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RESUMEN

El estudio integral de los ecosistemas, valorando aspectos funcionales de los mismos, se ha convertido
en una de las tareas claves en las labores de conservación de ecosistemas amenazados. La búsqueda y
desarrollo de herramientas en la detección y prevención de alteraciones ambientales nos ha llevado a
centrar la atención en las lagunas de alta montaña del Parque Nacional de Sierra Nevada. Estos eco-
sistemas presentan un singular valor ecológico dentro del ambiente mediterráneo, por su carácter oli-
gotrófico, por su altitud y por la adaptación de sus comunidades a condiciones ambientales extremas.

El proyecto desarrollado se ha centrado en la caracterización limnológica de las lagunas de la Caldera
y de Río seco (representativas de dos situaciones tróficas bien diferentes) en dos años con marcadas di-
ferencias hidrológicas, lo cual se ha relacionado con series históricas bien documentadas en la biblio-
grafía. Uno de los componentes claves de estos sistemas, el picoplancton heterotrófico, ha mostrado al-
teraciones de su actividad respiratoria ante pequeñas elevaciones de temperatura. No obstante, los
resultados obtenidos apuntan a una mayor incidencia de los cambios climáticos a través de efectos in-
directos, como es el cambio de estado trófico de las lagunas, que a través de modificaciones directas en
el metabolismo bacteriano.
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SUMMARY

The comprehensive study of ecosystems, assessing their functional processes, has become one of the key
tasks in the work of conservation of threatened ecosystems. The research and development of tools for
the detection and prevention of environmental changes has led us to focus on the high mountain lakes
of Sierra Nevada National Park. These ecosystems presents a unique ecological value in the Mediter-
ranean region, because of their oligotrophic features, by their altitude and their well adapted commu-
nities to extreme environmental conditions. 
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The project has been focused on limnological characterization of gaps of La Caldera and Río Seco Lakes
(representing two very different trophic situations) in two markedly different hydrological years, which
has been associated with well-documented historical series in the literature. One of the key compo-
nents of these systems, the heterotrophic picoplankton, showed alterations in their respiratory activity
with small rises in temperature. However, the results point to an increased incidence of climate change
through indirect effects such as trophic state change of the lakes.

Keywords: lakes, plankton community, bacteria, climatic change, trophic state.

INTRODUCCIÓN

Las lagunas del Parque Nacional de Sierra Ne-
vada se manifiestan como parajes únicos en el
contexto de las lagunas alpinas mediterráneas y
están catalogadas como tal por su indudable
valor ambiental y ecológico. Sólo por este mo-
tivo se han convertido en un objeto de estudio
de primer interés. Amén de esto, constituyen un
laboratorio natural para el seguimiento y pre-
dicción de los cambios globales que está su-
friendo la biosfera. El estudio de ecosistemas en
condiciones cuasi prístinas, situados en un con-
texto ambiental profundamente transformado
por el hombre, permite aproximaciones de ca-
rácter ecosistémico de cara a la conservación y
gestión de espacios naturales (véase GARCÍA-
JURADO et al. 2007).

No hay que olvidar que la ecología de los lagos
de alta montaña está fuertemente influenciada
por dos factores climatológicos, como son las pre-
cipitaciones en sus diferentes formas y la tempe-
ratura (DOUGLAS et al. 1994; SOVARI & KOR-
HOLA 1998). Las primeras son las responsables
directas del nivel de llenado de las lagunas du-
rante el periodo libre de hielos y la segunda de-
termina en gran medida el ciclo estacional de las
comunidades limnéticas. 

El análisis de la comunidad planctónica y su aco-
plamiento al medio físico y químico es por tanto
una herramienta clave para el estudio de la res-
puesta de estos ecosistemas y de los procesos que
tienen lugar en él ante cambios en la meteorolo-
gía, como son el aumento de las temperaturas y
los periodos de sequía; fenómenos que según las
previsiones incrementaran su frecuencia e inten-
sidad debido a las emisiones de gases con efecto

invernadero y de aerosoles de origen antropogé-
nico (PLANTON et al. 2008). Los componentes de
las comunidades planctónicas se organizan en
redes tróficas complejas, controlados por facto-
res como la depredación, la disponibilidad de re-
cursos (PACE & FUNKE 1991) y el control ejer-
cido por el ambiente físico, sobre todo en estos
ambientes extremos. De esta forma la interacción
entre variables físicas, químicas y biológicas tiene
como resultado la organización de la comunidad,
caracterizada por la estructura de tamaños de los
organismos que la componen (véase RODRÍ-
GUEZ et al. presente monografía) y por su diná-
mica (figura 1, tomada de GARCÍA-JURADO et
al. 2007).

Las consecuencias ecológicas del calentamiento
del clima siguen sujetas a un intenso debate
(SCHEFFER et al. 2001; AANES et al. 2002). Uno
de los principales motivos de controversia es la
capacidad para amortiguar dichos cambios que
tienen los ecosistemas ante incrementos modera-
dos en las temperaturas (CHRISTOFFERSEN et
al. 2006). Mientras algunos autores resaltan la im-
portancia de factores específicos de cada ecosis-
tema (WEBSTER et al. 1996), otros muestran una
gran influencia del clima a nivel regional (BAI-
NES et al. 2000); pero además, en los lagos de alta
montaña los factores locales cobran una especial
importancia (BARON & CAINE 2000). 

