna de Vila como meromicticas (mezcla parcial de lé columna de
agua) . En ambos casos la meromixis se origina por la intrusidn
de aguas fredticas sulfatadas por el fondo. Esta estructura pro-
vee las condiciones necesarias para la génesis de anaerobiosis
permanente en el monimolimnion (fondo) y permite la aparicién de
comunidades de bacterias fotosintéticas.

Se ha caracterizado a la laguna de Sis8 como un caso es-
pecial de holomixis anaerobia en el que 1la mezcla total implica
la distribucién del sulfhidrico por toda la columna. Por dltimo,
se han caracterizado a las lagunas de Coromines y Negre 1 como
holomicticas clésicas con mezcla invernal y oxigenacién de la
columna de agua. Durante la estratificacién estival se presenta

un hipolimnion anaerobio.

2. La dinémica general de las poblaciones de bacterias
fotosintéticas presentes en los lagos depende en ﬁltimo término
de la evolucidn de los procesos limnolbSgicos que estructuran la
columna de agua; es decir de la existencia e intensidad de la
termoclina (gradiente de temperatura) y en su caso del ascenso y
descenso de la quemoclina (gradiente de sustancias en disolucién).
Ambos comportan estratificacién que puede generar condiciones

anaerobias.
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3. La luz, fuente de energia para las poblaciones de
sulfobacterias rojas y verdes puede actuar como factor limitan-
te de su desarrollo. La penetracién de la luz en el agua estd
regulada principalmente por la concentracidn de organismos
fotosintéticos. En las masas de agua con poblaciones de bac-
terias fotosintéticas en el fondo la penetracién de la luz pre-
senta dos pendientes distintas, una, en la 2ona aerobia, con bajo
coeficiente de extincién y otra, en la zona anaerobia en presen-
cia de bacterias fotosintéticas, con un coeficiente de extincién
elevado ( 5-10 veces superior). Esta absorcién refleja el efec-
to de estas poblaciones sobre la intensidad de luz. Es de desta-
car que la absorcifén de la luz por parte del fitoplancton es,
en general en las masas de agua estudiadas, mayor en verano que
en invierno con lo cual, los periodos de mdxima irradiacidén no
se corresponden con los de madxima penetracién de la luz. Por con-
siguiente, es mds decisivo sobre la penetracién de la luz el
efecto de filtrado biol&6gico que las oscilaciones estacionales de

la irradiacién.

4. La concentracién de sulfato existente en los diferen-
tes niveleé de la columna de agua de los ecosistemas anaerobios
es la resultante del aporte a través de la entrada de agua y de
la accibn biolégica de dos grupos de microorganismos. Un grupo
es la poblacidén de microorganismos sulfatorreductores del agua y
sedimento que disminuyen la concentraci6n de sulfato. Otro grupo
corresponde a las sulfobacterias rojas (Chromatiaceae), que oxi-
dan al sulfhidrico disuelto hasta sulfato. Tanto el descenso
como el aumento biolb6gico de la concentracibén de sulfato son muy
diffciles de evaluar en ambientes naturales y tan sb6lo son apre-

ciables en estudios peribdicos de la columna de agua.
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El sulfato en ambientes anaerobios cataliza la aparicién de un
"sulfuretum" o conjunto de organismos gue cambian ciclicamente el
estado de oxidacifn del azufre. En los h&bitats estudiados se presen-
ta de forma permanente en Banyoles III, vila y Sis6 y parcialmente

en Coromines y Negre 1.

5. El1 sulfhidrico, presente en todos los ecosistemas anaero-
bios estudiados es exclusivamente de origen biolégico formado como
producto de excrecién en la fermentacién de proteinas o bien originado
en la utilizacidén del sulfato como aceptor terminal de electrones
en el proceso de respiracibn anaerobia. La concentracién de sulfhidri-
co presente en la columna de agua, es la resultante entre el consumo
por parte de las bacterias fotosintéticas y el aporte por los micro-
organismos sulfatorreductores. Ademds estd afectada por la presencia
de termoclina y en su caso de gquemoclina. Ambog procesos regulan la
difusibén del oxigeno y en Gltimo té€rmino la oxidacién quimica del
sulfhidrico. La concentracién de sulfhidrico es uno de los principa-
les agentes selectivos de las poblaciones de bacterias fotosintéticas

que prevalecerdn en un h&bitat y momento determinado.

