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RESUMEN

El fitoplancton responde a la presién evolutiva de un conjunto de factores ambientales predominantes en el
medio acuatico en suspension, tanto marino como continental, los cuales se describen y se resumen en la
ecuacion de Gavis-Margalef. Como adaptacién a las variadas combinaciones que se plasman en la ecuacion, los
grupos del fitoplancton han desarrollado caracteristicas fisioldgicas y algunas de las morfoldgicas que se usan para
reconocer su pertenencia a las diferentes clases sistematicas establecidas.

ABSTRACT

There is a set of main ambient factors to which marine and continental-water phytoplankton primarily reacts
from an evolutionary point of view, all these factors being explained, and also abstracted in the Gavis-Margalef
equation. The various phytoplankton groups develops adaptive trends in their physiology and external morphology
ac an answer to each particular factors combination, thus we can even recognize the systematic class to which
every phytoplankton organism belongs through identifying some its groups strategy developed morphological
characteristics.

INTRODUCCION

En es te trabajo se analizaran los principales factores ambientales y las respuestas de adaptacion del conjunto
de algas fitoplancténicas —es decir, aquellas que viven en suspension en la breve zona iluminada de mares y
aguas continentales— Hutchinson (1961) se plantea la validez del concepto de fitoplancton porque en lagos desde
siempre se ha considerado esta comunidad como evolucionada del bentos litoral (aunque —y a diferencia de las
aguas continentales— en mar abierto si se podria hablar de una comunidad algal verdaderamente plancténica). A
este respecto, existen casos bien estudiados (Lund, 1954 y 1955) de diatomeas céntricas de morfologia adaptada a
la vida planctonica —en este caso formacién de cadenas— que pasan parte de su ciclo vital en el bentos, cuando la
turbulencia y la concentracién de nutrimentos son insuficientes para garantizar la persistencia de poblaciones en
suspension en el plancton. Asimismo, algunas euglenas —frecuentes e incluso abundantes en las muestras de
fitoplancton obtenidas en aguas eutroficas e hipereutréficas— no son mas que organismos bentdnicos que han
ocupado provisionalmente el habitat planctdénico por una expansiéon debido a un incremento poblacional, o bien
—como en el caso mencionado anteriormente— por una resuspension turbulenta, aunque otras especies del mismo
grupo si son mas calificables de plancténicas.

FACTORES AMBIENTALES DE INCIDENCIA DIRECTA EN POBLACIONES FITOPLANCTONICAS.

Especialmente interesantes desde el punto de vista ecoldgico son los mecanismos que controlan los variados
procesos que conciernen a la produccion, abundancia y tipos bioldgicos de las poblaciones fitoplanctonicas.
También son importantes las interacciones con otras especies que definen las proporciones dentro del ecosistema.

¢ Cuales seran los parametros que inciden de forma fundamental en el ciclo vital del fitoplancton?. Unos son
evidentes, directamente relacionados con la capacidad fotosintetizadora, mientras que otros no aparentan ser tan



importantes en la modulacion de las distintas formas de microalgas plancténicas.

Aunque se colocaran los factores solos o agrupados por efectos contrapuestos, en realidad todos ellos se
interrelacionan estrechamente en el ecosistema natural, creando —dependiendo de sus respectivas magnitudes y
variacion— las diferencias naturales que observamos en los sistemas acuaticos. Estos factores son:

1. Concentracién de nutrimentos

El fitoplancton ha sido comparado con una pradera pulverizada (Margalef, 1979) que se esparce en las tres
dimensiones del espacio, aprovechando la fina solucidon de nutrimentos que lo rodea. Si una célula puede tomar un
nutrimento determinado a una velocidad superior a la de la tasa de difusion fisica del mismo en el medio
circundante, se crea una zona de concentracion gradualmente disminuida —deficiente— de nutrimentos alrededor
de la célula, lo cual estara relacionado con la mayor o menor concentracion en la solucién englobante. Las
diferentes microalgas se adaptan, segun su tipo bioldgico y fisiolégico a un intervalo mas o menos amplio de
concentraciones de los diferentes nutrimentos.

Contraponiendo en las abscisas la concentracién de nutrimentos (C, N. P. o incluso la "luz") y en ordenadas la
velocidad de multiplicacién de una especie determinada, obtendremos la curva caracteristica que se suele asociar a
los nombres de Michaelis y Menten, cuyas constantes —Vm y Kq/o— definiran la dinamica poblacional de cada
especie para cada variable X. El hiperespacio construido con todas las curvas de una especie contra cada variable
X; conformara la amplitud del nicho ecolégico de esta especie, tomando en cuenta que la forma de una curva en

relacion con cierto factor depende del punto en que otros factores empiezan a actuar como limitantes.

