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RESUMEN

Este articulo es una sintesis de los resultados obtenidos en el subproyecto C del proyecto coordinado
“Modelos de funcionamiento de comunidades peldgicas en ecosistemas singulares (lagos de alta mon-
tafia del Parque Nacional de Sierra Nevada: una herramienta para la conservacién” (129C/2003), cuyos
objetivos fueron caracterizar y analizar comparativamente dos lagunas de muy distinta naturaleza (La
Caldera y Rio Seco) en base al andlisis de los espectros de abundancia de tamarios, asi como desarro-
llar un modelo dindmico de la evolucién de los espectros de tamafo en respuesta a forzamientos am-
bientales. En el verano de 2005, cuando la sequia contribuyé a reducir notablemente el agua embalsada
en La Caldera, estd laguna mostré mayores abundancias de fitoplancton que Rio Seco, pero un menor
biovolumen. El andlisis de los espectros de tamafio indicé que las diferencias de abundancia eran de-
bidas a la presencia de elevadas densidades de picoplancton en la laguna muy oligotréfica de La Cal-
dera, sin repercusién en el biovolumen, en tanto que los mayores biovolumenes de Rio Seco se debfan
ala mayor importancia relativa de las células de tamafio grande pertenecientes al microplancton, como
es de esperar que ocurra en sistemas mds oligo-mesotréficos. La integraciéon de los espectros indica
una acumulacién de biomasa en el sector del nanoplancton pequefio (2-5 ym) en el caso de La Caldera,
pero una acumulacidn en el sector de tamafios del microplancton (>20 ym) en Rio Seco. En la campana
de 2006 se detect6 una intensa proliferaciéon de picoplancton al inicio del verano en Rio Seco, aunque
rdpidamente los valores volvieron a los niveles habituales. Ahora no se detectaron diferencias entre los
espectros de ambas lagunas en el rango de tamafios de las células mayores del nanoplancton y micro-
plancton. También en las dos laguas la integracién de los espectros muestra una distribucién campa-
niforme del biovolumen a lo largo del eje de tamarfios, indicando una mayor contribucién de los
tamarios intermedios (nanoplancton)al biovolumen total.

En cuanto al segundo objetivo, se ha formulado un modelo basado en clases de tamafios cuyas tasas
de produccién, hundimiento y asimilacién de nutrientes son funcién del tamafio celular. Esta sim-
plificacién podria reducir el realismo del modelo, pero fue suficiente para simular el bloom primaveral
de fitoplancton que se produce en estos lagos de alta montafia después del deshielo. En las simula-
ciones, los nutrientes disminuyen hasta practicamente cero en los primeros cinco dias debido fun-
damentalmente a la combinacién de asimilacién y hundimiento de las células mds grandes. Sélo el
nanoplancton fue capaz de persistir mds alld del octavo dia. Entre estas dos fechas, se encontr6é un
espectro de tamafios lineal, justo cuando todas las clases de tamafios podian desarrollar su potencial
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para crecer y sufrir el forzamiento fisico. Cuando las células més grandes se hundieron, el espectro
lineal cambi6 su forma a la tipica curva acampanada centrada sobre el tamafio nanoplancténico.

Palabras clave: lagos de alta montafia , espectros de tamario, anélisis de imagen, picoplancton, nano-
plancton, microplancton, citometria de flujo

SUMMARY

This article summarise the results obtained by subproyect C as part of the coordinated project “Func-
tional models of pelagic communities in singular ecosystems (high mountain lakes) in Sierra Nevada
National Park: an implement for conservation” . The main objectives were to characterise and analyse
two very different lakes (“La Caldera” and “Rio Seco”) on the basis of abundance size spectra and a di-
namic model of their response to environmental changes. In summer 2005, when drought reduced con-
siderably the water in La Caldera lake, it showed higher phytoplankton abundances but lower
biovolumen than Rio Seco lake. Size spectra analysis suggested that abundance differences were due
to high abundances of picoplankton cells in La Caldera lake, meanwhile higher biovolume in Rio Seco
lake were due to microplankton cells, as expected in more oligo-mesotrophic systems. Integrated spec-
tra indicated biomass accumulation in small nanoplankton (2-5 ym) in La Caldera lake but in mi-
croplankton (>20 ym) in Rio Seco lake, respectively.

A strong bloom of picoplankton cells occurred in Rio Seco at the beginning of summer 2006, although
it disappeared soon recovering the normal level. Size spectra analysis suggested no differences between
both lakes within the size classes of nanoplankton and microplankton. Integrated spectra showed a
biovolume bell-shaped curve, suggesting a higher contribution of nanoplankton cells to total biovol-
ume both in La Caldera and Rio Seco.

A phytoplankton growth model was built based on size classes whose production, sinking and nutri-
ent-uptake rates were allometric functions of cell size. This simplification could reduce the realism of
the model but was enough to simulate the spring bloom of phytoplankton in high mountain lakes after
the ice melting. In our simulations, nutrient declined to almost zero after the first five days mostly due
to the combination of uptake and sinking of biggest cells. Only nanoplankton was able to persist be-
yond day 8. Between these days, a linear size spectrum was found, just when all sized cells were de-
veloping their growth potential combined with physical forcing. Once the biggest cell sank, the linear
size spectrum changed to the typical bell-shaped curve centered on nanoplanctonic sizes.

Key words: High mountain lakes, size spectra, image analysis, picoplankton, nanoplankton, mi-
croplankton, flow citometry.

