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Resumen

Los ecosistemas terrestres del territorio peruano tienen una extensién aproximada del 71 % de
los glaciares tropicales del mundo. La cridsfera en los alrededores del nevado Allincapac, cordillera
de Carabaya, departamento de Puno, en los Andes del sur del Perti fue evaluada entre los 4500 y
4700 m de altitud. Colecciones estdandar de los biofilms o costras complejas se realizaron mediante
raspados de acantilados y laderas de montafas calcareas en las estaciones de verano (febrero 2018) e
invierno (agosto 2017). Los registros de las termogradientes estuvieron entre 0 y 10 °C y el pH entre
6,0 y 6,5. Este ecosistema extremofilo, amenazado por el calentamiento global, posee hébitats colo-
nizados por comunidades litofilicas, casmoliticas y subaerofiticas. La colonizacién cianobacterial
y de microalgas cridfilicas fue dominante con talos coloniales de Nostoc commune que demostraron
su potencial adaptacion a periodos de congelamiento y desecacion, asi como descongelamiento
e hidratacién. La plasticidad fenétipica de N. commune se evidencié por sus morfotipos (estadios
hormogonial, crecimiento seriado y aseriado, estructura del mucilago, desarrollo de heterocistos y
acinetos) durante los estadios del ciclo de vida. Las estrategias morfofisioldgicas de N. commune para
la proteccion del congelamiento, desecacion y radiacion ultravioleta (mucilago colonial complejo), su
capacidad diazotréfica aunada a las estrategias ecologicas de sobrevivencia y propagacion (acine-
tos) en zonas altoandinas permiti6é considerarla como especie ideal para experimentos extraterres-
tres de las misiones espaciales.

Palabras clave: cridsfera, biofilms, morfotipos, litofilica, casmolitica, subaerofitica.

Abstract

Peruvian terrestrial ecosystems encompass an extension about 71 % of the world’s tropical
glaciers. The cryosphere in the surroundings of Allincapac mountain glacier, Carabaya Cordillera,
southern Peruvian Andes was evaluated between 4500 and 4700 m of altitude. Standard collections
of cyanobacteria and microalgae were done by scraping the biofilms or crusts from cliffs or slopes of
calcareous mountains. They were carried out in summer season (February 2018) and winter (August
2017). The thermogradients were between 0 and 10 °C and pH between 6.0 and 6.5. This extreme
ecosystem, threatened by the climate change, has habitats colonized by litophilic, chasmolithic
and subaerophytic communities. Colonization of cryophilic cyanobacteria and microalgae with
dominance of colonial thalli of Nostoc commune showed their adaptation to freeze and desiccation,
as well as deglaciation and hydration periods. Phenotypic variability in N. commune was recognized
by its morphotypes (hormogonial stage, seriate and aseriate growth, sheath structure, heterocysts
and akinetes development) during the stages of the life cycle. In addition, its phenotypic plasticity is
favored by morphophysiological strategies against freeze and thaw, desiccation, ultraviolet radiation
(complex mucilage), by its diazotrophic ability, and ecological strategies for propagation and survival
(akinetes) in the highlands. Therefore, this cryophilic species can be considered as candidate for
extraterrestrial experiments during space missions.

Keywords: cryosphere, biofilms, morphotypes, lithophilic, chasmolithic, subaerophytic.
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Introduccion . . P
constituyen los ecosistemas mdsinhéspitos

En el territorio sudamericano, el delabiosferacomo desiertos polaresy frios
Pert tiene aproximadamente el 71% de que albergan organismos extremofilos. La
los glaciares tropicales del mundo que criosfera corresponde a regiones donde
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las temperaturas permanecen por debajo
de 0°C durante la mayor parte del ano
(Nadeau & Castenholz, 2000; Bradley et
al., 2006; Quesada & Vincent, 2012). Las
cianobacterias constituyen un grupo de
procariontes oxigénicos de distribucién
amplia en habitats En el
artico parte de cianobacterias estuvieron
dominadas por las Oscillatoriales
Leptolyngbya 'y  Phormidium
antartico  por Phormidium autumnale
(Nadeau & Castenholz 2000; Strunecky et
al., 2012). Casamata et al. (2005) realizaron
la caracterizacién morfolégica y molecular
de cepas polares y
concluyeron que los analisis moleculares
fueron congruentes con su morfologia y

extremos.

como
y en el

Oscillatoriales

ultraestructura.