2

Si se gréfica un solo factor o variable X y dos especies Y —sp 1y sp 2—, las diferencias que presentaran en
sus Vi, ¥ en las pendientes de la fase inicial de sus curvas definiran quien gana la competencia que se desarrollara
entre ambas. En el caso ejemplificado, a una concentracion de nutrimentos en el medio, la especie 2 excluira a la 1
y viceversa.

Y
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Este tipo de fendmenos sencillos, empero, sélo se dan experimentalmente. La realidad presenta una situacion



que Hutchinson (1961,1979) denomind "La paradoja del plancton”, que obliga a preguntarnos como es posible para
un numero alto de especies fitoplancténicas coexistir en unas condiciones que no parecen permitir demasiada
especializacion en los nichos (especializacidon que inducira una reduccioén en la hipotética competencia establecida).
El mismo Hutchinson (1979), explica esta alta diversidad del fitoplancton atribuyéndola al hecho de que la direccion
de la competencia se ve continuamente invertida o trastocada por los cambios ambientales. La exclusion
competitiva se moderaria, ademas, por otros mecanismos suplementarios: la existencia de etapas de reposo, o bien
—en el caso de que las especies fueran casi igualmente eficaces— la exclusiéon competitiva seria un proceso lento
a través de una amplia gama de variables ambientales.

2. Luz y gravedad

La biosfera es un gran ecosistema termodinamicamente abierto que se mantiene fuera de equilibrio gracias a la
entrada de energia —fundamentalmente de tipo electromagnético (luz)— que opera a través de estructuras capaces
de disiparla lentamente, lo cual se aprovecha para incrementar la organizacién de la materia, en este caso,
organica.

Cifiéndonos a los sistemas acuaticos, tenemos que la luz —en las longitudes de onda de energia intermedia,
es decir, visibles— permite una elevada organizacion de la materia organica particulada en firma de organismos
productores primarios, que a su vez mantendran todas las demas poblaciones consumidoras o detriticas. Pero la
energia luminica, junto con la gravedad (que de hecho es una energia de tipo potencial), actia ademas como un
organizador de todo el sistema (incluso fuera de particulas vivientes) segun un eje de gradientes verticales. Ello se
basa en otra aparente paradoja de la naturaleza, que pone un limite superior a la produccion de los ecosistemas
acuaticos (de hecho, seria mas correcto decir que regula esta produccién para evitar un incremento incontrolado
que a la larga resultaria catastréfico): la gravedad tiende a sedimentar cualquier particula (nutrimentos integrados
en materia organica, células...) en relacion con los materiales que se hallan en disolucién verdadera; la luz se limita
a una zona superficial de las aguas (denominada fética o tropogénica) que no sobrepasa la profundidad de 200 m
en mares muy poco productivos (Margalef, 1979) y que, en algunos casos, puede llegar a pocos cm (aguas
continentales con mucho material en suspension). Asi pues, el fitoplancton se encuentra en la inestable situacion de
tener que obtener su poder reductor en una zona en la que le cueste mantenerse por sus propios medios, a la vez
que la materia prima, substrato de la reduccién (nutrimentos), tiende naturalmente a hallarse fuera de la zona de
adquisicion de energia.

3.- Turbulencia y estratificacion.

Se definira la turbulencia como un flujo no laminar cuyos remolinos aceleren el transporte vertical, y la
estratificacidn como un fendmeno opuesto fundamentalmente al transporte vertical y usualmente relacionado con un
gradiente vertical en la densidad del fluido.

En el punto 2 se habia contemplado la influencia de la energia electromagnética y potencial en la organizacion
vertical del ecosistema acuatico. Sin embargo, éstas no son las Unicas aportaciones de energia al sistema que nos
concierne. Tan importante como la luz es la entrada de energia mecanica. En lagos, este tipo de energia resulta
principalmente de la accion de los vientos sobre la superficie del agua y se transmite hacia el interior del ecosistema
como un movimiento turbulento (rara vez advectivo; el movimiento advectivo —transporte horizontal— es mas
frecuente en este tipo de aguas, a menos que exista otro tipo de entrada de energia mecanica a través de rios, etc.,
como ocurre en los embalses, donde coexisten ambos tipos de movimiento). En el mar, esta entrada de energia
mecanica no es sencilla de cualificar: la rotacién de la Tierra establece condiciones de equilibrio entre la distribucién
de mesa y el movimiento de rotacion (efecto de Coriolis), estas distribuciones de masa estan modificadas por
aportes de agua dulce, por evaporacion, etc. y el movimiento resulta de la manifestacion local de una actividad muy
amplia cuyo motor es el viento.