Autores como MCKEE et al. (2003), encuentran
efectos moderados del incremento en las tempe-
raturas entre los que destaca el aumento de la li-
beración de fósforo desde el sedimento. Las pre-
cipitaciones determinan a su vez la entrada de
nutrientes en los ecosistemas, de manera que
tanto los patrones de precipitación como de tem-
peratura pueden actuar sobre el nivel de eutrofi-
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zación de los mismos (CHRISTENSEN & CHRIS-
TENSEN 2001; MOSS et al. 2003). Las variaciones
en las concentraciones de nitrógeno y fósforo son
de especial interés, ya que pueden ser factores li-
mitantes para el crecimiento del plancton. La
transferencia de éstos desde formas inorgánicas a
formas orgánicas, dependen de la eficiencia en el
acoplamiento nutrientes-plancton. Las tempera-
turas afectan a estas interacciones controlando
procesos esenciales para el crecimiento, nutrición
y reproducción de los organismos planctónicos
(REYNOLDS 1984; DOWNING & RIGLER 1984).
Todo ello puede provocar cambios en las comu-
nidades planctónicas que se propagan en cascada
a través de la cadena trófica y que pueden afectar
en última instancia a la calidad del agua (JEPPE-
SEN et al. 1997).

Finalmente, muchos procesos biológicos como el
crecimiento o las tasas de producción de los or-
ganismos microbianos están relacionados positi-
vamente con las temperaturas (p. ej. SAVAGE et
al. 2004). Aunque se han encontrado que estas re-
laciones pueden ser de carácter tanto exponen-

cial como lineal (MONTAGNES et al. 2003), lo
cierto es que cambios en la temperatura del agua
provocados por el calentamiento global afectan
a los microorganismos que componen las cade-
nas tróficas microbianas en los ecosistemas acuá-
ticos. Una forma sencilla para analizar la magni-
tud y sensibilidad de dichas respuestas sería a
través del estudio del metabolismo y mortalidad
de los individuos que componen el plancton. Se
sabe, que en lagos oligotróficos los procariotas
heterótrofos son uno de los principales compo-
nentes de la biomasa bacteriana (COTNER &
BIDDANDA 2002), además estos organismos
presentan una gran sensibilidad a cambios en las
condiciones de crecimiento (POMEROY &
WIEBE 2001). 

A pesar de que la temperatura ha sido reconocida
como un factor de control de especial importancia
para los ecosistemas acuáticos, muy pocos estu-
dios examinan cómo cambios en la misma pueden
afectar a la dinámica e interacción entre las pobla-
ciones planctónicas. En el presente trabajo, ade-
más de caracterizar las comunidades planctónicas

Figura 1. Modelo conceptual de funcionamiento del ecosistema pelágico de una laguna de alta montaña (tomado de García-Jurado
et al. 2007).

Figure 1. Conceptual model of the processes in the pelagic ecosystem of an high mountain lake (taken from García-Jurado et al.
2007).
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de dos lagunas de alta montaña de diferentes ca-
racterísticas tróficas, nos planteamos como obje-
tivo fundamental el análisis de los cambios, res-
puestas, de dichas comunidades ante dos
perturbaciones físicas asociadas al cambio climá-
tico como son las precipitaciones y la temperatura. 

MATERIAL Y MÉTODOS

Lugar de estudio. 
Lagunas de La Caldera y Río Seco

La Caldera (figura 2) es un pequeño lago (apro-
ximadamente 2 Ha) localizado en Sierra Nevada
(SE de España, 36º55’-37º15’N, 2º31’-3º40’W) por
encima del límite de la vegetación arbórea (3020
m s.n.m). Ocupa un circo glaciar reliquia de una
de las eras frías del cuaternario que tuvo lugar en
Sierra Nevada. La actividad glaciar se redujo en

este sistema montañoso a las zonas más elevadas
generándose así entre los 2800 y 3080 m s.n.m un
conjunto de lagunas que presentan una serie de
características comunes, resultado de la estrecha
y homogénea área de distribución en la que están
localizadas (MORALES-BAQUERO et al. 1992).

Río Seco, al igual que La Caldera es un lago pequeño
(0.4 Ha), poco profundo (profundidad máxima: 3
m) de origen glaciar y localizado a 3020 m s.n.m
(36º55’-37º15’N, 2º31’-3º40’W) sobre un sustrato si-
líceo. La profundidad máxima en este sistema está
determinada por el flujo superficial, el cual cesa se-
gún avanza el verano (MORALES-BAQUERO et al.
2006). Tiene carácter oligo-mesotrófico (PÉREZ-
MARTÍNEZ et al. 2007), permanece cubierto de hie-
lo desde Oc tubre-Noviembre hasta Junio-Julio
presentando una vegetación litoral compuesta
fundamentalmente por briófitas.

Figura 2. Lagunas de La Caldera, Río Seco y Las Yeguas.

Figure 2. La Caldera, Río Seco and Las Yeguas Lakes.

Toma de muestras 

La campaña de muestreo fue llevada a cabo du-
rante los periodos libres de hielo de 2005 y 2006
(aproximadamente entre junio y octubre). Las
muestras para el análisis de las variables físico-
químicas y biológicas fueron tomadas en el
punto de mayor profundidad de cada laguna a
intervalos de 0.5 m en la columna de agua me-
diante una botella hidrográfica Van Dorn de 2 L.
Las muestras de zooplancton se tomaron me-
diante una red de plancton de tamaño de malla
de 63 μm, realizando una pesca vertical desde el
fondo a la superficie en dicho punto de mayor
profundidad. 

La estructura térmica de los sistemas fue regis-
trada mediante cadenas de termistores (HOBO®
H20-001) colocadas en diferentes puntos de las
lagunas y abarcando de esta forma la heteroge-
neidad espacial de éstas. 

