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RESUMEN

La literatura sobre redes tróficas de lagos de alta montaña enfatiza el papel de ciertas especies en la trans-
ferencia de energía y minerales en estos ecosistemas. Por esta razón, estas especies constituyen los nodos
de interacción dentro de las redes tróficas y son consideradas especies clave. Distintas estrategias eco-
lógicas y evolutivas han permitido a estas especies clave dominar en ambientes extremos como los lagos
de alta montaña. Nuestros resultados han mostrado (i) que la mixotrofia es una estrategia metabólica de
las especies algales flageladas en estos ecosistemas. La escasez de nutrientes y los altos flujos de radia-
ción ultravioleta B (UVB) han sido identificados como los principales factores no bióticos en la selección
de esta estrategia, estableciéndose una relación directa entre la mixotrofia y la composición elemental de
los organismos; (ii) la existencia de importantes estrategias fisiológicas como (a) la síntesis y acumula-
ción de compuestos fotoprotectores que actúan como filtros (aminoácidos tipo micosporinas: MAAs) y
como antioxidantes (fenoles) frente a la radiación UV en comunidades epilíticas y litorales pero no en
comunidades planctónicas; (b) la disminución en la razón ácidos grasos poliinsaturados de cadena larga
(HUFAs): ácidos grasos insaturados de cadena más corta (PUFAs) bajo UVR, modificación de composi-
ción de lípidos que es considerada como una respuesta de algas aclimatadas a ambientes estresantes. Dos
nuevas estrategias han sido propuestas como mecanismo de aclimatación a UVR de algas en este estu-
dio: (a) un incremento de la actividad de la fosfatasa alcalina extracellular (APA) bajo UVR que aumenta
el contenido P de las algas y permite la reparación del ADN; (b) la excreción de carbono fotosintético que
da lugar a un descenso en la razón C:P y es el resultado de una ruta catabólica alternativa para reciclar
P intracelular de productores primarios fuertemente limitados por P.

El efecto interactivo de UVR y el enriquecimiento con fósforo (P) fue diferente dependiendo de los com-
ponentes de la red trófica que son afectados. Así, el efecto UVR x P fue sinérgico positivo sobre el bucle
microbiano, es decir, ambos factores favorecieron conjuntamente el desarrollo de virus, bacterias y ci-
liados sobre una escala temporal media. Este efecto desapareció cuando el P inorgánico fue agotado. Sin
embargo, el efecto interactivo UVR x P sobre la comunidad algal fue sinérgico negativo, es decir un in-
cremento en P acentuó los efectos dañinos de UVR sobre una escala temporal larga y ocasionó la pér-
dida de algas mixotróficas y la subsiguiente disminución de la diversidad algal. Por lo tanto, hay una
correlación negativa entre la tolerancia de las especies a UVR y su tolerancia a la entrada de P. Conse-
cuentemente, un incremento en la intensidad de las entradas atmosféricas de P conduce a la pérdida
de algas flageladas con metabolismo mixotrofico, un grupo funcional clave que constituye un corto-
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circuito en el flujo del carbono entre el bucle microbiano y los consumidores primarios, por lo que su
pérdida afecta al funcionamiento de los ecosistemas. Finalmente, la pérdida de algas mixótrofas y el de-
sarrollo masivo de clorofíceas desconecta la interacción productor primario-zooplancton herbívoro (Mi-
xodiaptomus laciniatus), lo que genera fenómenos de eutrofización en estos lagos de alta montaña.

Palabras claves: Especies clave, Red trófica, Radiación Ultravioleta (UVR), Enriquecimiento en P, Efec-
tos interactivos UVR x P. 

SUMMARY

The rapidly growing literature on trophic webs in high mountain lakes is highlighting the key role of cer-
tain species in the transfer of carbon and nutrients in these ecosystems. For this reason, these species are
the main nodes in these biological networks. A myriad of ecological and evolutionary strategies have en-
abled these species to dominate these ecosystems. Our results have showed that: (i) mixotrophy is a meta-
bolic strategy of key-phytoplankton species in these ecosystems. The nutrient scarcity and higher flux of
UVB have been identified as the main abiotic factors in the selection of this strategy. A direct relationship
between the mixotrophic strategy and the elemental composition of organisms has been found; (ii) dif-
ferent physiological strategies are developed by organisms: (a) the synthesis and accumulation of photo-
protective compounds that act as shields (MAAs) and antioxidants (phenols) against UV radiation in
epilithic and littoral communities, respectively but not in planktonic algae; (b) the decrease in the
HUFA:PUFA ratio under UVR. This alteration of lipid composition is considered as a response of accli-
mated algae to stressful environments Two new strategies have been proposed in this study as mechanism
of algal acclimation to UVR: (a) increase in extracellular alkaline phosphatase (APA) by UVR which in-
creases algal P-content and allows DNA repair; (b) excretion of photosynthetic carbon by algae, resulting
in low sestonic C:P ratios. This adaptive response may reflect the presence of alternative catabolic path-
ways to maintain the intracellular recycling of phosphorus in P-limited primary producers. 

The interactive UVR x P effect on food web was synergetic positive on microbial loop (i.e both factors
stimulated virus, bacteria and ciliate growth) on mid-term scale. This effect disappeared when P-inputs
were depleted. By contrast, a negative synergetic UVR x P effect was found on algal community (i.e.
greater effect of UVR as the P-input concentration increase) and the decrease in algal diversity (loss of
mixotrophic flagellate) after P-pulse on a long-term scale indicate a negative correlation between the
tolerance of species to UVR and their tolerance to P-pulse. Consequently, the increase in the intensity
of P-atmospheric inputs drives the disappearance flagellates with mixotrophic metabolism, a key func-
tional group which constitute a by-pass in the C-flux between microbial loop and grazing chain, af-
fecting the function of ecosystem Finally, the loss of mixotrophs and the development of chlorophyceae
at high abundance uncouples the relationship between algae and herbivorous zooplankton (Mixodiap-
tomus laciniatus) generating phenomena of eutrophication in these high mountain lakes.

Key words: Key-species, food web, Ultraviolet Radiation (UVR), P-enrichment, UVRxP interactive ef-
fects. 
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INTRODUCCIÓN

Las redes tróficas, como vías de flujo de energía
y materiales en los ecosistemas, constituyen uno
de los más complejos fenómenos conceptuales de
la Biología moderna (PIMM et al. 1991). Esta com-
plejidad se incrementa porque los “nodos” de las

redes tróficas están representados por organis-
mos de diversas especies clave, constituyendo
cada individuo un sistema bioquímicamente
complejo, y cada especie el producto de un con-
tinuo cambio evolutivo (HOLT 1995). Compren-
der la estructura e interacciones de las redes
tróficas es uno de los grandes objetivos de la
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emergente ciencia de la “Biocomplejidad” (MI-
CHENER et al. 2001). Es conocido que un limi-
tado número de organismos o grupo de especies
“clave” controla los procesos funcionales del eco-
sistema, al constituir los nodos principales en la
red trófica (MELIÁN & BASCOMPTE 2002). El
resto de organismos y sus interacciones contri-
buyen a la resiliencia del ecosistema (GUNDER-
SON 2000; DÍAZ & CABIDO 2001). A pesar de lo
anterior, aún es escasamente conocido cómo y en
qué medida son afectados los procesos en los eco-
sistemas por la pérdida de biodiversidad aso-
ciada a perturbaciones naturales o antrópicas
(CHAPIN et al. 2000; DÍAZ & CABIDO 2001). Las
predicciones teóricas y los resultados experi-
mentales obtenidos hasta el presente, indican que
son las variaciones en los tipos funcionales del
ecosistema, más que en la riqueza de especies, las
que pueden ocasionar cambios drásticos en el
funcionamiento del ecosistema. Esto se corrobora
cuando se extingue una especie o grupo de espe-
cies que conforman un tipo funcional, lo que oca-
siona un mayor impacto sobre el ecosistema que
la pérdida de un número equivalente de especies
pertenecientes a una variedad de tipos funciona-
les (CHAPIN et al. 2000; GUNDERSON 2000;
DÍAZ & CABIDO 2001). 

La radiación solar y el aporte de nutrientes son
los principales factores ecológicos que determi-
nan la estructura y el funcionamiento del ecosis-
tema (STERNER & ELSER 2002, ver referencias).
Por lo tanto, cualquier alteración de uno o ambos
factores abióticos puede afectar al ecosistema
como un todo. Es conocido que el incremento en
el flujo de UV-B (280-315 nm) derivado de la dis-
minución del espesor de la capa de ozono puede
afectar a procesos claves en la base de las redes
tróficas tales como fotosíntesis (HÄDER et al.
2007), consumo de nutrientes (DÖHLER 1997;
HESSEN et al. 1995), fototaxis y migración del
plancton (LEECH & WILLIAMSON 2001), re-
producción o crecimiento de los organismos
(BUMA et al. 1997; HELBLING & ZAGARESE
2003, y referencias aquí). También es conocido el
efecto ecológico sobre la estructura y la dinámica
de la biota de un incremento en la disponibilidad
de nutrientes limitantes asociado a la eutrofiza-
ción antrópica (STERNER & ELSER 2002). Sin
embargo, en la actualidad y con la perspectiva de

una escala de análisis global (WOODWARD et
al., 2005), existe un creciente interés sobre el
efecto de los pulsos de nutrientes asociados a ae-
rosoles atmosféricos en ecosistemas oligotróficos
prístinos, como los océanos abiertos (DUARTE et
al. 2006) o los lagos de alta montaña (VILLAR-
ARGAIZ et al. 2001, 2002; MORALES-BAQUERO
et al. 2006), puesto que sus patrones de respuesta
biológica son aún muy poco conocidos.

