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El papel de la escala en los patrones de variacion
del bacterioplancton en lagunas de alta montana
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RESUMEN

En todos los ecosistemas, los patrones de variacion de sus componentes y procesos dependen de la escala de estudio. El bacte-
rioplancton es un componente de las redes troficas pelagicas cuyos patrones de variacion entre sistemas y dentro de un mismo
sistema a lo largo del tiempo han sido minuciosamente estudiados. En este estudio, se exploro el efecto de la escala sobre los
patrones de variacion del bacterioplancton en lagunas de alta montafia. Se consideraron dos descriptores del bacterioplancton
(abundancia (AB) y produccion (PB)), y sus potenciales mecanismos de control por los recursos en una laguna a lo largo del
periodo libre de hielo (considerada aqui escala local) y en un conjunto de lagunas que reflejan la heterogeneidad del area de
estudio (considerada aqui escala regional). A escala regional, tanto los descriptores del bacterioplancton como sus potenciales
mecanismos de control mostraron una mayor variabilidad que a escala local, excepto para la concentracion de hierro disuelto.
A escala regional, la PB se relaciond con la concentracion de fosforo total, sin embargo, esta dependencia no se observo con la
AB ni a la escala local. Estos resultados indican que, en las lagunas de Sierra Nevada, los dos descriptores del bacterioplancton
tuvieron un comportamiento diferente y que el cambio de escala implicé diferentes patrones de variacion. Por lo tanto, en estu-
dios limnologicos, para poder extrapolar patrones del bacterioplancton entre escalas es necesario utilizar los mismos descrip-
tores y garantizar que estan actuando los mismos mecanismos de control.
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ABSTRACT

In all ecosystems, variability patterns of components and processes depend on the scale of study. Bacterioplankton is a com-
ponent of pelagic food webs whose variability patterns across systems and within one system over time have been thoroughly
studied. In this study, the effect of scale on variability patterns of bacterioplankton in high mountain lakes was studied. Two
bacterioplankton descriptors (bacterial abundance (AB) and production PB)) and their potential control mechanisms by
resources were considered within one lake during the ice free period (considered here as local scale) and in a set of lakes that
reflect the heterogeneity of the study area (considered here as regional scale). At the regional scale, both bacterioplankton
descriptors and their potential control mechanisms showed a higher variability than at local scale, except for dissolved iron. At
the regional scale, PB was related to total phosphorus concentration, however, this dependence was not observed with AB nor
at local scale. These results point out that, in Sierra Nevada lakes, bacterioplankton descriptors showed different behavior and
that the change in scale involved different variability patterns. Therefore, in limnological studies, to extrapolate bacterioplank-
ton patterns among scales, it is necessary to use the same descriptors and to guarantee that the same control mechanisms are
operating.
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INTRODUCCION necesario, por lo tanto, conocer qué mecanis-

mos de control son independientes de la escala y

En el estudio de los ecosistemas, el concepto de
patron de variacion esta estrechamente ligado al
de escala (Hutchinson, 1953), ya que los meca-
nismos de control que lo determinan pueden
cambiar en funcion de la escala de estudio. Es

Limnetica 22(1-2): 183-193 (2003)
© Asociacion Espaiiola de Limnologia, Madrid. Spain. ISSN: 0213-8409

cuales no para poder extrapolar patrones de
variacion entre escalas (Levin, 1992).

Dentro de los ecosistemas acudticos, la
importancia del bacterioplancton determina
la contribucion potencial del bucle microbiano a
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la red tréfica general y, en consecuencia, la
magnitud del flujo de carbono desde la materia
organica disuelta a los niveles tréficos superio-
res (Azam et al., 1983; Cole, 1999). El bacterio-
plancton, ademads, consume y/o regenera nitro-
geno, fosforo y oligoelementos (p.e. hierro),
afectando a los ciclos de nutrientes (Goldman et
al., 1987; Currie, 1990; Vadstein et al., 1993;
Tortell et al., 1996). Dada la importancia del
bacterioplancton en los ecosistemas acuaticos,
sus patrones de variacion a diferentes escalas
han sido minuciosamente estudiados (Currie,
1990; Shiah & Ducklow, 1995).

