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Estudios sobre poblaciones de algas sometidas a
gradientes continuos en la concentración de
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INTRODUCCIÓN

Para el estudio de la dinámica de los
ecosistemas es fundamental la consideración
de las características de su distribución es¬

pacial. En el medio acuático, la elevada he¬
terogeneidad espacial del fitoplancton plan¬
tea interesantes problemas ecológicos; en
este contexto, la experimentación con culti¬
vos de laboratorio puede servir para poner
de manifiesto mecanismos semejantes a al¬
gunos de los que actúan en la naturaleza,
como por ejemplo los efectos de la limita¬
ción por nutrientes difundidos a partir de
un punto de aporte.

En los cultivos usuales en medio líquido
suele realizarse una homogenización del me¬
dio mediante algún mecanismo de agitación.
Si se suspende éste, aparecen gradientes (a
causa de la difusión de gases y nutrientes,
la sedimentación diferencial de las células,
etcétera), pero son difícilmente controlables
debido a que la perturbación producida al
tomar las muestras es ya suficiente para des¬
truirlos. Existen diversos modos prácticos de
conseguir un medio heterogéneo; un ejem¬
plo de este tipo serían tubos elevados en
los que puede desarrollarse una estratifica¬
ción intensa (Margalef, 1963). Un conjun¬
to de quemostatos conectados en serie o en

paralelo puede resultar también un sistema
muy útil (Margalef & Ryther, 1960; Mar¬
galef, 1967). En otro tipo de dispositivos
se recurre a la colocación de tubos o pla¬
cas de Petri a lo largo de un gradiente de
luz o de temperatura (Thomas et al., 1963;
Cannefax, 1962; Landman et al., 1962; Ed-
wards & Van Baalen, 1970).

Con el fin de evitar los inconvenientes
de la destrucción o interrupción del gradien¬
te que implica la acción de la turbulencia
en un medio líquido o el empleo de diver¬
sas unidades de cultivo, se decidió adoptar
un método basado en la utilización de me¬

dios de cultivo solidificados con agar-agar;
las experiencias se centraron en la obten¬
ción de gradientes de sales nutritivas (nitra¬
to o fosfato) y en el estudio de sus efectos
sobre poblaciones unialgales y mixtas de al¬
gas de agua dulce. La idea de la utilización
de medio sólido se inspiró en los trabajos de
Halldall (1958) y Halldall & French
(1958), que establecieron gradientes cruza¬
dos de luz y temperatura en una placa rec¬

tangular de agar-agar, con objeto de estudiar
el efecto de variaciones en estos parámetros
sobre el crecimiento y la composición pig¬
mentaria de algunas especies de algas. Hall¬
dall analizó los pigmentos poniendo las lá¬
minas de agar con las algas en un espec-
trofotómetro, pero no hizo determinaciones
directas. Caldwell & Hirsch (1973) y
Caldwell et al. (1973) describieron un dis¬
positivo para la obtención de gradientes es¬
tacionarios de nutrientes en dos direcciones

perpendiculares. El aparato fue diseñado
para estudiar la respuesta de comunidades
microbianas a nutrientes o tóxicos y para
producir un enriquecimiento de determina¬
dos organismos. Caldwell & Hirsch (1973)
estudiaron el crecimiento de una población
mixta de tres especies bacterianas, pero sólo
expusieron los resultados de modo cualita¬
tivo. En el presente trabajo se llevaron a
cabo extractos de pigmentos y se realizaron
recuentos de células con el fin de obtener
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datos cuantitativos sobre el tipo de distri¬
bución de los microorganismos y los resul¬
tados de la competencia entre las diversas
especies.

MATERIAL Y MÉTODOS

Organismos y medios de cultivo

Los experimentos se realizaron con cloro-
fíceas y una diatomea de agua dulce. Los
organismos empleados fueron Ankistrodes-
mus falcatus (Corda) Ralfs, Scenedesmus
quadricauda (Turpin) Brébisson, Stichococ-
cus sp. y Nitzschia palea (Kützing) W. Smith.
Las tres primeras especies se mantenían en
cultivo axénico y la última en cultivo unial-
gal en la colección del Instituto de Inves¬
tigaciones Pesqueras de Barcelona. El me¬
dio de cultivo básico utilizado fue el reco¬

mendado por Guillard (1968), con una mo¬
dificación en la solución de metales traza;
la fórmula completa del medio se da en la
tabla 1; la esterilización se hacía en el auto¬

clave, a 120 °C durante 20 minutos. Según las
necesidades del experimento, se omitían uno

Tabla 1. — Medio artificial de agua dulce (WM).

mg/l p M
CaCf-2FLO 36,76 250
MgS04-7FL0 36,97 150
NaHCOj 12,60 150
K2HP04 8,71 50
NaNOj 85,01 1000
BO3H3 30,00 480

ml/l
Solución de Fe 1,0
Solución de TRIS 4,0

pH 7,1-7,3

Solución de Fe: Disolver 3,15 g de FeCl3-6H20
y 4,36 g de EDTA Na2 en 900 mi de agua desti¬
lada; añadir 1 mi de solución de metales y com¬
pletar hasta el litro con agua destilada.

Solución TRIS: Disolver 50 g de Tris (hidro-
ximetil) amino-metano en 200 mi de agua desti¬
lada y añadir el HC1 necesario para obtener un
pH de 7,1-7,3.

Solución de metales: Disolver 2 g de MnCL
4H20; 0,5 g de CoS04-5H20; 0,3 g de LiCL; 1 g
de A1C13-6H20; 0,5 g de NiS04-6H20; 0,3 g de
Kl; 0,3 g de KBr; 0,5 g de ZnS04; 0,75 g
de Mo7024(NH4)-4H20 en dos o tres gotas de
MCI y completar luego hasta el litro con agua
destilada.

o varios nutrientes o se añadían en las con¬

centraciones convenientes. El medio sólido
se preparaba añadiendo un 0,8 % de agar-
agar. Las cepas se mantenían normalmente
por duplicado, en matraces de tipo Erlen-
meyer de 250 cc, provistos de un tapón de
algodón y gasa, y en placas de Petri con
medio sólido. Los inóculos para iniciar las
experiencias se obtenían resembrando en me¬
dio líquido células de una colonia crecida
en placa. Todos los cultivos se mantuvie¬
ron en una cámara isotérmica con una tem¬

peratura constante de 17°C y estuvieron so¬
metidos a una iluminación de unos 3.500 lux,
obtenida por medio de lámparas fluores¬
centes.

Obtención experimental de gradientes
de nutrientes

Se emplearon sucesivamente dos tipos de
dispositivo:

1. Cubetas de vidrio en forma de medio
cilindro (fig. la), con difusión de nutriente
a partir de uno o más puntos de salida cons¬
tituidos por una cánula metálica de 0,5 mm
de diámetro interior.

