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Variacion espacial y temporal del bacterioplancton en un reservorio de alta montaiia en los Andes colombianos
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RESUMEN

La contribucion del bacterioplancton (BP) a la trama tréfica plancténica, asi como los factores ambientales y bioldgicos
involucrados en su control, son poco explorados en ambientes de alta montafia de las regiones tropicales. En el Embalse
del Neusa, un sistema altoandino colombiano, se evalud la dinamica espacio-temporal de la densidad, biovolumen y
biomasa del BP y su relacion con la variabilidad ambiental y la densidad de nanoplancton autétrofo (NA) y los nanoflage-
lados heterdtrofos (NFH). No se registré una asociacion clara entre la dindmica del BP y los nutrientes. Sin embargo, esta
relacion parecio ser indirecta a través de la estimulacion de la produccion del NA durante los periodos de mezcla y mayor
precipitacion de lluvia. Las mayores abundancias y biomasas de BP se detectaron en la estacion litoral en coherencia
con bajos niimeros de NFH y posibles aportes organicos derivados de las macrdfitas. El contenido total de carbono y el
biovolumen promedio del BP se correlacionaron débilmente con la dindmica de NFH, atribuyéndose al predominio de la
condicidn limitante por fosforo y a la remocion potencial de NFH y BP por parte de las fracciones zooplanctonicas mayores
(>20 pm). Aproximadamente, 60% de la biomasa total procariota fue aportada por las formas pequefias (<0.18 pmd).
Los datos sugieren que la distribucion de biovolimenes podria ser resultado del efecto sinérgico entre la limitacion de
nutrientes y el pastoreo selectivo. La dinamica del BP en el embalse indica la existencia de un reservorio de carbono poco
fluctuante y una transferencia ineficiente de carbono a través del ciclo microbiano a los niveles tréficos superiores.
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ABSTRACT

The contribution of bacterioplankton (BP) to the planktonic food web, as well as environmental and biological factors
involved in its control remains unexplored in tropical high mountain environments. In a tropical high-mountain aquatic
system of Colombian, Neusa reservoir, the spatial and temporal dynamics of abundance, biovolume and biomass of BP
were evaluated in relation to environmental variability and density of autotrophic nanoplankton (NA) and heterotrophic
nanoflagellates (NFH). There was no clear association between BP dynamics and nutrients. However, this relationship
appeared to be indirect through stimulation of NA production during periods of increased mixing and rainfall. The highest
BP abundances and biomasses were detected in the littoral station in consistency with low numbers of NFH and potential
organic inputs derived from macrophytes. The total cellular carbon and average cell biovolume of BP were weakly correla-
ted with the dynamics of NFH, which was attributed to the predominance of phosphorus-limiting conditions and potential
removal of NFH and BP by larger zooplankton fractions (> 20 pm). Approximately, 60% of the total prokaryotic biomass
was provided by small sizes (<0.18 pm?®). The data suggest that the distribution of cell biovolume could be the result of
the synergistic effect between nutrient limitation and selective grazing. BP dynamics in the Neusa reservoir indicates the
existence of a slightly fluctuating carbon reservoir and an inefficient carbon transfer through the microbial loop to higher
trophic levels.
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INTRODUCCION

El plancton procariota o bacterioplancton (BP) es un componente ubi-
cuo de los sistemas acudticos marinos y continentales. Los componen-
tes heterétrofos del BP participan en las redes tréficas a través del reci-
claje de nutrientes y como una via alterna a la produccion primaria para
la generacion de carbono organico particulado (Pomeroy et al., 2007).

Las observaciones en el medio natural sefialan que el tamafio y
la actividad de las poblaciones del BP en la columna de agua, tienden
regularmente a un equilibrio estable, lo que significa que la produccion
de biomasa es similar a las pérdidas por mortalidad (Sanders et al.,
1992). Esto sugiere que el BP ademads de estar controlado por la dispo-
nibilidad de sustratos organicos y nutrientes inorgénicos (Pace & Cole,
1994; Chrzanowsky & Grover, 2001), es regulado simultaneamente, por
el pastoreo de protozoarios (Sherr et al., 1992) y la lisis viral (Fuhrman,
1999). Con respecto a este Ultimo factor, algunos modelos indican que
su contribucion a la mortalidad de células y mantenimiento de la di-
versidad procariota es considerablemente mayor en sistemas de alta
productividad y en zonas hipoxicas con estratificacion estacional, en
donde de manera eficiente se regulan las altas tasas de crecimiento de
las poblaciones mas abundantes (Weinbauer, 2004). En contraposicion,
en sistemas de baja productividad, la competencia por sustratos y la
bacterivoria parecen ser las fuerzas principales de control y remocion
de biomasa procariota en la zona oxica (Torsvik ef al., 2002).