INTRODUCCION

El complejo de lagunas de alta montafia del Par-
que Nacional de Sierra Nevada (SE Espafa), a
pesar de su localizacién en una regién, la medite-
rranea, milenariamente antropizada, todavia re-
presenta uno de los pocos reductos de ecosistemas
pristinos que han podido conservar gran parte de
sus caracteristicas originales bajo el efecto de unos
mecanismos de regulacién natural. Son ecosiste-
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mas que histéricamente no han sufrido una in-
fluencia humana importante, seguramente en
razén del rigor climdtico, de la dureza de las con-
diciones de habitabilidad, de la escasez de recur-
sos naturales explotables y, mds recientemente, del
alejamiento de su valor paisajistico respecto a los
topicos generalmente establecidos.

Esta excepcionalidad de los humedales alpinos
de Sierra Nevada es suficiente justificacién para
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su conservacién, deseablemente apoyada en una
gestion ecosistémica (MEFFE & CARROLL 1997)
basada, a su vez, en un conocimiento exhaustivo
de su funcionamiento y dindmica. Dicho conoci-
miento, al que el grupo de limnologfa de la Uni-
versidad de Granada viene contribuyendo con
una investigacién de excelencia desde hace mds
de treinta afios (CARRILLO et al. 1995, 2002;
CRUZ-PIZARRO & CARRILLO, 1996, CRUZ-PI-
ZARRO et al. 1998; MARTINEZ, 1977, MORA-
LES-BAQUERO et al. 1992, 2006, RECHE et al.
1996, 2009; SANCHEZ-CASTILLO et al. 1989) se
impulsard ain mds con estudios transdisciplina-
res de los procesos ecolégicos, como base para el
mantenimiento de la integridad ecolégica de di-
chos sistemas.

Pero la importancia ecolégica de las lagunas de
alta montafia de Sierra Nevada trasciende el nivel
local o regional, habiéndosele adscrito la capaci-
dad de actuar como observatorio del cambio cli-
matico (MORALES-BAQUERO et al. 1992). La
sensibilidad de estos cuerpos de agua a los cam-
bios en la temperatura del aire, la utilidad de las
comunidades psicréfilas como sensores biolégicos
de perturbaciones en razén de las alteraciones en
los flujos de materia y energia de la red tréfica
(VAQUE et al. 2004), y la informacién paleoecol6-
gica del registro sedimentario (CONDE-POR-
CUNA et al. 2009) convierten a las lagunas alpinas
en excelentes escenarios para la reconstruccion, se-
guimiento y la anticipacién de los efectos de cam-
bios globales sobre los ecosistemas, y para
convencer de que no es posible entender total-
mente su funcionamiento estudiando sélo sus di-
ndmicas internas (PULIDO-VILLENA et al. 2005)

En este marco de trabajo, el proyecto coordinado
de investigacién aboga por la necesidad de abor-
dar estudios integrados que contemplen la regu-
lacién de estos ecosistemas acudticos tanto por
factores puramente biolégicos, como a través del
andlisis del acoplamiento de procesos fisicos y
biolégicos en un marco ambiental severo, donde
la estacién de crecimiento es breve y se desarro-
lla bajo unas condiciones de elevada irradiancia
y escasez de nutrientes. De hecho, las comunida-
des plancténicas que ocupan estas pequefias la-
gunas son, al igual que las redes trdficas,
relativamente simplificadas, compuestas por un

conjunto reducido de especies que, salvo la ex-
cepcién de alguna especie rara o endémica,
muestran una amplia distribucién geogréfica
(MORALES-BAQUERO et al. 1992, 2001).

Estas circunstancias tan singulares sugieren ensa-
yar otras aproximaciones alternativas a la taxono-
mica que contemplen criterios de agrupacién, de
modo que faciliten la descripcién de la comuni-
dad y, al mismo tiempo, permitan apreciar su va-
riabilidad. Entre estos criterios de agregacion, el
uso de las distribuciones de organismos por ta-
marios se ha convertido en una herramienta habi-
tual para el estudio de los ecosistemas peldgicos.
La respuesta del espectro de tamafios del sistema
durante fluctuaciones que acontecen a una escala
temporal reducida es un tépico desarrollado en el
drea de Ecologia de la Universidad de Mélaga
desde hace décadas (RODRIGUEZ & MULLIN,
1986), sobre todo en aguas costeras (RODRIGUEZ
et al. 1987; GILABERT et al. 1990, RUIZ et al. 1991)
pero también en los sistemas de agua dulce objeto
de este trabajo (ECHEVARRIA et al. 1990, RODRI-
GUEZ et al. 1990). Tal aproximacién se ha mos-
trado como un buen indicador del estado tréfico
de distintos sistemas acudticos y de una hipotética
perturbacién de su estado estacionario. Las con-
diciones ambientales imprimen caracteristicas
particulares en la forma de la distribucién de ta-
manos, favoreciendo (o desfavoreciendo) selecti-
vamente el desarrollo de unos grupos sobre otros,
de tal modo que el grado de anomalia de la distri-
bucién del plancton puede aceptarse como una
medida objetiva del grado de perturbacién al que
estd sometido un ecosistema (ECHEVARRIA et al.
1990).

Con este enfoque conceptual, los objetivos del
presente articulo han sido:

— Analizar mediante técnicas de citometria de
flujo y andlisis semiautomatico de imagen la
estructura de tamafios de las comunidades fi-
toplancténicas de dos lagunas alpinas sensi-
blemente diferentes en el Parque Nacional de
Sierra Nevada.

— Desarrollar un modelo dindmico basado en
clases de tamafio, donde el fitoplancton tiene
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un comportamiento determinado tinicamente
por las propiedades fisicas y fisiolégicas con-
feridas por su tamafo, que pueda llegar a ser-
vir como un sensor de las perturbaciones
ambientales de origen antropogénico y ser
usado como herramienta de gestién de los Par-
ques Nacionales.

