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Bactérias Marinhas, sua importância e efeitos no ciclo dos nutrientes
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INTRODUÇÃO: UMA ABORDAGEM TEÓRICA

As Bactérias Marinhas e Sua Importância

Consideradas como as mais simples formas de vida, as bactérias, compõem um reino único quer pela quantidade e diversidade de espécies existentes quer pelo número de processos em que participam.

A sua importância no meio marinho não é menor do que na Terra, sendo responsáveis por fenómenos como a fixação do azoto atmosférico, a conversão de nitritos em nitratos, a decomposição de inúmeras substâncias orgânicas, etc..., desempenhando, pois, um papel importante na cadeia alimentar marinha.

Os Vários Tipos

Na sua maioria as bactérias existentes no meio marinho são heterotróficas (caso do bacterioplâncton), de diâmetro 0,4(m (Hobbie ( Williams, 1984).

Devido ao seu pequeno tamanho, a sua detecção e importância rapidamente foi desprezada pelos cientistas pois atravessavam os filtros utilizados, na altura, para as contagens. Porém, com a introdução dos novos filtros nucleoporosos elas adquiriram uma nova importância.

De facto, embora estudos efectuados na zona epipelágica tenham revelado que o oceano tem uma quantidade estável e estática de matéria orgânica dissolvida, considerada muito baixa para suportar qualquer número significativo de bactérias - excepto nas partículas onde a matéria orgânica estava concentrada - com a introdução de técnicas analíticas mais sofisticadas para a determinação do carbono dissolvido e particulado e para a detecção de matéria viva este cenário veio a alterar-se para um, bem diferente.

Por exemplo, e de acordo com Sieburth (1982), as bactérias que atravessam um filtro de 1(m são responsáveis por 90% do "uptake" do carbono orgânico dissolvido na coluna de água.

Também vários autores (Larsson & Hagnstrom 1982; Fuhrman & Azam 1982; Cho & Azam 1988) comprovaram esta situação referindo que as bactérias marinhas transformam uma quantidade de matéria orgânica correspondente a 10-50% da produção primária, na zona eufótica, sendo os principais mediadores da decomposição das partículas, na zona mesopelágica.

O conhecimento da distribuição espacial e temporal das bactérias é, desta forma, um assunto de importância fundamental para se entender o ciclo da matéria orgânica no mar.

Adicionalmente às bactérias heterotróficas, também estão presentes em todo o mar as bactérias autotróficas (Johnson ( Sieburth, 1979) que, conjuntamente, constituem o maior componente da classe do tamanho picoplâncton.

Bactérias de maiores dimensões também estão presentes no meio marinho, normalmente associadas à matéria planctónica particulada.

De destacar as bactérias heterotróficas e as nitrificantes sobre as quais irá incidir o presente estudo.

Estas últimas, sendo autotróficas, conseguem através de energia química, tal como o fitoplâncton, sintetizar material orgânico necessitando apenas de nutrientes inorgânicos.

Desta forma, podemos dizer que, por um lado temos bactérias que funcionam como produtores primários e, por outro, bactérias que funcionam como produtores secundários.

A presença do tipo de bactérias no meio marinho está intimamente dependente não só da salinidade do meio, do conteúdo de matéria orgânica, do pH do meio, da turvação e da temperatura como, ainda, das fontes de onde elas provêm, isto é, da forma como elas entram no meio marinho.

As Bactérias autotróficas – Produtores Primários

A produção primária é habitualmente considerada como sinónimo de fotossíntese; todavia, isso não é totalmente correcto já que uma menor quantidade da produção primária pode ocorrer devida às bactérias autotróficas.

Embora as bactérias autotróficas participem apenas numa pequena fracção da produção primária (produção de matéria orgânica na água), em algumas águas, com condições favoráveis para o seu desenvolvimento, elas podem desenvolver-se em elevado número e contribuir substancialmente para a produtividade global.

As bactérias nitrificantes (ou seja, aquelas capazes de oxidar a amónia a nitrito ou o nitrito a nitrato) encontram‑se tanto em águas costeiras como no oceano aberto ou seja, em praticamente todas as águas com condições aeróbias; a maioria delas está em condições de proceder à nitrificação e, como tal, sintetizar matéria orgânica. No entanto, o seu número é relativamente baixo.

As bactérias nitrificantes utilizam compostos reduzidos de azoto inorgânico como fonte de energia para o seu crescimento. A especificidade do substrato neste grupo é bastante elevado e, assim, umas oxidam a amónia a nitrito ou o nitrito a nitrato e nenhuma é capaz de, simultaneamente, oxidar estes dois compostos reduzidos de azoto.

Podemos então classificá-las em dois grupos distintos: as nitrossomonas, que oxidam a amónia a nitrito e as nitrobactérias, que oxidam o nitrito a nitrato.

A actividade destes dois grupos afectam assim a conversão completa do amónio a nitrato.

De referir que o conhecimento nesta área é ainda muito restrito, podendo o mesmo ser evidenciado pelo número reduzido de artigos disponíveis quando, por exemplo, comparados com os referentes a outros tipos de bactérias marinhas.

As bactérias heterotróficas – Produtores Secundários

Tal como referido anteriormente, temos, ainda, as bactérias heterotróficas, que constituem a maioria das bactérias do meio marinho.

A importância destas bactéria no processo de remineralização da matéria orgânica é elevada, pois conseguem praticamente decompor e degradar os compostos orgânicos nos seus compostos originais i.e. CO2, água e sais inorgânicos.

Não raro, as bactérias se assumem como o principal grupo desta decomposição sobrepondo-se ao zooplâncton, visto muitas das vezes o zooplâncton não se encontrar presente em grandes quantidades e bactérias existirem sempre no meio marinho.

É largamente aceite a ideia de que as bactérias heterotróficas são os maiores consumidores e remineralizadores de matéria orgânica dissolvida no oceano (Pomeroy 1974), apresentando um comportamento dinâmico nos ciclos biogeoquímicos globais (Amon & Benner 1996).

De facto, a produção secundária bacteriana pode ser considerável, sendo 20 a 60% da matéria orgânica consumida utilizada para o seu crescimento e 40 a 80% utilizada como energia.

A interacção entre a matéria orgânica dissolvida e as bactérias desempenha, assim, o papel central no ciclo do carbono (no meio aquático) pelo que os factores que regulam a produção e o consumo de matéria orgânica dissolvida influenciam profundamente os fluxos do carbono.

A matéria orgânica necessária às bactérias é geralmente proveniente do fitoplâncton. Este processo ocorre através da exudação em que os exudados constituem uma importante fonte de nutrientes para as bactérias.

