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Alometria y produccion de zooplanctontes herbivoros

Allometry and production of herbivore zooplankters

RODRIGO RAMOS-JILIBERTO

Instituto de Biologia, Universidad Catélica de Valparaiso, Casilla 4059, Valparaiso, Chile

RESUMEN

El tamaiio corporal explica la mayor parte de la variacién observada en muchos procesos tales como ingestién, asimilacién y
respiracion de organismos zooplancténicos. Por otra parte, y a la luz de la hipétesis de eficiencia de tamafio, se ha aceptado
desde hace ya 30 aiios que, en general, la dominancia numérica de poblaciones zooplancténicas herbivoras es predecible a
partir del tamaiio relativo, promedio o adulto, de los organismos que las componen. Considerando un nimero de importantes
trabajos publicados, se discuten las bases fisiolégicas del proceso de produccién en zooplanctontes herbivoros (sobre todo
défnidos), en funci6n del tamaiio corporal, y se pone en evidencia la necesidad de buscar mecanisticamente la refutacién de las
hipétesis alométricas propuestas observacionalmente.
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ABSTRACT

Body size explains most of the observed variation in several processes such as ingestion, assimilation and respiration of
zooplankters. On the other hand, and considering the size-efficiency hypothesis, it has been accepted, for more than 30 years,
that the numerical dominance of herbivore zooplankton populations is predictable from the relative body size of their indivi-
dual components. Considering several important papers, the physiological basis of the production process in herbivorous
zooplankton are discussed, emphazising the need of looking for a mechanistic refutation of allometric hypotheses proposed on
observational grounds.
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INTRODUCCION

A partir de observaciones hechas sobre las
poblaciones zooplancténicas de sistemas na-
turales lacustres se ha aceptado el siguiente
patrén: 1) cuando la presién de depredacién
ejercida por peces planctivoros es importan-
te, la comunidad presa (zooplancton) es do-
minada por individuos de tamafio pequefio.
2) cuando la presién de depredacién ejercida
por peces es nula o poco importante, el zoo-
plancton es dominado por poblaciones cuyos
organismos constituyentes presentan tamaiios
corporales grandes.

Brooks & Dodson (1965) plantean una hi-
potesis explicativa para las tendencias obser-
vadas en las abundancias relativas de las
poblaciones zooplancténicas, especialmente
cladéceros y copépodos, que coexisten en
aguas dulces. Su hipdtesis es resumida en
dos postulados fundamentales: 1) la depreda-

cién por parte de peces planctivoros sobre el
zooplancton limnético es tamafio-selectiva,
siendo las presas de mayor tamafio corporal
las que sufren un depredacién mds intensa.
Esto conduce a la eliminacién preferencial
de las formas grandes, y a la consecuente do-
minancia numérica de los pequefios zoo-
planctontes. 2) en ausencia de depredacién,
las formas de mayor tamafio son numérica-
mente dominantes debido a su ventaja com-
petitiva relativa sobre las formas de menor
tamafio (Hall et al. 1976, Kerfoot & DeMott
1980, Tillmann & Lampert 1984, Sommer
1989, Gliwicz 1990).

Como propone Wiens (1990), los me-
canismos que subyacen a los procesos ecolé-
gicos de mayor orden estidn basados en las
caracteristicas fisiolégicas y conductuales de
los organismos individuales. Por tanto, la
bisqueda de una explicacién causal a patro-
nes poblacionales como los enunciados
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precedentemente podria basarse en un anali-
sis de las propiedades fisiol6gicas de los or-
ganismos involucrados, las cuales determi-
nan su potencialidad de, una vez satisfechos
los costos de mantencién, acumular energia
asignable a crecimiento y/o a reproduccién y,
en ultimo término, el incremento, persisten-
cia o decremento poblacional en un ambiente
definido.

El incremento y persistencia de las pobla-
ciones en su ambiente es un reflejo de sus
adecuaciones biolégicas respecto del medio
referido. Cuando la causa de variacién de las
tasas de sobrevivencia, reproduccién y/o
tiempo generacional de los organismos que
conforman una poblacién son atribuibles a
la accién de otra poblacién coexistente, ha-
blamos de interacciones interespecificas. En
el caso que exista una verdadera interaccién
competitiva por explotacién, el resultado de
tal interaccidon puede relacionarse, sobre la
base mecanistica de Tilman (1982), con la
capacidad de los organismos interactuantes
de mantener, bajo condiciones de severa li-
mitacién de recurso, tasas productivas pobla-
cionales netas, de valor positivo.

Sin embargo, una situacién de dominancia
numérica de una poblacién puede explicarse
sin referencia absoluta a procesos competiti-
vos, sino sélo como mejores capacidades in-
herentes de los organismos involucrados,
para soportar y utilizar su ambiente (Keddy
1989), rindiendo, asi, tasas de productividad
que sean proporcionales a su adecuacién bio-
légica y puedan, por ello, ser utilizadas como
una medida fenotipica de la idltima. De este
modo, capacidad competitiva y productivi-
dad constituyen fen6menos claramente dis-
tintos, pero al mismo tiempo intimamente re-
lacionados, puesto que la capacidad competi-
tiva de las poblaciones depende de la expre-
sién, bajo determinadas condiciones, de la
productividad relativa de las mismas.

