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Introducci¶on
El funcionamiento ecol¶ogico de cualquier ecosistema
est¶a basado en una serie de interacciones, tanto po-
sitivas como negativas, entre los diversos componen-
tes bi¶oticos y abi¶oticos. ¶Estas se llevan a cabo a di-
ferentes tiempos (hora del d¶³a, ¶epocas) y velocidades
(minutos, horas) e in°uyen en el hecho que un siste-
ma presente determinadas caracter¶³sticas.

Estas interacciones, en ¶ultima instancia, conforman
lo que se denomina como tramas tr¶o¯cas (Barnes y
Mann, 1980). En las tramas tr¶o¯cas, la cantidad de
alimento generado por los productores, su disponibi-
lidad para los consumidores y la v¶³a de su transfor-
maci¶on, ya sea en la cadena del detritus o del pasto-
reo, estar¶a en funci¶on de la velocidad a la que sea ge-
nerado por los productores primarios.

Cada ecosistema, o cada parte de ¶el, se diferen-
ciar¶a de los otros, dependiendo de la proporci¶on en
la que la energ¶³a ¯jada contenida en el alimento pa-
sa a lo largo del ecosistema; de la relaci¶on que guar-
dan la biomasa y la productividad que soporta, y
de la cantidad de alimento presente en un momento
dado.

A pesar de que para otros ambientes se conocen
adecuadamente las interacciones entre los diferentes
componentes que forman las tramas tr¶o¯cas del sis-
tema, hasta el momento no se cuenta con balances
de energ¶³a completos para ecosistemas planct¶onicos
(Valiela, 1984). Esta situaci¶on ha sido acentuada por
la reciente reevaluaci¶on del papel que juegan diversos
componentes del sistema dentro del funcionamien-
to global del mismo. Por ejemplo, el descubrimien-
to de productores primarios menores a 1.0 ¹m den-
tro de los ambientes oce¶anicos y costeros (e.g. Proch-
lorococcus; Chisholm et al., 1988) o la reapreciaci¶on

de la importancia del \Ciclo Microbiano" (Micro-
bial Loop) (Azam et al., 1983) dentro del funciona-
miento y transferencia de energ¶³a en estos ambien-
tes, han contribuido en este sentido.

Antecedentes
Las primeras investigaciones de la trama tr¶o¯ca del
pastoreo en los ecosistemas acu¶aticos se enfocaron
hacia el estudio del ¯toplancton retenido por ma-
llas de > 45 ¹m, formado por diatomeas como la
base de una cadena alimenticia lineal. Desde es-
te punto de vista tradicional, las diatomeas (y en
una menor proporci¶on los dino°agelados) eran con-
sumidos por cop¶epodos y otros peque~nos metazoa-
rios, los cuales eran a su vez consumidos por pe-
ces peque~nos que a su vez eran consumidos por pe-
ces mayores. Sin embargo, diversos investigadores
(Pomeroy, 1974; Azam et al., 1983) han reporta-
do grandes densidades de organismos mucho m¶as pe-
que~nos que el plancton de red (< 20 ¹m).

Estos organismos han sido agrupados en dos gran-
des grupos de tama~no: el nanoplancton, constitu¶³do
por ¯toplancton y protozoarios fagotr¶o¯cos de 2-20
¹m de tama~no y el picoplancton que est¶a conforma-
do por c¶elulas autotr¶o¯cas y heterotr¶o¯cas de 0.20 -
2.0 ¹m. Las densidades m¶as altas han sido reporta-
das en el intervalo de 0.2 - 5.0 ¹m, desde picoplanc-
ton hasta nanoplancton peque~no, una clase de ta-
ma~no que algunas veces es referida como ultraplanc-
ton (Shapiro y Wright, 1984; Sherr y Sherr, 1991)