AREA DE ESTUDIO

Los sistemas seleccionados para este estudio han
sido las lagunas de La Caldera y de Rio Seco.
Aunque exhiben diferencias muy importantes,
ambas lagunas también comparten algunas ca-
racteristicas, como su proximidad y ubicacién a
altitudes superiores a los 3000 m.s.n.m. ocu-
pando el lecho de antiguos circos glaciares; con-
gelaciéon durante la mayor parte del afio
(octubre-noviembre a mayo-junio); influencia de
los forzamientos meteoroldgicos sobre las pro-
piedades fisicas e hidrolégicas; idéntica natura-
leza de la roca de las cuencas de captacién; aguas
muy transparentes; limitada resistencia mecanica
a la mezcla de la columna de agua (RODRI-
GUEZ-RODRIGUEZ et al. 2004); ausencia de ma-
créfitos y peces; tasas de sedimentacién bajas;
oligotrofia; especies de fitoplancton de pequefio
tamafio con una alta tasa de renovacion (CRUZ-
PIZARRO et al. 1994); reciclado rdpido de nu-
trientes; intercambio de fésforo a través de la
interfase agua/sedimento influido por procesos
fisicos (resuspension, desorcion) mds bien que
por mecanismos quimicos mediados por las con-
diciones redox; entradas de fésforo, calcio y al-
calinidad con la deposicién atmosférica de polvo
procedente del Sahara (MORALES-BAQUERO et
al. 2006 a; PULIDO-VILLENA et al. 2005, 2006;
RECHE et al. 2009; RODRIGUEZ et al. 2001), y
desarrollo de redes tréficas muy simples en las
que el zooplancton representa el nivel mas ele-
vado y estd constituido fundamentalmente por
el copépodo Mixodiaptomus lanceolatus, el cladé-
cero Daphmia pullicaria 'y el rotifero Hexarthra bul-
garica).

La laguna de la Caldera (Fig. 1A) es la de mayor
tamario de todo el complejo lagunar de Sierra Ne-
vada (200x115 m; 2.1 ha) y la de mayor profundi-
dad méxima (10 m) y volumen (108.000 m3).
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Figura 1. Caracteristicas de las cuencas de captacién en Laguna
de La Caldera (A) y en la Laguna de Rio Seco (B).

Figure 1. Contrasting catchment characteristics of La Caldera
lake (A) and Rio Seco lake (B).

Ocupa un lecho rocoso impermeable y carece de
flujos visibles de agua de entrada y salida, de
modo que las precipitaciones de nieve constitu-
yen el principal aporte de agua. Su cuenca de
captacion se extiende a 23.5 ha y carece absoluta-
mente de vegetacion. Es oligotréfica, con bajas
concentraciones de clorofila (<2.5 ug/1), extre-
madamente limitada por fésforo (N:P = 196,
RECHE et al. 2009), cuyas concentraciones suelen
ser detectables tinicamente durante el periodo in-
mediatamente posterior al deshielo (media de
2.7 ug/l, SANCHEZ-CASTILLO et al. 1989),
mientras que la concentracién de nitrégeno fue
la mds elevada de todas las lagunas (50.8 ug/1N-
NO;, SANCHEZ-CASTILLO et al. 1989). Con
posterioridad al input aléctono de nutrientes
aportados por la nieve y responsable del pulso
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temprano de produccién nueva (CRUZ-PIZA-
RRO & CARRILLO, 1996), la ausencia de esco-
rrentia y vegetacion en su cuenca de captacion
determinan que los tnicos aportes posteriores
al6ctonos de nutrientes (MORALES-BAQUERO
et al. 2006b) y carbono organico (PULIDO-VI-
LLENA et al. 2005) estarén asociados a la deposi-
cién atmosférica. De hecho, La Caldera ha sido
considerada tradicionalmente como un lago au-
totréfico debido a que las entradas de carbono or-
gdnico al lago son despreciables (RECHE et al.
1996). El agua del lago es muy transparente, de
modo que >10% de la radiacién PAR alcanza el
fondo (CARRILLO et al. 2002). Térmicamente se
define como un lago templado subpolar dimic-
tico con periodos en los que la temperatura de las
aguas superficiales estan por encima de 4°C (RO-
DRIGUEZ-RODRIGUEZ et al. 2004). La oligotro-
fia promueve el predominio de especies de
fitoplancton pequefio, estando la comunidad fi-
toplancténica dominada por flagelados
(Chrysophyceae y Dinophyceae) y por especies
de cianoficeas (Cyanarcus sp) (SANCHEZ-CAS-
TILLO, 1988; CARRILLO et al. 1995).

La laguna de Rio Seco (Fig. 1B) forma parte de
un conjunto de tres lagunas en el valle del mismo
nombre. Es una laguna de menor tamafio que La
Caldera (80x30 m; 0.42 ha), con una profundidad
méxima de sdlo 3 metros.. No obstante, el alma-
cenaje de agua a lo largo del verano es més esta-
ble que en la Caldera, atin en afios de sequia, al
ser un lago abierto con un flujo superficial de en-
trada que puede llegar a agotarse con el avance
del verano. Se define como oligo-mesotroéfica, es-
tando limitada tradicionalmente por el nitré-
geno, mientras que las concentraciones de
fésforo son comparativamente elevadas (N:P =
57, RECHE et al. 2009). La cuenca de captacion
presenta vegetacién en forma de prados inunda-
dos (borreguiles), que capturan parte de los nu-
triente, y especialmente del nitrégeno, contenido
en el agua de escorrentia. Aguas ligeramente mas
cédlidas que La Caldera. El fitoplancton estd do-
minado fundamentalmente por diferentes fases
de Korshikoviella gracilipes, que es una especie do-
tada de una gran capacidad colonizadora (SAN-
CHEZ-CASTILLO et al. 1989).