2. Cubetas cuadrangulares de plástico
transparente, de dos clases de tamaño.

a) De medidas interiores 13x17,2x2 cm,
divididas en tres compartimentos; en el cen¬
tral se introducía medio de cultivo con agar-
agar, y en los laterales las soluciones de nu¬
triente; los compartimentos se conectaban
entre sí por medio de unas piezas de papel
de filtro dobladas (fig. Ib).

b) De dimensiones interiores 16,7 X
X 10,3x1,4 cm (fig. le); una vez introdu¬
cido y solidificado el medio, se extraía una
banda de agar-agar de 1,5 a 2 cm de an¬
chura de uno o de dos extremos opuestos,
y se llenaba el espacio así obtenido con la
solución adecuada, en general una solución
de elevada concentración del nutriente del
que se quería obtener un gradiente (y que
se había omitido del medio de cultivo).

Las cubetas de vidrio podían esterilizarse
al autoclave; las de plástico se desinfecta¬
ban con alcohol etílico; este procedimiento
no asegura, ni mucho menos, una esterili¬
zación completa, pero, dado el tipo de expe¬
rimento que se realizaba, no hubo proble¬
mas debidos a contaminación bacteriana. En
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los dos últimos tipos de dispositivo, en los
que no se puede invertir la cubeta, el agua
de condensación puede plantear problemas;
en nuestro caso, lo que se hizo es decan¬
tarla cuando era necesario.

En las experiencias con gradientes en me¬
dio sólido la evolución de los cultivos es

muy dilatada; algunos de ellos se incubaron
durante más de tres meses, ya que seguían
ocurriendo variaciones muy aparentes; las
soluciones de nutriente de los depósitos se

reponían varias veces a lo largo de cada
experimento.

Métodos de siembra

Es incierto el resultado de pretender una
siembra uniforme sobre la superficie de un
medio sólido. Se utilizaron fundamentalmen¬
te dos métodos:

a) Adición al cultivo de un volumen de¬
terminado de suspensión de células proce¬
dentes de un cultivo en medio líquido. Para
ello, un pequeño volumen de un cultivo
muy concentrado se diluía en medio nuevo
carente de nitrato o de nitrato y fosfato, se¬

gún los casos, para evitar en lo posible el
arrastre de nutrientes junto con el inoculo.
El fluido sobrante se eliminaba luego por
decantación o por evaporación; el segundo
procedimiento es el mejor, pero existe el in¬
conveniente de la posible contaminación por
otros organismos.

b) Utilización de un papel de filtro es¬
téril, recortado en forma adecuada, que se
dejaba impregnar en una suspensión de cé¬
lulas; este papel se depositaba sobre la su¬
perficie del medio sólido y se retiraba al
cabo de un cierto tiempo; quedaba un pe¬
queño volumen de líquido sobrante, que era
pronto absorbido por el agar-agar.

Procedimientos de muestreo

Las muestras se tomaban recortando una

faja de agar-agar en el sentido del gradien¬
te establecido y dividiéndola luego transver¬
salmente en cuadraditos, por medio de una
hoja de afeitar. La superficie de las mues¬
tras recogidas se calibraba lo más exacta¬
mente posible. En las experiencias realiza¬
das con cubetas de vidrio, como el creci¬
miento algal ocurría en un área muy redu-

Fig. 1. — Recipientes de cultivo utilizados. — Types
of culture vesxels.

cicla, se tomaban muestras de unos 2 mm2;
en las cubetas de plástico se amplió la su¬

perficie a un mínimo de 1 cm2, lo que ya
permitía la determinación de los pigmentos.

Métodos de recuento de células

La población procedente de una superfi¬
cie determinada de medio sólido se suspen¬
día en una cantidad conocida de líquido y
se vertía después en una cubeta de sedi¬
mentación; se comprobó que el número de
células que quedaba adherido a los fragmen¬
tos de agar-agar era relativamente pequeño.
Este procedimiento no es muy preciso, pero
dados los marcados gradientes que se for¬
maban en la población de microorganismos,
proporcionó resultados útiles.
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Determinación de pigmentos fotosintéticos

Para determinar pigmentos en los culti¬
vos en medio sólido, se cortaba un cuadra-
dito de agar de superficie conocida (alrede¬
dor de 1 cm2), se introducía en un tubo
Pyrex con tapón de rosca que contenía unos
6 mi de metanol y se guardaba a oscuras en
una nevera durante un período mínimo de
24 horas, para permitir la extracción de los

pigmentos. En algunas ocasiones se utilizó
para la extracción metanol caliente.

El material particulado se eliminaba del
extracto por centrifugación o mediante fil¬
tración a través de varios filtros de fibra de
vidrio. En las primeras experiencias se leye¬
ron las densidades ópticas a las longitudes
de onda adecuadas mediante un espectro-
fotómetro Beckman DU. En experiencias
posteriores pudo contarse con un motor que

Tabla 2 A. — Experimento: M/C/12-71. Realizado simultáneamente con cinco cubetas como la
esquematizada en la fig. le. Siembra: 10-12-71. Adición a cada cubeta de 10 mi de suspensión
con 97X 106 cel/ml de las especies Scenedesmus quadricauda (Sce), Ankistrodesmus falcatus
(Ank), Nitzschia palea (Nit) y Stichococcus sp. (Sti) en proporciones respectivas, 1:0,2:0,01:0,14.
Fuente de nutriente: WM con 500 /¿g-at/1 de N-NCfi.
Fecha de muestreo: 23-12-71.

Distancia
al

reservorio (Células/cm2) x ICC' Clorofila Clor/cel. Diversidad
(cm) Nit Sce Sti Ank ¡ig/cm2 D«o/D665 /¿g/106cel. bits/cel.

0,5 8,1 45,5 109,5 0,5 0,93 2,27 5,67 1,1
1.5 29,2 58,5 61,9 1,5 1,64 2,42 10,88 1,6
2.5 15,7 59,8 48,3 0,8 1,40 2,59 11,21 1,5
5.5 12,1 64,8 28,7 5,2 1,00 2,53 9,04 1,5
4.5 4,6 66,3 7,0 7,6 0,70 2,76 8,17 1,1
5.5 11,0 71,6 75,7 8,5 1,06 2,48 6,33 1,0
6.5 7,4 53,6 9,1 7,6 1,04 2,56 13,35 1,4
7.5 1,7 37,0 24,4 6,9 0,93 2,37 13,23 1,2
8.5 1,8 49,3 31,9 16,0 1,13 2,28 11,44 1,6
9.5 1,2 48,6 14,3 9,4 1,02 2,13 13,88 1,3

10.5 0,4 20,1 10,4 20,9 0,66 2,06 12,74 1,6
11.5 0,4 8,8 3,1 4,2 0,28 2,73 17,04 1,6
12.5 0,1 28,0 32,8 18,9 — — — 1,6

Tabla 2 B. Continuación. — Fecha de muestreo: 26-1-72.

