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Dinámica espaciotemporal de la comunidad 
microbiana en la columna de agua de la Laguna 
Ojo de Liebre, Baja California Sur, México
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Marlene N Cardoza-Contreras1, Monica Torres-Beltrán1*

Resumen. Las comunidades microbianas en ambientes hipersalinos son clave en los ciclos 
biogeoquímicos y la productividad ecológica. Este es el primer estudio que caracteriza la 
composición, estructura y potencial metabólico de la comunidad procariota en la columna de 
agua de la Laguna Ojo de Liebre (Baja California Sur, México), un ecosistema hipersalino con 
relevancia ecológica y socioeconómica. A partir de la información obtenida de 4 campañas 
de muestreo (2021-2022) en 18 estaciones, analizamos variables físicoquímicas (salinidad, 
temperatura y densidad) y secuenciamos la región V4-V5 del gen 16S ARNr. Los datos se 
procesaron con QIIME2, y se infirió el metabolismo mediante PICRUSt2. La comunidad 
estuvo dominada por Actinobacteriota, Bacteroidota, Cyanobacteriota, Pseudomonadota y 
Verrucomicrobiota, con diferencias espaciotemporales vinculadas a gradientes de temperatura 
(r² = 0.77, P = 0.001) y salinidad (r² = 0.39, P = 0.01). Los taxones raros (<1% de abundancia 
relativa), como Thermoanaerobaculales y Desulfobacterota, contribuyeron a la diversidad, 
especialmente en noviembre. La inferencia metabólica reveló rutas significativas (P < 0.05), 
como la biosíntesis de vitamina B6, la degradación de quitina y la reducción de nitrato, lo que 
sugiere roles en los ciclos biogeoquímicos y la adaptación a condiciones extremas. La estruc-
tura de la comunidad procariota en la laguna respondió a variaciones fisicoquímicas, con un 
núcleo taxonómico estable y taxones raros que incrementaron la diversidad bajo condiciones 
específicas. El potencial metabólico inferido resaltó su participación en procesos biogeoquí-
micos y su capacidad para degradar compuestos orgánicos complejos. Estos resultados esta-
blecen una línea base para entender la dinámica microbiana en sistemas hipersalinos y su 
impacto en la funcionalidad ecosistémica.

Palabras clave: ambientes hipersalinos, diversidad procariota, amplicones 16S ARNr,    
inferencia metabólica, ciclos biogeoquímicos, variación espaciotemporal, Laguna Ojo de 
Liebre.

Introducción

Las comunidades microbianas están constituidas por 
microorganismos que se relacionan y desempeñan una 
variedad de funciones en un espacio definido por factores 
físicoquímicos, donde encuentran las condiciones necesarias 
para su supervivencia (Díaz y Wacher 2003, Begon et al. 2006, 
Callieri et al. 2018). Las comunidades microbianas son clave 
para la dinámica ecológica de la biosfera debido a la rela-
ción estrecha que existe entre la composición, la estructura 
y el metabolismo de éstas, y los ciclos biogeoquímicos del 
planeta. Por ejemplo, la diversidad filogenética y genómica 

de las comunidades microbianas permite que se lleven a cabo 
funciones metabólicas que resultan un componente crucial 
en la producción y el reciclaje continuos de materia orgánica 
y nutrientes, los cuales favorecen los flujos de energía entre 
distintos niveles tróficos y, además, regulan una variedad de 
transformaciones biogeoquímicas (Rousk y Bengtson 2014, 
Kost et al. 2023). De esta manera, evaluar la variación en la 
composición y estructura de las comunidades microbianas 
por efecto de factores físicoquímicos nos permite predecir 
los metabolismos que contribuyen al flujo de energía en un 
ecosistema desde la base de la cadena trófica y, por lo tanto, 
comprender la capacidad de un sistema para sustentar la vida.
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La versatilidad metabólica de los microorganismos proca-
riotas les ha permitido adaptarse a prácticamente cualquier 
ecosistema, incluyendo aquellos ambientes marinos en donde 
las condiciones físicas y químicas sobrepasan la media de 
salinidad, temperatura y presión, y que, por lo tanto, son 
considerados ambientes extremos (Oliart-Ros et al. 2016). 
Los cuerpos hipersalinos son ambientes acuáticos caracte-
rizados por una concentración de sal notablemente supe-
rior a la del agua de mar promedio (35 UPS) (Karleskint et 
al. 2010). Desde una perspectiva ambiental y ecológica, los 
cuerpos hipersalinos albergan una biodiversidad especiali-
zada de microorganismos que se encuentran adaptados a estas 
condiciones de alta salinidad de manera que pueden sobre-
vivir y mantener la funcionalidad del ecosistema (Oren 2002, 
2010). La comunidad microbiana procariota en ambientes 
hipersalinos tiene características particulares en su composi-
ción y estructura y, sobre todo, presenta diversas adaptaciones 
(Kimbrel et al. 2018) que le permiten mantener actividades 
metabólicas esenciales, como la síntesis de proteínas y la 
replicación del ADN, en estas condiciones. Además, estos 
microorganismos exhiben estrategias metabólicas especiali-
zadas, como la osmoregulación mediante la acumulación de 
solutos compatibles y la producción de exopolisacáridos, para 
mantener su equilibrio osmótico (Oren 2002, 2008).

Sin embargo, debido a su sensibilidad a las perturbaciones 
ambientales, los cuerpos hipersalinos y los microorganismos 
que los habitan pueden servir como indicadores de alteraciones 
ambientales, climáticas y antropogénicas, reflejando cambios 
en su composición y estructura con un efecto en su metabo-
lismo que trasciende a impactos en la función del ecosistema 
(Ventosa et al. 1998). Por ejemplo, muchos cuerpos hipersa-
linos, como las salinas costeras, se utilizan para la produc-
ción de sal, proporcionando empleo y recursos económicos 
importantes a las comunidades locales. De manera para-
lela, los microorganismos de estos ambientes son de interés 
biotecnológico debido a sus enzimas y compuestos únicos 
que pueden ser aplicados en industrias como la farmacéutica, 
la cosmética y la biotecnología (Ghosh et al. 2019). De esta 
manera, cultural e históricamente, los ecosistemas hipersa-
linos representan patrimonios naturales únicos que requieren 
conservación y protección para mantener su biodiversidad y 
los servicios ecosistémicos que proporcionan (Ventosa et al. 
1998, Arahal et al. 2007). Por lo que, la conservación y el 
estudio de estos cuerpos de agua son esenciales para entender 
mejor sus funciones ecológicas y maximizar sus beneficios 
para la sociedad.