Existen numerosos mecanismos de control
que determinan los patrones de variacidén de la
abundancia y produccion del bacterioplancton:
condiciones fisicas (radiacion y temperatura),
disponibilidad de recursos nutritivos (control
bottom-up) y mecanismos bidticos como la
depredacion o la infeccion viral (control fop-
down) (McManus & Furhman, 1988; Kirchman,
1990, 1994; Fuhrman & Suttle, 1993; Pace &
Cole, 1994; Shiah & Ducklow, 1994; Felip et al.,
1996; Gasol & Duarte, 2000). Entre las condi-
ciones fisicas, numerosos estudios han demos-
trado que la temperatura controla la abundancia,
produccién y tasas de crecimiento del bacte-
rioplancton (White et al. 1991, Shiah &
Ducklow, 1994). Otros estudios mas recientes
han explorado el efecto negativo de la radiacion
UV sobre el crecimiento y la actividad bacteria-
na (Sommaruga et al., 1997, 1999). El control
del bacterioplancton por los recursos es especial-
mente importante en ecosistemas oligotroficos,
mientras que en sistemas eutroficos el bacterio-
plancton parece estar mas controlado por la
depredaciéon (Sanders et al., 1992). Entre los
recursos responsables del control del bacterio-
plancton, numerosos trabajos destacan la impor-
tancia del carbono organico disuelto y el fosforo
(Cole et al., 1988; Currie, 1990; Ducklow,
1992). Mas recientemente, se ha explorado el
papel del hierro en la limitacion del crecimiento
bacteriano, sobretodo en ecosistemas marinos
(Tortell et al., 1996; Church et al., 2000;
Kirchman et al., 2000). La importancia relativa
de las condiciones fisicas y los recursos nutriti-

vos como mecanismos de control del bacterio-
plancton depende, en parte, de la escala de estu-
dio (Currie, 1990; Shiah & Ducklow, 1995). Los
estudios entre varios sistemas realizados a gran
escala han mostrado que la abundancia y pro-
duccion del bacterioplancton estan controladas
fundamentalmente por los recursos, si bien no
esta del todo claro si esta dependencia se man-
tendria a escalas menores. Por otro lado, las
variaciones temporales en la abundancia y pro-
duccion bacterianas dentro de un mismo sistema
parecen estar controladas principalmente por la
temperatura y en menor grado por la disponibili-
dad de recursos (Shiah & Ducklow, 1994, 1995).

Los lagos de alta montafia estan situados por
encima de la linea de arboles y tienen pequefias
cuencas de captacion con suelos pobres y esca-
sa vegetacion. Por lo tanto, estos ecosistemas
son, normalmente, oligotréficos ya que reciben
pocos aportes de nutrientes tanto minerales
como organicos (Baron et al., 1991; Morales-
Baquero et al., 1999; Sommaruga et al., 1999;
Reche et al., 2001). Este hecho situa, probable-
mente, a los recursos nutritivos como los prin-
cipales mecanismos de control del bacterio-
plancton en estos sistemas. En este tipo de
ecosistemas, la biota esta sometida a condicio-
nes fisicas extremas, tales como bajas tempera-
turas y elevada radiacion ultravioleta incidente
(Caldwell et al., 1980). Hasta la fecha, los estu-
dios sobre bacterioplancton en lagos de alta
montafia son escasos (Reche ef al. 1996; Wille
et al. 1999), por lo que sus patrones de varia-
cion y sus mecanismos de control no estan ain
totalmente definidos a las diferentes escalas.
En particular, las lagunas de Sierra Nevada tie-
nen un origen glaciar y estan situadas a alturas
comprendidas entre 2800 y 3100 m.s.n.m.,
por encima de la linea de arboles. Son de
pequefio tamafio, escasa profundidad y estan
cubiertas de hielo durante 8-9 meses al afio.
Mas alléa de estas caracteristicas comunes, exis-
te una gran variabilidad en sus cuencas de cap-
tacion (tamafio, presencia de borreguiles, arro-
yos de entrada y/o salida), lo que otorga una
importante heterogeneidad regional (Morales-
Baquero et al., 1999).
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Tabla 1. Localizacién, caracteristicas de la cuenca, morfometria y concentracién de clorofila-a de las lagunas de estudio (!Datos de
Morales-Baquero et al. 1999; ZHeterogeneidad regional: B: rodeada parcialmente por borreguiles; R: terreno rocoso; ES: presencia de arro-
yos de entrada y/o salida; n.d.: no disponible). Location, catchment characteristics, morphometry and chlorophyll-a concentration of study
lakes (!Data from Morales-Baquero et al. 1999; 2Regional heterogeneity: B: partially surrounded by meadows; R: rocky terrain; ES: pre-
sence of inlets and/or outlets, n.d.: not available).