Daí a existência de uma forte correlação positiva entre a biomassa de fitoplâncton e a abundância de bactérias no oceano, observada tanto em estudos de campo como em laboratório (Cole et al. 1988, White et al. 1991).

Por exemplo, Azam, num estudo desenvolvido em águas costeiras, verificou que uma fracção significativa da produção primária total era utilizada pelas bactérias e um crescimento substancial poderia ocorrer na ausência de organismos superiores. Estes resultados suportam a conclusão de que as bactérias são um componente quantitativamente importante nas cadeias tróficas costeiras.

Também Thingstad refere que a biomassa bacteriana no mar está relacionada com a concentração de fitoplâncton, sendo que estas bactérias utilizam cerca de 10 a 50% do carbono fixado pela fotossíntese.

De acordo com Bauerfeind (1982) as bactérias degradam preferencialmente as substâncias orgânicas dissolvidas durante o processo de remineralização dos detritos de fitoplâncton.

No entanto, esta relação fitoplâncton-bactérias nem sempre é verificada, nomeadamente em ecossistemas estuarinos, costeiros e de água doce em que uma deficiente correlação entre abundância de bactérias e biomassa de fitoplâncton tem sido observada (Shiah 1993).

De facto, o fitoplâncton como fonte de nutrição para as bactérias é relativamente mais importante no oceano aberto do que em áreas costeiras ou estuarinas, com entradas de substrato alóctone de escorrências terrestres e fluxos bênticos.

Por outro lado, o conhecimento nesta área tem evoluído na última década no que respeita aos factores que limitam a produção primária e bacteriana no oceano; então, o dogma de que as taxas de crescimento bacteriano são função do carbono orgânico disponível (energia para o crescimento) tem sido desafiado nos anos mais recentes (Caron et al. 2000).

Actualmente o azoto e o fósforo têm sido reconhecidos como elementos cuja disponibilidade pode limitar a produção bacteriana dos ecossistemas aquáticos (Caron 1994, Kirchman 1994, Elser et al. 1995, Rivkin & Anderson 1997).

Por exemplo, Hagstrom verificou que bactérias heterotróficas utilizam preferencialmente azoto inorgânico e fósforo para suporte do crescimento num curto espaço de tempo (dias) e o conteúdo de carbono decresce como resultado de adições de nutrientes.

Vários são os autores que referem a importância que estas assumem no oceano.

Azam et al. (1983) referem que as transformações da matéria orgânica no sistema pelágico estão correlacionadas com os processos que envolvem os ciclos dos nutrientes e as interacções que ocorrem entre bactérias, fitoplâncton e seus predadores. Processos como o comensalismo entre fitoplâncton e bactérias devidas à excreção de matéria orgânica pelo fitoplâncton, a competição entre bactérias e fitoplâncton no que diz respeito a nutrientes e a predação nas bactérias combinada com a recirculação de nutrientes são considerados factores de capital importância quando se pretende avaliar a estrutura do sistema pelágico.

Krstulovic verificou que em algumas situações a produção de bactérias heterotróficas excedia a produção de fitoplâncton, tendo observado que, no verão em que a produção primária era muito baixa (correspondendo a um declínio do fitoplâncton) associada à baixa penetração da luz, a produção bacteriana era máxima. Estudos há que sugerem que a biomassa bacteriana pode constituir uma importante fonte de carbono para os níveis tróficos superiores, sobretudo em áreas oligotróficas do oceano aberto.

Existe, de facto, um crescente reconhecimento de que os factores limitantes da produtividade de bactérias no oceano são capazes de variar com uma variedade de escalas espaciais e temporais (Caron et al. 2000).

Ainda que exista uma vasta literatura no que diz respeito à ecologia dos microorganismos na zona pelágica do oceano todos os autores estão de acordo no que diz respeito ao conhecimento ainda restrito até agora alcançado.

Abundância e factores de influência

Tal como anteriormente afirmámos, as bactérias foram inicialmente consideradas irrelevantes no meio marinho devido à sua difícil detecção; com a introdução de técnicas analíticas, de contagem directa, em placas com microscopia fluorescente, veio-se a demonstrar que o seu número não é de forma alguma desprezável mas sim bastante significativo, existindo cerca de 105células/mL em águas oligotróficas e 5.106células/mL em águas costeiras.

Embora as bactérias marinhas sejam mais abundantes junto à costa, podem também aparecer no oceano aberto juntas ao fitoplâncton, na superfície da fauna planctónica e dos detritos; no entanto, raramente, podem, mesmo em condições favoráveis, proliferar enormemente.

Com efeito, e tal como já dissemos atrás, verifica-se que mudanças no stock fitoplanctónico são estritamente acompanhadas em tempo e em espaço por mudanças da biomassa bacteriana.

Quando se observa um crescimento exponencial do fitoplâncton, as bactérias aproveitam os metabolitos orgânicos dissolvidos (exudados) que são libertados pelos processos metabólicos do crescimento do fitoplâncton.

Assim, no final do "bloom" do fitoplâncton há uma acumulação de fitodetritos (isto é, matéria particulada não viva) e um aumento dos metabolitos dissolvidos libertados os quais podem ser utilizados pelas bactérias como fonte de energia para se multiplicarem, ocorrendo um "bloom" bacteriano na sequência do "bloom" fitoplanctónico.

O mesmo acontece na distribuição vertical. Os valores máximos de densidade bacteriana encontram-se junto à picnoclina onde se acumulam os fitodetritos.

No entanto, se bem que se possa realmente estabelecer uma relação entre a concentração bacteriana e a concentração fitoplanctónica, por vezes esta não se verifica, nomeadamente quando as concentrações de clorofila são baixas (<0,5(g L-1). Neste caso o número de bactérias é superior ao esperado.

Também Linley et al. (1983) e Bird & Kalff (1984) encontraram uma relação positiva entre a abundância de bactérias e a clorofila a (chl a).

Através da análise de um vasto número de dados retirados da literatura Bird & Kalff (1984) mostraram que a abundância de bactérias decrescia mais lentamente do que a clorofila a, desde as águas eutróficas às mesotróficas.

Cho & Azam (1990) sugerem que, através da extrapolação da equação de Bird & Kalff, a biomassa bacteriana relativamente à do fitoplâncton pode ser mais significativa nas águas oligotróficas do que nas eutróficas. Contudo, dever-se-á chamar a atenção para o facto da equação de Bird & Kalff não cobrir as águas oligotróficas, não se sabendo ao certo se a sugestão de Cho & Azam será a mais correcta.