La presencia  del grupo de las
Nostocales en ambientes extremofilos, con
el género Nostoc
de nitrégeno en regiones polares, habitats
glaciares y el permafrost (Vishnivetskaya,
2009). Este género cianobacterial también
ha sido reportado en América, como en
los desiertos célidos de Norte América
(Johansen, 1993), en los desiertos costeros
del Pacifico Oriental de América del
sur como Lachay y Pachacamac ,Lima
(Aguilar, 1985, Montoya et al., 1998) y
humedales andinos (Aldave,
1985). Investigaciones en los ecosistemas

es fuente importante

algunos

de los Andes del sur de nuestro pais asi
como sobre los productores primarios y
otros microorganismos en
extremos de altas montafnas (5500 m de
altitud) han sido realizados por Schmidt et
al. (2009, 2017).

ambientes

extremos  se
zonas alto

Los crioecosistemas
presentan en algunas
andinas del Pert con hébitats cubiertos
por glaciares, hielo o nieve la mayor
parte del afio, aunque algunos lugares

pueden estar libres. Las predicciones

sobre el calentamiento global en los paises
andinos es alarmante con consecuencias
en el retroceso rdpido de los glaciares de
las montafias. El objetivo de la presente
investigacién es reportar la presencia
de comunidades
y subaerofiticas

epiliticas, casmoliticas
cianobacteriales y
algales en los alrededores del Nevado
Allincapac deglaciados
con énfasis en la plasticidad fenotipica
(morfotipos) de los estadios del ciclo de
vida de Nostoc commune
con sus estrategias de colonizacién para
ser considerada (cepa del Allincapac) en
el futuro con posibilidad de adaptacion a
condiciones extremas del espacio.

recientemente

relacionandolos

Material y métodos

Area de estudio y estrategias de
muestreo

En los Andes tropicales del territorio
peruano, el Allincapac
pertenece a la Cordillera Carabaya,
distrito de Macusani, Provincia de
Carabaya, departamento de Puno y al
igual que otros glaciares del territorio

nevado de

andino experimentan cambios por el
calentamiento global. En la base del
nevado Allincapac existe una plataforma
desde donde se inici6 el ascenso por las
laderas parcialmente descongeladas en
verano del 2018 (febrero). Este ecosistema
perteneciente a la criosfera andina exhibe
una variedad de hébitats y microhdbitats
sobre el sustrato rocoso calcareo de los
acantilados y laderas escarpadas, con
grietas, fisuras e irregularidades por
donde filtra el agua de manantial o fluye
el agua del deshielo. El retroceso glacial
y la pérdida de la superficie glacial o
masas de hielo ha impactado en la
fisionomia montafosa con exposicién de
las superficies rocosas y las comunidades

que forman Dbiofilms, costras o matas
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complejas cianobacteriales y algales que
fueron obtenidas directamente por el
raspado superficial. Simultaneamente se
registraron la temperatura y el pH. Las
muestras
2017 (época de sequia,
estacion de invierno) y en febrero 2018
(época delluvia, granizo o nevada, estacion
de verano). Las costras cianobacteriales

desecadas temporalmente en
fueron colectadas alejadas de
las zonas himedas o de goteo. También

fueron colectadas en agosto
con nevada en

y algales

verano

se obtuvieron talos  cianobacteriales
que quedado
sumergidos en depresiones o fisuras
rocosas. La integridad de las colonias fue
reconocida en la mayoria de muestreos asi

rehidratados habian

como los talos coloniales desintegrados por
la desecacion, éstos fueron seleccionados
para las morfométricas,
obtencion de microfotografias y
evaluados con bibliografia especializada
(Mollenhauer, 1988; Mollenhauer et al.,
1999; Komarek, 2013; Komarek ef al., 2014).

mediciones

Resultados

Area de estudio, comunidades

cianobacteriales y microalgales

Los biofilms, costras o matas complejas
fueron dominantes en las laderas o
acantilados de las montanas expuestas
a radiacién ultravioleta intensa en los
que
forma parte de la Cordillera Carabaya,
con altitudes que oscilan entre los 4500
y 4700 msnm. Las costras dominadas por
comunidades de cianobacterias y en menor
proporciéon por
y diatomeas estuvieron adaptadas al frio
por el congelamiento y a la
desecacion por la escasa disponibilidad de
agua liquida en invierno del 2017 (agosto).
En la base del nevado del Allincapac, la
temperatura del aire oscilé entre 0 y 2°C

alrededores del nevado Allincapac

microalgas estreptofitas

extremo
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a las 8.30 am mientras que a medio dia la
temperatura del aire estuvo entre 0 y 5°C
en invierno. En verano del 2018 (febrero)
la temperatura del aire entre las 8y 14 pm
estuvo entre 0 a 10°C. El pH oscil6 entre
6.0y 6.5.

