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RESUMEN

Con el propésito de evaluar la participacién de bacterias heterotréficas en el flujo de
carbono en la cadena tréfica de un lago de inundacién amazdnico, recolectas
mensuales de estos microorganismos fueron realizadas durante el afio hidrolégico de
diciembre de 2007 hasta noviembre de 2008, en las regiones litoral, peldgica y de
macrdfitas acudticas del lago Cataldo, en la Amazonia central brasilera. Las bacterias
fueron multiplicadas in vitro, usando como sustrato carbono orgédnico disuelto (COD)
del lago en cada una de las regiones estudiadas, para posterior andlisis de la abundancia
de isotopos estables de carbono y nitrégeno. Estos datos fueron confrontados con los
valores de COD de los cuatro periodos limnoldgicos del lago (seca, inundacién, llena
y bajada de aguas). En general se encontré que la fuente principal de carbono de las
bacterias heterotréficas fue aquella de origen C4, que presenté un aporte minimo de
75%, en la medida en que el 8"°C de las bacterias presenté valor medio de -17,72%o +
2,25. Confrontando ese valor, con el 8"*C del zooplancton en el mismo periodo (-
33,04%o + 3,81) se concluye que el aporte de las bacterias heterotréficas al flujo de
carbono hacia niveles tréficos superiores en el lago estudiado es minimo.

Palabras clave: Amazonas, isétopos estables, bacterioplancton, carbono, lago de
inundacion.

ABSTRACT

In order to evaluate the role of heterotrophic bacteria on carbon flow in food chains of
an Amazonian floodplain lake, monthly collections of these organisms were made
during the hydrological year from December 2007 to November 2008. Littoral, pelagic,
and aquatic macrophyte regions of the Cataldo Lake in Central Amazonia were sampled
and bacteria were multiplied in vitro, using dissolved organic carbon (COD) of each one
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of the regions studied as a substrate. The bacterial biomass obtained was used for stable
isotope analyses of carbon and nitrogen. These data were confronted with COD values
of the four hydrological periods of the lake (dry, rising, flood and fall). In general, it
was found that the main source of carbon for heterotrophic bacteria was that of C4
origin, which presented a minimum contribution of 75% of bacterial biomass, to the
extent that the bacteria §"*C average value was -17.72 %o + 2.25. Comparing this value
with the §"C of zooplankton in the same period (-33.04 %o + 3.81) permit concludes
that the contribution of heterotrophic bacteria in the carbon flow to higher trophic
levels in the Cataldo lake is minimal.

Key words: Amazon, stable isotopes, bacterioplankton, carbon, floodplain lakes.
INTRODUCCION

Aln para quien trabaja con fitoplancton, concentraciones del orden de millones de
bacterias/mL, no son faciles de asimilar, especialmente estando consciente de lo poco
que sabemos sobre el papel de estos organismos en ecosistemas acudticos tropicales.
De hecho, en estos sistemas, las bacterias fueron siempre reconocidas por su papel en
la descomposicién de materia orgdnica y remineralizacién de nutrientes inorgédnicos,
gracias al trabajo de Lindeman, 1942, que solo fue completamente aceptado en la
década de los ochenta con la nueva visién que incluyeron los trabajos de Pomeroy,
1975,y Azam et al., 1983. De alli en adelante, la introduccién de nuevas técnicas como
la microscopia de epifluorescencia, la genética y el andlisis de isétopos estables ha
facilitado la comprensién de la dindmica y funciones de estos microorganismos
(Pomeroy et al., 2007). La inclusién, después de muchos afios de discusién, de algas
cianoficeas en el dominio Bacteria (Woese et al., 1990), le dio mayor cobertura a la
ecologia bacteriana, hasta el punto en que hoy es necesario definir el caracter tréfico
de estos microorganismos como autétrofos o heterdtrofos.