Las c¶elulas planct¶onicas de menos de 5 ¹m de ta-
ma~no parecen ser responsables de una parte impor-
tante de la producci¶on tanto primaria como secunda-
ria, as¶³ como de la respiraci¶on y la regeneraci¶on de los
nutrientes inorg¶anicos en las aguas oce¶anicas. ¶Este
y otros descubrimientos han contribuido a un nue-
vo concepto de una trama tr¶o¯ca altamente comple-
ja en lugar de la cl¶asica cadena lineal.
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En la cadena lineal cl¶asica las bacterias estaban rele-
gadas a un compartimiento encargado de degradar el
material org¶anico no vivo (Steele, 1974). Los prime-
ros m¶etodos de conteo de bacterias de los que se dis-
pon¶³a, registraban valores de no m¶as de 105 cel/ml,
aunque se reconoc¶³a que estos m¶etodos seguramen-
te subestimaban los valores reales. Una de las pri-
meras indicaciones de la importancia de las bacte-
rias la constituy¶o el estudio de respiraci¶on fracciona-
da llevado a cabo por Pomeroy y Johannes (1968).

El descubrimiento de que la mayor parte de la res-
piraci¶on en el oc¶eano abierto, as¶³ como en las zo-
nas estuarinas, podr¶³a ser debida a los microbios
planct¶onicos condujo a Pomeroy (1974), a formu-
lar un modelo completamente nuevo de estructu-
ra tr¶o¯ca planct¶onica, en la que los microorganis-
mos heterotr¶o¯cos (bacterias y protozoarios como ci-
liados y °agelados) eran responsables de la mayor
parte del metabolismo general de la trama tr¶o¯ca
planct¶onica. Las bacterias consumen la materia
org¶anica no viva producida por las algas y los meta-
zoarios, mientras que los protozoarios bacter¶³voros,
remineralizan gran parte del nitr¶ogeno y el f¶osforo
a compuestos inorg¶anicos, los cuales en ¶ultima ins-
tancia pueden ser utilizados por el ¯toplancton en la
producci¶on primaria.

Azam et al., (1983) resumieron la informaci¶on dis-
ponible y actualizaron el modelo de Pomeroy (1974).
Ellos propusieron el t¶ermino microbial loop (rizo o ci-
clo microbiano) para describir la desviaci¶on de una
fracci¶on signi¯cativa de la producci¶on primaria fue-
ra de la v¶³a alimenticia tradicional, hacia un tra-
ma tr¶o¯ca microbiana en la que las bacterias cre-
cen sobre materia org¶anica disuelta y particulada, y
son consumidas por peque~nos °agelados no pigmen-
tados, los cuales a su vez son consumidos por proto-
zoarios grandes (Fig. 1).

El Ciclo Microbiano
Un modelo relativamente simple del nuevo concep-
to de tramas tr¶o¯cas planct¶onicas se muestra en la ¯-
gura 2. En lugar de cadenas lineales, existe una
compleja trama de conexiones e interacciones en-
tre los diversos componentes (Sherr y Sherr 1991).
Entre dichos componentes el \pasto" no es simple-
mente diatomeas, sino que incluye un mezcla com-
pleja de microbios autotr¶o¯cos, mixotr¶o¯cos y hete-
rotr¶o¯cos que son menores a 5 ¹m de tama~no.

Poco despu¶es de que fueran posibles los estudios me-
diante microscop¶³a por epi°uorescencia, se descubri¶o
un nuevo grupo de ¯toplancton: c¶elulas de cerca de

1 ¹m de tama~no cuyos pigmentos °uorec¶³an de co-
lor naranja brillante cuando eran excitados con luz
azul. Estas cianobacterias unicelulares del g¶enero
Synechococcus han sido reportadas en abundancias
de 105-106 ml¡1 en diversas partes del oc¶eano (Ol-
son et al., 1990). Las estimaciones de productivi-
dad de Synechococcus indican que pueden crecer tan
r¶apido como las c¶elulas grandes del ¯toplancton (Itu-
rriaga y Marra, 1988; Sherr y Sherr, 1991).