El tamafio corporal aparece como la varia-
ble central en las observaciones y argumen-
tos de Brooks & Dodson (1965); rasgo que,
por su condicién de variable agregada y por
su facilidad de medicidn, se ha constituido en
uno de los factores mas extensivamente tra-
tados en la literatura fisiol6gica, ecolégica y
evolutiva (Schmidt-Nielsen 1985, Peters
1986, Calder 1984). Tal es la importancia de
la consideracién del tamafio corporal como

variable explicativa y predictiva de la expre-
si6én individual y poblacional de organismos
plancténicos, que autores como Chow-Fraser
& Knoechel (1985) han propuesto que el tra-
tamiento del zooplancton herbivoro como en-
tidades caracterizadas tinicamente por su ta-
mafio corporal, independientemente de la afi-
liacién taxonémica, podria permitir una esti-
macién a priori de sus tasas de captacién de
recurso tréfico, determinantes en la poten-
cialidad de crecimiento individual y pobla-
cional.

La disciplina que se encarga del estudio de
los efectos del tamafio corporal sobre el con-
junto de caracteristicas estructurales y fisio-
l6gicas de los organismos, con implicancias
ecolégicas y evolutivas, se ha denominado
alometria. En general se acepta que un atri-
buto biolégico “Y” se relaciona con el tama-
fio corporal en la forma:

Y = iWw?P

o, transformando logaritmicamente la expre-
sién anterior para obtener una recta:

logY=Ilogi+plogW

Las relaciones alométricas de variadas
propiedades individuales y también poblacio-
nales han sido establecidas con gran nivel de
generalizacién, aunque a costa de sacrificar
precisién. Cuando se aspira a obtener un ni-
vel predictivo aceptable a partir de una hipé-
tesis alométrica se debe restringir el nivel de
universalidad de la relacién y construir as{
una nueva hipétesis. Esta transaccién entre
generalidad versus precisién se verifica para
todo tipo de hipétesis cientifica y es evidente
para el caso del comportamiento de diferen-
tes variables en funcién del tamafio corporal
(Peters, 1986).

Es innegable que factores como la tem-
peratura, fotoperiodicidad, concentracién de
oxigeno, tipos de presas y sus densidades,
son elementos importantes en la explicacién
de las tasas de captacién, incorporacién y
acumulacién de energia. Sin embargo, estas
variables constituyen restricciones extrinse-
cas al consumidor, mientas que el tamafio
corporal como variable independiente se
constituye en un factor intrinseco de los or-
ganismos que, obedeciendo leyes fisicas, res-
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tringe de modo directo o indirecto la expre-
sién de rasgos fundamentales para la de-
terminacién de la produccién secundaria, y
con ello también de la capacidad competi-
tiva.

Dado que resultaria simplista tratar de re-
lacionar de modo directo el tamafio corporal
con los patrones de dominancia observados,
en este trabajo se pretende examinar y discu-
tir la consistencia de la siguiente hip6tesis: el
patrén de dominancia poblacional observado
en asociaciones zooplanctonicas naturales es
explicado por la expresién diferencial del
proceso individual-poblacional de producti-
vidad secundaria, proceso que estaria deter-
minado por el atributo individual tamafio
corporal.

Se presentardn algunos de los modelos
alométricos concernientes, que se puedan ex-
traer directa o indirectamente de la literatura
y se mencionardn los principales eventos fi-
siolégicos que explican la expresién de tasas
de produccién individual y poblacional en
organismos zooplancténicos. Se har4 referen-
cia especial a Cladocera puesto que constitu-
ye, junto a Copepoda, el grupo mas impor-
tante desde el punto de vista de la capacidad
de canalizacién de la energia hacia eslabones
tréficos superiores en las comunidades
limnéticas, y también porque se dispone de
mayor cantidad de datos, en base a los cuales
establecer las tendencias de interés. La no-
menclatura taxonémica se mantiene de
acuerdo a los respectivos trabajos referidos
dentro del texto.

Definicion alométrica de la produccion
secundaria

Siguiendo la ecuacién de presupuesto ener-
gético, la cantidad de energia acumulada que
puede ser asignada a crecimiento individual
o a reproduccién (P), depende de la diferen-
cia entre asimilacién (A) y gasto metabdlico
(R) (Lampert 1977a, b)

P=A-R
si, basados en el concepto metabdlico de
von Bertalanffy (Zaika 1973), definimos A

alométricamente como:

A =aWb

y andlogamente el gasto metabdélico:
R =cWd
entonces:
P =aWb_-cWd

Para intentar explicar la dependencia de P
respecto del tamafio corporal, serfa funda-
mental el conocer el rango de valores defini-
dos para los parametros b y d, los cuales re-
presentan la pendiente de la recta graficada
sobre escalas logaritmicas (o de la ecuacién
linealizada mediante logaritmos, graficada en
escala decimal), puesto que si se cumple que
organismos de mayor tamafio presentan ma-
yores potencialidades productivas en relacién
a los pequefios, significa que la diferencia
entre asimilacién y respiracién debe relacio-
narse positivamente con el tamafio corporal.
Esto se satisface con b > d.

Asimilacion

El proceso de asimilacién es de central im-
portancia para la produccién secundaria,
puesto que aquél constituye el real pardmetro
de entrada energética que debe ser conocido
para estimar la dltima.

La tasa de asimilacién es dependiente de
1) la tasa de ingestién, y 2) la proporcién de
alimento ingerido que es efectivamente ab-
sorbido por la pared intestinal (eficiencia de
asimilacién).

