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Resumen

Recientemente se ha revalorado la relevancia de los sistemas acuaticos
epicontinentales en el ciclo global del carbono, ya que éstos tienen una
gran capacidad de ser tanto sumideros de carbono, hacia sus
sedimentos, como fuentes de carbono atmosférico. Sin embargo, la
informacion acerca de los sistemas tropicales es aun heterogénea vy
escasa, situacion particularmente critica, dado que estos sistemas
enfrentan problemas crecientes en el panorama del cambio global,
contaminacion y eutrofizacion incluidas, particularmente esta ultima, asi
como impactos de las estrategias de manejo (e.g., cambios en el nivel
de agua). El estudio de la dinamica del oxigeno, criticado en el pasado,
ha sido retomado y hoy es nuevamente utilizado ampliamente para
estimar la produccidn primaria y la respiracién ecosistémica ante la
urgencia por estimar los flujos de carbono asociados a los sistemas
acuaticos. Se revisan aqui, por ello, los aspectos metodoldgico-
conceptuales asociados a la implementacion moderna del método de
evolucion del oxigeno y se discuten las ventajas y los problemas
asociados a esta metodologia, para facilitar y extender su aplicacién a
los sistemas tropicales, donde su implementacidn es muy conveniente.
Se propone también una secuencia metodoldgica unificadora para hacer
posible la comparacién entre estudios, y el escalamiento de los flujos de
carbono, tanto espacial como temporalmente. Los inventarios de
carbono en diferentes escalas (espaciales y temporales) son necesarios
para entender la participacidon y las respuestas de los sistemas acuaticos
y regiones tropicales (en particular su papel como fuentes o sumideros
de carbono) frente al cambio global.

Palabras clave: metabolismo, oxigeno, biogeoquimica, heterotrofia,
produccién, respiracién, cambio global, escalamiento
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Abstract

The relevance of inland waters in the global carbon cycle has been
stressed recently, particularly because of a reassessment of their
capacity for carbon exportation to the atmosphere and to the sediments.
Global surveys have also highlighted the acute lack of information on
tropical systems, which are exposed to crescent problems in the Global
Change panorama, such as contamination and eutrophication, as well as
important impacts related to water management strategies and water
supply (e.g., water level fluctuations). Oxygen dynamics, a method left
behind in the past, has been revised and is now being increasingly
implemented to estimate primary production and ecosystem respiration
due to the urgency to understand carbon fluxes in aquatic systems.
Therefore the details (advantages and disadvantages) of modern
implementation of oxygen dynamics are revised and discussed here,
particularly oriented to facilitate and promote their application in tropical
aquatic systems (where it seems an adequate strategy). We suggest a
unifying method pipeline in order to obtain comparable results among
systems, towards the construction of a carbon flux inventory at larger
(spatial and temporal) scales. This effort would contribute to understand
the role and responses of tropical aquatic systems and regions
(particularly as carbon sources or sinks) facing Global Change.

Keywords: Metabolism, oxygen, biogeochemistry, heterotrophic,
production, respiration, Global Change, upscaling

Recibido: 23/01/2017
Aceptado: 23/06/2018

Introduccion

El estudio de la dindmica del oxigeno disuelto para evaluar la produccién
primaria (PP) y el metabolismo comunitario (definido como el balance
entre la produccidén y la respiracién) constituyé un parteaguas en la
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comprension de los flujos de materia y energia de los ecosistemas
(Odum, 1956).

El desarrollo de otras técnicas como la incorporaciéon de *C también
impulsé y enriquecié los estudios de PP. Sin embargo con este método
la interpretacidn es compleja por la refijacion de parte del **C respirado
y por la excrecién de carbono marcado (Marra, 2002), ademas de las
subestimaciones variables de las tasas, que se ubican entre la
fotosintesis bruta y la neta (Bender, Orchardo, Dickson, Barber, &
Lindley, 1999) entre otras complejidades.

Aln asi, el uso extendido del *C Ilimitd los estudios de balance
metabdlico usando la dinamica del oxigeno, a pesar de que estos
ultimos permiten evaluar la autotrofia o heterotrofia a escala
comunitaria-ecosistémica. Esto implicé asimismo una disminucidon de las
estimaciones de respiracidn comunitaria durante décadas (Smith &
Kemp, 1995; Behrenfeld & Falkowski, 1997.