La deglaciacion de los Andes del Sur
con el deshielo notorio de las montafas
aledaflas de mayor altitud (>5000
m) contribuyé a incrementar el flujo
hidrico que humedece las comunidades
principalmente en verano.
de estudio atn existen zonas glaciares

En la zona

perennes. Sin embargo, debido al
calentamiento global, la mayoria de
los deshielos del nevado y laderas

descongeladas (verano) con goteos de
agua continuo y temporal humedecieron
las costras o Dbiofilms y facilitaron
su colonizaciéon. Las comunidades
casmoliticas,
de coloracion

desarrolladas fueron las
epiliticas y subaerofiticas
pardo a pardo rojiza o pardo oscura
debido a la pigmentaciéon (scitonemina)
que exhiben la mayoria de las especies en
sus estuches coloniales e individuales. Las
comunidades cianobacteriales y algales
sobre las rocas cubiertas de nieve parcial
o totalmente, absorben la radiaciéon solar
principalmente en verano e incrementan
su temperatura lo para
derretir la nieve y el hielo circundante.

suficiente
Las comunidades formaron  biofilms
estratificados con talos macroscopicos
que incluyen en su mayoria penachos
mucilaginosos y colonias redondeadas,
lobuladas e irregulares, parduzcas o
verde parduzcas, parte
son desintegradas en las laderas de las
montafias y se desprenden por el flujo
de agua de los nevados que discurren y
se inoculan en humedales altoandinos
préximos como turberas, bofedales, pozas
o riachuelos

de las cuales

de origen glacial donde
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llegan los camélidos sudamericanos como
las “alpacas” (Figs.1-2).

Los efectos de la erosiéon edlica por
vientos irregulares del area glaciar de
estudio, principalmente en las tardes
invernales, también estidn relacionados
con la dispersion de las especies criofilicas,
posterior
de habitats proximos. La colonizacion
cianobacterial en areas aledafias  al
nevado Allincapac (menor y mayor
altitud), se reconoci6é en las superficies
rocosas calcareas irregulares, verticales
u horizontales, con fisuras o grietas en
los bordes de las montafias quedando
expuestas a
diurnas. Las costras o colonias extensivas
mucilaginosas de la
Nostoc commune (L.) Vauch. estuvieron
asociadas con otras microalgas cridfilas.
Los talos varian en forma y tamafio como
las colonias esféricas, gelatinosas e
irregulares, de 48 um hasta macroscopicas
de 3,5 cm de didmetro que dominaron la
comunidad cianobacterial. Las colonias
adultas e irregulares de N. commune se
presentaron algo aplanadas entre las
irregularidades de la superficie rocosa
(granulada y con depresiones) donde
se acumula periédicamente el agua de
deshielo o lluvia y estdn asociadas con
otras cianobacterias como Leptolyngbya,
Chroococcus, Scytonema, Phormidium,
las estreptofitas como Mesotaenium 'y
Klebshormidium y diatomeas. Los talos de
N. commune fueron expuestos a ciclos
repetidos de secado y rehidratacién y
de esta manera fue posible reconocer el
estado fisioldgico de desecacion por la
extensiva capa de nieve cubriendo parte
de las colonias en su mayoria aplanadas
y rugosas y el estado de hidratacién con
colonias lobuladas y turgentes de los
individuos de N. commune. Sin embargo,

inoculacion y colonizacion

fluctuaciones  térmicas

cianobacteria

este proceso fue interrumpido por eventos
cortos de deshielo y descongelamiento
efimeros de la nieve a medio dia y donde
la colonizacién cianobacterial y algal
nativa fue conspicuamente visible como
pardo oscuras o
verde parduzcas en la superficie calcarea.
También,
de bacterias

bandas irregulares,
fue evidente los consorcios
principalmente
a los restos organicos y entre las matas
cianobacteriales y algales acumuladas

asociadas

entre las irregularidades del sustrato
rocoso constituyendo estados sucesionales
de la colonizacién mixta compuestas de
agregados o capas cohesivas parduzcas,

pardo anaranjados ¢ pardo verdosas.

La plasticidad fenotipica de N.
commune se evidencié en sus diferentes
morfotipos que desarrollé6 durante los
estadios del ciclo de vida con formas
(seriado,  aseriado,
hormogonial), estructuras de dispersion y
reposo (acinetos) y células especializadas
(heterocistos) en gradientes de altitud
(4500 - 4700 m) como sigue:

de  crecimiento

Morfotipos coloniales con estadios
seriados y heterocistados de N. commune

Los talos cianobacteriales complejos, de
unnivel altitudinal de 4700 m, exhibieron
morfotipos diversos de N. commune con
colonias jovenes verdosas, ovoides u
esféricas, lobuladas ¢ cuadrangulares
por la presion de colonias vecinas y de la
superficie rocosa del hébitat, alcanzando
de 48 a 64,2 um de diametro. Estas
microcolonias con estuche colonial,
grueso, estratificado e incoloro, estuvieron
y en laderas sombreados, hasta
que fueron reactivadas por hidrataciéon o
imbibicién, en contraste con las colonias
pequefias y parduzcas de laderas
expuestas y con mucilago colonial definido,

latentes

denso e incoloro con aspecto de pelicula
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superficial firme o laxa en su mayoria
pigmentados tenuemente (scitonemina).
Células esféricas u ovoides, de 4,2 a 5,3
um de didmetro, inicialmente organizadas
en hormogonios seguidos por filamentos
seriados contorneados conforme las
colonias incrementan en tamano (Figs. 3-4).
Las divisiones celulares del filamento son
continuas y los filamentos incrementan
en tamafio, superpuestos por ocupar un
mayor espacio tridimensional reducido
debido al incremento en su longitud.
Posteriormente, se produce la formacion
colonial de estructura ovoide u esférica
con agregados de filamentos contorneados

y seriados.