Estudios experimentales y de campo, muestran que la limitacion
por nutrientes y la presion selectiva de la bacterivoria generan cam-
bios sobre la estructura taxonémica del BP, asi como en atributos tales
como la actividad fisiologica, la biomasa, la distribucion de tamafios
celulares y algunas caracteristicas morfoldgicas (Simek et al,, 1997;
Strom, 2000). En los sistemas acuaticos, la bacterivoria esta dominada
principalmente por los nanoflagelados heterétrofos (NFH) y en menor
proporcion por los ciliados y los microcrustaceos (Sherr & Sherr, 1987;
Simek & Chrzanowski, 1992), que depredan bacterias de manera que
su remocion determina como se distribuye la biomasa bacteriana en
los diferentes grupos funcionales (Jiirgens et al., 1999; Pernthaler et
al., 1997). Las poblaciones bacterianas con mayores tamafos celulares
dificilmente son ingeridas por pequefios NFH, en tanto que células muy
pequefas se escapan y persisten en la columna de agua, lo que resulta
en la presencia de tamafios extremos y complejas morfologias resis-
tentes al pastoreo (Jiirgens & Giide, 1994).

La mayoria de los estudios realizados acerca de los efectos de la
variabilidad ambiental y el pastoreo sobre el BP, se han valorado para
regiones templadas, articas y hay algunas descripciones en zonas sub-
tropicales (Sarmento, 2012), sin embargo, para los ambientes tropica-
les de alta montafia la informacion es escasa. Para algunos cuerpos de
agua del sistema montafioso de Los Andes colombianos, pocos trabajos
han valorado la densidad del BP y su relacion con el estatus tréfico
(Canosa & Pinilla, 1999, 2001, 2007), por lo que han recurrido a los
mismos supuestos que para los resultados obtenidos en las regiones
templadas, acerca de los factores que controlan la biomasa y la activi-
dad bacteriana, asi como su potencial contribucién a la productividad
de los ecosistemas acuaticos. En este estudio se describe la variabili-
dad espacial y temporal de la abundancia, biovolumen y biomasa del BP
en un sistema de alta montaiia, tratando de establecer la influencia de
algunos factores ambientales y la abundancia del nanoplancton.
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MATERIALES Y METODOS

El embalse del Neusa forma parte de una reserva natural de la cordille-
ra oriental de Los Andes colombianos, ubicada en el departamento de
Cundinamarca a 65 km al nororiente de Bogotd. De acuerdo a la altitud
(2930 ms. n. m.) y la temperatura media anual, la regién se considera
como una zona de transicion de sub-paramo, con un régimen bimodal
de maximas lluvias entre abril-junio y octubre-noviembre (Bermuidez
& Robledo, 1972). Los principales afluentes son los rios Las Juntas y
Cubillos, que aportan cerca del 70% del volumen total del agua que
recibe el embalse. Este sistema presenta una capacidad volumétrica de
103 %108 m® con un tiempo de residencia de sus aguas de aproximada-
mente 800 dias. La profundidad maxima (38 m) se registra en el sector
de la Presa, en donde se presentan condiciones hipdxicas en el hipo-
limnion en algunos periodos del afio (Larrahondo-Molina, 1992; Roldan
& Ramirez, 2008). De acuerdo con los niveles de nutrientes, clorofila a
y reportes previos de la abundancia bacteriana se le ha considerado
como un sistema oligo-mesotrofico (Canosa & Pinilla, 1999, 2007).