Muchos estudios han analizado el efecto indivi-
dual del espectro de radiación solar (HELBLING
& ZAGARESE 2003) o de los nutrientes sobre los
organismos; sin embargo, su interacción puede
afectar el rendimiento de las especies y sus rela-
ciones por vías que no son predecibles a partir
del análisis de un factor simple, ya que sus efec-
tos no siempre son aditivos. Existe una alta pro-
babilidad de que los estresores ejerzan efectos
interactivos complejos no aditivos dada la ubi-
cuidad de los trade-offs (respuestas compensato-
rias ecológicas) (KNEITEL & CHASE 2004), de
las tolerancias inducidas por el estrés (BLANCK
2002), y de las diferencias en la sensibilidad
frente a los estresores entre los niveles tróficos
(VINEBROOKE et al. 2003; PETCHEY et al. 2004,
RAFFAELI 2004). Cuando en los organismos tie-
nen lugar trade-offs frente a un conjunto de estre-
sores, normalmente se generan interacciones
sinérgicas. En cambio, la tolerancia de las espe-
cies inducida por el estrés genera interacciones
antagónicas, puesto que el impacto acumulativo
de los estresores en conjunto es menor que el es-
perado, es decir, que el impacto de un estresor
determinado se atenúa en presencia de otro es-
tresor (FOLT et al. 1999; CHRISTENSEN et al.
2006, VINEBROOKE et al. 2004). 

Generalmente los organismos acuáticos desarro-
llan mecanismos compensatorios frente al estrés
por UVR a través de:

• Estrategias de comportamiento (migración en la co-
lumna de agua): en muchas ocasiones los orga-
nismos pueden evitar la exposición a los flujos
de UVR permaneciendo en zonas profundas de
la columna de agua durante el día (CARRILLO
et al. 1991; CRUZ-PIZARRO et al. 1998). Tales es-
trategias pueden no ser efectivas si el cuerpo de



agua es muy somero y/o su transparencia per-
mite que la radiación ultravioleta penetre en
profundidad. 

• Estrategias fisiológicas: La fotoinhibición diná-
mica y la biosíntesis o acumulación de com-
puestos fotoprotectores son estrategias prima-
rias de fotoprotección que se combinan con
modificaciones fotomorfogénicas (tamaño y
forma celular). La combinación de cambios
pigmentarios y morfológicos altera las propie-
dades bio-ópticas del fitoplancton (efecto em-
paquetamiento) con lo que las células
consiguen disminuir la penetración de UV y su
efecto negativo en moléculas diana como ADN
y proteínas (FIGUEROA et al. 1997). Entre las
sustancias fotoprotectoras se encuentran mela-
nina, escitoneminas, fenoles, MAAs (aminoá-
cidos tipo micosporina) y carotenoides. Los
MAAs actúan como pantallas de radiación UV
(UVR) mediante mecanismos de disipación
térmica o como antioxidantes, absorbiendo di-
recta o indirectamente la energía de UVR
(LAURION et al. 2002; KORBEE et al. 2004). En
microalgas eucarióticas y cianobacterias, la
acumulación de MAAs en presencia de UVR
(solar o artificial) es especie-dependiente y es-
pecífica para cada MAAs, y además está con-
trolada por la calidad espectral de la radiación
incidente (GARCÍA-PICHEL 1994). A pesar del
hecho de que los MAAs son compuestos nitro-
genados, existe poca información del efecto
interactivo entre UVR y disponibilidad de nu-
trientes sobre la síntesis y bioacumulación de
MAAs (LITCHMAN et al. 2002; KORBEE et al.
2004).

• Estrategias bioquímicas: entre éstas destacan los
mecanismos de reparación del daño después
de que éste ocurra (BUMA et al. 1997; BOELEN
et al. 2001). La fotoreparación es una estrategia
evidenciada en las comunidades bacterianas
de la laguna de La Caldera (CARRILLO et al.
2002; MEDINA- SÁNCHEZ et al. 2002), y que
también es efectiva en otras comunidades bac-
terianas altamente expuestas a la radiación
solar, como las de aguas antárticas (VISSER et
al. 1999; DADVISON et al. 2000). Otras estrate-
gias bioquímicas incluyen la actividad antioxi-
dante de enzimas (catalasa, peroxidasa, etc.) y

de ácidos grasos, como respuesta a la genera-
ción de radicales libres.

• Estrategias metabólicas: el metabolismo mixo-
trófico, característico de muchas especies de
algas que habitan en ecosistemas fuertemente
expuestos a radiación ultravioleta y limitados
por nutrientes minerales, puede constituir una
estrategia adaptativa que permita soportar
ambas condiciones de estrés. Esta estrategia
permite la utilización de las bacterias como
fuente de carbono y nutrientes minerales en
condiciones de fotosíntesis y consumo de nu-
trientes inhibidos por UVR (MEDINA-SÁN-
CHEZ et al. 2004).

Otro importante factor de estrés para las algas de
lagos de alta montaña es la escasez de nutrientes;
frente a la crónica limitación por fósforo los or-
ganismos desarrollan distintas estrategias:

• Estrategias de afinidad por los nutrientes limi-
tantes, en las que las algas muestran ventaja
competitiva frente a otros organismos compe-
tidores (bacterias) en la adquisición de fósforo
tras un pulso externo (ej. atmoférico) de nu-
trientes (CARRILLO et al. 2008b)

• Estrategias de crecimiento masivo, propias de es-
pecies de crecimiento rápido, que son favore-
cidas por incrementos en la disponibilidad de
nutrientes (DELGADO-MOLINA et al. 2009a;
2009b).

• Estrategias de “consumo de lujo” y almacena-
miento de fósforo, incrementando su tamaño
celular (biovolumen) y su contenido celular en
P (“P cell quota”) (CARRILLO et al. 2008b). 

Recientemente se ha reconocido la urgente nece-
sidad de analizar la interacción entre radiación
UV y disponibilidad de nutrientes (VILLAFAÑE
2004), y de combinar estudios a corto y largo
plazo que permitan analizar la diferente capaci-
dad de aclimatación de los organismos aten-
diendo precisamente a su respuesta interactiva.
Hasta el momento, los trabajos en esta línea han
tratado aspectos parciales de la estructura y su-
cesión de la nanoplanctónica (BERGERON &

148

CARRILLO, P. Y COLS. «Especies claves en el funcionamiento de las redes tróficas pelágicas»



Proyectos de investigación en parques nacionales: 2005-2008

149

VINCENT 1997; XENOPOULOS & FROST 2003)
o aspectos funcionales exclusivamente de la co-
munidad algal (XENOPOULOS et al. 2002;
LITCHMAN et al. 2002). La interacción de facto-
res puede cambiar el signo del efecto de un solo
factor (efecto antagónico) o acentuar el efecto de
un factor simple (efecto sinérgico). Por lo tanto, el
análisis de múltiples factores actuando a dife-
rentes tasas y escalas ha llegado a ser reciente-
mente un punto “caliente” de investigación (“hot
research point”) (BREITBURG et al. 1999; FOLT
et al. 1999; XENOPOULOS et al. 2002; CRAIN et
al. 2008).

Por todo ello, los objetivos de este proyecto han
sido conocer:

1. Cuáles son las estrategias adaptativas de las
especies clave de las redes tróficas pelágicas
de los lagos de Sierra Nevada.

2. Cómo distintos factores abióticos (radiación ul-
travioleta, entrada de nutrientes minerales) in-
fluyen sobre las especies clave que condicionan
el funcionamiento de estos ecosistemas. 

MATERIAL Y MÉTODOS

Estudio extensivo

Se seleccionaron 14 lagunas que representan la
heterogeneidad del área de estudio. Lagunas
como La Caldera (CAL), Las Yeguas (YG1), Bo-
rreguiles (YG2), Laguna Larga (LG1), y Caballo
(CAB) están situadas sobre terreno rocoso des-
nudo; otras como Río Seco (RS1), Río Seco Supe-
rior (RS2), Aguas Verdes (AV), Virgen Superior
(VIR1), Virgen Media (VIR2), Siete Lagunas (La-
guna 6, Laguna 7), Laguneto (LG2), o Caldereta
(CT) están rodeadas de pastizales denominados
“borreguiles” (Tabla 1). El período de muestreo
se redujo tanto como fue posible (dos semanas)
para minimizar el efecto de la variación tempo-
ral. Cada laguna se muestreó una vez durante el
período libre de hielo de 2005, se realizaron me-
diciones in situ de variables físicas (profundidad
máxima y de mezcla, perfiles verticales de tem-
peratura y de radiación activa fotosintética [PAR]

y ultravioleta [UVR], luz promedio de las distintas
regiones del espectro de radiación en la capa de
mezcla [Im]) y se tomaron muestras integradas de
la columna de agua para analizar variables quí-
micas y biológicas estructurales (nitrógeno total
[NT] y disuelto [NDT], fósforo total [PT] y disuelto
[PDT], carbono, nitrógeno y fósforo sestónicos,
clorofila a, micosporinas [“mycosporine-like
amino acids”, MAAs]) y funcionales (producción
primaria [PP], producción bacteriana [PB] y bac-
terivoría algal). En cada ecosistema, el agua utili-
zada para el análisis de variables químicas y
biológicas consistió en una muestra integrada re-
presentativa de la capa de mezcla de la columna
de agua, tomada con una botella tipo Van Dorn
vertical. Con excepción de las alícuotas destinadas
a la determinación de las fracciones totales de ni-
trógeno y fósforo (NT y PT), el agua fue filtrada
por una red de 40 μm de tamaño de poro para eli-
minar el metazooplancton. 