Laguna Localizacién  Altitud Area de Heterogeneidad Superficie Profundidad Clorofila
UTM (30S)! (m s.n.m.)! captacion (ha)! regional? (ha)l  maxima (m)! (ng/)!
Rio Seco (RS) VG694009 3020 9.9 B/ES 0.42 2.0 0.5
Caldera (CA) VG708012 3050 235 R 2.10 7.0 0.2
Aguas Verdes (AV) VG674006 3050 12.8 B/ES 0.19 2.8 0.6
Yeguas (YE) VG662013 2880 50.0 R 0.33 2.5 22
Virgen Superior (VS) VG665008 2950 25.1 B 0.08 1.3 0.4
Virgen Media (VM) VG664009 2940 31.2 B 0.01 0.8 22
Laguna 2 (L2) VG735014 3020 274 B 0.34 3.5 0.5
Laguna 4 (L4) VG737012 2970 57.1 B 0.19 0.4 0.7
Laguna 5 (L5) VG734009 2980 50.9 B 0.18 2.0 1.7
Hondera (HO) VG739004 2890 154. 6 B/ES 0.53 0.8 0.8
Peiion Negro (PN) VF738983 2820 28.2 B 0.67 2.0 4.1

En este trabajo se exploraron los patrones de
variacion del bacterioplancton de las lagunas de
Sierra Nevada a escala regional (analizando un
conjunto de lagunas que reflejan la heterogenei-
dad de Sierra Nevada), y a escala local (estu-
diando una sola laguna a lo largo de todo el
periodo libre de hielo), para evaluar si los recur-
sos (mecanismos de control bottom-up) contro-
laron los patrones de variacién del bacterio-
plancton y si este control se mantenia a las dos
escalas consideradas.

MATERIAL Y METODOS
Lagos de estudio y muestreo

Para el estudio del bacterioplancton a escala
regional se seleccionaron once lagunas que refle-
jan la heterogeneidad del area de estudio: La
Caldera (CA) y Las Yeguas (YE) estan situadas
sobre terreno rocoso desnudo; Rio Seco (RS),
Aguas Verdes (AV), Virgen Superior (VS), Virgen
Media (VM), Laguna 2 (L2), Laguna 4 (L4),
Laguna 5 (L5), Hondera (HO), y Pefion Negro
(PN) estan rodeadas por borreguiles; RS, AV, y
HO presentan, ademas, arroyos de entrada y/o
salida. Estas lagunas presentan un amplio rango

en el tamafio de sus cuencas de captacion (Tabla
1). El periodo de muestreo se redujo tanto como
fue posible (4 dias) para minimizar el efecto de la
variacion temporal. Cada laguna se muestred una
vez durante el periodo libre de hielo de 2000 y se
tomaron muestras integradas del perfil vertical
para analizar la concentracion de carbono organi-
co disuelto (COD), fosforo total (PT) e hierro
disuelto (FeD), y para determinar la abundancia
(AB) y produccion (PB) del bacterioplancton.