El estudio se efectud en cuatro sitios, se colectaron tres juegos de
muestras dentro del embalse (sectores de Las Juntas, el Centro y la
Presa) y una a 10 m, antes de la desembocadura del rio Cubillos (Fig.
1). En el Centro del embalse y la Presa (zona limnética), se colectaron a
tres profundidades (superficial, intermedia y profunda); los otros sitios,
correspondientes a la zona litoral, fueron muestreados en la superficie.
El estrato profundo del sector de la Presa estuvo siempre por debajo de
la zona eufética (<1% de irradiancia de luz), definida por la profundidad
del disco Secchi. La toma de muestras se realizd mensualmente, entre
julio de 2004 y abril de 2005. En todos los casos se estudio el BP; el
NFH y el nanoplancton autdtrofo (NA); en el Centro del embalse se rea-
lizaron las valoraciones en cinco de las 10 ocasiones (julio, septiembre,
diciembre, febrero y abril), con excepcion de los niveles intermedio y
profundo. Todas las muestras de superficie fueron colectadas manual-
mente a 0.5 m de profundidad, en frascos estériles; las profundas, se
tomaron con una botella alfa horizontal y un equipo muestreador tipo
Zobell, acoplado a frascos estériles para el caso de los nutrientes y las
muestras biologicas, respectivamente.

En las estaciones del Centro del embalse y la Presa, se realiza-
ron perfiles verticales continuos de temperatura, pH y oxigeno disuelto,
mediante una sonda multi-paramétrica Hydrolab®; en las demas esta-
ciones se hicieron mediciones puntuales en superficie. Los nutrientes
inorganicos disueltos (nitritos, nitratos, amonio y fésforo total) fueron
analizados con base en las metodologias colorimétricas propuestas
por la APHA (Eaton et al., 1995), para andlisis de aguas continenta-
les mediante un espectrofotometro Perkin Elmer UV/VIS (Lambda 2S).
Adicionalmente, se consideraron otros datos hidroldgicos de la region
(precipitacion y evaporacion) e hidricos (descarga total y volumen total
del embalse), proporcionados por la Corporacion Auténoma Regional
(CAR, 2005).

Las muestras de agua para andlisis bioldgicos se tomaron por
triplicado y se fijaron con una solucion de glutaraldehido al 2.5% de
concentracion final (tamponado con NaH,PO, *H,0 y Na,HPO, ¢7H,0).
Posteriormente, cada una se tifi¢ con naranja de acridina al 0.1% y se
concentraron, por filtracion, volimenes entre 2 —4 mly 10 — 35 ml en
membranas negras de policarbonato de 0.22 ym y 2 ym de didmetro
de poro para BP y nanoplancton total (NT), respectivamente (Kepner &
Pratt, 1994; Sherr et al., 1993; Sherr & Sherr, 1993). La abundancia
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Figura 1. Ubicacion de las estaciones de muestreo en el embalse del Neusa, Colombia.

de NFH se calculd a partir de la diferencia entre las abundancias del
NT y el NA. Esta Gltima se obtuvo a partir del recuento de las células
auto-fluorescentes, en preparaciones sin tincion y a través de la exci-
tacion de la clorofila con luz ultravioleta (filtro U-MWU, BP 330-385,
filtro barrera BA400 y espejo dicromatico DM400) en un microscopio de
epifluorescencia Olympus B-Max-60 a un aumento final de 1200x. Las
tinciones con naranja de acridina para BP y NT fueron visualizadas bajo
excitacion con luz azul (filtro U-MWB, BP 450-480, filtro barrera BA515
y espejo dicromatico DM500).

La abundancia del BP, el biovolumen y algunos parametros mor-
fométricos se estimaron con los andlisis de imagen (Sieracki et al.,
1985; Sieracki et al., 1989). Para la captura de imagenes digitales se
utilizé una camara monocromatica CCD de Cohu, acoplada al programa
analizador Leica Qwin Standard version 2.2. Se midieron un minimo de
200 células por preparacion en campos aleatorios.

El contenido de carbono bacteriano, se calculd con la ecuacion alo-
métrica: pg C cél' = 0.12 x V°7 (V: biovolumen promedio, upm?), recal-
culada por Norland (1993) a partir de los datos de Simon & Azam (1989).
La biomasa total bacteriana se obtuvo multiplicando el valor promedio
celular por la abundancia total de BP (en cél L") y se expresd en ug C L.