Ingestion y filtracion como indices de
incorporacion de energia

La tasa de ingestién se relaciona con la can-
tidad de oferta tréfica disponible para el con-
sumidor, en una forma tipica que se conoce
como respuesta funcional. Para un item dado,
la respuesta funcional Holling tipo I se ajusta
bien a la relacién entre densidad de alimento
y tasa de ingestidn para el zooplancton her-
bivoro, aunque se ha propuesto que las fun-
ciones Holling tipo II y similares (como las
ecuaciones tipo Michaelis-Menten y Monod),
pueden describir igualmente bien dicho com-
portamiento (Lampert 1977a, Lampert 1987,
McCauley et al. 1990). La minima concen-
tracion de alimento que permite la maxima
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tasa de ingestién (concentracién limitante in-
cipiente o CLI) es un pardmetro de importan-
cia pues determina las tasas maximas de con-
sumo, en condiciones de abundancia de ali-
mento.

En la literatura que concierne al forrajeo
de zooplancton, los términos ingestién y fil-
tracién adquieren distintos significados: tasa
de ingestién es la cantidad de alimento que
entra al tubo digestivo, por unidad de tiempo,
mientras que la tasa de filtracién corresponde
al volumen de agua que es liberado de parti-
culas alimenticias en una unidad de tiempo
(Peters 1984, Lampert 1987). Ambas tasas se
pueden encontrar expresadas en términos in-
dividuales (por animal) o especificos (por
unidad de masa del animal). Desde el punto
de vista de la respuesta funcional del consu-
midor, la tasa de ingestién es directamente
proporcional a la concentracién de alimento,
hasta un punto (la CLI) a partir del cual la
tasa de ingestién se hace independiente de la
concentracién de alimento. La tasa de filtra-
cién se comporta diferente, pues ésta se man-
tiene constante y en su nivel miximo, hasta
llegar a la CLI, a partir de la cual esta tasa
disminuye conjuntamente con el aumento en
la concentracién de alimento (Fig. 1).

La tasa de ingestién (I) se relaciona con la
tasa de filtracién (F), a través de la concen-
tracion del alimento (Cy).

I=CAF

Por tanto, si la concentracién de alimento
se mantiene constante durante cada estudio,
el exponente de tamafio corporal respecto a
la tasa de filtracién resulta comparable entre
distintos estudios y apropiado como indice
de la dependencia de la captacién de energia
en funcién del tamafio corporal.

Ya explicado someramente el proceso de
consumo de alimento, a continuacién se pre-
sentardn resultados de algunos trabajos en los
que se relacionan tasas de ingestién y filtra-
cién con tamaiio corporal.

Tasas de ingestion y filtracion en funcion
del tamaiio corporal

Peters & Downing (1984) revisan la informa-
cién publicada y establecen modelos de re-
gresién miiltiple para explicar la dependencia

de las tasas de ingestién y filtracién de clad6-
ceros lacustres, copépodos calanoides mari-
nos y zooplancton total, en funcién del tama-
fio corporal (Ug peso seco), la temperatura,
concentracién de alimento y otros factores.
El tamafio corporal fue identificado como el
factor mas explicativo (entre el 66% y el
69%) de la variacién de las tasas de ingesta
y de filtracién. Los exponentes de la relacién
alométrica entre tasa de filtracién y masa
corporal fueron: para zooplancton total,
0,546; para cladéceros, 0,75; para copépo-
dos, 0,534.

En los trabajos de Knoechel & Holtby
(1986a, 1986b), se estudian las tasas de fil-
tracién de seis especies de cladéceros y un
copépodo calanoide. El tamafio corporal ex-
plica entre el 87% y el 95% de la variacién
observada, para un rango de tamafio de pre-
sas entre 1 pm y 20 pum, con oferta monoes-
pecifica y combinada. Todas las especies
fueron capaces de ingerir el rango completo
de tamafios de presa, aunque los pequefios
depredadores consumen mds eficientemente
las pequeiias presas, y viceversa. Los mode-
los de Knoechel & Holtby (1986a, 1986b) se
transformaron mediante el empleo de regre-

F 1

Tasa de filtracidn
0 ingestién

CLI

Concentracion de alimento (C,)

Fig. 1: Representaciéon comparativa esperada
para zooplanctontes filtradores entre tasas de fil-
tracién (F) e ingestion (I), en funcién de la con-
centracién de alimento disponible como recurso
(Cy4). Nétese para cada curva las distintas fases de
dependencia e independencia respecto de Cy, de-
limitadas en la concentracién limitante incipiente
(CLI, ver texto) de alimento.

Comparative representation, expected for filtering
zooplankters, between filtering rate (F) and ingestion rate
(I), as a function of the food concentration available as re-
source (C4). For each curve note the distinct phases of

dependence and independence respect to C,, delimited by
the incipent limiting concentration (CLI, see text) of food.
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siones masa versus longitud (Botrell et al.
1976), a fin de expresarlos en funcién de la
masa corporal de los organismos (Ug de peso
seco). Estos resultados establecen una rela-
cién alométrica entre la tasa de filtracién de
los crustdceos plancténicos y su tamafio cor-
poral elevado a los siguientes exponentes:
sobre oferta de bacterias, 0,8202; sobre ofer-
ta de levadura, 0,9333; sobre oferta de Pan-
dorina sp., 1,1289, Los coeficientes de deter-
minacién que se obtuvieron para las regresio-
nes originales fueron de 0,874, 0,93 y 0,946,
respectivamente.