MATERIAL Y METODOS

El trabajo de campo en ambas lagunas se realizé
en los veranos de 2005 y 2006. En el primer verano
se llevo a cabo un muestreo intensivo durante cua-
tro dias consecutivos, entre el 26 y 29 de junio. En
el segundo verano el muestreo consistié en visitas
de periodicidad aproximadamente mensual entre
junio y septiembre. En todos los casos la estrategia
de muestreo fue basicamente la misma. La toma
de muestras se realizé en una estacién fija ubicada
en la zona de méxima profundidad de cada la-
guna. En esta estacién se procedia inicialmente a
realizar una caracterizacién fisico-quimica de la
columna de agua mediante el registro en continuo
de perfiles verticales de temperatura, luz, pH, oxi-
geno y conductividad. A continuacién, con la in-
tencién de disponer de un buen registro de la
variabilidad vertical en la columna de agua, se to-
maron muestras cada 0.5-1 m en funcién del es-
pesor de la columna de agua. Las muestras de
agua para fitoplancton y nutrientes fueron recogi-
das con la ayuda de una botella van Dorn. De cada
profundidad se tomaban tres réplicas de 5 ml en
criotubos que se fijaban inmediatamente con glu-
teraldehido (2% c.f.), conservdndose en oscuridad
y frio hasta su procesamiento en el laboratorio
para el andlisis de la estructura de tamafios del
pico y nanofitoplancton por citometria de flujo.
Una submuestra de 100 ml se recogfa en un frasco
de vidrio opaco y se fijaba con lugol acético (1%
c.f.) para el andlisis de la estructura de tamafios
del microfitoplancton mediante andlisis semiau-
tomatico de imagen.

En el laboratorio, las muestras en los criotubos
fueron procesadas con un citémetro de flujo
FACScan (Becton-Dikinson) equipado con un
laser de argén de 15 mW que emite a una longi-
tud de onda de 488 nm, y que permite identificar
la estructura de tamafios y la composicién fun-
cional del fitoplancton en el rango de tamafios ce-
lulares de 0.5 a 20 um. Aunque variable en
funcién de la densidad de particulas, en general
se utiliz6 un flujo de 60 1/ minuto durante 3 mi-
nutos, lo que significa un volumen de muestra
analizado de 0.2 ml. Los ficheros originados tras
la adquisicién de datos de las muestras se anali-
zaron con el programa “Attractors” (Becton-Di-
kinson), que permite discriminar poblaciones del
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total de particulas registradas por el citémetro en
funcién de su tamafio y sefiales de fluorescencia.

Las sefiales de dispersién frontal de luz produci-
das por las células fueron transformadas en va-
lores de volumen aplicando las calibraciones
desarrolladas por JIMENEZ-GOMEZ (1995) me-
diante el uso combinado de técnicas de citome-
tria y andlisis de imagen.

La estimacién de los biovoltimenes de las células
fitoplancténicas de mayor tamarfio se realizé me-
diante un sistema de andlisis semiautomatico de
imagen VIDS IV AMS conectado a un microsco-
pio invertido (ECHEVARRIA et al. 1990). Se uti-
lizaron diferentes subprogramas dependiendo de
las formas geométricas de los organismos
(ECHEVARRIA 1991).

Finalmente, la consideracién conjunta de los
datos obtenidos por citometria y andlisis de ima-
gen permitié construir los espectros completos
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de tamafio para el fitoplancton sobre unos ejes
log-log de abundancia (células/ml) frente a ta-
mafio (um?3).

RESULTADOS Y DISCUSION

Campaiia 2005

En la figura 2 se representan los perfiles vertica-
les de los valores promedio de temperatura,
abundancia de fitoplancton (células/ml) y bio-
volumen (um?3/ml) obtenidos a lo largo de los
cuatro dfas consecutivos de muestreo en julio de
2005, en las lagunas de La Caldera y de Rio Seco.

El afio 2005 estuvo caracterizado por una fuerte
sequia, que en la laguna de La Caldera se mani-
fiesté ya desde principio del verano con una dis-
minucién muy intensa del volumen de agua
almacenado y de la profundidad méxima alcan-
zada. De hecho, la toma de muestras de agua sélo
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Figura 2. Distribucién vertical de los valores promedio de temperatura (A), abundancia (B) y biovolumen (C) de fitoplancton en las
lagunas de La Caldera y de Rio Seco obtenidos durante el muestreo realizado en julio de 2005.

Figure 2. Vertical distribution of mean values of temperature (A), phytoplankton abundance (B) and biovolume (C) in La Caldera
lake and Rio Seco lake, obtained during the sampling carried out in july 2005.
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puedo realizarse hasta la profundidad de 2 me-
tros. Esta fuerte reduccién de la superficie inun-
dada respecto a la superficie de la cuenca de
captacién puede tener consecuencias futuras
sobre la carga de nutrientes a la laguna y su es-
tado tréfico, a lo que se sumaria el efecto que
tiene la desecacién del sedimento sobre su capa-
cidad para retener fosfato, favoreciéndose en
estas circunstancias la desercién de fésforo desde
el sedimento (CONDE-PORCUNA et al. 2009) .
En cambio, el volumen de agua almacenada y la
profundidad maxima alcanzada en la laguna de
Rio Seco no estuvieron afectados aparentemente
por la sequia y se mantuvieron los valores que
son habituales interanualmente, lo que permiti6
muestrear también hasta la profundidad de 2 m.

Dada la delgadez de la ldmina de agua en ambas
lagunas, no se observaron variaciones verticales
importantes en ninguna de las variables estudia-
dasy, en consecuencia, no se produjo estratifica-
cién térmica ni segregacién vertical del
fitoplancton. Tampoco hubo variaciones diarias
notables en las variables anteriores. La laguna de
La Caldera estuvo caracterizada por los siguien-
tes valores promedios de temperatura (15,9 °C),
oxigeno disuelto (7.6 mg/1), clorofila (0.16 ug/1),
nitrégeno total (~0.4 mg/l) y fésforo total
(~10 ug/1). Los valores correspondientes en el
caso de la laguna de Rio Seco fueron: tempera-
tura (14.6° C), oxigeno disuelto (8.1 mg/1), cloro-
fila (0.18 pug/l), nitrégeno total (~0.5 mg/1) y
fésforo total (~26 ug/1). Con excepcién de la tem-
peratura, que mostré valores particularmente
elevados en el caso de La Caldera (Fig. 2.A), la
comparacion estadistica de las dos lagunas me-
diante un test de Student o de Mann-Whitney no
permitié establecer diferencias significativas
entre ellas para las variables anteriores.