En contraste, recientemente se ha senalado la relevancia de los
sistemas acuaticos continentales en el ciclo planetario del carbono
(Duarte & Prairie, 2005; Cole et al., 2007), dado que presentan, por
ejemplo, tasas mas altas de exportacion de carbono hacia los
sedimentos que los sistemas oceanicos (Tranvik et al., 2009).

Este tipo de informacion es hoy crucial para enfrentar los desafios del
cambio ambiental (p. ej. cambios en los patrones de precipitacién, en
los umbrales de eutrofizacién, en el funcionamiento de los sistemas
como sumideros o fuentes de carbono) a escalas de regional a
planetaria (Guimarais-Bermejo, Merino-Ibarra, Valdespino-Castillo,
Castillo-Sandoval & Ramirez-Zierold, 2018).

Asimismo, continGia abierta la pregunta sobre si los sistemas acuaticos
continentales funcionan, en su conjunto, como netamente autotroéficos o
como netamente heterotréficos (Cole et al., 2007; Tranvik et al., 2009).
Mas aun, se ha resaltado que esto se debe en gran medida a la escasez
de datos de sistemas tropicales (St. Louis, Kelly, Duchemin, Rudd &
Rosenberg, 2000; Tranvik et al., 2009).

La comparacidon entre sistemas acuaticos tropicales y templados es
también una prioridad para probar hipotesis generales en la Teoria
ecoldogica y en la Limnologia. Por ejemplo, se ha hipotetizado que el
ciclaje de los nutrientes deberia ser mayor en sistemas tropicales que en
templados (Boulton et al., 2008); si este comportamiento es
generalizado o no -y si tiene un impacto sobre el balance metabdlico de
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los ecosistemas- son preguntas que, si no se enfocan con indicadores
integrales del funcionamiento de los ecosistemas, requerirdan de un
esfuerzo experimental muy intenso para evaluar cada uno de los
procesos involucrados.

Estudio del metabolismo de los ecosistemas
acuaticos

Por todo ello, se ha formado una importante corriente de autores que
respaldan nuevamente el estudio del metabolismo de los ecosistemas
acuaticos (Staehr et al., 2010) —incluyendo lagos (Solomon et al.,
2013), estuarios e incluso arrecifes coralinos— mediante el seguimiento
de la evolucion del oxigeno, debido a que es un método sencillo, util y
confiable que tiene la ventaja de permitir la evaluacion de la respiracién
y, por tanto, de evaluar por separado las producciones bruta y neta
(McKinnon, Logan, Castine & Duggan, 2013), contribuyendo eficazmente
al entendimiento de los flujos de carbono. Este renovado interés se debe
asimismo a la necesidad de estudiar con una misma estrategia los
sistemas acuaticos tropicales frente al horizonte del cambio global
(Staehr et al. 2012; Solomon et al., 2013), ya que la multiplicidad de
métodos y estrategias utilizados es una fuente importante de variacién
de los resultados, lo que dificulta su integracién e interpretacién (Cloern,
Foster & Klekner, 2014).

La escasez (St. Louis, Kelly, Duchemin, Rudd & Rosenberg, 2000;
Tranvik et al., 2009) y heterogeneidad de la informacion disponible
sobre sistemas tropicales se hacen patentes en la Tabla 1, derivado de
una extensa revisidon de la literatura. La forma en que se reportan los
resultados revela la heterogeneidad con que se han hecho los escasos
estudios, lo que dificulta tanto la comparacién como el escalamiento de
la informacion. Es particularmente notorio el escasisimo numero de
trabajos en los que se reportan la respiracién y el balance metabdlico
(P:R en la Tabla 1), incluyendo la mayoria de ellos exclusivamente la
produccion primaria. Adicionalmente, muchos estudios reportan las
tasas metabdlicas solamente en unidades volumétricas (seccién inferior
de la Tabla 1), lo que implica que no consideraron la variabilidad vertical
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ni la integracién en este eje. Similarmente, muchos estudios reportan
las tasas horarias, sin la necesaria integracion temporal sobre el ciclo
diurno completo. Como se discute en detalle mas adelante, ambos
aspectos son cruciales para permitir la comparacién entre sistemas, asi
como la integraciéon y escalamiento regional de la informacion.

Tabla 1. Produccidn primaria bruta (PB), produccidon primaria neta (PN)
y respiracion comunitaria (R) en sistemas acuaticos continentales
tropicales. En la parte superior se muestran estudios que reportan estas
tasas integradas por area/fotoperiodo (gC m™ dia!), mientras que en la
inferior aquellos que reportan las tasas volumétricas y/o horarias con
sus respectivas unidades.