Análisis químicos

Las concentraciones de fósforo total (PT) y nitrógeno
total (NT) fueron medidas en el laboratorio directa-
mente a partir de agua no filtrada (APHA 1995).
Submuestras fueron filtradas para analizar las con-
centraciones de fosfato disuelto (SRP) (MURPHY
& RILEY 1962), NO3

- , NO2
- y NH4

+(APHA 1995). 
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Abundancias microbianas y volúmenes
celulares

Las muestras para el análisis de bacterioplancton
y nanoflagelados heterótrofos (HNF) fueron fija-
das con glutaraldehído (c.f.: 2%), teñidas con
DAPI (0.1 μg/L c.f), filtradas a través de filtros
de policarbonato de 0.2 μm de tamaño de poro y
contadas bajo microscopía de epifluorescencia
(PORTER & FEIG 1980). 

El pico-nanoplancton autótrofo fue analizado
mediante citometría de flujo (CMF). Las mues-
tras fueron tomadas en tubos criogenizables de 4
mL, fijadas con glutaraldehido a una concentra-
ción final del 2% y preservadas en nitrógeno lí-
quido hasta su análisis en el laboratorio. Este se
llevó a cabo usando un citómetro COULTER mo-
delo EPICS ELITE

El fitoplancton de mayor tamaño y los ciliados se
analizaron mediante técnicas de análisis de ima-
gen usando la metodología de UTERMÖHL
(1958). Para ello las muestras se preservaron con
lugol al 2% (c.f.), se dejaron sedimentar durante
24 h en una cámara de recuento y se analizaron
bajo microscopía invertida en un equipo Leica
DMIL.

Finalmente, las muestras zooplanctónicas fueron
preservadas en formaldehído al 4% (c.f.) y anali-
zadas mediante el uso de una lupa Leica MZ 125
bajo diferentes aumentos. Al igual que se hizo

con las muestras de fitoplancton, dicho análisis
se llevó a cabo por el grupo de la Universidad de
Málaga encargado del subproyecto 3 pero por co-
herencia temática los resultados de tales análisis
se han incluido en el presente trabajo.

Análisis de la actividad bacteriana

Con el objeto de comprobar el efecto de cambios
en la temperatura del agua sobre la proporción
de células activas y vivas que componen el bac-
terioplancton de estos sistemas, se realizaron dos
experimentos de manipulación, uno “in situ” y
otro en laboratorio, con muestras de agua de la
laguna de Las Yeguas durante los veranos de
2007 y 2008.

Experiencia in situ

El diseño experimental estuvo basado en la trans-
locación de muestras de dos profundidades dife-
rentes 6 y 14 m (figura 3), incubándose en botes
pirex de 500 mL. Las muestras se retiraron cada
4 horas (0, 4, 8 y 12 horas), midiéndose la fracción
de células activas mediante el uso de CTC; de cé-
lulas vivas, mediante el uso de Ioduro de Propi-
dio (IP) y de células de alto contenido en DNA
(HDNA), usando SYBR Green. En todos los
casos, los diferentes grupos bacterianos fueron
analizados mediante citometría de flujo. Para
ambas profundidades y cada momento de mues-
treo se tomaron muestras control (CA y CB).

Figura 3. Diagrama representativo del diseño del experimento in situ en Las Yeguas. 

Figure 3. “In situ” experimental design carried out in Las Yeguas lake.
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Experiencias en laboratorio

A partir de muestras integradas (de 3 a 6 m de
profundidad) de la laguna de Las Yeguas se pro-
cedió a analizar los cambios en la actividad bac-
teriana como respuesta a cambios controlados de
temperatura a una escala temporal superior a la
experiencia “in situ”. Las muestras fueron re-
partidas en una serie de microcosmos (botes
Pirex de 500 mL) que fueron incubados durante
5 días según los siguientes tratamientos: 2 mi-
crocosmos se mantuvieron a temperatura simi-
lar a la registrada en el sistema (M1 y M2: 13ºC),
otros 2 se incubaron a una temperatura mayor a
la existente en la laguna (M3 y M4: 19ºC) y el ter-
cer par se incubó a una temperatura menor a la
temperatura media registrada en Las Yeguas
(M5 y M6: 5ºC). Previamente a su incubación, el
agua de uno de los microcosmos de cada par
(M2, M4 y M6) era filtrada a través de filtros
Whatman GFC con el objetivo de comprobar el
efecto de depredadores sobre las distintas frac-
ciones bacterianas. Para todos los microcosmos
se estableció un fotoperiodo de 8 horas de oscu-
ridad y 16 horas de luz. 

Se tomaron diariamente muestras por triplicado
en cada microcosmos durante 5 días, inclu-
yendo el día del montaje para analizar la pro-
porción de bacterias HDNA y LDNA, CTC+ y
Vivas/Muertas.

Análisis de bacterias vivas y muertas
mediante IP y citometría de flujo

Una forma de detectar la muerte celular consiste
en conocer si las membranas plasmáticas celu-
lares están dañadas. Para ello se puede usar una
doble tinción combinando IP con un tinte gené-
rico de ácidos nucleicos (BOULOS et al. 1999;
GASOL et al. 1999; ERICSSON et al. 2000; HOE-
FEL et al. 2003). Mientras que el IP sólo penetra
en la célula bacteriana dañada, uniéndose al
ADN y emitiendo una fluorescencia roja, el se-
gundo (entre los que se encuentran Syto9, SYBR
Green) puede penetrar en todas las células pro-
porcionando una fluorescencia verde. En el pre-
sente estudio se usó el Kit LIVE/DEAD® Ba-
cLight™ Bacterial Viability de Molecular Probes
Inc. 