Sin embargo, si se pusieron de manifiesto varia-
ciones muy importantes y significativas entre las
dos lagunas en relacién con la abundancia (Fig.
2.B) y el biovolumen (Fig. 2.C) del fitoplancton.
La Caldera se caracterizé por una mayor abun-
dancia de fitoplancton que Rio Seco (~17000 vs
700 cel/ml), pero un menor biovolumen que Rio
Seco (~65500 vs 140000 ym3/ml), lo que sugiere
un cambio notable en la estructura de tamafios

entre ambas lagunas que debe tener su reflejo en
los correspondientes espectros de abundancia de
tamarios.

La figura 3 muestra los espectros de tamario ob-
tenidos para las muestras recogidas a 1 m de pro-
fundidad entre el 26 y 29 de julio en ambas
lagunas, con una indicacién de los intervalos de
tamafio correspondientes a cuatros clases de ta-
mafio: picoplancton (<2 ym), nanoplancton 1 (2-
5 ym), nanoplancton 2 (5-20 ym) y microplancton
(>20 ym). Los espectros son continuos y no
muestran las irregularidades en forma de dis-
continuidad o bimodalidad observada en La Cal-
dera por ECHEVARRIA et al. (1990, 1993) en
1987. Dicha discontinuidad se sugeria como un
elemento diferenciador bdsico entre masas de
agua de esta tipologfa y las marinas, justifican-
dose el cardcter esporddico de los organismos en
el rango de tamafios de la discontinuidad en base
a la menor diversidad biolégica de los sistemas
de agua dulce consecuente a su menor tamario,
severidad fisica y mayor homogeneidad vertical,
que conjuntamente dificultarfan el solapamiento
amplio entre las distribuciones de tamario de las
distintas especies presentes en el sistema.

El examen de la nube de puntos pone claramente
de manifiesto que las células de tamafio inferior
a5 ym fueron mucho mds abundantes en La Cal-
dera que en Rio Seco, como es de esperar en sis-
temas con un grado mayor de oligotrofia,
mientras que las diferencias son bastante menos
aparentes en el caso de las células de tamario su-
perior a 5 um y, si acaso, en Rio Seco parece ser
algo mayor la abundancia de células grandes. Pa-
rece conveniente entonces considerar comparti-
mentos de tamafio dentro del espectro total,
estrategia para la cudl también se ha sugerido un
mayor poder predictivo. El ajuste lineal de las
nubes de puntos incluidos en este sector de ta-
mafio >5 ym pone de manifiesto la existencia de
diferencias significativas entre las pendientes de
los espectros de Rio Seco y La Caldera también
en este subrango de tamafios, con la pendiente
menos negativa en el caso de Rio Seco (-0.831 vs
-1.183), lo que confirma la mayor representacién
de las células grandes del microplancton en esta
laguna menos oligotréfica.
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Figura 3. Espectros de abundancias de tamafio correspondientes a la profundidad de 1 metro en las lagunas de La Caldera y de Rio

Seco en julio de 2005.

Figure 3. Abundance size spectra obtained at 1 meter depth in La Caldera lake and Rio Seco lake in july 2005.

La integracién del espectro en cada uno de los cua-
tro sectores de tamario seleccionados (Fig. 4) in-
dica la contribucién de cada uno de ellos al
biovolumen total, y pone de manifiesto como in-
cluso valores elevados de abundancia del pico-
plancton (<2 um ) tuvieron muy poca repercusion
sobre el biovolumen total del fitoplancton, de
modo que las diferencias importantes de abun-
dancia observadas entre La Caldera y Rio Seco se
diluyen cuando se traducen a biovolumen. En
cambio, el colectivo de células con tamafios entre
2 y 5 um (nanoplancton 1) si responde de porcio-
nes importantes de biovolumen total, e incluso es
el sector de tamafio que acumula una mayor can-
tidad de biomasa en todo el espectro de tamafios
y muy especialmente en La Caldera, siendo su
contribucién muy baja en Rio Seco. La laguna més
oligotréfica también acumula mayores biovola-
menes en el nanoplancton 2 (5-20 ym), mientras
que la oligo-eutréfica laguna de Rio Seco se iden-
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tifica claramente con una dominancia de las célu-
las de mayor tamafio del microplancton. En resu-
men, a partir del tamafio de 2 ym, la importancia
relativa del nanoplancton 1, nanoplancton 2 y mi-
croplancton disminuye y aumenta respectiva-
mente en las lagunas de La Caldera y Rio Seco.

Asi, la distribucién observada confirma las teo-
rias previas que apuntan que la comunidad fito-
plancténica en lagos de baja productividad
estaria dominada por formas pequefias del na-
noplancton, siendo escaso el fitoplancton grande.
La dominancia de formas fitoplancténicas pe-
quenas debe ser consecuencia del caradcter nutri-
tivo del sistema, con bajas concentraciones de
nutrientes inorgdnicos que son mads eficiente-
mente incorporados por organismos cuyo pe-
queiio tamafio les confiere una mayor relacién
superficie/ volumen.
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Figure 4. Integrated biovolume obtained for each of the four size ranks in La Caldera lake and Rio Seco lake.

