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RESUMEN

Las comunidades plancténicas de lagos someros sostienen una alta biodiversidad e
importantes procesos ecosistémicos como el flujo de materia y energia en la zona
peldgica, debido a la produccién primaria del fitoplancton y la herbivoria o pastoreo del
zooplancton. Las presiones antrdpicas (ej. aumento de nutrientes) y/o climaticas
(temperaturas y precipitaciones andmalas) alteran las estructuras comunitarias
comprometiendo los procesos que sostienen. Predecir la estructura y dinamica temporal
de las comunidades planctdnicas en diferentes climas y estados tréficos permitiria
pronosticar las respuestas de los lagos someros a esas presiones. Sin embargo, la alta
diversidad de especies y formas de vida del plancton junto con la gran variabilidad del
ambiente peldgico generan un alto recambio y coexistencia de numerosas especies con
diferentes requerimientos, dificultando la prediccion de la composicidon de la comunidad
en un momento dado. Una forma de resumir la informacién y mejorar la capacidad
predictiva es aplicar aproximaciones funcionales, agrupando el fitoplancton en grupos
funcionales basados en morfologia (GFBM) y al zooplancton herbivoro en grupos
taxondmicos (rotiferos, claddceros y calanoides). Nuestra hipdtesis es que diferentes
condiciones ambientales (clima, estado tréfico, presencia de macroéfitas y peces) generan
diferentes composiciones de grupos, tipos e intensidades de interacciones tréficas y
presién pastoreo (preferencias e intensidad de consumo). En este marco el principal
objetivo de la tesis fue aportar a la descripcidén y comprensién de las dinamicas
planctdnicas (fitoplancton, zooplancton, e interacciones) en lagos someros de diferentes
latitudes y con diferentes condiciones ambientales, resumiendo la informacion de la

composicidn de especies con una aproximacién funcional.

En el primer capitulo se realizd una revisién bibliografica sobre la dindmica temporal de
comunidades de fitoplancton y/o zooplancton en lagos someros de diferentes regiones
climaticas: tropicales, subtropicales, templadas y subpolares. Se generaron predicciones
sobre los patrones de estacionalidad para cada region y los principales factores
estructuradores de las comunidades. Se reconocieron como principales factores
estructuradores del plancton a la conformacidn de agua clara o turbia por fitoplancton en

lagos templados, la presencia de macroéfitas en los subtropicales, el régimen de



precipitaciones en los lagos tropicales y la presencia de planctivoros en los lagos

subpolares y polares.

En el segundo capitulo las predicciones tedricas generadas se contrastaron con datos de
un muestreo de verano para lagos someros sudamericanos distribuidos en un gradiente
latitudinal. En el mismo se encontré que los factores estructuradores de las comunidades
planctdnica, asi como su composicion funcional y taxondmica, varian en funcién del clima.
Las mayores presiones de pastoreo se observaron en climas templados y subpolares. En
lagos tropicales y subtropicales, la alta predacién por peces planctivoros limita el
desarrollo de grandes claddceros y la dominancia de GFBM poco palatables (Il y VII)

genera una débil presién de pastoreo.

En el tercer y Uultimo capitulo se compararon series temporales quincenales de
fitoplancton y zooplancton en lagos templados de diferente estado trofico. Esto permitid
evidenciar que el aumento de nutrientes genera una mayor variabilidad de las
comunidades y el desacople de las mismas, asi como una disminucién de la intensidad de

sus interacciones troéficas.

Como conclusién general se plantea que el aumento en temperatura asi como en carga
de nutrientes de los lagos generan un desacople de la dindmica comunitaria del
fitoplancton y zooplancton causando una disminucion en la intensidad de sus
interacciones tréficas y del aprovechamiento de la productividad primaria. Para fortalecer
los resultados obtenidos se necesitaria la generacién de series temporales con mas de un
afo de muestreos, asi como informacion homogénea para diferentes regiones climaticas

por igual.

Palabras clave: zooplancton, fitoplancton, pastoreo, lagos someros, regiones climaticas,

eutrofizacion.



ABSTRACT

Plankton communities in shallow lakes sustain high biodiversity and important ecosystem
processes, such as mater and energy fluxes mediated by phytoplankton primary
production and zooplankton grazing. Anthropic (e.g. nutrient rising) and/or climatic
(temperatures and anomalous precipitations) pressures compromise community
structure and ecosystem functions. Understanding plankton community structure and
dynamic for different climates and trophic states helps anticipating shallow responses
lakes to these pressures. However, plankton high species diversity and life forms, added
to the high variability of the pelagic environment makes the prediction of plankton
communities composition a big challenge. To summarize information and improve
predictive ability we adopted a functional approach. We organize phytoplankton species
into morphology-based functional groups (MBFG) and herbivorous zooplankton into main
taxonomic groups (rotifers, cladocerans and calanoids). Our hypothesis is that different
environmental conditions (climate, trophic state, presence of macrophytes and fish)
affect different communities compositions and results in changing grazing pressures
(preference and intensity of consumption). The main objective of this thesis was to
contribute to the description and understanding of shallow lakes plankton dynamics
(phytoplankton, zooplankton and their interactions) at different latitudes and
environmental conditions, summarizing information by means of functionally sound

groups approach.