El procesamiento de materia organica por parte de bacterias ya habia sido estudiado
por Pomeroy, 1974, cuando el término “microbial loop” (que no tiene un equivalente
consensuado en espafiol) fue incluido en la literatura cientifica por Azam et al., 1983.
A partir de entonces, la ecologia del plancton experimenté un cambio de paradigma,
al reconocer el papel de los microorganismos heterotréficos en el reciclaje de la materia
orgdnica disuelta (Fenchel, 1998) y ademds, la influencia de las cadenas tréficas
bentdnicas en el flujo de carbono en la regién peldgica. De acuerdo con Azam et al.,
1983, se trata del proceso, por parte de las bacterias, del COD producido por las algas,
seguido de un consumo de esas bacterias por parte de los protozoos, lo que permite la
transferencia de energia para los niveles tréficos superiores y, por lo tanto, el control
(junto con la produccién primaria) de la productividad de los ecosistemas acudticos
(Kerner et al., 2003). Estas bacterias heterotréficas son consumidas directamente por
protozoos y zooplancton (Hobbie, 1988; Ventela et al., 2002) cambiando la idea de
una cadena tréfica lineal, en la medida en que el microbial loop podia transferir una gran
cantidad de energia (10-50% del carbono de la fotosintesis) a través de la via alternativa:
COD - bacteria - protozoos (Azam et al, 1983). Segun Work et al., 20035, el carbono de
las bacterias representa 25% del total que pasa para el mesozooplancton y casi la mitad
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del carbono que va para el microzooplancton y protozoos. Una de las consecuencias
obvias de la inclusién del microbial loop en el andlisis de una red tréfica, es que existen
mas niveles tréficos en la cadena tréfica de los que son generalmente aceptados, y que
solo una pequefia fraccién del carbono orgénico producido llega a los niveles tréficos
superiores (Tranvik, 1992; Jansson et al., 2000).

Por otro lado, los datos de Ducklow et al., 1986, mostraron que el carbono bacteriano
es transferido de forma ineficiente para los crustaceos, por lo que concluyeron que las
bacterias realmente representan una pérdida (sink) en el flujo de carbono. Esos resul-
tados son consistentes con los obtenidos especificamente en agua dulce por Wyllie y
Currie, 1991, quienes demostraron una participacién minima de las bacterias hete-
rotréficas en el flujo de carbono para los crustdceos del zooplancton, especialmente
cuando esta comunidad es dominada por copépodos y sugieren que el resto del car-
bono es respirado o secuestrado en el sedimento, lo que coincide con el planteamiento
de Melack y Forsberg, 2001. Todas estas investigaciones sugieren una participacion
minima de bacterias heterotréficas en el flujo de carbono hacia crustdceos pero, es
necesario considerar que si la biomasa bacteriana fuese del orden de magnitud del
fitoplancton, el carbono bacteriano representaria un gran porcentaje del carbono
asimilado por el zooplancton (Wylliey Currie, 1991). De igual forma, estudios del flujo
de carbono en la Amazonia sugieren una participacién minima de bacterias heterotré-
ficas como fuente primaria de energia para la produccién pesquera (Araujo-Lima etal.,
1986; Forsberg et al., 1993; Benedito-Cecilio et al., 2000).

De esta forma, confrontando las dos posiciones con relacién al papel del microbial loop
en el flujo de carbono, tiene mucho sentido la pregunta de Ducklow et al., 1986: ¢es el
microbial loop una filtracién o un eslabén en el flujo de carbono? La respuesta, segtin
Fenchel, 2008, es que el papel relativo del microbial loop no es invariable en el tiempo ni
en el espacio. Considerando la variabilidad de los ecosistemas de varzea descrita por
Junketal., 1989, es de esperarse que la interrelacién entre la estructura de la comunidad
ecoldgica, su estabilidad y los procesos que ocurren dentro del ecosistema, que cons-
tituyen la rede tréfica (De Ruiter et al., 2005), cambien también en los periodos lim-
noldgicos de seca, inundacion, llena y bajada de aguas, descritos por Raiy Hill, 1984.
Asi, podemos decir que la red tréfica cambia en su composicién de especies y en sus
pardmetros poblacionales, incluida la abundancia. Adicionalmente, en el nivel de indivi-
duos, en la red se presentan variaciones en crecimiento, tamafio y comportamiento
(Caraballo y Hardy, 1995). Esto ocurre en las poblaciones de bacterias, que presentan
diferentes tasas de crecimiento poblacional, permitiendo su coexistencia utilizando la
misma fuente de energia (Tranvik, 1992). En este contexto, en los lagos de inundacién
los diferentes periodos asociados al pulso de inundacién, son eventos de gran mag-
nitud, que alteran la contribucién relativa de materia organica autéctona y aléctona.

