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Introduccién

Fl funcionamiento ecoldgico de cualquier ecosistema
estd basado en una serie de interacciones, tanto po-
sitivas como negativas, entre los diversos componen-
tes bidticos y abiéticos. Estas se llevan a cabo a di-
ferentes tiempos (hora del dia, épocas) y velocidades
(minutos, horas) e influyen en el hecho que un siste-
ma presente determinadas caracteristicas.

Estas interacciones, en tltima instancia, conforman
lo que se denomina como tramas tréficas (Barnes y
Mann, 1980). En las tramas tréficas, la cantidad de
alimento generado por los productores, su disponibi-
lidad para los consumidores y la via de su transfor-
macioén, ya sea en la cadena del detritus o del pasto-
reo, estard en funcién de la velocidad a la que sea ge-
nerado por los productores primarios.

Cada ecosistema, o cada parte de él, se diferen-
ciara de los otros, dependiendo de la proporcién en
la que la energia fijada contenida en el alimento pa-
sa a lo largo del ecosistema; de la relacién 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 tréficas del sis-
tema, hasta el momento no se cuenta con balances
de energia completos para ecosistemas planctéonicos
(Valiela, 1984). Esta situacion ha sido acentuada por
la reciente reevaluacién 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 pm den-
tro de los ambientes ocednicos y costeros (e.g. Proch-
lorococcus; Chisholm et al., 1988) o la reapreciacién

de la importancia del “Ciclo Microbiano” (Micro-
bial Loop) (Azam et al., 1983) dentro del funciona-
miento y transferencia de energia en estos ambien-
tes, han contribuido en este sentido.

Antecedentes

Las primeras investigaciones de la trama troéfica del
pastoreo en los ecosistemas acudticos se enfocaron
hacia el estudio del fitoplancton retenido por ma-
llas de > 45 pm, formado por diatomeas como la
base de una cadena alimenticia lineal. Desde es-
te punto de vista tradicional, las diatomeas (y en
una menor proporcién los dinoflagelados) eran con-
sumidos por copépodos y otros pequenos metazoa-
rios, los cuales eran a su vez consumidos por pe-
ces pequenios 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 mas pe-
quenos que el plancton de red (< 20 pm).

Estos organismos han sido agrupados en dos gran-
des grupos de tamano: el nanoplancton, constituido
por fitoplancton y protozoarios fagotréficos de 2-20
pm de tamano y el picoplancton que estd conforma-
do por células autotréficas y heterotréficas de 0.20 -
2.0 pm. Las densidades mé&s altas han sido reporta-
das en el intervalo de 0.2 - 5.0 um, desde picoplanc-
ton hasta nanoplancton pequeno, una clase de ta-
maifio que algunas veces es referida como ultraplanc-
ton (Shapiro y Wright, 1984; Sherr y Sherr, 1991)

Las células plancténicas de menos de 5 ym de ta-
mano parecen ser responsables de una parte impor-
tante de la produccién tanto primaria como secunda-
ria, asi como de la respiracién y la regeneracion de los
nutrientes inorganicos en las aguas ocednicas. Este
y otros descubrimientos han contribuido a un nue-
vo concepto de una trama tréfica altamente comple-
ja en lugar de la clésica cadena lineal.
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En la cadena lineal clésica las bacterias estaban rele-
gadas a un compartimiento encargado de degradar el
material orgdnico no vivo (Steele, 1974). Los prime-
ros métodos de conteo de bacterias de los que se dis-
ponfa, registraban valores de no més de 10° cel/ml,
aunque se reconocia que estos métodos seguramen-
te subestimaban los valores reales. Una de las pri-
meras indicaciones de la importancia de las bacte-
rias la constituyé el estudio de respiracién fracciona-
da llevado a cabo por Pomeroy y Johannes (1968).

