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RESUMEN

Muiltiples factores de estrés relacionados con el cambio global [sequia, aumento de la radiacién ultra-
violeta, aerosoles atmosféricos, aumento de la temperatura, cambio en el régimen de mezcla vertical]
actdan produciendo un impacto acumulativo sobre los ecosistemas acudticos, en particular sobre los
ecosistemas de alta montafia del sur de Europa. Nuestra hipétesis de trabajo fue que la entrada de nu-
trientes de origen atmosférico (alta frecuencia y/6 intensidad) pueden exceder los umbrales de tole-
rancia de las comunidades de algas frente a multiples factores de estrés. La hipétesis fue puesta a prueba
mediante disefios experimentales complejos y estudios de series temporales a través de diferentes ni-
veles de la organizacién. Se han obtenido cuatro grandes grupos de resultados:

1.- Efectos de la radiacién ultravioleta (UVR) y la intensidad de los pulsos de nutrientes: el enriqueci-
miento con nutrientes a alta intensidad produjo interacciones no aditivas UVRxNutrientes, generando
un desenmascaramiento y/6 potenciacién de los efectos negativos de la UVR sobre variables este-
quiométricas y funcionales, pero con escaso efecto sobre la abundancia de las algas, en una escala tem-
poral corta (una semana). En una escala temporal larga (tres semanas), la interaccion UVRxNutrientes
de un pulso de alta intensidad se atenué, evidenciando una alta capacidad de adaptacién de los auté-
trofos a través de mecanismos fisiol6gicos y ecolégicos.

2.- Efectos de la radiacién ultravioleta (UVR) y la frecuencia de pulsos de nutrientes: los pulsos de alta
frecuencia generaron una respuesta de magnitud mayor que la obtenida por un pulso tinico, para la ma-
yoria de las variables medidas. Sin embargo, la naturaleza de la interaccién UVRxNutrientes fue simi-
lar y sinérgica sobre las variables estequiométricas, al acentuarse los efectos estimuladores de UVR.
Por lo tanto, ambos factores equilibraron la composicién elemental del fitoplancton, lo que se tradujo
en el aumento de la produccién primaria, la reduccién de la excreciéon de carbono y la atenuacién de
los efectos daiiinos de UVR sobre el porcentaje de carbono liberado. A largo plazo, el aumento de la in-
corporacién de carbono invirti6 la interaccién sinérgica UVRxNutrientes sobre la abundancia de algas
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aument¢ la diversidad, lo que indica la elasticidad del ecosistema para hacer frente al aumento de la
frecuencia de entradas de polvo del Sahara relacionada con perturbaciones climaticas.

3.- Efectos de la radiacion ultravioleta (UVR), la mezcla vertical y nutrientes: la mezcla vertical au-
ment? la inhibicién fotosintética en lagos opacos mientras que contrarrestd los efectos nocivos de la
UVR en lagos claros. La adicién de nutrientes invirti6 este efecto en cada tipo de lago.

4.- Estudio a largo plazo en el lago de La Caldera: la biomasa de fitoplancton y de zooplancton se co-
rrelacionaron fuertemente con la intensidad y la frecuencia de la deposicién de aerosoles, la precipita-
cién y la UVR. Sin embargo, el aumento de la biomasa algal asociada a aportes atmosféricos mas in-
tensos y frecuentes afecté negativamente a los copépodos, produciéndose un desacople en la
transferencia de energfa entre los productores primarios y los consumidores.

Palabras clave: UVR, pulsos de nutrientes, intensidad vs frecuencia, mezcla vertical, estudio a largo
plazo, fitoplancton.

SUMMARY

Multiple anthropogenic stress factors related to global change [drought, increased ultraviolet radiation
(UVR), atmospheric aerosols, temperature increase, change in vertical mixing regime] act producing a cu-
mulative impact on aquatic ecosystems, particularly in high-mountains lakes in southern Europe. We test
the hypothesis that atmospheric nutrient inputs (high frequency and/ or intensity) may exceed the tolerance
thresholds of algal communities to cope with multiple stressors by performing complex experimental de-
signs and time series studies through different levels of organization. Four groups of results were found:

1.- Effect of UVR and intensity of nutrient pulses: nutrient enrichment with high intensity produced non
additive UVRxNutrient interactions, unmasking and / or accentuating the negative effects of UVR on sto-
ichiometric and functional variables, but with scarce effect on algal abundance at short-term scale (one
week). At long-term scale (three weeks), the UVRxNutrient interaction of a high-intensity pulse was at-
tenuated, evidencing a high adaptability of autotrophs through physiological and ecological mechanisms.

2.- Effect of UVR and frequency of nutrient pulses: high-frequency pulses generated a response of
greater magnitude than that of a single pulse for most of the measured variables. However, the nature
of the UVRxNutrient interaction was similar and synergistic on stoichiometric variables, because the
stimulatory effects of UVR were accentuated. Therefore, both factors balanced the elemental composi-
tion of phytoplankton, which was translated into increase in primary production, decrease in carbon
excretion, and attenuation of UVR damaging effects on the percentage of carbon release. At long-term,
the increase in carbon incorporation reversed the UVRxNutrient synergistic interaction on algal abun-
dance, and diversity increased. These findings indicate the resilient capability of the ecosystem to cope
with an increase in frequency of Saharan dust inputs related to climatic disturbances.

3.- Effects of UVR, vertical mixing and nutrients: vertical mixing increased photosynthetic inhibition in
opaque lakes while offset the damaging effects of UVR in clear lakes. The nutrient addition reversed
this effect on each type of lake.

4.- Long-term study in lake La Caldera: phytoplankton and zooplankton biomass were strongly corre-
lated to intensity and frequency of aerosol deposition, precipitation, and UVR. However, the increase
in algal biomass associated with more intense and frequent atmospheric inputs can adversely affect
the copepods, decoupling the energy transfer between primary producers and consumers.

Key words: UVR, nutrient pulse intensity vs frequency, vertical mixing, long-term study, phytoplankton.
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INTRODUCCION

Un objetivo de la investigacién sobre el cambio
global es evaluar y predecir coémo el impacto an-
trépico altera la diversidad biolégica (STEFFEN
et al., 2004), el funcionamiento (BATTARBEE et
al., 2008), o los servicios del ecosistema (TALLIS
et al., 2008). El impacto de un factor de estrés de
cambio global sabemos que depende de los efec-
tos de otros factores de estrés que intervienen si-
multdneamente (THOMAS et al., 2006). Sin em-
bargo, carecemos de la informacién suficiente
para predecir cémo los efectos interactivos de
multiples factores de cambio global podrian mi-
tigar o exacerbar sus efectos individuales y su in-
fluencia sobre el funcionamiento del ecosistema
(CARPENTER et al., 2006; THOMAS et al., 2006).
La falta de informacién en buena medida se debe
a la escasez de experimentos multifactoriales
(DARLING y COTE 2008; CRAIN et al., 2008)
que, unido a la complejidad y dinamismo de los
sistemas ecol6gicos complica la prediccion sobre
como se veran afectados los procesos del ecosis-
tema en un escenario futuro de cambio global. In-
dudablemente cualquier politica para mitigar el
impacto ecolégico del cambio global ha de estar
basada en un conocimiento cientifico robusto, ya
que las escalas temporales y espaciales de los
problemas ambientales globales son tan amplias
que la comprensién de un mecanismo basado en
relaciones causa-efecto son poco fiables (BARON
et al., 2008). La situacién de cambio actual, por
tanto, requiere experimentacién sobre ecosiste-
mas modelo con evaluacién del cambio en pro-
cesos basicos del ecosistema sobre distintas esca-
las temporales de andlisis para conocer la escala
mads apropiada a las que deberia ajustarse los pla-
nes de gestién-control de las instituciones (BEN-
TON et al., 2007; BARON et al., 2008).

Como es bien conocido, los lagos de alta mon-
tafia son laboratorios naturales y centinelas de
cambio global debido a sus especiales caracteris-
ticas: aguas frias, oligotréficas, con baja diversi-
dad, pobre redundancia funcional y relativa-
mente bajos niveles de perturbacién humana
(VINEBROOKE y LEAVIT, 2005; CATALAN et
al., 2006; WILLIAMSON et al., 2009). Existe una
tendencia creciente de impacto del cambio glo-

bal sobre los ecosistemas de montafia, siendo la
radiacién ultravioleta (UVR) y la polucién por
foésforo (P) y nitrégeno (N) algunos de los mds
importantes factores de cambio global con parti-
cular relevancia en estos ecosistemas (CARPEN-
TER et al., 2006). Aunque recientes estudios han
sugerido que el efecto de UVR podria ser menos
pronunciado debido a una potencial aclimata-
cién y adaptacién de los organismos como resul-
tado de una historia de larga exposicién a intensa
irradiancia en estos lagos de aguas transparentes
(VINEBROOKE y LEAVIT, 2005), el verdadero
impacto de un incremento en UVR sobre los
lagos de alta montafia depende mds de la inter-
accién con otros factores de estrés que sélo de un
incremento en los flujos de UVR. Esto es particu-
larmente cierto en latitudes meridionales de Eu-
ropa donde son comunes las sequfas (VILLAR-
ARGAIZ et al., 2001; DELGADO-MOLINA, 2009;
JURADO-GARCIA et al., 2012), las entradas de
nutrientes via atmosférica procedentes de areas
desérticas (desierto del Sdhara que exporta nu-
trientes en forma de tormentas de polvo ricas en
P, hierro y calcio; CARRILLO et al., 1990; VI-
LLAR-ARGAIZ et al., 2001; 2002; PULIDO-VI-
LLENA et al., 2006; MORALES-BAQUERO et al.,
2006a), o el incremento de temperatura (MORA-
LES-BAQUERO et al., 2006b; DURAN, 2014).
Todos ellos son factores de cambio global que
estdn relacionados con anomalfas de variaciones
climéticas periddicas (North Atlantic Oscillation,
NAO) y oscilaciones de las Zona de Convergen-
cia Intertropical (ITZC), destacando el incre-
mento registrado en la frecuencia e intensidad de
intrusiones de aerosoles de origen sahariano de-
bido a cambios en los patrones de precipitacion
global (ESCUDERO et al., 2005).