Las investigaciones sobre el comportamiento de bacterias en la Amazonia se inician
con el trabajo de Raiy Hill, 1980, quienes presentaron una clasificacién tréfica de 24
lagos de inundacién, encontrando que las aguas blancas son mésricas, seguidas de las
mixtas y en el nivel mds bajo, las aguas negras. En esa linea y considerando que las
bacterias heterotréficas tienen una funcién importante, reintegrando el COD liberado
por algas en la forma de materia particulada, Amon y Benner, 1996a, estudiaron ese
proceso en el Amazonas y encontraron que hay una preferencia por el COD de alto
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peso molecular y en ese sentido, limitacién de C en el crecimiento de bacterias hete-
rotréficas porque la mayor parte es de caracter refractario (Amon y Benner, 1996b).
Trabajando en un lago de aguas claras en Amazonas, Anesio et al., 1997, encontraron
mayor densidad de bacterias en el periodo de aguas bajas, lo que fue interpretado como
consecuencia del efecto de la dilucién; sin embargo, sugieren que hay utilizacién alter-
nada entre el COD producido por el fitoplancton en la seca y el material aléctono en
la llena. Utilizando el andlisis de isétopos estables de carbono y nitrégeno, Waichman,
1996, demostré que las bacterias heterotréficas utilizan como fuente de energia carbo-
no de origen C4, que puede tener su origen en macrdéfitas acudticas o en gramineas de
la vdrzea. En este contexto general, el objetivo de este estudio fue determinar la partici-
pacién de bacterias heterotréficas en el flujo de carbono en el lago Cataldo, un lago de
inundacién de aguas mistas, durante un afio hidrolégico.

MATERIALES Y METODOS

Este estudio fue desarrollado en el lago Cataldo (AM, Brasil) por su proximidad con la
ciudad de Manausy por el hecho de haber sido estudiado ampliamente en términos de
su productividad primaria (Silva, 2004; Brito, 2006), calidad de agua y comportamiento
de las larvas de peces (Leite et al., 2006). El lago Cataldo es un sistema fluvio-lacustre,
préximo a la confluencia de los rios Negro y Solim&es y su posicién geografica es 3°09’
47” Sy 59°54°29” W (Fig. 1).
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Figura 1. Mapa de la regién del Lago Cataldo, AM. Tomado de Neves dos Santos et al., 2007.

El lago Cataldo tiene forma semicircular durante el periodo de seca, cuando presenta
area minima, restringida a una pequefia regién profunda llamada “pozén”, que recibe
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poca influencia de los vientos por el relieve y la floresta circundante. Durante las aguas
altas el lago adquiere forma de X, con un eje mayor en el sentido Norte-Sur donde el
lago alcanza 3,0 km de largo y un eje menor de 1,2 km en el sentido NE-SW. El lago esta
influenciado por el rio Negro al inicio de la inundacién y por el Solimées (Amazonas)
al final de la subida de aguas y durante las aguas altas. El rio Negro es una fuente de
aguas negras, diluidas y acidas (pH<5), con conductividad eléctrica en torno de 8-10
S/cm y baja capacidad tampén (alcalinidad <0,05 meq/L), teniendo como caracte-
ristica relevante la gran presencia de solutos organicos de tipo hiimico, responsables de
su coloracién oscura (Sioli, 1984). Por otro lado, el rio Solimdes es una fuente de aguas
blancas, con alta turbidez y carbonatadas, con alcalinidad en torno de 0,5-0,6 meq/L,
conductividad eléctrica entre 60- 90 pS/cm, y pH préximo de la neutralidad (Sioli,
1984). Las caracteristicas fisicas y quimicas de las aguas del lago Cataldo permiten
caracterizarlo como un sistema de aguas mixtas (Almeida y Melo, 2011).