La Laguna Ojo de Liebre, ubicada en el municipio 
de Mulegé, Baja California Sur, México, es una laguna 
costera somera (5-12 m) caracterizada por su hipersalinidad 
(Villa-Guerrero 2019), la cual se explica principalmente por 
la combinación de altas temperaturas y vientos que aceleran 
el proceso de evaporación. Además, la escasez de lluvias 
durante la mayor parte del año en la región resulta en una 
falta de aporte de agua dulce. En conjunto, estos factores 
generan un gradiente en la concentración de salinidad, con 

valores que aumentan hacia la cabeza de la laguna, donde 
se han registrado valores de salinidad de hasta 47 UPS 
(Contreras 1985). Esta laguna hipersalina forma parte de la 
Reserva de la Biosfera El Vizcaíno (REBIVI) y es reconocida 
como Patrimonio de la Humanidad por la Organización de las 
Naciones Unidas para la Educación, la Ciencia y la Cultura 
(UNESCO, por sus siglas en inglés) debido a su importancia 
en términos de interacciones ecológicas y actividades socioe-
conómicas. Por ejemplo, es un refugio para la Ballena Gris 
(Eschrichtius robustus) durante su migración y también para 
diversas especies de aves. Además, es el hábitat de especies 
en peligro de extinción, como la Tortuga Verde (Chelonia 
mydas) (Bocanegra-Castillo 1998).

La Laguna Ojo de Liebre no solo es valiosa desde el punto 
de vista ecológico, sino que también sustenta una serie de 
actividades económicas para las comunidades locales. La 
pesca sostenible de especies, como peces de escama, Callo 
de Hacha (Atrina maura) y Almeja Chocolata (Megapitaria 
squalida), es una actividad económicamente importante 
en la región (Crespo-Guerrero y Jiménez-Pelcastre 2016). 
El turismo también impulsa la economía local, especial-
mente durante la migración anual de la Ballena Gris, la 
cual permite interacciones sociales que atraen a visitantes 
de todo el mundo (Ponce-López 2002, Bermúdez-Almada 
2003). Además, la presencia de la salina solar más grande 
del mundo, con 303.51 km2 de estanques de sal, también es 
una fuente crucial de ingresos; sin embargo, existe una preo-
cupación importante acerca de los derrames de salmuera y su 
potencial para alterar la composición fisicoquímica del agua 
(Ponce-López 2002).

De acuerdo con lo anterior, el papel de las comunidades 
microbianas procariotas en la columna de agua es funda-
mental para el funcionamiento y la salud de un ecosistema, 
como la Laguna Ojo de Liebre, ya que estas comunidades 
regulan el flujo de energía, los ciclos biogeoquímicos y la 
remineralización de la materia orgánica, lo que permite que 
ocurran diversas interacciones ecológicas y socioeconó-
micas. Sin embargo, aún no se tiene conocimiento previo 
sobre la composición y la estructura de la comunidad micro-
biana procariota en la columna de agua de este ecosistema. 
Por lo que, este estudio tuvo como objetivo principal propor-
cionar información novedosa referente a la composición, 
la estructura y los cambios espaciotemporales de la comu-
nidad microbiana procariota para generar una línea base de 
conocimiento que permita evaluar, desde la base trófica, 
aspectos de la biogeoquímica de la Laguna Ojo de Liebre 
que sostienen sus características interacciones ecológicas y 
socioeconómicas.

Materiales y métodos 

Colecta de muestras

Se llevaron a cabo 4 muestreos en la Laguna Ojo de Liebre 
durante los meses de agosto y noviembre de 2021, así como 
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en marzo y junio de 2022. En cada muestreo, se recolec-
taron muestras de agua (4 L) en 18 estaciones distribuidas a 
lo largo de la laguna (Fig. 1a), así como se registraron datos 
de las variables fisicoquímicas, como salinidad, temperatura, 
densidad y profundidad, utilizando un CTD YSI CastAway 
(Yellow Springs Instruments, Yellow Springs, EE. UU.). 
Las muestras de agua fueron tomadas utilizando una botella 
Niskin (5 L) a una profundidad máxima de 2 m de la super-
ficie. Posteriormente, el agua se transfirió a botellas obscuras 
Nalgene (5 L) utilizando un embudo cubierto con malla de 
nylon de 200 μm. Las botellas fueron almacenadas en hielo 
hasta el momento de ser filtradas y procesadas para la concen-
tración de biomasa. Para obtener la concentración final de la 
biomasa, se filtraron hasta 2 L de agua utilizando filtros de 
membrana Track-end (Nucleopore, Pleasanton, EE. UU.) de 
0.2 μm. Los filtros se conservaron a –20 °C hasta su posterior 
extracción de ADN en el laboratorio.

Análisis molecular

La extracción de ADN se llevó a cabo utilizando el 
kit DNeasy PowerWater® (Qiagen, Venlo, Países Bajos) 
siguiendo el protocolo Quick-Start del kit, con la modifi-
cación de un paso adicional de incubación a 65 °C durante 
60 min después de la adición del buffer de lisis y previo al 
paso de lisis mecánica. Posteriormente, el ADN total extraído 
fue cuantificado utilizando un NanoDrop (Thermo Fisher 
Scientific, Waltham, EE. UU.). El ADN total se envió al 
centro Integrated Microbiome Resource (IMR) de la Univer-
sidad Dalhousie, Halifax, Canadá, para la generación de 
librerías y secuenciación de amplicones del gen 16S ARNr 
en la plataforma Illumina MiSeq (2 × 250 PE). De acuerdo 
con los protocolos de control de calidad del IMR, se consi-
deraron las muestras con concentraciones mayores o iguales 
a 1 ng·μL–1 y un valor mínimo de 260/280 igual a 1.8. Las 