PP Bruta | PP Neta | Respiracion P:R Unidades Referencia
. e ) (PB) (PN) (R)
Sistema Estado trofico* Profundidad
tasas integradas por area gC m2dia™
Alchichica, México Oligotrdfico P 2.9 0.84 2.029 4.39 Oseguera et al. 2015
Chapala, México Oligo-mesotrafico S 0.27 Lind et al. 1992
Shahidullah, Bangladesh Mesotrofico 4.2 3.7 1.15 Khondker y Kabir 1995
Valle de Bravo, México Eutrdéfico P
Valdespino-Castillo et al. 2014
Zona trofogénica 2.1 0.49 3.9 0.54
Todo el sistema 2.1 -1.1 6.1 0.34
; 2 1.8 —
Quebrada Seca, Venezuela Hipertroéfico 35
La Mariposa, Venezuela Hipertrofico 0.;6_ Gonzalez et al. 2003
) . - 2.5 —
Pao Cachinche, Venezuela Hipertréfico 6.8
Hipertrofico 1.0 -6.8 03;59' 0.3-5.2 Gonzélez et al. 2004
Lago Xolotlén, Nicaragua Hipertrofico 4.668_ Erikson et al. 1998, 1999
, . 0.9 — .
Rio Ganges, India 1.02 Natarajan 1989
Chang Jiang, Yangtze, 1.15 - .
China 361 Liang et al. 1988
Lago Lanao, Filipinas 2.6 1.7 Lewis 1974
Tres pozas tropicales, India Vijayaraghavan 1971
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. 1.5 -
Poza Othakadai 15.8
2.0 -
Estanque Teppakulam 8.0
. 1.05 -
Poza Yanamalai 5.4
. . 1.58 —
Oloiden, Kenia 4.54 Allanson 1990
Bosomtwe, Ghana 4.73 0.38 4.34 1.1 Awortwi 2010
(PB) (PN) (R) Unidades
tasas volumétricas
Rio Jharahi, India 0(')?;‘2' %'_0321' 0.02 - 0.11 mgC I'th! Pratap y Khatibullah 2014
Chapala, México Oligo-mesotrofico S 0.067 gC m3dia* Davalos-Lind y Lind 2001
Parque Norte, Colombia Eutrofico 62 - 791 0-1074 mgC m3ht? Ramirez y Alcardz 2002
Los Tunjos, Colombia 10 mgC m=3 ht Gaviria 1991
Embalse Chisacd, Colombia 90 mgC m3 h? Gaviria 1991
ElBElEE L) NEaEelE, 112 mgC m™ h't Gaviria 1991
Colombia
F. José de Caldas, Colombia 119 mgC m3 h= Arboleda y Ramirez 2002
Tequesquitengo, México P 0.079 0.041 mgC h? Al Be;:ggr;l VSRR HEnG

*Datos ordenados por estado trofico (reportado) y por tasas integradas
(por area, por dia al principio de la tabla); y volumétricas, en la parte
inferior. P=profundo; S=somero

La escasez y heterogeneidad de los estudios en los sistemas acuaticos
tropicales contrasta con la urgencia para enfrentar las preguntas
abiertas, y determinar si su capacidad para exportar carbono hacia los
sedimentos o hacia la atmodsfera estd cambiando debido al aumento de
la temperatura atmosférica o a otras consecuencias del cambio global.
Al respecto, uno de los pocos estudios de largo plazo en sistemas
tropicales mexicanos muestra un balance metabdlico que tiende hacia la
heterotrofia neta (P:R <1), con una respiracidon alta y mayor que en
muchos sistemas templados (Guimarais-Bermejo, Merino-Ibarra,
Valdespino-Castillo, Castillo-Sandoval & Ramirez-Zierold, 2018),
cuestionando lo propuesto en este sentido a nivel global (Duarte &
Prairie 2005; Cole et al., 2007).
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Evaluacion del metabolismo acuatico mediante
la evolucion del oxigeno