La composicién vegetal de las méargenes del Cataldo puede variar de acuerdo con la
fase del ciclo hidrolégico. Durante los periodos de aguas bajas, no hay macréfitas
acudticas en el lago. En la subida de aguas y llena, las dreas marginales son compuestas
por gran cantidad de macrdfitas acudticas emergentes, especialmente Echinocloa polystachia,
Paspalum fasciculatum, P. repens y Oryza perenis (Junk y Piedade, 1997). En este periodo,
esas plantas son las principales responsables por la formacién de grandes bancos de
vegetacioén flotante.

De acuerdo con Brito, 2006, el lago Cataldo es oligotréfico durante los periodos de
subida de aguas y méximos niveles, mesotréfico durante la seca. La abundancia de
fitoplancton en el lago tiene relacién directa con la conductividad, presentandose las
mayores concentraciones en la seca (Almeida y Melo, 2011). El zooplancton del lago
no ha sido estudiado en términos de su composicién; sin embargo, basados en el
analisis del contenido estomacal de larvas de peces, Silva, 2004, encontré dominancia
de cladéceros, con mayoria de Chidorus sp. lo que puede ser consecuencia de la seleccién
visual que hacen las larvas de peces entre los componentes del zooplancton. Estudios
de ecologia reproductiva de peces sugieren que las dreas de confluencia de los rios de
aguas claras o negras con los rios de aguas blancas, son utilizadas para la reproduccién
de especies de Characiformes migradoras (Leite et al., 2006).

RECOLECCION Y PREPARACION DE MUESTRAS PARA ANALISIS DE ISOTOPOS ESTABLES

Los muestreos fueron hechos mensualmente, entre diciembre de 2007 y noviembre de
2008 en las regiones litoral, pelagica y de macrdéfitas acudticas. Esta estrategia repre-
senta al menos tres muestras para cada periodo limnolégico estudiado. Las muestras
de agua fueron tomadas en la regién eufética, establecida como tres veces la profundi-
dad del disco de Secchi, en la medida en que parte de esa agua era utilizada para
recolectar fitoplancton y zooplancton. Un tubo de PVC de 10 cm de didmetro, con un
dispositivo de cierre en la punta fue utilizado en las regiones pelagica y litoral, al tiempo
que dentro del tapete de macréfitas acudticas también fue utilizado un balde plastico
y el agua era previamente filtrada con malla de 200 pm para retirar material vegetal.
La obtencién de biomasa bacteriana para el andlisis de 8"*C y §"°N, siguié el método
empleado por Coffin et al., 1989, que se basa en la utilizacién de COD del agua estu-
diada, como medio de cultivo para obtener una biomasa adecuada de bacterias
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heterotréficas, como explicado en extenso por Caraballo, 2009. De esta forma, 990
mL de agua del lago, filtrados con nucleopore 0,2 pm, son el sustrato para 10 mL de
un indculo con bacterias. Para obtener 990 mL de agua filtrada con 0,2 pm, fue ne-
cesario filtrar primero con redes de 30 pymy 10 um y luego por una bateria de filtros asi:
1,2 pm, 0,7 pm, 0,6 pm e finalmente con filtro nucleopore blanco de 0,2 pm para
preparar el medio de cultivo. 10 mL del agua filtrada con filtro GF/F para preparar el
inéculo. Sustrato e inéculo fueron guardados en frascos oscuros debidamente sellados
con cinta pléstica, e incubados en la oscuridad por 48 horas a 30 °C para posterior
filtracién con filtro GF/F pre-quemado a 450 °C durante una hora. En este punto es
necesario filtrar todo el material en la medida en que muchas bacterias pasan a través
de un filtro GF/F. El filtro fue secado en estufa a 55 °C por 24 horas y guardado en
desecador al vacio, para su posterior envio al laboratorio de Isétopos Estables de la
Universidade Estadual de Sao Paulo (UNESP) en Botucatu (SP, Brasil), donde fueron
hechos dos andlisis de cada muestra. El porcentaje de participacién de las plantas C4
fue calculado usando el método de dilucién isotépica (Martinelli et al., 1988), agru-
pando fitoplancton y macrdfitas acudticas C3 en un extremo y macrdfitas acudticas
C4 en el otro (Forsberg et al., 1993; Waichman 1996; Caraballo etal., 2011), utilizando
como valores de las fuentes, los obtenidos por Caraballo, 2010.