Estudio experimental

Los experimentos se llevaron a cabo en 10 meso-
cosmos de polietileno, material plástico que deja
pasar todo el espectro de radiación solar, (trami-
tancia comprendida entre el ~60% a 280 nm y
>80% a 700 nm de longitud de onda). Con unas
dimensiones de 1 m de diámetro, 7 m de profun-
didad y 2.700 litros de capacidad, los mesocos-
mos se llenaron con agua del lago tomada de la
capa de mezcla de la columna de agua. El diseño
experimental consistió en un análisis factorial
5x2. Se controló la concentración de nutrientes
aplicando cinco niveles de enriquecimiento en
fósforo (P) (adición de NaH2PO4 en un único
pulso al comienzo del periodo experimental) en
concentración final creciente (no adición [con-
trol], 20, 30, 40 y 60 μg P l-1). Para evitar la limi-
tación de los organismos por nitrógeno (N) se
adicionó NH4NO3 manteniendo una razón N:P
atómica de 30. También se controló la calidad de
la radiación solar, de forma que cinco mesocos-
mos se cubrieron con una lámina de plexiglás
para excluir la radiación ultravioleta <400 nm
(tratamiento -UVR), mientras que los cinco trata-
mientos restantes no se cubrieron, de forma que
les llegara todo el espectro de radiación solar (tra-
tamiento +UVR).
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Tras el pulso de nutrientes, los mesocosmos se in-
cubaron durante 70 días (desde el 1 de agosto
hasta el 10 de octubre de 2003). La periodicidad
de muestreo de los mesocosmos se adecuó a los
tiempos de generación de los diferentes grupos
de organismos estudiados (desde bacterias a zo-
oplancton). Así, se tomaron muestras en ocho
ocasiones con una periodicidad gradualmente
mayor, desde un intervalo de dos días al co-
mienzo de la incubación hasta dos semanas hacia
el final del periodo experimental (más detalles en
CARRILLO et al. 2008a).

Con objeto de extrapolar los resultados a las con-
diciones del medio, además se llevó a cabo un se-
guimiento estacional del lago a lo largo de todo el
periodo libre de hielo.

Variables estructurales: físicas, químicas y biológicas

Variables físico-químicas: Durante cada día de
muestreo se midió: (1) los perfiles verticales de
atenuación del espectro completo de la radiación
solar (entre 300 y 800 nm) en la columna de agua,
ambos durante el momento de máxima verticali-
dad de la radiación incidente, usando un espec-
trorradiómetro “LI-8000 spectroradiometer”

(LI-COR, Lincoln, NE). Las medidas se realiza-
ron en el momento de máxima verticalidad del
sol; (2) los coeficientes de atenuación difusa de la
radiación incidente (Kd) se determinaron calcu-
lando la pendiente de la regresión lineal entre los
logaritmos naturales de la radiación incidente
con la profundidad para cada rango de longitu-
des de onda; (3) los perfiles verticales de tempe-
ratura (T), pH, concentración de oxígeno (%O2)
y potencial de oxido-reducción (red-ox) tanto del
lago como de los mesocosmos, usando una sonda
multiparamétrica (TURO).

Toma de muestras: Las muestras de agua para
cuantificar las variables químicas y biológicas es-
tructurales se tomaron por triplicado, previa ho-
mogeneización de la columna de agua de cada
mesocosmos. De ellas, se tomaron las siguientes
submuestras: 50 ml para el análisis del fósforo
total (PT) y nitrógeno total (NT); un volumen mí-
nimo de 900 ml en botellas de PET para la deter-
minación de clorofila a sobre filtros de 0,7 μm de
tamaño de poro (GF/F, Whatman); 900 ml en bo-
tellas de PET para el análisis de la composición
elemental de fitoplancton y bacterias; 130 ml en
frascos de vidrio y fijación con Lugol alcalino
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(aprox. 1% v/v de concentración final) para la
cuantificación de fitoplancton y nanoflagelados
heterotróficos; 20 ml en botes esterilizados (tipo
penicilina) y fijación con formaldehído neutrali-
zado y filtrado por 0,2 μm (concentración final
2%), para la cuantificación del bacterioplancton;
1000 ml de agua fijada con Lugol (aprox. 1% v/v
de concentración final) para la cuantificación de
ciliados; a partir del agua filtrada por 0,7 μm, se
tomaron sendas alícuotas de 50 ml para los aná-
lisis de fósforo disuelto total (PDT), nitrógeno di-
suelto total (NDT), fósforo reactivo soluble (SRP),
nitratos (NO3

-) y alcalinidad. 

Análisis químicos: Los análisis químicos se realiza-
ron siguiendo procedimientos estándar (APHA
1992). Así, el fósforo reactivo soluble (SRP) se ana-
lizó siguiendo el método de molibdato amónico.
El fósforo total (PT) y fósforo disuelto total (PDT)
se determinaron espectrofotométricamente previa
oxidación con una mezcla oxidante. La concentra-
ción de nitratos se determinó mediante espectro-
fotometría a 220 nm.

Para analizar la composición elemental de algas
y de bacterias se siguió una filtración en serie
(con agua prefiltrada por 40 μm) a través de fil-
tros de fibra de vidrio (Whatman GF/B) de 1 μm
de tamaño de poro previamente combustionados
(500 ºC, 1 hora) para la cuantificación del conte-
nido algal de P, N y de C, y de filtros de policar-
bonato (Nuclepore,Whatman) o de óxido de
aluminio (Anodisc Whatman) precombustiona-
dos (500 ºC, 1 hora), ambos tipos de filtros de
0,2 μm de tamaño de poro, para analizar el con-
tenido bacteriano de P, y de N y C, respectiva-
mente. El P de ambas fracciones, fitoplanctónica
y bacteriana, se analizó mediante espectrofoto-
metría digiriendo previamente el contenido de
los respectivos filtros con mezcla oxidante y si-
guiendo la técnica del molibdato (APHA 1992).
Previamente al análisis, las muestras de P fito-
planctónico digeridas se filtraron de nuevo
(GF/B Whatman) para eliminar turbidez. Los fil-
tros para el análisis de C y N se mantuvieron a -
20ºC o en campana de desecación hasta que se
procesaron en un analizador elemental CNH Per-
kin-Elmer, modelo 2400 (Perkin-Elmer, Boston,
MA, USA).

Análisis de fotoprotectores. El análisis de la concen-
tración y composición de MAAs fue realizado
por cromatografía líquida de alta resolución
(HPLC) con detector UV-Visible Waters 996 (ba-
rrido desde 290 hasta 400 nm), columna C8 una
fase móvil de 2,5% metanol y 0,1% de ácido acé-
tico, y flujo de 0,5 mL·min-1 (KORBEE et al. 2004).

La concentración de compuestos fenólicos fue
evaluada utilizando 0,25 g de peso fresco. Las
muestras fueron pulverizadas en nitrógeno lí-
quido, y extraídos 12 horas en tubos de centrifu-
gadora con 2,5 ml de 80 % (v/v) de metanol. La
mezcla fue centrifugada a 19.000 g durante 15 mi-
nutos y el sobrenadante recogido. Los compues-
tos fenólicos totales fueron determinados
espectrofotometricamente (FOLIN & CIOCAL-
TEU 1927). Phloroglucinol (1,3,5-trihydroxyben-
zene, Sigma P-3502) fue utilizado como estándar.
La concentración de fenol fue expresada como
mg/g peso seco después de determinar la razón
peso fresco:peso seco en el tejido.

Los ácidos grasos en el seston fueron analizados
después de extracción y metilación (MASON &
WALLER 1964) utilizando un cromatógrafo de
gas (Finnigan MAT GCQ) equipado con un pul-
verizador-inyector de temperatura programable
y una columna capilar sílice (DB 225 MS) (J & W
Scientific), y un detector de ionización de llama.
Las unidades para ácidos grasos en este estudio
son g/mg de carbono sestónico

Variables biológicas: La concentración de clorofila
a (Chl a) fue medida espectrofluorimetricamente
(LS 55 Luminiscence Spectrometer, Perkin-Elmer,
Boston, MA, USA) tras moler el filtro (Whatman
GF/F filtro de fibra de vidrio, 25-mm) con pig-
mentos concentrados por filtración de 300-ml de
agua a <100-mm Hg de presión y extraerlos en
acetona (90%) durante 24 horas a 4 ºC.

La cuantificación de la abundancia de fitoplanc-
ton, ciliados y nanoflagelados heterotróficos se
realizó siguiendo el método propuesto por
Uthermöl (1958). Se sedimentó una alícuota de
muestra en una cámara Uthermöl durante 48
horas para asegurar la sedimentación de las cé-
lulas más pequeñas. En un microscopio óptico in-
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vertido (Leitz, Labovert) se contaron al menos
200 individuos de la especie más abundante
cuando fue posible. El biovolumen celular se es-
timó en cada muestra mediante análisis de imá-
genes (Leica, Quantimet 500) de 20 células por
especie. El cálculo se realizó por aproximación de
la forma celular de cada especie a su forma geo-
métrica y fue convertido a carbono usando los
factores de conversión por propuestos específi-
cos CARRILLO et al. (l995).

La abundancia bacteriana se cuantificó sobre
muestras teñidas con 4’-6-diamidino-2-fenilindol
(DAPI) a una concentración final mínima de 0,2%,
durante 15 minutos. A continuación se filtró a tra-
vés de un filtro de 0,2 μm de policarbonato negro
(Nuclepore®). En un microscopio óptico de epi-
fluorescencia (Leitz, Fluovert FS) equipado con un
bloque de filtros Ernst Leitz (BP 340-380/DM
400/LP 425), se contaron al menos 400 células por
muestra. 

El biovolumen bacteriano se estimó a partir de
análisis de imágenes obtenidas mediante micros-
copía electrónica de transmisión (TEM), aproxi-
mando cada célula a su forma geométrica más
ajustada. El biovolumen se calculó midiendo el
diámetro celular (D) en las formas cocoides, o el
ancho (A) y longitud (L) en las formas bacilares y
filamentosas. La biomasa bacteriana (C, fg C cél-1)
se calculó de acuerdo con la relación alométrica
entre el volumen celular y el contenido en carbono
(MEDINA-SÁNCHEZ et al. 1999).