In the first chapter, a bibliographic review was carried out on temporal phytoplankton
and/or zooplankton community dynamics in shallow lakes of different climate regions:
tropical, subtropical, temperate, subpolar and polar. Community seasonality patterns and
main structuring factors predictions for each region were identified. As main structuring
factors we recognized trophic status in temperate lakes, presence of macrophytes in
subtropical lakes, rainfall regime in tropical lakes and presence of planktivores in subpolar

and polar lakes.

In the second chapter our theoretical predictions were contrasted with summer sampling
data from South American shallow lakes. It was found that structuring factors of plankton

communities, as well functional and taxonomic composition, varied according to climate.



Temperate and subpolar climates show higher grazing pressures. High planktivorous fish
predation on large cladocerans, and dominance of unpalatable MBFG (lll and VII) resulted

in weak grazing pressures in tropical and subtropical lakes.

In the third and final chapter, fortnightly time series of phytoplankton and zooplankton
were compared among trophic states in temperate lakes. This showed that nutrient
increase cause a higher community variability and decoupling, decreasing grazing

intensity.

As a general conclusion, it is suggested that the increase in temperature as well as
nutrient load of the lakes generate a decoupling of phytoplankton and zooplankton
communities dynamics causing a decrease in their trophic interactions and exploitation of
primary productivity. To strengthen the obtained results the generation of time series
with more than a year of sampling would be required, as well as more comparable

information for the different climate regions.

Key words: zooplankton, phytoplankton, grazing, shallow lakes, climate regions,

eutrophication.



INTRODUCCION GENERAL: RELEVANCIA DE LOS SISTEMAS LACUSTRES SOMEROS Y EL
ROL DE LA COMUNIDAD PLANCTONICA

Los lagos someros proveen una amplia variedad de servicios ecosistémicos: fuente de
agua para consumo, recursos pesqueros, regulacién del ciclo hidrolégico, ciclado de
nutrientes, metabolizacion de contaminantes, entre otros (Postel & Carpenter, 1997,
Meester & Declerck, 2005; Harrison et al., 2010; Meerhoff et al., 2012; Schallenberg et al.,
2013). Por otra parte, pueden responder rapidamente a las perturbaciones externas,
como el aumento en la carga de nutrientes, producto de la expansién de las zonas
urbanas y agricolas, y anomalias en la temperatura y régimen de precipitaciones
generadas por modificaciones fisicas, megaemprendimientos o el cambio climatico (Paerl
et al.,, 2016; Meerhoff et al., 2012; Vitousek, 1994). Actualmente dichas presiones
generan en lagos someros de diversas partes del mundo importantes cambios en la
hidrologia y la dinamica de los nutrientes y comunidades bioldgicas, con la consecuente
pérdida de varios de los servicios mencionados incluyendo la conservacién de la
biodiversidad (Moss, 2011; Mazzeo et al., 2003; Jeppesen et al., 2012; Scasso et al., 2001;
Garcia-Rodriguez et al., 2002). En este contexto se hace fundamental comprender la
dindmica de los lagos de diferentes latitudes y condiciones tréficas, para modelar y
predecir a futuro las respuestas de estos ecosistemas responderian (Kruk et al., 2009;

Meerhoff et al., 2012).

Una comunidad modelo capaz de reflejar rapidamente los cambios ocurridos en los lagos
someros es la comunidad plancténica (Reynolds, 1993), compuesta de organismos
peldgicos que pasan parte o la totalidad de sus vidas en suspensidn en la columna de agua
y cuya limitada motilidad les impide desplazarse contra-corriente (Reynolds, 2006). Esta
comunidad es responsable de procesos fundamentales para la productividad y dinamica
de los lagos. El fitoplancton, principal productor primario en zonas peldgicas, cumple un
papel importante en el ciclado de nutrientes y en la produccion de oxigeno (Winder &
Sommer, 2012; Falkowski et al.,, 2003). Sin embargo, su crecimiento excesivo (i.e.
floraciones) puede alterar la dindmica de otros componentes del ecosistema y los
servicios que éste provee (i.e. agua para consumo) (Anderson et al., 2002; Paerl, 2014). El

zooplancton, principal consumidor secundario en las zonas peldgicas, mediante su
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actividad de alimentacidon (herbivoria o pastoreo) (Barnett et al., 2007; Lampert &
Sommer, 2007; Reynolds, 2006), puede tener un efecto importante como estructurador
del fitoplancton, afectando su biomasa total, estructura de especies y tamafios (Brooks &
Dodson, 1965). El pastoreo constituye un proceso fundamental para el nexo de materia y
energia desde productores primarios tanto hacia niveles tréficos superiores mediante la
via herbivora (Lehman, 1988), como a hacia la via detritivora (Turner, 2002). Su intensidad
varia con la composicion de ambas comunidades (tamafios, abundancias relativas,
especies abundantes, etc.) (Brooks & Dodson, 1965), y por lo tanto varia segun las
condiciones ambientales, en el espacio y tiempo. La estructura de tamafios y abundancia
de organismos, en ambas comunidades, depende en gran medida de la temperatura
(Atkinson, 1994; Gillooly & Dodson, 2000). Para el fitoplancton, e indirectamente para el
zooplancton, son fundamentales la disponibilidad de luz y nutrientes (N, C, P y Si), y la
hidrologia del sistema (Reynolds, 1980). Las interacciones con otras comunidades (i.e.
macrofitas, peces, etc.) también resultan importantes estructuradores (Sommer et al.,

1986, 2012; Meerhoff et al., 2007; Kosten et al., 2009; Lacerot, 2010).