Distancia
al

reservorio (Células/cm2) x 10 ' Clorofila Clor/cel. Diversidad
(cm) Nit Sce Sti Ank ^g/cm2 D-uo/CW /¿g/106cel. bits/cel.

0,25 0,00 0,11 33,28 0,22 — — — 0,1
0,5 — — — — 2,65 2,57 0,09 —

0,75 0,00 1,36 21,57 0,32 — — — 0,4
1.5 0,00 0,90 8,78 0,08 1,04 3,18 0,11 0,5
2.5 0,02 0,67 7,46 0,23 0,70 3,64 0,08 0,6
3.5 0,01 0,66 3,02 0,14 — — _ 0,9
4.5 0,05 0,59 3,10 0,07 0,85 4,44 0,22 0,8
5.5 0,05 0,65 2,03 0,14 0,76 4,50 0,26 1,1
6.5 0,04 0,96 2,15 0,13 0,66 4,77 0,20 1,2
7.5 0,25 2,99 3,56 0,22 0,79 5,23 0,11 1,3
8.5 0,29 3,23 2,39 0,28 0,51 7,66 0,08 1 4
9.5 0,13 4,05 1,45 0,17 0,68 6,82 0,12 1 1

10,5 0,24 9,35 1,52 0,38 — — _ o 9
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Tabla 2 C. Continuación. — Fecha de muestreo: 4-11-72.

18

137

Distancia
al

reservorio (Células/cm-) x 10 ^ Clorofila Clor/cel. Diversidad
(cm Nit Sce Sti An k ¿ig/cnv D«.y.,'D«.: /ig/10<'cel. bits/cel.

0.25 0.00 0.40 9.59 0.12 — — — 0,2
0.5 — — — — 5.82 2.77 0.48 —

0.75 0.00 1.09 15.56 0.29 — — — 0,5
1.5 0,00 0.44 7.89 0.15 5.69 5.85 0.44 0,4
2.5 0.00 0.66 6.52 0.29 1.52 4.95 0,21 0.7
5.5 0.00 0.45 1.90 0.11 0.91 6.0 0.57 0,9
4.5 0,01 0.75 227 0.16 1.15 9,47 0,55 1,0
5.5 0,05 0.97 2.50 0.11 0.96 6.79 0,26 1.1
6.5 0,05 0.68 5,15 0,22 1.28 6,09 0.51 1,0
7.5 0.02 122 4.74 0.18 1.72 5,71 0,28 0,9
8.5 0.06 1.70 1.46 0.18 125 6.66 0.56 1,5

Tabla 2 D. Continuación. — Fecha de muestreo: 25-11-72.

Distancia
al

reservorio (Células/cnr) x 10 ? Clorofila Clor/cel. Diversidad
(cm) Nit Sce Sti Ank ^g/cm: Di.v/Dt*? ¿ig/Wcel. bits/cel.

.4)
0,25 0.00 0.29 7.86 0.15 — — — 0,5
0.5 — — — — 0.71 4.50 0,07 —

0.75 0.00 025 9.74 0.05 — — — 02
1.5 0.00 0.44 2.59 0.10 0.55 525 0.10 0,8
2.5 0.00 0.69 224 0.14 — — — 1,0
5.5 0.00 0.54 2.08 0.12 0.16 7.05 0.06 0,9
4.5 0.00 0.60 1.52 0.0S 028 6.25 0.14 1,1
5.5 0.00 0.59 0.56 0.11 0.10 — 0.08 1,5
6.5 0.00 0.40 0.54 0.02 0.11 — 0.15 1.1

B>
025 0.00 0.97 8.15 0.25 2.55 5.65 0.25 0.5
0.75 0.00 128 8.52 0.10 1.85 4.67 0.19 0,6
1.5 0.00 0.71 2.10 0.15 0.55 4.45 0.19 0.9
2.5 0.00 0.77 120 0.14 0.50 5.75 0.14 1.2
5.5 0.00 0.64 2.06 0.10 0.59 6.00 0.14 1.0
4.5 0.00 0.55 0.58 0.05 0.09 11.09 0.07 12
5.5 0.00 1.57 2.09 0.14 0.20 11.50 0.06 1.2
6.5 0.00 1.56 0.91 0.07 0.42 6.80 0.18 1.1
7.5 0.00 1.15 0.77 0.05 0.24 7.57 0.12 1.1

permitía la homogenización de los filtros (Richards y Thompson, 1952)
(con un homogenizador de vidrio) y con un
espectrofotómetro de registro Perkin Elmer. clorofila a, ug/ml solvente = 12,6 XD^

Las ecuaciones utilizadas para los cálcu- (Margalef, 1972)
los de concentración de clorofila a fueron.
según los casos:

clorofila a, ug/ml solvente =
= 11,64X06*3-2,16X0645+ 0,10X0630

De**. 0*45. D*3o son las densidades ópticas
a 663, 645 y 630 nm, respectivamente, medi¬
das en cubetas de 1 cm de recorrido ópti¬
co, después de restar la densidad óptica a
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750 nm como corrección para la turbidez.
Los valores obtenidos mediante las fórmu¬
las citadas se multiplican por el volumen
de extracto en mi y se dividen por la su¬
perficie de muestra en cm2, para obtener la
concentración de clorofila en p,g/cm2.

RESULTADOS

Distribución de la concentración celular
en cultivos con gradientes simples

La estructura de la población afectada
por el gradiente experimenta grandes cam¬

bios en el transcurso del tiempo; el aspec¬
to de los cultivos varía de modo típico. En
el caso de Scenedesmus, en la frontera con
la zona de aporte del nutriente limitante
(en general, se utilizó nitrato) aparece una
faja verde que va extendiéndose y aumen¬
tando en intensidad; el color va haciéndose
más anaranjado-amarillento en las zonas más
alejadas del nutriente.

Estas variaciones en el color son debi¬
das al acúmulo de pigmentos accesorios
(como los carotinoides) y son comunes,
en mayor o menor grado, a todos los com¬

ponentes del fitoplancton. Normalmente, el

loq
2

(cel/mm )
loq

2
(cel/mm)

Fig. 2.—a (Izquierda): Distribución de Scenedesmus quadricauda en un cultivo en medio sólido con gra¬
diente de nitrato. Se empleó una cubeta como la de la figura la. F indica la zona de aporte de nitrato,
a (Left): Distribution of Scenedesmus quadricauda growing on solid médium in a nitrate gradient. Culture
chamber as in fig. la. F indicates the position of the nitrate source.
b (Derecha): Distribución de Stichococcus sp. y de Scenedesmus quadricauda en un cultivo mixto con
las mismas características que el de la fig. 2a. C indica la posición de una muestra de control, alejada
de la fuente de nitrato (F). — b (Right): Distribution of Stichococcus sp. and Scenedesmus quadricauda
in a mixed culture under conditions similar to those of 2a. C indicates the position of a control sample,
far from the nitrate source (F).
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Diversidad bits / cd

Fig. 4. — Evolución de la diversidad en el experimento de la tabla 2. NO? señala el extremo de aporte de
nitrato. — Variation of the diversity during the experiment summarized in table 2. A O¡ indicares the nu-
trient source.