Por otro lado, los resultados de Jarvis et
al. (1988) sugieren que el tamafio corporal
explica la mayor parte de la variacién obser-
vada, siendo el tipo de alimento ofertado el
segundo factor, en orden de importancia. Los
coeficientes de correlacién de los modelos
son notablemente mejorados cuando son con-
siderados sélo los cladéceros. Esto dltimo
sugiere que la variacién residual atribuible a
las diferencias morfofuncionales en modos
de captura del alimento pasan a ser importan-
tes al tratar el zooplancton herbivoro como
unidad de estudio. Parece ser apropiado en-
tonces, cuando se pretende analizar el tama-
flo corporal como variable independiente,
restringir el universo de estudio a un grupo
filogenéticamente cercano. Los claddceros
cumplen con este requisito, ademds de dispo-
nerse de gran cantidad de descripciones po-
blacionales, conductuales y fisiolégicas, par-
ticularmente para el género Daphnia.

Jarvis et al. (1988), realizaron su trabajo
con cinco especies de cladGceros, un copépo-
do calanoide y un rotifero, con un total de
quince clases de tamafios. Considerando sélo
a los cladéceros, el tamaiio corporal explicé
hasta el 70% de la variacién observada en las
tasas de filtracién individual medidas in situ
sobre particulas alimenticias de un amplio
rango de tamafios y disponibles en abun-
dancia.

Transformando la unidad de tamafio origi-
nal a masa, mediante el mismo procedimien-
to descrito en parrafos anteriores, los expo-
nentes fueron: 0,632 sobre Chlorella sp. (cé-
lulas libres, 12 = 0,58); 0,772 sobre colonias
de Microcystis sp. (5-20 um, r? = 0,7); 1,088
sobre colonias de Microcystis sp. (20-100
um, r? = 0,67); y = 0,7 para zooplancton total
sobre oferta combinada (r? = 0,43).

Frecuencia absoluta

Trabajos mas recientes, como el de
Mourelatos & Lacroix (1990), confirman que
el tamafio corporal es el principal factor que
regula las tasas de filtracién de los cladé-
ceros plancténicos (44-57% en los coeficien-
tes de determinacién). En segundo lugar de
importancia se ubica la temperatura ambien-
tal. Las pendientes de la relacién obtenida
entre tasa de filtracién individual y tamafio
corporal, para cada especie de clad6cero por
separado, se ubican entre 0,77 y 0,89 excepto
para bosminidos (0,47), los cuales tienen un
modo de captura de alimento particularmente
distinto al resto de los clad6ceros limnéticos
(DeMott 1982).

Reuniendo los datos que se presentan aqui
junto a los recopilados por Jarvis et al.
(1988) para establecer la tendencia modal del
exponente de la relacién alométrica que defi-
ne las tasas individuales de filtracién para el
grupo de los cladéceros limnéticos (Fig. 2),
se obtiene que 0,8 parece ser una aproxima-
cién razonable a un valor representativo de la
generalidad de los casos considerados, valor
que coincide con el proporcionado por Peters
(1986) para las tasas de ingestién de crusta-
ceos. Una vez estimada la magnitud relativa
del cambio en ingestién cuando se varia el
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Fig. 2: Distribucién de frecuencias del exponente
de masa corporal, en la relacién alométrica con
tasas de filtracién. Se sobreimpone una curva
normal ajustada (nivel de significancia: 0,9175,
prueba de Kolmogorov-Smirnov), media: 0,7968;
d.e.: 0,1685.

Frequency distribution of body-mass exponent, in the
allometric relationship with filtering rate. A fitted normal

curve is overlayed (significance level: 0,9175, Kolmogorov-
Smirnov test), mean: 0,7968; s.d.: 0,1685.
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tamafio corporal, el calculo de la relacién en-
tre tamafio corporal e incorporacién ener-
gética a los tejidos, dependera de la forma de
dependencia de aquella fraccién de alimento
ingerido que es asimilado, respecto del tama-
fio del animal.

Aunque se reconoce que el tipo de alimen-
to consumido participa como variable de in-
terés en la formulacién de modelos multiva-
riados que explican las tasas de ingestién o
filtraci6én de organismos plancténicos, co-
minmente se sostiene que, en orden a evitar
una complejizacién innecesaria de los mode-
los, es posible despreciar el impacto de este
factor ambiental sobre la actividad alimen-
taria de los zooplanctontes. Sin embargo, en
la literatura se encuentra abundante eviden-
cia que implica a las algas verdeazuladas
(cianobacterias) como fuente de alimento in-
adecuado para la comunidad plancténica de
aguas dulces, debido, entre otros motivos, a
la interferencia mecéanica de las colonias fi-
lamentosas de cianobacterias sobre los siste-
mas filtradores del zooplancton crusticeo
(Sommer 1989, Gliwicz & Lampert 1990).
Los copépodos parecen menos propensos a
este efecto (Burns & Xu 1990), debido a que
poseen sistemas sensoriales y mecdnicos
que le permiten una cierta selectividad frente
a los alimentos a ingerir. Los cladéceros, sin
embargo, presentan una vulnerabilidad de
inhibicién de sus tasas de filtracién en pre-
sencia de algas filamentosas, que se relacio-
na positivamente con el tamaifio corporal
(Hawkins & Lampert 1989, Gliwicz &
Lampert 1990). Este ejemplo nos advierte
que las tendencias alométricas de produc-
cién obtenidas bajo una condicién experi-
mental particular pueden llegar a oponerse
radicalmente a las tendencias obtenidas
en condiciones, por ejemplo tréficas, dife-
rentes.