Muchos modelos de cambio climético predicen
un incremento en la variabilidad del clima como
consecuencia del calentamiento global, que ge-
nera eventos climaticos extremos mas intensos y
mas frecuentes (IPCC 2007). La velocidad del
cambio ambiental favorece estos eventos climé-
ticos extremos, con efectos directos sobre los eco-
sistemas, particularmente aquellos controlados
por pulsos de nutrientes, como los lagos de alta
montafia (YANG et al., 2008). Por tanto, el cam-
bio climatico puede causar que los umbrales eco-
l6gicos sean excedidos y se favorezcan cambios
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abruptos en la estructura de los ecosistemas,
cuya naturaleza es impredecible y dificil de re-
vertir. Por tanto, conocer si los umbrales estdn
siendo excedidos (y coémo podrian serlo en el fu-
turo) requerird del establecimiento de condicio-
nes de referencia, lo que implica el modelado de
un rango de posible intensidad de factores de es-
trés y de las respuestas en ecosistemas vulnera-
bles al cambio global, como los lagos de alta
montafia.

Un primer paso en la investigacién sobre multi-
ples factores de estrés es cuantificar el impacto
de un incremento cuantitativo de pulso de nu-
trientes (intrusiones) sobre ecosistemas estresa-
dos por UVR. Esto implica responder a algunas
cuestiones sobre los efectos individuales e inter-
activos de UVRxNutrientes. Asf, aunque esta
ampliamente establecido que el efecto de UVR
sobre las algas es inhibidor a nivel molecular
[dafio en el ADN (HELBLING et al., 2001), inhi-
bicién de las actividades enziméticas (KORBEE
et al., 2012)] o a nivel funcional [decrece el con-
sumo de nutrientes (FAUCHOT et al., 2000) y la
produccién primaria (CARRILLO et al., 2002)],
este efecto inhibidor es atenuado o suprimido en
el nivel de organizacién de poblacién o comuni-
dad (ej., tasas de crecimiento o abundancia algal
(HALAC et al., 1997; CABRERA et al., 1997; MOS-
TAJIR et al., 1999; DELGADO-MOLINA et al.,
2009). Por el contrario, el efecto de la adicion de
nutrientes (principalmente P) es generalmente
estimulador de la produccién primaria (CARRI-
LLO et al., 2008b; JOINT et al., 2002) y del creci-
miento algal (ej.: HILL y FANTA, 2008; CARRI-
LLO et al., 2008b), incrementando la abundancia
y biomasa algal (ej.: VINEBROOKE y LEAVITT,
1998; CARRILLO et al., 2008a). A pesar de estar
bien establecidos estos efectos individuales con-
trapuestos (UVR depresor y enriquecimiento en
nutrientes estimulador), los escasos estudios rea-
lizados sobre el efecto interactivo UVRxNutrien-
tes muestran resultados contradictorios tanto a
nivel molecular y fisiolégico (LITCHMAN et al.,
2002; HEREAUD et al., 2005; MEDINA-SAN-
CHEZ et al., 2006) como sobre la estructura y su-
cesion de la comunidades peldgicas (BERGE-
RON y VINCENT, 1997; XENOPOULOS et al.,
2002; XENOPOULOS y FROST, 2003).
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Por ello, nos preguntarnos si el signo del efecto
interactivo depende de la escala temporal de res-
puesta, o por el contrario depende de la intensi-
dad o frecuencia de los pulsos o incluso de una
conjuncién de situaciones particulares que in-
trinsecamente se relacionan con los umbrales
ecolégicos de los sistemas. Por lo tanto, el princi-
pal objetivo de este trabajo ha sido evaluar el
papel de la intensidad vs. frecuencia de los pulsos
de nutrientes e incremento en temperatura gene-
rando efectos interactivos UVRxNutrientes y
UVRxMezcla-verticalxNutrientes sobre comuni-
dades autotrodficas en distintas escalas tempora-
les. Para realizar este trabajo hemos elegido como
comunidad «diana» los productores primarios
debido a su relevancia ecoldgica en el ciclo del
carbono y su papel dominante en la estructura de
la comunidad plancténica en los lagos de alta
montafia (STRASKRABOVA et al., 1999; CARRI-
LLO et al., 2006).

MATERIAL Y METODOS

Estudios experimentales

Efecto interactivo UVR, intensidad vs.
frecuencia de pulsos de nutrientes

Se llev6 a cabo una aproximacién experimental
in situ sobre 18 mesocosmos de polietileno, ma-
terial con una transmitancia del espectro de ra-
diacién solar comprendida entre el ~60% a 280
nm y superior al 80% a 700 nm de longitud de
onda. Los mesocosmos tuvieron 1 m de didme-
tro, 1,3 m de profundidad y 100 L de capacidad,
y fueron llenados con agua del lago tomada a
una profundidad comprendida entre 50 y 100 cm,
pre-filtrada por una red de nytal de 45 um de ta-
mafo de malla para eliminar el zooplancton.

El disefio experimental consistié en un anaélisis
factorial 2x3, con tres réplicas para cada trata-
miento: dos tratamientos de luz (uno con espec-
tro de radiaciéon completa [+UVR] y otro con ex-
clusiéon de radiaciéon ultravioleta [-UVR]
utilizando un filtro de UVR (UV-Process Supply
Inc., IL, USA) y tres tratamientos de nutrientes
(sin adicién [control], adicién de un tnico pulso
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de nutrientes al comienzo del experimento con
una concentracién de 30 pgP L [pulso intenso] y
adicién de un pulso de nutrientes con una con-
centracién de 5 ug L [pulso moderado] cada 3
dias durante 21 hasta alcanzar una concentracién
final de 30 ugP L, con objeto de simular la fre-
cuencia e intensidad de entrada de pulsos de
polvo sahariano a estos ecosistemas). Para evitar
la limitacién de los organismos por nitrégeno (N)
se adicion6 NH,NO, manteniendo una razén N:P
atémica de 30; el fésforo (P) se afiadié como
Na,HPO,. Los mesocosmos se mantuvieron desde
el 30 de agosto hasta el 18 de septiembre de 2011
y las muestras fueron tomadas los dias 4, 7, 9, 12,
15y 18 de septiembre.

Efecto interactivo entre UVR, mezcla vertical y
pulso de nutrientes

Los experimentos consistieron en un disefio fac-
torial 2x2x2 con los siguientes tratamientos: a)
radiacion solar: radiaciéon UV + PAR (280-700
nm) vs. PAR (400-700 nm); b) adicién de nutrien-
tes: adicion de fésforo (P) y nitrégeno (N), siendo
la adicién de P de 30 ugP L y la de N la necesa-
ria hasta alcanzar una razén N:P= 31, vs. no adi-
cién; ¢) mezcla vertical: movimiento en epilim-
nion de las comunidades algales desde la
superficie hasta 3 m de profundidad (velocidad:
1m cada 4 minutos, con un total de 10 ciclos) vs.
estética (més detalles en HELBLING et al., 2013).

Estudio de seguimiento interanual a largo
plazo

Se analizaron series temporales de datos de las
comunidades plancténicas en diferentes interva-
los (de 2 dias, hasta un mes) del periodo libre de
hielo en la laguna de La Caldera desde 1975.
Aunque el programa de muestreo mostré algu-
nas interrupciones, cada década incluye un mi-
nimo de 2 a 6 aflos de muestreo intensivo. Las
muestras fueron recolectadas en una estacion si-
tuada sobre la profundidad maxima, y consistie-
ron en 120 mL de agua de diferentes profundi-
dades para la cuantificacién del fitoplancton, y
18 6 24 L de agua, filtradas a través de una red de
nytal de 45 ym de tamafio de malla para la cuan-

tificacién del zooplancton. Todos los taxones fue-
ron identificados a nivel de especie mediante mi-
croscopia invertida. Los protocolos de andlisis y
los datos originales estdn publicados en diferen-
tes fuentes (CARRILLO et al., 1995; VILLAR-AR-
GAIZ et al., 2001).