Figura 1. Análisis de la estructura de la comunidad procariota en la columna de agua de la Laguna Ojo de Liebre. Mapa de ubicación de las 
estaciones de muestreo (S1-S18) (a). Dendrograma de agrupamiento jerárquico basado en la distancia de Manhattan, mostrando la similitud 
entre las muestras de los 4 meses de estudio: agosto 2021 (anaranjado), noviembre 2021 (azul marino), marzo 2022 (verde) y junio 2022 (azul 
claro). Los valores en los nodos indican el soporte de bootstrap (>70%, a partir de 1,000 iteraciones) para las agrupaciones significativas (P 
< 0.05) (b). Análisis de coordenadas principales (ACoP) basado en la disimilitud de Bray-Curtis. Los vectores (flechas rojas) representan la 
dirección y fuerza de la correlación de las variables ambientales (profundidad, temperatura, salinidad y densidad) con la composición de la 
comunidad (c).
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librerías se generaron utilizando la región V4-V5, con los 
cebadores universales 515FB (GTGYCAGCMGCCGCG-
GTAA) y 926R (CCGYCAATTYMTTTRAGTTT) del gen 
16S ARNr (Parada et al. 2015, Walters 2015). De acuerdo 
con los protocolos del IMR, los fragmentos de amplicones se 
amplificaron por PCR en duplicado a partir de ADN molde, 
utilizando diluciones independientes y la polimerasa de alta 
fidelidad Phusion Plus (Sigma Aldrich, St. Louis, EE. UU.). 
Se realizó una única ronda de PCR con cebadores de fusión 
que contenían los adaptadores de Illumina (San Diego, EE. 
UU.), los índices (códigos de identificación) y los cebadores 
universales V4-V5, lo que permitió la amplificación simul-
tánea y la preparación de librerías para su secuenciación. Los 
productos de PCR se verificaron visualmente mediante elec-
troforesis en una estación de trabajo Nimbus Select de alto 
rendimiento (Hamilton Company, Reno, EE. UU.) utilizando 
geles analíticos de Coastal Genomics (Burnaby, Canadá).

Análisis bioinformático

Para evaluar la composición y estructura de la comunidad 
microbiana procariota, se realizó un análisis de amplicones del 
gen 16S ARNr utilizando la plataforma QIIME2 (Bolyen et al. 
2019). Como resultado, se generó una tabla con la asignación 
taxonómica de las secuencias variantes de amplicones (ASVs, 
por sus siglas en inglés) obtenidos utilizando la base de datos 
Silva138 (Yarza et al. 2014). Posterior a la asignación taxonó-
mica, se eliminaron las ASVs que resultaron probables conta-
minantes o ruido por su baja frecuencia (<0.5%) y su etiqueta 
taxonómica (i.e., mitocondria, cloroplastos o no asignados). 
Con base en lo anterior, se generó una tabla de frecuencias 
de las ASVs finales utilizando los comandos ‘feature-table 
filter-features’ y ‘taxa filter-table’ en el ambiente de QIIME2. 
Con esta última tabla de frecuencias de ASVs, se calculó el 
índice de Shannon como métrica de diversidad alfa siguiendo 
el comando ‘diversity core-metrics-phylogenetic’ en el 
ambiente de QIIME2. La abundancia relativa de las ASVs 
se calculó utilizando la librería ‘dplyr’ en RStudio (RStudio 
Team 2020) tomando la frecuencia absoluta de cada ASV 
en una muestra y dividiéndolo entre el total de ASVs en la 
misma. Este proceso se realizó para cada muestra de forma 
independiente, lo que resultó en una representación propor-
cional de cada ASV.

La evaluación de las diferencias en la composición taxonó-
mica y estructura de la comunidad en relación con los paráme-
tros físicoquímicos se realizó con la tabla final de frecuencias 
de ASVs utilizando la librería ‘pvclust’ (Suzuki y Shimodaira 
2006) y su visualización con ‘ggplot2’ (Wickham, 2016) en 
RStudio (RStudio Team 2020). El análisis de agrupación jerár-
quica utilizó la distancia de Manhattan con 1,000 réplicas, y el 
análisis de coordenadas principales (ACoP) se realizó con base 
en una matriz de disimilitud Bray-Curtis con 1,000 réplicas, 
incluyendo los vectores que corresponden a la correlación 
y significancia de las variables de salinidad, temperatura y 
densidad. Los análisis estadísticos y la visualización de esta 

comparación se realizaron utilizando las librerías ‘vegan’ 
(Oksanen et al. 2019) y ‘ggplot2’ (Wickham 2016) en el 
ambiente de RStudio (RStudio Team 2020).

Para inferir el metabolismo microbiano, se utilizó la herra-
mienta PICRUSt2 como módulo de QIIME2 (Langille et al. 
2013). Se obtuvo una matriz de las rutas metabólicas inferidas 
con base en la presencia y las frecuencias de los grupos taxo-
nómicos representativos de distintas clases de metabolismo de 
acuerdo con las bases de datos de grupos ortólogos de genes 
de la Enciclopedia de Genes y Genomas de Kioto (KEGG, 
por sus siglas en inglés) y MetaCyc (Caspi et al. 2014). Final-
mente, se realizó una comparación temporal de los genes y 
las rutas metabólicas resultantes de acuerdo con un análisis 
de abundancia diferencial con la paquetería ‘ggpicrust’ (Chen 
et al. 2023), y la visualización de esta comparación se realizó 
utilizando la librería ‘ggplot2’ (Wickham 2016) en el ambiente 
de RStudio (RStudio Team 2020).

Resultados 

Parámetros físicoquímicos

Para evaluar el efecto de los factores físicoquímicos 
ambientales en la comunidad microbiana, se midieron las varia-
bles de temperatura, salinidad y densidad en las 18 estaciones 
de muestreo (Fig. 1a; Material suplementario Tabla S1). En 
general, se observó un gradiente ascendente de salinidad, 
temperatura y densidad desde la boca hacia la cabeza de la 
laguna. En particular, el valor máximo mensual promedio de 
la temperatura se observó en agosto (25.66 ± 0.48 °C), mien-
tras que el mínimo mensual promedio se registró en marzo 
(16.75 ± 0.34 °C). En cuanto a la salinidad, el valor promedio 
mensual máximo fue de 35.00 ± 4.5 en agosto, mientras que el 
valor promedio mensual mínimo fue de 33.50 ± 4.1 en marzo. 
Se registró un rango de densidad de 1,023 a 1,030 kg·m–3 a 
lo largo de la laguna. El mes que presentó el mayor rango de 
densidad fue marzo (∼1,024-1,029 kg·m–3); agosto presentó 
los valores menores (∼1,023-1,024 kg·m–3).