Las condiciones ambientales presentes en un sistema permiten predecir los patrones en
biomasa total de las comunidades de fitoplancton y zooplancton (Kruk & Segura, 2012;
Hébert et al., 2016). Algunos ejemplos lo constituyen el modelo PEG de Sommer et al.
(1986, 2012), para lagos profundos de climas templados, y las descripciones de De
Senerpont Domis et al. (2013) para lagos tropicales y polares. Estos modelos incluyen
predicciones a lo largo de los cambios estacionales de un afio, en términos de biomasas
totales y especies representativas. Sin embargo, son escasas las predicciones generales

sobre lagos someros, y fundamentalmente de climas subtropicales.

Las diferencias en el desempefio y rol ecoldgico de los organismos del fitoplancton (ej.
diferencias en palatabilidad o toxicidad) y del zooplancton (ej. diferencias en potencial de
pastoreo y aprovechamiento de la productividad primaria) hacen fundamental conocer y
predecir la composicién de las comunidades y no solo su biomasa total (Kruk et al., 2011).
Debido a la alta variabilidad de ambas comunidades, asi como en sus factores
estructuradores, describir su dinamica temporal en términos de composicidn especifica y
en forma general para distintas regiones climaticas puede ser dificil (Hutchinson, 1961;

Beninca et al., 2008; Harris, 1980; Huisman & Weissing, 2001). Una alternativa es utilizar
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aproximaciones funcionales. La agrupacion de especies en categorias funcionales se basa
en la identificaciéon de rasgos morfoldgicos, fisiolégicos y fenoldgicos comunes que se
traducen en un desempefio ecoldgico similar de los organismos, independientemente de
su origen filogenético (Violle et al., 2007; McGill et al., 2006; Kruk et al., 2011; Kruk &
Segura, 2012). Esta herramienta permite resumir la informacién y mejorar la capacidad
descriptiva y predictiva (McGill et al., 2006; Hubbell, 2005). En esta tesis el fitoplancton
sera clasificado en grupos funcionales basados en morfologia (GFBM; Kruk et al., 2010),
cuyas principales caracteristicas se resumen en la Tabla 1. Por otro lado, el zooplancton se
clasificara en grupos taxondmicos (rotiferos, claddceros y copépodos calanoides) que
presentan claras diferencias en sus tamanos, ciclos de vida y comportamientos de

pastoreo (Litchman et al., 2013; Barnett et al., 2007), resumidas en la Tabla 2.

La combinacién de aproximaciones, funcional y taxondmica permite comprender el efecto
de las interacciones trdficas entre fitoplancton y zooplancton (Litchman et al., 2013;
Colina et al., 2015). Los diferentes rasgos morfoldgicos y fisioldgicos de los GFBM reflejan
una susceptibilidad diferente frente al pastoreo. Al tiempo que las diferencias en
comportamiento de pastoreo y preferencias alimenticias de los grupos de zooplancton
herbivoro resultan en tasas medias de aclarado significativamente diferentes entre
grupos y frente a distintos GFBM (Pacheco et al., 2010; Colina et al., 2015; Segura et al.,
2013) (Tabla 1).

La hipdtesis general de esta tesis establece que segun las condiciones ambientales habrd
una selecciéon diferencial de los organismos segun su pertenencia a distintos GFBM del
fitoplancton (Kruk et al., 2011; Kruk & Segura, 2012) y a diferentes grupos taxondémicos
del zooplancton. Asi, es esperable que en distintas condiciones ambientales (i.g.
diferentes regiones climaticas) sean favorecidos diferentes grupos resultando, a su vez,
en diferentes tipos e intensidades de interacciones troficas, afectando la presién de
herbivoria (preferencias y tasas de aclarado). La composicién de otras comunidades como
peces planctivoros y plantas sumergidas o flotantes también afectard los patrones
esperados debido a las interacciones comunitarias que se establecen (Meerhoff et al.,

2003, 2007a).

El objetivo general de esta tesis es aportar a la descripcion y comprensién de las
dindmicas planctdnicas (zooplancton, fitoplancton y su interaccidn) en lagos someros de
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diferentes latitudes y con diferentes estados troficos. Se plantean tres objetivos
especificos, abordados en cada uno de los capitulos en que se organiza la tesis. El primer
capitulo se centrard en describir la dinamica temporal (fitoplancton, zooplancton y su
interaccion) de la comunidad plancténica de lagos someros en diferentes regiones
climdticas (tropicales, subtropicales, templadas y subpolares) en base a una revisidn
bibliografica. En el segundo capitulo se realizara una caracterizacién de la comunidad
plancténica y el pastoreo para lagos someros de diferentes regiones climaticas,
Unicamente para las condiciones observadas en verano sin analizar la dinamica temporal
de las comunidades. En el tercer y ultimo capitulo se analizara la sucesién de fitoplancton
y zooplancton para lagos someros templados comparando lagos con diferente

concentracion de nutrientes y en base a datos de series temporales.
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Tabla 1. Descripciéon morfoldgica, taxas representativos y susceptibilidad a los grupos taxondmicos del
zooplancton herbivoro de los siete grupos funcionales basados en morfologia. Se presenta la media de: tasa
maxima de crecimiento (umax), volumen (V) y dimension lineal maxima (DLM). Asi como la toxicidad
potencial (0 no toxico, 1 potencialmente tdxico), susceptibilidad al pastoreo y grupo de zooplancton para el

cual resulta palatable.