Variables estructurales: fisicas, quimicas y
bioldgicas:

Variables fisicas:

En cada dia de muestreo, y coincidiendo con la
maxima verticalidad del sol, se midieron los per-
files de temperatura y de atenuacién vertical de
distintas regiones del espectro de radiacién solar
(305 nm, 320 nm, 380 nm y PAR) en la columna
de agua, usando un radiémetro BIC sumergible
(Biospherical Instruments Inc., CA, USA). Los co-
eficientes de atenuacion vertical de la radiacién
incidente (K,) se determinaron calculando la
pendiente de la regresion lineal entre los logarit-
mos naturales de la radiacién incidente con la
profundidad para cada longitud de onda.

Variables estequiométricas:

El anélisis de la composicién elemental de algas
se realiz6 mediante filtracion (con agua prefil-
trada por 45 um) a través de filtros de fibra de vi-
drio (Whatman GF/B) de 1 ym de tamafio de
poro, previamente combustionados (500 °C, 1
hora) para la cuantificacion del contenido algal
de Cy sin combustionar para el de P. EI P sest6-
nico se analizé mediante oxidacién previa del
contenido de los respectivos filtros con mezcla
oxidante y siguiendo la técnica espectrofotomé-
trica del molibdato (APHA 1992). Los filtros para
el andlisis de C se mantuvieron a 20°C y en cam-
pana de desecacién hasta que se procesaron en
un analizador elemental CNH Perkin-Elmer, mo-
delo 2400 (Perkin-Elmer, Boston, MA, USA).

Variables funcionales:

La produccién primaria (PP) fue medida con el
método del *C propuesto por STEEMAN-NIEL-
SEN (1952). Conjuntos de cuatro frascos de
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cuarzo de 70 ml (tres claros y uno oscuro), con
0,37 MBq de NaH"CO, (actividad especifica:
310,8 MBq mmoL) afadido fueron expuestos
horizontalmente a la irradiancia media de la co-
lumna de agua durante 4 h. La produccién pri-
maria total (PP,.) se midié como carbono organico
total por acidificacién de una alicuota de 4 ml en
un vial de centelleo de 20 ml con 100 uL de HCl
IN (pH < 2). Posteriormente, los viales se man-
tuvieron abiertos en una campana extractora du-
rante 24 horas para retirar los restos de C inor-
génico (LIGNELL, 1990). La produccién primaria
particulada (PP,,) fue determinada tras filtracién
de una alicuota de 60 mL a través de filtros Nu-
clepore de 25 mm de didmetro y 1.0 um de ta-
mafio de poro. Los filtros obtenidos se dispusie-
ron en viales de centelleo de 20 mL y el DI™C fue
eliminado por adicién de 100uL de HCI 1N. El fil-
trado que se corresponde con el carbono orgénico
excretado (EOC) por las algas también fue reco-
gido y tratado como se ha descrito para el caso
del PP,. Posteriormente, se afiadié liquido de
centelleo (Ecoscint A) a todos los viales y se mi-
dieron en un contador de centelleo provisto de
autocalibracién (Beckman LS 6000TA). El 2CO,
total del agua se estimé a partir de las medidas
de alcalinidad y pH (APHA, 1992).

El porcentaje de exudados fotosintéticos excreta-
dos (%EOC) se calcul6 como:

%EOC = EOC x PP.”! x 100

Variables bioldgicas:

La cuantificacién de la abundancia de fito-
plancton, se realizé siguiendo el método pro-
puesto por UTHERMOL (1958). Se sediment6
cada alicuota de muestra en una cdmara Uther-
mol durante 48 horas para asegurar la sedimen-
tacién de las células mds pequenas. En un mi-
croscopio Optico invertido (Leitz, Labovert) se
contaron al menos 200 individuos de la especie
mas abundante. El biovolumen celular se estimé
en cada muestra mediante andlisis de imagen
(Leica, Quantimet 500) de 20 células por espe-
cie. El célculo se realiz6 por aproximacién de la
forma celular de cada especie a su forma geo-
métrica y fue convertido a carbono usando los

12

01 Presentacion Carrillo (ESCANEO).gxp 10/02/15 21:05 Paginétg2

«Factores de cambio glogal sobre los productores primarios»

factores de conversién propuestos especificos
(CARRILLO et al., 1995).

Analisis estadisticos:

El efecto individual e interactivo de UVR y nu-
trientes se cuantificé mediante andlisis de la va-
riancia de 2 vias (2-way ANOVA) y el efecto de
UVR y nutrientes a lo largo del tiempo se emple6
mediante ANOVA de medidas repetidas (RM-
ANOVA). La normalidad (por medio del test de
Kolmogorov-Smirnov) y la homogeneidad de va-
rianzas (por medio de los tests de Cochran y de
Levene) fueron comprobadas en cada grupo de
datos para verificar las asunciones de homoce-
dasticidad o de esfericidad (por medio del test de
Manchly) requeridas por los andlisis ANOVA y
RM-ANOVA. Los datos fueron transformados
cuando estas condiciones no se cumplian.
Cuando el ANOVA mostré un efecto interactivo
significativo, el efecto individual de cada factor
fue analizado mediante un test de comparaciones
multiples post hoc de Bonferroni. Un andlisis de
regresion por pasos se llevé a cabo para evaluar el
efecto de los factores predictores: temperatura,
precipitaciones, irradiancia UVR, intensidad, y
frecuencia de aerosoles (indice de aerosoles
TOMS-AI) que controlan a largo plazo las diné-
micas del zooplancton en el lago de La Caldera
(ver detalles en VILLAR-ARGAIZ et al., 2012). La
linealidad y ortogonalidad entre las variables in-
dependientes fueron verificadas mediante el ana-
lisis de correlacién previo (STATSOFT, 1997).

RESULTADOS

Efecto interactivo UVR e intensidad de un
pulso de nutrientes

Variables estequiométricas:

En la figura 1 se representan los resultados del
efecto de UVR e intensidad de pulso de nutrien-
tes sobre distintas variables respuesta de la co-
munidad fitoplancténica. En la figura 1A se
muestra que el contenido de P en el seston sélo
fue afectado significativamente por UVR en tra-
tamientos de pulso intenso, mientras que la adi-



01 Presentacion Carrillo (ESCANEO).qxp 10/02/15 21:05 Paginétg3

Proyectos de investigacion en parques nacionales: 2010-2013

16 — 1600 —
A | B
12 — 1200 —
2 - = .
S 8— = 800 — .
‘E — *kk O ]
8 4 — 400 —
- = n.s . n-s
0 \ . \ 0 I \ . \
60 — 100 —
c *kk — D
; n 80 —
= _
— 40 — O 60
o _
&) : < ]
on o
n.s X 40 —
=20 — |
[~
" PRl ™
s m . =
160 — 100 — —
< E _ JF 1
m X
>< =}
- 120 — <
= s 60 —
;8 80 — .CTS —
s 4 S 40 —
RS < _
& | ]
=] 7 < _
s
< 0 \ FI—- \ \ \ 0 \ \ \ I
Control Pulso =~ Pulso Control Pulso = Pulso
Moderado Intenso Moderado Intenso
‘ []+uvr ] -UVR ‘ [] Cloroficeas [] Desmidiaceas
[] Criptoficeas [JJ] Diatomeas
[ ] Crisoficeas [I] Dinoflagelados

Figura 1. Respuestas de la comunidad algal a la radiacién solar (280-700 nm) [+UVR], radiacién fotosintéticamente activa (400-700
nm)[-UVR] y pulsos de nutrientes de distinta intensidad (pulso moderado [5ugP L-1] y pulso intenso [30ugP L-1] después de una
semana de incubacién. A) P sesténico, (B) razén C:P sesténica, (C) Produccion Primaria Particulada (PPP), (D) Porcentaje de Carbono
Orgénico Excretado (% EOC), (E) Abundancia y (F) Composicion taxonémica fitoplancténica. Los datos son expresados como valo-
res promedio + SD (n=3). Los asteriscos indican valores significativamente entre tratamientos de luz. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001;
n.s., no significativo.

Figure 1. Algal responses to solar radiation (280-700 nm) [+UVR], Photosynthetically Active Radiation(400-700 nm) (-UVR] and nu-
trient pulse intensity (moderated pulse [5ugP L-1] and intense pulse [30ugP L-1] after a week of incubation time (A) Sestonic P, (B)
Sestonic C:P ratio, (C) Particulate Primary Production (PPP), (D) Percentage Excreted Organic Carbon (% EOC), (E) Abundance and
(F) taxonomical composition of phytoplankton. Error bars mean+SD (n=3).Asterisks indicate significantly differences between light
treatments. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; n.s. not significant.
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cién de nutrientes ejercié un efecto estimulador
significativo, incrementando el contenido en P
del seston, en tratamientos de pulso moderado
(5 veces) y pulso intenso (10 veces), indepen-
dientemente del tratamiento de luz aplicado. Por
tanto, un pulso intenso gener6 un efecto interac-
tivo sinérgico ya que la adicién de nutrientes des-
enmascaré un efecto negativo de UVR (Fig.14,
Tabla 1A). La razén C:P sest6nica, como es espe-
rable, mostré un patrén de respuesta opuesto al
del P sesténico. La UVR no ejercié un efecto sig-
nificativo en ninguno de los tratamientos y el en-
riquecimiento en nutrientes (pulsos moderado e
intenso) disminuy9 significativamente la razén
C:P independientemente de las condiciones de
luz, generando un efecto significativo UVRxNu-
trientes (Fig.1B, Tabla 1A).
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Variables funcionales:

Los valores medios de PP, oscilaron desde 2.94
pugC L1 h'! (en tratamientos sin adicién de nu-
trientes [+UVR] y [-UVR]) hasta 17.84y 48.32 ug
C L1h'en tratamientos [-UVR] de pulso mode-
rado y pulso intenso, respectivamente. UVR ejer-
cié un efecto negativo significativo sobre la PP,
mientras que el enriquecimiento en nutrientes
con pulso moderado o intenso tuvo un efecto es-
timulador sobre la PP, (Fig.1C). La interaccién
UVRxNutrientes fue sinérgica , es decir la adi-
cion de P acentué el efecto inhibidor de UVR
sobre la PP, (Fig. 1C Tabla 1A). El %EOC incre-
mentd en tratamientos [+UVR] en todos los tra-
tamientos de nutrientes ensayados, aunque este
efecto fue mayor en ausencia de éstos. La adicién

A) UVR x Intensidad de pulso
Tratamiento P sestonico razén C: P PP, %EOC Abundancia
df F p F p F p F p F p
UVR 1 182,03| <0,001 | 676,51 | <0,001 121,44 <0,001 54,02| <0,001 66,27 n.s.
Nutrientes 2| 3.116,07 | <0,001 149,13| <0,001 262,91| <0,001 27,06| <0,001 424,23 | <0,001
UVR x Nutrientes | 2 115,21 <0,001 42,47 | <0,001 12,77 | <0,001 0,47 n.s. 15,39 <0,001
B) UVR x Frecuencia de pulso
Tratamiento P sesténico razén C: P PP, %EOC Abundancia
df F P F P F p F p F p
UVR 1 212,93 | <0,001 113,85( <0,001 7,74| <0,05 4,74 n.s 277,23 | <0,001
Nutrientes 2 634,05( <0,001 23,47 | <0,001 189,36| <0,001 2,99 n.s 117,98 <0,001
UVR x Nutrientes | 2 36,16| <0,001 224,06| <0,001 7,62 <0,01 15,57| <0,001 52,96| <0,001
C) UVR x Intensidad de pulso x Tiempo
Tratamiento P sestonico razén C: P PP, %EOC Abundancia
df F p F p F p F P F P
UVR 1 14,47| <0,01 252,97| <0,001 102,82 | <0,001 51,24| <0,001 21,3| <0,01
Nutrientes 1] 1.460,75| <0,001 | 2.965,3| <0,001 | 1.451,93| <0,001 21,2 <0,01 [1.220,24| <0,001
Tiempo 1 76,41| <0,001 1,79 n.s 96,34 | <0,001 31,45| <0,001 645,08 | <0,001
)‘(J\T’i';’;;:”“ie"*es 1| 1752/<0,001| 887|<0,001| 004| ns 113|  ns 496] ns.

Tabla 1. Resultados de doble via ANOVA del efecto de UVR, nutrientes (A) intensidad de pulso, B) frecuencia de pulso y C) doble
via RM-ANOVA (UVR, nutrientes y tiempo) sobre el P sest6nico, razén C:P sesténica, Produccién Primaria Particulada (PPp), Por-

centaje de Carbono Orgénico Excretado (%EOC) y abundanca algal. df: grados de libertad. p < 0,05 en negrita.

Table 1. Two-way ANOVA results of UVR, nutrients effect (A) pulse intensity, B) pulse frequency; and C) RM-ANOVA two ways
(UVR, nutrients and time) on sestonic P. Sestonic C:P ratio, Particulate Primary Production (PPp) Percentage of Excreted Organic Car-
bon (%EOC) and algal abundance. df: degrees of freedom. p <0.05 in bold.
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de un pulso de nutrientes disminuy¢6 el %EOC;
en un 51% (pulso moderado) y en un 45% (pulso
intenso) bajo [+UVR] y en un 50% (pulso mode-
rado e intenso) bajo [-UVR], sin diferencias entre
niveles de enriquecimiento, de ahi que no se exis-
tiera un efecto interactivo significativo UVRxNu-
trientes sobre el % EOC (Tabla 1A).

Variables estructurales:

UVR no ejercié un efecto significativo sobre la
abundancia algal, mientras que tanto la compo-
sicién taxonémica como la abundancia algal se
afectaron por el pulso intenso, incrementando la
abundancia algal hasta cinco veces con respecto
a las condiciones control, con independencia de
las condiciones de luz. Las cloroficeas (principal-
mente Monoraphidium sp.) fue el grupo domi-
nante (93,70% en [+UVR] y pulso moderado) y el
99,50% en [+UVR] Control) en todos los trata-
mientos de nutrientes y en ambas condiciones de
luz.

Efecto interactivo UVR y frecuencia de pulso
de nutrientes

Variables estequiométricas:

En relacién con el contenido en P de la fraccién
sestonica, los resultados muestran un efecto
interactivo entre la frecuencia de pulso de nu-
trientes y la radiacién UV. Este efecto es de natu-
raleza sinérgica positiva ya que, bajo UVR, los
pulsos de nutrientes (baja y alta frecuencia) in-
crementaron significativamente el contenido de
P sesténico; este efecto estimulador se potencié
cuando los pulsos fueron de alta frecuencia, al-
canzando valores de 8,6 ugP L' (Fig. 2A, Tabla
1B). El incremento en el P sesténico en el trata-
miento [+UVR] disminuy6 la razén C:P entre un
30% en tratamiento de baja frecuencia de pulso y
un 50% en el tratamientos control y de alta fre-
cuencia de pulso. La adicién de nutrientes, por
tanto, generé un efecto interactivo con UVR, dis-
minuyendo el efecto UVR en el tratamiento de
baja frecuencia. Puesto que una razén C:P maés
baja estd relacionada con un mayor contenido en
P sesténico, valores mds bajos de la razén C:P in-

dican un contenido elemental mds equilibrado
para crecer, de ahi que la accién conjunta de
ambos factores mejorando la razén C:P sea de-
nominada como sinérgico positivo. Los valores
de C:P sesténico decrecieron desde 822 ugP L1
(tratamientos control) hasta 151 (tratamientos
alta frecuencia) 6 207 ugP L (tratamientos baja
frecuencia) (Fig. 2B).

Variables funcionales:

La radiacién UV no ejercié un efecto negativo
significativo sobre la PP}, ni en tratamientos con-
trol ni en tratamientos de pulso de baja frecuen-
cia (Fig. 2C). Por el contrario, el enriquecimiento
en nutrientes estimul6 significativamente la PP,
independientemente de la frecuencia de pulso
aplicada y del tratamiento de luz; sus valores os-
cilaron entre 0,36 ugC Lthen tratamientos con-
trol y valores promedio de 14,15 y 11,60 ugC L
h! en tratamientos de alta y baja frecuencia de
pulso. El %EOC respondié de distinta forma en
funcién de la frecuencia del pulso aplicada. Asf,
bajo UVR, la entrada de nutrientes de alta fre-
cuencia generé un marcado efecto interactivo
antagoénico sobre el %EOC, es decir, el enrique-
cimiento disminuyé en un 60% los valores de
%EOC entre el tratamiento control y el pulso de
alta frecuencia, mientras que el pulso de baja fre-
cuencia no ejercié efecto sobre el %EOC en nin-
gln tratamiento de luz, y por tanto no se generd
un efecto interactivo entre ambos factores (Fig.
2D).

Variables estructurales:

La adicién de nutrientes y UVR ejercié un efecto
estimulador sobre la abundancia algal tanto en
tratamientos de alta como de baja frecuencia de
pulso. En relaciéon con cambios en la composicién
especifica de la comunidad algal, podemos des-
tacar que, en tratamientos control, Monoraphi-
dium sp. (cloroficea) represent6 el 93-99%; en los
tratamientos con pulso de nutrientes y UVR,
Chromulina nevadensis (crisoficea) representé el
49% de la abundancia total en tratamientos de
alta frecuencia, y el 70% en tratamientos de baja
frecuencia.
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Figura 2. Respuestas de la comunidad algal a la radiacién solar (280-700 nm) [+UVR], radiacién fotosintéticamente activa (400-700
nm)[-UVR] y frecuencia de pulsos de nutrientes (pulso de alta [AF] baja [BF] frecuencia [30ugP L-1] después de una tres semanas
de incubacién. A) P sesténico, (B) razén C:P sesténica, (C) Produccién Primaria Particulada(PPP), (D) Porcentaje de Carbono Orga-
nico Excretado (%EOC), (E) Abundancia y (F) Composicién taxonémica fitoplancténica. Los datos son expresados como valores
promedio + SD (n=3). Los asteriscos indican valores significativamente entre tratamientos de luz . *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; n.s..
no significativo.