Las muestras para andlisis de COD fueron tomadas de la misma muestra general, usada
para zooplancton, fitoplancton y bacterias. Fueron filtrados 50 mL de agua con filtros
GF/F pre-quemados. La muestra de agua para andlisis de COD fue guardada en frascos
de vidrio oscuros (también prequemados), fijando la muestra con acido sulftrico
concentrado. Los andlisis fueron realizados en el laboratorio de Ecologia Aqudtica de
la Universidade Federal de Juiz de Fora (MG), utilizando un analizador de carbono
Teckmar-Dohrmann, modelo Phoenix 8000. Como informacién complementaria,
mediciones mensuales de la profundidad y la transparencia (medida con el disco Secchi)
fueron realizadas.

ANALISIS ESTADISTICO

Anélisis no paramétrico fue empleado por la heteroscedasticidad de los datos. En ese
sentido, el test de Kruskal-Wallis fue usado para probar la significancia de las diferencias
en los valores de 8"3C de las bacterias en los diferentes ambientes estudiados. El nivel
de significancia empleado para los test fue de a=0,05.

En general la variabilidad de los valores de 8"*Cy 8'N es presentada como la media
mensual, mds o menos la desviacién estdndar, los valores mdximos y minimos y la
amplitud, definida como la diferencia entre los valores maximos y minimos.

RESULTADOS

La influencia alternada de los rios Negro y Solimdes sobre el lago Catalido fue evi-
denciada por la observacién directa de la entrada de agua del rio Negro (tltima semana
de noviembre) y del Solim&es (tltima semana de abril). En la figura 2, se presenta el
comportamiento de la profundidad y transparencia del lago durante el periodo de
estudio, siendo evidente una disminucién de la transparencia en el mes de marzo, que
no estd asociada con la entrada de agua del rio Solim&es por la parte norte del lago.
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No es posible afirmar que no hubo otra entrada menor a través de la floresta, que no
fue detectada. De cualquier forma, hay tres valores minimos de transparencia, de los
cuales los de diciembre y noviembre son asociados con la baja profundidad del lago en
el periodo seco, y la de abril puede ser consecuencia de la entrada de agua del rio
Solim&es en el sistema. Las mayores transparencias por su parte estan asociadas con
el periodo de aguas negras del lago (enero y febrero), cuando inicia la entrada de aguas
del rio Negro.

j '-___.__.-r"_'__""'-\.\"‘ '-'
g - |
Tu 17 : N, 3 Mo
2 1 f;" . iy I E
[ 3 /!’ R

' o

: b

- - - —_— .

Figura 2. Variacién de la profundidad del lago Cataldo (linea negra) y de la transparencia del agua
(linea punteada) medida con el disco de Secchi, entre octubre de 2007 y diciembre de 2008.

El COD presenté una relacién directa con la profundidad media del lago, durante el
periodo de estudio (Fig. 3A). Las menores concentraciones fueron observadas durante
la bajada de aguas de 2007 y las mayores en la llena de ese afio, cuando fue medido un
valor medio de 15,55 mg/L en la regién peldgica. Con relacién a las regiones, los me-
nores valores fueron observados entre las macréfitas acuéticas, si bien el menor valor
fue observado en la regién litoral durante el periodo de bajada de aguas (3,87 mg/L).