El descubrimiento de que la mayor parte de la res-
piracién en el océano abierto, asi como en las zo-
nas estuarinas, podria ser debida a los microbios
plancténicos condujo a Pomeroy (1974), a formu-
lar un modelo completamente nuevo de estructu-
ra tréfica plancténica, en la que los microorganis-
mos heterotréficos (bacterias y protozoarios como ci-
liados y flagelados) eran responsables de la mayor
parte del metabolismo general de la trama tréfica
plancténica. Las bacterias consumen la materia
organica no viva producida por las algas y los meta-
zoarios, mientras que los protozoarios bacterivoros,
remineralizan gran parte del nitrégeno y el fésforo
a compuestos inorganicos, los cuales en ltima ins-
tancia pueden ser utilizados por el fitoplancton en la
produccién primaria.

Azam et al., (1983) resumieron la informacién dis-
ponible y actualizaron el modelo de Pomeroy (1974).
Ellos propusieron el término microbial loop (rizo o ci-
clo microbiano) para describir la desviacién de una
fraccion significativa de la produccién primaria fue-
ra de la via alimenticia tradicional, hacia un tra-
ma trofica microbiana en la que las bacterias cre-
cen sobre materia organica disuelta y particulada, y
son consumidas por pequeios flagelados 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 tréficas plancténicas se muestra en la fi-
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 autotréficos, mixotroficos y hete-
rotréficos que son menores a 5 pm de tamano.

Poco después de que fueran posibles los estudios me-
diante microscopia por epifluorescencia, se descubrié
un nuevo grupo de fitoplancton: células de cerca de

1 pm de tamafio cuyos pigmentos fluorecian de co-
lor naranja brillante cuando eran excitados con luz
azul. Estas cianobacterias unicelulares del género
Synechococcus han sido reportadas en abundancias
de 10°-10% ml~! en diversas partes del océano (Ol-
son et al., 1990). Las estimaciones de productivi-
dad de Synechococcus indican que pueden crecer tan
rapido como las células grandes del fitoplancton (Itu-
rriaga y Marra, 1988; Sherr y Sherr, 1991).

En el océano abierto, las picocianobacterias han si-
do reportadas como el componente que aporta en-
tre 20-80% de la biomasa total fitoplancténica y co-
mo responsables de una fraccién igualmente signi-
ficativa de la produccién primaria (Sherr y Sherr,
1991). Si los fotétrofos eucariotas del tamano de 1-5
pm son incluidos con los procariotas fototréficos, en-
tonces una parte importante de la biomasa y produc-
cién en la mayor parte de los océanos puede ser ex-
plicada, esto es, el componente fototréfico < 5 pum es
responsable importante de gran parte (20-80%) de la
produccién tanto en lagos como en el océano (Stock-
ner y Antia, 1986). Esto es significativo debido a que
la mayor parte de los metazoarios herbivoros (e.g.
copépodos) no pueden alimentarse efectivamente de
células menores de 5 pm. Los miembros del planc-
ton que son ubicuos en el océano y adaptados es-
pecificamente para utilizar las células plancténicas
mé&s pequenas son también organismos unicelulares,
los protozoarios fagotréficos.

El descubrimiento de que tanto las bacterias hete-
rotréficas como los fotétrofos menores a 5 pm son
abundantes y crecen generalmente mas rapido en la
mayor parte del océano y que los herbivoros meta-
zoarios son capaces de consumir sélo una pequena
fraccion de esta produccién, condujo a la identifica-
cién de los protozoarios fagotréficos como los ma-
yores consumidores del picoplancton y nanoplanc-
ton en tramas tréficas marinas (Sherr y Sherr, 1991).

Debido a que en general los metazoarios no pueden
consumir estas pequenas células plancténicas como
alimento, otra unién tréfica debe unir a los produc-
tores microbianos con los metazoarios. Esta unién
ha sido identificada como protozoarios fagotréficos
(Sherr et al., 1986). Investigaciones recientes han de-
mostrado que los protozoarios son rapidamente con-
sumidos y son fuente nutritiva para los copépodos
(Sherr y Sherr, 1991).