Figure 2. Algal responses to solar radiation (280-700 nm) [+UVR], Photosynthetically Active Radiation(400-700 nm) [-UVR] and nu-
trient pulse frequency (high frequency and low frecuency) after three weeks of incubation time. (A) Sestonic P, (B) Sestonic C:P ratio
(C) Particulate Primary Production (PPP), (D) Percentage Excreted Organic Carbon (%EOC), (E) Abundance and (F) taxonomical com-
position of phytoplankton. Error bars mean+SD (n=3).Asterisks indicate significantly differences between light treatments. *p<0.05;
**p<0.01; ***p<0.001; n.s. not significant.
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Efecto interactivo de la UVR, nutrientes
y tiempo

Variables estequiométricas:

La radiaciéon UV no ejercié un efecto significativo
sobre el contenido en P del seston ni sobre la
razén C:P; sin embargo, la adiciéon de nutrientes
tuvo un efecto positivo significativo sobre estas
razones a lo largo del tiempo en ambos trata-
mientos de luz. Asi, el P sesténico incrementé 11
veces a medio plazo (1 semana) y 4 veces a largo
plazo (3 semanas), y la razén C:P disminuyé 6
veces con respecto a las condiciones iniciales (Fig.
3A, B). UVR, Nutrientes y Tiempo ejercieron un
efecto interactivo significativo de caracter sinér-
gico sobre el P sesténico, y antagénico sobre la
razén C:P (Tabla 1C).

Variables funcionales:

La interaccion UVRxNutrientesxTiempo no
mostré un efecto significativo sobre la PP o el
%EOC. Sin embargo, los tres factores ejercieron
un efecto individual significativo sobre estas va-
riables. La incubacién a largo plazo eliminé el
efecto sinérgico negativo UVRxNutrientes gene-
rado en la primera semana sobre PP (Fig. 3C).
Por tanto, el tiempo modificé la interaccién
UVRxNutrientes desde sinérgica a antagoénica.
En el caso del %EOC, los nutrientes disminuye-
ron el %EOC en ambas condiciones de luz y tras
una semana de incubacién, mientras que la res-
puesta a largo plazo implicé un aumento del
efecto de UVR sobre esta variable de hasta un
70% (Fig. 3 D).

Variables estructurales:

La respuesta a la interaccion UVRxNutrien-
tesxTiempo de la comunidad algal en términos
de abundancia sigui6 un patrén diferente. La adi-
cién de fésforo ejercié un efecto estimulador sig-
nificativo a medio plazo independientemente de
las condiciones de luz, produciendo un incre-
mento en la abundancia de células de casi cinco
veces (10 x10° cell mL1) respecto a las condicio-
nes iniciales. Después de tres semanas, la abun-

dancia algal retorné a valores similares a los de
las condiciones inicales, y hubo un efecto inhibi-
dor significativo de UVR (Fig. 3E).

Los cambios en la abundancia algal estuvieron
acompafiados de cambios en la composicién ta-
xonémica (Fig. 3F) de forma que, a medio plazo
tras el enriquecimiento en nutrientes, el grupo
dominante fue el de las cloroficeas (Monoraphi-
dium sp.), con porcentajes de abundancias supe-
riores al 90% tanto en [+UVR] como [-UVR]. A
largo plazo existieron grandes diferencias en la
composicién taxonémica dependiendo de las
condiciones de luz; asi, bajo UVR, las crisoficeas
(Chromulina nevadensis) fueron el grupo domi-
nante (70%), seguido por las cloroficeas (29%),
mientras que en tratamientos [-UVR] continua-
ron siendo dominantes las cloroficeas (95%). El
efecto UVRxNutrientesxTiempo sobre la compo-
sicién especifica y la abundancia fue significativo
(Tabla 1C) y de cardcter sinérgico positivo, es
decir el enriquecimiento en Nutrientes y UVR a
largo plazo increment6 la diversidad algal.

Efecto interactivo de la UVR, mezcla vertical y
nutrientes.

En condiciones no enriquecidas y con radiacién
UV, la mezcla vertical atentio los efectos negati-
vos de UVR sobre la PPy disminuy6 la libera-
ci6én de carbono organico disuelto (EOC) en los
lagos transparentes de Sierra Nevada (La Cal-
dera y La Yeguas) mientras que increment6 la in-
hibicién fotosintética de algas y la liberacién de
EOC en el lago mds opaco (lago Enol, Picos de
Europa). El pulso de nutrientes invirti6 los efec-
tos ejercidos por la UVR y mezcla vertical; asi, en
los lagos de aguas claras (La Caldera y Las Ye-
guas) se acentuo la inhibicién fotosintética du-
rante la mezcla, mientras que en el lago maés
opaco (Enol) la adicién de nutrientes contrarrestd
el impacto negativo de UVR generado durante la
mezcla (Fig. 4 A, B,C).

Con el fin de comparar los resultados obtenidos
en los tres lagos modelo y proponer un modelo
mds general de inhibicién por UVR, se normali-
zaron los valores de inhibicién por la irradiancia
media recibida por las células en cada ecosis-
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Figura 3. Respuesta temporal de la comunidad algal a la radiacién solar (280-700 nm)[+UVR], radiacién fotosintéticamente activa
(400-700 nm) [-UVR] y diferentes concentraciones de fésforo (ambiente vs. 30 ug PL-1); (A) P sesténico, (B) razén C:P sesténica, (C)
Produccién Primaria Particulada(PPP), (D) Porcentaje de Carbono Orgénico Excretado (%EOC), (E) Abundancia y (F) Composicién
taxonémica fitoplancténica. Los datos son expresados como valores promedio + SD (n=3). Los asteriscos indican valores significa-
tivamente entre tratamientos de luz . *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001; n.s., no significativo.

Figure 3. Temporal algal response to solar radiation (280-700 nm) [+UVR], Photosynthetically Active Radiation(400-700 nm) [-UVR]
and different phosphorus concentration (ambient vs 30 ugP L—1). (A) Sestonic P, (B) Sestonic C:P ratio y (C) Particulate Primary Pro-
duction (PPP), (D) Percentage Excreted Organic Carbon (%EOC), (E) Abundance and (F) taxonomical composition of phytoplank-
ton. Error bars mean+SD (n=3).Asterisks indicate significantly differences between light treatments. *p<0.05; **p<0.01; ***p<0.001;
n.s., not significant.
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Figura 4. Porcentaje de inhibicién de la Produccién Primaria Particulada (PPP) (%) debido a UVR, en diferentes concentraciones de
fésforo (ambiente vs 30 ug PL™) y régimen de mezcla (mezcla vs estética) en: (A) Lago Enol (LE:fraccién > 3 ym (barras blancas),
fraccién de 3-0,7 ym mm (barras grises), total (barras rayadas); (B) Laguna de Las Yeguas (LY) y (C) Laguna de La Caldera (LC). Las
lineas en la parte superior de las barras representan el desviacién estdndar (n=3). Gréfica modificada de HELBLING et al. (2012).

Figure. 4. Percentage inhibition of Particulate Primary Production (PPP) (%) due to UVR under different phosphorus concentration
(ambient versus 30 ug P L™') and mixing regime (mixing versus static) conditions in: (A) Lake Enol (LE): >3 um fraction (white bars),
3-0.7 pm fraction(gray bars), total (hatched bars); (B) Lake Las Yeguas (LY);and (C) Lake La Caldera (LC). The lines on top of the bars
are the standard deviation (n=3). Modified from HELBLING et al. (2012).
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Figura 5. Inhibicién por UVR de la Produccién Primaria Particulada(PPP) de muestras mezcladas menos estdticas, normalizada por
lairradiancia media recibida por las células, como una funcién del coeficiente de atenuacion para las muestras, con la adicién de nu-
trientes (circulos blancos) y sin la adicién de nutrientes (circulos negros y cuadrados). Las lineas representan el ajuste de regresién
lineal para seis lagos (linea negra); para los tres lagos de este estudio sin (linea gris gruesa) o con (linea discontinua) adicién de nu-
trientes. Las lineas discontinuas finas son los limites de confianza del 95% para el ajuste de los seis lagos. Los datos adicionales cal-
culados son a partir de: 1) VILLAFANE et al. (2007); 2) HIRIART-BAER y SMITH (2005); y 3) KOHLER et al. (2001) (ver HELBLING
etal., 2013).

Figure 5. UVR inhibition Particulate Primary Production (PPP) of mixed minus static samples, normalized by the mean irradiance
received by the cells, as a function of the attenuation coefficient for samples with nutrient addition (white circles) and without (black
circles and squares) nutrient addition. The lines represent the fit of linear regression for six lakes (black line); for the three lakes of
this study without (gray thick line) or with (dased line) nutrient addition. The dashed thin lines are the 95% confidence limits for
the fit of six lakes. Additional data calculated from: (1) KOHLER et al. (2001), (2) HIRIART-BAER & SMITH (2005); and (3) VILLA-
FAKE et al. (2007); (see HELBLING et al., 2013).

tema y se incluyeron datos recopilados de la li-
teratura. En la Figura 5 se representan dichos
valores en funcion del coeficiente de atenuacion
(Kd,,,), teniendo en cuenta de forma indepen-
diente los tratamientos con o sin adicién de nu-
trientes. Encontramos una tendencia significa-
tiva en la inhibicién de PP, en muestras sin
adicién de nutrientes; asf, en lagos con alta K,,,

20

(es decir, lagos opacos) fue mayor la inhibiciéon
bajo mezcla que en condiciones estéticas, y dis-
minuyeron hacia lagos de aguas transparentes,
alcanzando valores negativos, lo que indica que
la inhibicién fue mayor en las condiciones esté-
ticas y que la mezcla contrarresta los efectos ne-
gativos de la radiacién UV en los lagos mads
transparentes.
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Seguimiento del cambio global en ecosistemas
modelo

La entrada de aerosoles sobre Sierra Nevada in-
dica un aumento de la magnitud y frecuencia de
incursiones de polvo del desierto via atmosférica
(Fig. 6), que se relaciona positivamente con la
biomasa del fitoplancton en la laguna de La Cal-
dera (ver BULLEJOS et al., 2010). Sin embargo, el
incremento en biomasa fitoplancténica no es se-
guido de un mayor desarrollo en la biomasa de
zooplancton a partir de la década de los 90, re-
sultando en una dindmica desacoplada entre
ambos niveles tréficos a largo plazo (Fig. 7). La
entrada de una alta carga atmosférica favorece el
desarrollo de fitoplancton y limita el crecimiento
de herbivoros en lagos de alta montafia Medite-
rrdneos.