6. E1l compuesto nitrogenado m&s abundante en los ecosistemas
anaerobios es el amonio, que es la fuente de nitrdgeno de la mayor
parte de bacterias fotosint&ticas. En cambio prdcticamente son
inexistentes el nitrato y el nitrito ya que son previamente utiliza-
dos por los microorganismos respiradores facultativos.

La concentracién de fosfato es alta en los ambientes
anaerobios eutr&6ficos como en las lagunas de Coromines y Negre 1,
pero también se presenta esporddicamente en Sisé coincidiendo con
cambios en la comunidad de bacterias fotosintéticas, ya sea por

redistribucién o sustitucibén de unas poblaciones por otras.
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7. Las comunidades de bacterias fotosintéticas bpresentan en
sus h&bitats naturales muy baja diversidad debido a las condiciones
fuertemente limitantes que se manifiestan en la competencia por
la luz y en la seleccibn por la concentracibén de sulfhidrico. En
todos los hébitats estudiados aparecen una o dos poblaciones
separadas en la columna de agua. Estas poblaciopes corresponden a la

familia Chromatiaceae con Chromatium minus aislado de Banyoles IIT,

Sis6 y vila, Thiopedia rosea y Thiocystis violacea detectadas en Ne-

‘gre 1; y a la familia Chlorobiaceae con Chlorobium phaeobacteroi-

\
des aislado de Banyoles III, Sisb6 y Vila y Chlorobium limicola,

aislado de Coromines y Negre 1.

8. El recuento del nlmero total permite diferenciar la
contribucién de la biomasa de las distintas especies de bacterias
fotosintéticas. La distribucién del ntmero de bacterias en la co-
lumna a lo largo del tiempo permite estudiar la evolucidén de la
poblacién y relacionarla con los paré@metros fisicos, gquimicos y
biolégicos que inciden sobre ella.

Los nfimeros méximos detectados de Chromatium minus,
6

en los ambientes estudiados est&n por debajo de 4 x 10 cél/ml. El

fen6meno de aguas rojas se presenta por encima de las 106 cél/ml. Los

nmeros miximos detectados para Chlorobium phaeobacteroides y Chlo-
7

robium limicola est&n por debajo de 2 x 10° cél/ml.

La integracibén del nGmero de bacterias presentes pof
unidad de superficie en la columna de agua permite seguir las distin-
tas fases del crecimiento poblacional a lo largo del ciclo anual.
Los tiempos de generacibn calculados para las diferentes especies,
no difieren de los detectados en el laboratorio bajo parecidas inten-

sidades de 1luz.
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9. Los pigmentos (bacterioclorofilas y carotenoides) de las
diferentes especies de bacterias fotosintéticas pueden cuantificarse
separadamente utilizando los m&ximos de absorbancia especificos, ya

que las diferentes especies dominantes poseen distintas bacterio-

clorofilas y carotenocides (Bclor a y okenona en Chromatium minus;

Bclor e e isorrenierateno en Chlorobium phaeobacteroides y Bclor 4

y clorobacteno en Chlorobium limicola).

Las concentraciones absolutas de pigmentos son muy variables
pero siempre muy superiores a las algales. Dada la gran capacidad de
variacidén del contenido especificq,los pigmentos né;pueden tomarse
como indicadores de la biomasa. La integracién de la Bclor por unidad
de superficie (mg/mz) alcanza en Sis® valores méximos de 1940 mg/m2
de Bclor a y 1290 mg/m2 de Bclor e muy superiores a los mé&ximos cita-
dos en la literatura. Esto se debe probablemente a la integracidén en

Sis6 de una columna con una potencia de 10 m de agua anaerobia hasta

la superficie.

10. E1 estudio comparado del contenido especifico de los pig-
mentos fotosintéticos de las poblaciones de bacterias fotosintéticas
permite conocer la capacidad de adaptacién a las diferentes condicio-
nes luminicas bresentes en los distintos hé&bitats o bien dentro del
mismo h&bitat a lo largo del ciclo anual. Tanto el contenido especifico
de las bacterioclorofilas como de los carotenoides aumenta siempre en
relacién con un descens?,biolégico o estacional,de la intensidad de

la luz. La poblacidén de Chlorobium tiene, en todos los ambientes es-

tudiados/mayor contenido especifico de pigmentos y mayor intervalo en-

tre el minimo vy mé&ximo detectado que la poblacién de Chromatium.