La importancia crucial de este tipo de energia mecanica turbulenta es la de incrementar la probabilidad de
resuspension de particulas (plancton pasivo...) y acelerar la difusidn fisica en un sentido vertical (nutrimentos...),
materiales que —de otro modo— estaban condenados a sedimentar fuera de la zona iluminada. La turbulencia
determina la velocidad real con que se reciclan los nutrimentos que —sin la ayuda de esta energia extrema— sélo
podrian difundirse hacia la zona iluminada por la ya mencionada difusion fisica, sumamente lenta. Es por esta
razén, que la mayor parte de las zonas oceanicas son poco productivas, asi como las aguas continentales

oligotréficas. Comparense producciones fitoplanctonicas de 50-300 mg de Carbono (C)/m2/d|'a de estos sistemas

con la de sistemas eutréficos (incluidas zonas de afloramiento) que sobrepasan los 1000 mg C/m2 /dia (Wetzel,
1975). De esta forma, la productividad de los ecosistemas acuaticos depende no sélo de los aportes de
nutrimentos, sino también del trabajo realizado por dicha energia externa. Margalef (1979), distingue sistemas



ortégrados de clinégrados; se definirian como sistemas en que, a igualdad de disponibilidad de luz y nutrimentos, el
primero exporta menos materiales que el segundo hacia afuera, gracias a la existencia de una mezcla vertical
(turbulencia) mas intensa y prolongada (es decir, el primero presentaria un gradiente vertical menos intenso y
mantendria la materia circulando mas activamente, siendo —por tanto— mas productivo que el segundo).

4.- Consumo por animales

El papel mas importante que juegan los consumidores de fitoplancton sobre sus poblaciones resulta poco claro.
Dependiendo de la especialidad del autor que se ocupa del tema, se observa una tendencia a incrementar o
minimizar esta influencia. Edmondson (1974) argumenta la importancia de los consumidores en el desarrollo de
estrategias antidepredadoras. Para Margalef (1978, 1979, 1983), los animales consumen de hecho la mayor
fraccion fitoplancténica, pero opina que representan un factor secundario de seleccidon puesto que inciden en unas
células que, de cualquier modo, se perderian por efecto de la gravedad: "los animales pueden acelerar el ciclo de
los elementos y particularmente algunos de ellos (fésforo) en las aguas iluminadas; pero su efecto global es
acelerar la velocidad media de sedimentacion" (Margalef, 1979, p. 4). Efectivamente, los animales filtradores
(copépodos, claddceros) tienden a incrementar los gradientes verticales de nutrimentos, dado que son capaces de
migrar: comen en superficie y excretan principalmente en zonas mas profundas (los copépodos agravarian este
fendmeno ya que su modo de excrecion se hace a través de paquetitos fecales, cimulos de excrementos envueltos
por una membrana, con alta velocidad de sedimentacion). Es mas discutible la afirmaciéon de que su efecto global
se suma al de la sedimentacion de células aisladas: probablemente es cierto para las diatomeas planctonicas
(dadas sus caracteristicas de dinamica poblacional que se veran en el siguiente capitulo), pero quizd no para
organismos de ciclo de vida mas largo en promedio y capacidad locomotora como son las dinoflageladas.

ESTRATEGIAS DESARROLLADAS PARA LA ADAPTACION A CARACTERISTICAS DIVERGENTES DEL MEDIO

Gavis (1976), un fisico interesado en los efectos del flujo de agua sobre los organismos, obtuvo una expresion
del siguiente tipo:

P= (KR a D Ky/2 / Vm) (1 +RV/2D)

Donde:
P.- Estima la capacidad asimiladora, sin dimensiones.

K'.- Constante que contiene factores de conversién para hacer de P una cantidad libre de las dimensiones de
las unidades de los demas parametros.

R.- Dimension linear del tamafio de la célula en cm.
a.- Coeficiente

de Forma: =1, para la esfera.

<1, cuanto mas se diferencie de la esfera.

K1/2 Constantes cinéticas de la ecuacion de
Vm Michaelis-Menten

V.- Velocidad (sedimentacion, movimiento).
D.- Coeficiente cinematico que mediria la difusividad del nutrimento en cm 2/s.

Al multiplicar D por la densidad del liquido (g/cm3) se obtendria un coeficiente de difusion o cambio, g/cm/s,
denominado A (del aleman "Austach") y que resulta una funcién del grado de turbulencia (macro y microturbulencia)
del medio (Margalef, 1979, 1983).