El anélisis de series temporales evidencia una re-
lacién negativa entre la abundancia de copépo-
dos y las entradas atmosféricas en concierto con
la mayor capacidad de Daphnia sp. para explotar
mayores niveles de alimento sesténico (Tabla 2).
Por tanto, estos resultados sugieren que los cam-
bios en la intensidad y frecuencia de los aeroso-
les sustancialmente afectan también a la estruc-
tura de la comunidad de zooplancton, facilitando
el establecimiento de cladéceros y rotiferos, mas
susceptibles a la limitacién de carbono y fésforo
sestonico, que los copépodos (Fig. 8). Finalmente,
el efecto de la radiacion UV sobre el crecimiento
del zooplancton depende de la especie de consu-
midor y de la disponibilidad de nutrientes. Asf, a
bajas condiciones de nutrientes, la UVR favore-
cerfa a los rotiferos por la disminucién de la rela-
cion C:P de su alimento y afectaria negativa-
mente el crecimiento de los copépodos y
cladéceros. Estos efectos negativos de UVR se-
rian, sin embargo, compensados en el escenario
de aumento nutrientes asociados a cargas at-
mosféricas més frecuentes. Claramente, los mo-
delos predictivos sobre los efectos del cambio
global en la estructura biol6gica de los ecosiste-
mas acudticos deben tener en cuenta la entrada
de polvo, la radiacién UV y la precipitacién, ya
que afectan directa e indirectamente a los consu-
midores herbivoros a través de la alteracién en la
cantidad y calidad de su alimento.

DISCUSION

Este estudio responde a la demanda de investi-
gacion sobre los efectos interactivos entre multi-
ples factores de estrés (radiacién UV, pulsos de
nutrientes, mezcla vertical) sobre la biodiversi-
dad y el funcionamiento de ecosistemas acuati-
cos. Hemos analizado los efectos interactivos
entre (i) intensidad y /o frecuencia de pulsos de
nutrientes y la UVR sobre los productores pri-
marios, (i) la UVR, mezcla vertical y pulso de
nutrientes sobre el metabolismo de los produc-
tores primarios, (iii) entrada de aerosoles, UVR,
precipitacion y temperatura en series temporales
a largo plazo.

Efectos interactivos UVRxnutrientes:
Efecto de la intensidad

De acuerdo con resultados previamente obteni-
dos en lalaguna de La Caldera (CARRILLO et al.,
2002; MEDINA-SANCHEZ et al., 2006; KORBEE
et al., 2012) y otros lagos de alta montafia (HI-
RIART et al., 2002), la UVR como factor indivi-
dual inhibié la produccién primaria e incrementé
el porcentaje de carbono liberado por las algas
(%EOC). Este resultado es reflejo de la existencia
de un desacople entre la fotosintesis y el creci-
miento algal bajo estas condiciones de estrés a
nivel funcional (BERMAN-FRANK y DU-
BINSKY, 1999) y por tanto es un indicador de es-
trés fisioldgico. Este efecto negativo no se mani-
festé a nivel de cambios en la composicién
especifica ni en la diversidad algal en condicio-
nes sin adicién de nutrientes, lo que contrasta con
los efectos negativos ejercidos por UVR en lagos
boreales (XENOPOULOS y FROST, 2003) y los
obtenidos en este estudio después de 21 dias de
incubacién. La ausencia de un patrén generali-
zado de respuesta de la diversidad algal frente a
UVR parece estar relacionado con la distinta es-
cala temporal empleada en los estudios desarro-
llados hasta la fecha, de ahi que el efecto de UVR
fue nulo cuando la escala temporal fue inferior a
una semana (VILLAFANE, 2004; este estudio) o
negativo cuando excedié de 2 semanas (XENO-
POULOS y FROST, 2003; CARRILLO et al., 2009).
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Figura 6. (A) indice de Aerosoles (Al) obtenido a través del satélite OMI de la NASA para los meses de Junio-Agosto en el drea de
Sierra Nevada. (B) Imagen obtenida a través del satélite OMI del dia 2 de Agosto que muestra las entradas de polvo sahariano que
llegan al sur de la Peninsula Ibérica.

Figure 6. (A) Aerosol Index (AI) obtained through the NASA OMI satellite for the months of June to August in the area of Sierra
Nevada). (B) Image obtained through satellite OMI August 2 showing Saharan dust inputs arriving south of the Iberian Penin-
sula.
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Figura 7. Dindmica a largo plazo de biomasa de fitoplancton
(circulos blancos) y zooplancton (circulos negros) en la Laguna
de la Caldera. Unidades de biomasa son pg de peso fresco L!
de phytoplankton ug de peso seco L para el zooplancton.

Figure 7. Long term dynamics of phytoplankton (white circle)
and zooplankton biomass (black circle) in the Laguna de LA
Caldera. Biomass units are g fresh weight L! for phytoplank-
ton and ug dry weight L for zooplankton.

En relacion con los efectos interactivos, en una
escala temporal media, un enriquecimiento en
foésforo de intensidad moderada y alta estimulé
el consumo de P por las algas. Es interesante des-
tacar que sélo el pulso intenso generé un efecto
interactivo con UVR sobre el P sesténico, que se

propagd hasta la maquinaria fotosintética (Chl a
datos no mostrados) e increment? el efecto en las
variables funcionales, como la produccién pri-
maria. Este efecto fue de naturaleza sinérgica, es
decir, la adicién de un pulso intenso de P desen-
mascaro el efecto negativo de la UVR, similar a
los encontrado por KORBEE et al., (2012) sobre
escalas temporles medias y de CARRILLO et al.,
(2008a) sobre escalas temporales largas.

Ambos pulsos, moderado y intenso, estimularon
proporcionalmente la abundancia algal, aunque
el pulso moderado incrementé 5 veces més la di-
versidad algal que el pulso intenso. Estos resul-
tados evidencian la fuerte limitacién por P que
experimentan los organismos en estos ecosiste-
mas y se corresponden con estudios previos que
mostraban una ventaja competitiva de las algas
para capturar el P disponible en forma pulsada,
tanto en condiciones naturales (VILLAR-AR-
GAIZ et al., 2001; MORALES-BARQUERO et al.,
2006b) como experimentales a diferentes escalas
temporales de respuesta (horas, VILLAR-AR-
GAIZ et al., 2002; dias, CARRILLO et al., 2008a),
desarrollando estrategias de crecimiento masivo
(ROMO y VILLENA, 2005; CARRILLO et al.,
2008b; DELGADO-MOLINA et al., 2009).

Variable dependiente | . Varlub!e Beta | Multiple r? | r2 cambio | df1 df2 F P

independiente

Biomasa copépodos (log) Precipitacién -0,842 0,78 0,61 2 34 12,27 | 0,008
TOMS Al -0,515 0,92 0,24 2 25 10,75 0,014
UVR 0,306 0,97 0,09 2 35 8,09 0,029

ﬁ:;’;‘“s" total zooplancton | 5, . iccion 0853 | 0,78 0,62 2 34 | 12,84 | 0007
TOMS Al -0,532 0,93 0,26 2 25 14,10 | 0,007
UVR 0,309 0,98 0,09 2 35 15,26 | 0,008

Beta, coeficiente de regresién estandarizado; Mltiple r2, coeficiente de determinacion moltiple; r2 cambio, cambio en Mltiple 2 causado
por la introduccién de una nueva variable en un solo paso (andlisis jerérquico); df1, df2, grados de libertad; Fdf, ,df,, resultados del F-test
de la relacion entre la variable dependiente y las variables independientes incluidas en el andlisis.

Beta, coefficient of standarized regression; r2 multiple, coefficient of multiple determination; r2 change, change in Multiple r? caused by the
introduction of a new variable in one-step (hierarchical analysis); df1, df2, degrees of freedom; Fdf, df,, Results of F-test on the relations-
hip between the dependent variable and the independient variables included in the analysis.

Tabla 2. Resultados del analisis de regresién multiple por pasos entre el zooplancton y los predictores potenciales (precipitacién, in-
tensidad y frecuencia de TOMS-AI, UVR y temperatura) en el Lago de La Caldera.

Table 2. Results of multiple stepwise regression analysis between zooplankton and potential predictors (precipitation, intensity and
frequency of TOMS-AIL UVR, and temperature) for Lake La Caldera.
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Figura 8. Dindmica a largo plazo de la contribucién relativa de diversos grupos de zooplancton a la abundancia total de zooplanc-
ton para el periodo libre de hielo entre 1975 y 2007 en la Laguna de La Caldera.