En total se analizaron 80 muestras para nutrientes, el mismo niimero
por triplicado para BP y 30 para NT y NA. Se emplearon pruebas no paramé-
tricas de Kolmogorov-Smirnov y Kruskall-Wallis para establecer diferencias
espaciales y temporales en los parametros valorados, segun correspondiera
el nimero de grupos de datos a comparar (Zar, 1999). Las relaciones entre
las variables biolégicas y ambientales fueron inferidas a través de andlisis de
correlacion de Spearman (p). Las diferencias entre la variabilidad espacial y
la temporal de la estructura de tamafios del BP se detectaron mediante la

construccion de histogramas de frecuencias de rangos de volumen celular
y corroborados por medio de la prueba no paramétrica Friedman-ANOVA
(Zar, 1999).

RESULTADOS

Hidrologia. Los maximos niveles de precipitacion (101 — 195.2 mm
mes™") fueron observados entre septiembre-noviembre y los minimos
(9.9 - 14.7 mm mes™) entre diciembre — febrero; durante estos meses
y marzo, se presentd la mayor evaporacion (56 — 92 mm mes™'). El em-
balse mantuvo un volumen total bajo (~62 x 105 — ~68 x 10°md) entre
julio y octubre de 2004 y una descarga relativamente baja y estable
(7.56 x 10* — 7.81 x 10* m® mes™) hasta diciembre, lo que promovid
posteriormente un aumento en el nivel del reservorio (~71 x 106 — ~80
x 108 m®) durante noviembre — enero, que luego se regulé con un au-
mento en la descarga del embalse (1.99 x 10° —2.74 x 10° m® mes™)
desde enero hasta finales del ciclo de muestreo.

Variables fisicas y quimicas. Entre julio — septiembre de 2004, la
variacion temporal de los perfiles de temperatura, pH y oxigeno disuelto
revelaron la prevalencia de condiciones de mezcla en la columna de
agua. Con el restablecimiento de la estratificacion a partir de octubre,
se registraron pronunciados decrementos de éstas variables por debajo
de los 10 m de profundidad, los cuales alcanzaron niveles acidos (5.8
— 6.8) y condiciones de hipoxia (0.2 — 1.4 ml L") y eventualmente de
disoxia (< 0.2 ml L") cerca del fondo (Fig. 2).

En la estacion del rio Cubillos, entre julio y diciembre de 2004,
la temperatura superficial del agua fue generalmente mas baja que
dentro del embalse (10.9 — 13.6 °C). Conforme el ascenso en el nivel

Hidrobioldgica
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Figura 2A-C. Distribucion temporal de las isolineas de temperatura (A), oxigeno disuelto (B) y pH (C) en el embalse del Neusa. Julio de 2004 a abril

de 2005.

del embalse y el represamiento del rio a partir de enero, los valores de
temperatura, pH y saturacion de oxigeno disuelto se asemejaron a los
del embalse.

Nutrientes. Las variaciones en las concentraciones de nitrégeno di-
suelto y fosforo total no mostraron diferencias temporales ni espaciales,
estadisticamente significativas (p > 0.05). En casi todas las estaciones
de muestreo excepto el rio Cubillos, los nitratos fueron indetectables
entre julio — agosto de 2004 y en abril de 2005; los demas meses fue-
ron bajos y con poca fluctuacion (0.1 — 0.4 mg N L), con esporadicos
incrementos en la zona profunda de la Presa y el rio (0.8 — 2.4 mg N
L"), entre septiembre — noviembre. El amonio fue generalmente bajo (<
0.8 mg N L-1) con eventuales incrementos en el rio y los estratos mas
profundos de la Presa y el Centro del embalse.

En general, el fésforo total en el embalse y el rio disminuyd a lo lar-
go de los meses, detectandose los mayores niveles en julio y septiem-
bre, con repuntes importantes en noviembre y diciembre en la mayor
parte del embalse. Los cocientes de nitrogeno y fésforo (N:P) fueron <
16:1 entre julio — diciembre de 2004 y marzo — abril de 2005, mientras
que entre enero — febrero de 2005 se presentd la condicion opuesta
con valores muy altos especialmente en Las Juntas y la Presa.