Estructura de la comunidad procariota y su relación con 
variables ambientales

Se consideraron 2 aproximaciones para definir la estruc-
tura de la comunidad, destacando su distribución espaciotem-
poral. En primer lugar, se realizó un análisis de agrupación 
jerárquica para identificar patrones temporales en función de 
la disimilitud de la composición de la comunidad a lo largo de 
la laguna y durante los 4 meses de muestreo. Los resultados 
mostraron que las muestras se agruparon principalmente en 
relación con la temporada de muestreo (Fig. 1b). Por ejemplo, 
se observó un grupo que correspondió principalmente a las 
estaciones de muestreo de agosto, el cual se caracterizó por 
presentar los valores más altos de temperatura (25–27 °C) y 
salinidad (∼34–45 UPS). En comparación, el segundo grupo 
correspondió a las estaciones de muestreo de noviembre, y 
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se observó un grupo intermedio que correspondió a las esta-
ciones de muestreo de marzo y junio, con rangos amplios de 
temperatura (16–24 °C) y salinidades (∼34–41 UPS) más 
bajas. En cuanto a los patrones espaciales, la división entre 
las estaciones de la cabeza y boca de la laguna fue particular-
mente evidente en noviembre, mostrando una mayor distancia 
con aquellas que se ubicaron en la cabeza (Fig. 1b).

Además, con el objetivo de identificar la relación de las 
variables ambientales de temperatura, salinidad y densidad 
con la estructura de la comunidad, se realizó un ACoP con 
vectores de correlación con las variables físicoquímicas 
(Fig. 1c). Similar a lo observado en el análisis de agrupación 
jerárquica, se identificaron 3 grupos principales en el ACoP: 
el primero correspondiente a agosto, el segundo compuesto 
principalmente por marzo y junio, y el tercero correspon-
diente a noviembre en la región de la cabeza de la laguna. En 
general, se obtuvo que la temperatura (r2 = 0.77, P = 0.001) y 
la salinidad (r2 = 0.39, P < 0.05) explicaron significativamente 
la estructura de la comunidad procariota (Tabla 1). En parti-
cular, la temperatura mostró una relación directa con la comu-
nidad en agosto, y la salinidad tuvo una relación inversa con 
los grupos de marzo y junio. Aunque la densidad no mostró 
una correlación significativa (r² = 0.31, P = 0.088), su vector 
en el espacio del ACoP sugirió una relación con la comunidad 
procariota de la región de la cabeza en noviembre (Fig. 1c).

Composición taxonómica de la comunidad procariota

Para determinar la composición y estructura taxonó-
mica de la comunidad procariota en la columna de agua, se 
realizó un análisis de las secuencias del gen 16S ARNr. Se 
analizaron un total de 58 muestras, generando un total de 
3,528,490 secuencias, de las cuales, posterior a su procesa-
miento, se identificaron un total de 1,700 ASVs. La asigna-
ción taxonómica de las ASVs permitió identificar 2 dominios, 
207 phyla, 198 clases y 181 órdenes. Como primera aproxima-
ción para evaluar la composición de la comunidad procariota 
e identificar patrones generales y robustos en la estructura de 
la comunidad a lo largo de un gradiente ambiental, se iden-
tificaron los taxones considerados “núcleo” con base en un 
valor de abundancia relativa ≥1% (Custer et al. 2023) para un 
nivel taxonómico máximo de orden, considerando que estu-
vieron presentes en todas las estaciones y meses de muestreo. 
El valor de corte del 1%, aplicado a la abundancia relativa 
hasta el nivel taxonómico de orden, nos permitió distinguir 
entre los grupos dominantes o “núcleo” y los grupos subdo-
minantes o “raros” (<1%; Custer et al. 2023) en el contexto de 
nuestra resolución taxonómica e independientemente de las 
estaciones en las cuales se encontraron presentes a lo largo de 
la laguna (Fig. 2).

En la composición del núcleo de la comunidad, los filos 
que destacaron dentro del dominio Bacteria correspon-
dieron a Actinobacteriota, Bacteroidota, Cyanobacteriota, 
Pseudomonadota, Planctomycetota y Verrucomicrobiota 
(Fig. 2a). Con respecto a la caracterización espacial del 

núcleo de la comunidad procariota, se observó con mayor 
resolución la composición taxonómica, identificándose 
distintos órdenes como Flavobacteriales, Synechococcales, 
Pirellulales, Rhodobacterales, SAR11, Burkholderiales y 
Verrucomicrobiales (Fig. 2b), además de Thermoplasmata, 
perteneciente al Grupo Marino II, como la única clase domi-
nante dentro del dominio Archaea (Fig. 2a). Además, se 
pudieron observar diferencias temporales entre las clases de 
los distintos filos, incluyendo las clases Bacteroidia (37.07%) 
y Alfa-proteobacteria (30.96%), que mostraron mayor abun-
dancia en comparación con la clase Gamma-proteobacteria 
(9.68%) en los 4 meses de muestreo (Fig. 2a). En parti-
cular, temporalmente, se observó como grupo dominante al 
filo Actinobacteriota, siendo las clases más representativas 
Acidimicrobia (1.49%) y Actinobacteria (1.32%). También, 
se observó la abundancia relativa del filo Cyanobacteria que 
en marzo (16.62%) fue mayor que en agosto (15.67%) y 
junio (8.24%), y disminuyó en noviembre (5.65%) (Fig. 2a). 
Además, el filo Thermoplasmata mostró una mayor abun-
dancia en noviembre (4.70%) (Fig. 2a).