Figure 8. Long-term dynamics of the relative contribution of various zooplankton groups to total zooplankton abundance for the ice-

free period between 1975 and 2007 in Lake La Caldera.

Efectos interactivos UVRxNutrientes:
Efecto de la frecuencia de pulsos de nutrientes

En el contexto de los recursos pulsados, los eco-
sistemas con entradas recurrentes de recursos,
como los lagos del Sur de Europa, experimentan
eventos que son impredecibles en su duracién y
magnitud (BOUTIN et al., 2006). Por ello, una
cuestion clave es conocer el efecto de la entrada
de pulsos que difieren exclusivamente en su fre-
cuencia, manteniendo la concentracién del input
de Py el tiempo de respuesta, sobre la estructura
y funcionamiento de los productores primarios
en ecosistemas oligotréficos claros.

Nuestros resultados evidencian un patrén muy
consistente, ya que un pulso frecuente generé

24

una respuesta de mayor magnitud («menos es
mds») que un pulso dnico, para casi todas las va-
riables respuesta analizadas. Sin embargo, la na-
turaleza de la interaccién de UVRxNutrientes-
pulso de alta frecuencia, y UVRxNutrien-
tes-pulso de baja frecuencia fueron similares. Asi,
UVRxNutrientes gener$ una respuesta sinérgica
de signo positivo sobre las variables estequiomé-
tricas (P sestonico y razén C:P), es decir, los pul-
sos frecuentes o tiinico incrementaron los efectos
estimuladores de UVR. Por lo tanto, ambos fac-
tores actuaron equilibrando la composicién ele-
mental del fitoplancton para crecer. Este efecto se
propagé con un incremento en la PP y una dis-
minucién de la liberacién de carbono, que anulé
los efectos negativos de la UVR sobre %EOC. El
incremento en la incorporacién de carbono ge-
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ner6 una interaccién sinérgica UVRxNutrientes
sobre la abundancia algal y un incremento de la
diversidad, en linea con otros resultados en lagos
de alta montafia (HALAC et al., 1997), estuarios
(MOSTAJIR et al., 1999) y ecosistemas marinos
costeros (VILLAFANE, 2004) sobre similares es-
calas temporales (15-20 dias).

Es destacable el consistente efecto que UVR
ejerce disminuyendo la razén C:F, tanto en con-
diciones no enriquecidas como tras el enriqueci-
miento con pulsos de distinta frecuencia. Este re-
sultado concuerda con los obtenidos en estudios
previos en este ecosistema (CARRILLO et al.,
2008b; KORBEE et al., 2012), en lagos boreales
(WATKINS et al., 2001, XENOPOULOS et al.,
2002; TANK et al., 2003), articos (LEU et al., 2007;
HESSEN et al., 2008) y andinos (SOUZA et al.,
2010). La disminucién en la razén C:P por UVR
se explica por el efecto estimulador de ésta sobre
el contenido en P del seston; el mecanismo sub-
yacente a este incremento en P sesténico puede
estar relacionado con el efecto estimulador de la
UVR sobre la actividad de la fosfatasa alcalina
(APA) extracelular, que es una respuesta genera-
lizada ala UVR en distintos tipos de ecosistemas:
lagos de alta montafia (KORBEE et al., 2012);
lagos del escudo canadiense (SEREDA et al., 2011)
y ecosistemas marinos (HERRERA comunicacién
personal), y descarta el efecto depresor de la
UVR sobre el consumo de P por las algas (HES-
SEN et al., 1997). La interpretacién de estos re-
sultados implicaria que dosis bajas 0o moderadas
de radiacién UV podrian favorecer la incorpora-
cién de P, lo que podria compensar la disminu-
cién de la tasa de sintesis de proteinas bajo estrés
por UVR, mediante la asignacién de més P a los
ribosomas, favoreciendo los procesos de fotorre-
paracion.

La disminucién de la razén C:P bajo UVR es atri-
buida a: (i) inhibicién de adquisicién de carbono
(fotosintesis neta reducida) (XENOPOULOQOS et
al., 2002.), (ii) incremento en la respiracién o en
la liberacién de carbono (CARRILLO et al., 2002;
2008a) y (iii) disminucién en el crecimiento de
bacterias, que son generalmente competidores
mads eficaces por el P, lo que resulta en una mayor
disponibilidad de P para las algas (CURRIE y
KALFF, 1984). En los presentes experimentos, sin

embargo, UVR no ejercié6 un efecto negativo
sobre la incorporacién de carbono ni sobre la res-
piracién (Herrera, comunicacién personal), aun-
que si aumento las tasas absolutas y relativas de
liberacién de C en ausencia de enriquecimiento
y en condiciones de pulso de baja frecuencia.
Ademds, UVR egjerci6 un efecto inhibidor sobre
la produccién bacteriana durante los experimen-
tos (Cabrerizo, comunicacién personal). Es im-
portante destacar que en el presente estudio, la
disminucién de la C:P bajo UVR se debié princi-
palmente a un aumento en el contenido de P ses-
ténico. Debido a que el efecto dafiino de la UVR
depende mds del estado nutricional de la célula
que de la disponibilidad de nutrientes externos
(MEDINA-SANCHEZ et al., 2002; 2006), este re-
sultado puede contribuir a la comprensién de los
mecanismos de aclimatacién del fitoplancton en
ecosistemas con alto flujo de UVR. Por lo tanto, el
aumento del contenido de P junto al reciclaje in-
tracelular del mismo podria satisfacer la necesi-
dad de P para reparar las células (HESSEN et al.,
1995; LEU et al., 2007; HESSEN et al., 2008). De
hecho, es conocido que las células aumentan su
contenido en ARN (una biomolécula rica en P)
bajo UVR para activar la produccién de protei-
nas de reparacién o proporcionar metabolitos ne-
cesarios para la reparacion celular (por ejemplo,
ATP) (HERAUD et al., 2005; JAHID et al., 2006). El
fésforo también se requiere para la desaturacién
de dcidos grasos, ya que el grupo acilo se debe
enlazar a fosfolipidos durante la insercién de do-
bles enlaces (HELDT y HELDT 2005). Este pro-
ceso es fundamental para mantener la funciona-
lidad de las membranas celulares, lo que implica
la sintesis o la elongacién de nuevos acidos gra-
sos poliinsaturados con un alto niimero de do-
bles enlaces en el fitoplancton, de ahi que la con-
centracion de éstos se incremente por UVR (LEU
et al., 2007; VILLAR-ARGAIZ et al., 2009).

Razones C:P equilibradas para crecer por la ac-
cién combinada de UVR y pulsos de P implicaron
un incremento de clorofila a y de la produccién
primaria, evidencidndose a lo largo de distintos
niveles de organizacién bioldgica (subcelular a
comunidad) que el crecimiento de los autétrofos
es modulado por ambos factores de estrés. Es par-
ticularmente relevante el efecto sobre la compo-
sicién especifica y la diversidad, con cambios
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desde una comunidad dominada por autétrofos
estrictos (cloroficeas), a codominancia de éstas
con crisoficeas (C. nevadensis) e incluso la domi-
nancia de las crisoficeas en el tratamiento de
pulso tnico de P. Estos resultados contrastan con
resultados publicados por XENOPOULOS et al.
(2000) y XENOPOULOS y FROST (2003), y su-
gieren una mayor tolerancia de estas especies fla-
geladas a altos flujos de UVR y pulsos de P. De
acuerdo con MEDINA-SANCHEZ et al. (2004),
esta tolerancia podria estar relacionada con su ca-
pacidad mixotréfica, que les permiten obtener nu-
trientes limitantes y carbono en condiciones de in-
hibicién de la fotosintesis, y con la posesién de
flagelos, que les permiten desplazarse vertical-
mente en la columna de agua y evitar asi las altas
intensidades de UVR dominantes en estos ecosis-
temas de aguas transparentes (CARRILLO et al.,
1991; LEECH y WILLIAMSON, 2001).

El mayor crecimiento en términos de abundan-
cia bajo UVR y condiciones enriquecidas estd
acompanado de una mayor diversidad algal, de
modo que la entrada de pulsos de P de alta fre-
cuencia eliming el efecto inhibidor de UVR sobre
la diversidad, y el pulso tnico incluso invirtié
este efecto. Estos resultados sugieren que existen
umbrales temporales de respuesta de los orga-
nismos a partir de los cuales la respuesta neta a la
combinacién de factores invierte el efecto nega-
tivo que cada factor de cambio global por sepa-
rado ejerce sobre los organismos.