En el oc¶eano abierto, las picocianobacterias han si-
do reportadas como el componente que aporta en-
tre 20-80% de la biomasa total ¯toplanct¶onica y co-
mo responsables de una fracci¶on igualmente signi-
¯cativa de la producci¶on primaria (Sherr y Sherr,
1991). Si los fot¶otrofos eucariotas del tama~no de 1-5
¹m son incluidos con los procariotas fototr¶o¯cos, en-
tonces una parte importante de la biomasa y produc-
ci¶on en la mayor parte de los oc¶eanos puede ser ex-
plicada, esto es, el componente fototr¶o¯co < 5 ¹m es
responsable importante de gran parte (20-80%) de la
producci¶on tanto en lagos como en el oc¶eano (Stock-
ner y Antia, 1986). Esto es signi¯cativo debido a que
la mayor parte de los metazoarios herb¶³voros (e.g.
cop¶epodos) no pueden alimentarse efectivamente de
c¶elulas menores de 5 ¹m. Los miembros del planc-
ton que son ubicuos en el oc¶eano y adaptados es-
pec¶³¯camente para utilizar las c¶elulas planct¶onicas
m¶as peque~nas son tambi¶en organismos unicelulares,
los protozoarios fagotr¶o¯cos.

El descubrimiento de que tanto las bacterias hete-
rotr¶o¯cas como los fot¶otrofos menores a 5 ¹m son
abundantes y crecen generalmente m¶as r¶apido en la
mayor parte del oc¶eano y que los herb¶³voros meta-
zoarios son capaces de consumir s¶olo una peque~na
fracci¶on de esta producci¶on, condujo a la identi¯ca-
ci¶on de los protozoarios fagotr¶o¯cos como los ma-
yores consumidores del picoplancton y nanoplanc-
ton en tramas tr¶o¯cas marinas (Sherr y Sherr, 1991).

Debido a que en general los metazoarios no pueden
consumir estas peque~nas c¶elulas planct¶onicas como
alimento, otra uni¶on tr¶o¯ca debe unir a los produc-
tores microbianos con los metazoarios. Esta uni¶on
ha sido identi¯cada como protozoarios fagotr¶o¯cos
(Sherr et al., 1986). Investigaciones recientes han de-
mostrado que los protozoarios son r¶apidamente con-
sumidos y son fuente nutritiva para los cop¶epodos
(Sherr y Sherr, 1991).

Los ciliados pel¶agicos han sido enumerados frecuen-
temente en los conteos de microzooplancton (20-
200 ¹m de tama~no). Un orden de ciliados, los
tint¶³nidos, han sido reportados por diversos investi-
gadores como consumidores de nanoplancton (Sherr
et al., 1986). Los dino°agelados heterotr¶o¯cos tam-
bi¶en han sido encontrados como consumidores de °o-
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F ig . 1 . Re pre se nta c i¶o n e sq ue m¶a tic a de do s tra ma s tr¶o c̄ a s, una do mina da po r lo s he rb¶ ³v o ro s y una do mina da po r e l
lo o p mic ro bia no (Le g e ndre y Ra sso ulz a de g a n, 1 9 9 5 ).



8 ContactoS 45, 5{11 (2002)

F ig . 2 . Re pre se nta c i¶o n e sq ue m¶a tic a de l C ic lo M ic ro bia -
no . Inte ra c c io ne s tr¶o c̄ a s de ntro de la tra ma tr¶o c̄ a mi-
c ro bia na , la c ua l e st¶a se pa ra da e n ¯to pla nc to n y \ C i-
c lo M ic ro bia no " (p. e j. ba c te ria s y pro to z o a rio s). Se in-
c luy e n lo s re se rv o rio s de ma te ria le s disue lto s y pa rtic ula -
do s. M .O.D . = M a te ria o rg ¶a nic a disue lta ; M .O.P. = M a -
te ria o rg ¶a nic a pa rtic ula da . T o ma do de She rr y She rr,
(1 9 9 1 ).

recimientos de diatomeas. Investigaciones recien-
tes han revelado interacciones m¶as complejas entre
protozoarios y c¶elulas planct¶onicas menores a 5 ¹m
(Hagstrom et al., 1988; Glover et al., 1988; Ferrier-
Pages y Rassoulzadegan, 1994; Kuupo-Leinikki et
al., 1994).