Variables funcionales

La producción primaria se midió utilizando la téc-
nica del 14C. Para cada determinación se añadió
2,5 μCi de NaH14CO3 de una ampolla de 10 μCi
ml-1 (actividad específica = 8,4 mCi mmol-1, NEN
Dupont) a cada una de las botellas experimentales
(tres botellas claras de cuarzo y una oscura, de 40
ml). Éstas se incubaron durante 4 horas. La pro-
ducción primaria (PP) se midió como carbono or-
gánico particulado >1 μm (POC1) y se determinó
filtrando una alícuota de 35 ml a través de un fil-
tro Nuclepore de 1,0 μm de tamaño de poro. El fil-
trado se filtró a través de un filtro de 0,2 μm
(carbono orgánico particulado 0,2-1 μm, POC2).
Por último, para la determinación del carbono or-

gánico disuelto producido (DOC), se tomó una alí-
cuota de 4 ml del filtrado resultante <0,2 μm (de-
talles sobre el procedimiento analítico en
CARRILLO et al. 2002). La excreción de C orgánico
fotosintético (EOC) fue calculada como:

EOC (μg C l-1 h-1) = POC2 + DOC

El porcentaje de exudados fotosintéticos excreta-
dos (%EOC) se calculó como

%EOC = EOC × PP-1 × 100

La producción bacteriana heterotrófica (PB) se de-
terminó utilizando la técnica de incorporación en
el ADN bacteriano de timidina marcada. Se aña-
dió [metil-3H] timidina (actividad específica = 82
Ci mmol-1, Amersham Pharmacia) a cada uno de
los viales experimentales de 1,5 ml de muestra (6
réplicas + 6 blancos para cada mesocosmos) hasta
una concentración final de 11,05 nM. Los viales ex-
perimentales se incubaron durante 60 minutos en
oscuridad (detalles sobre el procedimiento analí-
tico en MEDINA-SÁNCHEZ et al., 2004)

El número de bacterias producidas por mol de
3H-timidina incorporado se estimó usando un
factor de conversión de 1,07 × 1018 cél mol-1, cal-
culado experimentalmente para este sistema (Ca-
rrillo et al. 2002). Finalmente, la cantidad de
carbono producida se estimó utilizando el factor
de 2 × 10-14 g C cél-1. 

Cuantificación de bacterivoría por algas mixótrofas

Valoramos experimentalmente la capacidad bac-
terívora (mixotrofia) de algas como la proporción
de la producción bacteriana consumida por la
fracción algal por medio de la incorporación de
timidina (TdR). Así, la incorporación activa de
TdR por algas deriva del consumo de bacterias
nativas marcadas, única fracción biológica capaz
de incorporar TdR a concentraciones nanomola-
res. La ventaja de utilizar esta técnica reside en
que TdR satisface los requisitos de un trazador
ideal para medir simultáneamente la PB y su con-
sumo por mixótrofos en las misma muestra (más
detalle en MEDINA-SANCHEZ et al. 2004; 2006). 



porque yo muero) (CARRILLO et al. 2002; MEDINA-
SÁNCHEZ et al. 2002; 2004). Por lo tanto, los mi-
xótrofos pueden tener ventaja en escenarios
(ecosistemas de aguas claras con alta radiación ul-
travioleta y escasa disponibilidad de nutrientes
minerales) donde el fitoplancton aporta el sustrato
orgánico del que dependen las bacterias, al mismo
tiempo que las bacterias pueden favorablemente
competir por los nutrientes minerales; finalmente
los mixótrofos consumen estas bacterias enrique-
cidas en fósforo. El estudio extensivo realizado en
las lagunas de Sierra Nevada muestra que ni la in-
tensidad de luz (Im) ni la disponibilidad de fósforo
disuelto total (TDP) individualmente se relacionan
significativamente con la proporción de produc-
ción bacteriana consumida por los mixótrofos
(Fig. 1). Sin embargo, la razón entre la intensidad
media (Im) de las distintas longitudes de onda que
cuantifican la radiación ultravioleta (UVB 305) y
UVA (320 y 380 nm) y la disponibilidad de P ex-
plican significativamente un alto porcentaje de la
bacterivoría por mixótrofos en los lagos de Sierra
Nevada. De acuerdo con nuestra hipótesis inicial,
el metabolismo mixotrófico se intensifica en lagos
de mayor radiación ultravioleta y escasa disponi-
bilidad de P (es decir altas razones UVB/TDP o
UVA/TDP), existiendo un mejor ajuste cuando la
radiación considerada es la UVB (Fig. 1).

El incremento en la intensidad y frecuencia con la
que se están produciendo entradas de materiales
alóctonos de origen atmosférico sobre Sierra Ne-
vada, que en buena medida está relacionado con
variaciones climáticas (North Atlanctic Oscilla-
tion, NAO) y con el desplazamiento de la Zona
de Convergencia Intertropical (ZCIT), sugiere
que las comunidades planctónicas no sólo están
controladas por el efecto “dañino” de la radia-
ción ultravioleta, sino también por el efecto “es-
timulador” del aporte de nutrientes inorgánicos.
Puesto que el metabolismo mixotrófico es venta-
joso en sistemas estresados por UVR y oligotro-
fia, y dado que los eventos atmosféricos de
origen sahariano que aportan nutrientes (P) son
cada vez más frecuentes en Sierra Nevada, nos
planteábamos algunas cuestiones

1. ¿De qué forma afectan los pulsos naturales de
nutrientes al metabolismo mixotrófico?
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RESULTADOS Y DISCUSION

¿Cuáles son las estrategias adaptativas de las
especies clave de las redes tróficas pelágicas
de los lagos de Sierra Nevada?

�  Estrategias metabólicas: Mixotrofia.

La mixotrofia en sentido restringido es definida
como la combinación de fotosíntesis y fagotrofia
en el mismo individuo (SANDER 1991). A pesar
de que el mantenimiento del metabolismo mixo-
trófico supone un mayor coste energético (mante-
nimiento de los aparatos fotosintético y fagotrófico
en la misma célula) que el de un metabolismo es-
trictamente autótrofo o heterótrofo, la mixotrofia
constituye una estrategia adaptativa para crecer
en condiciones adversas. La naturaleza dual de su
metabolismo (autotrófico y heterotrófico) les con-
fiere ventaja en ecosistemas donde la luz o los nu-
trientes minerales son limitantes ya que su
capacidad fagotrófica les permite suplementar su
modo de crecimiento autotrófico con el carbono y
los nutrientes minerales contenidos en sus presas,
ej. picoplancton. De esta forma, las especies mixó-
trofas pueden constituir un tipo funcional “clave”
determinante de la estructura y del flujo de ener-
gía a través de la red trófica, puesto que contribu-
yen a las entradas de carbono autóctono en el
sistema, y su interacción con el picoplancton im-
plica un mecanismo de transferencia de nutrien-
tes minerales y de energía hacia niveles tróficos
superiores, como el zooplancton (SHERR &
SHERR 2002; ZUBKOV & TARRAN 2008). 

Recientemente se ha mostrado que la mixotrofia
no sólo es una respuesta adaptativa a condiciones
de limitación, sino también a condiciones de es-
trés por exceso de radiación solar. Así, MEDINA-
SÁNCHEZ et al. (2004) encontraron un estímulo
de las tasas de ingestión de bacterias por los mi-
xótrofos en muestras expuestas a altas intensida-
des de radiación solar (UVB+UVA+PAR). Entre
las algas y bacterias se establece una compleja re-
gulación que denominamos “Ni contigo ni sin ti”
(MEDINA-SÁNCHEZ et al. 2004). Las bacterias
son depredadas por las algas (“ni contigo” porque
me matas) y simultáneamente dependen del car-
bono orgánico liberado por las algas (“ni sin ti”
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2. ¿Pueden los efectos de los pulsos interaccio-
nar con los efectos de UVR para modular
dicho metabolismo?

Nuestra hipótesis inicial planteaba que si los pul-
sos atenúan los efectos negativos de UVR sobre
las algas, cabría esperar una disminución de la
bacterivoría asociada a la mixotrofia. Como con-
secuencia, los pulsos de nutrientes modificaría la
relación alga-bacteria que variaría desde un con-
trol dual (con bacterivoría) hasta un comensa-
lismo por el carbono. Nuestros resultados
experimentales sobre escalas temporales cortas
indican que:

• la composición elemental de algas y bacterias
juega un papel fundamental en la respuesta
biológica y ecológica a variaciones en la cali-
dad de la luz y en la disponibilidad de nu-
trientes. La interacción luz-nutrientes tiene un
efecto antagonista sobre la liberación de pro-

ductos extracelulares por los autótrofos (EOC)
y la producción bacteriana en condiciones de
limitación de nutrientes de ambas comunida-
des. Este efecto antagonista implica la atenua-
ción o la eliminación de los efectos que la
radiación ultravioleta ejerce en condiciones no
enriquecidas (Fig. 2).

• el efecto interactivo entre la radiación solar y
las cargas de nutrientes inorgánicos atmosfé-
ricos sobre la interacción alga-bacteria refuerza
el control dual que las algas ejercen sobre las
bacterias: incremento en la liberación de car-
bono por las algas y de la depredación de las
algas mixótrofas sobre las bacterias (MEDINA-
SÁNCHEZ et al. 2006; CARRILLO et al. 2006)
(Fig. 2). Por lo tanto, se favorece el manteni-
miento del cortocircuito entre las algas y bac-
terias microbiano (MEDINA-SÁNCHEZ et al.
2004) y determina un escaso desarrollo de
otros organismos del bucle microbiano.

Figura 1. Relación entre el porcentaje de bacterias consumidas por algas mixótrofas y la radiación solar media en la columna de agua
(Im) para longitudes de onda de radiación ultravioleta (a) 305 nm; (b) 320 nm; (c) 380 nm; (d) concentración de Fósforo Disuelto Total
(PDT) y (e) la razón Im320/PDT en los lagos de Sierra Nevada. Son incluidos los valores r y p del análisis de regresión, cuando son
significativos, y las líneas discontinuas indican intervalos de confianza al 95% alrededor del ajuste lineal de la regresión (línea só-
lida). Acrónimos en M & M.