Las colonias adultas macroscépicas
parduzcas a pardo verdosas, pardo
naranja o pardo oscuros 6 azul verdes
en las laderas, alcanzaron de 2 a 3,5 cm
de diametro (Fig. 5).
lobuladas e irregulares por accion del
flujo hidrico temporal del hébitat en la
superficie rocosa. Las colonias hidratadas
con filamentos distribuidos dentro de una
matriz de polisacéridos
el pigmento scitonemina. Las tonalidades
del estuche colonial que exhiben la
scitonemina varian segtn la posicién de la
colonia a la radiacién siendo més oscuras
las expuestas directamente y mas palidas
las que estan protegidas (depresiones
de rocas) o sombreadas siendo algunas
facilmente desintegradas. Las colonias
azul verdes o parduzcas con mucilago
colonial que incluye numerosos filamentos
largos, ondulados, azul verdes pero con
estuche marrén de distribucion polarizada
(orientacion hacia la radiacién). Otras
colonias estuche colonial
incoloro. El mucilago externo colonial
alcanzé entre 26,7 a 34,2 (64,2) um de
espesor. Los filamentos con estuche
definido alcanzaron entre 22,5 y 32 um de

Colonias esféricas,

coloreadas con

con denso

662 |

26 (2): Mayo - Agosto, 2019

espesor.

El estuche individual (mucilago
amorfo) dificilmente reconocido
por presentarse fluido e incoloro

proporcionando el aspecto de filamentos
individuales desnudos en oposicién a los
que son definidos (encapsulados). De esta
manera, el mucilago colonial con cierto
grado de hidratacion, le proporciona
proteccion contra la desecacion (invierno).
Sin embargo, durante la remocién del agua
con el consiguiente proceso de desecacion
(sequia) se contrae el mucilago colonial y
los filamentos llegan a estar en contacto.
Las colonias hidratadas de consistencia
gelatinosa
las superficies rocosas
epiliticos con mucilaginosos
y complejos. También, en las colonias
hidratadas fue posible reconocer estuche

estuvieron adheridas a
formando talos

biofilms

individual del filamento con la  matriz
extracelular colonial (coloide). De esta
forma, con los deshielos del area de estudio
relacionados con el ciclo de rehidrataciéon
(humedad) restaura la distribucién
original de los filamentos dentro de la
colonia hidratada favoreciendo
crecimiento y

altoandinas del Allincapac.

con su
sobrevivencia en zonas

Filamentos ondulados o contorneados
con células vegetativas esféricas u ovoides,
azul verdes, de protoplasto granulado
algo parduzcas, sin estuche individual
notorio solo el colonial donde estan
embebidos, las células vegetativas, de 4,2
a 6,4 um de didmetro por 2,7 a 6,4 um de
longitud. Una de las células terminales de
los hormogonios o en filamentos cortos o
ambas células terminales de hormogonios
o de filamentos largos
transformados en células especializadas
o preheterocistos inicialmente  seguido
por los heterocistos primarios y luego
los heterocistos

seriados son

maduros. Heterocistos
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frecuentes, ovoides u esféricos o
subesféricos, con distribucién intercalares
o terminales, de (53) 6,4 - 8,6 um de
didmetro por 4,8 a 6,4 um de longitud. Los
heterocistos terminales desarrollaron por
diferenciacion de las células terminales del

hormogonio o filamento (Figs. 6-8).

Morfotipos coloniales con estadios
seriado, aseriado, formacion de colonias

hijas y germinacion de acinetos

El crecimiento seriado y aseriado

de N. commune resulta en diferentes
fenotipos. La liberacién secuencial del
mucilago se produce primero en las células
de los filamentos seriados
que desarrollan productos extracelulares
(EPC) y en forma
secuencial corresponde a
individual alrededor de las células que es
simbolizado como (EPC,), posteriormente
enunnivel posterior se produce un estuche
extracelular (EPC) y luego un estuche
colonial (EPC,). Durante el desarrollo de
los heterocistos y acinetos, éstos quedan
embebidos dentro del estuche extracelular
y colonial constituyéndose asi el volumen
de las colonias gelatinosas. En los talos
adultos, el estuche colonial experimenta
cambios que conducen al rompimiento
de las masas coloniales aseriadas y
subsecuente liberacién y crecimiento de
hormogonios (fase o estadio seriado). En
la fase aseriada también se reconoci6 la
polaridad fisica del mucilago colonial con
la produccion localizada de la scitonemina
en respuesta a la orientacion hacia la
radiacién solar del talo colonial.