Eficiencia de asimilacion

El medir las tasas de asimilacién directamen-
te harfa innecesario incorporar las tasas de
ingestién como pardmetro de estimacién de
la produccién. Sin embargo, debido a dificul-
tades técnicas o a la naturaleza de cada in-
vestigacién, los trabajos en los que se esti-
man tasas de filtracién e ingestién del zoo-
plancton herbivoro son mucho mas frecuen-

tes que aquellos que miden asimilacién. Ello
hace importante el conocer la dependencia
de la asimilacién respecto a la ingestién de
particulas alimenticias por parte de los zoo-
planctontes.

Del total del alimento ingerido, una frac-
cién serd asimilada. Esta fraccion depende de
la digestibilidad de la presa, disminuida mu-
chas veces por la presencia de cubiertas ex-
tracelulares de mucilago, y de las capacida-
des intrinsecas del consumidor (restricciones
de reaccién y procesamiento digestivo, sensu
Penry 1993). Sin embargo, la eficiencia de
asimilacién del zooplancton herbivoro ha
sido tradicionalmente relacionada sélo con
la digestibilidad de la presa, y aunque hay
argumentos y algunas pruebas que permiten
sostener que la tasa de trdnsito del alimento
respecto a un punto del tubo digestivo es
constante, no hay informacién respecto a
otros factores que puedan afectar el tiempo
de retencién del alimento, como por ejemplo
modificaciones ambiente-inducidas en el
drea de absorcién intestinal. Como sugiere
Penry (1993), las mediciones de digestibi-
lidad o eficiencias de asimilacién requieren
obligadamente, para efectos explicativos,
de mediciones en el tiempo de retencién de
las particulas alimenticias en el tracto di-
gestivo.

Puesto que las relaciones alométricas que
han sido descritas para las tasas de asimila-
cién e ingestién en funcién del tamaiio cor-
poral presentan exponentes muy similares, y
las respuestas funcionales para asimilacién e
ingestiéon son graficamente indistinguibles
(Lampert 1987), es posible presentar la tasa
de incorporacién de energia como depen-
diente linealmente de la tasa de ingestion. De
lo anterior se desprende, en forma indirecta,
que la eficiencia de asimilacién es indepen-
diente del tamafio corporal (Lampert 1987,
McCauley et al. 1990). Sin embargo seria
conveniente someter a prueba dicha hipétesis
con ensayos experimentales directos. En re-
lacién a la hipétesis planteada se espera en-
tonces que el exponente de la ecuacién alo-
métrica para tasas de ingestién o filtracién,
sea mayor que el exponente alométrico para
gasto respiratorio, el cual se discutird luego
de analizar brevemente la posible relacién
entre magnitud de la oferta energética y ta-
mafio del consumidor.
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Captacion de particulas alimenticias

La explicacién al por qué la tasa de inges-
tién o filtracién de los zooplanctontes au-
menta junto al tamafio corporal es ain im-
precisa.

Los datos sobre tasas de filtracién, que se
muestran mds arriba, sugieren que el tamaifio
de las particulas alimenticias que se ingieren
con mayor eficiencia se relaciona positiva-
mente con el tamaifio corporal. Esto se dedu-
ce de los exponentes alométricos respecto de
las tasas de filtracién, los cuales suelen ser
mayores mientras mayor sea el tamaifio del
alimento.

Cierta fraccién de la oferta tréfica total
puede resultar inadecuada para algunos con-
sumidores debido a restricciones morfofun-
cionales que limitan la ingestién de particu-
las de ciertos tamarfios (excesivamente gran-
des o pequefias) o formas (filamentosas o con
prolongaciones), o a defensas quimicas de la
presa, como es el caso de la produccién de
toxinas por ciertas cianobacterias.

La visién tradicional (Hall et al. 1976)
sostiene que las especies de zooplancton de
tamafio corporal pequefio son incapaces de
utilizar particulas alimenticias superiores a
cierto tamafio, que los zooplanctontes gran-
des si consumen. Esto se traduce en que los
organismos consumidores presentarian un es-
pectro de presas potenciales proporcional a
su tamafio corporal, lo que brindaria una ven-
taja competitiva al poseedor de un cuerpo
mds grande.

La morfologia del sistema filtrador de los
crusticeos plancténicos determina el rango
de tamafos de particula factible de ser utili-
zado como oferta alimenticia, cuyos limites
superior e inferior, para copépodos y clad6-
ceros, suelen encontrarse alrededor de los
1 um y 30 pm, respectivamente. Para el caso
de cladéceros, el tamafio de la abertura ante-
rior del caparazén es importante en la defini-
cién del limite superior de tamafios de parti-
cula disponible como alimento, puesto que
elementos de mayor tamaiio que dicha aber-
tura no pueden entrar en contacto con los
apéndices recolectores y manipuladores del
alimento. Los copépodos no estarian sujetos
a una restriccién de este tipo y se ha observa-
do que ellos presentan preferencia sobre pre-
sas de mayor tamaifio que las preferidas por

cladéceros (Peters 1984). Por otro lado, la
distancia intersetular en los apéndices filtra-
dores de claddceros y copépodos esta fuerte-
mente correlacionadas con el tamafio minimo
de particula ingerible (Geller & Miiller 1981,
Brendelberger 1985, Lampert 1987). Sin em-
bargo, sobre una base de comparacién inter-
especifica de los aparatos filtradores, esta
distancia intersetular es independiente del
tamaiio corporal y, por tanto, la habilidad de
exportacién de particulas pequefias no seria
tamafio-dependiente.