Figure 1. Relationship between %BP consumed by algae and (a) 305 Im (b), 320 Im (c) 380 Im (d) Total Dissolved phosphorous (TDP)
(e) 320Im:TDP in the Sierra Nevada lakes. Values of r and p for regression analyses are shown; when significant, dashed lines indi-
cate 95% confidence intervals around the fitted regression line (solid line). See text for acronyms (M &M).
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�  Estrategias fisiológicas:

1. Síntesis de moléculas fotoprotectoras

El fitoplancton tienen una variedad de mecanis-
mos fotoprotectores para minimizar el daño po-
tencial causado por radiación ultravioleta solar
(UVR, 290 a 400 nm). Éstos incluyen, por ejemplo,
la síntesis de biomoléculas que actúan como pan-
tallas solares directas o estrés fotooxidativo, res-
pectivamente (ROY 2000). MAAs es una familia
de aminoácidos solubles en agua, de bajo peso
molecular, altos coeficientes de extinción de molar
(ε: 28.100 a 50.000 M–1 cm 1) y máximos de absor-
ción entre 309 y 360 nm. La información sobre
estos compuestos en fitoplancton de agua dulce y
su papel fotoprotector es escasa, reduciéndose a
algunos estudios realizados en los Alpes centrales
(LAURION et al. 2002) o en lagos de alta montaña
tropicales (KINZIE et al. 1998). Mientras que en los
primeros es frecuente que las algas planctónicas
tengan un alto contenido de fotoprotectores, en los
lagos tropicales estos compuestos aparecen prefe-
rentemente en organismos epilíticos y el fito-
plancton no parece tener tal protección (KINZIE
et al. 1998). Resultados semejantes han sido en-
contrados en los lagos de Sierra Nevada, donde
los MAAs solo han podido ser cuantificados sobre
muestras epilíticas.

La síntesis de MAAs no estuvo relacionada con el
contenido en nitrógeno disuelto total, probable-
mente porque este nutriente no es limitante en
los lagos de Sierra Nevada. Sin embargo, la dis-

tribución de estas moléculas fotoprotectores se
relacionó con la intensidad de radiación ultra-
violeta y más significativamente en el rango de
la radiación UVA (Fig. 3).

Entre los compuestos fotoprotectores sintetiza-
dos para hacer frente a la radiación UV, los com-
puestos fenólicos juegan un papel clave, ya que
además tienen una importante función como an-
tioxidantes. En el alga filamentosa Zygnemopsis
decussata (especie que recientemente se está de-
sarrollando en las zonas litorales de la laguna de
La Caldera) encontramos un mayor rendimiento
fotosintético (ETR, estimador de actividad foto-
sintética) en algas creciendo a profundidades in-
termedias (0,25-0,5 m) a la vez que contenían
mayores concentraciones de compuestos de poli-
fenólicos (3-5 veces mayor) que en algas cre-
ciendo en profundidades menores o mayores (0,1
ó 1 m, Fig. 4). La acumulación de compuestos fe-
nólicos puede ser estimulada en distintas condi-
ciones de estrés (UVR, temperatura, acción de los
herbívoros, FIGUEROA et al. 2009). Así, la expli-
cación de una actividad fotosintética más alta de
algas creciendo en las profundidades 0,25-0,5 m
podría ser el alto contenido de compuestos fenó-
licos que protegen las algas contra el estrés por
UVR. En 0,25-0,5 m se alcanzó la proporción más
alta de la acumulación neta de fenoles, como un
balance neto entre síntesis vs. destrucción
(Fig. 4). Así, a 0,1 m, los compuestos fenólicos de-
crecieron como una consecuencia de una radia-
ción incrementada (foto-blanqueo), y a 1 m la
acumulación disminuyó debido a la disminución

Figura 2. Diagrama conceptual efecto interactivo Radiación ultravioleta (UVR) y adición de fósforo (P) sobre la interacción alga-bac-
teria en distintas condiciones de limitación en nutrientes de ambas comunidades. Gráfica modificada de MEDINA –SÁNCHEZ et
al. (2006). 

Figure 2. Conceptual diagram of the antagonistic P x UVR interactive effects on the algae and bacteria in different nutritional con-
dition to both communities. Modified from MEDINA–SÁNCHEZ et al. (2006).
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de la irradiancia de UV, que constituye la señal
ambiental que desencadena la acumulación de
compuestos fenólicos en algas.

2. Cambios en la composición elemental

La radiación UV ejerce un efecto estimulador
sobre la actividad fosfatasa alcalina (APA) extra-
celular en los lagos de Sierra Nevada sobre esca-
las temporales medias (1 semana) (Fig. 5). El
incremento en su actividad implica que la APA
puede incrementar la disponibilidad de P inor-
gánico desde fracciones orgánicas disueltas. Este
incremento en la disponibilidad de P inorgánico
puede explicar el incremento en el contenido in-
tracelular de P (P sestónico) bajo UVR y la dis-
minución en su razón N:P (Fig. 5 b, c). Razones

N:P próximas a 16 (razón de Redfield ) determi-
nan: (i) una composición elemental óptima para
crecer; (ii) la no existencia de restricciones del nu-
triente clave (P) para la reparación del ADN da-
ñado por efecto de la radiación UVR. Por lo
tanto, estos estudios nos han permitido proponer
este nuevo mecanismo fisiológico basado en la
relación APA-razón N:P para comprender la acli-
matación de las algas en estos ambientes tan ex-
tremos (KORBEE et al. submitted).

Nuestros experimentos sobre escalas temporales
largas (> 2 meses) ponen de manifiesto que la
UVR disminuye los valores de C:P fitoplanctó-
nico, enriqueciéndose las algas proporcional-
mente en fósforo. XENOPOULOS et al. (2002)
fueron los primeros autores que mostraron expe-

Figure 3. Relación entre (a) Nitrógeno Disuelto Total (TDN) (b) Im 305 nm), (c) 320 Im, (d) 380 Im y la concentración de MAAs en el
epiliton de los lagos de Sierra Nevada. Son incluidos los valores r y p del análisis de regresión, cuando son significativos, y las líneas
discontinuas indican intervalos de confianza al 95% alrededor del ajuste línea de la regresión (línea sólida). Acrónimos en M & M.

Figure 3. Relationship between Ephylitic mycosporine-like amino acids, MAAs and (a) Total Dissolved Nitrogen (b) 305 Im (c) 320
Im (d)380 Im in the Sierra Nevada lakes. Values of r and p for regression analyses are shown; when significant, dashed lines indicate
95% confidence intervals around the fitted regression line (solid line). See text for acronyms.
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consistentes con el efecto estimulador ejercido por
UVR sobre la excreción absoluta y porcentual ob-
servado en experimentos previos realizados a corto
plazo (CARRILLO et al., 2002). El carácter sinérgico
de la interacción UVR x P sobre EOC, indicativo de
un efecto mayor de UVR al aumentar la concen-
tración de P, sería consistente con una mayor ma-
nifestación del estrés debido a UVR, que potencia
per se la excreción bajo condiciones enriquecidas en
nutrientes limitantes, donde la producción prima-
ria y, por tanto, la excreción de carbono asociada
(ya que se relacionan directamente, MAURIN et al.
1997; CARRILLO et al. 2002) tienen valores más

Figura 4. Concentración de compuestos fenólicos (mg gDW-1)
en talos de Zygnemopsis decussata en la laguna de La Caldera.
Datos están expresados como valores medios ± SD (n=6).

Figure 4. Concentration of phenols expressed as mg g DW-1in
thalli of Zygnemopsis decussata collected in La Caldera Lake.
Data are expressed as mean value ± SD (n=6).

Figura 5. Efecto UVR sobre (a) actividad de la fosfatasa alcalina
extracelular (APA); (b) la concentración de P en la fracción ses-
tónica y (c) la razón N:P algal . *p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001;
ns, no significativo.

Figure 5. (a) Dissolved Alkaline phosphatase activities (APA)
(b) Sestonic P and (c) N:P ratio measured under photosynthet-
ically active radiation (-UVR) and full sunlight (+UVR). Data
are expressed as mean values ± SD (n=3).

rimentalmente un efecto directo de la radiación ul-
travioleta disminuyendo la razón C:P fitoplanctó-
nica, y propusieron distintas vías de explicación
(básicamente la inhibición en la fijación de car-
bono y el incremento en la captura de P favorecida
por procesos indirectos como fotolisis o repara-
ciones del daño debido a UVR). MEDINA-
SÁNCHEZ et al. (2006) proponen explicaciones
adicionales, como la bacterivoría asociada a la mi-
xotrofia que ingresa P procedente de las bacterias
con intrínseca baja razón C:P. CARRILLO et al.
(2008a) demuestran, por primera vez, que la ex-
creción de carbono es el proceso responsable de la
disminución de la razón C:P algal por efecto de
UVR, y este mecanismo es propuesto como una es-
trategia adaptativa de la comunidad algal en eco-
sistemas fuertemente estresados por UVR y
nutrientes, ya que la excreción de carbono es el re-
sultado de una ruta catabólica alternativa para re-
ciclar P intracelular de productores primarios
fuertemente limitado por P (Fig. 6). Esto es sopor-
tado por la tendencia general a incrementarse tanto
los valores absolutos (EOC), como los porcentuales
(% EOC) en presencia de UVR, independiente-
mente del tratamiento de P. Estos resultados son
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altos. Recíprocamente, el carácter antagónico de la
interacción UVR x P sobre el %EOC, indicativo de
un efecto mayor de UVR al disminuir la concen-
tración de P, se debería a una mayor manifestación
del estrés por UVR bajo menores concentraciones
de P, donde los valores de % EOC son intrínseca-
mente más elevados dado el mayor desacople
entre producción de carbono y su uso para biosín-
tesis de biomasa en estas condiciones, lo que favo-
rece su liberación al medio (BERMAN-FRANK &
DUBINSKY 1999). La excreción de carbono, consi-
derada evolutivamente como un proceso funcio-
nal neutro, adquiere funciones secundarias con
importantes consecuencias a nivel poblacional, de
comunidad y ecosistémico, debido a su utilidad
como sustrato energético para las bacterias, por lo
que constituye el vínculo clave que une “por
abajo” el bucle microbiano con la cadena de pasto-
reo (BERMAN-FRANK & DUBINSKY, 1999; ME-
DINA-SÁNCHEZ et al. 2006).