vegetativas

simbolizados como
un estuche

Duranteeldesarrollo,lostaloscoloniales
microscoépicos ovoides y elongados se
evidencié el crecimiento diazotréfico
y, la reproduccién por fragmentacion
colonial con ruptura de la colonia parental
originando proliferaciénes o yemas 'y

posterior desarrollo de colonias hijas
microscOpicas, ovoides o esféricas, en
hilera o sucesién (40 um de longitud)
que se desprenden formando colonias
jovenes con estadios seriados y aseriados.
La colonia adulta expuesta y reactivada,
pardo oscura ovoide alcanzé de 13
a 13,9 um de didmetro por 16,5 a 17,6
um de longitud. Filamentos parduzcos,
densos, ondulados con estuche individual
estratificado, hasta 7,5 um de espesor.
Células esféricas, con fision binaria, de
(3,2) 4,2 - 6,4 um de didmetro. Las células
vegetativas reducidas por desecacion se
vuelven turgentes y se activan con las
nevadas o lluvias. También algunas células
vegetativas evidenciaron reduccién de
tamafio, éste fenotipo fue notorio cuando
desarrollaron un estuche denso y pardo
oscuro en los filamentos internos de las
Acinetos esféricos, ovoides y
en cadena, de 54 a 7,5 um de diametro
por 7,0 a 9,0 um de longitud. Los acinetos
como células especializadas de resistencia
y sobrevivencia pudieron dispersarse, se
reactivaron y luego germinaron.

colonias.

El didmetro promedio de la colonia hija
fue de 7,4 umreconociéndose en las ultimas
colonias hijas de la hilera la activacién
de los acinetos en verano (febrero)
ademds de la proyecciéon del mucilago
estructural y posterior diseminacion de
las nuevas colonias por la caida de agua
y por consiguiente la
sustrato rocoso andino.

colonizacién del
En las colonias
jovenes aisladas con denso estuche
colonial estratificado incoloro o pardo
claro también se evidenci6 la proliferacion
de hormogonios y filamentos vegetativos

(Figs. 9-12).

Morfotipos coloniales adultos

irregulares

Nostoc commune produce significantes
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cantidades de productos o matriz
(EPS) en su mayoria
polisacaridos, de esta manera, se formaron
agregados gelatinosos

principalmente estuvieron

extracelulares

coloniales

cuando
hidratados. El mucilago estuvo distribuido
laxamentey alrededordelascélulas, siendo
liberados al medio circundante en el cual
las células estuvieron creciendo, siendo
embebidas en mucilago denso. En la etapa
del ciclo de vida de N. commune cuando
se observé los inicios de la desecacion
natural, el mucilago del filamento (fase
seriada) fue visible y no 6 expansivo. Los
polisacaridos extracelulares asociados a
los filamentos y colonias constituyeron los
estuches, capsulas o vainas filamentosas o
coloniales respectivamente.

Los talos coloniales pequetios,
redondeados y verde parduzcos y cuando
son adultos se vuelven irregulares por
desintegracion quedando la
porcién externa expuesta, de color pardo
oscuro y con filamentos en su mayoria
dispuestos en forma paralela y curvados.
Los talos de ésta especie
cubierta externa firme y algo coridcea que
se quiebra por presion externa (bloque
de hielo o nieve) con la consiguiente
formacién de hormogonios
desintegracion parcial o completa del
talo. N. commune produce gran cantidad
de polisacéridos extracelulares que se
evidenci6 con el
vegetativas intercalares
filamentos seguida por fisién celular y
con la formacién de estuches gelatinosos
individual, extracelular, y colonial (EPS,).
La produccién y distribucion de Ia
scitonemina en el mucilago produjo una
tonalidad pardo naranja o pardo oscuro
notoria en las partes externas coloniales
(Figs.13-16).

colonial

tienen

una

y posterior

crecimiento de las

células de los
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La superficie colonial exhibié densos
filamentos agrupados mientras que en
la parte interna colonial los filamentos
estuvieron dispersos. Las células del
interior delacoloniaensumayoria cocoides
incrementan  su alcanzando
varias veces (hasta 4) la longitud de las
células vegetativas
Estas células llegaron a diferenciarse en
heterocistos que alcanzan el tamafio o
son mayores que las células vegetativas.

tamano,

de los filamentos.