Con respecto a los taxones raros, se observaron en un 
rango de 4.92-35.32% del total de las ASVs identificados. 
Sin embargo, se observaron diferencias temporales en su 
frecuencia, con un efecto directo en la diversidad total del mes 
de muestreo. Por ejemplo, noviembre tuvo la mayor presencia 
de taxones raros (35.32%), mientras que agosto presentó la 
menor presencia de éstos (4.92%) (Fig. 2a). Además, se anali-
zaron las diferencias en la diversidad de la comunidad para 
los meses de muestreo con base en el índice de diversidad 
de Shannon (Fig. 2c). En particular, la distribución de la 
mediana, el primer cuartil y el límite mínimo inferior variaron 
temporalmente, siendo agosto y noviembre los meses que 
marcaron los extremos de diversidad. A pesar de que todas las 
comunidades temporalmente exhibieron una diversidad alta 
(valores entre 4.7 y 6.6) típica de ambientes que se consideran 
complejos, agosto presentó el valor mínimo (4.7), mientras 
que noviembre mostró el valor máximo (6.6). Además, fue 
posible identificar, dentro de las estaciones de muestreo, 
aquellas que mostraron un valor de diversidad por encima o 
por debajo del límite inferior o superior (valores atípicos) en 
una temporada determinada. Por ejemplo, para agosto, la esta-
ción S3 (6.0), que se encontró en la cabeza, presentó un valor 

X1 X2 r2 P

Profundidad –0.86 –0.52 0.05 0.05

Temperatura 0.39 0.92 0.77 0.77

Salinidad –0.28 0.96 0.39 0.39

Densidad –0.91 0.42 0.31 0.31

Tabla 1. Valores de correlación (r²) y significancia (P-valor) de los 
factores fisicoquímicos con las coordenadas principales (ACoP). 
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Figura 2. Composición y diversidad de la comunidad procariota en la columna de agua. Abundancia relativa (%) de las clases taxonómicas 
más representativas (>1% de abundancia) en las 4 campañas de muestreo (agosto y noviembre de 2021; marzo y junio de 2022). La asigna-
ción taxonómica se indica con el código de color mostrado en la leyenda (a). Abundancia relativa (%) de los órdenes taxonómicos más repre-
sentativos (>1% de abundancia) en las estaciones muestreo a lo largo de la laguna (b). Diversidad alfa de la comunidad estimada mediante el 
índice de Shannon para cada temporada de muestreo. La caja representa el rango entre cuartiles (inferior = 25; superior = 75), la línea interior 
representa la mediana y los bigotes el rango de los datos. Los puntos individuales representan valores atípicos (c).
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máximo atípico; de manera similar, en junio, las estaciones 
S15 (6.6) y S5 (5.5), ubicadas en la boca y la cabeza, respecti-
vamente, también presentaron valores atípicos (Fig. 2c).

Variaciones espaciotemporales en la composición de la 
comunidad 

Para evaluar los cambios puntuales en la composición de 
la comunidad relacionados con la variación espaciotemporal, 
se compararon 6 estaciones distribuidas a lo largo de la boca 
(S12 y S13), parte media (S9 y S10) y cabeza (S4 y S5) de la 
laguna (Fig. 1a) durante noviembre y agosto. Las estaciones 
y temporadas fueron seleccionadas con base en los análisis 
de agrupación jerárquica (Fig. 1b) y diversidad (Fig. 2c). Se 
observaron diferencias en la composición de la comunidad en 
relación con la región de la laguna, incluyendo la región de 
la boca (S12 y S13). Estas diferencias fueron particularmente 
evidentes durante el mes de noviembre, cuando se observó 
un incremento de Thermoplasmata del Grupo Marino II y 
un aumento de Puniceispirillales, junto con la presencia de 
Flavobacteriales y Synechococcales dentro de los órdenes 
abundantes. En la región de las islas (S9 y S10), se observó 
un cambio evidente en la proporción de Thermoplasmata del 
Grupo Marino II y Verrucomicrobiales. Particularmente, en 
la estación S10, hubo un aumento significativo en la propor-
ción de Pirellulales y Sphingomonadales en noviembre, 
mientras que en agosto predominaron Flavobateriales y 
Rhodobacteriales. Para la región de la cabeza (S4 y S5), se 
observó que la proporción de SAR11 fue significativamente 
mayor en noviembre, mientras que en agosto fue mayor para 
Synechococcales. Finalmente, en la estación S5, se observó 
un aumento de la clase Gammaproteobacteria en noviembre, 
mientras que la mayor abundancia fue de Flavobacteriales y 
Rhodobacteriales (Fig. 2b).

Además, considerando la contribución de los grupos 
raros a la diversidad de la comunidad, se evaluaron las dife-
rencias en la ocurrencia de éstos en las mismas estaciones 
seleccionadas (Material Suplementario Tabla S2 y Fig. S1). 
Principalmente, se identificaron taxones no observados 
previamente, incluyendo los órdenes Thermoanaerobaculales, 
Microtrichales, Desulfobacterales y Desulfobulbales. 
Además, se observaron órdenes antes mencionados 
como  Corynebacteriales, PeM15 y Propionibacteriales de 
Actinobacteria, Chitinophagales de Bacteridia y Vibrionales 
y Xanthomonadales de Gammaproteobacteria. Además, se 
identificaron patrones de distribución en las distintas regiones 
de la laguna (Material Suplementario: Tabla S2 y Fig. S1). 
En la región de la boca, en la estación S13, se observó al 
orden de Vibrionales. En la región de las islas, en la estación 
S9 durante agosto, se observaron Microtrichales y PeM15, 
mientras que se observó Chitinophagales en noviembre. 
En la estación S10 se observaron a Corynebacteriales, 
Propionibacteriales y Xanthomonadales solo en noviembre. 
Con respecto a la región de la cabeza, la estación S4 presentó 
únicamente el orden PeM15 durante agosto; en noviembre, 

no se registró la presencia de ningún taxón. Finalmente, la 
estación S5 presentó la arquea Thermoanaerobaculia y los 
órdenes Desulfobacterales y Desulfobulbales, aunque solo en 
noviembre (Material Suplementario: Tabla S2 y Fig. S1).