El estudio del bacterioplancton a escala local
se realizo analizando la dinamica de los descrip-
tores del bacterioplancton (AB y PB) en la lagu-
na de La Caldera durante el periodo libre de
hielo de 2000. Esta laguna se muestre6 sema-
nalmente e, igualmente, se tomaron muestras
integradas del perfil vertical para determinar la
concentracion de COD, PT y FeD.

Analisis quimicos y biologicos

La abundancia bacteriana se determin6 mediante
microscopia de epifluorescencia después de tefiir
submuestras de 2 o 4 ml con DAPI (Porter &
Feig, 1980). Se contaron al menos 400 células
en 30 campos elegidos al azar. La produccion
bacteriana fue estimada a partir de la sintesis de
proteinas siguiendo el método de centrifugacion
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propuesto por Smith & Azam (1992). Los valo-
res de PB en términos de incorporacion de leuci-
na (pmol Leu I'! h-!) fueron convertidos a unida-
des de cel I'! h"! mediante un factor de
conversion, especifico para cada laguna, calcula-
do a partir de la concentracion de COD (Pulido-
Villena & Reche, 2003). La conversion de los
valores de produccion celular a unidades de car-
bono se realizé mediante un factor de conversion
de 20 fg C/cel (Lee & Fuhrman, 1987).

El carbono organico disuelto fue analizado
por duplicado filtrando agua de las lagunas a
través de filtros Whatman GF/F previamente
sometidos a combustion (> 2h a 500° C). El fil-
trado se recogio6 en frascos previamente someti-
dos a combustion, se acidifico con HCI hasta
pH < 2 (para eliminar el carbono inorganico) y
se guardo a 4° C hasta el momento de su anali-
sis. La concentracion de COD fue determinada
mediante oxidacion catalitica a alta temperatura
en un analizador Shimadzu TOC (Modelo 5000)
equipado con un catalizador de cuarzo platiniza-
do especial para analisis de alta sensibilidad
(Benner & Strom, 1993). El fésforo total fue
analizado por duplicado como fosforo reactivo
soluble segun el método de Murphy & Riley
(1962) tras digestion en autoclave a 121° C
durante 30 min. El analisis de hierro disuelto

fue realizado mediante absorcion atdmica en un
horno de grafito previa filtracion de las mues-
tras a través de filtros Whatman GF/F.

Analisis estadisticos

Todas las wvariables fueron normalizadas
mediante transformacion logaritmica. Para eva-
luar el control del bacterioplancton por los
recursos se realizaron correlaciones de Pearson
entre los parametros bacterianos y la concentra-
cién de COD, PT y FeD. En todas las correlacio-
nes se aplicd la correccion de Bonferroni.

RESULTADOS
Escala regional

Los descriptores del bacterioplancton (AB y PB)
mostraron amplios rangos de variacion a esta
escala. La AB variéo mas de un orden de magni-
tud entre 0.6-10° cel/ml (HO) y 10.2-10° cel/ml
(AV) y los valores obtenidos para la PB variaron
mas de dos o6rdenes de magnitud desde 3.3 pmol
leu I'! h-! (YE) hasta 687.4 pmol leu I'! h-! (L2)
(Tabla 2). No se observo una correlacion entre
ambos descriptores.

Tabla 2. Valores medios (+ desviacion estandar) de los descriptores del bacterioplancton (abundancia (AB) y produccion (PB)) y concen-
tracion media (£ desviacion estandar) de los recursos considerados como potenciales mecanismos de control del bacterioplancton (fosforo
total (PT), hierro disuelto (FeD) y carbono organico disuelto (COD)) en las lagunas incluidas en el estudio a escala regional. Mean values
(+ standard deviation) of bacterioplankton descriptors (abundance (AB) and production (PB)) and mean (+ standard deviation) concen-
tration of resources considered as potential control mechanisms of bacterioplankton (total phosphorus (PT), dissolved iron (FeD), and dis-
solved organic carbon (COD)), the lakes included in regional scale study.