Efectos interactivos UVRxNutrientes:
Efecto del tiempo

El tiempo jugd un papel muy significativo sobre
los patrones de respuesta a pulsos de alta inten-
sidad en todas las variables, y modificé la natu-
raleza de los efectos interactivos generados por
la accién simultdnea de UVR y nutrientes. Asi, a
medio plazo (una semana), la razén C:P alcanzé
valores préximos a 100, lo que implica que los
autétrofos presentaban una razén éptima para
crecer (STERNER y ELSER, 2002). De hecho, la
abundancia algal increment6 5 veces, sin dife-
rencias entre los tratamientos de luz, y sin cam-
bios en la diversidad. El efecto estimulador del P
sobre el crecimiento del fitoplancton, que implica
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un estimulo en la maquinaria fotosintética y en
la incorporacién de carbono, generé un desen-
mascaramiento o intensificacién de los efectos
dariinos de UVR (sinergismo). Esto es consistente
con los hallazgos de estudios recientes (XENO-
POULOS et al., 2002; XENOPOULOS y FROST
2003; DOYLE et al., 2005; CARRILLO et al., 2008a;
KORBEE et al., 2012). KARENTZ et al. (1991) in-
terpretan estos efectos como el resultado de un
répido crecimiento estimulado por el enriqueci-
miento con los nutrientes y una limitaciéon en la
tasa de sintesis de ADN. Asi, puede haber una
mayor propensién al dafio del ADN inducido
por UVR, haciendo los efectos de la radiaciéon UV
en la divisién celular mds evidentes tras el enri-
quecimiento, aunque en nuestros experimentos
este efecto sobre la abundancia no fue significa-
tivo. Sin embargo, el efecto intensificador de
dafio por UVR fue observado sobre la produc-
cién primaria, variable respuesta que no estd ne-
cesariamente ligada a la divisién celular. En este
caso, el desenmascaramiento o intensificaciéon
puede resultar de un aumento de la respiracién
oscura o la activaciéon de sumideros alternativos
de electrones, tales como la fotorrespiracién o
una reduccién del oxigeno molecular (parte de la
reacciéon de Mehler), como sugieren FLAME-
LING y KROMKAMP (1998). Mientras que el
primer proceso puede considerarse como una
pérdida de energia, el segundo puede conducir
a estrés oxidativo y explicar el efecto negativo de
la UVR observado.

Después de tres semanas de incubacién, el agota-
miento del input de P determiné una dréstica dis-
minucién de la abundancia algal hasta niveles se-
mejantes a los iniciales. Sin embargo, el conjunto
de respuestas obtenidas de esta comunidad «resi-
dual» y sumayor desarrollo bajo UVR y P sugieren
una aclimatacién de las células a ambos factores de
estrés. Esta aclimatacién de la comunidad residual
puede sustentarse por la accién conjunta de:

Mecanismos fisiolégicos. La razén C:P se man-
tuvo equilibrada gracias a un incremento en el
contenido en P del seston relacionado con proce-
sos enzimdticos (KORBEE et al., 2012), reciclado
bacteriano y aumento en la liberacién de carbono.
Estos procesos implican eliminacién de poder re-
ductor (CARRILLO et al., 2008a) e incremento en
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nutrientes para reparar dafios producidos por la
UVR. La composicién elemental equilibrada per-
mite que la maquinaria fotosintética (concentra-
cién de clorofila) y la incorporacién de carbono se
pudieran mantener sin diferencias a lo largo del
tiempo en los tratamientos con UVR. Estos meca-
nismos «homeostaticos» no funcionarfan en au-
sencia de UVR (tratamientos [-UVR]).

Incrementos en la diversidad y cambios de la
comunidad hacia la dominancia de mixétrofos.
Esta variacion estructural estd sustentada en el
metabolismo mixotrdfico de las crisoficeas que les
permitiria superar los efectos nocivos de la ra-
diacién UV (MEDINA-SANCHEZ et al., 2004) y
desplazar a los autétrofos estrictos, menos com-
petitivos a bajas concentraciones de nutrientes
minerales disueltos (CHRISTAKI et al., 1999).

Mecanismos ecolégicos. La liberacién de carbono
por las algas permite el crecimiento de la comu-
nidad bacteriana, lo que propicia la interaccién
mutualista, de forma que las bacterias reciclan los
nutrientes minerales, facilitando el crecimiento de
algas, o bien pueden crecer debido a su mayor ca-
pacidad de consumir P a bajas concentraciones y
ser consumidas por las algas mixotréficas (DAU-
FRESNE y LOREAU, 2001; MEDINA-SANCHEZ
et al., 2004; CARRILLO et al., 2006).

De acuerdo con YANG et al. (2008), nuestros re-
sultados evidencian que a pesar de que los re-
cursos pulsados son eventos cortos por defini-
cién, los efectos ecoldgicos que generan persisten
en el tiempo y se expresan incluso después de
que el pulso haya cesado, de manera que los efec-
tos obtenidos sobre variables estructurales ocu-
rren con un desfase temporal y, por lo tanto, el
estado de un sistema con pulsos recurrentes es la
resultante de los «fantasmas» de recursos pulsa-
dos pasados (sensu YANG et al., 2008).

Del conjunto de resultados obtenidos, y contra-
riamente a nuestra hipétesis de trabajo, podemos
concluir que, a largo plazo, tras pulsos tinicos-in-
tensos, o frecuentes-moderados, se incrementa la
diversidad de la comunidad plancténica, lo que
implica una gran capacidad adaptiva y un incre-
mento en la resiliencia del ecosistema frente a un
aumento en la frecuencia de perturbaciones cli-

maticas que implican una mayor entrada de
polvo sahariano (concentracién de P).

En base a todo esto, consideramos pertinente
proponer algunas implicaciones o conclusiones
del presente estudio:

1. Los pulsos moderados de nutrientes tampo-
nan los efectos dafiinos que UVR ejerce sobre
los productores primarios, permitiendo la per-
sistencia de las algas en estos ecosistemas al-
tamente estresados por UVR, mientras que los
pulsos intensos desenmascaran o acenttian los
efectos dafinos sobre UVR.

2. La entrada frecuente de pulsos moderados
ejerce un efecto estimulador mayor bajo UVR
que el pulso tnico.

3. El incremento de diversidad tras el agota-
miento del pulso de nutrientes nos indica que
este ecosistema es muy resiliente, lo cual coin-
cide con la idea de que la mayoria de las po-
blaciones de los sistemas naturales son dina-
micamente estables a pesar de la considerable
variabilidad ambiental. Por lo tanto, un paso
mads requiere modelar los limites de la resi-
liencia ecolégica frente a periodos de rapidos
cambio medioambiental.

Efectos interactivos UVRxnutrientes:
Papel de la mezcla vertical

Nuestros resultados, sorprendentemente, mues-
tran que imponer un régimen de radiacién fluc-
tuante (es decir, imitando la mezcla en la capa su-
perior de los lagos estratificados, debido al
calentamiento global) promueve la inhibicién de
los productores primarios por UVR en los eco-
sistemas opacos, efecto que se invierte después
de los pulsos de nutrientes. Este resultado tiene
importantes implicaciones en relacién con el
papel del carbono orgéanico disuelto (DOC) como
pantalla frente a la radiacién ultravioleta.

En base a estos resultados, proponemos un mo-
delo conceptual (Fig. 9 ) donde se incluyen algu-
nas de las variables relacionadas con el cambio
climdtico implicitamente consideradas en nues-
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Figura 9. Modelo de grafica conceptual de las respuestas fotosintéticas (PPp y EOC), cuando se somete a las interacciones entre la
mezcla vertical, los nutrientes y la exposicién a las fluctuaciones de la radiacién UV. Los degradados de color indican la transparencia
del color de agua. Las flechas indican entradas de nutrientes por debajo del epilimnion (verde) o por deposicién atmosférica o uso

del suelo (rojo). Gréfica modificada de HELBLING et al. (2012).

Figure 9. Conceptual graphical model of photosynthetic responses (PPp and EOC), when subjected to interactions among vertical
mixing, nutrients and exposure to fluctuating UVR. Color gradients indicate water color transparency. Arrows indicates nutrients
input from below the epilimnion (green) or from atmospheric deposition or land use (red). (Modified from HELBLING et al. (2012).

tro disefio experimental: (i) el aumento de la tem-
peratura, que implicaria aislar el epilimnion de
las aguas mds profundas y mds frias de la co-
lumna, y que impide que los nutrientes hipolim-
néticos alcance zona fotoactiva (BEARDALL et
al., 2009; NEALE et al., 2003), (ii) las cargas pul-
sadas de nutrientes por el viento o por escorren-
tia (LOPEZ-MERINO et al., 2011; CARRILLO et
al., 2008a; MORALES-BAQUERO et al., 2006a);
(iii) la mezcla vertical, debido al aumento del for-
zamiento del viento, la cual hace que las células
queden expuestas a un campo de radiacién fluc-
tuante que va de baja irradiancia (en la base del
epilimnion) hasta irradiancia méxima en la su-
perficie.
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Estos cambios en pulsos de nutrientes, junto con
fluctuacién de las condiciones de radiacién, afec-
tarfa de forma distinta a los lagos cristalinos que a
los méds opacos. En conclusién, debido a su papel
clave para el flujo de carbono, variables como la
mezcla, la UVR y los nutrientes pueden actuar de
manera sinérgica o antagénica dependiendo de la
aclimatacién al régimen de luz previo por parte de
las algas. Esta interaccion de factores no sélo afecta
a la fotosintesis y a la produccién en los lagos, sino
que podria también influir en el bucle microbiano
y en las interacciones tréficas a través del incre-
mento en la disponibilidad de carbono organico
via EOC (MEDINA-SANCHEZ et al., 2006) bajo
exposicion a la radiacién UV fluctuante.
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