Mais adn, considerando sélo las particulas
que caen dentro del rango de aceptabilidad
de un organismo zooplanctdnico, las eficien-
cias con que ellas son ingeridas son distintas.
La explicacién radica en que el tamaifio de
malla filtradora (distancia intersetular) no es
homogéneo dentro de un mismo organismo,
sino que presenta una distribucién normal.
Esto explica que la eficiencia de captura e
ingestién del alimento en funcién del tamafio
de particula tiende también a encontrarse
normalmente distribuida para cada individuo.

El rango total de tamafios de particulas
disponibles como oferta alimenticia se so-
brepone extensamente en un buen niimero de
especies zooplancténicas (Geller & Miiller
1981, Brengelberger 1985, Lampert 1987) vy,
contrariamente a lo propuesto por Brooks &
Dodson (1965) y por Hall et al. (1976), no es
posible correlacionar este rango con el tama-
fio corporal de los organismos adultos de las
diferentes especies zooplancténicas.

Los trabajos recién citados sugieren la
existencia de gremios tréficos dentro de la
comunidad zooplancténica, caracterizados
sobre la base del rango de tamaifio de sus
presas potenciales. La estructuracién de estos
gremios es independiente del tamafio corpo-
ral y de afiliacién taxonémica.

Respiracion

La fraccién de la energia asimilada que se
destina a satisfacer las demandas de todos los
procesos individuales que no signifiquen re-
produccién o crecimiento, se manifiesta a
través del gasto respiratorio, y éste determina
entonces la eficiencia de retencién energética
y la productividad neta del organismo. La hi-
pétesis de Brooks & Dodson (1965) propone
que esta tasa de acumulacién de biomasa
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como crecimiento o su utilizacién en repro-
duccién debe relacionarse positivamente con
el tamafio corporal de los zooplanctontes
(Hall et al. 1976, Gliwicz 1990).

La dependencia del gasto respiratorio res-
pecto del tamafio corporal del zooplancton
herbivoro ha sido estudiada extensivamente,
pero las dificultades metodolégicas se han
traducido en una dispersién importante de
los datos generados (Lampert 1984, Peters
1987). Una dificultad adicional, atendiendo a
La Barbera (1989), radica en el tratamiento
indistinto que ejecutan algunos autores a las
tendencias interespecificas e intraespecificas,
cuando establecen relaciones alométricas
respecto del gasto metabdlico (véase Peters
1987). Lo anterior es importante, puesto que,
en un caso, las diferencias interespecificas de
tamafio corporal estin mezcladas con dife-
rencias en la totalidad de caracteristicas que
se derivan de las distancias filogenéticas y,
en el otro, las diferencias de tamafio se con-
funden con las desigualdades de desarrollo
o de etapas de la historia de vida de los orga-
nismos.

Es particularmente incierta, adn, la res-
puesta de la respiracién respecto a la con-
centracién de alimento en la que se realizan
las mediciones, puesto que aunque podria
esperarse un aumento del gasto metabdlico
con la ingestién (por aumento en la accién
dindmica especifica), se han registrado tam-
bién tendencias de estabilizacién y descen-
so del gasto respiratorio con el aumento de
la concentracién de alimento (Lampert
1977b).

Entre los trabajos mas citados, que esti-
man la relacién general entre respiracién y
tamafio corporal, Richman (1958) encontré
para Daphnia pulex una pendiente de 0,881
en su regresién de consumo de oxigeno ver-
sus masa corporal, transformados logarit-
micamente. Lynch et al. (1986) encontraron
una pendiente de 0,897 para Daphnia ambi-
gua y 1.090 para Daphnia pulex. Glazier
(1991) establecié una pendiente de 0,95 para
Daphnia magna. Los coeficientes de correla-
cién fueron, para todos los casos anteriores,
superiores a 0,9.

Se realizaron, a partir de los datos recopi-
lados por Lampert (1984), regresiones linea-
les entre gasto respiratorio y masa corporal,
ambos transformados logaritmicamente, a fin

de analizar la respuesta alométrica del gasto
respiratorio sobre una base interespecifica.
La pendiente para 21 grupos de crusticeos
limnéticos, pertenecientes a 16 distintas es-
pecies, fue de 0,82 (r = 0,97). Considerando
s6lo los cladéceros, la pendiente fue de 0,79
(r =099, y 0,76 (r = 0,92) para copépodos
solamente (Fig. 3).

En este trabajo, los valores obtenidos son
préoximos a los aportados para los mismos
grupos por Peters (1986), aunque hay que
considerar que estos calculos se realizaron a
partir de datos promedios como variables de-
pendiente e independiente. Aunque, de dis-
poner de los datos originales, seria conve-
niente realizar un andlisis estadistico para de-
tectar diferencias entre pendientes, es noto-
rio que los valores del exponente alométrico

Consumo de oxigeno
(uL O3 ind-1 h-1)

0014 v

T —T— T o

0.001 0.01 0.1
Tamafio corporal (mg peso seco)

Fig. 3: Relacién entre gasto metabdlico estdndar
y tamafio corporal para 21 grupos (16 especies)
de microcrustaceos plancténicos. Tridngulos indi-
can copépodos, cuadrados indican clad6ceros. La
linea continua es la recta de regresi6n para el
total de datos, con pendiente = 0,82 (r = 0,97, p <
0,0001); 1a linea de trazos es la recta de regresién
para copépodos, con pendiente = 0,76 (r = 0,92, p
<0,0001) y la linea de trazos y puntos es la recta
de regresién para cladéceros, con pendiente =
0,79 (r = 0,99, p < 0,0001). Los datos fueron
tomados de Lampert (1984).