Variacion temporal y espacial de la abundancia de bacterioplanc-
ton, nanoplancton autétrofo y nanoflagelados heterdtrofos. Las
abundancias de BP durante el periodo de estudio, fluctuaron entre 7.56
x10%cél. mL" —9.62 x10° cél. mL", con diferencias significativas tanto
temporales como espaciales (p < 0.05). La distribucion espacial pre-
sentd un incremento de la abundancia de BP en los estratos superfi-
ciales a lo largo del eje rio Cubillos — Presa — Centro — Las Juntas. Este
Ultimo sitio alcanzd las mayores abundancias durante el periodo de
estudio con descensos substanciales durante los meses lluviosos. Las
estaciones del Centro y la Presa presentaron tendencias temporales
similares, con maximos valores en julio de 2004 e importantes repuntes
en noviembre del mismo afio y marzo de 2005; minimos en octubre y
diciembre de 2004 y abril de 2005 (Fig. 3A).

En el rio Cubillos, la abundancia durante los primeros meses de
muestreo fue relativamente baja con respecto al reservorio, pero se
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registrd un incremento entre diciembre y febrero, que sobrepasd los
valores observados en otros sitios del embalse (Fig. 3A); este evento
coincidi6 con el ascenso en el nivel del embalse (p = 0.97; p < 0.05) y
el represamiento en el delta. La abundancia de BP en este sitio al igual
que en la de Las Juntas, siempre fue significativamente diferente del
resto del embalse (p < 0.05).

Los rangos de variacién para NFH y NA oscilaron entre 60 — 5.60
x10%cél. mL"y 8.46 x102 — 1.10 x10* cél. mL", respectivamente. A
diferencia del NA, la dindmica de NFH no reveld diferencias estadistica-
mente significativas entre los sitios (p > 0.05) pero si entre muestreos.
En ambos componentes, las abundancias mayores de superficie se
observaron en la seccion limnética; especificamente, para el NA se re-
gistraron los valores maximos en julio y septiembre; en éste tltimo mes
coincidid también para el NFH junto con febrero y abril de 2005 (Fig. 4).

Se notd una tendencia a la disminucion de las abundancias mi-
crobianas con la profundidad, la cual, como era de esperarse, fue mas
acentuada para el componente autotréfico (Fig. 5). Excepciones a este
patrén se observaron en la condicion de mezcla (julio) para NFH y du-
rante meses de alta precipitacion.

Volumen celular del bacterioplancton. Los valores promedio de
volumen celular bacteriano fluctuaron entre 0.028 — 0.190 pm?® con
una media general de 0.075 pm?. Los valores promedio menores se
observaron principalmente en Las Juntas, mientras que el maximo se
registrd en el estrato profundo de la Presa; sin embargo, esta tendencia
no fue recurrente en la mayoria de los meses.

La variacion espacial y temporal de la estructura por intervalos de
tamafios celulares del BP no reveld diferencias significativas (p = 0),
registrandose un claro predominio de células pequefias. En general,
del total de células examinadas, aproximadamente el 97.76% corres-
pondieron a tamafios menores de 0.54 pm? (volumen correspondiente
a una célula esférica de ~1.0 ym de diametro) y 72.06% pertenecieron
al rango mas pequefio (0.001 — 0.061 pm?) de los histogramas de fre-
cuencias. Los valores promedios mensuales para este mismo intervalo
de tamafios revelaron incrementos en la frecuencia relativa durante
septiembre — octubre de 2004 y febrero — abril de 2005 (Fig. 6A).
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Figura 3A-B. Variabilidad temporal de la abundancia del Bacterioplancton (BP) en las estaciones superficiales (A) y en los perfiles verticales de
la Presa (B) en el embalse del Neusa. Las barras indican el error estandar. J= julio, Ag= agosto, S= septiembre, 0= octubre, N= noviembre, D=
diciembre, E= enero, F= febrero, M= marzo, A= abril, 04= 2004, 05= 2005.

Las mayores proporciones de células en el menor rango de ta-
llas se observaron en el sector de Las Juntas (78.86%), seguido por
la seccion superficial del Centro (73.74%) y el rio Cubillos (73.16%)
(Fig. 6B). Complementariamente a las estimaciones de volumen celular,
la evaluacion del parametro de redondez (datos no mostrados) mostrd
una baja diversidad morfoldgica con predominio de células cocoides.