Por lo antes expuesto, suscribimos el exhorto a multiplicar las
evaluaciones del metabolismo acuatico mediante la evolucién del
oxigeno (Staehr et al., 2010; Solomon et al., 2013; Cloern, Foster &
Klekner, 2014) para contribuir eficazmente al entendimiento de los
flujos de carbono. Por nuestra parte, consideramos adicionalmente que,
de entre las opciones para evaluar la dinamica del oxigeno (Staehr et
al., 2012), el método de las incubaciones en botellas claras y oscuras
tiene ventajas importantes, que lo hacen muy conveniente para el
estudio sistematico de los sistemas acuaticos continentales tropicales,
como son: 1) que es un método de alta precisidon que se puede llevar a
cabo con una infraestructura modesta, 2) que es recomendable su
aplicacion en sistemas con estado tréfico avanzado (Zhang, Berberian &
Wanninkhof, 2002) que es el método mas funcional en sistemas con
influencia del viento, en los cuales la difusién de oxigeno atmosférico
afecta considerablemente las mediciones en aguas abiertas (Noéel et al.,
2010; Valdespino-Castillo, Merino-Ibarra, Jiménez-Contreras, Castillo &
Ramirez-Zierold, 2014).

Para favorecer el uso extendido, efectivo y comparable de esta
estrategia en los sistemas acuaticos tropicales, en la Figura 1 hemos
integrado las consideraciones conceptuales y técnicas que percibimos
relevantes y de utilidad para su implementacion en distintos sistemas vy
para la obtencion de informacion comparable y de buena calidad, las
cuales discutimos en detalle a continuacion.

El primer paso para la implementacién exitosa de un estudio de balance
metabdlico es la consideracion de las caracteristicas limnoldgicas del
sistema, en particular las relacionadas con su distribucion de oxigeno
disuelto (Figura 1, Tabla 1) para disefar la estrategia de incubacién.
Otras de las definiciones y precauciones indispensables tienen que ver
con los aspectos criticos del método de incubaciones en botellas claras y
oscuras, que -si no se atienden- pueden implicar desventajas en su uso:
a) es una técnica que requiere entrenamiento previo de los operadores,
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por lo que éste es un componente clave de su implementacién exitosa.
En particular, es crucial gque se domine la técnica de colecta de agua sin
alteracién alguna de la concentracion de oxigeno. b) Se conoce que la
multiplicacion de los microbios sobre las paredes de las botellas puede
causar sobrestimacion de la respiracion (Lee & Fuhrman, 1991). Este
efecto puede minimizarse utilizando botellas de baja rugosidad (cristal)
y evitando que sean muy pequefias, siendo 60 ml el volumen minimo
recomendado. c) En sistemas oligotroficos se requiere realizar
incubaciones largas (en escala ~diurna) para registrar variaciones
significativas de oxigeno (Figura 1).

Debido a que las tasas metabdlicas varian con la temperatura y la luz,
es conveniente realizar las incubaciones in situ. Sin embargo, si se
prefiere aprovechar las ventajas que ofrecen las incubaciones en el
laboratorio (Azevedo, Duarte & Bordalo, 2006) debe tenerse presente
que es necesario emular lo mas posible el habitat natural al hacerlo
(Figura 1). En cualquier caso, es muy importante utilizar multiples
réplicas, asi como evitar la entrada de herbivoros durante la colecta del
agua, y lograr un control riguroso de la interaccién con la atmédsfera de
las muestras colectadas para evitar errores por difusién de oxigeno
(Valdespino-Castillo, Merino-Ibarra, Jiménez-Contreras, Castillo &
Ramirez-Zierold, 2014).

Al respecto, cabe recordar que en otros métodos, como la estimacion de
la fugacidad de CO,, se requiere un control del intercambio de gases
similarmente riguroso. Mas aun, el calculo de los flujos de carbono a
partir de la alcalinidad total, el carbono inorgdnico disuelto y el pH,
requiere determinaciones de muy alta precisién y consideracién de las
particularidades fisicoquimicas del sistema, que tienen mucho peso en
estos equilibrios. Asi, la serie de consideraciones y precauciones
necesarias para aplicar estos métodos es aln mas extensa y critica
(Dickson & Goyet, 1994) que en el caso de la dindmica del oxigeno.