Relationship between standard metabolic demand and
body size, for 21 groups (16 species) of planktonic micro-
crustaceans. Triangles indicate copepods, squares indicate
cladocerans. Solid line is the regression for the whole
data set, with slope = 0,82 (r = 0,97, p < 0,0001); dashed
regression line is for copepods, with slope = 0,76 (r = 0,92,
p < 0,0001) and dotted-dashed regression line is for cla-
docerans, with slope = 0,79 (r = 0,99, p < 0,0001). Data
obtained from Lampert (1984).
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para gasto metabélico estandar son muy cer-
canos al mismo pardmetro para incorpora-
cién energética, y al considerar la variacion
residual en torno a ellos, se hacen indistin-
guibles. Aunque este resultado no constituye
una refutacién sélida a la hipétesis inicial,
si invita a disefiar el ensayo empfirico para
esto.

Requerimientos tréficos minimos y
tamarfio corporal

Quizd la falta mds importante que aparece
en los trabajos de Brooks & Dodson (1965) y
Hall et al. (1976) es que confunden la poten-
cialidad de desarrollo de grandes tasas de
produccién, con una mayor capacidad com-
petitiva. Aunque ambas caracteristicas po-
blacionales podrian llegar a determinar las
abundancias relativas en los ecosistemas, los
mecanismos que operan son diferentes. Para
estudiar la capacidad competitiva de los or-
ganismos en relacién a su tamafio, Gliwicz
(1990) realiza una interesante prueba que
apoya, desde esta perspectiva, la hipétesis de
Brooks & Dodson, al establecer en laborato-
rio, con oferta monoespecifica y estable, que
para ocho especies de cladéceros dafnidos, la
concentracién de alimento en la que los ani-
males presentan una produccién igual a cero
(A = R), llamada concentraci6én umbral in-
dividual de alimento (CUI en Fig. 4; véase
también Lampert & Schober 1980), fue in-
versamente correlacionada con el tamafio
corporal. Es decir, los animales mds peque-
flas satisfacen sus gastos individuales de
mantencién bajo condiciones de mayor abun-
dancia de alimento. Las especies de mayor
tamaiio, por el contrario, aparecen resistentes
a condiciones mds severas de limitacién
tréfica. Este trabajo fue realizado sobre un
grupo filogenéticamente cercano de anima-
les, aunque con capacidades diferenciales de
captacién de alimento.

En ambientes estables y libres de depre-
dadores, la persistencia de poblaciones zoo-
plancténicas estard definida por la capacidad
relativa de los organismos de sobrevivir y re-
producirse, manteniendo una concentracién
de recurso tréfico por bajo de los minimos
aceptables por las poblaciones competidoras.
Bajo esta perspectiva, los resultados de
Gliwicz (1990) sugieren que, al menos para

el conjunto de sus condiciones experimenta-
les, la capacidad de los organismos para ex-
cluir competitivamente a sus similares via
explotacién de alimento seria, bajo las hipé-
tesis de Tilman (1982), tamafio-dependiente.
Sin embargo, la complejidad estructural y la
dindmica espacial y temporal de las condi-
ciones naturales en los ambientes acuéticos
no permiten extrapolar con facilidad sus con-
clusiones al terreno.

Es conveniente considerar aqui que la
probable dependencia de la CUI respecto del
tamafio corporal no implica necesariamente
que la concentracién umbral poblacional
(CUP, Fig. 4), en la cual las tasas de natali-
dad y mortalidad de la poblacién son iguales,
siga el mismo patrén alométrico. Bajo la teo-
ria mecanistica de la interaccién competitiva
(Tilman 1982) 1la CUP es realmente el para-
metro definitorio del resultado de la inter-
accioén.

iracién

¢

Asimilacién o Resp

CUI CLI
Concentracién de alimento (C,)

Fig. 4: Representacién grédfica del comporta-
miento esperado de las tasas de asimilacién (A) y
respiracién (R) en funcién de la concentracion
alimento (C,). Se supone una respuesta funcional
Holling tipo I y un gasto metabdlico uniforme. El
drea achurada sefiala una produccién (P) positiva.
La concentracién umbral individual (CUI, ver
texto) ocurre donde A = Ry P = 0. La concentra-
cién umbral poblacional (CUP, ver texto), donde
r = 0, se encuentra en algin punto entre CUI y
CLI (definida en texto y Fig. 1).