Contenido total de carbono bacteriano. Las estimaciones oscilaron
entre 8.20 ugC L'y 77.81 pgC L, presentando importantes diferencias
estadisticas tanto espaciales como temporales (p < 0.05). La dindamica
espacial y temporal de esta variable fue congruente con los recuentos
totales de BP (p= 0.84; p< 0.05; Fig. 7A). Los valores de biomasa pro-

medio més elevados se presentaron en la region litoral de Las Juntas
(33.13 pgC L") y la zona superficial de la Presa (35.47 ugC L) (Fig.
7B). La distribucion vertical promedio en la Presa mostré una ligera
tendencia a disminuir con la profundidad (Fig. 8A).

Los mayores valores mensuales promedio de carbono bacteriano
se presentaron en julio (42.66 pgC L) y noviembre (41.10 ugC L) de
2004 y en enero de 2005 (34.23 pgC L) (Fig. 8B). De manera general,
en el primer caso, dichos niveles fueron atribuidos a las abundancias
celulares altas. En los otros dos meses, en cambio, la biomasa total fue
producto de contribuciones altas de los tamafios mayores a 0.54 pm?
(31.71% y 26.30%, respectivamente) en relacion a las frecuencias de
los demds muestreos (< 20.13%).
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DISCUSION

Las concentraciones de nutrientes inorganicos y la proporcion N:P in-
dicaron la prevalencia de condiciones limitantes, principalmente por
fosforo. La disponibilidad de éstos en el embalse del Neusa, ha sido con
frecuencia asociada al aumento en los niveles de precipitacion en la
zona y a la baja estabilidad en la columna de agua (Marquez & Guillot,
2001; Roldan & Ramirez, 2008). Bajo estas condiciones de fertilizacion
observamos los maximos nimeros de NA, los cuales coincidieron con
incrementos en la abundancia de algunos grupos microfitoplanctoni-
cos (e.g. diatomeas) y en la concentracion de clorofila a reportados en
otros trabajos paralelos (Barrios, 2005; Rosso-Londofio, 2005; Canosa
& Pinilla, 2007).

No fue posible demostrar una relacién entre la concentracion de
nutrientes y la densidad del BP (p > 0.05), sin embargo, este control
podria presentarse indirectamente a través del suministro de sustra-
tos organicos derivados del fitoplancton, en especial durante periodos
de alta produccidn fitoplanctdnica (Thomas et al., 1991; Heathwaite,
1993). Para los sistemas andinos, incluyendo este reservorio, Canosa y
Pinilla (2007) detectaron una relacién negativa entre las abundancias
de BP y microfitoplancton, atribuyéndola a posibles interacciones de
competencia por fosforo. En el presente estudio, en cambio, se encon-
traron asociaciones positivas entre la dindmica de NA y la abundancia
y contenido de carbono de BP (p = 0.55 y 0.47; p < 0.05) indicando
posibles acoplamientos entre ambos componentes, de manera similar

a lo observado en ambientes templados (Simon et al., 1992; Weisse &
Maclsaac, 2000). Esto sugiere que las bajas y moderadas concentra-
ciones de nutrientes inorganicos en el embalse favorecen una partici-
pacion activa de la fraccion pequefa del fitoplancton (< 20 ym), cuya
produccion es quizas reciclada y retenida eficientemente en la columna
de agua por la actividad del BP.

Las abundancias de BP registradas aqui fueron mayores a las obser-
vadas anteriormente para este reservorio (Canosa & Pinilla, 2007) y otros
sistemas de la region oriental de la cordillera de Los Andes colombianos
(Canosa & Pinilla, 1999, 2001). Sin embargo, los rangos de las abundan-
cias de BP y NFH asi como el de la biomasa de BP, son coherentes con los
numeros reportados para otros ambientes Iénticos tropicales (Bouvy et al.,
1998; Furtado et al., 2001; Macek et al., 2009), subtropicales (Sommaruga &
Conde, 1997), templados (Simon et al., 1992; Furtado et al., 2001) y de alta
montafia (Weisse, 1990; Wille et al., 1999; Hinder et al., 1999; Pulido-Villena
et al., 2003), especialmente aquellos con bajas y moderadas concentracio-
nes de nutrientes inorganicos.