EL 8™C Y 8"°N POR MES DE ESTUDIO EN LAS TRES REGIONES

Durante el afio de estudio, los valores medios y desviacién estandar del 8"*C (%o) en el
bacterioplancton fueron de -15,8+1,6 para la regién litoral, -14,9+1,2 para la regién
peldgicay de-15,6+1,9 para la regién de macréfitas acudticas, sin presentarse diferen-
cias significativas (p>0,05) entre ellas. La mayor amplitud de valores fue observada en
la regién de macrdfitas acudticas (5,9%o), como resultado de altos valores en mayo y
minimos en julio, lo que también ocurre en la regién pelagica (Fig. 3B). En ese sentido,
la region litoral presentd los mayores valores en diciembre y los menores en noviembre.
Son relevantes, el enriquecimiento en ">C que ocurrié en el mes de marzo, cuando el lago
tuvo caracteristicas parecidas con el rio Negro y su posterior empobrecimiento en abril,
cuando el rio Solim&es entré en el lago. Igual ocurrié en el mes de mayo, que presenté
un enriquecimiento fuerte, comparado con los valores de abril, para después presentar
un fuerte empobrecimiento en las muestras de junio y julio.

El porcentaje medio de participacién de las fuentes de carbono C4 fue de 87%, 92%y 86%
para las regiones litoral, pelagica y de macrdfitas acudticas respectivamente (Fig. 3C).
Los valores medios do 8'°N fueron de 5,9%o 5,6 en la regién litoral, 6,6%0 +4,4 en la
pelagica y 5,2%o 4,3 en las macrdéfitas acudticas, no siendo observada diferencia
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significativa entre los valores (p>0,05). Como puede ser observado en la figura 3C,
hubo a lo largo del afio valores extremos de §'°N, siendo la mayor amplitud, aquella
determinada en la regién litoral, con valor maximo en junio (16,26%o0) y minimo en
agosto (-0,68%o).
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Figura 3. A. Valores medios de COD en las regiones litoral (rombo), pelagica (tridngulo) y de macrdéfitas
acudticas (circulo), en los cuatro periodos limnoldgicos entre diciembre de 2007 y noviembre de 2008,
confrontados con la profundidad media (cuadrado) en el lago Cataldo. B. Valores medios de 8"*C (%o)
de bacterias heterotréficas. C. Valores medios de 0'°N (%o) de las bacterias heterotréficas. D.
Relacién entre los valores medios (punto) y desviacién estdndar (barras) de '*Cy 8N de las bacterias
heterotréficas con sus posibles consumidores y fuentes de energia.

RELACIONES TROFICAS DE BACTERIAS HETEROTROFICAS

Como fuente principal de carbono de las bacterias heterotréficas fueron definidas las
macrdfitas acudticas de tipo C4 (Fig. 3D). Paraddjicamente, la participacién de las
plantas C4 fue mayor en la regién peldgica (92%) que entre las propias macréfitas
(86%), dominadas por Paspalum spp. y Echinochloa spp. Con relacién a los detritos, solo
puede ser sugerida una relacién distante en cuanto a su participacién como fuente del
carbono de las bacterias heterotréficas (-17,72%o + 2,25) teniendo presente su marca
isotépica media de -25,89%o + 8,29. El carbono del grupo de plantas C3 mds negativo,
el fitoplancton, presenté una participacion global maxima de 25% en el carbono de las
bacterias, siendo que cuando los datos fueron analizados por regiones y entre las
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plantas C3, donde fueron incluidas también las macrdfitas acudticas, la participacion
maxima fue en la regién litoral, con 24% y minima en la regién peldgica, con 18%.
Entre los posibles consumidores de bacterias heterotréficas se encuentran el zoo-
plancton, larvas de insectos y larvas de peces (Caraballo, 2009). Cuando esos grupos
fueron analizados isotépicamente, no se encontré evidencia de estar asimilando
carbono originado de plantas C4. La marca isotépica del zooplancton (-33,04%o,
+3,87) estd muy préxima a la del fitoplancton, de la misma forma que la de las larvas
de peces, e insectos de la familia Corixidae (Fig. 3D).