Reagrupando los términos y substituyendo D por A (con las consiguientes modificaciones en K'), nos quedaria
(Margalef, 1978):



P=K'(K1/2/Vm) (Ra) (A+1/2 VR)

(a) (b) (c)

(a) tendria que ver con el volumen o concentracion de nutrimentos del medio, (b) con la forma y tamafio de la
célula y (c) con el ambiente fisico que la rodea. Una correcta combinacion de valores en estos términos permitira un
numero alto de P, que se relacionard con la posibilidad de "ganar" en caso de establecerse algun tipo de
competencia (una mayor P significara mayores probabilidades de sobrevivir y dejar descendientes).

Mediante esta formula se analizaran las divergencias en la formacién de tipos bioldgicos de fitoplancton,
tomando por separado cada uno de los tres términos (Margalef, com. pers.):

¢ Cual es la relacion de la funcidon ambiental (c) con los factores estudiados en el capitulo anterior?. Una alta A
significa la existencia de tasas elevadas de turbulencia y/o adveccion en el medio. Esta turbulencia constituye en
realidad un espectro, aunque la podemos dividir en macro y microturbulencia a efectos de la discusién. Ya se ha
visto el interés de la macroturbulencia en un medio acuatico: es responsable de incrementar la probabilidad de
manutencion de particulas en suspension y nutrimentos disueltos en la zona iluminada, que es donde pueden ser
utilizados. Las adaptaciones a la existencia de una macroturbulencia seran las de ahorrarse la formacion de fuerza
de magnitud tal, y aumentar la tasa de biparticion, lo cual divide por dos la probabilidad de que la turbulencia —cuya
actuacion es al azar— envie la célula fuera de la zona iluminada. Una macroturbulencia significara una mayor
concentraciéon de nutrimentos al abasto en el medio, de manera que los organismos adaptados a ella presentaran
una K42 de Michaelis-Menten mayor. ;Cudl sera el grupo natural que presenta estas caracteristicas?

Efectivamente, las diatomeas, principalmente las planctonicas; por todo lo antedicho, son organismos de
comportamiento o estrategias mas R (si es permisible utilizar unos conceptos originados en poblaciones muy
diferentes, principalmente de animales), de tasa de renovacion alta —por lo tanto— deseables desde el punto de
vista de su consumo (y mas porque no producen substancias téxicas). Las diatomeas planctdnicas son
principalmente productores primarios en zonas de afloramiento marino y en las épocas de mezcla en cuerpos de
aguas continentales no excesivamente eutroficados.

A medida que la macroturbulencia disminuye, también lo hace la concentracion de nutrimentos y el coeficiente
A, con lo cual —ademas— se limita el transporte de los nutrimentos por difusién a la superficie celular (baja
velocidad de difusién). Ante estas condiciones, la evoluciéon ha seguido un camino divergente del anterior, los
organismos han desarrollado 6érganos locomotores con los cuales no sélo conservan su nivel en una zona iluminada
con tendencia a la estratificacion, sino que también crean una "microturbulencia" que destruye (por lavado) los
gradientes microscopicos que retardan la difusién de los nutrimentos, ya de por si escasos. Esta microturbulencia
puede ser de hecho, advectiva (lavado del cuerpo por avance rapido en el seno del agua) o verdaderamente
turbulenta, recordemos el flagelo singular que imparte un movimiento rotacional a las células de dinoflageladas.
Otras flageladas sin una diferencia morfolégica tan acusada también son capaces de girar sobre si mismas (por
ejemplo las criptoficeas y muchas crisoficeas, volvocales y euglenoficeas). La velocidad de estos movimientos en
relacion al tamaio celular es increible: cruzan los campos 6pticos como una flecha (algo erratica, eso si), lo cual
indica una considerable efectividad en la ruptura de los gradientes de concentraciéon de nutrimentos. La adquisiciéon
de mecanismos, costosos desde el punto de vista energético, para sobreponerse a unas condiciones impuestas por
el medio hace que no sea rentable una tasa alta de renovacion de las poblaciones. Son organismos
—principalmente las dinoflageladas— de estrategia menos R (no parece adecuado utilizar la denominacién K en un
conjunto de organismos, el fitoplancton, de vida tan inestable), con ciclos de vida de mayor duracién que las
diatomeas.