Descripcion, taxas

GFBM .
representativos

pmax
(dias-1)

v
(um3)

DLM
(um)

Toxicidad

Suscep. al
pastoreo

Gtaxo zoo

| Organismos
. pequeios con alta
¢ ® relacién superficie/
. ° volumen
® Chlorella minutissima
Monoraphidium
minutum

~
© ¢
&
8]

2,08

12,9

Alta (pero con
alta tasa de
recuperacion)

Rotiferos

1l Pequefios
organismos
\ flagelados con
%# estructuras siliceas
Chromulina gyrans

Dinobryon
cylindricum

A

0,54

626

7,3

Baja

m Filamentos largos
con aerétopos
Anabaena sp.

Cylindrospermosis

raciborskii

0,67

1541

90

Baja

Calanoides

Organismos de
tamafo medio, sin
estructuras
especializadas
Scenedesmus acutus
Chlorella sp.

1,49

1543

21,8

Alta

Claddceros
Rotiferos

&)
| %% .
\© &

Flagelados
unicelulares de
*{O mediano y gran
% @ tamafio
6 Chlamydomonas
reinhardi
Rhodomonas sp.

0,89

2444

11,6

Media

Claddceros
Calanoides

Organismos no

Vi
< flagelados con
estructuras siliceas
Thalassiosira

weissflogi
Cyclotella sp.

0,93

3143

34

Media

Claddceros
Calanoides

Colonias grandes con
mucilago
Microcystis
aeruginosa
Aphanocapsa
delicatissima

SR =

0,94

43152

19

Baja
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Tabla 2. Descripcion del comportamiento de pastoreo , rangos de tamafio (Lm), tamarfio estimado de presas
de los principales grupos taxonémicos herbivoros del zooplancton (Gtaxo).

GTAXO COMPORTAMIENTO DE RANGO DE TAMANO DE PRESAS
PASTOREO TAMARNO (um)
ROTIFEROS e Fitoplancton de
| pequefio tamafio (ej.
Filtradores generalistas, con 30-200 GFBM |, IV)
baja selectividad por el
alimento
(Hansen et al., 1994;
Reynolds, 2006)
CLADOCEROS (Hansen et al., 1994; Reynolds, Amplio espectro de
2006) tamafio de presas (ej.
- 200-3000 GFBM IV, V, VI)
./ --‘;..
. @
s (Hansen et al., 1994;
N Reynolds, 2006)
COPEPDOS CALANOIDES Selectivos, gracias a la Fitoplancton de gran
presencia de mecano y tamaiio (ej. GFBM IIl, V,
%}m\%fw% quimioreceptores y al Vi)
ﬁ_}:‘, mayor desarrollo de los
= aparatos filtradores 200-2000
nd
(Koehl & Strickier, 1981;
Hansen et al., 1994; Barnett et
al., 2007; Fuchs & Franks,
2010)
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CAPITULO 1: APROXIMACION FUNCIONAL AL ANALISIS DE LA DINAMICA TEMPORAL DEL
PLANCTON EN LAGOS SOMEROS DE DIFERENTES REGIONES CLIMATICAS

1.1. INTRODUCCION

1.1.1. Sucesiones en el plancton

Una sucesion es entendida como una secuencia de reemplazo de especies que ocurre a
consecuencia de eventos previos, impulsada por las relaciones entre los organismos de la
comunidad, por los cambios que éstos generan en las condiciones ambientales, asi como

por las forzantes externas (Reynolds, 1980; Reynolds, 1993).

El proceso de sucesion se inicia con la acumulaciéon de biomasa de organismos de
pequefio tamafio y altas tasas de crecimiento (estrategas r), que en el transcurso de la
sucesion son reemplazados por organismos de mayor tamano y menores tasas de
crecimiento, pero mejor adaptados en la competencia por los recursos (estrategas k).
Gracias al pequefio tamano y a los cortos tiempos generacionales de sus organismos, las
comunidades plancténicas presentan un rapido desarrollo de individuos, poblaciones y
comunidades habilitando a observar en un corto plazo (por ej. meses a un afo) una
sucesion ecoldgica completa (Sommer, 1989). En todas las sucesiones incluyendo a las
gue ocurren en el ambiente pelagico se observa una tendencia al aumento en la
complejidad y diversidad de los organismos, y a la disminucién en productividad
(Reynolds, 1980; Reynolds, 1993). La intervencion de forzantes externas, algunos de ellos
disturbios (cambios de temperatura, eventos de mezcla inducidos por el viento y/o
precipitaciones, remociéon de predadores, etc.) alteran el proceso de sucesién, con
pérdida de biomasa y exclusion de algunos organismos que rapidamente son
reemplazados por otros mejor adaptados a las nuevas condiciones. En las condiciones
cambiantes del ambiente peldgico de los lagos someros, las comunidades planctdénicas

presentan una considerable variabilidad en su estructura (Reynolds, 1993).
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1.1.2. Factores ambientales estructuradores de las comunidades planctdnicas