Las m¶ultiples etapas tr¶o¯cas en el ciclo microbia-
no sugieren que muy poca de esta producci¶on hete-
rotr¶o¯ca estar¶a disponible para su consumo por los
metazoarios. Por lo tanto el ciclo sirve como un su-
midero de carbono org¶anico, y como un mecanismo
e¯ciente de remineralizaci¶on para carbono org¶anico,
nitr¶ogeno y f¶osforo a formas inorg¶anicas. Actual-
mente, se acepta la idea de que la producci¶on del
bacterioplancton no es un eslab¶on importante pa-
ra los metazoarios, sino que representa un sumide-
ro de carbono ¯jado. Sin embargo, el que sea sumi-
dero o uni¶on es un punto de vista simplista. Proba-
blemente alguna fracci¶on de la materia org¶anica de-
rivada de las bacterias est¶a disponible para los meta-
zoarios en la mayor¶³a de los casos (Sherr et al., 1986).
En sistemas en que la producci¶on planct¶onica es ba-
ja, la producci¶on por bacterias puede ser importan-
te para los metazoarios como los lagos o ambien-
tes oce¶anicos oligotr¶o¯cos (Turley et al., 2000).

Como ya se mencion¶o, las tramas tr¶o¯cas microbia-
nas no est¶an aisladas, sino que est¶an acopladas a
las tramas tr¶o¯cas de los metazoarios, ya que los
protozoarios son una buena fuente de alimento pa-
ra muchos organismos del zooplancton. En particu-
lar, Daphnia ejerce un fuerte impacto sobre los °a-
gelados y ciliados lo que resulta en una estructu-
ra completamente diferente de la trama tr¶o¯ca mi-

crobiana, dependiendo de la ausencia o presencia de
clad¶oceros grandes (Daphnia). En la Figura (3), se
ejempli¯can dos situaciones contrastantes, un siste-
ma dominado por Daphnia y un sistema domina-
do por zooplancton peque~no. En presencia de Dap-
hnia, se suprime a todo el ¯toplancton comestible as¶³
como a los protozoarios; esta situaci¶on resulta en la
dominancia de ¯toplancton no comestible y una ba-
ja abundancia y diversidad de consumidores de pro-
tozoarios, lo que a su vez resulta en un bajo im-
pacto de ¶estos sobre las bacterias. Daphnia posee
estructuras ¯ltradoras ¯nas que le pemiten consu-
mir a las bacterias, aunque las peque~nas se encuen-
tran en el l¶³mite inferior de su espectro de alimenta-
ci¶on, por lo que la herbivor¶³a de Daphnia resulta en
una dominancia de ¶estas. La herbivor¶³a, por el con-
trario, es menos importante en sistemas en los que
no se encuentra Daphnia, ya que los herb¶³voros pe-
que~nos son menos e¯cientes que ¶esta. Como resul-
tado, el ¯toplancton en estos sistemas es peque~no
y comestible y los protozoarios son abundantes, di-
versos y se presentan un sinn¶umero de interaccio-
nes depredador-presa entre los protozoarios; inclu-
sive, los protozoarios pueden consumir algo del ¯-
toplancton. El fuerte impacto que ejercen los pro-
tozoarios sobre las bacterias resulta en el desarro-
llo de bacterias ¯lamentosas y agregados bacterianos
que son resistentes a la herbivor¶³a de los protozoa-
rios, pero no a la herbivor¶³a por Daphnia. Por lo tan-
to Daphnia juega un papel fundamental en la estruc-
turaci¶on de las tramas tr¶o¯cas microbianas en los la-
gos (Lampert y Sommer, 1997).