DISCUSION

El COD es una de las principales formas de carbono organico en la biosfera y constituye
la principal fuente de energfa para bacterias heterotréficas (Farjalla et al., 2006; Pomeroy
etal., 2007). En ese sentido, la propuesta de Coffin etal., 1994, de usar el COD del local
de estudio, para evaluar a través de los isétopos estables el comportamiento tréfico de
esos microorganismos es inteligente y practica. Si la produccién bacteriana varia con los
periodos limnoldgicos (Anesio et al., 1997) y eso es consecuencia de variaciones en la
concentracién de nutrientes y la composicién de COD (Farjalla et al., 2006), las varia-
ciones en los valores de 8"*C y 8"°N de la biomasa bacteriana obtenida usando el COD
como sustrato, indican la asimilacién selectiva y variable de los diferentes componentes
del COD que son isotépicamente diferentes.

Las concentraciones de COD en el lago Cataldo fueron inversamente proporcionales a
la profundidad, lo que sugiere un aporte adicional de COD para el lago durante el
periodo de subida de aguas. Este aporte es previsto, en el concepto del pulso del rio
(Junketal., 1989), en la medida en que el pulso de inundacién promueve acoplamiento
entre los diferentes ecosistemas del complejo rio - planicie de inundacién. Sin embargo,
por la complejidad de este intercambio de materiales, es dificil identificar la fuente de
ese carbono adicional. O sea, ese COD es una mezcla del que viene en el rio, de la flo-
resta inundada y de la propia vdrzea, lo que representa diversas fuentes de carbono C3
y C4. De hecho, es esa mezcla de compuestos en el COD, la que favorece la diversidad
y las altas tasas de crecimiento bacteriano (Farjalla et al., 2009b). Si bien ninguna rela-
cién fue observada entre la concentracién de COD y la marca isotépica de las bacterias,
lo que sugiere una preferencia das bacterias pelo carbono C4.

Basados en los resultados obtenidos en un lago amazdnico de aguas claras, Anesio et
al., 1997, sugieren que durante el periodo de aguas bajas, el COD de origen fitoplancté-
nico podria ser la base del crecimiento bacteriano y en las aguas altas, cuando la abun-
dancia bacteriana disminuye, la base energética seria una forma menos labil con origen
en el plano inundable. Esto no fue lo observado en nuestro andlisis del balance de C en
el bacterioplancton, donde la contribucién de carbono del fitoplancton y las plantas
C3, en general, tuvo un méximo de 25%. Por su parte Waichman, 1996, también en-
contré poco carbono C3 y predominancia de carbono de plantas C4 en el CO: liberado
por el bacterioplancton en un lago de aguas blancas, a pesar que el COD en el sistema
era predominantemente de origen C3. Esa autora interpretd sus resultados contra-
intuitivos como la consecuencia del consumo preferencial del carbono C4 por bacterias
heterotréficas. En el mismo sentido, Quay et al., 1992, trabajando en el rio Amazonas,
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encontré valores de 8"*C entre -30%o y -28%o para el COD, préximo a la media para
plantas C3, mientras que el carbono inorganico disuelto (CID) en el mismo sistema era
compuesto de aproximadamente 40% carbono de plantas C4, indicando alta selec-
tividad del bacterioplancton fluvial para el COD de esta fuente.