Também Dortch & Packard (1989) referem que a razão "proteínas particuladas – clorofila a" (índice de biomassa relativa, de organismos heterotróficas e fotoautotróficos) aumenta bruscamente, ao passo que o nível de clorofila a decresce, constituindo um fenómeno típico dos oceanos oligotróficos.

Assim, Dortch & Packard propõem que as cadeias alimentares nas águas eutróficas sejam dominadas pela biomassa dos produtores primários enquanto que em águas oligotróficas, o domínio é da biomassa dos decompositores.

Neste último caso - e considerando que organismos heterotróficos, mais concretamente: as bactérias, são responsáveis pelo domínio da biomassa heterotrófica nas águas oligotróficas - isto pode ter um resultado profundamente diferente nos estados biogeoquímicos nos oceanos oligotróficos (Fuhrman et al. 1989; Azam & Smith 1991).

Em águas oligotróficas, as bactérias constituem a biomassa dominante da microfauna (cerca de 105mL-1) sendo, desta forma, independentes da pequena concentração de fitoplâncton. Quando as concentrações de nutrientes presentes na água são muito baixas e se tornam limitantes, pode existir competição entre as bactérias e o fitoplâncton para esses nutrientes limitantes.

As bactérias, com elevadas taxas de renovação, têm um elevado potencial para competirem com sucesso com o fitoplâncton para os nutrientes dissolvidos (Currie & Kalff 1984).

Esta ideia é reforçada por vários estudos desenvolvidos, considerando a excreção de compostos orgânicos como sendo uma parte importante da produção primária (Hellebust 1965, 1974, Ignitiades 1973, Storch & Saunders 1978, Lancelot 1983), a fim de avaliar o consumo de carbono orgânico extracelular proveniente do fitoplâncton pelas bactérias em águas naturais (Bell et al. 1974, Derenbach & Williams 1974, Nalewajko et al. 1976, 1980, Itturiaga & Hoppe 1977, Smith et al. 1977, Wiebe & Smith 1977, Lancelot 1979, Larsson & Hagström 1979, 1982, Bell & Sakshaug 1980, Burney et al. 1981, Chróst 1981, Itturiaga 1981, Cole et al. 1982, Wolter 1982, Bell 1983, 1984, Eberlein et al. 1983, Riemann & Søndergaard 1984) tanto em laboratório como no campo.

A Utilização de Carbono

Tal como já foi evidenciado anteriormente, as bactérias heterotróficas são consideradas como os maiores consumidores e remineralizadores da matéria orgânica dissolvida no oceano (Pomeroy 1974), apresentando um comportamento dinâmico nos ciclos biogeoquímicos globais.

A interacção entre a matéria orgânica dissolvida e as bactérias desempenha, assim, o papel central no ciclo do carbono aquático e desta forma os factores que regulam a produção de matéria orgânica dissolvida e o consumo influenciam profundamente os fluxos do carbono.

A disponibilidade de matéria orgânica dissolvida para as bactérias heterotróficas depende claramente da sua composição, peso molecular, concentrações de nutrientes inorgânicos e outros factores ambientais, como por exemplo a temperatura (Amon & Benner 1996).

Se até há pouco tempo era inquestionável a ideia de que a matéria orgânica dissolvida composta por compostos de baixo peso molecular constituía a fracção lábil, recentemente é questionável.

Saunders(1976) formulou um modelo geral em que considerou que as moléculas orgânicas simples eram rapidamente decompostas (num espaço de horas), os exudados provenientes do fitoplâncton (constituídos por compostos de elevado peso molecular) eram decompostos num maior espaço de tempo (dias ou semanas) e outros compostos de elevado peso molecular eram considerados mais refractários levando meses (ou mais) para serem degradados.

Também Münster & Chrost (1990) consideraram que moléculas orgânicas de baixo peso molecular eram preferencialmente utilizadas pelas bactérias heterotróficas e que a taxa de utilização da matéria orgânica dissolvida proveniente do fitoplâncton decrescia com o aumento do peso molecular.

De facto, embora o modelo conceptual de Saunders ainda continue a ser vastamente aceite, estudos mais recentes indicam que vários compostos de elevado peso molecular são rapidamente utilizados pelas bactérias (Meyer et al. 1987, Tranvik 1990, Arnosti et al. 1994).

Por exemplo, Amon & Benner (1994) verificaram que o carbono orgânico dissolvido, de elevado peso molecular, proveniente dos exudados do fitoplâncton era utilizado mais fortemente e numa maior extensão do que os correspondentes componentes de baixo peso molecular, contrariando de certa forma as conclusões de Münster & Chrost.

Os mesmos autores, num estudo mais recente (1996), investigaram também a utilização bacteriana de fracções de carbono orgânico dissolvido, com diferentes tamanhos moleculares, e a biodisponibilidade das diferentes fracções em função do peso molecular, tendo chegado uma vez mais a conclusões que contrariam o modelo apresentado por Saunders.

Este estudo revelou que a reactividade do carbono orgânico dissolvido decresce em função do decréscimo do peso molecular e sendo assim a reactividade do carbono orgânico dissolvido, de elevado peso molecular, é superior à do carbono orgânico dissolvido, de baixo peso molecular. O mesmo estudo também revelou que o carbono orgânico dissolvido, de elevado peso molecular, era utilizado numa maior extensão em todos os ambientes investigados.

Por outro lado, estabelecer uma relação simples entre a utilização de matéria orgânica dissolvida em função do seu peso molecular, não é correcto, já que a composição em termos de nutrientes inorgânicos pode também variar.

Evidências neste sentido foram demonstradas por Goldman et al. (1987), que verificaram elevadas eficiências de crescimento em fracções de baixo peso molecular às quais atribuíram a elevada concentração de azoto orgânico e outros elementos bioreactivos necessários ao crescimento bacteriano, sugerindo assim que a matéria orgânica dissolvida, de baixo peso molecular, tem uma razão C:N menor do que a matéria orgânica dissolvida, de elevado peso molecular.

Este pressuposto leva-nos a uma situação em que aparentemente pode-se dizer que a utilização de matéria orgânica dissolvida depende das necessidades, quer de carbono quer de azoto, das bactérias sendo utilizada mais ou menos rapidamente conforme os ambientes em que estejam.

Um outro factor que tem vindo a ser estudado nos últimos anos e que influencia a utilização da matéria orgânica dissolvida por parte das bactérias é a luz (radiação UV-B).