Inferencia de metabolismo

Para inferir el potencial metabólico en la columna de agua, 
se utilizaron las secuencias y asignaciones taxonómicas de las 
ASVs que definieron la composición taxonómica de la comu-
nidad procariota. El análisis diferencial se realizó mediante 
2 aproximaciones principales considerando la diferencia esta-
cional de la comunidad resuelta con los análisis de agrupa-
ción jerárquica y diversidad: (1) la inferencia de genes y (2) 
la inferencia de rutas metabólicas. Por lo que, se analizaron 
y compararon las inferencias de los genes y rutas metabó-
licas presentes en agosto y noviembre. Respecto a lo encon-
trado en el análisis de abundancia diferencial estacional, se 
identificaron un total de 4,529 genes, de los cuales 2,214 
contribuyeron significativamente (P < 0.05) a esta diferencia 
estacional (Fig. 3a). Dentro de las categorías de metabolismo 
relacionadas con los genes inferidos destacaron el meta-
bolismo de cofactores y vitaminas (9%), la degradación de 
xenobióticos (2%), el metabolismo de terpenoides y poli-
cétidos (2.7%) y la biosíntesis de metabolitos secundarios 
(0.5%), además de las categorías dentro del metabolismo 
central como el metabolismo de carbohidratos (20%), lípidos 
(4%) y aminoácidos (11%) y la generación de energía (16%). 
En particular, se seleccionaron los genes dentro de las catego-
rías de metabolismo de cofactores y vitaminas, la degradación 
de xenobióticos, el metabolismo de terpenoides y policé-
tidos y la biosíntesis de metabolitos secundarios. Los genes 
que destacaron fueron aquellos relacionados con las rutas de 
metabolismo de la vitamina B6, riboflavina (B2) y biotina 
(B7) (metabolismo de cofactores y vitaminas); la biosíntesis 
de flavonoides y estreptomicina (biosíntesis de metabolitos 
secundarios); la biosíntesis de sideróforos, carotenoides y 
terpenoides (metabolismo de terpenoides y policétidos), y la 
degradación de etilbenceno, estireno, nitrotolueno, benzoato 
y cloroalcano (degradación de xenobióticos) (Fig. 3a).

Respecto a la inferencia de las rutas metabólicas, se resol-
vieron un total de 420 rutas metabólicas, de las cuales fue 
posible asignar a una categoría a 377 rutas. Del total de las 
rutas asignadas, el 86.47% estaba relacionado con la biosín-
tesis de moléculas, incluyendo aminoácidos; el 11.93% estaba 
relacionado directamente con los ciclos biogeoquímicos, 
como los ciclos de carbono, nitrógeno y azufre, y el 1.56% 
estaba relacionado con la degradación de hidrocarburos. 
Además, se observó que 130 rutas metabólicas contribuyeron 
significativamente (P < 0.05) a la diferenciación estacional 
del metabolismo inferido para la comunidad (Fig. 3b). Dentro 
de las categorías significativas observadas, se destacaron 
la ruta de reducción de nitrato, la biosíntesis de la vitamina 
B6, la degradación de quitina y la degradación de tolueno 
4-sulfonato.
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Discusión 

En este estudio se analizó la variación espaciotemporal 
de la composición y estructura de la comunidad micro-
biana procariota de la columna de agua de la Laguna Ojo de 

Liebre. El análisis de secuencias del gen 16S ARNr mostró 
una comunidad procariota dominada por filos común-
mente encontrados en sistemas acuáticos en donde ocurren 
gradientes de salinidad. Particularmente, se observó que la 
estructura de la comunidad se encontró significativamente 

Figura 3. Potencial metabólico inferido de la comunidad procariota mediante PICRUSt2. Abundancia de genes asociados a rutas metabólicas 
clave. Cada barra horizontal representa una ruta metabólica (identificada por su Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes Orthology [KO] 
ortólogo), agrupada por categorías funcionales. Se destacan las rutas involucradas en el metabolismo de vitaminas, degradación de xenobió-
ticos, y biosíntesis de metabolitos secundarios y terpenoides (a). Perfil funcional general de la comunidad, mostrando la proporción de rutas 
metabólicas inferidas clasificadas en las categorías de MetaCyc. Se resaltan ejemplos relevantes de biosíntesis (vitamina B6), ciclos biogeo-
químicos (degradación de quitina y reducción de nitrato) y biodegradación (degradación de tolueno-4-sulfonato) (b).
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influenciada por variables físicoquímicas, como la tempera-
tura y la salinidad, principalmente dividiendo a la comunidad 
en 3 grupos de acuerdo con el mes de muestreo, mientras 
que espacialmente las comunidades de la boca y cabeza se 
encontraron bien diferenciadas. Además, se infirieron rutas 
de metabolismo primario relacionadas con la biosíntesis de 
moléculas, como aminoácidos, y el metabolismo heterotró-
fico, al igual que rutas relacionadas con los ciclos biogeo-
químicos del carbono, nitrógeno y azufre, y la degradación 
de hidrocarburos. Lo anterior sugiere que la Laguna Ojo de 
Liebre es un sistema diverso con respecto a la comunidad 
microbiana de la columna de agua, la cual tiene el potencial 
de aportar directamente a la biogeoquímica del ecosistema.

Temporalidad de factores físicoquímicos

Se observó un gradiente de temperatura y salinidad con 
una relación significativa en la estructura de la comunidad 
procariota de la Laguna Ojo de Liebre, la cual se divide 
espacial y temporalmente en grupos (Fig. 1a), de manera 
similar a lo reportado en otros ambientes hipersalinos 
(Thompson y Lee 2020). La mayor diferencia en la compo-
sición de la comunidad ocurrió entre agosto y noviembre, 
meses asociados a un gradiente fisicoquímico influen-
ciado por periodos de marea muerta durante los días de 
muestreo. Estos periodos favorecen la diferenciación esta-
cional, a diferencia de las mareas vivas, que promueven un 
fuerte intercambio de agua con la Bahía de Vizcaíno, modi-
ficando la temperatura, salinidad y densidad de la laguna 
(Álvarez-Borrego y Granados-Guzmán 1992). La tempera-
tura mostró la correlación más significativa (r² = 0.77, P = 
0.001) con la composición de la comunidad, explicando la 
agrupación de las muestras de agosto, el mes más cálido, 
lo que coincide con observaciones previas sobre su efecto 
directo en comunidades microbianas marinas (Zhou et al. 
1996). Además, de acuerdo con el análisis de ordenación, 
la relación de la densidad con la agrupación de las muestras 
de noviembre y su división entre la boca y el interior de la 
laguna es concordante con la dinámica reportada también 
en otras lagunas costeras hipersalinas influenciadas por 
las mareas, la evaporación, la circulación y la morfología 
(Clementino et al. 2008, Carvalho et al. 2024).

Con respecto a la diferenciación espacial entre la boca y 
la cabeza de la laguna, esta puede atribuirse al efecto de la 
marea en el tiempo de residencia del agua, lo cual influye 
en el recambio y permanencia de taxones (Álvarez-Borrego 
y Granados-Guzmán 1992). Por ejemplo, noviembre ha 
sido el mes en el que se ha registrado el mayor tiempo de 
residencia (124 días) (Soto-López 2024). Además, durante 
mareas vivas, se produce un intercambio considerable de 
masas de agua en la región de la boca, mientras que, el 
tiempo de residencia es mayor en la cabeza, dependiendo 
de la circulación en Bahía Vizcaíno y los patrones de viento 
(Soto-López 2024).