La producci¶on bacteriana y la ¯toplanct¶onica est¶an
tambi¶en correlacionadas con una proporci¶on prome-
dio de 30% a trav¶es de un amplio intervalo del es-
pectro tr¶o¯co (Bird y Kal®, 1984; Cole et al., 1988).
Del Giorgio y Peters (1993) elaboraron una recopila-
ci¶on de valores de producci¶on ¯toplanct¶onica y res-
piraci¶on de la comunidad y sugieren que la respira-
ci¶on del plancton (y en particular la respiraci¶on bac-
teriana), excede a la producci¶on primaria en lagos
oligotr¶o¯cos. No obstante, a pesar de que las bacte-
rias satisfacen sus requerimientos de carbono a par-
tir del ¯toplancton, estos dos componentes compiten
tambi¶en por los nutrientes inorg¶anicos, lo que con-
duce a grandes variaciones entre la producci¶on bac-
teriana y ¯toplanct¶onica.

El grado de acoplamiento entre estos dos comparti-
mientos est¶a a¶un en debate ya que en algunos ca-
sos ¶este es directamente proporcional en zonas oli-
gotr¶o¯cas del Mediterr¶aneo, mientras que en zonas
m¶as eutr¶o¯cas esta relaci¶on es casi la ra¶³z cuadra-
da de la producci¶on primaria (Turley et al., 2000),
sugiriendo que ¶esta est¶a desacoplada de la produc-
ci¶on primaria en zonas eutr¶o¯cas. En este senti-
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F ig . 3 . Impa c to de l me ta z o o pla nc to n so bre la s inte ra c c io ne s de la s tra ma s tr¶o c̄ a s mic ro bia na s, c ua ndo e l z o o pla nc to n
e st¶a do mina do po r Daphnia (iz q .) o pe q ue ~no s c rust¶a c e o s y ro tife ro s (de r). Lo s o rg a nismo s e st¶a n a g rupa do s e n c ua tro
c a te g o r¶ ³a s: (1 ) me ta z o o pla nc to n, (2 ) pro duc to re s prima rio s, (3 ) pro to z o a rio s fa g o tr¶o c̄ o s, (4 ) ba c te ria s. Lo s ta ma ~no s
de la s c a ja s re pre se nta n la s c a ntida de s re la tiv a s de bio ma sa . El a nc ho de la s °e c ha s indic a la fue rz a de la inte ra c c i¶o n.
(JÄurg e ns, 1 9 9 4 ).

do, Hart et al., (2000), en un estudio del lago Kin-
neret, encontraron que la magnitud de la produc-
ci¶on primaria (estado tr¶o¯co) no ten¶³a un efecto sig-
ni¯cativo en la magnitud de carbono que era tran-
sefrido por las bacterias hacia los niveles tr¶o¯cos su-
periores, sino que el porcentaje de transferencia ha-
cia los nivels tr¶o¯cos superiores (metazoarios) de-
pend¶³a de la proporci¶on de carbono ¯jado por el ¯-
toplancton \no comestible" y la e¯ciencia con la que
el carbono era transferido hacia los metazoarios. Re-
sultados similares han sido reportados por Kamjun-
ke et al., (1997) para situaciones hipertr¶o¯cas.

Este tipo de estudios han sido llevados a cabo prin-
cipalmente en lagos templados (e.g. Sanders et al.,
1989; Pace et al., 1990; Findlay et al., 1991; Ga-
sol et al., 1995), en mares y estuarios templados
(e.g. Sanders et al., 1992; Gasol et al., 1995; El-
ser et al., 1995; Krstulovic et al., 1995). Sin embar-
go, poco se sabe de el estado de este acoplamien-
to en ambientes tropicales (Bouvy et al., 1998).

Bouvy et al., (1998) en ambientes someros tropica-
les de Africa, encontraron que exist¶³a un fuerte aco-
plamiento entre el bacterioplancton y el ¯toplanc-
ton, en donde una gran fracci¶on de la producci¶on pri-
maria °u¶³a a trav¶es de las bacterias heterotr¶o¯cas y
el ciclo microbiano (Microbial Loop).