Análisis de bacterias activas mediante CTC y
citometría de flujo

La actividad respiratoria celular se determinó
mediante la valoración de la actividad reductora
potencial del CTC por la cadena de transporte de
electrones (CRÉACH et al. 2003). El CTC es un
compuesto no fluorescente y permeable a la
membrana plasmática, el cual es reducido por el
sistema de transporte electrónico de la célula a
un precipitado fluorescente que puede ser me-
dido por CMF.

El discriminante usado fue la fluorescencia roja
(PMT5) y el flujo de muestra 70 μL/min. Las bac-
terias que presentaban fluorescencia roja fueron
consideradas células activas y se les llamó CTC+.
Para determinar el tamaño de las células CTC+
se usaron citogramas SSC (dispersión lateral de
la luz, Side Scatter) vs. PMT5 ó FL4. El volumen
celular se estimó a partir de la calibración del FSC
mediante esferas de calibración.

Tratamiento estadístico de los datos

Las relaciones entre los diferentes grupos bacte-
rianos (totales, HDNA, LDNA, vivas, muertas y
CTC+) fueron evaluadas mediante análisis de co-
rrelación de Pearson y Análisis de Componentes
Principales (ACP). Mientras que las diferencias
significativas se establecieron mediante t-test,
ANOVA factorial y en los casos en los que no fue
posible obtener la homogeneidad de la varianza
de los datos se usaron GLM (General Linear Mo-
dels). Todos los análisis estadísticos realizaron
con STATISTICA 7.0 y las diferencias se conside-
raron significativas para valores de p<0,05.

RESULTADOS

Variables fisicoquímicas y disponibilidad de
nutrientes

La Caldera y Río Seco han sufrido tres impor-
tantes sequías en tan sólo 10 años: 1995, 1999 y
2005. Las consecuencias hidrológicas de estos
periodos secos han sido muy diferentes en
ambas lagunas, así mientras que La Caldera ha
experimentado fuertes cambio de volumen no
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ha ocurrido lo mismo con Río Seco que práctica-
mente ha permanecido con una profundidad
constante (figura 4).

Los datos de temperatura obtenidos de los ter-
mistores no mostraron diferencias en la columna
de agua durante el periodo estudiado (2005 y
2006) entre la superficie y el fondo, por lo que no
se registró estratificación térmica en ningún mo-
mento.

Las concentraciones de oxígeno fueron elevadas
a lo largo del periodo de estudio con valores muy
cercanos a la saturación (porcentajes de satura-
ción medios para 2005 y 2006: 85% y 95% respec-
tivamente). Los valores de conductividad encon-
trados estaban entre 12 y 21 μS cm-1 y la
alcalinidad entre 0.25 y 0.7 meq L-1, lo cual re-
presenta una considerable capacidad tampo-
nante (pH entre 6.5 y 7.6). 

La Caldera mostró concentraciones de fósforo
total más elevadas en 2005 que en 2006 (PT
medio para 2005 = 13.2 μg L-1; PT medio para
2006 = 7.7 μg L-1). Las mayores concentraciones
de PT fueron registradas en septiembre y agosto
de 2005 y 2006, respectivamente. Generalmente,
las concentraciones de fósforo soluble (SRP) re-
presentaban una fracción creciente del PT a lo
largo del ciclo estacional.

En relación al nitrógeno total, La Caldera no
mostró grandes variaciones durante 2005, apre-
ciándose un ligero descenso durante 2006 (30%
de reducción). Es de destacar las medidas espe-
cialmente bajas de DIN durante el primer año es-
tudiado, mientras que en 2006 representó como
media un 63% de las concentraciones de NT, al-
canzando sus mayores contribuciones en julio del
2006 (90% del NT). Durante ambos años, el NO3

-

fue la fracción más importante del DIN, excepto
para septiembre de 2006, donde NO3

- y NH4
+

aparecen en proporciones iguales (50%).

Por su parte la laguna de Río Seco presentó con-
centraciones medias de PT y NT mayores en el
verano más seco (2005), siendo los valores me-
dios de 25 y 480 μg L-1 para 2005 por 18 y 280 μg
L-1 para 2006. Al igual que ocurría en La Caldera,
las concentraciones de SRP comprendían una
fracción creciente del total de PT a lo largo del ve-
rano de 2006 y no así durante 2005, en que se
mantuvo constante. Las fracciones disueltas de
nitrógeno (DIN) presentaron valores mucho me-
nores en 2005 que en 2006, representando el 4 y
37% del NT.

Las ratios entre las diferentes fracciones de com-
puestos nitrogenados y fosfatados ofrecen una
información valiosa sobre la posible limitación
para la producción primaria o bacteriana de estos

Figura 4. Variabilidad interanual de la precipitación anual acu-
mulada (superior) y de la profundidad máxima de La Caldera
(medio) y Río Seco (inferior) en el periodo 1986-2006.

Figure 4. Interannual variability of the rainfall (upper), the
maximum depth of La Caldera (middle) and Río Seco lakes
(bottom) during the 1986-2006 period.
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nutrientes. En la figura 5 se recogen estas ratios,
mostrando para La Caldera valores medios de
NT:PT cercanos a 30 durante el periodo libre de
hielo de 2005, siendo mucho más elevados en el
mismo periodo de 2006 (NT:PT=56) (p<0,05). 