Esto indica que Chlorobium est& sometido a intensidades de luz bajas

y variables.
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11. La coexistencia de dos poblaciones distintas de bacterias
fotosintéticas en la columna de agua de ecosistemas anaerobios acud-
ticos s6lo es posible @n el caso de gque la luz sea el factor limitan-
té si ambas poblaciones utilizan diferencialmente las distintas lon-
gitudes de onda disponibles. Asi, las adaptaciones respecto al espec-
tro de luz se manifiestan por la existencia de carotenoides especia=-
les, (okenona, isorrenierateno y clorobacteno) que tienen sus mé&ximos
a diferentes longitudes de onda % por el aumento relativo del cocien-
te carotenoides/Bclor en situaciones de fuerte competencia por la
luz.

12. La presencia simulténea en la columna de agua de poblacio-
nes de sulfobacterias rojas y verdes conlleva que sus dinfmicas pobla-
cionales a lo largo del ciclo anual sean claramente complementarias
sobre todo respecto a los Sptimos poblacionales (nfimero m&ximo). Las
estrategias de adaptacién a las condiciones del medio son diferentes

en Chromatium minus y Chlorobium phaeobacteroides. El primero se en-

cuentra normalmente en la parte superior de las capas andSxicas (alta
intensidad de luz) y relacionado con la presencia de la termoclina

que produce un gradiente de sulfhidrico permitiendo a Chromatium

minus encontrar la concentracidén &6ptima de sulfhidrico ({60 mg/1).

Chlorobium phaeobacteroides es inm6vil y tolera un mayor intervalo de

sulfhidrico (6ptimo a 150 mg/l) y estd adaptado a bajas intensidades
de luz. A pesar de estas adaptaciones ambas poblaciones alcanzan su
nmero miximo en diferentes momentos del ano cuando alguno de los dos
factores es excesivamente adverso para el desarrollo Sptimo de una de
las dos especies. Con ello ambas poblaciones se sustituyen a lo lar-

~go del aho sin llegar a eliminarse.
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13. En el monimolimnion de Banyoles III la Gnica poblacién domi-

nante es la de Chlorobium phaeobacteroides que aparece a partir de la

quemoclina (18 m) y oscila tanto en nimero total como en su contenido
especifico de pigmentos. Este @iltimo varfa en funcidén del desarrollo

de la poblacién algal del mixolimnion, gue es m&ximq durante la pri-
mavera~-verano, por lo que la poblacidn de bacterias fotosintéticas tie-
ne su Sptim» luminico °~ en invierno. Durante 1-3 meses en otono

suele presentarse una poblacién de Chromatium minus en el hipolimnion,

justo por debajo de la termoclina que desaparece durante la mezcla =.
invernal del mixolimnion. Esta poblacién tiene escaso efecto de fil-
tro si se compara con las algas.

Esta din@mica es muy frecuente en los lagos meromicticos
profundos y ambas poblaciones suelen presentarse aungue las condicio-
nes generales sean oligotré6ficas, ya que la evolucién de la anaerobio-

sis en el fondo es independiente del aporte por parte del mixolimnion.

14. En la laguna holomictica anaerobia de Sisd, se presentan

dos poblaciones de bacterias fotosintéticas: Chromatium minus y

Chlorobium phaeobacteroides. La primera act@a de filtro biol&gico sobre

la luz que llega a la segunda, sobre todo en los momentos de estratifi-

cacidén de la columna y gradiente de sulfhidrico favorable a Chromatium

minus. En condiciones de mezcla la concentracién de sulfhidrico se
iguala en toda la columna y, con frecuencia, se presentan valores por

encima del Sptimo de Chromatium minus. En este momento, predomina

Chlorobdum phaeobacteroides que pasa a ser la poblacidén mayoritaria

durante el periodo de mezcla.
El fenbmeno de aguas rojas por Chromatium (nfineros superio-
res a 106 cél/ml, se presenta en condiciones de bajas concentraciones

de sulfhidrico ya sea en toda la columna o bien cerca de la superficie
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Las lagunas de este tipo constituyen un h&bitat ideal para el
estudio de la evolucidén de poblaciones de bacterias fotosintéticas

en condiciones naturales.