139

Fig. 3. — Evolución de la densidad de población de Scenedesmus quadricauda y de Stichococcus sp. du¬
rante el experimento de la tabla 2. NO3 señala el extremo de aporte de nitrato. — Variation of the popu-
lation density of Scenedesmus quadricauda and Stichococcus sp. during the experiment summarized in
table 2. NO¡ indicates the position of the nitrate source.
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muestreo se hacía cuando el gradiente de
pigmentación era bien aparente a simple
vista. En estas condiciones se halló que
la distribución del número de células por
unidad de superficie presentaba una varia¬
ción aproximadamente exponencial a par¬
tir del punto de aporte de nutriente. En las
figuras 2a y 2b se presentan los resultados
de unas experiencias realizadas con cubetas

de vidrio. En una de las cubetas se sembró
únicamente Scenedesmus quadricauda; en la
otra, una mezcla de S. quadricauda y Sticho-
coccus sp.\ se establecieron gradientes de ni¬
trato. El tipo de distribución resultante pue¬
de ser muy diferente si la concentración de
nitrato utilizada en el depósito es tan ele¬
vada que produce efectos inhibidores, como
se comprobó en uno de los experimentos.

MARTA ESTRADA

cel /cm^

b 25-11-72

serie B
serie A

A Nltzschia palea

O Stichococcus sp.

A Scenedesmus quadricauda
• Ankistrodesmus fatcatus

~i 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

0 2 A 6 8 10 12 cm

N05 *

Fig. 5 a, b. — Distribución de la densidad de población (células/cm2) de las distintas especies en los sucesivos
muéstreos del experimento de la tabla 2. NO3 indica el extremo de aporte de nitrato. — Distribution of
the population densities of the different species (cells/cni2) in the successive samplings of the experiment
described in table 2. NO3 indicates the nitrate source.
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Tabla 3. — Experimento: S.q./C/4-71. Cubeta
como la de la figura le. Siembra: 17-IV-71. Sus¬
pensión de Scenedesmus quadricauda. Fuente de
nutriente: En un extremo WM sin nitrato; en el
otro WM con 500 /¿g-at/1 N-N03_.
Fecha de muestreo: 9-VII-71.

E
.2 .2 > es £ tj-S
§-jg? 37 oE Q >0
v W O 0^- ®
Q £2 y* u“ Q U =t

0,5 0,63 2,37 5,63 0,44
1.5 0,44 2,27 5,00 0,51
2.5 0,43 2,87 5,08 0,66
3.5 0,55 3,78 4,73 0,68
4.5 0,54 7,81 3,25 1,45
5.5 0,82 8,06 3,28 0,98
6.5 1,32 — — —

7,0 — 13,61 3,55 1,05
7.5 1,28 — — —

8.5 0,75 13,10 2,85 1,74
9.5 0,95 17,95 2,63 1,89

10.5 1,44 27,40 2,43 1,90
11.5 1,57 34,02 2,29 2,16
12.5 2,13 49,77 2,27 2,33

Tabla 4. — Experimento: S.q.-S./B/2-70. Cubeta
como la de la figura Ib. Siembra: 11-11-70. Sus¬
pensión con 46xl01 cel/ml de Scenedesmus qua¬
dricauda (Sce) y Stichococcus sp. (Sti) en la pro¬
porción 1:0,4. Reservorios de nutriente: En un
extremo, WM con 10 mg-at/1 de N-nitrato, sin
fosfato, y en el otro, WM con 5 mg-at/1 de P-
fosfato, sin nitrato.
Fecha de muestreo: 31-111-70.

~ ~ (Células/cm2) x a £ —• 0

S-2? xl°6 1e Q
| Sce Sti 0 > 0 ”O S ^ce n X n &oU =s. Q U

0,25 — — 0,90 2,4 —

0,75 0,23 5,92 0,83 2,5 0,14
1.25 0,16 4,00 2,05 2,8 0,49
1.75 0,26 6,00 3,65 2,8 0,61
2.25 0,25 7,42 6,84 2,4 0,89
2.75 0,03 7,89 17,78 2,1 2,25
3.25 0,25 10,68 29,18 2,0 2,73
3.75 0,62 13,04 29,22 2,1 2,14
4.25 0,11 5,33 7,95 1,8 1,49

Las figuras 3 a 5 corresponden a un ex¬
perimento (tabla 2) en que se sembraron si¬
multáneamente varios recipientes de cultivo
de los que se tomaron muestras pasados
ciertos intervalos de tiempo. La distribución

del número de células de las diversas espe¬
cies se debe a la interacción del aporte de
nitrato con los efectos de la competencia;
el resultado es complejo, como puede obser¬
varse; al principio, todas las especies pre¬
sentan la típica distribución exponencial de¬
creciente a partir de la zona de enriqueci¬
miento; más tarde, se imponen los efectos
de la competencia, a causa de la disminu¬
ción relativa del aporte de nitrato y del ago¬
tamiento de otros nutrientes y del espacio
disponible, aunque continúa el aspecto ex¬
ponencial de las distribuciones, decrecientes
hacia la zona opuesta al nutriente en el
caso de la especie dominante, Stichococ¬
cus sp., crecientes en el caso de la segunda
en abundancia, Scenedesmus quadricauda.
Las dos series, A y B, muestreadas el 25 de
febrero, corresponden a placas diferentes;
aunque los números absolutos en cada serie
son bastante distintos, las proporciones re¬
lativas de las diversas especies son, en con¬
junto, comparables.

Cultivos con gradientes opuestos

En el experimento descrito en la tabla 3
se introdujo en uno de los extremos de la
cubeta medio de cultivo con 50 ^g-at de
N-NO3, y, en el otro, medio de cultivo caren¬
te de nitrato; se observó al principio la apa¬
rición de la distribución acostumbrada, con

un color verde más intenso en las proximi¬
dades del nitrato; apareció un «pattern»
complejo, con fajas de composición pigmen¬
taria muy distinta en el centro del recipien¬
te; más adelante, fue incrementándose el co¬

lor verde en la zona opuesta a la de aporte
de nitrato, hasta que la distribución acabó
invirtiéndose completamente; los resultados
del muestreo final pueden verse en la figu¬
ra 6. La frontera entre la zona verdosa y
la amarillenta, al ir avanzando el nitrato
desde un lado, fue progresando regularmen¬
te hacia el otro. La variación global que
se presentó puede explicarse como debida a
que, al irse agotando todos los demás nu¬
trientes en la zona de aporte de nitrato, se
limitó el crecimiento algal y el consumo de
nitrato en este lado, con lo que aumentó la
difusión de nitrato hacia el extremo opues¬
to. Las franjas netamente diferenciadas que
aparecieron en el centro del cultivo pare-
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Fig. 6. — Distribución de diversos parámetros al final
del experimento de la tabla 3. Cel/cm2 = número de
células de Scenedesmus quadricauda por cm2; Clor
a = clorofila a, ¿tg/cm2; Clor a ¿ig/106 cel. = /íg de clo¬
rofila a por millón de células. NCL indica el extremo
con la fuente de nitrato; WM-N el extremo con
medio de cultivo sin nitrato. — Distribution of
several parameters at the end of the experiment
sumniarized in table 3. Cel/cm2 = number of Scene¬
desmus quadricauda cells per cm2; Clor a = chloro-
phyll a, pg/cnt2; Clor a p.g/106 cel. = fig of chlorophyll
a per one million cells. NO; indicares the side neigh-
boring the nitrate source; WM-N the side neighboring
culture médium without nitrate.

cen deberse a fenómenos de interacción en¬

tre el crecimiento algal y el aporte y agota¬
miento de los diversos nutrientes.