El ratio másico entre las formas inorgánicas
(DIN:SRP), también mostró diferencias aprecia-
bles entre los dos años estudiados, mostrando
una posible limitación por N durante 2005 (valo-
res menores a 7), mientras que fueron significati-
vamente mayores en 2006 (p<0,05), especial-
mente durante junio (DIN:SRP = 89) y julio de

2006 (DIN:SRP = 131) (figura 4). De forma simi-
lar, el ratio DIN:PT mostró valores medios signi-
ficativamente mayores en 2006 (DIN:PT = 37) que
en 2005 (DIN:PT<7) (p<0,05).

La ratio DIN:PT mostró un comportamiento si-
milar en las dos lagunas, presentando valores
medios superiores en 2006 que en 2005. Estas di-
ferencias fueron significativas (p<0.05) solamente
para el caso de la laguna de La Caldera (DIN:PT
< 7 en 2005 y DIN:PT = 37 en 2006), y no para la
laguna de Río Seco.

Comunidad planctónica

La ratio entre el biovolumen total de autótrofos y
el biovolumen total de heterótrofos (A:H) mos-
tró en La Caldera valores mayores a 1, especial-
mente durante el verano de 2006 (valor
medio=7,5). Sin embargo, para mitad del verano
de 2005 el valor de A:H fue menor a 1 (tabla 1).
Considerando el biovolumen, los principales
componentes heterótrofos y autótrofos, del
plancton de La Caldera en 2005 y 2006, fueron el
mesozooplancton y el fitoplancton respectiva-
mente (51 y 77% para el fitoplancton en 2005 y
2006; 40 y 18% para el zooplancton para estos
mismos años). Por tanto, cambios en los biovo-
lúmenes de estos grupos fueron los responsables
de los principales cambios observados en los va-
lores de la ratio A:H.

En cambio, la ratio A:H mostró grandes diferen-
cias para Río Seco entre ambos años (tabla 2).
Mientras que durante todo el periodo estival de
2005 presentó valores menores a 1, durante el ve-
rano de 2006 estaba por encima de 1 (excepto
para julio de este año, cuando es menor a 1 pero
sigue siendo mayor a los valores mostrados en
2005). De forma similar a lo ocurrido en La Cal-
dera, los biovolúmenes de fitoplancton y meso-
zooplancton fueron los dominantes, de forma
que en 2005 la fracción más importante fue el zo-
oplancton (p<0,05)  y en 2006 destaca el biovolu-
men de fitoplancton (p<0,05). Ciliados y bacte-
rias mostraron además del zooplancton un
biovolumen medio significativamente mayor en
2005, mientras que el biovolumen de HNF fue si-
milar para ambos veranos (p<0,05).

Figura 5. Ratios másicos de diferentes formas de nitrógeno:fós-
foro para La Caldera (superior) y Río Seco (inferior).

Figure 5. Mass ratio of N:P fractions in La Caldera (upper) and
Río Seco (bottom).
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Los análisis de correlación realizados entre las
variables físicas, químicas y biológicas incluidas
en este estudio, revelaron diferencias entre los ve-
ranos de 2005 y 2006 para las dos lagunas.

En 2005 en La Caldera, las abundancias de bac-
terias y ciliados estaban correlacionadas  positi-
vamente,  así  como las  abundancias  y biovolú-
menes  de fitoplancton y HNF. Además,  las
abundancias  de zooplancton mostraron una co-
rrelación positiva con la temperatura y con el bio-
volumen de ciliados, mientras que estaban co-
rrelacionadas de forma negativa con las
concentraciones de SRP. De forma contraria al

2005, las abundancias de zooplancton y las con-
centraciones de SRP estuvieron positivamente
correlacionadas en el verano de 2006 en esta la-
guna. En este verano, el biovolumen de zoo-
plancton presentó una correlación positiva con
las concentraciones de PT y con el biovolumen
de bacterias, y negativa con el biovolumen de ci-
liados. Este último a su vez estaba negativamente
correlacionado con las concentraciones de PT en
el verano de 2006.

En Río Seco de igual manera se encontraron co-
rrelaciones muy diferentes entre años. De este
modo para 2005 las concentraciones de SRP y

Tabla 1. Ratio A:H y porcentaje de biovolumen de bacterias (BB), fitoplancton (PhyB), zooplancton (ZooB), heterótrofos nanoflage-
lados (HNFB) y ciliados (CilB) respecto al biovolumen total para la laguna de La Caldera.

Table 1. A:H ratio and biovolume percentage of bacteria (BB), phytoplankton (PhyB), zooplankton (ZooB), heterotrophic nanofla-
gellates (HNFB) and ciliates (CilB) in relation to the total biovolume in La Caldera lake.

A:H % BB % PhyB % ZooB % HNFB % CilB

Jun-05 5,37 2,96 88,69 6,32 3,27 3,52

Jul-05 0,29 1,06 16,60 72,70 0,22 2,24

Sep-05 0,16 3,81 10,73 73,80 0,49 5,05

Oct-05 5,63 5,72 87,82 8,85 0,74 0,00

Jun-06 6,40 7,75 87,66 1,00 3,82 1,11

Jul-06 7,63 0,81 92,15 10,72 0,09 0,01

Ago-06 3,55 3,30 54,64 39,08 0,11 0,00

Sep-06 12,62 2,38 73,07 18,81 0,58 0,00

Tabla 2. Ratio A:H y porcentaje de biovolumen de bacterias (BB), fitoplancton (PhyB), zooplancton (ZooB), heterótrofos nanoflage-
lados (HNFB) y ciliados (CilB) respecto al biovolumen total para la laguna de Río Seco.