Para el analisis de la dinamica del oxigeno (sea usando botellas o
sensores) es necesario y conveniente integrar las tasas instantaneas
(por volumen, por hora) a tasas por area y por dia, que permiten
comparar la informacién entre sistemas (Behrenfeld & Falkowski, 1997)
(ver Figura 1). Para ello, es muy importante realizar mediciones
nocturnas de la respiracién comunitaria in situ, (que estan entre las
mediciones que menos se han realizado) para evitar el uso de
estimaciones indirectas, como la de la “respiracién en la oscuridad” (en
inglés dark respiration, que es una fraccion de la fotorrespiracion,
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(Geider & Osborne, 1989), que en la realidad pueden tener variaciones
importantes entre distintos sistemas y condiciones.
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Conocimiento del sistema
. ¢Sistema con o sin influencia de viento?
. ¢Sistema somero, profundo?
. Régimen de mezcla éMonomictico, polimictico?
. Profundidad de la capa mezclada éHipolimnion anéxico?
Sistema oligotrofico Sistema eutréfico
Botellas claras y oscuras’ Botellas claras y oscuras®
(incubaciones largas)® (incubaciones mas cortas)®
Réplicas experimentales y analiticas Réplicas experimentales y analiticas
Sensores in situ Sensores in situ (dificil de implementar)*

Profundidad
Zona eufotica, incubaciones in-situ a diferentes profundidades (apropiado)5
Reproducir el ambiente de luz en incubaciones en laboratorio (apropiado)®

Heterogeneidad espacial
¢PP de macrdfitas/bentos, productores primarios dominantes?

ifitoplancton/bacterioplancton?, {considerar incubaciones separadas?
écaracterizacion del fito o bacterioplancton?

Ambiente fisicoquimico
Temperatura, profundidad de oxiclina, profundidad de Secchi

Ambiente de luz (intensidad y longitud del fotoperiodo)
¢Méximo de clorofila en profundidad?; estado tréfico reportado®

Luz
Normalizar por condiciones de luz del dia de incubacién®
replicar en laboratorio las condiciones de luz/temperatura®
Estimar respiracion asociada a las horas de luz y en oscuridad (en lo posible)

Tasas integradas

Profundidad (integracién espacial), reportar tasas por drea (mg O, m=2h™)
Integracion vertical al menos hasta la profundidad donde PN = 0 para la produccion
Medicién e integracion adicional por debajo de esta profundidad para obtener la
Respiracion Total del sistema

Integracion temporal
Periodo de tiempo (Integracién de tasas por dia %), reportar en mg 0; m? dia™*
Integracién por horas dia (produccién)
Integracién por horas dia + noche (respiracion)®

Conversion a tasas de carbono
Factor PQ, RQ ', reportar en g C m™ dia™*

Escalamiento de tasas de produccioén y respiracion

Propagacion del error 2 (considerar el error asociado a cada estimacidn)

Series de tiempo
Tasas anuales (al menos una medicién al mes en lo posible)7

! Staehr et al. (2012); ? Lee y Fuhrman (1991), * Zhang et al. (2002); * Néel et al. (2010);
® Valdespino-Castillo et al. (2014); ° Azebedo et al. (2006); ’ Cloern et al. (2014);

¥ Behrenfeld y Falkowski (1997); * Geider y Osborne (1989); '” Gazeau et al. (2005);

! Flores-Verdugo et al. (1988); '“ Lehrter y Cebrian (2010).
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Figura 1. Secuencia metodoldgica-conceptual hacia la construccion de
un inventario de flujos de carbono tropicales usando la dindmica del
oxigeno como estrategia.

Se presentan de forma secuencial las consideraciones conceptuales y
técnicas a seguirse para obtener datos que permitan la comparacion
entre sistemas, asi como su escalamiento espacial y temporal.

Para la obtencion de tasas integradas representativas, resaltamos aqui
también la importancia de que la distribucion vertical de las
incubaciones in situ sea definida a partir de las caracteristicas de cada
sistema, ya que el metabolismo es funcién tanto de la penetracién de la
luz en la columna de agua (por su efecto en la PP), como de la
respiracion comunitaria presente.

La integracién vertical debe realizarse al menos hasta el punto de
compensacién, donde las tasas de produccién y respiracion se igualan
(es decir, donde la produccion neta, PN= 0). Este calculo confiere al
método un limite operativo y conceptual para la evaluacién de la capa
de produccion (trofogénica), que no es homogénea verticalmente, por lo
gue deben incluirse en ella varios niveles de incubacion.