En varios experimentos, de los que aquí
se menciona sólo uno (tabla 4), se estable¬
ció un gradiente de nitrato desde un lado
y de fosfato desde el opuesto. La evolución
del cultivo es típica: aparece primero una
banda de crecimiento más intenso, situada
aproximadamente en el centro de la placa,
que va desplazándose en días sucesivos ha¬
cia la zona de aporte de nitrato. La grá¬
fica del logaritmo del número de células por
unidad de superficie en el sentido de los
gradientes opuestos es asimétrica (fig. 7).
A partir del máximo, más próximo al ni¬
trato, decrece linealmente hacia ambos la¬
dos, con pendiente menor hacia la zona de
aporte de fosfato. Cuando se utilizaron dos

especies, Scenedesmus quadricauda y Sticho-
coccus, sp., pudo observarse siempre un pre¬
dominio final de Stichococcus sp. La rela¬
ción entre las concentraciones de nitrato y
fosfato (/xg-at de N o P/l) de las respec¬
tivas fuentes de aporte era 2, mientras que
la relación N/P (átomos) es aproximada¬
mente de 14 para los organismos (véase, por
ejemplo, Margalef, 1974), lo que hace su¬
poner que se presentó una escasez relativa
de nitrato en la zona de crecimiento, por
lo que ésta tuvo que irse desplazando hacia
la zona de enriquecimiento en nitrato.

Variaciones cualitativas y cuantitativas
de los pigmentos fotosintéticos

La cantidad de clorofila a por unidad de
superficie presenta una distribución similar
a la del número total de células (figs. 6, 7),
con valores decrecientes a partir de la zona
de aporte de nutriente.

La comparación detallada entre la forma
de variación de la clorofila y la del número
de células presenta aspectos complejos; la
cantidad de clorofila por célula presenta va¬
riaciones muy amplias, como se ve en las
tablas y en las gráficas. Parte de estas va¬
riaciones es debida a problemas del método
de muestreo; como ya se ha dicho anterior¬
mente, los recuentos de células son muy

poco precisos; no obstante, pueden señalar¬
se ciertas características generales. En los
experimentos en que predomina claramente
una sola especie en el momento del mues¬
treo, se encuentra que la cantidad de cloro¬
fila por célula tiende a ser mayor cerca del
lugar de suministro de nutriente, donde los
valores absoluto de la concentración de clo¬
rofila y de células son mayores (fig. 6); po¬
demos suponer que las células pertenecien¬
tes a esta zona son también las que se ha¬
llan en crecimiento más activo.

Los valores de la relación clor. a/cél. ha¬
llados para Scenedesmus quadricauda en las
experiencias en medio sólido descritas en
este trabajo se sitúan dentro de los límites
(0,15 a 6,2 ¡xg de clor. a/106 cél.) hallados
por Blasco (1971) para cultivos en medio
líquido de esta misma especie. Estas cifras
cubren la mayor parte del rango de varia¬
ción de la cantidad de clorofila por célula
en el conjunto de las algas unicelulares.
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Fia. 7. — Distribución de las variables estudiadas en el maestreo final del experimento de la tabla 4. ,Y in¬
dica el extremo de aporte de nitrato y P el de aporte de fosfato. — Distribution of the variables at the
end of the experíment sununarized in table 4. N indícales the side ot nitrate enrichment, and P the side of
phosphate enrichment.

En el experimento de la tabla 2, en que
la población comprendía especies de tama¬
ños muy distintos, la cantidad de clorofila
por célula presenta una distribución poco
clara, aunque cuando se consideran las su¬
cesivas muestras se aprecia también que la
concentración absoluta de clorofila y la re¬
lación clor. a¡cél. son muy elevadas al prin¬
cipio, mientras que disminuyen mucho en
fases posteriores, en que prácticamente se
anula la tasa de crecimiento.

Los cambios cuantitativos en la concen¬

tración de pigmentos están asociados a va¬
riaciones cualitativas, que pueden manifes¬
tarse, por ejemplo, en las fluctuaciones del
cociente D430/D665 (Margalef, 1960, 1974).
entre las densidades ópticas a 430 y 665 nm.
respectivamente. La relación D430/D665 pue¬
de proporcionar una información útil y fá¬
cil de obtener sobre el estado fisiológico de
las células; de un modo general, como pue¬
de verse en las figuras, su valor aumenta
en las zonas con deficiencias nutritivas y
presenta en conjunto variaciones opuestas a
las de la concentración de clorofila.

Las regularidades discutidas en los párra¬
fos anteriores son típicas de las poblacio¬
nes de fitoplancton en el laboratorio y en
la naturaleza; la relación clorofila a/bioma-
sa disminuye y el cociente D4J0/D665 aumen¬
ta a lo largo del desarrollo de una pobla¬
ción o a lo largo de una sucesión (Marga¬
lef, 1974).

DISCUSIÓN

Variaciones en la composición específica
de los cultivos

Aunque los experimentos realizados son
muy simplificados, pueden verse en ellos
aspectos generales de las relaciones entre
estructura y flujo de energía; un elevado flu¬
jo de energía lleva a una selección de las
especies de tasa de reproducción más ele¬
vada V a una simplificación de la comuni¬
dad; en el experimento de la tabla 2. en
que se sembraron varias especies, se ven
claramente estas relaciones; la diversidad,
es decir, la variedad en la composición es-
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Diversidad bits/cd

Fig. 9. — Diagrama de dispersión de los valores de
diversidad y del cociente D-im/D^í en los sucesivos
muéstreos llevados a cabo en el experimento de la
tabla 2. — Point scatier diagram of che valúes of
diversity and relación D^;/Dx~ corresponding to the
successive samplinss carried out in the experiment
of cable 2.