Table 2. A:H ratio and biovolume percentage of bacteria (BB), phytoplankton (PhyB), zooplankton (ZooB), heterotrophic nanofla-
gellates (HNFB) and ciliates (CilB) in relation to the total biovolume in Río Seco lake.

A:H % BB % PhyB % ZooB % HNFB % CilB

Jun-05 0,38 2,6 27,6 64,7 1,7 3,5

Jul-05 0,03 3,4 3,0 88,4 1,1 4,1

Sep-05 0,16 1,2 13,6 77,6 0,5 7,0

Oct-05 0,54 2,7 35,0 55,7 1,0 5,6

Jun-06 1,21 0,3 54,8 44,8 0,1 0,0

Jul-06 0,88 0,1 46,9 52,9 0,0 0,1

Ago-06 3,96 1,8 79,8 14,3 4,1 0,0

Sep-06 1,05 1,0 51,2 47,3 0,5 0,0
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DIN aparecen positivamente correlacionadas, al
igual que la abundancia de fitoplancton, con el
biovolumen de ciliados. La abundancia de HNF
y el biovolumen bacteriano también presentaron
una correlación positiva y lo mismo ocurre con
la abundancia de ciliados y el biovolumen de zo-
oplancton. Para el periodo estival de 2006 desta-
can las  correlaciones  positivas  entre abundan-
cia y biovolumen de  bacterias  y la temperatura,
y entre biovolumen de fitoplancton y zooplanc-
ton. Por otro lado la abundancia de zooplancton
y las concentraciones de SRP mostraron una co-
rrelación negativa. 

Actividad Bacteriana

Experimento in situ (2007)

El análisis de las abundancias de las diferentes
fracciones bacterianas medidas en este experi-
mento dejó entrever algunos patrones generales.
Así por ejemplo, está claro que tanto las bacterias
LDNA como las Muertas dominan la comunidad
bacteriana heterótrofa en este sistema y en las
condiciones impuestas (figura 6). Los porcenta-
jes de bacterias HDNA y vivas en cambio, fueron
muy pequeños y no mostraron grandes diferen-
cias entre tratamientos y tiempos de incubación.
Sin embargo, la abundancia de bacterias CTC+
parece ser más variable con la profundidad y el
tiempo de incubación. Así mismo, se observó una
tendencia hacía una menor abundancia de éstas
para tiempos de incubación mayores a 4 horas.

Experimento en laboratorio (2008)

Análisis de las abundancias de bacterias totales,
HDNA, LDNA, vivas, muertas, CTC+

La abundancia de bacterias HDNA y vivas mos-
traron patrones semejantes, siendo significativa-
mente mayores con el paso de los días y con el
aumento de la temperatura (microcosmos M3 y
M4). Igualmente las abundancias fueron mayo-
res para el caso de los microcosmos en los que no
se aplicaba la filtración, aunque estas diferencias
no eran significativas en todos los casos (figura
7). Además las bacterias HDNA y Vivas estaban
correlacionadas positivamente (r2= 0,86; p<0,05).
Por otro lado, las abundancias de bacterias
LDNA y muertas aumentan significativamente
tanto con el transcurso del experimento como
con el aumento de temperatura (M3 y M4, figura
8); aunque hay que destacar la gran abundancia
de ambos grupos bacterianos encontrada para el
microcosmos M5 (5º C y no filtrado). A todas las
temperaturas la filtración disminuye de forma
significativa la abundancia de bacterias LDNA y
muertas, excepto para los microcosmos someti-
dos a 19 ºC . De forma similar a las anteriores,
ambas abundancias aparecían correlacionadas
positivamente (r2= 0,78; p<0,05).

Las bacterias CTC+ mostraron un patrón dis-
tinto con el paso de los días. Se produce una dis-
minución de su abundancia a partir del día 3 y
aunque fueron más abundantes de nuevo du-

Figura 6. Porcentajes de los diferentes grupos bacterianos presentes en las incubaciones “in situ”.

Figure 6. Percentage of the bacterial groups appeared in the “in situ” experiment.
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rante los días 4 y 5, no se alcanzan los valores de
los dos primeros días. En cuanto a la tempera-
tura de nuevo eran más abundantes para los mi-
crocosmos M3 y M4 (temperatura de incubación:
19 ºC (figura 9). En este caso la abundancia de
bacterias CTC+ si disminuye significativamente
con el filtrado a todas las temperaturas. Las
abundancias de bacterias CTC+ presentaron co-
rrelaciones positivas con las abundancias de bac-
terias vivas (r2= 0,72) y HDNA (r2= 0,67) durante
los días 3, 4 y 5. 

110

100

90

80

70

60

50

40

30

20

10

0

-10

M1

M2

M3

M4

M5

M6

H
D

N
A

 (
Tr

an
sf

or
m

ac
ió

n 
po

r 
ra

ng
os

)

1 2 3 4 5

110

100

90

80

70

60

50

40

30

20

10

0

-10

-20

V
IV

A
S

 (
Tr

an
sf

or
m

ac
ió

n 
po

r 
ra

ng
os

)

1 2 3 4 5

DÍA

Figura 7. Evolución de las bacterias vivas (inferior) y HDNA (superior) en los microcosmos del experimento de incubaciones “in situ”.

Figure 7. Dynamics of  live (bottom) and HDNA (upper) bacteria during the “in situ” experiment. 