Campaiia 2006

Las precipitaciones acumuladas durante el ano
hidrolégico de 2006 duplicaron a las de 2005
(800 mm vs 400 mm), lo que tuvo una repercu-
sién inmediata sobre el volumen de agua alma-
cenada y profundidad maxima alcanzada en la
laguna de La Caldera, no asi en Rio Seco donde
como era de esperar se mantienen los valores ha-
bituales del afno anterior. Esta circunstancia per-
mitié extender la toma de muestras de agua en
La Caldera hasta la profundidad de 6 m al prin-
cipio de la campafia estival (junio), pero el espe-
sor de la columna de agua fue reduciéndose
intensamente con el avance del verano hasta lle-
gar a los valores de 2005 (2 metros) en septiem-
bre. En ausencia de desagties visibles, esta
dréstica pérdida de nivel es dificil de imputar ex-
clusivamente a la evaporacion, por lo que a pesar
de la naturaleza impermeable del terreno es ra-

zonable pensar la existencia de un drenaje oculto
de agua.

En esta laguna, los valores maximos de tempera-
tura (15.2 °C) se alcanzaron en julio y fueron muy
parecidos a los obtenidos también en julio de
2005. La diferencia fundamental respecto a los re-
sultados del afio anterior reside en el registro de
una estructuracién térmica vertical de la columna
de agua quizds facilitada por el mayor espesor de
la columna de agua. Definiendo la estratificacion
térmica como una diferencia de temperatura
mayor de 1.5 °C entre las aguas de superficie y de
fondo (FREMPONG 1983, en RODRIGUEZ-RO-
DRIGUEZ et al. 2004), ahora sf fue posible esta-
blecer distintas fases de estratificacién vy
desestratificaciéon en la laguna de La Caldera. La
columna de agua estuvo fuertemente estratificada
a finales de junio, cuando la diferencia de tempe-
ratura entre superficie y fondo fue de 3 °C, pero la
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diferencia se redujo a 0.7 °C a mediados de julio y
la desestratrificacion fue completa a finales de
este mes, como ocurrié en 2005. No obstante, el
calentamiento puntual de la capa superficial to-
davia fue capaz de producir diferencias de 2 °C
en los primeros 50 cm de agua a mediados de
agosto. Las concentraciones de clorofila variaron
en un intervalo reducido (0.15-0.20 ug/1) y pare-
cido a 2005, lo mismo que ocurrié con el fésforo
total (6-10 pg/], sin un patrén temporal claro) y
el nitrégeno total, que disminuye desde ~0.5 a
~0.35 mg/1 alo largo del verano.

En lalaguna de Rio Seco, también como en 2005 la
desestratificacién térmica fue completa a media-
dos de julio. No obstante, y a pesar de la pequefia
profundidad que caracteriza habitualmente a esta
laguna, la estratificaciéon debe ser posible al prin-
cipio del deshielo y todavia se manifiesté a finales
de junio, cuando se midieron diferencias de tem-
peratura de 2.3 °C en los dos metros de profundi-
dad y una temperatura media para la columna de
agua de 15 °C, mucho mayor que la temperatura
media del mismo dia en la laguna de La Caldera
(10.5 °C). A partir de este momento, los valores
medios de temperatura en ambas lagunas fueron
parecidos. Las concentraciones de clorofila fueron
sensiblemente superiores a las de La Caldera
(0.18-0.27 ug /1), y también a pesar de su escasa
profundidad fue posible observar una distribu-
cién vertical opuesta al gradiente térmico, con los
mayores valores en las aguas mds préximas al
fondo. Las diferencias con La Caldera se intensifi-
can en relacion con la cantidad y abundancia rela-
tiva de los nutrientes. La laguna de Rio Seco
presentd una concentracién de fésforo total sensi-
blemente superior (18-24 1ig/1) a la medida en La
Caldera, con los valores maximos a finales de julio,
pero una concentracién de nitrégeno total inferior
(0.15-0.3 mg/1) que alcanza el valor maximo en
agosto, lo que sugiere una limitacién por nitré-
geno. Las concentraciones de fésforo total y sobre
todo las de nitrégeno total fueron inferiores a las
medidas en el afio de sequia de 2005.

Los espectros de abundancia de tamafios corres-
pondientes a ambas lagunas muestran una ima-
gen en principio muy similar a la obtenida el afio
anterior, es decir, una notable similaridad en el
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sector de tamarios celulares superiores a 5 ym y
una fuerte divergencia entre ellas para las célu-
las de tamarfio inferior a 5 ym (Fig. 5).

La sorpresa surge cuando se observa que ahora
las elevadas concentraciones de células pequefias
no corresponden a La Caldera, como fue el caso
en 2005, sino a Rio Seco. Aunque los blooms de fi-
toplancton son habituales al inicio del deshielo,
suponiendo una produccién nueva en el sistema
como consecuencia de la utilizacién de los nu-
trientes acumulados en la nieve, la proliferaciéon
observada en Rio Seco a finales de junio de célu-
las pequefias, con un tamano ligeramente supe-
rior a 2 ym, que contienen clorofila pero no
ficoeritrina, fue excepcionalmente intensa. Dicha
proliferacién coincidié con los elevados valores
de temperatura referidos anteriormente, que su-
peraban en més de 4 °C los medidos simultdnea-
mente en La Caldera, también con las médximas
abundancias de zooplancton (integrado casi en
exclusividad por el copépodo Mixodiaptomus la-
ciniatus) medidas a lo largo del verano de 2006,
asf como con concentraciones de células peque-
fias en La Caldera bastante por debajo de lo ob-
servado en 2005. El bloom desapareci6 ya en el
muestreo realizado al mes siguiente, cuando la
abundancia de células pequenas en La Caldera
aumentd y recuperd los niveles de 2005 y, por el
contrario, la abundancia en Rio Seco disminuyé
hasta los valores de La Caldera.