Algunas veces por la posicion en que
desarrollan favorecen la fragmentacion
de los filamentos. La complejidad colonial
de N. commune basada en la distribucion
celular de los filamentos contorneados y
regulares fue modificada por la remocion
gradual del agua colonial (desecacién) y
de contraccion de la matriz extracelular
pérdida de forma y estructura

Esta contraccion o colapso
colonial favorecié el contacto celular en
cierto nivel. Luego de la rehidrataciéon la
estructura espacial y distribucion celular

con
colonial.

colonial fue restablecida.

A mayor intensidad de coloracion del
estuche colonial estratificado, las células
del interior de la colonia fueron pdélidas
expuestas a escasa intensidad luminosa
y  condiciones sombreadas. Algunas
porciones del talo colonial parduzco
desintegrado e irregular con hormogonios
(fase hormogonial del ciclo de vida).

También, se presentaron filamentos
estratificados o aislados, elongados,
curvados y superpuestos con aspecto

contorneados curvados. Los hormogonios
se dispersaron y formaron colonias nuevas
al segregar en forma gradual el mucilago
o estuche individual seguido por el
extracelular y colonial. La fragmentacion
de filamentos favoreci6é la formacién de
a partir de las células
aisladas. De esta forma, las colonias hijas

nuevas colonias
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dentro del talo colonial incrementan en
tamafio y se aislan para originar colonias
independientes con la desintegracién del
talo parental colonial.

Los filamentos curvados que rodean o
estdn circundantes a las células vegetativas
desarrollaron estuche individual incoloro
6 pardo oscuro. La mayoria de filamentos
presentaron  estuche estratificado, con
2 capas, la interna 6 EPS, y la externa o
EPS, coloreadas de color parduzco que
corresponden al estuche individual con un
espesor de 4,3 a 6,4 um y estuche externo
al anterior con un espesor de10,7a 14 -16
um de didmetro respectivamente. Ambos
estuches
un mucilago colonial (EPS,) incoloro o
parduzco de 16a26,7um que confluye con
los estuches de los filamentos embebidos
en el mucilago colonial. La pigmentacion
del mucilago con la scitonemina fue
homogénea o distribuida en parches a
lo largo de los filamentos y con mayor
intensidad los orientados a la mayor
radiacion. Células esféricas u ovoides de
(2,6) 4,8 a3,2 (5,8) um de didmetro por (2,2)
3,7 a4,2 (6,9) um de longitud. Heterocistos
ovoides, de 5,3 a 6,4 um de didmetro por
74 - 8,5 um de longitud y no evidencia
mucilago pigmentado. Acinetos ovoides
en cadena, de formacién apoheterocitica
por su desarrollo intermedio entre dos
heterocistos distantes, alcanzando de 6,4
a 8,0 um de diametro por 7,5 a 9,6 um
de longitud, con sustancias de reserva
conspicuas y detectadas en verano.

rodeados adicionalmente de

Morfotipos coloniales de N. commune
colonizando laderas de menor gradiente
de altitudinal

Los morfotipos de N. commune de las
laderas de menor altitud entre los 4500 y
4600m exhibieron colonias macroscépicas
hidratadas, verde parduzcas, de formas

esféricas, lobuladas, alargadas, irregulares
colectadas en verano (Fig.17). Algunas
coloniasovoideslobuladas presentaronuna
constriccion mediana con la consiguiente
formacién de nuevas colonias hijas. Los
talos coloniales en diferentes estados de
divisién, dependiendo de la madurez de
la colonia también estuvieron rodeados
de un mucilago extracelular coloidal
constituyendo un agregado multicelular.
También se presentaron colonias similares
a racimos o yemas secuenciales en hileras.
En laderas las colonias pequenas pardas
se desarrollaron por la germinacién de
acinetos.

Los hormogonios como segmentos
de los filamentos, constituyen estadios
motiles que se deslizaron inicialmente
sobre el sustrato rocoso que es facilitado
por el deshielo de la nieve circundante.
También, los estadios hormogoniales que
no son liberados y permanecen en el talo
colonial, crecieron vigorosay organizada
produciendo
primordios o proliferaciones celulares
similares a yemas constituyendo en sus
formas avanzadas morfotipos aseriados
(Fig.18). Las células vegetativas de colonias
jovenes alargadas con estuche individual y
colonial y formaron filamentos curvados
con células esféricas de 2,1 a 3,2 um de
diametro.
encapsuladas. Las células aisladas también
se presentaron con estuche individual. La
mayoria de filamentos encapsulados y
desintegrados con proliferacién de células
aisladas o en pares. Filamentos con estuche
individual pardos, alcanzaron de 6,4 a 8,6

estados celulares como

Algunas células estuvieron

um de diametro. Heterocistos terminales
(extremos de colonias jovenes) alcanzaron
de 6,4 a 7 um de didmetro por 5,3 a 5,7 um
de longitud (Figs. 17-20).
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Discusion y conclusiones