La temperatura afecta las tasas de todos los procesos metabdlicos de los organismos
(Brown et al., 2004). Asimismo, su variacidon latitudinal y estacional influye sobre la
estructura de tamafios y la abundancia de organismos en las diferentes regiones
climdticas y estaciones del afio. En términos generales, tanto para el zooplancton como
para el fitoplancton, que a mayores temperaturas menor es el tamaino de los organismos
y mayor su abundancia (Atkinson, 1994; Gillooly & Dodson, 2000; Gillooly, 2000; Lacerot
et al., 2012; Kruk et al., 2016; Brown et al., 2004).

La disponibilidad de nutrientes (N, C, P y Si), esenciales para el proceso de fotosintesis,
son importantes estructuradores de la comunidad de fitoplancton e indirectamente del
zooplancton. La disponibilidad de luz varia en el tiempo y con la region climatica
generando diferencias estacionales y latitudinales en la productividad primaria (Winder &
Sommer, 2012). Las pérdidas por sedimentacién y/o arrastre también influyen en la
estructura de ambas comunidades (Reynolds, 2006; Lampert & Sommer, 2007; Sommer
et al., 2012). De igual modo las variaciones latitudinales en el régimen de precipitaciones
pueden disminuir la productividad primaria, al disminuir la disponibilidad de luz por
aumento de la mezcla y de nutrientes por efecto de dilucién, como incrementarla
mediante el aumento en la concentracién de nutrientes arrastrados desde la cuenca por

escorrentia (De Domitrovic, 2003; Loverde-Oliveira et al., 2009).

1.1.3. Interacciones bidticas como estructuradoras de las comunidades planctdnicas

En lagos someros templados, es ampliamente reconocido que las interacciones biolégicas
influyen en la productividad y en la dindmica de las comunidades de fitoplancton vy
zooplancton (McQueen et al., 1989; Lampert & Sommer, 2007; Reynolds, 2006). La
palatabilidad del fitoplancton para el zooplancton varia en funciéon de su morfologia
(tamafio, presencia de espinas, presencia de mucilago, exoesqueleto de silice, etc.)
(Bergquist et al., 1985; Hamm et al., 2003), fisiologia (produccidn de toxinas) (Wilson et
al., 2006; Sterner et al., 1993) y calidad nutricional (Ahlgren et al., 1990). La presencia de
fitoplancton no palatable limita la biomasa de zooplancton (Sterner et al., 1993); mientras

gue en presencia de fitoplancton palatable el mayor aprovechamiento de la
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productividad primaria por el zooplancton permite sostener un mayor nimero de niveles
tréficos, mediante un control ascendente o "bottom-up" (McQueen et al., 1989). Por su
parte, el zooplancton es capaz de estructurar a la comunidad de fitoplancton (en
biomasa, tamafios y especies dominantes) a través de la presidon de pastoreo (Sommer,
1988; Brooks & Dodson, 1965). Dicha presion de pastoreo dependera, entre otros
factores, de la estructura de tamafos y grupos del zooplancton, determinada a su vez por
la presién de predacion ejercida por peces planctivoros y macroinvertebrados. En pocas
palabras, en ausencia de planctivoros el zooplancton se compone de filtradores de gran
tamanio (ej.: cladéceros) capaces de controlar la comunidad de fitoplancton, mientras que
en abundancia de planctivoros la comunidad de zooplancton estard compuesta por
organismos de pequeiio tamafio (ej. rotiferos) sin capacidad de ejercer un control
importante sobre la comunidad de fitoplancton (Brooks & Dodson, 1965; Sommer et al.,
2012; Sommer et al., 1986; Sommer, 2008). Este tipo de control descendente o "top-
down" (Sommer, 2008;McQueen et al., 1986) suele ser mas pronunciado en los lagos
someros que en los profundos (Jeppesen et al., 1997). En lagos templados la remocién de
planctivoros, o la introduccién de peces piscivoros que controlen la abundancia de los
primeros, puede ser utilizado como herramienta de biomanipulacién (Perrow et al., 1997;
Jeppesen et al., 2012). La presencia de vegetacién acudtica puede debilitar las relaciones
antes mencionadas (Meerhoff et al., 2007b). Las plantas sumergidas proporcionan refugio
contra planctivoros durante las horas de luz, permitiendo la presencia de grandes
cladéceros en la comunidad de zooplancton y de una alta presidon de pastoreo sobre el
fitoplancton, a pesar de una importante abundancia de planctivoros (Timms & Moss,
1984; Burks et al., 2002). Al mismo tiempo las macrdéfitas compiten con el fitoplancton en
la captacidén de luz y nutrientes disueltos en el agua al tiempo que generan sustancias
alelopaticas toxicas para el fitoplancton (Van Donk & Van de Bund, 2002; Vanderstukken

etal., 2011) .