Como es sabido, el comportameinto estacional en
ambientes tropicales est¶a determinado por dos prin-
cipales ¶epocas clim¶aticas, esto es, sequ¶³a y lluvias
(Hall¶e, 1999), a diferencia de las zonas templadas en
donde se presentan cuatro ¶epocas caracter¶³sticas. Es
de esperarse, por lo tanto, que el acoplamiento en-
tre el bacterioplancton y el ¯toplancton sea diferen-
te en cada una de estas dos ¶epocas. En este sentido,
Wallberg et al., (1999), encontraron en un ambien-
te costero tropical que el °ujo de carbono a trav¶es
de la trama tr¶o¯ca microbiana en la ¶epoca de llu-
vias era tres veces m¶as alto que en la ¶epoca de
secas.

Guti¶errez (1997), para la zona costera de Venezue-
la determin¶o un valor de correlaci¶on del 52% en-
tre el bacterioplancton y el ¯toplancton a lo lar-
go de un gradiente tr¶o¯co experimental, con¯rman-
do la dependencia de las bacterias por el carbono ge-
nerado por el ¯toplancton, lo cual es similar a lo re-
gistrado otros estudios (e.g. Le et al., 1994; Krstu-
lovic et al., 1995).

Como ya se mencion¶o, el grado de acoplamiento en-
tre el bacterioplancton y el ¯toplancton parece ser
m¶as estrecho en ambientes oligotr¶o¯cos que en am-
bientes eutr¶o¯cos. Sin embargo, la validez de es-
ta aseveraci¶on todav¶³a no ha sido comprobada ade-
cuadamente en ambientes eutr¶o¯cos y menos a¶un
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en ambientes tropicales. Por lo anterior, es nece-
sario continuar con el estudio del grado de acopla-
miento que existe entre estos dos componentes del
plancton en ecosistemas tropicales, ya que las bac-
terias pueden, por ejemplo, disminuir la p¶erdida de
energ¶³a hacia la zona costera adyacente en forma de
materia org¶anica disuelta, ya que al ser consumi-
das por otros organismos pueden redireccionar es-
ta energ¶³a a trav¶es de la trama tr¶o¯ca dentro del mis-
mo sistema.

Bibliogra¯a

1. Azam, F. T. Fenchel, J. G. Field, J. S. Gray, L.
Meyer-Reil, F. Thingstad. 1983. The ecological
role of water-column microbes in the sea. Mar.
Ecol. Progr. Ser. 10: 257-263.

2. Barnes R. S. K. y K. H. Mann, 1980. Funda-
mentals of aquatic ecosystems. Blackwell. Ox-
ford. 229 p.

3. Bird, D. F., y J. Kal®. 1984. Empirical rela-
tionships between bacterial abundance and ch-
lorophyll concentration in fresh and marine wa-
ters. Can. J. Fish. Aq. Sci. 41: 1015-1023.

4. Bouvy, M., R. Ar¯, P. Cecchi, D. Corbin, M. Pa-
gano. 1998. Trophic coupling between bacte-
rial and phytoplanktonic compartments in sha-
llow tropical reservoirs (Ivory Coast, West Afri-
ca) Aquat. Microb. Ecol. 15: 25-37.

5. Caraco, N. 1986. The mesurement of bacterial
chlorophyll and algal chlorophyll a in natural
waters. Limnol. Oceanogr. 31(4): 889-893.

6. Cole, J. J., S. Findlay y M. Pace. 1988. Bac-
terial production in fresh and saltwater ecosys-
tems: a cross system overview. Marine Eco-
logy Progress.

7. Courties, C. A. Vaquer, M. Trousellier, J. Lau-
tier, M. J. Chretiennot-Dinet, J. Neveaux, C.
Machado y H. Claustre. 1994. Smallest euka-
riotic organism. Nature 370: 250.

8. Chisholm, S. W., R. O, Olson, E. R. Zetter, R.
Goericke, J. B. Waterbury y N. A. Welschme-
yer. 1988. A novel free living prochlorophy-
te abundant in tthe oceanic euphotic zone. Na-
ture. 334(28) 340-343.