Deve-se aqui ressalvar que em todos os artigos lidos sobre este assunto, foi considerado o modelo conceptual de Saunders referido anteriormente ou seja que os compostos de baixo peso molecular são os que mais rapidamente são utilizados pelas bactérias, a matéria orgânica dissolvida lábil era originária essencialmente de produtores autóctones primários (fitoplâncton) ao passo que a refractária era geralmente proveniente de fontes alóctones podendo ser exposta à actividade bacteriana e transformada em formas mais simples (Hessen 1985, Tranvik 1988).

Assim, no que diz respeito à radiação UV, embora vários estudos tenham sido levados a cabo por forma a serem estudados os efeitos nocivos da radiação UV-B nas bactérias (Herndl et al. 1993) e os efeitos indirectos como a alteração da sucessão das comunidades e da dinâmica das cadeias alimentares (Bothwell et al. 1994), a radiação UV pode também ter efeitos positivos na produção bacteriana, através da transformação de matéria orgânica dissolvida considerada refractária em formas lábeis (Kieber et al. 1989).

Um desses efeitos positivos foi evidenciado por Lindell et al. (1995) que estudaram a hipótese das reacções fotoquímicas terem um impacto significativo no ciclo do carbono das águas pelágicas (contendo elevados níveis de matéria húmica) tendo como referência a actividade bacteriana na degradação da matéria orgânica dissolvida.

Neste estudo verificaram que os números de bactérias, o volume celular e a biomassa bacteriana aumentaram rapidamente com o aumento da exposição solar em, praticamente, todas as experiências tendo assim concluído que o crescimento bacteriano era estimulado pela exposição da matéria orgânica dissolvida à luz.

Com efeito, quando a matéria húmica é exposta à radiação UV esta exposição pode originar vários fotoprodutos dos ácidos húmicos onde se incluem vários compostos de baixo peso molecular (como por exemplo o piruvato, acetaldeido, glioxalato, CO e CO2 : Mopper et al. 1991) e aminoácidos.

Os produtos finais da foto-oxidação servem assim como substrato bacteriano (sendo provavelmente compostos lábeis de baixo peso molecular) pois - como é referido no estudo de Lindell et al. (1995) - a biomassa aumenta com o aumento da exposição solar da matéria orgânica dissolvida até ser atingido um patamar (correspondente a 8-10 horas de exposição contínua).

Por outro lado, alguns autores referem que a radiação contínua sobre a matéria orgânica dissolvida poderá dar origem a substâncias inibidoras. 

Este facto é contrariado por Lindell et al. (1995) que referem que, se as substâncias tóxicas fossem inibidoras da produção de biomassa bacteriana, ir-se-ia verificar um decréscimo da biomassa bacteriana após uma exposição prolongada, o que não aconteceu, pelo que sugerem que os nutrientes inorgânicos se podem ter tornado limitantes (isto é, nem todos os substratos orgânicos produzidos fotoquimicamente são disponibilizados face à deficiência de N ou P), tanto mais que a radiação continuada sobre a matéria orgânica dissolvida pode transformar os substratos bacterianos em formas não disponíveis como o CO2.

Herndl et al. (1993), por sua vez, encontraram um decréscimo da produção bacteriana como consequência da exposição à luz natural no Northern Adriatic Sea (na camada superficial), podendo este efeito ser explicado desta forma: como as camadas superficiais são frequentemente misturadas, nova matéria orgânica dissolvida está continuamente exposta e foto-oxidada, estimulando o crescimento bacteriano, mas, simultaneamente, as bactérias também estão expostas às radiações.

De facto, a determinação da mistura vertical é um problema que tem sido reportado várias vezes, continuando a ser um factor difícil de medir na natureza e calcular nos modelos, sendo um factor importante na estimativa dos efeitos “in situ” sobre as bactérias.

Posteriormente, Benner & Biddanda (1998) estudaram também os efeitos das transformações fotoquímicas na biodisponibilidade da matéria orgânica dissolvida marinha (na superfície e profundidade da água do Golfo do México) tendo chegado a conclusões ligeiramente diferentes.

A exposição à luz solar da matéria orgânica dissolvida, da água superficial, resultou numa redução de 75% da produção bacteriana, ao passo que a exposição da matéria orgânica dissolvida, da água profunda, resultou num aumento de 40% da produção bacteriana.

A fotomineralização da matéria orgânica dissolvida bioreactiva pode contribuir para a redução do crescimento bacteriano na água superficial, mas a fotoprodução da matéria orgânica dissolvida biorefractária também aparece como contributo para a redução do crescimento bacteriano.

O aumento do crescimento bacteriano na camada profunda não irradiada é consistente com estudos anteriores demonstrando a fotoprodução de substratos biodisponiveis da matéria orgânica dissolvida das águas profundas.

As fototransformações da matéria orgânica dissolvida aparecem como sendo multifacetadas, desempenhando um papel crítico no ciclo da matéria orgânica dissolvida no oceano.

De notar que a maior parte da matéria orgânica dissolvida reside no oceano profundo e o ciclo desta matéria é um aspecto ainda muito pouco conhecido no ciclo do carbono no oceano.

A matéria orgânica dissolvida aparece como sendo relativamente não reactiva durante a sua residência no oceano profundo, sendo a sua concentração relativamente constante ao longo do oceano profundo sugerindo-se, assim, uma reactividade mínima. Experiências laboratoriais demonstraram que a matéria orgânica dissolvida, da água profunda, é resistente à degradação microbiana (Barber 1968).

Estas observações indicam que existe uma remineralização mínima da matéria orgânica dissolvida no oceano profundo e os processos abióticos são provavelmente envolvidos no ciclo deste material refractário (Benner & Biddanda, 1998).

Muitas das condições a que a superfície oceânica está sujeita são conducentes a um aumento da remineralização da matéria orgânica dissolvida, como temperaturas elevadas, exposição solar, elevada abundância e actividade microbiana e, assim, as transformações fotoquímicas podem ser significativas para a remoção da matéria orgânica dissolvida, da superfície oceânica.

Sendo a responsável pela maior parte da absorção da luz ultravioleta no mar (Armströng & Boalch 1961; Zika 1981), muitos dos produtos da sua fotodegradação já foram identificados (Mopper et al. 1991; Miller & Zepp 1995) incluindo compostos de baixo peso molecular que são lábeis para a utilização microbiana (Kieber et al. 1989).

Considerando que as bactérias heterotróficas são os maiores consumidores de matéria orgânica dissolvida marinha (Azam & Hodson 1977; Williams 1984) pode-se esperar que os processos fotoquímicos e microbianos e as temperaturas elevadas actuem sinergicamente aumentando a remineralização da matéria orgânica dissolvida na superfície oceânica.