Aunque la interacción UVR x P tuvo un efecto
antagónico sobre la razón C:P algal, la respuesta
de la razón C.P del zooplancton fue unimodal ne-
gativa (Fig. 7), de forma que la radiación ultra-
violeta incrementó la razón C:P del zooplancton
en los niveles extremos del gradiente (tratamien-

tos control y 60 μgP L-1). El incremento en C:P es
consistente con un incremento en la %C y sugiere
el almacenamiento de lípidos, lo que esta sopor-
tado por el incremento en la concentración de áci-
dos grasos poliinsaturado ω3-PUFA en su
alimento (BULLEJOS et al. 2008; VILLAR- AR-
GAIZ et al. 2009). Las diferencias en C:P ratio del
zooplancton inducidas por UVR evidencian la
naturaleza de una no estricta homeostasis de los
consumidores herbívoros. Este es el primer tra-
bajo que describe el efecto de UVR modificando
la composición elemental del zooplancton. 

3. Cambios en la composición la composición
de ácidos grasos.

UVR induce una disminución en la razón ácidos
grasos altamente insaturados/poliinsaturados
(HUFA:PUFA) a bajos niveles de nutrientes. El
efecto beneficioso de UVR incrementando ω3-
PUFA puede ser contrarrestado por su efecto da-
ñino a través de la peroxidación de ácidos grasos
de cadena larga (HUFA) transformándolos en
ácidos grasos de cadena más corta (PUFAs) más
resistente a UVR. Esta respuesta es interpretada
como un mecanismo de protección frente a altos
flujos de radiación solar (VILLAR-ARGAIZ et al.
2008; 2009) (Fig. 8).

Figura 6. Relación entre la liberación de carbono orgánico por
las algas en tratamiento +UVR y el descenso en la razón C:P
algal en algas sometidas UVR en diferentes niveles de P, regre-
sión lineal C:P=1,3218 %EOC– 40,78; r2= 0.9062. Grafica modi-
ficada de CARRILLO et al. (2008 a).

Figure 6. Relationship between percentage of excreted organic
carbon (%EOC) in UVR treatment and decrease of C: P ratio be-
tween both light treatments at each P level, linear regression:
C:P=1.3218 %EOC– 40.78; r2= 0.9062. Modified from CARRI-
LLO et al. (2008 a).

Figura 7. Efectos de UVR y enriquecimiento en P sobre la
razón C:P del zooplancton. Intervalos de confianza al 95% son
incluidos (líneas punteadas) para evaluar la diferencia signifi-
cativa entre tratamientos +UVR y –UVR .

Figure 7. Effects of UVR and P enrichment on the zooplank-
ton C:P ratio. 95% confidence intervals are denoted by dotted
lines to evaluate significant differences between +UVR and –
UVR treatments.
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4. Estrategias relacionadas con la incorporación de
nutrientes limitantes.

Las algas tienen ventaja competitiva sobre las
bacterias, sus potenciales competidores, inde-
pendientemente de su estatus nutricional. Por
ello, en cualquier condición experimental y en
cualquier escala de tiempo, las algas incrementa-
ron su tasa de crecimiento, mientras que la de
bacterias disminuyó o permaneció constante
(Fig. 9). A lo largo del periodo libre de hielo los
organismos atraviesan distintas situaciones de li-
mitación en P, que se evidencian por cambios en
sus razones N:P, y éstas modulan la respuesta de
la comunidad algal tras la entrada de un pulso
de P al sistema. La comunidad algal siguió dis-
tintas estrategias de vida:

(i) Estrategia de afinidad: Tras el deshielo, las
algas tienen una concentración de P suficiente

Figura 8. Efecto de la UVR y la adición de nutrientes sobre la
razón HUFA ω3-6:PUFA. Los valores son medias y desviación
estándar de tres días de muestreo.

Figure 8. Effects of UVR and nutrients on the HUFA ω3-6:PUFA
ratio. Values represent mean and standard deviation from the 3
sampling dates.

Figura 9. Abundancia de algas y bacterias en tratamientos no enriquecido (control) y enriquecidos en P durante el deshielo, mitad
y final del periodo libre de hielo. x10 significa que la abundancia algal debe ser multiplicas por 10.

Figure 9. Algal and bacterial abundance in unenriched (control) and enriched treatments during incubation period in the three in
situ experiments. Error bars Mean ±SD. ×10 means that algal abundance must be multiplied by 10.
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para crecer (N:P<20-22), siguiendo los criterios
de deficiencia en P propuestos HEALEY &
HENDZEL (1980); no obstante, las algas mostra-
ron las más altas tasas de incorporación de nu-
trientes en condiciones no enriquecidas (trata-
mientos control) en relación con las obtenidos a
mediados y finales del periodo libre de hielo, sin
diferencias significativas después de la adición
de P (Fig. 10). Esto sugiere un consumo máximo
de nutrientes, lo que posiblemente sea responsa-
ble del mantenimiento de una N:P equilibrada a
través de este experimento (CARRILLO et al.
2008b). Las algas aumentaron su tamaño celular
y abundancia después de la adición de P, lo que
es compatible con el crecimiento de comunidad
fitoplanctónica. 

ii) Estrategia de crecimiento masivo: Las algas en
la mitad del periodo libre de hielo están limitadas
en nutrientes (N:P> 30, HEALEY & HENDZEL
1980) y siguieron una estrategia de crecimiento en
blooms, aumentando su abundancia pero no su
biovolumen (Figs. 10 y 11). Esta estrategia es con-
secuente con: (i) el establecimiento de una razón
alga N:P equilibrada (N: P ~16); (ii) la disminu-
ción en la P-cell quota durante el tiempo de incu-
bación como resultado de una alta tasa de
división celular; (iii) las relaciones significativas
encontradas entre las tasa de crecimiento y P-cell
quota (positiva) ó razón N:P (negativa). Estos re-
sultados están de cuerdo con las predicciones de
la Hipótesis “Growth Rate” propuesta por ELSER
et al. (1986), que propone que altas demandas de

Figura 10. Tasa de incorporación de fósforo de algas y bacterias
en tratamientos no enriquecidos (control) y enriquecidos en
fósforo en (a) el deshielo, (b) mitad y (c) final del periodo libre
de hielo. Los puntos son valores medios ± SD. *p<0,05;
**p<0,01; ***p<0,001; ns, no significativo.

Figure 10. Phytoplankton and bacterial P-incorporation rates
in unenriched (control) and enriched treatments in thaw, mid
and late ice-free period experiments in algae and bacteria .
*p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; ns, not significant, Error bars
Mean ± SD. 

Figura 11. Cambios en biovolumen de las células algales en
tratamientos no enriquecidos (control) y enriquecidos en fós-
foro en el deshielo (a) en mitad (b) y al final del periodo libre de
hielo). *p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001; ns, no significativo. Pun-
tos representan valores medios ± SD. 

Figure 11. Variations in algal cell biovolume in unenriched
(control) and enriched treatments during incubation period in
the three in situ experiments. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; ns,
not significant Error bars Mean ± SD.
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P para su asignación en RNA ribosómico en con-
diciones de rápido crecimiento conduce a varia-
ciones en el contenido en P (y así en las razones
C:P y N:P) de los organismos. 

(iii) Estrategia de almacenamiento: Al final del
periodo libre de hielo las algas tuvieron sufi-
ciente P para crecer y mostraron un leve incre-
mento en su abundancia, pero un fuerte
incremento en el biovolumen celular después de
la adición de P (Figs. 10 y 11), coincidiendo con
un aumento marcado en su contendido en P ce-
lular. Estos resultados son plausiblemente expli-
cados por un consumo de lujo. 

¿Cómo distintos factores abióticos, radiación
ultravioleta y entrada de nutrientes, minerales
influyen sobre las especies clave que
condicionan el funcionamiento de los
ecosistemas acuáticos del Alta Montaña?

Efectos de UVR y nutrientes sobre la biodiversidad y
estructura de la comunidad algal 

El enriquecimiento con P ejerció un fuerte efecto
estimulador sobre el desarrollo de la comunidad
algal (abundancia, biomasa), más patente tras un
desfase de 3 semanas desde que tuvo lugar el pulso
experimental de nutrientes (Figs. 12 y 13). Este re-
sultado evidencia la fuerte limitación por fósforo
que experimentan las comunidades algales en este
ecosistema y concuerda con estudios previos que
muestran una ventaja competitiva del fitoplancton
para capturar el P disponible de forma pulsada,
tanto en condiciones naturales (tras entradas alóc-
tonas de nutrientes, CARRILLO et al. 1990; VI-
LLAR-ARGAIZ et al. 2001; MORALES-BAQUERO
et al. 2006) como en condiciones experimentales
sobre distintas escalas temporales de respuesta (es-
cala corta [horas], VILLAR-ARGAIZ et al. 2002; es-
cala media [días], CARRILLO et al. 2008a). El pulso
de nutrientes aceleró e intensificó los cambios en
la composición taxonómica de la comunidad algal,
hacia la dominancia de los autótrofos estrictos (clo-
rofíceas: Dictyosphaerium chlorelloides). Estos orga-
nismos tienen mayores tasas de crecimiento y
desplazaron rápidamente a los mixótrofos que fue-
ron dominantes en las condiciones iniciales del ex-
perimento (Fig. 13). Estos resultados son

congruentes con la tendencia extensamente obser-
vada de un desplazamiento de mixótrofos por au-
tótrofos después de la entrada de nutrientes
(ISAKSSON et al. 1999; ANDERSSON et al. 2006).