9. Del Giorgio, P. A., y R. H. Peters. 1993. Ba-
lance between phytoplanktonic production and
plankton respiration in lakes. Can. J. Fish.
Aquat Sci. 50: 282-289.

10. Elser, J. J., L. B. Stabler y R. P. Hasset. 1995.
Nutrient limitation of bacterial growth and ra-
tes of bacterivory in lakes and oceans: a compa-
rative study. Aquat. Microb. Ecol. 9: 105-110.

11. Ferrier-Pages C. Y F. Rassoulzadegan. 1994.
Seasonal impact of the microzooplankton on
pico- and nanoplankton growth rates in the
northwest Mediterranean Sea. Mar. Ecol.
Progr. Ser. 108: 283-294.

12. Findlay, S., M. L. Pace, D. Lints, J. J. Cole y
N. F. Caraco, B. Peierls. 1991. Weak coupling
of bacterial and algal production in a hetero-
trophic system The Hudson river estuary. Lim-
nol. Oceanogr. 36: 268-278.

13. Gasol. J. M., P. A. Del Giorgio , R. Massa-
na y C. M. Duarte. 1995. Active versus inac-
tive bacteria: size dependece in a coastal ma-
rine plankton community. Mar. Ecol. Progr.
Ser. 128: 91-97.

14. Gasol, J. M., J. M. Simmons y J. Kal®. 1995.
Patterns in the top-down vs bottom-up regula-
tion of heterotrophic nanno°agellates in tempe-
rate lakes. J. Plankton Res. 17: 1879-1903.

15. Glover, H. E. B. B. Pr¶ezelin, L. Campbell, M.
Wyman. 1988. Pico- and ultraplankton Sargas-
so Sea communities: variability and comparati-
ve distributions of Synechococcus spp. and al-
gae. Mar. Ecol Progr. Ser. 49: 127-139.

16. Guti¶errez, M. F. 1997. Nutrientes y herbi-
vor¶³a zoplanct¶onica como mecanismos de con-
trol del ¯toplancton en Morrocoy. Tesis Docto-
ral. Universidad Sim¶on Bol¶³var. Caracas, Ve-
nezuela.106 p.

17. Hall¶e, F. 1999. Un mundo sin invierno. Los
tr¶opicos: naturaleza y sociedades. Fondo de
Cultura Econ¶omica. 306 p.

18. Hagstrom, A. Azam, F. Anderson, A. Wikner,
J. Rassoulzadegan. 1988. Microbial loop in an
oligotrophic pelagic marine ecosystem: possible
roles of cyanobacteria and nanno°agellates in
the organic °uxes. Mar. Ecol. Prog. Ser. 49:
171-178.

19. Hart, D. R., L. Stone, y T. Berman. 2000. Sea-
sonal dynamics of the Lake Kinneret food web:
The importance of the microbial loop. Lim-
nol. Oceanogr. 45(2): 350-361.

20. Iturriaga, R, J. Marra, 1988. Temporal and
spatial variability of chroococcoid cyanobacte-
ria Synechococcus spp. Speci¯c growth rates
and their contribution to primary production



El Ciclo Microbiano y su importancia en el funcionamiento . . . F. Guti¶errez M. y R. Torres A. 11

in the Sargasso Sea. Mar. Ecol. Prog. Ser. 44:
175-181.

21. JÄurgens, K. 1994. Impact of Daphnia on plank-
tonic microbial food webs - A review. Mar. Mi-
crob. Food Webs. (8): 295-324.

22. Kamjunke, N., W. Boing y H. Voigt. 1997. Bac-
terial and primary production under hypertrop-
hic conditions. Aquat. Microb. Ecol. 13: 29-35.

23. Krstulovic, N. T. Pucher-Pektovic y M. So-
lic. 1995. The relation between bacterioplank-
ton and phytoplankton in the mid Adriatic Sea.
Aquat. Microb. Ecol. 9: 41-45.