Los ajustes lineales realizados para las particulas
de tamafios superiores a 5 ym confirmaron la no
diferencia entre las pendientes de los espectros
correspondientes a ambas lagunas, aunque en los
dos casos las pendientes fueron mas negativas
que en 2005, indicando un menor peso de las cé-
lulas grandes del microplancton en las aguas
algo mds empobrecidas del verano de 2006.

A diferencia de lo observado en 2005, y conside-
rando la excepcionalidad de los valores de abun-
dancia y biovolumen medidos en el bloom, la
integracion de los espectros para cada uno de los
cuatro intervalos de tamafio seleccionados mues-
tra (Fig. 6) una distribucién del biovolumen a lo
largo del eje de tamafios aproximadamente cam-
paniforme, indicando una mayor contribucién de
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Figura 5. Espectros de tamafio correspondientes a la serie temporal realizada en las lagunas de La Caldera y de Rio Seco en el ve-

rano de 2006.

Figure 5. Size spectra obtained in La Caldera lake and Rio Seco lake during the sampling carried out in summer 2006.

las clases de tamafios intermedios (nanoplanc-
ton) al biovolumen total, y una mucho menor
contribucién de las clases extremas (picoplanc-
ton y microfitoplancton) en ambas lagunas.

La figura 7A muestra la abundancia total de fito-
plancton registrado a lo largo del verano en las la-
gunas de Rio Seco y de La Caldera. En el caso de
Rio Seco, como era de espera a partir de la existen-
cia de un bloom inicial, los valores disminuyen dos
6rdenes de magnitud hasta valores de 3200 cel /ml
hacia el final de septiembre. En cambio, en la la-
guna de La Caldera la abundancia de fitoplancton
mantuvo valores mds regulares alrededor de un
valor medio de 15500 cel/ ml, mostrando un ligero
maximo centrado en el verano.

La integracion de los espectros totales de abun-
dancia de tamafios permite estimar el biovolu-

men total de fitoplancton y su variabiliad tem-
poral a lo largo del verano en Rio Seco y La Cal-
dera. Los valores de biovolumen de fitoplancton
permanecen bastante estables sin mostrar fluc-
tuaciones importante, con excepcién del fuerte
incremento registrado en La Calera en el dltimo
muestreo realizado a finales de septiembre. En
todos los casos en los que se dispone de medidas
simultdneas en ambas lagunas, siempre el biovo-
lumen de fitoplancton medido en Rio Seco fue,
al menos, un orden de magnitud superior al me-
dido en La Caldera.

Modelado de la distribucién de tamaifios
del fitoplancton

La abundancia de fitoplancton depende de mu-
chos factores, lo que complica la construccién de
modelos dindmicos capaces de predecir la proli-
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Figura 6. Biovolumen acumulado en cada uno de los cuatro compartimentos de tamarios seleccionados en las muestras recogidas

durante el verano de 2006 en aguas de La Caldera y de Rio Seco.

Figure 6. Integrated biovolume obtained for each of the four size ranks in La Caldera lake and Rio Seco lake in summer 2006.

feracién y posterior disminucién de estos orga-
nismos cuando se produce un pulso de produc-
cién.

La tasa de crecimiento de las células, la velocidad
de sedimentacion y la utilizaciéon de nutrientes
dependen estrechamente del tamafio segtn rela-
ciones alométricas sencillas que pueden ser in-
corporadas facilmente en el modelo. Este grado
de generalizacién supone, evidentemente, una
pérdida del realismo que podria aportar la de-
terminacién in situ de los pardmetros cinéticos
del fitoplancton, pero atin es capaz de reproducir
el bloom que tiene lugar en las lagunas de alta
montafia inmediatamente después del deshielo.

Para la construccién del modelo se han estable-
cido ocho clases de tamafio de fitoplancton
(desde 2 um hasta 120 ym de didmetro esférico
equivalente) siguiendo una escala geométrica.
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Cada clase de tamario tiene una tasa especifica de
crecimiento o produccién 7, una velocidad de se-
dimentacién s y unos requerimientos de nutrien-
tes que dependen del tamarfio nominal ¢ (Fig. 8).

Tasa especifica de crecimiento (dia™): = 1.58 ¢ 0%
(PETERS, 1983)

Velocidad de sedimentacién (metros dia™): 5=
0.0225 ¢1'15 (SMAYDA, 1970)

Utilizacién de nutrientes (u.a. dfal): n =r.c

Obsérvese que la utilizacién de nutrientes es el
propio crecimiento de fitoplancton si se utilizan
unidades arbitrarias, lo que permite la simplifica-
cién del modelo. Para la incorporacién de nutrien-
tes se estableci6 una cinética de Michaelis-Menten
desde cero hasta el valor méximo de r, con un
valor arbitrario de K, que serd convenientemente
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Figura 7. Evolucién temporal de la abundancia total y biovo-
lumen total de fitoplancton en las lagunas de Rio Seco y de La
Caldera a lo largo del verano de 2006.

Figure 7. Temporal trend of phytoplankton total abundance
and total biovolume in La Caldera lake and Rio Seco lake in
summer 2006.

evaluado en el andlisis de sensibilidad, incluyendo
la posibilidad de que también dependa del ta-
mafio.

Para la construccién del modelo fisico se ha uti-
lizado un modelo unidimensional con una pro-
fundidad maxima de 2.5 m., caracterizado por un
perfil de irradiancia y turbulencia, ambos expo-
nenciales (Fig. 9). Los valores de irradiancia a
cada profundidad (I,) son relativos a un valor
maximo superficial, arbitrario, que permite la

= b TN )

CIATHETED S ATy vl ()

Figura 8. Tasas de crecimiento y sedimentacién para las clases
de fitoplancton usadas en el modelo.