De esta forma, en el sentido de la existencia de una preferencia metabdlica de las
bacterias heterotréficas, Farjalla et al., 2009b, sugieren que ain siendo una fuente
importante de energia, las substancias himicas que representan 50-80% del COD, no
son un sustrato importante para crecimiento bacteriano. De hecho, en los resultados
de nuestro estudio no fue observada diferencia significativa entre los valores de §'*C
durante el afio hidrolégico (Fig. 3B), a pesar que el lago paso por periodos de influencia
absoluta del rio Negro (diciembre a marzo) y del rio Solim&es (junio a agosto). El con-
sumo de COD de origen C4 por parte de las bacterias representa la principal ruta de
aprovechamiento de ese carbono en el Amazonas, considerando que hasta hoy se co-
noce solo una especie de pez (Schizodon fasciatum) que consume este tipo de plantas
(Forsberg et al., 1993). Asi, Melack y Forsberg, 2001, ya habian sugerido que después
de ser consumido por las bacterias heterotréficas, el COD de origen C4 es liberado
para la atmdsfera como CO2 o CHa4, lo que podria ayudar a explicar la anomalia que
se presenta en el balance del ciclo de carbono global observada por Richey et al., 2002.
Con relacién al comportamiento de los valores de 8"°N de las bacterias a lo largo del
afo hidrolégico, es necesario hacer referencia al comportamiento de la columna de
agua en los diferentes periodos limnolégicos. En general, solo durante la seca el lago
es polimictico, siendo meromictico el resto del afio, con excepcién de los breves pe-
riodos en que el lago es afectado por el fenémeno de la “friage” (Caraballo, 2010). De
esta forma es posible visualizar mejor los resultados presentados en la figura 3C, donde
los mayores valores de 3"°N fueron medidos cuando la columna de agua era inestable,
ya sea por la fuerza de los vientos en la seca o por la baja temperatura superficial (friage)
en la llena. Por otro lado, los bajos valores del 8'*N medidos en los periodos de fuerte
estabilidad en la columna de agua pueden ser indicativos de fuerte fijacién de N2, que
estd asociada con la alta concentracién de cianobacterias fijadoras de N2 (Gu et al.,
2006), de alli los valores negativos observados en agosto. Esa variabilidad en las marcas
isotépicas de carbono e nitrégeno fueron observadas también por Liu etal., 2007, como
consecuencia del tifén que afecta el nordeste de Taiwan, donde la contribucién por-
centual de tres fuentes de carbono varié de 83-12-5 sin el tifén, para 9-63-28 bajo las
condiciones de ese fenémeno climatolégico.

El comportamiento estacional del 8'°N podria ser una respuesta a una variacién en los
habitos alimenticios, pero esto no se encaja con el comportamiento del §"*C, o una
variacién bioquimica del recurso. En general las plantas prefieren el isétopo liviano del
amonio como fuente de nitrégeno, por lo que ante un aumento de esa forma de nitré-
geno en el medio, ocurre acumulacién del isétopo pesado por la discriminacién a la que
es sometido, lo que trae como consecuencia altos valores de 8'°N en plantas.

RELACIONES TROFICAS DE LAS BACTERIAS HETEROTROFICAS

Las principales causas de mortalidad bacteriana son la predacién selectiva por parte de
protozoos, lisis celular por accién de virus e incluso la limitacién de sustrato (Wetzel,
2001). En el contexto de nuestra investigacién, la primera de las hipdtesis, es la mas
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relevante, porque lleva implicita un flujo de carbono para los niveles tréficos superiores,
una vez que los protozoos serian consumidos por el zooplancton. Ese tipo de compor-
tamiento no fue el observado en este estudio y de acuerdo con los datos, el zooplancton
usa como fuente principal de energia el fitoplancton y en menor proporcién a los
detritos, en una via directa que ya fue detectada por Scherwass et al., 2005.

Por lo que parece, las bacterias heterotréficas consumen el COD labil que esta dispo-
nible, especialmente aquel de origen C4 y lo respiran preferencialmente, como fue
sugerido por Melack y Forsberg, 2001, y por Farjalla et al., 2009a. En ese sentido, hay
evidencia de la muerte masiva de bacterias (65%) sin que sean consumidas (Oevelen et
al., 2006), siendo el carbono liberado por la lisis reciclado como COD.

La consistencia entre los valores de §"*C observados en este trabajo y los de Waichman,
1996, confrontados con datos igualmente consistentes de las marcas isotépicas de
zooplancton (Lewis et al., 2001) y fitoplancton, sirven para afirmar que las bacterias
heterotréficas, como componente fundamental del microbial loop, no representan una
via relevante en el flujo de carbono hacia los niveles tréficos superiores de la cadena
tréfica acudtica, en los lagos de varzea amazénicos.
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