24. Kuupo-Leinikki, P. R., S. Autio, H. Hallfors, J.
Kuosa, R. Kuparineny Pajuniemi. 1994. Trop-
hic interactions and carbon °ow between pico-
plankton and protozoa in pelagic enclosures ma-
nipulated with nutrients and a top predator.
Mar. Ecol. Progr. Ser. 107: 89-102.

25. Lampert, W. y U. Sommer. 1997. Limnoeco-
logy: The Ecology of Lakes and Streams. Ox-
ford Univ. Press. 382 p.

26. Le, J., J. D. Wehr y L. Campbell. 1994. Un-
coupling of bacterioplankton and phytoplank-
ton production in fresh waters is a®ected by
inorganic nutrient limitation. Appl. Env. Mi-
crobiol. 60(6):2086-2093.

27. Legendre, L. y F. Rassoulzadegan. 1995. Plank-
ton and nutrient dynamics in marine waters.
Ophelia. 41: 153-172.

28. Olson, R. J., S. W. Chisholm, E. R. Zeittler,
M. A. Altabet, J. A. Dusenbury. 1990. Spa-
tial and temporal distributions of prochlorop-
hyte picoplankton in the North Atlantic Ocean.
Deep Sea Res. 37: 1033-1040.

29. Pace, M. L. G. B. McMannus y S: E: G: Findlay.
1990. Planktonic community structure determi-
nes the fate of bacterial production in a tempe-
rate lake. Limnol. Oceanogr. 35: 795-808.

30. Pomeroy L. R. y R. E. Johannes. 1968. Occu-
rrence and respiration of ultraplankton in the
upper 500 m. of the ocean. Deep Sea Research.
15: 381-391.

31. Pomeroy, L. R. 1974. The Ocean's food web: A
changing paradigm. Bioscience 24: 499-504.

32. Sanders R. W., D. A. Caron y U. Berningeer.
1992. Relationships between bacteria and hete-
rotrophic nanoplankton in marine and fresh wa-
ters: an inter-ecosystemcomparison. Mar. Ecol.
Progr. Ser. 86: 1-14.

33. Sanders, R. W. K. G. Porter, S. J. Bennet, De
Biase A. E. 1989. Seasonal patterns of bacteri-
vory by °agellates, ciliates, rotifers and cladoce-
rans ina freshwater plankton community. Lim-
nol. Oceanogr. 34: 673-687.

34. Shapiro, J. y D. I. Wright. 1984. Lake resto-
ration by manipulation. Round Lake- the ¯rst
two years. Freshwater. Biol. 14: 371-383.

35. Sherr, E., B. F. Sherr. 1991. Planktonic micro-
bes: Tiny cells at the base of the ocean's food
webs. TREE 6(2): 50-53.

36. Sherr, B. F. F., E. B. Sherr, T. L. Andrew, R. D.
Fallon, S. Y. Newell. 1986. Trophic interactions
between heterotrophic protozoa and bacterio-
plankton in estuarine waters, analyzed with se-
lective metabolic inhibitors. Mar. Ecol. Prog.
Ser. 32: 169-179.

37. Steele, J. H. 1974. The structure of marine
ecosystems. Plenum Press. 285 p.

38. Stockner, J. G. y N. J. Antia. 1986. Algal pico-
plankton from marine and freshwaters ecosys-
tems: a multidisciplinary perspective. Can. J.
Fish. Aquat. Sci. 43: 2472-2503

39. Turley, C. M., M. Bianchi, U. Christiaki, P. Co-
nan, J. R. W. Harris, S. Psarra, G. Ruddy, E.
D. Stutt, A. Tselepides y F. Van Wambeke.
2000. Relationship between primary producers
and bacteria in an ologotrophic sea: the Medite-
rranean and biogeochemical implications. Mar.
Ecol. Prog. Ser. 193: 11-18.

40. Valiela, I. 1984. Marine Ecological Processes.
Springer Verlag. New York. 546 p.

41. Wallberg, P., P. R. Jonsson y R. Johnstone
1999. Abundance, biomass and growth rates
of pelagic microorganisms in a tropical coastal
ecosystem. Aquat. Microb. Ecol. 18: 175-185.

cs