En Las Juntas, los conteos mayores de BP coincidieron ocasionalmen-
te con los niveles altos de contenido de carbono. La superioridad en este
sector, parecio ser resultado de un mayor aporte de sustratos organicos,
procedente de la zona litoral y derivado de la maxima cobertura y biomasa
(600 — 900 g peso seco m?) de la macrdfita Egeria densa Planch para el
sistema (Carrillo et al., 2006), asi como a una menor remocion por pastoreo,
deducida a partir de los conteos bajos de NFH. Por otra parte, estaciones con
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densidades menores de BP, como el centro del embalse y la Presa, aportaron
eventualmente las biomasas mayores, indicando que la distribucion de ta-
mafios celulares puede ser relevante, en algunos casos, sobre todo cuando
hay un incremento substancial en las frecuencias de los rangos de mayor
tamario (Simon, 1987).

En el rio Cubillos, altas densidades de BP y NA, estuvieron asocia-
das al aumento del nivel del embalse (p = 0.98; p < 0.05), asi como al
represamiento de este afluente y la inmersion de su ribera y barras de
sedimentos en la desembocadura al reservorio. Estudios anteriores en
este sistema (Nifio & Guillot, 2004) y otros ambientes Iénticos (Coveney
et al., 2002; Song et al., 2007; Stener, 2008), identificaron al descenso
del nivel del agua, la exposicion de sedimentos a la intemperie y su
posterior inmersion, como un mecanismo periddico para la liberacion
de nutrientes a la columna de agua, especialmente de fdsforo.

Los valores promedio y la distribucion de frecuencias de biovolimenes
de BP en el Neusa, revelaron un predominio de células pequefias. Los ran-
gos de valores fueron similares a otras estimaciones por andlisis de imagen
para sistemas lénticos oligotroficos, tanto en preparaciones con naranja de
acridina (Cole et al., 1993; Posch et al., 2001), como con el fluorocromo DAPI
(C,(H,,CIN5: 4°, 6 diamidino, 2 fenil indol) (Nakano & Kawabata, 2000;

16" 17
Hernandez-Avilés et al., 2012).

De acuerdo a Young (2007), la prevalencia de uno u otro tamafio
o morfotipo celular, puede ser el resultado de varias fuerzas selectivas
tales como la dispersion, la motilidad, la disponibilidad de nutrientes, la
remocion por pastoreo y la evasion a la depredacion. Hasta el momento
ninguna de estas consideraciones se ha valorado en el embalse del
Neusa. Sin embargo, el presente estudio encontrd una tendencia tem-
poral al incremento en la proporcion de células en el rango de tamafios
menor, lo cual coincidié con la transicién a condiciones limitantes por
fosforo (N:P > 16) para la produccion fitoplancténica, asi como la inci-
dencia de relaciones significativas de la concentracion de fosforo total
con el biovolumen promedio y el porcentaje de células en el menor
rango de tamafio (p= 0.24 y -0.23, respectivamente; p < 0.05). De
acuerdo con algunos estudios en ambientes oligotrdficos, la recurren-
cia de tallas pequefas de las células bacterianas en el Neusa podria
conferir un incremento en la superficie de captacion de sustancias con
respecto al volumen celular, ademas de un ahorro energético para el
transporte de éstas al interior de la célula (Roszakt & Colwell, 1987;
Schut et al., 1997).

Parte de los supuestos al inicio del presente estudio, era mostrar
que el moldeamiento de la estructura de las tallas celulares del BP,
podria atribuirse al efecto sinérgico de la disponibilidad de nutrientes
inorganicos y al pastoreo potencial por NFH; este dltimo, a través de la
seleccion de aquellos morfotipos dentro del rango 6ptimo de captura
del depredador (Posch et al., 1999). En sistemas experimentales, Gon-
zélez et al. (1990) reportaron tasas de remocion por pastoreo 2 a 4 ve-
ces mayores sobre bacterias con biovolimenes cercanos a 0.66 — 0.68
pm?, en comparacion con tratamientos basados en menores tamafios
de presas de ~0.08 pm?. En otros trabajos con muestras procedentes
de ambientes Iénticos, los bivolimenes entre 0.2 — 0.6 um?® registraron
una alta remocion por diferentes grupos de NFH, mientras que aquellos
<0.2 pm? prevalecieron sin ser consumidas en la mayoria de los casos
(Simek & Chrzanowski, 1992). De acuerdo a este (ltimo tamafio critico,
cerca del 60 % del contenido total de carbono procariota en el embalse
del Neusa prevalece y escasamente es transferido a niveles troficos
superiores a través del pastoreo.