Estos patrones observados en los climas templados se complejizan hacia los climas mas
calidos, fundamentalmente debido al mayor rol de los procesos de omnivoria en la
comunidad de peces, a las variaciones en la estructura de tamafios de las comunidades de

zooplancton y de peces y a cambios importantes en los ciclos de vida de las especies (e;].
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mayor niumero de eventos reproductivos) (Meerhoff et al., 2007a; Iglesias et al., 2008,

2011, 2016; Teixeira De Mello et al., 2009; Kosten et al., 2009b; Lacerot et al., 2012).

1.1.4. Modelos que describen la dindmica temporal del plancton

El modelo PEG (de sus siglas en inglés "Plankton Ecology Group") planteado en 1986 por
Sommer et al. para lagos templados profundos, describe conceptualmente la dindmica
estacional del plancton en términos de biomasa totales y especies representativas, en
funcion de sus variables condicionantes. Este modelo considera el rol de los cambios
estacionales en los factores bidticos y abidticos que determinan la sucesion del plancton
en base a una descripcién de 24 pasos. Posteriormente se incluyé en este modelo el rol
del loop microbiano, del parasitismo y de la limitacidn por calidad del alimento (Sommer
et al.,, 2012). El modelo PEG fue extendido en 2012 por De Senerpont Domis et al.,
incluyendo predicciones tedricas para el plancton de lagos tropicales y polares, tanto
someros como profundos, Unicamente en términos de biomasas totales. Dichas
aproximaciones no incluyen la descripcion de lagos subtropicales o lagos polares con
diferentes condiciones tréficas y no detallan claramente en base a qué informacién se

plantean las predicciones.

1.1.5. Objetivo

El presente capitulo tiene como objetivo complementar la descripcién de la dindmica de
las comunidades de fitoplancton y zooplancton en lagos someros de diferentes regiones
climaticas. La estrategia de trabajo se basa en una revision bibliografica sistematizada
para lagos someros tropicales, subtropicales, templados y subpolares. En la misma se
busco identificar para cada regién climatica los patrones de estacionalidad y el principal
factor (abidtico o biolégico) responsable de estructurar las comunidades cuya
informacién fue resumida en GFBM del fitoplancton y grupos taxondmicos del
zooplancton. En este marco se incluyd dentro de las predicciones que el aumento de la
temperatura hacia las regiones calidas resulta en un aumento de la biomasa del
fitoplancton y de la ocurrencia de especializaciones (ej. presencia de células

diferenciadas); y en una disminucion del tamano de los organismos del zooplancton.
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1.2. METODOLOGIA

Se llevé a cabo una revision bibliografica sobre trabajos enfocados en el andlisis de la
dindmica temporal de comunidades de fitoplancton y/o zooplancton para lagos someros
de diferentes regiones climaticas (tropicales, subtropicales, templadas y subpolares-
polares). Se buscd incluir la mayor cantidad posible de informacién para lagos someros
sudamericanos, siendo considerados trabajos que presentaran al menos un muestreo por

estacion.

Dentro de la categoria de lagos someros se incluyen todos aquellos que no muestran
importantes periodos de estratificacidon térmica y cuya profundidad media no supera los 5
metros (Padisak & Reynolds, 2003). Para la delimitacion latitudinal entre las diferentes
regiones climaticas se utilizé como base la clasificacién climdtica de Képpen-Geiger de
1900. Esta clasificacion se basa en diferencias entre regiones en el tipo de vegetacion
terrestre, asi como en la media anual de precipitaciones y temperatura del aire (Peel et

al., 2007; Kottek et al., 2006).

Para cada lago de cada region climatica se identificaron los patrones estacionales y el
principal factor estructurador de las comunidades de plancton, entendiendo como tal a la
variable ambiental o bioldgica identificada por los autores como la mds importantes en
explicar a la comunidad plancténica. Se extrajo informacidn sobre especies de
fitoplancton y zooplancton dominantes que fueron agrupadas en GFBM de fitoplancton y
en grupos taxondmicos del zooplancton. Para cada una de las regiones climaticas y en
funcién del principal factor estructurador se confeccionaron una serie de descripciones
sobre la dindmica temporal del fitoplancton y zooplancton a lo largo de un ano.
Asimismo, para cada estacién y regidn climatica se registré el maximo valor de biomasa
y/o abundancia de los GFBM y grupos de zooplancton dominantes presentado en la
bibliografia. Para aquellas regiones climdticas para las cuales no fue posible extraer
relaciones de biomasa de la bibliografia (ej. climas subpolares) se utilizaron las
predicciones sobre las variaciones en biomasa total de zooplancton y fitoplancton en
funcién de la latitud realizadas en Meerhoff et al. (2012). La bibliografia citada para la

confeccidn de las predicciones se resume en el Anexo 1.

20



1.3. RESULTADOS

Se incluyeron un total de 30 articulos que cumplieron con los criterios ya mencionados
(Tabla 1.1). Para climas templados y frios (polares y subpolares) la mayor parte de la
bibliografia disponible se basé en estudios de lagos del hemisferio norte, siendo escasa la
informacién para el hemisferio sur. Para lagos tropicales y subtropicales la amplia mayoria
de los trabajos en lagos someros pertenecen a lagos sudamericanos, siendo sin embargo
mejor descriptos los patrones estacionales para el caso de los lagos tropicales. En el caso
de lagos subtropicales fueron escasos los trabajos cuyo objetivo fuese comprender la

dindmica estacional de las comunidades.