El efecto depresor generalizado de UVR sobre las
variables estructurales (biomasa, abundancia y
concentración de pigmentos fotosintéticos)
(Fig.12) y, con menor intensidad, sobre las varia-
bles funcionales (producción primaria) del fito-
plancton concuerda con los resultados obtenidos
en estudios previos (CALLIERI et al. 2001; CA-
RRILLO et al. 2002) y muestra la sensibilidad de
la comunidad fitoplanctónica a la radiación UV
en el ecosistema. El carácter sinérgico encontrado
de la interacción UVR x P indican que la sensibi-
lidad de las algas a UVR se manifestaría con
mayor intensidad a medida que se incrementa la
disponibilidad de nutrientes (Fig. 12), sugiriendo
que el estrés debido a la limitación de nutrientes
puede debilitar o incluso enmascarar el estrés de-
bido a UVR (BEHRENFELD et al. 1994; XENO-
POULOS et al. 2002; CARRILLO et al. 2008a). 

A pesar del significativo efecto dañino de UVR
sobre variables estructurales, es importante su-

Figura 12. Abundancia algal, en ambos tratamientos de luz (es-
pectro de radiación solar completa; +UVR) y radiación foto-
sintéticamente activa (PAR; -UVR) en tratamientos no
enriquecidos (control) y diferentes tratamientos con concen-
tración creciente de P. Significación de t-test pareados entre tra-
tamientos de luz para cada nivel de P: *p<0,05; **p<0,01;
***p<0,001; ns, no significativo. Barras representan valores me-
dios para todo el período de experimentación.

Figure 12. Phytoplankton abundance measured under full
sunlight (+ UVR) and PAR (- UVR) light treatments in unen-
riched (control) and enriched treatments. Significance of paired
t-test between light treatments for each phosphorus level:
*p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; ns, not significant. Bars represent
mean values for entire period.
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Figura 13. Cambios en la abundancia (células mL−1 × 1.000) de los diferentes grupos taxonómicos durante el período incubación en
todos los tratamientos de nutrientes (control, 20, 30, 40 y 60-μg P L−1) y luz (−UVR, +UVR).

Figure 13. Variations in abundance (cells m L−1 x 1,000) of different algal groups during the incubation period in all nutrients (con-
trol, 20, 30, 40 and 60-mg P L−1 and light (-UVR, +UVR) treatments.
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brayar que, bajo UVR y sin adición de nutrientes,
se encontraron los mayores valores de diversidad
algal sobre escalas temporales largas (Fig. 14, ver
controles). La mayor diversidad resultó de una
mayor riqueza especifica debido a la persistencia
de Chrysophyceae, al desarrollo de Bacillariophy-
ceae (Fig. 13), y a un aumento de la equitatividad
entre las especies que constituyen la comunidad
de algal. Estos resultados contrastan con los efec-
tos negativos ejercidos por UVR sobre la diversi-
dad algal en lagos boreales (XENOPOULOS &
FROST 2003) o la falta de respuesta encontrada en
otros ecosistemas de alta montaña de los Alpes
(HALAC et al. 1997). Sin embargo incrementos se-
mejantes en la diversidad por efecto de la UVR
fueron encontrados en comunidades de algas epi-

líticas intensamente expuestas a UVR (BOTH-
WELL et al. 1993). La ausencia de un patrón gene-
ralizado de respuesta de la diversidad algal a
UVR, en los pocos estudios realizados hasta la
fecha, puede radicar en las diferentes escalas tem-
porales consideradas en estos estudios. Así, el
efecto de UVR sobre la diversidad fue nulo
(HALAC et al. 1997; VILLAFAÑE 2004; este estu-
dio) o negativo (XENOPOULOS & FROST 2003)
en incubaciones inferiores a dos semanas (<16
días), pero claramente estimulador en incubacio-
nes que excedían el mes (CABRERA et al. 1997;
BOTHWELL et al. 1993; este estudio). La persis-
tencia de las especies de Chrysophyceae (ej. Chro-
mulina nevadensis) bajo UVR, contrasta con otros
resultados publicados (XENOPOULOS et al. 2000;

Figura 14. Índice de diversidad de Shannon-Wiener (bits ind−1) de la comunidad algal medida en todos los tratamientos de nu-
trientes (control, 20, 30, 40 y 60-μg P L−1) y luz (−UVR, +UVR) durante el período de incubación completo. Líneas: ajustes de mo-
delos de regresión no lineares. Significación de t-test pareados entre tratamientos de luz para cada nivel de P: *p<0,05; **p<0,01;
***p<0,001.

Figure 14. Shannon–Wiener diversity index (bits ind-1) of algal community measured in all nutrients (control, 20, 30, 40 and 60 μg P L-

1) and light (-UVR, +UVR) treatments during full experimental periods. Regression lines of non-linear models (exponential) are in-
serted. Significance of paired t-test between light treatments for each phosphorus level: *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; ns, not significant.
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XENOPOULOS & FROST 2003) y sugiere una
mayor tolerancia de estas especies flageladas a
altos flujos de UVR. Esta tolerancia podría estar
relacionada con su capacidad mixotrófica (ME-
DINA-SÁNCHEZ et al. 2004, ver arriba) y la po-
sesión de flagelos, que le permiten moverse
verticalmente en la columna de agua y evitar in-
tensidades altas de UVR (CARRILLO et al. 1991;
LEECH & WILLIAMSON 2001). El desarrollo de
diatomeas bajo UVR puede ser explicada por me-
canismos estructurales y fisiológicos. Así, las es-
pecies con tamaños celulares grandes pueden ser
menos susceptible al daño inducido por UVR ya
que la distancia entre la superficie de la célula y el
núcleo es mayor, y además se posibilita la pose-
sión de un mayor contenido de pigmentos foto-
protectores intracelulares (KARENTZ et al. 1991;
GARCÍA-PICHEL 1994). En resumen, la mayor di-
versidad y abundancia bajo UVR está de acuerdo
con la propuesta de VINEBROOKE & LEAVITT
(2005) que indica que organismos expuestos a
UVR durante largos períodos (ej., en lagos de alta
montaña) pueden tener una alta tolerancia a UVR.
De hecho, nuestros resultados sugieren que las
algas pueden tomar ventaja de esta adversidad
(CARRILLO et al. 2002). 

El efecto interactivo UVR x P sobre la diversidad y
la uniformidad de la comunidad fitoplanctónica
fue antagónico negativo (Fig. 14), ya que los pul-
sos de P favorecieron a una especie de crecimiento
rápido tolerante a UVR (D. chlorelloides) y desapa-
recieron los flagelados y diatomeas. De todo lo an-
terior, se deduce que las condiciones de oligotrofia
imperantes, junto con la sensibilidad de las algas a
UVR, son factores que justifican y explican la pre-
sencia de los mixótrofos en el ecosistema, dada su
ventaja adaptativa frente a la adversidad (oligo-
trofia y estrés de radiación) por su capacidad para
obtener de sus presas nutrientes limitantes y car-
bono en condiciones de inhibición de la fotosínte-
sis y de la captura de nutrientes disueltos, a la vez
que eliminan a sus presas como competidores
(MEDINA-SÁNCHEZ et al. 2004 y sus referencias).
Sin embargo, nuestros resultados evidencian que
la entrada pulsada de nutrientes en altas concen-
traciones acelera la dinámica algal que tiende hacia
el predominio de los autótrofos estrictos en densi-
dades de hasta tres órdenes de magnitud superio-
res a las habituales del sistema. Por ello, la

tolerancia de las especies a UVR y a P están corre-
lacionadas negativamente (es decir negativa co-to-
lerancia de especies sensu VINEBROOKE et al.
2004) debido a sus respectivos mecanismos com-
pensatorios (“trade-offs”) de tolerancia a UVR y
capacidad competitiva por nutrientes. Por lo tanto,
la interacción sinérgica entre UVR y P sobre una
comunidad sensible al estrés inducido por UVR re-
presenta el peor escenario de pérdida de especies
claves propuesto por VINEBROOKE et al. (2004)

Efecto interactivo UVR × nutrientes sobre el bucle
microbiano 

La UVR y enriquecimiento en P actuaron sinérgi-
camente estimulando la biomasa del bucle micro-
biano heterotrófico, aunque este efecto solo tuvo
lugar sobre una escala temporal media (<20 días)
y la comunidad microbiana heterotrófica se redujo
tras el agotamiento del pulso (Fig. 15). Sorpren-
dentemente, este efecto interactivo sinérgico no se
observó sobre la abundancia y biomasa bacteriana
pero sí sobre la producción bacteriana (PB). El
efecto estimulador que UVR y P ejerció sobre la PB
podría estar relacionada con un incremento en la
tolerancia a UVR en condiciones de no limitación
de C (mediada por UVR, CARRILLO et al. 2002) y
con la ausencia de limitación por P tras un pulso
del mismo (VILLAR-ARGAIZ et al. 2002). La tole-
rancia de las bacterias está relacionada con los me-
canismos de fotorreparación. El bajo coste
energético de estos mecanismos (WEINBAUER
et al. 1997) los hace particularmente eficientes en
ecosistemas oligotróficos que usualmente reciben
altos flujos de UVR (DAVIDSON &VAN DER
HEIJDEN 2000), y constituyen una explicación del
elevado grado de adaptación de las bacterias del
lago de La Caldera a UVR (CARRILLO et al. 2002;
MEDINA-SÁNCHEZ et al. 2002; 2006).