Laguna AB PB PT FeD COD
(-10% cel/ml) (pmol leu I'! h-1) (M) (uM) (M)
RS 4.1+0.0 248+ 1.5 0.47 £0.02 0.52 119+2
CA 09+0.1 10.7+ 0.4 0.08 £ 0.01 0.08 113+2
AV 10.2 £ 0.6 83.2+3.0 0.59 +£0.04 1.31 102+0
YE 39+0.1 33+£1.7 0.04 +0.02 0.13 78+5
A 1.4+0.1 392.5+3.9 0.17£0.04 0.21 47 £ 1
VM 22+0.1 373.3+£28.0 0.76 £ 0.01 1.19 223 +2
L2 2.8+0.2 687.4+£21.0 1.10 £ 0.03 0.73 300+ 6
L4 2.2+0.1 115.8+5.0 0.24 +£0.19 0.57 75+ 1
L5 1.9+£0.0 98.3 £33.5 0.43 £0.02 0.67 91 £11
HO 0.6 +£0.1 162.7 +£30.4 0.30 £ 0.02 0.37 47+2
PN 2.7+0.0 391.4+£38.5 1.18 £0.02 1.14 106 £1
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Tabla 3. Coeficientes de correlacion de Pearson entre los descrip-
tores del bacterioplancton y los recursos a escala regional
(***p <0.001; **p < 0.01; *p < 0.05). Todas las variables estan
transformadas logaritmicamente. Pearson correlation coefficients
between bacterioplankton descriptors and resources at regional
scale (¥**p < 0.001; **p < 0.01; *p < 0.05). All variables are
log-transformed.

PT (6(0))) FeD
AB 0.269 0.476 0.349
PB 0.780%* 0.223 0.654*
PT 0.519 0.910%**
COD 0.409

Los recursos seleccionados en este estudio
como posibles mecanismos de control del bacte-
rioplancton (COD, PT y FeD) mostraron
amplios rangos de variacion entre los sistemas
estudiados. La concentracion de COD varid
desde 47 uM (VS, HO) hasta 300 uM (L2), los
valores de concentracion de PT variaron casi
dos 6rdenes de magnitud desde 0.04 UM hasta
1.18 uM y la concentracion de FeD vari6 desde
0.08 UM hasta 1.31 uM (Tabla 2).

La Tabla 3 muestra los resultados de los anali-
sis de correlacion realizados entre los descriptores
del bacterioplancton (AB y PB) y los recursos. La
PB estuvo significativamente correlacionada con
la concentracion de PT y de FeD. La AB no mos-
tr6 ninguna correlacion con estos recursos.

Escala local

La Tabla 4 muestra los valores de los descriptores
del bacterioplancton (AB y PB) y de la concentra-
cion de recursos (PT, COD, y FeD) en la laguna
de La Caldera a lo largo del periodo libre de hielo.

Los rangos de variacion de la abundancia y pro-
duccion del bacterioplancton a esta escala fueron
mas estrechos que a escala regional (Fig. 1). A lo
largo de todo el periodo libre de hielo, la AB en La
Caldera oscild entre 0.5-10° cel/ml y 1.5-10°
cel/ml, y la PB entre 6.4 y 80.3 pmol leu I'! h-1. Al
igual que en el estudio a escala regional, la variabi-
lidad de la PB fue mayor que la de la AB.

La variacion de la concentracion de COD y
de PT también fue menor que a escala regional
(Fig. 2). La concentracion de COD vari6 desde
44.8 uM hasta 113.1 uM y los valores de con-
centracion de PT oscilaron entre 0.08 uM hasta
0.35 uM. Sin embargo, la variacioén de la con-
centracion de FeD a esta escala (desde 0.02 uM
hasta 0.4 uM) fue similar a la observada a esca-
la regional (Fig. 2).