Las cianobacterias constituyen
un grupo de productores primarios
adaptados a una variedad de hébitats
siendo dominantes en los criosistemas.
Las cianobacterias de las regiones del
artico y el antértico son consideradas
por su habilidad de
sobrevivir largos periodos de dormancia
en la criosfera, donde el agua liquida es
limitante la mayor parte del afio y existen
periodos rapidos de congelamiento
y descongelamiento de la nieve vy
hielo (Marshall, 2014). La diversidad
cianobacterial y algal en la criosfera
es baja, con algunas morfoespecies y
ecotipos cianobacteriales de distribucion
cosmopolita aunque existe evidencia de
taxa endémicos (Wynn-Williams, 2000;
Jungblut et al., 2010; Strunecky et al., 2012).

criotolerantes

En la presente investigacion, el
contraste térmico diurno y anual en la zona
de estudio del Allincapac se establecié con
fluctuaciones extremas durante el medio
dia donde las temperaturas descienden
conforme el sol es cubierto por las nubes y
el régimen de temperaturas frias nocturnas
(bajo 0°C). Las implicaciones del
descongelamiento abrupto de la criosfera
andina por los cambios hidrocliméticos se
apreci6 por la erosioén de las rocas y suelos
descongelados de las laderas y acantilados
de las montahas que se reconocieron
inestables y quebradizos durante el
muestreo. Los suelos tropicales de alta
elevacion han incrementando su superficie
a nivel global debido a la deglaciacion
rapida de los casquetes polares y glaciares
como en los Andes altoandinos. Los
suelos de altas elevaciones han sido poco
estudiados por las condiciones rigurosas
y secas por encima de los 5000 m de
elevacién (Bradley et al., 2006; Schmidt et
al., 2009).
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Las comunidades cianobacteriales vy
algales formaron  biofilms complejos,
dindmicos por el ensamblaje de litobiontes
fototroficos poiquilohidricos 'y sus
morfoespecies en la cribsfera sur andina.
Las fluctuaciones hidricas favorecieron el
incremento en la complejidad dindmica
de la matriz extracelular de los biofilms
o matas cianobacteriales y microalgales
que esta relacionada con su sobrevivencia
al ser protegidas de la detencién del
metabolismo en periodos extremos. La
periodicidad en la disponibilidad del agua
liquida principalmente como goteo o,
escurrimientodeaguas deglaciaresuescaso
flujo de manantiales nivales
desarrollo de las matas con talos coloniales

favorecio el

mucilaginosos, como los filamentos de N.
commune y otras cianobacterias coloniales
cocoides y filamentosas como Chroococcus,
Leptolyngbya, Phormidium y Scytonema,
estreptofitas y diatomeas. Asi mismo, los
biofilms pardo oscuros experimentaron
fluctuaciones drasticas de temperaturas
en pocas horas por el riguroso clima frio
congelante. Sin embargo, la radiacion
absorvida por las matas especialmente
en verano favorecié el descongelamiento
diurno
cianobacteriales sobre o dentro del hielo
fueron resistentes para poder sobrevivir.

temporal. Las morfoespecies

Las condiciones de estrés hidrico en
la criosfera puede inhibir o disminuir
los procesos de produccién primaria y
fijaciéon de nitrégeno (Kviderova et al.,
2011). Los eventos de desecaciéon repetidas
incrementa su tolerancia (estrés osmético e
hidrico) después dela resistencia a cambios
de temperatura, la rehidratacién colonial
permite la recuperaciéon metabdlica por
su plasticidad fisiolégica como se observo
en la cepa de N. commune del Allincapac.
Las fluctuaciones térmicas en la zona de
estudio y al igual que los desiertos polares,
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regiones alpinas y montafas altoandinas
del mundo (glaciares) la diversidad
de especies es baja aunque en las
cianobacterias se ha subestimado su alto
grado de diversidad criptica (Gorbushina,
2007; Vincent, 2007).

estado de desarrollo
caracteristicas  biosistematicas vy
conservacion de siete especies de Nostochan
sido reportados por Mollenhauer (1988),
Mollenhauer et al. (1999). Entre las especies
citadas N. commune, N. microscopicum,
N. parmeloides y N. pruniforme forman
talos esféricos en sus estados juveniles
que pueden permanecer asi cuando
maduran o cambiar a formas irregulares
huecas o aplanados y laminares. La
especie de N. commune del Allincapac
exhibe éstas caracteristicas y cierto grado
de diversidad criptica en la criosfera
andina. La colonizacién cianobacterial no
constituye una adaptacién a condiciones
O6ptimas como las temperaturas bajas sino
una tolerancia a éstas condiciones segin
Quesada &Vincent (2012) y Nadeau &
(2000). Las
también tienen que enfrentar los efectos del
congelamiento por las bajas temperaturas,
la formaciéon del hielo (destrucciéon de
integridad celular con alteracién de
membranas) y estrés osmoético (exclusion
de solutos en la formacion del hielo).
Entre las estrategias para reducir los
dafios senalados, el primer mecanismo
de protecciéon es proporcionado por los
ex polisacaridos asi como, la presencia
de crio protectores (Potts, 2000; Vincent,
2007). Tamaru et al. (2005) demostraron el
rol de los polisacaridos extracelulares en la
desecacion y tolerancia al congelamiento
en N. commune. Las especies resistentes
a desecacion generalmente desarrollan un
mucilago grueso como estuches o capsulas
o forman acinetos como se evidenci6 en N.
commune del Allincapac.