Sorprendentemente, el efecto interactivo sinér-
gico UVR × P observado sobre la PB no se trans-
firió a la abundancia bacteriana. La falta de
relación que generalmente se estableció entre
producción y biomasa bacterianas sugiere una re-
gulación de la PB por depredación (BILLEN et al.
1990). De hecho, el efecto interactivo UVR × P
sobre la PB se transmitió como sendos efectos si-
nérgicos positivos UVR × P sobre las abundancias
de ciliados y de virus, sus depredadores en este
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ecosistema, ya que los nanoflagelados heterotró-
ficos (HNF) no se desarrollaron durante el experi-
mento, de acuerdo con su escasa representación
interanual en este ecosistema (MEDINA-SÁN-
CHEZ et al. 2004). Los valores promedio de la PB
se relacionaron logarítmicamente con la biomasa
conjunta de virus y de ciliados (biomasa de con-
sumidores bacterianos = 7,59 Log (PB)+8,34,
R2=0,88 p<0,05, DELGADO-MOLINA 2009). Dis-
tintos estudios evidencian que en ecosistemas es-
tresados la bacterivoría es el principal factor que
impide el aumento de abundancia bacteriana tras
un estimulo de PB bajo UVR (GUSTAVSON et al.
2000) o tras pulsos de nutrientes (DUARTE et al.
2005; MEDINA-SÁNCHEZ et al. 2006).

A raíz de esta información, podemos afirmar que la
lisis viral y bacterivoría por ciliados impidió que el

efecto interactivo sinérgico UVR × P observado
sobre la función de la comunidad bacteriana se
transmitiera a su estructura. A pesar de que el
efecto interactivo UVR × P fue de naturaleza si-
nérgica negativa sobre la comunidad algal y sinér-
gica positiva sobre la PB y la estructura del bucle
microbiano, las algas dominaron, particularmente
tras la aplicación de los pulsos de nutrientes. 

Efectos interactivos UVR x nutrientes sobre la
interfase productor-consumidor

El fuerte incremento en el desarrollo de la comu-
nidad fitoplanctónica (Fig. 12) que tuvo lugar tras
la adición nutrientes no se tradujo en un aumento
de la biomasa de herbívoros (ver abundancia y
biomasa de zooplancton en + UVR en Fig. 16).
Sin embargo, en condiciones en las que se supri-

Figura 15. Abundancia media de los organismos que componen el bucle microbiano (virus, bacterias y ciliados), en ambos trata-
mientos de luz (espectro de radiación solar completa; +UVR) y radiación fotosintéticamente activa (PAR; -UVR) en tratamientos no
enriquecidos (control) y diferentes tratamientos con concentración creciente de P. Significación de t-test pareados entre tratamien-
tos de luz para cada nivel de P: *p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001; ns, no significativo. Barras representan valores medios durante el pe-
ríodo de disponibilidad de fósforo tras el pulso.

Figure 15. Microbial loop (virus, bacteria and ciliates) measured under full sunlight (+UVR) and PAR (-UVR) light treatments in un-
enriched control) and enriched treatments. Significance of paired t-test between light treatments for each phosphorus level: *p<0.05;
**p<0.01; ***p<0.001; ns, not significant. Bars represent mean values for P-availability period.
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mió la UVR, el zooplancton incremento su creci-
miento pero sólo en niveles intermedios de adi-
ción de nutrientes, lo que sugiere que el
zooplancton se puede beneficiar de incrementos
moderados de biomasa de fitoplancton cuando
los efectos perjudiciales de UVR son excluidos.
Por lo tanto, UVR restringió el crecimiento del
zooplancton, y nuestros resultados sugieren que
este efecto fue directo, debido (i) a la ausencia de
una relación directa entre la biomasa de zoo-
plancton y fitoplancton en ambas calidades de
luz, lo que indica que el zooplancton no estuvo li-
mitado por la cantidad de alimento; (ii) al efecto
beneficioso de UVR mejorando ”aparentemente”
la calidad de alimento para el zooplancton (dis-
minuyendo la razón C:P sestónica), y que no se
transfirió como un mayor crecimiento del zoo-
plancton. Estos resultados están de acuerdo con

aquellos que muestran una escasa o nula res-
puesta de copépodos calanoides (Diaptomus sp.)
frente a enriquecimientos en P y bajas razones
C:P sestónicas en relación con la respuesta de cla-
dóceros (Diaphanosoma y Daphnia) (URABE et al.
2002). 

Los efectos deletéreos de UVR sobre M. lacinita-
tus (copépodo calanoide) no eran esperados de-
bido a su capacidad para migrar en la columna
de agua y a su contenido en fotoprotectores (ca-
rotenos). Sin embargo, UVR no ejerció un efecto
perjudicial neto sobre el zooplancton en trata-
mientos que recibieron las mayores concentra-
ciones de nutrientes (60 μgP L-1) (Fig. 16). Por
tanto, intensas entradas de nutrientes (que re-
presentan el doble de los valores medios de nu-
trientes que recibe el sistema) llevan a un fuerte

Figura 16. Abundancia del zooplancton, en ambos tratamientos de luz (espectro de radiación solar completa; +UVR) y radiación fo-
tosintéticamente activa (PAR; -UVR) en tratamientos no enriquecidas (control) y tratamientos enriquecidos. Significación de t-test
pareados entre tratamientos de luz para cada nivel de P: *p<0,05; **p<0,01; ***p<0,001; ns, no significativo. Barras representan valo-
res medios para todo el período de experimentación.

Figure 16. Zooplankton abundance measured under full sunlight (+UVR) and PAR (-UVR) light treatments in unenriched control)
and enriched treatments. Significance of paired t-test between light treatments for each phosphorus level: *p<0.05; **p<0.01;
***p<0.001; ns, not significant. Bars represent mean values for entire period.
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desacople entre productores y herbívoros prima-
rios. Este proceso es un fenómeno general en la na-
turaleza y se reconoce extensamente como la
”paradoja de enriquecimiento” (ROSENZWEIG,
1971). Así, la adición de altos pulsos de nutrientes
a ecosistemas oligotróficos hace que se exceda la
capacidad de los consumidores para “manejar” la
abundancia de algas, impidiendo el crecimiento de
los herbívoros, decreciendo la eficiencia en la trans-
ferencia de energía entre ambos niveles tróficos y
llevando al ecosistema a la inestabilidad. Además,
la disminución en la abundancia de zooplancton
en el tratamiento 60 μgPL-1 cuando UVR es supri-
mido (PAR; Fig. 16) indica que el alimento en ex-
ceso ejerce una interferencia mecánica durante el
procesos de consumo de los herbívoros.

Es importante, sin embargo, reconocer que la se-
lección natural juega un papel crucial determi-
nando qué organismos habitan estos ecosistemas
de alta montaña. Nuestros experimentos eviden-
cian que los copépodos calanoides pueden explo-
tar y beneficiarse de entradas moderadas de
nutrientes al sistema; indudablemente en presen-
cia de otras especies como Daphnia, con una mayor
capacidad filtradora, habría tenido como resul-
tado un mejor acople y una mayor eficiencia en la
transferencia energética. De hecho, estudios pre-
vios en el lago de La Caldera han mostrado que
Daphnia se desarrolló después de entradas natu-
rales de nutrientes de origen atmosférico (CA-
RRILLO et al. 1995; VILLAR-ARGAIZ et al. 2001). 

CONCLUSION 

Aunque tradicionalmente la UVR ha sido consi-
derada un factor dañino para los organismos (ver
revisión Häder et al. 2007) las comunidades planc-
tónicas de los lagos de Sierra Nevada expuestas
experimentalmente a UVR fueron más diversas.
Este resultado indica que las comunidades planc-
tónicas están altamente aclimatadas a UVR y a la
extrema oligotrofia característica de estos ecosis-
temas, ya que han desarrollado numerosas estra-
tegias de metabólicas, fisiológicas y bioquímicas
para soportar esta adversidad. Nuestros resulta-
dos muestran que la entrada de P vía atmosférica
genera una pérdida de diversidad y, por lo tanto,
la entrada de P, más que su escasez, actúa como

un factor estrés en ecosistemas crónicamente li-
mitados por nutrientes minerales.

El efecto sinérgico negativo entre UVR y P sobre la
comunidad algal y el descenso en la diversidad
después de un intenso pulso de P indica una co-
rrelación negativa entre la tolerancia de las espe-
cies a UVR y su tolerancia a la entrada de
nutrientes alóctonos. Consecuentemente, si las
algas flageladas con metabolismo mixotrofico pre-
dominan en los lagos de Sierra Nevada como re-
sultado de su aclimatación a severas condiciones
de limitación por nutrientes y estrés por UVR
(MEDINA-SÁNCHEZ et al. 2004), el incremento
en la frecuencia e intensidad de las entradas de
nutrientes inorgánicos a través del transporte de
aerosoles de polvo sahariano, asociado con ano-
malías de la oscilación del Atlántico Norte (NAO)
y el cambio global (WOODWARD et al. 2005, ES-
CUDERO et al. 2005), puede conducir a la desapa-
rición de este grupo funcional clave. La pérdida
de algas mixótrofas que constituyen un cortocir-
cuito en el flujo de carbono entre el bucle micro-
biano y la cadena de pastoreo puede afectar el
funcionamiento del ecosistema (Fig. 17). Este
efecto será exacerbado en los lagos de alta mon-
taña donde los mixótrofos son más del 50% de la
comunidad planctónica.

El empobrecimiento biológico asociado a la pér-
dida de estas especies clave podría reducir la re-
siliencia del ecosistema a perturbaciones
producidas por una mayor frecuencia de aeroso-
les (mayor carga de P desde las áreas de de-
sierto). Finalmente la pérdida de mixótrofos, que
son ricos en ácidos grasos poliinsaturados
(PUFAS), reduce la calidad de alimento disponi-
ble para los herbívoros disminuyendo la eficien-
cia en la transferencia energética en los
ecosistemas de alta montaña de Sierra Nevada.
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Figura 17. (a) Modelo de estructura y flujo de carbono de la red trófica de lagos de alta montaña. El grosor de las flechas indica la
importancia relativa del flujo del carbono. Modificada de MEDINA-SÁNCHEZ et al. (2004). (b) Cambios en la estructura de la red
trófica y flujo de Carbono tras la entrada pulsada de nutriente minerales. 

Figure 17. (a) Model of structure and carbon flux of the food web in high mountain lakes. Thickness of arrows indicates the relative
importance of C flux. (b) Alterations in the structure and carbon flux of food web after mineral nutrient inputs.
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