Diversidac

'• k

Fig. 8. — Espectros de diversidad (véase texto) co¬
rrespondientes a los muéstreos de los días 23-X1I
y 25-11 (B) en el experimento de la tabla 2. Se han
utilizado distintas posiciones de la escala de diver¬
sidad (ordenadas), con el fin de facilitar la compa¬
ración de las curvas. — Diversicy profiles (see eexe)
corresponding co che sampling daCes 23-Xll (A) and
25-11 (B) of che experimenc described in cable 2.
Two posicions of che ordinace scale have been used.
Co facilicace che comparison of che graphs.

pecífica (respecto al concepto de diversidad,
véase Margalef, 1974) es artificialmente
alta al principio debido a las proporciones
de las diversas especies mezcladas en el
inoculo; al establecerse el aporte de nutrien¬
te, la diversidad disminuye, para aumentar
luego al disminuir la tasa de crecimiento;
son interesantes también las variaciones en

el espectro de diversidad obtenido combi¬
nando las proporciones de las diferentes es¬
pecies en muestras sucesivas (fig. 8). El es¬
pectro pasa de un tipo rectangular (Mar¬
galef, 1974) al principio, a uno más diago¬
nal al final.

Otro aspecto que merece ser comentado
es el hecho de que, en los experimentos
con varias especies, las curvas de abundan¬
cia de cada una de ellas a lo largo del gra¬
diente considerado varían de modo gradual;
según Pielou (1974), éste es el resultado
que cabría esperar, de acuerdo con el mo¬
delo de competencia de Volterra-Lotka, si
en las zonas de transición las especies co¬
existen en equilibrio estable.

En los experimentos realizados en medio
sólido no se pueden sacar muchas conclu¬
siones respecto a la obtención de un estado

de equilibrio; la evolución de los cultivos
es muy lenta después de las fases iniciales,
y factores como la escasez de otros nutrien¬
tes, además del que ocasiona el gradiente
principal, pueden introducir efectos no con¬
trolados. Lo que sí es interesante destacar
es la importancia que puede tener un gra¬
diente de concentración en un nutriente li¬
mitante, para el establecimiento de distri¬
buciones relativamente complejas en las es¬
pecies componentes de una población mixta.

Relaciones entre las variantes en el tiempo
de algunos parámetros globales

El experimento de la tabla 2 se presta a
hacer algunas consideraciones sobre las re¬
laciones entre la variabilidad temporal de
algunos de los parámetros. Como una medi¬
da global de estructura se ha tomado la di¬
versidad (bits/célula) calculada por el índi-

°O0,Ck6

t2-
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ce de Shannon. El cociente productividad/
biomasa sería el parámetro más adecuado
para expresar la funcionalidad del sistema,
pero, en este caso, no se dispone de los
datos de productividad; por ello, se ha te
mado la relación D430/D665 como indicadora
del estado fisiológico de la comunidad. El
diagrama de dispersión de ambos paráme¬
tros para las muestras disponibles se pre¬
senta en la figura 9. Se aprecia claramente
que entre el muestreo del 23-XII y el del
26-1 aumenta mucho el rango de valores de
los dos parámetros; a lo largo de los suce¬
sivos muéstreos varía poco el rango de va¬
lores de la diversidad, mientras que sigue
aumentando la dispersión del cociente D430/
Ü665- En la tabla 5 se resumen algunas pro¬
piedades estadísticas de los parámetros con¬
siderados, calculadas para las sucesivas to¬
mas de muestras. Si se considera individual¬
mente cada transecto (a excepción del co¬

rrespondiente al 23-XII), se observa, como
podía esperarse, una correlación positiva en¬
tre D430/D665 y diversidad; sin embargo,
como se ve en la figura 10, las variaciones
en el tiempo de las medias de estos pará¬
metros ofrecen aspectos muy distintos. La
derivada de la media de D430/D665 respecto
al tiempo, d(D43o/D66s)/d t, es positiva y prác¬
ticamente constante a lo largo de todo el pe¬
ríodo considerado; d(div.)/dt, debido a las
condiciones iniciales del experimentos, es ne-

Tabla 5. — Parámetros estadísticos de los valo¬
res de diversidad y del cociente D^/D»! en el
experimento de la tabla 2.

Fecha: 23-XII 26-1 4-11 25-11 (B)

FótmlDi*: (D/D)
Media 2,43 4,76 5,81 6,78
Desviación típica 0,22 1,64 1,91 2,76

Diversidad
Media 1.37 0,94 0,86 0,98
Desviación típica 0,20 0,40 0,32 0,30

Coeficiente de
correlación entre
Diversidad y D/D -0,12 0,85 0,79 0,70

Coeficiente de
regresión (p)
Diversidad = p(D/D) + C 0,21 0,13 0,08

Fig. 10. — Variación de los valores medios de diver¬
sidad y del cociente D^o/Dm* en los sucesivos mués¬
treos del experimento de la tabla 2. — Variation
of the mean raines of dirersity and relation Dm/Dtta
in the sitccessive samplings tarried out in the experi-
ment of table 2.

gativa primero, pasa por un mínimo y se hace
positiva después. Desde luego, el ejemplo
considerado es muy incompleto, pero consi¬
deraciones de este tipo pueden ser intere¬
santes para indicar caminos de análisis que
podrían emplearse en el estudio de datos
más adecuados.

Interpretación matemática
de las distribuciones obtenidas

Para profundizar en la interpretación de
los resultados se plantea el problema de ha¬
llar la distribución de la concentración de
nutriente a lo largo del gradiente. Cald-
well et al. (1973) calcularon mediante mé¬
todos numéricos el gradiente promedio de
concentración que se obtenía en sus placas.
Obtuvieron la ecuación:

C = 0,17(Co)e~0'51x + C',

donde Cü es la concentración en el reservo-

rio, C' es la concentración en el baño y X
es la distancia desde el reservorio.

Este resultado teórico fue comprobado to¬
mando muestras de placas en las que se ha¬
bía establecido un gradiente de acetato mar¬
cado con ,4C; se verificó también que gra¬
dientes de otras sustancias (fosfato o aceta¬
to) introducidas en dirección perpendicular
no afectaban los resultados. Sin embargo,
esta ecuación no puede utilizarse en la in¬
terpretación de los datos experimentales, ya
que el crecimiento de los organismos en la

19
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dF

dt
[3]

donde F = XF¡. Las condiciones de frontera
aceptadas en el estudio son:

dS
= 0, para X = L, donde L es la

dX

longitud total del recipiente.
dS

= 0, para X = 0.
dX

El primer compartimento representa el re-
servorio de nutriente y se acepta que:

S(l) = So,
donde S0 es una constante que representa
la concentración de la solución de nutrien¬
te introducida en el reservorio. Para eva-
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capa de agar-agar condiciona la distribución
del nutriente. Por ello, en el presente tra¬
bajo se decidió hacer un modelo, lo más
sencillo posible, que permitiera estudiar las
interacciones entre difusión del nutriente li¬
mitante y el crecimiento de los microorga¬
nismos. Como las variaciones que interesaba
estudiar eran las que aparecían en la direc¬
ción del gradiente, se consideró en el mo¬
delo un recipiente de cultivo ideal de 10 cm
de longitud, dividido en 100 compartimen¬
tos cuadrangulares dispuestos en serie; lo
que representa, a efectos del cálculo, una
anchura de malla de 1 mm.