Figura 8. Evolución de las bacterias muertas (inferior) y LDNA
(superior) en los microcosmos del experimento de incubaciones
“in situ”.

Figure 7. Dynamics of  dead (bottom) and LDNA (upper) bac-
teria during the “in situ” experiment. 
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Figura 9. Evolución de las bacterias CTC+ en los microcosmos
del experimento de incubaciones “in situ”.

Figure 9. Dynamics CTC+ bacteria during the “in situ” experi-
ment. 
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DISCUSIÓN

El objetivo principal del presente estudio ha sido
obtener una visión global de la respuesta de eco-
sistemas remotos y prácticamente aislados de la
actividad humana, como son las lagunas de alta
montaña del P. N. Sierra Nevada, ante variacio-
nes meteorológicas, y en concreto ante periodos
de sequía. La razón para pensar que estos ecosis-
temas podían estar siendo afectados por proce-
sos globales como el cambio climático, surgen de
la sensibilidad de los mismos ante cambios en las
condiciones meteorológicas dadas las condicio-
nes extremas a los que están sometidos. 

La sequía que afecta a las lagunas de La Caldera
y Río Seco durante los años 2005 y 2006, tiene la
peculiaridad de ser recurrente en el tiempo; tan
sólo 10 años antes se había producido un periodo
seco de magnitud similar (MÉDINA-SÁNCHEZ
et al. 1999). El escenario que anuncian las previ-
siones de un incremento en la frecuencia de fe-
nómenos extremos como la sequía, puede ser re-
producido en este tipo de ambientes. Esa
recurrencia en el tiempo parece provocar en La
Caldera una disminución en el volumen de agua
almacenada que no se refleja de la misma manera
en Río Seco, ya que en el primero las entradas de
agua dependen principalmente de las precipita-
ciones (VILLAR-ARGÁIZ et al. 2001). Pero ade-
más en el periodo seco de 2005, algunas caracte-
rísticas del sistema, que habían permanecido
invariables durante periodos con condiciones
meteorológicas diversas, se ven modificadas. El
ejemplo más llamativo es el aumento en las con-
centraciones de PT en el agua. Este aumento tiene
lugar en ambos sistemas, y especialmente para el
verano de 2005, pero mientras que en Río Seco no
se observaron modificaciones en la limitación por
N registrada con anterioridad para periodos más
y menos lluviosos (MORALES-BAQUERO et al.
2006); para La Caldera tiene lugar un aumento en
la disponibilidad de dicho nutriente, de forma
que la tradicional limitación por P mostrada an-
teriormente para este sistema (CARRILLO et al.
1995; RECHE et al. 1997; MEDINA-SÁNCHEZ et
al. 1999; MORALES-BAQUERO et al. 2006), es
mucho más débil durante estos años e incluso en
ocasiones se registra una limitación por N.

Es conocido que la disminución del volumen del
lago provoca una mayor incidencia de las fuentes
externas de nutrientes como son la deposición at-
mosférica. La entrada de polvo sahariano rico en
compuestos solubles de P entre otros, suministra
elementos importantes para los ciclos biogeoquí-
micos de los ecosistemas (LÖYE-PILOT et al.
1986). Los lagos de alta montaña de Sierra Ne-
vada, por su carácter oligotrófico responden de
forma apreciable ante estos aportes (MORALES-
BAQUERO et al. 1999; 2001). Además, la exposi-
ción de los sedimentos al aire y por tanto su se-
cado al bajar el nivel de agua, afecta a la
disponibilidad de los nutrientes en la columna de
agua (DE VICENTE et al. 2010). Entre ellos se ha
mostrado un aumento de la liberación de P desde
el sedimento con el secado del mismo (VILLAR-
ARGÁIZ et al. 2001). 

Estos procesos afectarían de igual manera tanto a
La Caldera como a Río Seco, sin embargo se ha
visto que el aumento en las concentraciones de
PT, y por tanto la influencia en la dinámica trófica
del sistema fueron más patentes en el primero,
por lo que de nuevo el aumento en la frecuencia
de las sequías podría ser la causa de esta mayor
sensibilidad de la laguna de La Caldera.

La diferente respuesta entre La Caldera y Río
Seco ante la sequía, se manifestó tanto en el es-
tudio de las características limnológicas y co-
munidades planctónicas, como en el estudio de
la estructura de tamaños del plancton de ambos
sistemas (véase RODRÍGUEZ et al. presente mo-
nografía). Mientras que La Caldera mostró una
mayor importancia en términos de abundancia
de los organismos más pequeños de la comuni-
dad, debido a su mayor oligotrofia y mayor con-
tenido en amonio; por el contrario en Río Seco el
mayor grado de eutrofia, y la existencia del DIN
en forma casi exclusivamente de nitrato permi-
tía el desarrollo de organismos de mayor ta-
maño (EPPLEY & PETERSON 1979; MALONE
1980). 

La mayor disponibilidad de P en La Caldera du-
rante la sequía de 2005 se reflejaba de igual modo
en la estructura trófica del plancton. Así, la co-
munidad de esta laguna presentó valores del
ratio A:H menores a 1 durante este verano, lo que
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se podía traducir en un control top-down por
parte del zooplancton, y por tanto en una intensa
herbivoría. En este sentido la posibilidad de que
una biomasa algal mucho menor sea capaz de
sustentar esa gran biomasa de zooplancton,
puede encontrarse en la explotación del microfi-
tobentos, el cual constituiría una fuente adicional
de alimento para el zooplancton. 