Hakspiel-Segura, C. et al.

A menudo, la incidencia de células de mayor tamafio se asocia a
poblaciones metabdlicamente activas, en crecimiento de biomasa y/o
en proceso de division celular, cuando no hay limitacion por sustratos
(Koton-Czarnecka & Chrost, 2002). Segun lo observado en este trabajo
y en relacion a lo argumentado por otros autores (Simek & Chrzanows-
ki, 1992; Jiirgens & Matz, 2002), la presion selectiva del pastoreo por
este tipo de células procariotas remueve eficientemente la produccion
procariota nueva, manteniendo relativamente estable la biomasa de
células menos activas o que encuentran proteccion al pastoreo. Dichos
argumentos, sin embargo, sélo pueden ser corroborados para el embal-
se del Neusa, mediante la estimacion de un balance entre las tasas de
productividad bacteriana y la mortalidad debida al pastoreo.

Las asociaciones encontradas en algunos estudios entre BP y NFH,
pueden reflejar la dependencia del NFH por su presa (Sanders et al.,
1992; Gasol & Vaqué, 1993), asi como una respuesta al suministro de
material organico e inorganico a procariotas, derivado de la excrecion
y el reciclaje de nutrientes por parte de los bacteridvoros (Sherr et al.,
1983). En este trabajo, la dindmica general de NFH en el embalse, es-
tuvo asociada débilmente con el contenido total de carbono y el bio-
volumen promedio del BP (p = 0.33 y 0.35; p < 0.05), la ausencia
de fuertes relaciones entre ambos componentes, se ha atribuido con
frecuencia al resultado de condiciones ambientales limitantes para
el BP (Pernthaler, 2005), la mixotrofia (Medina-Sanchez et al., 2004)
y la depredacion ejercida por otras fracciones zooplanctonicas (micro
y mesozooplancton) sobre el NFH y en menor proporcién sobre el BP
(Gasol & Vaqué, 1993; Tadonléké et al., 2004). En relacion a este ultimo
factor, los ciliados constituyeron el grupo numéricamente dominante
del microzooplancton (promedio de 1.86 x 10* cél. L"), revelando ma-
yores abundancias promedio en la region litoral (2.75 x 10* cél. L") y el
estrato profundo de la Presa (2.98 x 10* cél. L), asi como altos valores
(2.69 — 5.83 x 10*cél. L") en la época de lluvias (datos sin publicar).
Estos numeros eventualmente coincidieron con bajas abundancias de
NFH y BP, aunque, su distribucion espacial y temporal carecio de rela-
ciones estadisticamente significativas (p > 0.05).

El aporte de la mixotrofia a la remocidn de la biomasa procariota, a
menudo se ha asociado a la inhibicion de la fotosintesis por las altas irra-
diancias de luz y a la escasez de nutrientes propia de estos sistemas (Me-
dina-Sanchez et al., 2004). En este trabajo, la deteccion de potenciales
flagelados mixotroficos de los géneros Mallomonasy Dinobryon (maxima
abundancia: 1.2 x 10° cél. L' en marzo), coincidié con una disminucion
progresiva en la biomasa de BP entre enero — abril (datos sin publicar).

Aun cuando se pretendia valorar a los NFH como posible factor
de control de la abundancia y del biovolumen de BP, pareceria que en
sistemas oligotréficos como el estudiado, la produccion fitoplanctonica
y la disponibilidad de nutrientes tienen mayor relevancia. El predominio
de una estructura de tallas dominada por células pequefas (< 0.18
um?d), sugiere la existencia de un reservorio de carbono importante, que
aparentemente es menos vulnerable a la remocion por bacterivoria en
comparacion a tamafios mayores. Esta particularidad en el embalse
del Neusa se traduce en una transferencia poco eficiente de biomasa a
través del ciclo microbiano a los niveles tréficos superiores.

Esfuerzos futuros deberan ser encaminados a la evaluacion de la
contribucién de la bacterivoria a la remocién de biomasa procariota, y
como es que este factor de control modela también la estructura de los
diferentes grupos taxondmicos y funcionales en la columna de agua de
los sistemas altoandinos.
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