Tabla 1.1. Descripcidn de la base de datos utilizada para el andlisis, indicando para cada regién
climatica el niumero de citas consultadas, nimero de lagos, la delimitacion latitudinal, el
continente mayormente representado (CR), el factor estructurador de la comunidad plancténica
(F.Est.), el patron de estacionalidad (Est.) y, asi como los GFBM de fitoplancton (I al VII) y grupos
taxondmicos (Gtaxo) de zooplancton dominantes (en biomasa y/o abundancia) por estacion.

TEMPLADO SUBTROPICAL TROPICAL SUBPOLAR Y
POLAR
N° CITAS 5 9 11 5
N° LAGOS 16 20 58 12
LATITUDES 35°-50°N/35°-50°S 23°-35°N/23°-35°S 23°N-23°S 50°-70°N/50°-
70°S
CR Europa Sudamérica Sudamérica Groenlandia 'y
Alaska
F. EST. Conformacién de agua Presencia/ausencia Hidrologia Presencia/ausenc
turbia por fitoplancton plantas sumergidas (clima arido o ia peces
o conformacién de himedo) planctivoros
agua clara
EST. otofo- primavera- otono- primavera | lluvia sequia hielo des-
invierno verano invierno -verano hielo
GFBM 1,1, VI,V I, v, vii L,V v, vii, 1, v, 1,1, I, v Vi
V, VI V, Vi
GTAXO Claddceros, Cladéceros, Rotiferos, Rotiferos, Rotiferos,
Calanoides Calanoides Nauplios Calanoides Calanoides,
Cladéceros
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1.3.1. Lagos templados

Las predicciones formuladas para los climas templados se basaron en informacién de 16

lagos, 10 de los cuales pertenecen a Europa y solo 6 al continente sudamericano.

El patron estacional observado para las comunidades plancténicas de los climas
templados responde a las variaciones en la disponibilidad de luz y temperatura (Scheffer,
2004). El inicio de la sucesidon ocurre con la llegada de la primavera (aumento en
temperatura y horas de luz) y concluye al finalizar el otofio, siendo los meses de invierno
los de menor actividad bioldgica fundamentalmente en los casos donde se congela la

superficie del lago (Sommer et al., 2012).

La poca profundidad condiciona una mayor interaccidn entre los sedimentos y la columna
de agua, y la posibilidad de un mayor desarrollo en biomasa de plantas sumergidas
(Scheffer, 2004; Jeppesen et al., 1997). De acuerdo con Scheffer et al. (1993), la presencia
de plantas sumergidas promueve una configuracién del sistema denominado de agua
clara, con baja o moderada biomasa de fitoplancton y mayor nimero de niveles trdéficos.
Por el contrario, en ausencia de plantas sumergidas predominan regimenes de agua
turbia, con ausencia de piscivoros y frecuentes floraciones de fitoplancton (Jeppesen et
al., 2000). El primer escenario puede ser asociado a sistemas con baja o moderada
concentracion de nutrientes, mientras que el segundo escenario se asocia a una
concentraciéon media o alta de nutrientes (fundamentalmente fésforo total, PT) (Jeppesen

et al., 2005; Jeppesen et al., 2007).

1.3.1.a. Lagos templados con baja concentracion de nutrientes y biomasa algal

En estos lagos el crecimiento del fitoplancton se encuentra limitado por la presencia de
plantas sumergidas que compiten por los nutrientes y la luz, disminuyen la resuspension
de sedimentos y producen sustancias alelopaticas toxicas (Van Donk & Van de Bund,
2002). Al mismo tiempo las pantas habilitan una mayor presién de pastoreo al
proporcionar refugio para el zooplancton frente a peces planctivoros, permitiendo a la
comunidad de zooplancton incrementar su biomasa y la proporcién de grandes
cladéceros (Timms & Moss, 1984; Burks et al.,, 2002). Asi, el aprovechamiento de la

produccién primaria por la via herbivora permite sustentar un mayor nimero de niveles
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tréficos (en caso que los tenores de nutrientes lo permitan), con presencia de piscivoros

que controlan la comunidad de planctivoros (Jeppesen et al., 2000).