Figure 8. Growth and sinking rates for each phytoplankton
size class modelled.
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Figura 9. Las variables de control (irradiancia y difusién por
mezcla) se han elegido de manera que disminuyen exponen-
cialmente conforme aumenta la profundidad.

Figure 9. Control variables (light irradiance and turbulent dif-
fusion) used in the model were supossed to decay exponen-
tially.

mayor tasa de crecimiento. Los valores del coefi-
ciente de difusién turbulenta para cada profun-
didad (D,), a falta de medidas in situ, también
estdn referidos a un valor méximo arbitrario en la
interfase. La importancia de estos pardmetros en
el comportamiento del modelo se evaluard en el
futuro con un anélisis de sensibilidad.
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Con las condiciones establecidas anteriormente,
se puede deducir la ecuacién de cambio de la bio-
masa de cada clase de tamafios (B,.) como

dB N 0B, B .

c

NI Pty P

Esta ecuacion es integrada numéricamente con
un programa en BASIC mediante el método de
Euler, con unos pasos de integracién At = 0.01 d
y Az =0.1 m suficientes para evitar problemas de
convergencia.
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Las simulaciones aqui presentadas siempre par-
tieron de una concentracién uniforme de nu-
trientes en la columna de agua, situacién que
intenta representar el estado inicial de la laguna
tras el deshielo. Tal como es previsible al asumir
la no existencia de ningtin aporte adicional (pe-
riédico o eventual) de nuevos nutrientes, el sis-
tema colapsa después de la primera semana. En
la figura 10 se muestran los resultados de nu-
trientes y las clases mds pequefias de fitoplanc-
ton.

FITTHLLA TN 0 o i

] |

TIEMIPO (s

Figura 10. Evolucién del fitoplancton y nutrientes tras un pulso inicial con la columna de agua mezclada homogéneamente, rica en nu-

trientes y sin apaenas biomasa fitoplanctonica.

Figure 10: Phytoplankton and nutrient dynamics after an initial condition of whole vertical mixing, full nutrients and scarce phy-

toplankton biomass.
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Como se observa, los nutrientes se agotan en ape-
nas cinco dias, tras los cuales se hace patente el
bloom fitoplancténico, que decae progresivamente
durante el par de semanas siguientes. Natural-
mente, las primeras células en desaparecer son las
de mayor tamafio y, con ellas, la mayor parte de
los nutrientes. Cabe preguntarse si, como es de es-
perar, esta distinta velocidad de sedimentacién
combinada con las diferentes tasas de crecimiento
de cada clase, conducird hacia el perfil tipico es-
perado de un espectro de tamafios con pen-
diente-1.

En la figura 11 se muestra la evolucién temporal
del espectro de tamarios considerando las clases
mads representativas.

A partir del dia ocho s6lo persisten las cuatro cla-
ses de tamafios méds pequefios, quedando el resto
por debajo del valor de partida. En las condicio-

nes generales ensayadas, esto ya se podfa deducir
a partir de la figura 5, donde se observa que el fi-
toplancton mayor de ~22 ym serd incapaz de pro-
liferar por muy adecuadas que sean las condiciones
fisicas, y por ello no se muestran los resultados. Es
evidente que debe existir alguna estrategia vital
que elude las restricciones impuestas por este sen-
cillo modelo, por ejemplo, la capacidad de movi-
miento. No obstante, el valor de este ejercicio es el
de predecir la aparicién de un espectro lineal si se
dan las condiciones adecuadas. El espectro que
mds se aproxima al esperado es el que presenta el
fitoplancton entre los dias cuatro y ocho, es decir,
justo cuando se estdn agotando los nutrientes pero
atn no ha sufrido esta escasez durante demasiado
tiempo. En otras palabras, parece que el modelo
predice una distribucién lineal de abundancias en
los dfas posteriores al bloom, cuando las células
han podido desarrollar su potencial de creci-
miento, combinado con las fuerzas fisicas que las
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Figura 11. Evolucién del espectro de tamafios del fitoplancton a lo largo del tiempo. La linea roja representa el espectro teérido es-

perado, de pendiente -1.

Figure 11. Evolution of the phytoplankton size spectrum during the simulation. Red line represents the theoretical size spectrum

(slope =-1).
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hunden y dispersan en la columna de agua. El si-
guiente paso que se ensayarda en este modelo una
vez finalizado el andlisis de sensibilidad, atin en
ejecucion, serd la inyeccién periddica de nutrien-
tes, puesto que parece el mecanismo necesario
para mantener la estructura de tamafios de la co-
munidad plancténica.

CONCLUSIONES

Utilidad del enfoque basado en espectros de
tamafio en lagunas de alta montaia.

El principal problema al que se enfrenta un mo-
delado realista es la falta de informacién a pe-
quefia escala, tanto fisica como biolégica, en estos
ecosistemas que se reinician con periodicidad
anual en los que, aparentemente, el conjunto total
de variables de control y los propios limites del
ecosistema son bastante mds reducidos que en
otros casos. Esta aparente simplicidad los hace
mucho mds vulnerables a sucesos eventuales
(como el aporte puntual de nutrientes por depo-
sicién atmosférica) que provocan perturbaciones
muy aparentes debido a la fragilidad en la que se
tornan las pocas y estrechas relaciones dentro del
ecosistema lagunar de alta montafia. En este con-
texto, como sefiala MORALES-BAQUERO et al.
(2006a) las lagunas de alta montaria de Sierra Ne-
vada constituyen ecosistemas excepcionalmente
singulares en los que la conjuncién de interac-
ciones de cardcter local y regional, y entre facto-
res biéticos y abiéticos, no permiten discernir los
factores clave que controlan la respuesta del lago.

La dificultad para discernir dichos factores es
especialmente grande en relacién con la res-
puesta del compartimento biolégico, ya que los
forzamientos fisicos, meteorolégicos, etc., tienen
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