Estas modificaciones las ha empujado, asimismo, a evolucionar sistemas defensivos antidepredatorios. En
resumen, dado que la A de (A+12RV) es naturalmente pequefia en su habitat, modifican y optimizan el término

incrementando V (velocidad, en este caso por movimiento propio). Contraponiendo estas conclusiones a lo que se
observa en los ecosistemas acuaticos, se ve que después del florecimiento de diatomeas en época de mezcla en
aguas continentales poco eutroficadas, el calentamiento en superficie —y posterior estratificacion— a menudo
conduce a florecimientos de dinoflageladas desde el inicio de la estratificacion hasta su virtual destruccién por la
mezcla siguiente. En el mar, se detecta un mayor nimero de especies tropicales (tipicas de aguas mas
estratificadas) que de aguas templadas, aunque es bien cierto que en las ultimas a menudo se presentan en gran
numero (relacionado con cambios en la turbulencia del agua). En aguas continentales, las dinoflageladas se
acompanfan, o incluso son substituidas, por numerosas especies de crisoficeas.

Existe todavia otro camino para optimizar el aprovechamiento de los nutrimentos e incrementar a la vez la



flotabilidad cuando A es pequefia. Este mecanismo tiene que ver con el segundo término de la ecuaciéon de
Gavis-Margalef (Ra), el tamafo y la forma caracteristica estan relacionados con el cociente superficie/volumen
(S/V). A mas superficie respecto del volumen, mayor flotabilidad y capacidad concentrada de nutrimentos. El
incremento de S/V puede llevarse a cabo por:

- Disminucion del tamafio. ¢Qué significado general tienen las células pequefias? El hecho observable es que
se encuentran en todo tipo de sistemas acuaticos. La primera propiedad de una célula pequefia es su mayor
velocidad de multiplicaciéon y tasa de renovacion. Segun Margalef (com. pers.), esta caracteristica de las
poblaciones podria resultar eficaz en los primeros estadios de la sucesién plancténica, por cuanto que una mayor
concentracion de nutrimentos resultarian convenientemente aprovechada por la misma alta S/V. Aparentemente,
este punto quedaria confirmado porque en aguas eutréficas predominan células pequefias (principalmente
cloroficeas).

Pero el mismo Margalef aclara que observando detenidamente otros sistemas menos productivos, seguimos
encontrando una superabundancia de células pequefias en relacion con otros tamafos, lo cual indicaria que quiza
una relacion S/V alta es siempre util para facilitar la absorciéon en condiciones de baja concentracion de nutrientes.
Gavis (1976) apoya este ultimo punto, cuando hace hincapié en que el fitoplancton de pequefo tamafio predomina
en las zonas pobres de los océanos. Llegados a este punto, se podria pensar por que todas las células del
fitoplancton no son de pequefio tamafio si aparentemente esta estrategia resulta eficaz en todo tipo de habitats
acuaticos.

Edmonson (1974) arroja algo a la luz en el asunto al resaltar el aspecto negativo de un tamafio pequefio:
principalmente, se incrementa el riesgo de ser ingerido (por ejemplo, un decremento en el tamafio de una célula
esférica de 10 a 2 micrémetros podria doblar la tasa de ingestion por parte de los consumidores.

- Emisién de proyecciones. Este mecanismo representa un gasto metabdlico extra, sélo soslayable si a la vez
se incrementa proporcionalmente la capacidad de absorber nutrimentos (citoplasma dentro de proyecciones). Se ha
dado con éxito en organismos del género Ceratium.

En cuanto al primer término de la ecuacion de Gavis-Margalef referente a la cantidad de nutrimentos, ya ha
sido tratada extensamente en puntos anteriores. Solo cabria destacar algunas adaptaciones a medios sumamente
eutréficos. En ellos acostumbran a proliferar cloroficeas con gruesas capas de mucilago. Este mecanismo se base
en la excrecion de hasta el 60% de lo asimilado en la fotosintesis (un "lujo" que se pueden permitir gracias al
superavit nutricional, o bien —visto desde otro enfoque (Margalef, com. pers.)— quiza se ven obligadas a ello por la
carencia relativa de fésforo y nitrégeno respecto a carbono, que no detiene la sintesis de glucidos) en forma de
exudados que, al acumularse, autorregulan el crecimiento de la poblaciéon por disminucion de las tasas de
asimilacion mediante el retardo de nutrimentos a su través.

Para concluir, el crecimiento de cianoficeas plancténicas quedaria un poco fuera de contexto general de la
féormula. Algunos florecimientos (“water blooms”), se explicarian por el paso del fésforo a un agua deficiente en
nitrégeno (estas situaciones no son raras en aguas continentales eutréficas o hacia el final de una época de
estratificacion prolongada). Tal fenédmeno favorece a las fijadoras de No que pueden medrar sin problemas de
competencia que se hubieran suscitado en caso de abundar otro tipo de algas en la zona. Las cianoficeas son, en
general, organismos oportunistas, ubicuos pero poco especializados.
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