La ecologia,
con

Castenholz cianobacterias

Varias especies de Nostoc sintetizan

compuestos  protectores como la
scitonemina que colorea la cubierta
mucilaginosa de tonalidades parduzcas

(Garcia - Pichel & Castenholz 1991; Dodds
etal.;1995). N. commune continua creciendo
en condiciones de luz tenue bajo hielo (en
invierno) protegida por la scitonemina.
La polaridad y produccién localizada
del pigmento scitonemina alrededor de
los filamentos se ha descrito para el N.
commune del Allincapac.

La plasticidad fenotipica ha sido
definida como un mecanismo para la
producciéon de multiples fenotipos de
un solo genotipo dependiendo de las
La diversidad
funcional asi como la variedad de formas
fenotipicas (vegetativas,
de propagacion y resistencia) y cripticas
de los talos de N. commune del Allincapac
favorecié su distribuciéon geografica en
los glaciares la zona altoandina del sur de
Perti (Puno). De esta manera, sus repuestas
plasticas fenotipicas
facilitaron la colonizacién de N. commune
disminuyendo las presiones de seleccién
(ecoevolutivas) impuestas por el cambio
climatico para otros autétrofos.
procesos en accién como, los cambios en
los patrones hidrocliméticos continuarn
en el futuro y, fortaleceran las ventajas
fisiologicas de los  diversos morfotipos
o ecotipos de la especie dominante N.
commune en la presente investigacion.

condiciones ambientales.

reproductivas,

fisiolégicas 'y

Los

Los suelos glaciales altoandinos son
considerados entre los mds extremos de
la biosfera y andlogos para las regiones
polares extraterrestres (Wynn-Williams,
2000; Vincent & Howard-Williams, 2000;
Schmidt et al., 2009). La disponibilidad
de oportunidades ecolégicas y habilidad
de la especie N. commune asi como, sus
patrones fenotipicos (morfotipos) para
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la colonizacion exitosa en la criosfera del
Allincapac permite considerar esta especie
como candidata para viajes espaciales de
regiones extraterrestres.
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Leyenda de las Figuras

3

Figs. 1-2. Comunidades cianobacteriales y microalgales formando biofilms pardo oscuros
humedecidos por deshielos en montafias aledafas al nevado Allincapac visitadas por
camélidos sudamericanos (alpaca). Figs. 3-4. Morfotipos coloniales jévenes de Nostoc
commune con mucilago denso y estratificado (flecha).
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Fig. 5. Variabilidad fenotipica en colonias de N. commune de laderas rocosas (4700 m.
altitud). Fig. 6. Morfotipo con mucilago colonial y pigmentacion polarizada (flecha).
Fig. 7. Mucilago colonial definido (flecha), filamentos seriados y proheterocisto terminal

(flecha). Fig. 8. Mucilago colonial pigmentado (scitonemina) y heterocisto intercalar
(flecha).
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Figs. 9-10. Variabilidad fenotipica de N. commune: morfotipos de colonia parental (parte
superior) y colonias hijas de origen secuencial y posterior aislamiento. Mucilago colonial
estratificado y pigmentado (flecha). Colonias terminales con reactivacién de acinetos
(flecha). Figs. 11-12. Colonia aislada y vista proxima de filamentos con mucilago
extracelular pigmentado.
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Figs. 13 -16. Talo colonial irregular de N. commune con filamentos paralelos y curvados.
Figs.13. Porcién colonial externa pigmentada (lado izquierdo) y filamentos palidos
(lado derecho). Fig. 14. Filamentos heterocistados (flecha). Fig.15. Filamentos con
células vegetativas, mucilago estratificado con pigmentacion irregular (flechas). Fig.16.
Filamentos con cadena de acinetos rodeados de mucilago pigmentado (flechas).
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Figs. 17-20. Colonias de N. commune en las laderas humedecidas entre musgos (4500 m.
de altitud). Fig. 18. Morfotipo colonial joven (superior) y colonias hijas en formacién
(inferior). Fig. 19. Colonias esféricas pigmentadas con filamentos laxos (parte superior) y
densos (parte inferior). Fig. 20. Vista proxima de colonia pigmentada de Fig.19.
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