Composición y estructura de la comunidad procariota

Para los objetivos de este estudio, orientados a identificar 
patrones generales en la estructura procariota a lo largo de 
un gradiente ambiental, el análisis a nivel de orden resultó 
apropiado e informativo. Se ha sugerido que la definición 
de “núcleo” microbiano, incluyendo el nivel taxonómico 
y el valor de corte de abundancia, se establezca según las 
preguntas de investigación y la escala ecológica del estudio 
(Custer et al. 2023). En este caso, al trabajar a nivel de orden 
con un corte de >1% de abundancia relativa, buscamos identi-
ficar los grupos taxonómicos principales que formaron persis-
tentemente la base estructural de la comunidad. Este enfoque 
permitió discernir los taxones clave que respondieron a las 
condiciones ambientales del marco temporal considerado en 
este estudio. Si bien el marco temporal de este estudio solo 
consideró un ciclo anual, los resultados obtenidos aportan 
información sin precedentes para la Laguna Ojo de Liebre 
sobre la influencia de la variación de los factores fisicoquí-
micos y la dinámica de la columna de agua en la composición 
de la comunidad microbiana. Así, fue posible diferenciar un 
“núcleo” formado por taxones recurrentes y abundantes, como 
los filos Pseudomonadota, Bacteroidota, Actinobacteriota, 
Cyanobacteria y Verrucomicrobiota, lo cual es similar a 
lo reportado en otros sistemas hipersalinos con rangos de 
salinidad y temperatura comparables, como la Laguna de 
Araruama (salinidad: 36-50; Clementino et al. 2008) y la 
Laguna de Thau (salinidad: 25-40; temperatura: ~10-20 °C; 
Trombetta et al. 2022). Lo anterior respalda la consistencia 
de nuestras observaciones y establece una línea base de cono-
cimiento para futuras comparaciones interanuales que permi-
tirán resolver la influencia de los fenómenos climáticos de 
mesoescala sobre la composición y estructura las comuni-
dades microbianas en la laguna.

La dinámica estacional influyó en la distribución y abun-
dancia de este núcleo (Fig. 2a). Cyanobacteria fue más abun-
dante en marzo y disminuyó progresivamente, mientras 
que Planctomycetota y Verrucomicrobiota aumentaron en 
noviembre. Estos 2 últimos, típicamente clasificados como 
mesófilos (prefieren ~20-35 °C) y asociados a sedimentos 
ricos en materia orgánica, suelen co-ocurrir y participan en 
la degradación de compuestos complejos, incluidos los hidro-
carburos (Schlesner y Stackebrandt 1987, Hedlund y Staley 
2006, Lee et al. 2009). Por su parte, Actinobacteriota, con la 
clase Acidimicrobia, ha mostrado adaptaciones a la hipersa-
linidad mediante la acumulación de solutos, la formación de 
esporas y su versatilidad metabólica (Ventura et al. 2007). 
Además, a diferencia de otros ambientes hipersalinos donde 
son comunes Euryarchaeota, Thaumarchaeota y Halobacte-
riota (Clementino et al. 2008, Trombetta et al. 2022), solo se 
detectó el filo Thermoplasmata (Grupo Marino II), lo cual 
fue reportado en los tapetes microbianos de Bahía Vizcaíno 
(Robertson 2009, García-Maldonado et al. 2023). Este grupo 
participa en la renovación de materia orgánica derivada del 
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fitoplancton (Hugoni et al. 2013), lo que concuerda con la alta 
productividad de la laguna.

Los taxones raros (<1% de abundancia relativa) también 
contribuyeron a la diversidad estacional (Material Suplemen-
tario Fig. S1), y estos pueden influir en las interacciones bioló-
gicas, las redes tróficas (Lyons et al. 2005) y la degradación 
de contaminantes (Pester et al. 2010, Delgado-Baquerizo et al. 
2016). La identificación de grupos raros como Crenarchaeota, 
Acidobacteriota, Bdellovibrionota, Chloroflexota, 
Gemmatimonadota, Latescibacterota, Marinimicrobia y 
Myxococcota, sugieren que la posible resuspensión de sedi-
mentos por perturbaciones ambientales, cambie la composi-
ción de la comunidad de los sedimentos como se ha observado 
en comunidades microbianas bentónicas (Garsteki et al. 2002, 
Pusceddu et al. 2005). Esto es relevante en la Laguna Ojo de 
Liebre debido a la actividad de embarcaciones y la presencia 
de la Ballena Gris, que podrían favorecer la mezcla y resus-
pensión de sedimentos.

La diversidad mostró un patrón espaciotemporal en el 
que noviembre registró la mayor diversidad y abundancia 
de taxones raros, mientras que agosto presentó los valores 
más bajos. En la cabeza de la laguna (S5), con alto tiempo 
de residencia, fueron frecuentes Thermoanaerobaculia 
(Thermoanaerobaculales) y Desulfobacterota (Desulfobacte-
rales y Desulfobulbales). En la zona media (S9 y S10), con 
mayor intercambio de agua, predominaron Actinobacteriota 
(e.g., Microtrichales y Corynebacteriales), coincidiendo con 
una mayor diversidad. La variabilidad en los tiempos de resi-
dencia, asociada a la circulación en Bahía Vizcaíno, afecta la 
renovación de agua y podría explicar la presencia temporal de 
estos grupos raros en microhábitats únicos durante periodos 
de baja circulación (Mehrabi et al. 2014, Wu et al. 2024).

Inferencia del metabolismo microbiano

Las inferencias metabólicas basadas en los datos de 16S 
rRNA mediante PICRUSt2 permitieron obtener una visión 
funcional del potencial metabólico de la comunidad proca-
riota en la columna de agua de la laguna. Sin embargo, es 
crucial considerar las incertidumbres inherentes a esta apro-
ximación metodológica. Agrawal et al. (2019) reportaron que 
PICRUSt puede presentar variaciones en la precisión de sus 
predicciones en comparación con métodos directos, como la 
metagenómica shotgun o la cuantificación de genes en tiempo 
real (qPCR) (Agrawal et al. 2019). Por lo tanto, hemos inter-
pretado los resultados obtenidos como una indicación robusta 
y cualitativa de la presencia potencial de rutas metabólicas en 
el ecosistema. Particularmente, la consistencia en la detección 
de enzimas relacionadas con una misma ruta (i.e., asociadas 
al ciclo del nitrógeno o a la degradación de quitina) fortalece 
la confiabilidad de nuestras inferencias sobre las capacidades 
funcionales de la comunidad, aun reconociendo el margen de 
error descrito para la herramienta.