15. En el monimolimnion de la laguna meromictica de vila se pre-

sentan dos especies mayoritarias, Chromatium minus y Chlorobium phaeo-

bacteroides. Las condiciones generales son intermedias entre las de

Banyoles III y Sisd. La dindmica de las dos poblaciones sigue pautas
parecidas a las mismas especies en Sis6, con la diferencia de estar
ambas sometidas a un efecto de filtrado intenso por parte de la pobla-
cibén algal del mixolimnion. La laguna de Vila es un ejemplo de laguna
eutr6fica meromictica donde las poblaciones de bacterias fotosintéti-
cas estén sometidas a un intenso filtrado que afecta a las dos especies
principales, por lo cual su aportacién en cuanto a produccién es baja

respecto a la total de la columna de agua.

16. La laguna de Coromines es eutr6fica y contiene una pobla-
cibén mayoritaria de Chlorobium limicola en su hipolimnion anaerobio.
La mayor limitacién de la luz procede de la poblacibén algal epilimné-
tica. La concentracién de sulfhidrico suele ser bastante alta (80 mg/l)
y la estabili@ad de la poblacién depende exclusivamente de la pre-
sencia de la termoclina.

La laguna Negre 1 tiene caracteristicas limnolégicas simi-
lares a la anterior pero con menor concentracién de sulfhidrico (< 10
mg/l) . Este hecho permite &na mayor diversidad de especies en la
comunidad de bacterias fotosintéticas. Al igual gue en Coromines la
estabilidad de las condiciones anaerobias dependen de la termoclina.

Ambas lagunas son claros ejemplos de lagunas eutr&ficas
rcon mezcla invernal por lo que las poblaciones de bacterias fotosinté-
ticas no son permanentes. Esta situacidn es la mds frecuente y la
mejor estudiada desde el punto de vista limnoldgico. Al presentarse

las poblaciones de bacterias fotosintéticas durante periodos cortos
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han pasado desapercibidas en muchos estudios limnol&gicos.

17. La produccién primaria de las poblaciones de bacterias
fotosintéticas alcanza valores inferiores a 35 mgC/ m3/dia en Banyoles
ITI (12-15% del total de la columna de agua). En la laguna de Sisé,
la m&xima produccién era superior, 850 mgC/m3/dia, que corresponde
priacticamente en todo el ciclo anual al 100% de la total. En cambio
en Vil; la produccién m&xima fue de 345 mgC/m3/dia pero representa
el 70% de la total.Tanto en Sisd como en Vila la produccién méxima se
detecté en invierno. La produccidn primaria de la poblacibn de la
laguna de Coromines fue inferior, con 107 mgC/m3/dia y la de Negre 1
de 95 mgC/m3/dia gue representa en ambos casos tan sblo un 17-19% de
la total. La aportacién de las bacterias fotosintéticas a la produc-
cibén primaria varfa en funcién del espesor de la zona anaerdébica don-

de se encuentran y de la distancia que las separa de la superficie.

18. La concentracién de sustancias excretadas al medio por
parte de las muestras naturales con bacterias fotosintéticas es ele-~
vada, sobre todo si se compara con la escasa excrecién algal en las
mismas masas de agua. Las bacterias fotosintéticas pueden excretar
entre el 30-80% del total de productos fijados (las algas tan sdlo
un 5-12%). La produccifn primaria extrapolada e integrada a lo largo
del ano alcanza los valores m&ximos en Sisd con 250_gC/m2 y los mini-

mos en Banyoles III con 20 gC/mZ.

19. El estudio comparado de ambientes parecidos en cuanto a las
condiciones anaerbbicas con sulfhidrico permite tener una idea exacta
de la din&mica de las poblaciones naturales de bacterias fotosinté-
ticas. No es vé@lido efectuar estudios de la columna de agua aislados
en el tiempo y tratar de inferir una dindmica general. Se ha demostra-

do la necesidad de efectuar muestreos estratificados continuados para
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poder efectuar modelos que no desvirtuen la din&mica de las poblacio-

nes de bacterias fotosintéticas.

20. La aparicién de poblaciones de bacterias fotosintéticas es
un fenSmeno corriente en los ecosistemas anaerobios acudticos y no una
rareza excepcidnal de grupos relictos y sin importancia ecolégica. Cuan-
do se generan las condiciones ambientales necesarias, estos grupos tie-
nen un papel importante como productores primarios en los ecosistemas

acudticos.
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