Vários estudos referem a fotoprodução de compostos específicos de baixo peso molecular através de matéria orgânica dissolvida marinha e a utilização desses compostos pelas bactérias (Kieber et al. 1989; Mopper et al. 1991; Moran & Zeep 1997). No entanto, em nenhum destes estudos foi examinado o efeito real das transformações fotoquímicas na utilização bacteriana da matéria orgânica dissolvida na superfície oceânica.

Embora se conheçam numerosas alterações fotoquímicas da matéria orgânica dissolvida, que ocorrem na superfície oceânica (Zika 1981), desconhecem-se os seus efeitos, isto é, se se irá verificar um aumento ou decréscimo na utilização bacteriana dessa matéria orgânica dissolvida.

Adicionalmente à fotoprodução de substratos lábeis para as bactérias, as alterações fotoquímicas podem também diminuir a biodisponibilidade de matéria orgânica dissolvida (Harney et al. 1983; Naganuma et al. 1996; Gobler et al. 1997).

Benner & Biddanda (1998) referem também a possibilidade de a utilização de matéria orgânica dissolvida, pelas bactérias, diferir, devido ao efeito real da fotodegradação dependendo da proveniência da matéria orgânica dissolvida exposta à luz solar; isto é: conforme a matéria orgânica dissolvida seja da superfície ou do oceano profundo pois, tal como já referido anteriormente, foram observadas diferenças na fotoreactividade das águas superficial e profunda (Mopper et al. 1991) sendo a composição química da matéria orgânica dissolvida superficial diferente da do oceano profundo (Benner et al. 1992).

De referir, uma vez mais, que todos estes estudos consideraram o modelo conceptual de Saunders, o que se pode ter talvez tornado um pouco limitativo.

A Utilização de Azoto

Actualmente, o azoto e o fósforo têm sido reconhecidos como elementos, cuja disponibilidade pode limitar a produção bacteriana dos ecossistemas aquáticos (Caron 1994, Kirchman 1994, Elser et al. 1995, Rivkin & Anderson 1997).

Os resultados dos diversos estudos evidenciavam que quando os compostos excretados tinham um baixo conteúdo de nutrientes minerais, o crescimento bacteriano iria requerer um "uptake" adicional de compostos dissolvidos de fósforo e/ou azoto para a síntese de biomassa bacteriana.

Um exemplo típico desses compostos são os carbohidratos que parecem ser um produto comum da excreção fitoplanctónica (Myklestad 1974).

Assim, num ambiente onde a produção primária é limitada pela disponibilidade de nutrientes minerais poderá ocorrer competição entre fitoplâncton e bactérias heterotróficas para o nutriente mineral limitante (Bratbak & Thingstad 1985), tal como já referido.

Rhee 1972, Parker et al. 1975, Parsons et al. 1981, Currie & Kalff 1984 desenvolveram uma alargada experiência neste campo de competição bactérias/fitoplâncton sugerindo que as bactérias são competidores mais eficientes para os nutrientes do que o fitoplâncton.

Do ponto de vista teórico, tal como referem Bratbak & Thingstad (1985), isto pode ser considerado esperado, tendo em conta a relação superfície/volume das bactérias.

As experiências desenvolvidas por Smith & Kalff (1982) que estabelecem uma relação entre o pequeno tamanho e a vantagem competitiva no "uptake" de nutrientes para o fitoplâncton e as experiências com bactérias desenvolvidas por Kuenen et al. (1977) - em que verificaram que espécies com elevadas razões superfície/volume eram as dominantes em taxas de diluição baixas -  são prova disso.

Por outro lado, vários são os autores que sugerem que a excreção pode ser favorecida quando se esgota a fonte de nutrientes (Ignitiades & Fogg 1973, Myklestad 1977, Joiris et al. 1982, Lancelot 1983, 1984).

Se isto for verdade, uma situação paradoxal se levanta: o fitoplâncton limitado pelos nutrientes responde de forma a, aparentemente, estimular os seus competidores.

Bratbak & Thingstad (1985) tentaram resolver este paradoxo assumindo que as bactérias tinham uma habilidade igual ou inferior para competirem com o fitoplâncton em nutrientes e, desta forma, bactérias e fitoplâncton seriam limitadas pelo mesmo nutriente.

Ao assumirem esta situação, outra questão é levantada ‑ Porque é que tantas espécies diferentes coexistem no mesmo ambiente em que o mesmo nutriente é limitante? 

Este facto pode ser explicado considerando que a competição entre bactérias e fitoplâncton para os nutrientes, nas situações em que se verifica uma entrada elevada de material orgânico alóctone, tem um efeito bilateral: por um lado, a degradação da matéria orgânica pelas bactérias deverá ser afectada negativamente pelos produtores primários e/ou, por outro, a produção primária deverá ser influenciada negativamente pela actividade bacteriana.

Sobre esta matéria várias investigações teóricas (Thingstad & Pengerud 1985) e de campo (Parker et al. 1975, Parson et al. 1981) foram levadas a cabo.

Nas situações em que a matéria orgânica foi adicionada, a limitação no crescimento devida à falta de carbono deixa de ser sentida, e a possibilidade de competição para os nutrientes torna-se a principal interacção ecológica entre fitoplâncton e bactérias.

Nesta situação, em que o material orgânico excretado pelo fitoplâncton é a principal fonte de carbono/energia para o crescimento bacteriano, a combinação entre competição e comensalismo é esperada.

O efeito desta relação (competição/comensalismo) da distribuição da biomassa entre fitoplâncton e bactérias não é obvio, pois as bactérias não podem competir completamente com o fitoplâncton, uma vez que isto iria remover a sua fonte de substrato carbono/energia.

Assim, assumindo uma vez mais a superioridade por parte das bactérias na competição para os nutrientes, a população bacteriana deverá aumentar até haver substrato orgânico dissolvido disponível.

Também Currie & Kalff (1984) verificaram a existência de um equilíbrio entre fitoplâncton e bactérias ou seja, verificaram que foi estabelecido um equilíbrio entre a coexistência das bactérias e do fitoplâncton.

Esse equilíbrio é também evidenciado nos resultados obtidos através do modelo de Bratbak & Thingstad (1985), em que se demonstra como o efeito do aumento da limitação por nutrientes minerais, através do decréscimo da taxa de diluição no sistema, pode alterar o equilíbrio através do domínio de bactérias, isto é, o fitoplâncton inicia a sua própria redução através da estimulação dos seus competidores.

É sabido que a vantagem competitiva numa variável ambiental depende, ainda, de outras propriedades fisiológicas e, desta forma, se se considerar que as bactérias são competidores inferiores relativamente ao fitoplâncton, algumas explicações podem ser aceites como, por exemplo, a fonte de nutrientes poder sustentar o que pode parecer um rápido "turnover" bacteriano dos exudados provenientes do fitoplâncton, em alguns ambientes marinhos (Wiebe & Smith 1977, Lancelot 1979).