Los ciliados peldgicos han sido enumerados frecuen-
temente en los conteos de microzooplancton (20-
200 pum de tamano). Un orden de ciliados, los
tintinidos, han sido reportados por diversos investi-
gadores como consumidores de nanoplancton (Sherr
et al., 1986). Los dinoflagelados heterotréficos tam-
bién han sido encontrados como consumidores de flo-
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A. Sistema dominado por la trama tréfica herbivora
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Fig. 1. Representacién esquematica de dos tramas tréficas, una dominada por los herbivoros y una dominada por el
loop microbiano (Legendre y Rassoulzadegan, 1995).
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Fig. 2. Representacion esquemadtica del Ciclo Microbia~
no. Interacciones tréficas dentro de la trama tréfica mi-
crobiana, la cual estd separada en fitoplancton y “Ci-
clo Microbiano” (p. ej. bacterias y protozoarios). Se in-
cluyen los reservorios de materiales disueltos y particula-
dos. M.O.D. = Materia organica disuelta; M.O.P. = Ma-
teria organica particulada. Tomado de Sherr y Sherr,
(1991).

recimientos de diatomeas. Investigaciones recien-
tes han revelado interacciones més complejas entre
protozoarios y células plancténicas menores a 5 um
(Hagstrom et al., 1988; Glover et al., 1988; Ferrier-
Pages y Rassoulzadegan, 1994; Kuupo-Leinikki et
al., 1994).

Las miiltiples etapas tréficas en el ciclo microbia-
no sugieren que muy poca de esta produccién hete-
rotréfica estard disponible para su consumo por los
metazoarios. Por lo tanto el ciclo sirve como un su-
midero de carbono organico, y como un mecanismo
eficiente de remineralizacién para carbono organico,
nitrégeno y fésforo a formas inorganicas. Actual-
mente, se acepta la idea de que la produccién del
bacterioplancton no es un eslabén importante pa-
ra los metazoarios, sino que representa un sumide-
ro de carbono fijado. Sin embargo, el que sea sumi-
dero o unién es un punto de vista simplista. Proba-
blemente alguna fraccién de la materia orgénica de-
rivada de las bacterias estd disponible para los meta-
zoarios en la mayoria de los casos (Sherr et al., 1986).
En sistemas en que la produccién plancténica es ba-
ja, la produccién por bacterias puede ser importan-
te para los metazoarios como los lagos o ambien-
tes ocednicos oligotréficos (Turley et al., 2000).

Como ya se menciond, las tramas tréficas microbia-
nas no estan aisladas, sino que estdn acopladas a
las tramas tréficas 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 fla-
gelados y ciliados lo que resulta en una estructu-
ra completamente diferente de la trama tréfica mi-

crobiana, dependiendo de la ausencia o presencia de
cladéceros grandes (Daphnia). En la Figura (3), se
ejemplifican dos situaciones contrastantes, un siste-
ma dominado por Daphnia y un sistema domina-
do por zooplancton pequeno. En presencia de Dap-
hnia, se suprime a todo el fitoplancton comestible asi
como a los protozoarios; esta situacion resulta en la
dominancia de fitoplancton 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 éstos sobre las bacterias. Daphnia posee
estructuras filtradoras finas que le pemiten consu-
mir a las bacterias, aunque las pequenas se encuen-
tran en el limite inferior de su espectro de alimenta-
cién, por lo que la herbivoria de Daphnia resulta en
una dominancia de éstas. La herbivoria, por el con-
trario, es menos importante en sistemas en los que
no se encuentra Daphnia, ya que los herbivoros pe-
quenios son menos eficientes que ésta. Como resul-
tado, el fitoplancton en estos sistemas es pequeno
y comestible y los protozoarios son abundantes, di-
versos y se presentan un sinnimero de interaccio-
nes depredador-presa entre los protozoarios; inclu-
sive, los protozoarios pueden consumir algo del fi-
toplancton. El fuerte impacto que ejercen los pro-
tozoarios sobre las bacterias resulta en el desarro-
llo de bacterias filamentosas y agregados bacterianos
que son resistentes a la herbivoria de los protozoa-
rios, pero no a la herbivoria por Daphnia. Por lo tan-
to Daphnia juega un papel fundamental en la estruc-
turacion de las tramas tréficas microbianas en los la-
gos (Lampert y Sommer, 1997).