No se observo ninguna correlacion significa-
tiva entre la abundancia o la produccién del
bacterioplancton y la concentracién de PT. La
concentracion de COD y de FeD tampoco
explicaron la variabilidad temporal de ninguno
de estos descriptores.

Tabla 4. Valores medios (+ desviacion estandar) de los descriptores del bacterioplancton (abundancia (AB) y produccion (PB)) y concen-
tracion media (+ desviacion estandar) de los recursos considerados como potenciales mecanismos de control del bacterioplancton (fésforo
total (PT), hierro disuelto (FeD) y carbono organico disuelto (COD)) en la laguna de La Caldera a lo largo del periodo libre de hielo (n.d.
no disponible). Mean values (+ standard deviation) of bacterioplankton descriptors (abundance (AB) and production (PB)) and mean (+
standard deviation) concentration of resources considered as potential control mechanisms of bacterioplankton (total phosphorus (PT),
dissolved iron (FeD), and dissolved organic carbon (COD)) in La Caldera lagoon through ice-free period (n.d. not available).

Fecha AB PB PT FeD CcoD
(-106 cel/ml) (pmol leu I'! h-1) (LM) (M) (LM)
18/07/00 n.d. n.d. 0.20 +0.05 0.02 45+2
25/07/00 n.d. n.d. 0.35+0.07 0.16 30+3
01/08/00 1.1£0.0 112402 0.25 +0.02 0.05 47+2
08/08/00 0.9+0.1 10.7 + 0.4 0.08 £ 0.01 0.08 1132
15/08/00 1.5+0.1 148+72 0.09 £ 0.01 0.20 5543
22/08/00 0.8+ 0.0 92+0.4 0.12 + 0.00 0.19 5846
29/08/00 0.740.0 80.3+ 1.2 0.17 + 0.00 0.20 46 + 1
12/09/00 0.5+ 0.0 36.0+ 1.7 0.11 + 0.00 n.d. 33
26/09/00 0.5+0.0 13.6 £4.0 0.17 +0.04 0.33 21+7
06/10/00 0.6+0.1 64423 0.10 + 0.00 0.41 83+ 1
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Figura 1. Media (+ desviacion estandar) de los descriptores del bacterioplancton (abundancia (AB) y produccién (PB)) a escala
regional (R) y local (L). Mean (+ standard deviation) of bacterioplankton descriptors (abundance (AB) and production (PB)) at

regional (R) and local (L) scale.

DISCUSION

La mayoria de los trabajos publicados hasta la
fecha han estudiado los patrones de variacion de
la abundancia y produccion del bacterioplanc-
ton a escalas que incluyen un gran nimero de
sistemas localizados en paisajes muy diferentes
entre si (Cole et al., 1988; Currie, 1990; Pace &
Cole, 1994; Nurnberg & Shaw, 1999). En este
estudio la escala utilizada fue menor y corres-
ponde a una zona, las cumbres de Sierra
Nevada, cuyas caracteristicas paisajisticas son,
aparentemente, mas homogéneas. A pesar de
esto, se observo una gran variabilidad tanto en
los descriptores del bacterioplancton (AB y PB)
como en los recursos seleccionados como
potenciales mecanismos de control (PT, COD,
FeD). Los valores de AB y PB obtenidos en este
estudio son similares a los encontrados en otros
lagos de alta montafa (Hinder et al., 1999,
Wille et al., 1999, Sommaruga et al., 1997). Los
valores de PB mas bajos (3.3 y 10.4 pmol leu 1!
h-1) corresponden a las dos lagunas situadas
sobre terreno rocoso (CA y YE) que, probable-

mente, reciben menos aportes de nutrientes
minerales y organicos por lo que se encuentran
bajo condiciones extremas de limitacion.