De acordo com o exposto, verifica-se que as bactérias nos sistemas aquáticos poderão ser limitadas por carbono mais do que por nutrientes minerais.

Este facto contradiz, de certa forma, algumas evidências já demonstradas pois, embora historicamente se tenha assumido que o fitoplâncton era o responsável pela maior parte do "uptake" de azoto inorgânico na zona eufótica do mar (Dugdale & Goering 1967), algumas excepções a esta generalização foram demonstradas e evidenciadas referindo que as bactérias heterotróficas podem desempenhar um papel significativo na utilização de azoto inorgânico nesta zona do mar (Wheeler & Kirchman 1986).

Eppley et al. (1977) verificaram a existência de taxas de "uptake" de azoto inorgânico superiores, quando comparadas com a taxas de fixação de CO2, durante o Inverno no Oceano Pacífico e atribuíram esta discrepância ao "uptake" proveniente das bactérias heterotróficas.

Laws et al. (1985) compararam as taxas de "uptake" de amónia com as taxas de "uptake" de azoto estimadas a partir da dependência luz-incorporação de CO2 em proteínas, e verificaram que o "uptake" de amónia era substancialmente mais elevado do que o estimado através das taxas de incorporação do CO2, tendo concluído que o "uptake" de amónia pelas bactérias heterotróficas deveria ser superior.

Também várias experiência demonstraram que as bactérias heterotróficas constituíam a maior "perda" para o DON nos ambientes marinhos (Billen 1984). Todavia, a necessidade de DON correspondente às necessidades de azoto para o crescimento das bactérias não foi estabelecida.

Wheller & Kirchman (1986) referem que a produção bacteriana aparece substancialmente superior - relativamente aos máximos medidos das taxas de "uptake" para os aminoácidos livres dissolvidos. Desta forma as bactérias deverão obter azoto de uma fonte adicional.

Na camada trófica do mar as bactérias encontram normalmente substrato orgânico dissolvido com excesso de carbono quando comparado com o balanço do substrato necessário ao seu crescimento (Williams, 1986).

Assim, Goldman et al. (1987) dizem que as bactérias ou deverão seleccionar especificamente compostos ricos em azoto e/ou fósforo ou os substratos deverão ser complementados com azoto e/ou fósforo inorgânico.

De referir que Zweifel et al. (1993) desenvolveram um estudo no Mar Mediterrâneo a fim de investigarem como diferentes condições em termos de nutrientes podem afectar o crescimento bacteriano e a utilização de carbono orgânico dissolvido – DOC.

Os resultados encontrados sugerem que, numa escala de tempo em dias, as bactérias utilizam preferencialmente fontes inorgânicas de azoto e fósforo para o suporte do seu crescimento sendo, por outro lado, remineralizadores de azoto e fósforo ineficientes.

A existência de uma forte ligação entre nutrientes inorgânicos e degradação de DOC foi também comprovada.

Os nutrientes inorgânicos como factores limitantes para o crescimento das bactérias têm sido observados no Mar Báltico e as experiências de Horrigan et al. mostraram que a água do mar pode suportar um aumento da biomassa bacteriana quando suplementada com azoto inorgânico (Horrigan et al. 1988; Heinänen & Kuparinen 1992).

Verifica-se que a amónia constitui uma importante fonte para as bactérias heterotróficas sendo a maior parte do "uptake" de amónia devido ao picoplâncton. Isto foi posto em evidência num estudo desenvolvido por Wheeler & Kirchman (1986) com a finalidade de examinarem a utilização de amónia por procariótidos e eucariótidos e a contribuição relativa do azoto inorgânico e dos aminoácidos livres dissolvidos para os requisitos de azoto de várias espécies incluindo as bactérias heterotróficas.

Sobre este assunto também Billen (1984), num artigo publicado sobre a utilização heterotrófica de azoto, conclui que as bactérias utilizam em primeiro lugar aminoácidos como fonte de azoto ao passo que o fitoplâncton utiliza amónia, nitrato e ureia.

Ainda Brown (1980), Wheeler et al. (1974), através dos seus estudos laboratoriais, mostraram que ambos os grupos podem utilizar formas azotadas orgânicas e inorgânicas como única fonte de azoto.

Face à existência de várias formas azotadas e à necessidade de se estudar quais as utilizadas pelas bactérias heterotróficas, Wheeler & Kirchman (1986) procederam a um estudo afim de determinar quais as maiores fontes para as bactérias heterotróficas em populações naturais, tendo chegado a resultados que mostram uma elevada importância e extensão na utilização de amónia pelas bactérias heterotróficas nas populações  microbianas naturais.

Estudos relativamente ao tamanho indicam que a amónia e os aminoácidos são as fontes primárias de azoto para organismos de tamanho inferior a 1(m.

Nestes estudos o nitrato e a ureia não foram considerados significativos face às taxas envolvidas.

As concentrações de nitrato eram muito baixas, não constituindo uma importante fonte de azoto nas áreas amostradas (Haines 1979).

Também Probyn & Painting (1985) encontraram, relativamente ao nitrato, taxas de "uptake" consideradas negligenciáveis em organismos de tamanho inferior a 1(m.

No entanto, se bem que o nitrato tenha sido visto até agora como uma fonte menor de azoto para as bactérias, estudos mais recentes revelam que as bactérias podem, em certas condições, utilizar quantidades de nitrato consideráveis e que o nitrato pode suportar cerca de 10% da produção de azoto bacteriano no oceano (Kirchman et al. 1994)

As experiências de Wheeler & Kirchman (1986) conduziram a resultados em que 78(22% do "uptake" de amónia era devido a bactérias.

Várias linhas de evidência sugerem que uma fracção significativa desse "uptake" ("uptake" de amónia) é devida especificamente às bactérias heterotróficas.

Por seu lado Wheeler & Kirchman (1986) referem que no seu estudo nas águas da Ilha Sapelo constataram que ou as bactérias heterotróficas eram responsáveis pela maioria do "uptake" observado nos organismos de tamanho inferior a 1(m ou a maior fonte de azoto para as bactérias não tinha sido incluída nos compostos estudados (amónia, nitrato, ureia e aminoácidos).

Adicionalmente, como a amónia e a glucose tinham estimulado o crescimento das bactérias heterotróficas mas não tinham um efeito isolado, concluíram que estas necessitavam e utilizavam ambos os substratos. Verificaram também que tanto o uptake de amónia como o de aminoácidos aumentava com o aumento da abundância de bactérias.