Graphic representation of the expected behavior of as-
similation (A} and respiration (R) rates, as a function of
food concentration (C,). A Holling type I functional
response and a uniform metabolic loss were assumed. The
shaded area signs a positive production (P). The individual
threshold concentration (CUI, see text) occurs where A = R
and P = 0. The populational threshold concentration (CUP,

see text), with r = 0, lies in some point between CUI and
CLI (defined in the text and Fig. 1).
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COMENTARIOS FINALES

La dominancia numérica que presentan cier-
tas poblaciones zooplancténicas naturales en
un momento particular puede explicarse por
fenémenos diferentes, entre los que es nece-
sario discernir explicitamente. En ausencia
de presiones de depredacién importantes,
una clase de fendmenos puede corresponder
a competencia interespecifica, generalmente
por explotacién del recurso tréfico (pico y
nanoplancton). Otra clase diferente de fend-
menos ocurre cuando las abundancias de
ciertas poblaciones son reguladas por las ca-
pacidades intrinsecas diferenciales, para la
tolerancia y la explotacién de las condicio-
nes y recursos ambientales. De este modo,
los mayores valores de adecuacién biolégica
para cada poblacién zooplancténica pueden
segregarse espacial y/o temporalmente como
reflejo de las variaciones ambientales.

La aparente relacién, bajo condiciones
experimentales definidas, de las concentra-
ciones umbrales de alimento respecto del ta-
maiio corporal, sugiere que el balance entre
asimilacién y respiracién puede ser descrito
alométricamente. Esto incentiva la bisqueda
mecanfistica del entendimiento del comporta-
miento de los elementos que intervienen en
el resultado productivo, y confirma el valor
de las relaciones alométricas como hipétesis
de nulidad en investigaciones que intenten
llegar a explicar y predecir el funcionamiento
de organismos plancténicos y su efecto sobre
los niveles de organizacién de mayor orden.

Por otro lado, y debido a la enorme can-
tidad de supuestos bajo los cuales podrian
replicarse los resultados obtenidos por
Gliwicz (1990), el tamaifio corporal de los or-
ganismos zooplancténicos, por si solo, no
permite predecir el resultado final de una
interaccién competitiva en condiciones na-
turales (Frost 1980, Gliwicz 1990). Esto pue-
de deberse, principalmente, a que las dife-
rencias taxa-especificas en modos de captura,
eficiencias de captura sobre determinadas
presas y sensibilidad diferencial frente a la
presencia de algas filamentosas, pueden de-
terminar diferentes patrones de dominancia
poblacional, dependiendo de las condicio-
nes pico y nanoplancténica particulares del
momento y del lugar Tilmann & Lampert
1984).

La hipétesis planteada en la introduccién
emerge de la cadena rasgo-proceso-patrén,
que conecta mecanisticamente atributos in-
dividuales determinados genéticamente y
modulados por el ambiente, con patrones
ecolégicos de mayor orden. Sin embargo, los
datos presentados aqui no permiten afirmar
que la tasa de produccién, entendida como la
diferencia entre las tasas de asimilacién y
respiracién, se relaciona positivamente con
el tamafio corporal, aunque la posible inde-
pendencia de esas variables debe ser probada
en experiencias ad hoc. Por otro lado, las di-
ferencias en los rangos utilizables de tama-
fios de las presas para el zooplancton parecen
ser independientes del tamafio corporal, y no
explican las tasas de ingesti6n-filtracién ta-
mafio-dependientes. Deberian estudiarse con
mayor énfasis las restricciones de reaccién y
procesamiento digestivo, que puedan interve-
nir en la expresién de las tasas de incorpora-
cién de energia.

La informacién reunida en este trabajo
sugiere que tanto las tasas de filtracién como
el gasto metabdlico de los zooplanctontes
herbivoros son proporcionales a la masa
corporal, elevada a un exponente algo mayor
que el establecido segtin la regla general de
Kleiber (Calder 1984, Peters 1986). Por lo
tanto, una exponente de 0,8 podria utilizarse,
como una mejor aproximacién general, para
el universo de los organismos considerados
aqui.

La existencia de una variacién residual
importante en los pardmetros de produccién
respecto al tamafio corporal, explicada, en
parte, por diferencias ambiente-especificas,
edad-especificas y taxa-especificas, parece
deberse al hecho que las investigaciones con-
ducentes central o lateralmente a establecer
la dependencia de la habilidad competitiva
y/o productividad de los organismos zoo-
plancténicos, respecto del tamafio corporal,
han sido mayoritariamente observacionales
y, por tanto, sin un adecuado aislamiento de
la variable de interés respecto de factores
adicionales, ambientales e intrinsecos. Ello
hace sugerir que futuros estudios que inten-
ten establecer la dependencia pura de una va-
riable respecto del tamafio corporal, deberian
procurar eliminar el efecto de ruido de varia-
bles no controladas, especialmente de disefio
estructural. La ingenierfa alométrica (sensu
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Sinervo & Huey 1990) podria, de desarrollar-
se una técnica adecuada, ofrecer posibilida-
des de aplicacién futura al problema del ta-
mafio corporal como posible estructurador de
comunidades zooplancténicas.

Finalmente, el hecho de que la mayor
parte de la informacién ecofisiolégica de
organismos zooplancténicos se centre en
cladéceros, en especial Daphnia, recalca la
importancia de modelar a otras especies, a
fin de explicar con propiedad ciertos rasgos
comunitarios y ecosistémicos. La eleccion
de las especies claves deberia realizarse a la
luz de observaciones sistemadticas y detalla-
das del comportamiento de la comunidad
plancténica en nuestros sistemas naturales.
El descubrimiento de patrones bidticos res-
pecto al plancton animal de lagos, rios y
aguas marinas chilenos es una tarea urgente
y cientificamente prometedora, la cual, salvo
honrosas excepciones, no se encuentra si-
quiera esbozada.
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