Una característica a resaltar en la comunidad
planctónica de la laguna de la Caldera durante el
periodo seco de 2005 fue la aparición de organis-
mos no representados de manera significativa en
el sistema durante años más húmedos como son
los HNF y los ciliados (MÉDINA-SÁNCHEZ et
al. 1999).

De esta forma, se muestra que los factores abióti-
cos tales como la temperatura y la disponibilidad
de nutrientes influyen en la actividad biótica de
estos sistemas y en la dinámica trófica de los mis-
mos. Lo que puede traducirse en una gran in-
fluencia de la meteorología sobre sus caracterís-
ticas; ya que los factores climáticos controlan las
características fisicoquímicas de los lagos de alta
montaña, lo que a su vez determina la dinámica
y estructura de la comunidad planctónica que ha-
bita en ellos. 

Además del incremento en la frecuencia de los
periodos de sequía, todos los escenarios futuros
planteados prevén un aumento en las tempera-
turas medias del planeta (SOLOMON et al. 2007).
Cambios en las condiciones meteorológicas in-
fluyen en la estructura y dinámica de las comu-
nidades planctónicas de estos ecosistemas; pero
además, la fuerte estacionalidad a la que están
sometidos los organismos que habitan en las la-
gunas de alta montaña así como su tolerancia a
temperaturas muy bajas, los convierte en senso-
res ideales ante cambios en estas condiciones. De
forma que el análisis de la viabilidad y metabo-
lismo de estos sería una aproximación válida
para la previsión del efecto de dichos incremen-
tos en las temperaturas sobre comunidades sen-
sibles. La importancia de las procariotas heteró-
trofos en ecosistemas oligotróficos (COTNER &
BIDDANDA 2002) permite que se estudien di-
chos cambios en estas poblaciones, como una re-
presentación de la respuesta de la comunidad

planctónica ante cambios en las temperaturas del
agua.

La temperatura se manifiesta como un factor de
control tanto de la actividad como de la mortali-
dad bacteriana. En este sentido tanto el aumento
como la disminución de la temperatura provocan
respuestas en las proporciones de bacterias acti-
vas y vivas de una laguna de alta montaña (Las
Yeguas, Sierra Nevada). En los experimentos en
laboratorio el incremento de las temperaturas
provocó un aumento de la abundancia de bacte-
rias tanto activas como vivas, el cual podía ex-
plicarse debido al incremento en la actividad del
sistema de transporte electrónico de la célula con
el aumento de la misma, o también que otros pro-
cesos biosintéticos se aceleran con el aumento de
ésta (ROBARTS & ZOHARY 1987; SOSIK & MIT-
CHELL 1994). Sin embargo, el experimento in
situ mostraba que la combinación del efecto de
diferentes temperaturas y diferentes exposicio-
nes a la radiación, supone en este sistema una
mejor adaptación de las bacterias a un ambiente
más frío y con menos luz. Esta diferencia en los
resultados obtenidos, se debe a que el experi-
mento in situ es mucho más complejo; en el eco-
sistema intervienen multitud de factores que
hacen difícil discernir los efectos de determina-
dos factores de control, ya que muchos de ellos
interactúan dando lugar a complejas respuestas.
De esta forma la radiación ultravioleta parece
tener un efecto negativo sobre la abundancia de
bacterias metabólicamente activas y la produc-
ción bacteriana, especialmente a elevadas tem-
peraturas (RAE & VINCENT 1998).

Con todo ello, se pueden extraer como patrones
generales un aumento de la actividad bacteriana
con la productividad del sistema (DEL GIORGIO
et al. 1997), que se refleja en las bajas proporcio-
nes de bacterias activas presentes en estos siste-
mas oligotróficos. Pero además en este estudio se
confirma la heterogeneidad en la actividad tanto
de bacterias HDNA como LDNA. Por tanto, la co-
munidad bacterioplanctónica estaría formada por
células que abarcan un continuo de estados me-
tabólicos, desde células muertas, a células vivas y
activas, pasando por células en dormancia y cé-
lulas con niveles de actividad pequeños y que no
son detectadas por los métodos empleados. 
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Los factores de control de la actividad y viabilidad
bacterianas estarían por tanto relacionados con las
condiciones climáticas. No nos referimos sólo a
factores puramente climáticos como la tempera-
tura y niveles de radiación, sino que también fac-
tores como la disponibilidad de nutrientes o la
presencia de determinados depredadores, que con
anterioridad se ha visto que aparecen ligados a
factores meteorológicos, determinarían la res-
puesta de los ecosistemas, y en concreto de las co-
munidades planctónicas y los procesos que tienen
lugar en ellas ante el cambio climático.

Podemos concluir diciendo, que cambios en la
temperatura del agua inducen cambios en los
ecosistemas acuáticos tanto de forma directa
como indirecta. Lo que implicaría que las condi-
ciones climáticas son determinantes a la hora de
estructurar las cadenas tróficas microbianas. Los
resultados de algunos estudios demuestran que
cuando el calentamiento y la sequía, actúan en
combinación con otros factores de control como

los nutrientes, tienen lugar complejas respuestas
por parte de los ecosistemas (CHRISTENSEN &
CHRISTENSEN 2001; MOSS et al. 2003). En con-
secuencia, el calentamiento global posiblemente
tiene efectos más pronunciados sobre los ecosis-
temas acuáticos si actúa acompañado de un in-
cremento en la carga de nutrientes (CHRISTOF-
FERSEN et al. 2006), que es justamente los que
parece que ocurre en las lagunas oligotróficas de
alta montaña de Sierra Nevada, un proceso de
eutrofización. 
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