Cuando interesa obtener el balance metabdlico del sistema completo, es
importante también realizar estimaciones de la respiracién aerébica por
debajo de la capa trofogénica y hasta el fondo del sistema (Guimarais-
Bermejo, Merino-Ibarra, Valdespino-Castillo, Castillo-Sandoval &
Ramirez-Zierold, 2018), en la medida en que la presencia de oxigeno
disuelto las haga posibles. Sin embargo, en sistemas estratificados
eutrdficos, si el suministro fisico de oxigeno (principalmente por difusién
y mezcla vertical) no es suficiente, el sistema puede permanecer
anoxico en el hipolimnion. En estas condiciones la respiracion es
anoxigénica y ya no puede resolverse con los métodos propuestos. En
esta zona la quimica redox estd dominada por los microorganismos
presentes, algunos con capacidades para obtener energia sin usar el
oxigeno (por ejemplo, reduciendo el nitrato).

En la integracion espacial es asimismo importante establecer el valor
potencial del bentos en el balance metabdlico a nivel ecosistémico (que
implica la interacciéon con el sedimento). En particular en sistemas
someros, el estudio de la dinamica del oxigeno puede nutrirse de los
principios generales anteriormente expuestos pero puede requerir de
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estrategias metodoldgicas mas complejas, como campanas de micro y
Mesocosmos.

Por ultimo, otro aspecto importante a considerar en los estudios que
requieren de un escalamiento (desde las tasas instantdneas hacia la
escala ecosistémica y hacia tasas anuales), es que es necesario calcular
la propagacion del error estadistico acumulado en las integraciones y
calculos (Lehrter & Cebrian, 2010; Valdespino-Castillo, Merino-Ibarra,
Jiménez-Contreras, Castillo & Ramirez-Zierold, 2014).

Conclusiones

En resumen, hemos sefalado aqui que los estudios sobre metabolismo
comunitario-ecosistémico (el balance entre fotosintesis y respiracion)
representan una estrategia muy Util para estimar la magnitud de estos
flujos en los sistemas acuaticos tropicales y para evaluar su papel como
sumideros o fuentes de carbono; para lograr esto los datos obtenidos
deben ser comparables y haberse obtenido tomando en cuenta diversos
aspectos conceptuales y técnicos (propuestos en la secuencia
metodoldgica de la Figura 1).

Al mismo tiempo, la evaluacion de la informacidon existente para los
sistemas tropicales revela cuan escasos han sido este tipo de estudios
hasta ahora, y evidencia la urgente necesidad de aportar informacién
sobre los balances metabdlicos y la exportacion de carbono en los
sistemas acuaticos continentales tropicales para poder incluirlos en los
balances de carbono de mayor escala (inventarios generales o
regionales) y aportar elementos para enfrentar el cambio global.

Finalmente nos parece pertinente cerrar esta propuesta con dos notas
mirando, una hacia el pasado y otra hacia el futuro de los estudios
relacionados con la produccién primaria y el metabolismo.

Mirando hacia atrds, es procedente reconocer aqui que, aunque la
estimacién de la biomasa fitoplanctonica mediante la concentracién de
clorofila-a ha sido un indicador Util del estado tréfico de los ecosistemas,
no debe ser considerado directamente como una medida de PP (bruta o
neta) y mucho menos, del metabolismo comunitario. Esta errdnea
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equiparaciéon ha ocurrido frecuentemente en estudios de produccion
primaria (Harris 1986), y puede implicar errores significativos en la
interpretacion de resultados (Felip & Catalan, 2000).

Es importante tener presente que las tasas de produccién y respiraciéon
son flujos metabdlicos y por ello tienen un componente temporal y una
direccion (son vectores); en contraste, la estimacion de la biomasa es
una medida estdtica. Adicionalmente, la clorofila-a es un estimador
limitado de la biomasa fitoplancténica, debido a las grandes variaciones
inter-especificas: la relacion biovolumen:clorofila depende de Ila
estructura y forma de vida de las especies predominantes (Felip &
Catalan, 2000), asi como de variaciones intra-especificas (e.g., cambios
en el contenido de pigmento por foto-aclimatacién; Longhurst &
Harrison, 1989).

Mirando hacia el futuro de los estudios metabdlicos y de produccion, es
particularmente interesante visualizar que actualmente estamos en los
albores de comprender la relevancia de la incorporacion de carbono a la
biomasa a través de metabolismos distintos a la fotosintesis oxigénica
(fotosintesis anoxigénica o diversas vias de quimiosintesis). Para
entonces, es deseable que el uso de la dinamica del oxigeno para
evaluar el metabolismo ecosistémico sea una herramienta ampliamente
utilizada en los ecosistemas acuaticos tropicales.
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