La concentracién de COD varid casi un orden
de magnitud y los valores son similares a los
observados en otros sistemas de alta montafa
(Baron et al., 1991; Sommaruga et al., 1997).
La concentracion de PT varié mas de un orden
de magnitud, mostrando algunas lagunas valores
mas propios de sistemas mesotroficos (Wetzel,
1981), y la concentracion de FeD vario, tam-
bién, mas de un orden de magnitud. La gran
variabilidad observada tanto en los recursos
como en los descriptores del bacterioplancton
refleja la existencia de una considerable hetero-
geneidad dentro de este area de estudio.

En este estudio, el rango de variacion de la
PB fue mayor que el de la AB en las dos escalas
consideradas. La PB se estim6 a partir de la
incorporacion de leucina en proteinas. Bajo
condiciones adversas como, por ejemplo, las
existentes en las lagunas de Sierra Nevada
(bajas temperaturas, elevada RUYV, limitacion
por recursos) el bacterioplancton suele destinar
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Figura 2. Media (+ desviacion estandar) de la concentracion de los recursos considerados como potenciales mecanismos de con-
trol del bacterioplancton (fosforo total (PT), carbono organico disuelto (COD) e hierro disuelto (FeD)) a escala regional (R) y local
(L). Los porcentajes sobre las barras de desviacion estandar son los valores del coeficiente de variacion. Mean (£ standard devia-
tion) concentration of resources considered as potential control mechanisms of bacterioplankton (total phosphorus (PT), dissolved
organic carbon (COD) and dissolved iron (FeD)) at regional (R) and local (L) scale. Percentages above standard deviation bars

are variation coefficient values.

una parte de la produccion de proteinas a la acu-
mulacion de biomasa (para asegurar asi su
supervivencia) sin inducir la division celular
(Shiah & Ducklow, 1997). Es decir, la sintesis
de proteinas y la division celular pueden estar
desacopladas bajo condiciones de limitacion
extremas (Pulido-Villena & Reche, 2003). Este
hecho podria ser la causa de la gran diferencia
entre los rangos de variacion de la abundancia y
la produccion del bacterioplancton. En este tipo
de situaciones, el control por los recursos puede
reflejarse sobre la variabilidad de la produccion
del bacterioplancton pero no sobre la abundan-
cia celular. De hecho, en la escala regional de
este estudio, la concentracion de PT parece ejer-
cer un claro control sobre la PB pero no sobre la
AB (Tabla 3). El FeD explicé un porcentaje muy
bajo de la variabilidad de la PB vy, al aplicar la
correccion de Bonferroni, no se puede descartar
la posibilidad de una correlacion debida exclu-
sivamente al azar.

Una correlacion positiva entre la AB y la PB
es considerada indicativa de un control del bac-

terioplancton por los recursos (Cole et al., 1988;
Billen et al., 1990). En este estudio, sin embar-
g0, no se observo esta correlacion. La figura 3
muestra la AB y la PB en este estudio (los cua-
drados corresponden a la escala local y los aste-
riscos a la escala regional) y la recta de regre-
sion obtenida por Cole ef al.,, 1988 entre la
abundancia y produccion bacterianas en nume-
rosos sistemas tanto marinos como continenta-
les. Comparando nuestros resultados con los de
estos autores, se observa, por un lado, una PB
menor de la esperada segun los valores de la
AB, vy, por otro lado, una elevada dispersion de
nuestros datos de PB, especialmente a escala
regional. Actualmente, existen evidencias de
que una fraccién importante del bacterio-
plancton no es activa metabolicamente (del
Giorgio & Scarborough, 1995; Sondergaard &
Danielsen, 2001). Factores como una baja dis-
ponibilidad de nutrientes o condiciones fisicas
extremas pueden controlar la proporcion de bac-
terias activas en un sistema acuatico. La biota de
lagunas de Sierra Nevada esta sometida a un
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Figura 3. Comparacion de la produccion bacteriana (PB) y abundancia bacteriana (AB) a escala regional (asteriscos) y local (cua-
drados) con la relacion entre estos descriptores obtenida por Cole ef al. 1988. Todas las variables estan transformadas logaritmica-
mente. Comparison of bacterial production (PB) and bacterial abundance (AB) at regional (stars) and local scale (squares) with
the relationship between these descriptors obtained by Cole et al. 1988. All variables are log-transformed.