Se identificó el potencial para la biosíntesis de vita-
minas B. Entre los taxones clave se encontraron los órdenes 

Rhizobiales, Rhodobacterales y Sphingomonadales, y el 
clado SAR11 (Pseudomonadota), así como Flavobacteriales 
y Sphingomonadales (Bacteroidota), estos últimos poten-
cialmente involucrados en la producción de biotina (B7) 
(Sañudo-Wilhelmy et al. 2006). Por ejemplo, la vitamina 
B6 (como PLP) facilita la síntesis de osmoprotectores en 
microorganismos, como SAR11 y cianobacterias, ante fluc-
tuaciones de salinidad (Sañudo-Wilhelmy et al. 2012). El 
metabolismo de vitaminas (B2, B6 y B7) es crucial para la 
supervivencia microbiana en ambientes hipersalinos. Estas 
vitaminas, sintetizadas principalmente por microorganismos 
marinos, actúan como cofactores en procesos esenciales, 
como el metabolismo de aminoácidos (B6), las reacciones de 
oxidación-reducción (B2) y la síntesis de ácidos grasos (B7), 
afectando directamente la productividad de los ecosistemas 
(Oren 2011,Sañudo-Wilhelmy et al. 2012,  Sañudo-Wilhelmy 
et al. 2014, Wang et al. 2023). Su disponibilidad influye en 
los ciclos biogeoquímicos y la actividad del fitoplancton y 
bacterioplancton, como se ha documentado en zonas costeras 
(Averianova et al. 2020).

Además, la inferencia metabólica sugiere la producción de 
metabolitos secundarios. Se detectó el potencial para sintetizar 
antibióticos, como la estreptomicina, respaldado por el aisla-
miento previo del género Streptomyces (filo Actinobacteriota) 
en la laguna (Zamora-Quintero et al. 2022). También se 
infirió la biosíntesis de sideróforos (i.e., desferrioxamina E, 
carotenoides y terpenoides), la cual es una estrategia adap-
tativa clave ante el estrés oxidativo, la alta radiación UV y 
la limitación de nutrientes, como la generalmente reportada 
ausencia de hierro en los sedimentos (Gunde-Cimerman et 
al. 2018, Valdivieso-Ojeda et al. 2021, Zamora-Quintero et 
al. 2022). Las condiciones ambientales durante el estudio 
(salinidad: 34-45; temperatura: 19-27 °C; radiación UV: 
<134.4 kW·m–2·día–1 en agosto) apoyan el argumento de que 
estos metabolismos son determinantes en la estructura de la 
comunidad microbiana (Alonso-Reyes et al. 2021, NASA 
POWER 2022) y regulan las interacciones mediante exclusión 
o dominancia de taxones (Vraspir y Butler 2009, Oren 2014). 
Un ejemplo de esta relación ambiente-metabolismo es la 
fluctuación estacional del orden Synechococcales. Su mayor 
abundancia en la cabeza de la laguna (estación S4) en agosto, 
un periodo de mayor salinidad, temperatura y radiación UV, 
sugirió una potencial relación con la producción de flavo-
noides, un metabolismo que contribuyó significativamente a 
la variación estacional (P < 0.05). Esto concuerda con reportes 
previos de que cianobacterias, como Synechococcus, sinte-
tizan estos compuestos como protección (Gunde-Cimerman 
et al. 2018).

Respecto a la potencial biodegradación de hidrocarburos, 
aunque las arqueas halófilas son conocidas por degradar 
hidrocarburos en ambientes hipersalinos (Oren 2014), su 
baja diversidad en este estudio (principalmente Thermoplas-
matota) sugiere que la degradación de compuestos, como 
el tolueno, en la columna de agua es limitada. Los poten-
ciales aportes de hidrocarburos a la laguna son los derrames 
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de combustible asociados a la actividad de embarcaciones 
de turismo, la pesca y el transporte de la salina. Si bien las 
acciones regulatorias vigentes del programa de manejo de la 
laguna promueven que las embarcaciones que ingresen a la 
reserva eviten la dispersión de hidrocarburos en los cuerpos 
de agua (CONANP y SEMARNAT 2016), sugerimos que 
estudios posteriores se enfoquen en la cuantificación y carac-
terización de estos compuestos, que posiblemente se concen-
tren en los sedimentos, los cuales puedan ser resuspendidos 
hacia la columna de agua por la dinámica de la laguna, así 
como en la evaluación de la actividad de la comunidad micro-
biana hidrocarbonoclasta (Widdel y Rabus 2001).

Finalmente, se destaca el potencial para la degradación de 
quitina, la cual es crucial para el reciclaje de carbono y nitró-
geno. Aunque los órdenes especializados de Chitinophagales y 
Vibrionales se encontraron en baja abundancia en noviembre, 
su presencia, junto con la actividad zooplanctónica reportada 
en la laguna (Sánchez-Cobarrubias et al. 2021), sugiere que 
este proceso podría ser relevante tras los picos de abundancia 
de zooplancton, conectando la disponibilidad del sustrato con 
el metabolismo microbiano y la productividad (Keyhani y 
Roseman 1999, Souza et al. 2011).

Conclusiones

Este estudio es la primera caracterización de la comunidad 
procariota de la columna de agua de la Laguna Ojo de Liebre. 
Los resultados muestran que la comunidad procariota está 
estructurada principalmente por la temperatura y compuesta 
por un núcleo microbiano característico de ambientes hipersa-
linos. La importancia de nuestro estudio también incluye haber 
identificado posibles funciones ecológicas que la comunidad 
puede mantener, principalmente los ciclos biogeoquímicos 
fundamentales para el ecosistema. Además, una fracción de 
taxones poco abundantes, que proliferan en condiciones de 
baja renovación de agua, tienen el potencial de aportar capa-
cidades metabólicas especializadas para la resiliencia del 
ecosistema. De esta manera, el conjunto de resultados de este 
estudio sugiere que la interacción entre el núcleo estable y 
la comunidad rara dinámica es fundamental para sostener la 
productividad y salud de este vital ecosistema costero.
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