Por outro lado não se pode ser simplista considerando apenas que a actividade das bactérias é limitada ou por azoto ou por carbono, pois vários são os autores que referem que, mesmo em ambientes oligotróficos (onde seria naturalmente de esperar uma limitação predominante devida a nutrientes inorgânicos), existe uma alternância entre a limitação de azoto e carbono.

Efectivamente existem vários estudos que identificaram uma clara variação diária na actividade bacteriana associada a essa alternância, sendo esta bastante pronunciada em condições oligotróficas (Zohary & Robarts 1992, Zweifel et al. 1993, Gasol et al. 1998, Kuipers et al. 2000) e pouco sentida em condições eutróficas (Riemann & Søndergaard 1984, Zweifel et al. 1993, Simon 1994).

Assim, em águas oligotróficas, durante o dia, quando a actividade fitoplanctónica toma lugar, as bactérias têm de competir com o fitoplâncton para os nutrientes inorgânicos ao passo que durante a noite naturalmente esta competição é mais baixa.

Em contraste, durante o dia, em que a produção primária é superior, a libertação do carbono orgânico dissolvido, rapidamente disponível pelo fitoplâncton, pode prover de carbono as necessidades de bactérias.

Baseados nestas considerações, Kuipers et al. 2000, determinaram a variabilidade diária em termos de nutrientes limitantes através de vários bioensaios. Verificaram, então, uma clara mudança da limitação por carbono, de dia, para a limitação por azoto, à noite, concluindo, desta forma, que esta alternância poderá ser uma estratégia bem sucedida para que as bactérias retirem um excesso de substrato quando ele está disponível em quantidades suficientes e o armazene durante períodos em que esse substrato, em particular, não está disponível.

De facto, os resultados obtidos nos vários bioensaios efectuados sugerem isso mesmo, em que as razões C:N das novas células se afastavam das razões C:N reportadas para as bactérias (50:10, Fagerbakke et al. 1996)..

Assim, nos bioensaios enriquecidos com nutrientes inorgânicos (N+P) começados de manhã, as bactérias retiraram azoto e fósforo em excesso comparativamente ao carbono produzido (C:N:P=15:13:1) ao passo que nos bioensaios começados à noite as bactérias produziam mais biomassa em carbono do que o seu uptake de N e P poderia sugerir (C:N:P=118:11:1).

Então, esta plasticidade na razão C:N:P das bactérias produzidas pode, efectivamente, indicar que as bactérias podem, pelo menos em alguma extensão, agir contra a limitação de nutrientes.

A Predação – Factor Controlador

Um dos factores de maior importância é sem dúvida a predação, assumindo-se como a maior força estruturante nos ecossistemas aquáticos , influenciando a organização das cadeias alimentares, o tamanho da estrutura e a composição das espécies dos diferentes níveis tróficos (Brooks & Dodson 1965, Hairston & Hairston 1993).

Os efeitos directos e indirectos da predação têm sido especialmente bem estudados na cadeia clássica predador‑presa em lagos de água doce (peixe-zooplâncton-fitoplâncton) (Langenheder & Jürgens 2001) e várias adaptações têm sido encontradas em quase todos os organismos (Tollrian & Harnell 1999).

Elevados impactos dos predadores na composição taxonómica das comunidades das suas presas são bem conhecidas para as interacções zooplâncton-fitoplâncton (Sterner 1989).

Embora as bactérias sejam agora consideradas como sendo uma componente significativa das cadeias alimentares planctónicas, servindo de mediadoras nos processos chave nos ciclos biogeoquímicos (Cole 1999), os mecanismos que regulam a sua biomassa e a estrutura da comunidade ainda são fracamente compreendidos (Langenheder & Jürgens 2001).

Nos vários estudos experimentais de campo os nutrientes (carbono orgânico e nutrientes inorgânicos, referidos anteriormente) e a predação têm sido identificados como os principais factores de influência para as bactérias planctónicas (Elser et al. 1995, Pace & Cole 1996, Simon et al. 1998).

Há efectivamente um aumento das evidências de que a produção das bactérias é regulada, por um lado, pela limitação de nutrientes e pela manutenção do stock de biomassa, e por outro, pela predação (Giorgio et al. 1996, Pace & Cole 1996).

Um dos exemplos dessas evidências é na zona eufótica dos oceanos em que a concentração de bactérias é geralmente à volta de 5.106mL-1, podendo por vezes aumentar para 108mL-1 na presença de nutrientes e na ausência de predadores. 

Outro exemplo da importância que as bactérias podem assumir como presas é nas zonas de quebra das ondas onde - devido à acumulação de matéria orgânica numa fina camada superficial de, apenas alguns milímetros de profundidade - a concentração de bactérias pode ser 10 a 1000 vezes superior à encontrada na água imediatamente a seguir. Assim, nesta zona mais superficial da água do mar, elas constituem uma fonte alimentar para um elevado número de predadores.

Sendo muito pequenas para serem consumidas por organismos micrófagos, a sua proliferação é controlada através da predação pelo nanoplâncton, especialmente por protozoários.

Com efeito, a predação por protozoários heterotróficos é assumida como sendo a principal perda de picoplâncton quer heterotrófico quer autotrófico (Wikner & Hagstrom 1988, Landry et al. 1995, Reckermann & Veldhuis 1997).

Neste campo, e relativamente ao tipo de protozoários predadores de bactérias, o consenso também não é geral havendo discordância entre autores: uns consideram que os ciliados são os principais predadores, outros consideram que são os nanoflagelados heterotróficos.

De entre os protozoários, os nanoflagelados heterotróficos são conhecidos como sendo os predadores mais importantes das bactérias (Kisand & Zingel 2000), sendo os ciliados considerados como predadores de bactérias apenas em casos isolados (Hall et al. 1993).

Este facto é, por exemplo, evidenciado num estudo desenvolvido por Hansen & Christffersen (1995) em que a predação dos nanoflagelados heterotróficos nas bactérias foi assumida como sendo prevalecente, tendo sido os ciliados considerados como predadores preferencialmente para os produtores primários e apenas marginalmente para as bactérias.

Outros autores também compartilham desta ideia, tendo identificado os nanoflagelados heterotróficos, de tamanho 2-5(m como os principais predadores de bactérias, no oceano aberto (Fenchel 1982, Furhman & McManus 1984, Rassoulzadegan & Sheldon 1986, Wikner & Hagström 1988).