fuerte estrés fisico debido a las bajas temperatu-
ras y la elevada radiacion ultravioleta incidente.
Es posible, por lo tanto, que en estas lagunas
exista una elevada proporcion de bacterias inac-
tivas y que la PB se deba exclusivamente a una
fraccion de las bacterias enumeradas, lo que ori-
ginaria que los valores de PB observados en este
estudio sean menores de lo esperado. La disper-
sion de los valores de PB respecto a los de AB a
escala regional apoyaria la hipotesis de que, en
estos sistemas, los mecanismos de control rela-
cionados con la disponibilidad de recursos acti-
an sobre la produccion del bacterioplancton y
no sobre la abundancia.

A escala regional, la diversidad en las carac-
teristicas de las diferentes cuencas de captacion
(presencia de borreguiles, de arroyos, etc.)
puede determinar la variabilidad en la disponi-
bilidad de recursos. El paso de esta escala a una
local implica la desaparicion de esta diversidad,

por lo que los mecanismos de control del bacte-
rioplancton pueden variar. En efecto, como con-
secuencia de este cambio de escala, se observo
una menor variabilidad en los valores de COD y
PT. Las caracteristicas de la cuenca de captacion
de la laguna de La Caldera (terreno rocoso y
ausencia de arroyos) hacen que esta laguna no
reciba aportes por escorrentia de nutrientes ni
minerales ni organicos. Esto supone que, a lo
largo del periodo libre de hielo, no se produzcan
grandes variaciones en la concentracion de PT y
COD. El rango de variacion de FeD, por el con-
trario, fue similar a escala regional y a escala
local. Esto se debe, probablemente, a que las
variaciones de este parametro dependen menos
de las caracteristicas de la cuenca y mas de la
quimica de la propia laguna. La menor variabili-
dad en la disponibilidad de PT y COD a escala
local podria explicar la reduccion de los rangos
de variacion de los descriptores del bacterio-
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plancton (AB y PB) a esta escala. A pesar de
que a escala regional la PB parece estar contro-
lada por la concentracidén de PT, esta dependen-
cia no se mantuvo a escala local. Esto podria
deberse a que la variabilidad de la concentra-
cion de PT a lo largo del periodo libre de hielo
es insuficiente para explicar las variaciones de
la PB. Varios trabajos previos han sugerido que
las variaciones temporales del bacterioplancton
dentro de un mismo sistema estan mas controla-
das por la temperatura que por los recursos
(Shiah & Ducklow, 1995; Gurung & Urabe,
1999). En las lagunas de Sierra Nevada suelen
producirse notables variaciones de temperatura
por lo que es posible que a esta escala este fac-
tor controle la actividad bacteriana. Desafortu-
nadamente, en este estudio no se realizaron
medidas de temperatura, ya que estuvo centrado
en los mecanismos de control relacionados con
la disponibilidad de recursos.

Los resultados de este estudio apuntan a que
no todos los patrones de variacion del bacterio-
plancton se mantienen a las diferentes escalas.
El paso de una escala regional a una escala local
implica cambios en los rangos de variacion de
ciertos mecanismos de control y, en consecuen-
cia, los patrones observados a escala regional
pueden desaparecer a escala local. Ademas,
estos patrones son variables dependiendo del
descriptor del bacterioplancton seleccionado.
Estos resultados resaltan la necesidad de cono-
cer qué mecanismos de control se mantienen de
unas escalas a otras y con qué descriptores del
bacterioplancton para poder extrapolar patrones
entre diferentes escalas.
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