Para representar la variación de la con¬
centración de nutriente debida a la difusión
se emplea la ley de Fick:

dS d2S
=

, [1]
dt dX2

donde S es la concentración de nutriente

y X (0 < X < L, L = 10 cm) la dimensión
espacial en la dirección del gradiente.

La ecuación utilizada para calcular el
crecimiento de la especie algal i es:

dFi
= F¡nQ, [2]

dt

( S Kí-Fí )
donde Q = min ' ,

( S + Km¡ K¡ j
F¡ es la biomasa de la especie i (medida,
por ejemplo, en células por mm2), r¿ es la
tasa máxima de crecimiento instantáneo, Kmi
una constante que indica el grado de afini¬
dad por el nutriente y K¡ la biomasa de sa¬
turación de la especie i.

La expresión S/(S + Km) es una de las
más utilizadas en los modelos de cinética
del crecimiento del fitoplancton; está basa¬
da en la ecuación de Michaelis-Menten,

que se aplica a ciertas reacciones enzimáti-
cas; Fogg (1965) y Dugdale (1967), entre
otros, la han aplicado en el campo de la
fisiología del fitoplancton. En el presente
trabajo se ha escogido, simplemente, por¬
que es fácil de calcular y permite simular
convenientemente el tipo de dependencia que
suele hallarse entre la concentración de un

nutriente limitante y la velocidad de creci¬
miento de un microorganismo; para concen¬
traciones bajas de nutriente, las variaciones
de esta velocidad son aproximadamente pro¬

porcionales a las de la concentración del nu¬
triente; para concentraciones altas, la velo¬
cidad de crecimiento se aproxima asintóti-
camente a la máxima, r.

Kí-Fí
El término , utilizado en las ecua-

I<i

dones de tipo logístico, expresa un efecto
frenador del crecimiento dependiente de la
densidad de población; la ocurrencia de un
efecto de este tipo es verosímil, debido a las
limitaciones impuestas por el espacio dispo¬
nible en los recipientes de cultivo.

De acuerdo con [2], la tasa de crecimien¬
to de cada especie viene limitada bien por
la concentración de nutriente, bien por la
densidad de población, según cual de las

S Ki-Fí
expresiones, o , sea mínima.

S + Krm Ki

En este modelo, la competencia entre es¬
pecies puede expresarse, por ejemplo, me¬
diante términos como los utilizados en las
ecuaciones de Volterra-Lotka. En este caso,

en lugar de F¡, densidad de población de
la especie i, se empleó F¿*:

N

Fr = XcujFj,
í-i

N = número de especies, a¡¡ = coeficiente
de competencia de la especie j sobre la es¬
pecie /; cía = 1.

La variación total en la concentración de
nutriente limitante será, pues:

dS

dt

d2S
= -D

dX2
-C2



POBLACIONES DE ALGAS SOMETIDAS A GRADIENTES 147

luar el error cometido al suponer S(l)
constante, se hicieron algunas simulaciones
en que se aceptó que el nutriente difundido
desde el reservorio no era reemplazado;
como ocurría aproximadamente en el caso
real, se consideró el depósito de nutriente
como constituido por un equivalente de 10
compartimentos no agitados. Los resultados
obtenidos fueron cualitativamente similares,
aunque, como era de esperar, la concentra¬
ción de nutriente descendía más de prisa
si no había sustitución; los experimentos
correspondían a una situación intermedia,
con adición de nutriente a intervalos de
varios días.

Evidentemente, se cumple también que
F(l) = 0, es decir, no hay algas en el pri¬
mer compartimento o reservorio.

Para t = 0, se tiene F,(/c) = Fiü(k),
1 < k < N, donde N es el número de
compartimentos y Fi0(k) es la densidad ini¬
cial de la población algal sembrada en el
recipiente.

Aparte de los valores iniciales de las va¬
riables, hay que introducir en el modelo
valores numéricos de los parámetros si¬
guientes:

r (días '), tasa máxima de crecimiento ins¬
tantáneo.

Ci coeficiente de difusión del nutriente
limitante (mm2/día).

C2 (nanog/célula), cantidad de nutriente
contenido en cada célula. Se ha considerado
como constante, para simplificar.

C3 (nanog/mm3), coeficiente de afinidad
por el nutriente (Km).

Las expresiones [2] y [3] se pusieron en
forma de diferencias finitas para posibilitar
su resolución numérica por medio del orde¬
nador; se empleó para la integración el mé¬
todo de Euler. La unidad de tiempo emplea¬
da en los parámetros en que éste interviene
es el día; después de algunos ensayos pre¬
vios se emplearon, según los casos, interva¬
los de integración de 0,01 o de 0,003 días.

El programa se escribió en Fortran IV
básico; se previo la posibilidad de conside¬
rar hasta cuatro especies diferentes, con sus

correspondientes parámetros de crecimiento
y de afinidad por el nutriente limitante.

Se pasó el programa con diversas combi¬
naciones de valores de los parámetros; las
variaciones en éstas no modifican esencial¬

mente los tipos de distribución obtenidos,
aunque producen una serie de cambios cuan¬
titativos en los resultados; un análisis deta¬
llado de éstos sobrepasa los límites del pre¬
sente trabajo. Como ejemplo, se muestran
en la figura 11 tres fases de una de las si¬
mulaciones. Puede observarse que la distri¬
bución del logaritmo de la concentración de
microorganismos, a partir de una corta dis¬
tancia del punto de aporte de nutriente, apa¬
rece como una línea aproximadamente rec¬
ta, cuya pendiente negativa varía según los
parámetros r y Km de las especies conside¬
radas en la simulación.

Como se ve en la figura 11, al principio,
el crecimiento de los microorganismos, con
la consiguiente utilización de nutriente, va
limitando cada vez más el transporte de éste.
Más tarde, el frenado del crecimiento hace
que el consumo de nutriente disminuya y
vuelva a aumentar su concentración en el

recipiente de cultivo. En este proceso apa¬
recen fluctuaciones en la tasa de variación
de la concentración de nutriente.

En líneas generales, las distribuciones ha¬
lladas en las simulaciones son similares a

las obtenidas en los experimentos, aunque
existen una serie de puntos, como el de la
naturaleza de las interacciones entre espe¬
cies, cuyo estudio requiere una revisión a
fondo. El sencillo modelo de simulación ex¬

puesto en los párrafos anteriores se halla
en una fase preliminar y, por el momento,
intenta solamente esclarecer algunas de las
características más generales de las distribu¬
ciones obtenidas en los experimentos de la¬
boratorio.