La produccién bacteriana y la fitoplancténica estan
también correlacionadas con una proporcién prome-
dio de 30% a través de un amplio intervalo del es-
pectro troéfico (Bird y Kalff, 1984; Cole et al., 1988).
Del Giorgio y Peters (1993) elaboraron una recopila-
cién de valores de produccién fitoplancténica y res-
piracién de la comunidad y sugieren que la respira-
cién del plancton (y en particular la respiracién bac-
teriana), excede a la produccién primaria en lagos
oligotroficos. No obstante, a pesar de que las bacte-
rias satisfacen sus requerimientos de carbono a par-
tir del fitoplancton, estos dos componentes compiten
también por los nutrientes inorgénicos, lo que con-
duce a grandes variaciones entre la producciéon bac-
teriana y fitoplancténica.

El grado de acoplamiento entre estos dos comparti-
mientos estd ain en debate ya que en algunos ca-
sos éste es directamente proporcional en zonas oli-
gotroficas del Mediterraneo, mientras que en zonas
mas eutrdficas esta relacion es casi la raiz cuadra-
da de la produccién primaria (Turley et al., 2000),
sugiriendo que ésta estd desacoplada de la produc-
cién primaria en zonas eutrdficas. En este senti-
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Fig. 3. Impacto del metazooplancton sobre las interacciones de las tramas tréficas microbianas, cuando el zooplancton
estd dominado por Daphnia (izq.) o pequenos crusticeos y rotiferos (der). Los organismos estdn agrupados en cuatro
categorias: (1) metazooplancton, (2) productores primarios, (3) protozoarios fagotréficos, (4) bacterias. Los tamanos
de las cajas representan las cantidades relativas de biomasa. El ancho de las flechas indica la fuerza de la interaccién.

(Jirgens, 1994).

do, Hart et al., (2000), en un estudio del lago Kin-
neret, encontraron que la magnitud de la produc-
cién primaria (estado tréfico) no tenia un efecto sig-
nificativo en la magnitud de carbono que era tran-
sefrido por las bacterias hacia los niveles tréficos su-
periores, sino que el porcentaje de transferencia ha-
cia los nivels tréficos superiores (metazoarios) de-
pendia de la proporcién de carbono fijado por el fi-
toplancton “no comestible” y la eficiencia con la que
el carbono era transferido hacia los metazoarios. Re-
sultados similares han sido reportados por Kamjun-
ke et al., (1997) para situaciones hipertréficas.

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 existia un fuerte aco-
plamiento entre el bacterioplancton y el fitoplanc-
ton, en donde una gran fraccién de la produccién pri-
maria fluia a través de las bacterias heterotréficas y
el ciclo microbiano (Microbial Loop).

Como es sabido, el comportameinto estacional en
ambientes tropicales estd determinado por dos prin-
cipales épocas climéticas, esto es, sequia y lluvias
(Hallé, 1999), a diferencia de las zonas templadas en
donde se presentan cuatro épocas caracteristicas. Es
de esperarse, por lo tanto, que el acoplamiento en-
tre el bacterioplancton y el fitoplancton sea diferen-
te en cada una de estas dos épocas. En este sentido,
Wallberg et al., (1999), encontraron en un ambien-
te costero tropical que el flujo de carbono a través
de la trama tréfica microbiana en la época de llu-
vias era tres veces mas alto que en la época de
secas.

Gutiérrez (1997), para la zona costera de Venezue-
la determiné un valor de correlacién del 52% en-
tre el bacterioplancton y el fitoplancton a lo lar-
go de un gradiente tréfico experimental, confirman-
do la dependencia de las bacterias por el carbono ge-
nerado por el fitoplancton, lo cual es similar a lo re-
gistrado otros estudios (e.g. Le et al., 1994; Krstu-
lovic et al., 1995).

Como ya se menciond, el grado de acoplamiento en-
tre el bacterioplancton y el fitoplancton parece ser
mas estrecho en ambientes oligotréficos que en am-
bientes eutrdficos. Sin embargo, la validez de es-
ta aseveracién todavia no ha sido comprobada ade-
cuadamente en ambientes eutrdficos y menos ain
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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 pérdida de
energia hacia la zona costera adyacente en forma de
materia organica disuelta, ya que al ser consumi-
das por otros organismos pueden redireccionar es-
ta energia a través de la trama tréfica dentro del mis-
mo sistema.
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