Este conhecimento, tal como refere Kisand & Zingel (2000), é baseado essencialmente em dois factores básicos:

· habitualmente a abundância de nanoflagelados heterotróficos é uma a duas ordens de grandeza superior à dos ciliados (Simek et al. 1997, Sommaruga & Conde 1997)

· os ciliados são considerados como predadores principais dos organismos de tamanho nano (Sherr et al. 1990).

No entanto, também existe uma clara evidência de que os ciliados (especialmente os mais pequenos) estão aptos a predar eficazmente partículas de tamanho pico (onde se incluem as bactérias), tendo-se encontrado taxas específicas de predação dos ciliados superiores às dos nanoflagelados heterotróficos (Epstein & Shiaris 1992, Iriberri et al. 1993, Kisand & Zingel 2000).

Dados sobre águas costeiras indicam que 106bactérias/mL são suficientes para que os ciliados ((<15(m) predem eficazmente (Sherr et al. 1989).

Um outro exemplo da importância dos ciliados como principais predadores de bactérias, quando comparados com os nanoflagelados heterotróficos, é o que se verifica em ambientes eutróficos. Os nanoflagelados heterotróficos estão normalmente presentes numa baixa abundância (2 a 400 mL-1), predando bactérias numa baixa taxa de predação (Wieltsching et al. 1999).

Por outro lado, pode-se também especular sobre o facto de os ciliados manterem os números de nanoflagelados heterotróficos baixos (Simez et al. 1990, Weisse et al. 1990, Jürgens et al. 1996). É evidente a elevada pressão de predação dos ciliados nos nanoflagelados heterotróficos e pode bem ser a principal razão para a que a população de nanoflagelados se mantenha tão baixa e, assim, os ciliados se tornem os principais predadores de bactérias.

Esta conclusão é também compartilhada por Kisand & Zingel (2000) que sugerem que os ciliados devem ter uma outra fonte de alimento para além das bactérias.

Algum zooplâncton maior -larvas- que possui dispositivos especiais de filtragem também é capaz de capturar e consumir bactérias.

Isto verifica-se, por exemplo, quando a concentração bacteriana começa a aumentar. Embora os zooflagelados heterotróficos estejam normalmente presentes no ambiente marinho em concentrações da ordem dos 103mL-1, quando a concentração bacteriana começa a aumentar os zooflagelados respondem rapidamente consumindo mais bactérias prevenindo, assim, um aumento muito elevado do número de bactérias existentes.

Tal como referido acima, as taxas de predação dos protozoários são presentemente entendidas como dependentes principalmente da abundância dos predadores e das presas num mecanismo simples (Fenchel 1982).

Variações na abundância de predadores e presas podem explicar mudanças nas taxas de predação.

Azam & Cho (1990) sugeriram duas situações: ou as populações de bactérias nas águas oligotróficas são demasiado baixas para exercerem uma elevada pressão aos predadores ou os predadores não conseguem comer eficientemente abaixo de 3.105mL-1.

Adicionalmente, os protozoários podem estar aptos a regular as suas taxas de predação como resultado de mudanças na intensidade luminosa, abundância de outros organismos ou concentrações de compostos excretados (Chisholm et al. 1984; Sibbald et al. 1987).

Por outro lado, vários são os autores que referem que as bactérias têm capacidade para responder a um aumento na pressão de predação produzindo morfótipos resistentes como espirais, filamentos ou agregados (Caron et al. 1988, Güde 1990).

Este facto é, de certo modo, contrariado por Psenner & Sommaruga (1992) que não atribuem a formação de agregados como resposta a um aumento da pressão de predação mas sim a um aumento da fonte de substrato. No entanto, os autores também referem que um aumento (em tamanho) das bactérias (por exemplo através da formação de agregados) pode prevenir a predação de bactérias por nanoflagelados heterotróficos, mas torna-as mais atractivas para predadores maiores como os ciliados.

Portanto, até aqui tem sido dado a entender que ou os predadores têm capacidade de controlar a abundância de bactérias ou as bactérias têm capacidade de responder à pressão de predação de uma forma relativamente simplista. Mas se se fizer a junção deste sistema com os nutrientes, esta relação simples bactéria-bacterívoro torna-se mais complexa, sobretudo quando se está a falar em ambientes oligotróficos.

Vários estudos experimentais em águas oligotróficas têm sido desenvolvidos – tanto de campo (Kirchman et al. 1989) como de laboratório (Van Wambeke & Bianchi 1985) – tendo-se verificado desde a existência de retardamentos temporários na pressão da predação até ao aumento da abundância de bactérias.

Este facto deve-se essencialmente à capacidade que as bactérias têm para responder às adições de substrato (Kirchman & Rich 1997).

Ao passo que as bactérias respondem rapidamente às variações das concentrações de substrato (horas), os seus predadores não têm essa capacidade necessitando de vários dias para se adaptarem a essas variações e desta forma não conseguem responder imediatamente ao aumento da abundância de bactérias (Jürgens et al. 2000).

Em águas doces e sistemas marinhos mais produtivos a resposta temporal dos predadores ao aumento da abundância de bactérias é geralmente mais curta, varia entre várias horas a um dia (Andersen & Fenchel 1985, Hadas et al. 1990).

Em Conclusão

Atendendo ao que foi referido nesta abordagem introdutória - e considerando que a produção bacteriana está directamente correlacionada com o processo de remineralização da matéria orgânica morta que, por seu turno, está sujeita a transporte para o oceano profundo - um correcto conhecimento de como a produção bacteriana é controlada não constitui por si só um assunto de interesse, muito embora se apresente de capital importância para a compreensão do ciclo biogeoquímico do carbono no oceano.

Uma vez que a produção bacteriana é o produto da taxa específica de crescimento e da biomassa, os modelos de produção bacteriana têm de, obrigatoriamente, considerar os mecanismos que controlam ambas.

Se, por outro lado, se considera que a taxa de crescimento das bactérias é limitada pelo carbono há que considerar que também outras observações sugerem que os nutrientes limitam essa taxa.

Deste modo, a competição entre o fitoplâncton e bactérias no que diz respeito a nutrientes irá influenciar tanto a taxa de produção como o consumo de carbono orgânico na camada superficial.

Outro factor importante é a predação que regula a biomassa dos diferentes competidores e a competição, em termos de nutrientes, não depende apenas da habilidade dos competidores para o nutriente limitante mas também da pressão no que diz respeito à predação nas populações competidoras de bactérias e fitoplâncton.

Adicionalmente, a ideia de que a limitação por nutrientes da produção fitoplanctónica pode alterar a excreção de compostos dissolvidos ricos em carbono leva-nos para um nível mais complexo de interacções, muitas das quais difíceis de equacionar.
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