Comparación de los resultados obtenidos
en el laboratorio con datos de campo

Puede ser interesante comentar las posi¬
bles relaciones, salvando cambios de escala,
de los experimentos realizados con fenóme¬
nos que ocurran en condiciones naturales.

Las condiciones de regularidad en el modo
de variación de los factores ambientales (su¬
ministro de nutriente, etc.) a lo largo de la
duración de los experimentos de laboratorio,
hace que se tenga que ir a buscar un posi¬
ble paralelo en sistemas naturales que pue¬
dan considerarse, desde una escala adecua¬
da de observación, en estado estacionario.
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Fig. 12.— Relación entre coeficientes de difusión y
escala espacial en el caso de los cultivos en medio
sólido (difusión molecular) y de estimaciones obte¬
nidas a partir de observaciones en el mar (difusión
turbulenta). D indica el coeficiente de difusión y L
la escala espacial. Los valores aceptados para D en
el caso de los cultivos se han obtenido de datos ha¬
llados en la literatura para situaciones comparables
(Jacobs, 1935; Wesley, 1974). La línea de pendien¬
te 2 se ha dibujado para referencia. — Relationship
among diffusion coefficients and spatial scale for
the cultures in solid médium (molecular diffusion)
and for estimates obtained frorn observations at sea
(eddy diffusivity). D indicates the diffusion coef¬
ficients and L the spatial scale. The valúes accepted
for D in the culture experiments have been obtained
from data given in the literature for similar condi-
tions (Jacobs, 1935; Wesley, 1974). The line of
slope 2 has been drawn for reference.

Fig. 11. — Simulación en ordenador. Variación de la concentración de nutrientes (30, del logaritmo nepe-
riano del número total de células (*) y del de cada una de las especies (O) y (D), en los compartimen¬
tos 1 al 35 para los tiempos 1, 5 y 10 (días). Esnecie O: ;=0,75 día 7Cm = 0,CÓ08 nanog mm-3. Especie D-
r=l día; K,,, = 0,0084 nanog mm A C2 = 0,66Xl0-3 nanog/célula; C’, = 600 mm2 día '. S0=l,4 nanog mm \
7\,= 1000 para ambas especies. Coeficientes de competencia: «u = l, «i2 = 0, «2i = 0, «22=1. Límites superior e
inferior de la escala de concentración de nutriente (ordenadas): 1,4-0,0 nanog mm 3. Id. del logaritmo
neperiano de la concentración de células algales (células mm-2): 15,0-0,0 para las especies O y D
y 20,0-0,0 para el total. Densidades máximas de población permitidas: 0,1 X 105 células mm 2 para O y
0,12xl0-6 células mm-2 para D. La flecha con la notación “Dist” indica la dirección del gradiente de
nutriente. — Computer simulation. Variation of the nutrient concentration (X), of the natural logarithm
of the total cell number (*) and of the number of cells of species (O) and (D), in the compartments 1
to 35 for times 1, 5 and 10 (days). Species O: r — 0.75 day '; Km = 0.0008 nanog mm 3. Species D: r=7
day'; Km = 0.0084 nanog mm~3. C2 = 0.66x 10-3 nanog/cell; C¡=600 mm2 day '. S0 = 1.4 nanog mm 3.
Fo=7000 cells mm~2 for both species. Competition coefficients: an=7, al2 = 0, a21=0, a22 = 7. Superior and
inferior limits of the scale of nutrient concentration: 1.4-0.0 nanog mm 3. Id. of the natural logarithm of
algal concentrations: 15.0-0.0 for species O and D and 20.0-0.0 for the total. Máximum population densities
allowed: 0.1 XlO5 cells mm 2 for O and 0.12x106 cells mm 2 for D. The arrow indicates the direction
of the nutrient gradient.
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A gran escala, puede pensarse en zonas con
afloramiento relativamente constante, como
la del Perú, que ha sido muy estudiada últi¬
mamente por el grupo americano de C.U.E.A.
(Coastal Upwelling Ecosystem Analysis)
(Walsh y Dugdale, 1971; Walsh et al.,
1971).

En un medio líquido, como el mar, la
difusión turbulenta (eddy diffusivity) po¬
dría considerarse como de efectos análogos,
a escala mucho mayor, a los de la difu¬
sión molecular. Conviene hacer notar que,

precisamente, la definición del denominado
coeficiente de difusión turbulenta (D,) fue
adoptada, empíricamente, inspirándose en las
ecuaciones empleadas en el estudio de la di¬
fusión molecular.

Se tiene (véase, por ejemplo, Tennekes y
Lumley, 1972; Csanady, 1973):

0M

~dt

dS

"áT

d2M
= Dm [4]

dx2

d2s
- D, [5]

dX2

donde X indica la dimensión espacial y M
y S las magnitudes cuya difusión, respecti¬
vamente molecular o turbulenta, se conside¬
ra. Dm es el coeficiente de difusión molecu¬
lar (L2T-l); D, es el coeficiente de difusión
turbulenta (L2T~l).

D, no es una constante, varía según la
escala espacial considerada; se han publica¬
do muchos estudios sobre la formulación
matemática de esta dependencia; en general

D cm^/sec
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L\

L\

D,„

~Dt [6]

La condición T„, « T, puede justificarse

si se tiene en cuenta que, para que un pro¬
ceso tenga una importancia análoga respec¬
to al fitoplancton, por ejemplo, la escala de
tiempo en que se realiza debe guardar una
relación determinada con el tiempo de du¬
plicación de los organismos considerados.

En la figura 12 se muestra el ajuste de
la relación [6] al caso del recipiente del cul¬
tivo y al de varios ecosistemas naturales.

Con los comentarios anteriores sólo se

quiere indicar, tal como se planteó en la
introducción, que los experimentos de labo¬
ratorio realizados pueden ser útiles para re¬
producir, a escala reducida, mecanismos
análogos a algunos de los que actúan en
la naturaleza. Desde luego, se trata siempre
de una semejanza grosera; en el mar es
fundamental la relación entre persistencia y
tamaño de una determinada estructura hi¬
drográfica; por otra parte, frecuentemente,
la difusión turbulenta desempeña un papel
secundario respecto a la advección, y sola¬
mente cuando se amplía mucho más el es¬
pacio de observación pueden considerarse
como estacionarios los gradientes globales
existentes.

SUMMARY

Experimental studies on algal populations
GROWING ALONG CONTINUOUS NUTRIENT GRADIENTS.

Populations of one or several species of plank-
tonic freshwater algae were inoculated uniformly
on culture media solidified with agar-agar and
lacking nitrate or nitrate and phosphate. The
cultures were exposed to continuous gradients of
the limiting nutrients and sampled after an incu-
bation time ranging from several weeks to a few

months. Cell numbers and amount of photosyn-
thetic pigments per unit surface were determined.
In general, the valúes of these parameters de-
creased from the nutrient source, according to a
negative exponential pattern. A simple mathema-
tical model is proposed for the interpretation of
the results, and their ecological significance is
discussed.
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