En estos lagos (Figura 1.1.a) los meses de invierno y otofio se caracterizan por una baja
biomasa de fitoplancton, con dominancia de los GFBM |, Il, IV y V (Jeppesen et al., 2007;
Jeppesen et al., 2005). Con la llegada de la primavera aparecen estrategas r de pequeno
tamafio que rapidamente dan lugar a una alta biomasa de estrategas k, incluyendo los
GFBM IV, V y VI, con mayores tamafios y requerimientos (Jeppesen et al., 2007; Jeppesen
et al.,, 2005). La biomasa total de zooplancton acompafia estas variaciones del
fitoplancton con un mdaximo hacia finales de la primavera, donde dominan grandes
claddceros. El incremento de biomasa del zooplancton se debe por un lado a la eclosidn
de huevos de resistencia y aumento de la actividad reproductiva en la primavera, asi
como por la abundancia de fitoplancton palatable (Sommer et al., 2012). La presion de
pastoreo ejercida por el zooplancton produce hacia mediados de la primavera lo que se
conoce como "fases de agua clara", caracterizada por la disminucién abrupta en la
biomasa de fitoplancton (Lampert & Sommer, 2007). La "fase de agua clara" actua como
un disturbio que genera el reinicio de la sucesién facilitando hacia finales del verano la
aparicién y dominancia de GFBM no palatables como ser el VIl y el lll (Jeppesen et al.,
2007; Jeppesen et al., 2005), que sin embargo dominan en menor medida que en lagos
turbios. El maximo de verano en el fitoplancton no ocurre en lagos oligotréficos ya que la
alta biomasa de fitoplancton durante la primavera genera un agotamiento de los recursos
(Sommer et al 2012). En el caso del zooplancton, como respuesta a la ausencia de
alimento palatable y al incremento en la proporciéon de estadios larvales y juveniles de
peces planctivoros, se produce una diminucion en biomasa fundamentalmente de
grandes cladéceros (Jeppesen et al., 2007). Resultados similares en cuanto a la
dominancia de GFBM del fitoplancton por estacién han sido encontrados en modelos

matemadticos (Reynolds et al., 2014).

1.3.1. b. Lagos templados con alta concentracidon de nutrientes y elevada biomasa algal

Un aporte considerable de nutrientes puede promover el reemplazo en la dominancia de
productores primarios, concretamente desde las plantas sumergidas al fitoplancton. En
esta transicidn, se limita la disponibilidad de luz para las plantas y se genera el pasaje a

una configuraciéon denominada de agua turbia por fitoplancton (generalmente asociado a
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condiciones eutrdficas o hipereutréficas) (Scheffer & Carpenter, 2003; Scheffer & van

Nes, 2007).

En funcidon de la literatura analizada para lagos con estas caracteristicas la biomasa total
de fitoplancton presenta tres maximos (Figura 1.1.b). El primero, en primavera es
generado por el aumento en la temperatura y disponibilidad de luz, y al igual que en los
lagos claros suele comenzar con estrategas r de pequefio tamafio (GFBM | y IV) que son
reemplazados por estrategas k de mayores tamafios de los GFBM IV y V (Abrantes et al.,
2006). Hacia finales del verano y gracias al exceso de nutrientes se produce el mayor
maximo en la biomasa de fitoplancton, con dominancia de estrategas k de los GFBM llI
y/o VIl (Abrantes et al., 2006). El tercer y menor de los maximos de biomasa del
fitoplancton ocurre a mediados del otofio, con dominancia fundamentalmente del GFBM
VI (Jeppesen et al., 2005). La biomasa de zooplancton también presenta un maximo a
finales de la primavera, con dominancia de cladéceros (Jeppesen et al., 2005). Sin
embargo, la baja relacion peces piscivoros/peces planctivoros, y la ausencia de refugio en
las plantas sumergidas provoca una alta presion de predacién sobre el zooplancton que
impide la generacién de la "fase de agua clara" (Scheffer & van Nes, 2007; Jeppesen et al.,
2007; Jeppesen et al., 2005). Los meses de frio, con una disminucién en la actividad y en
la abundancia de planctivoros habilitan un nuevo maximo en la biomasa del zooplancton
con dominancia de claddceros y calanoides (Jeppesen et al., 2005). Este pequeiio pico de
biomasa no se genera en lagos con estado de agua clara por la baja disponibilidad de

alimento (Sommer et al., 2012).

En el caso particular de lagos hipereutréficos las cianobacterias de los GFBM Il y/o VII
pueden dominar durante largos periodos del afio. Al tiempo que, en particular los lagos
con una baja relacién nitrégeno (N): fésforo (P) suelen estar dominados durante gran
parte del afio por representantes del GFBM Il con capacidad de fijar N (Scheffer et al.,
1997). La forma filamentosa, sumado a la posible toxicidad y baja calidad nutricional
hacen a estos grupos muy poco palatables para el zooplancton (Bergquist et al., 1985;
Wilson et al., 2006; Sterner et al., 1993; Ahlgren et al., 1990). La acumulacién de biomasa
del fitoplancton y su bajo aprovechamiento por el zooplancton generan alta

concentracion de materia orgdnica particulada y alta actividad de microorganismos, que
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generan condiciones de anoxia y promueven la muerte de peces y otros organismos

acuaticos (Bronmark & Weisner, 1992).

1.3.2. Lagos subtropicales

Las predicciones sobre lagos subtropicales incluyeron informacion sobre 20 diferentes
lagos, 11 pertenecientes a Norteamérica (Florida, EEUU) y 9 a Sudamérica (Argentina y

Uruguay).

Al igual que en los climas templados, la estacionalidad en la comunidad plancténica sigue
las cuatro estaciones del afio (otofio, invierno, primavera y verano), siendo sin embargo la
diferencia en temperatura y disponibilidad de luz entre estaciones menos pronunciada
(Peel et al.,, 2007). El invierno subtropical no constituye un periodo de escasa
disponibilidad de luz, ni de formacién de una capa de hielo sobre la superficie de los lagos
lo que permite una productividad primaria menos variable en el transcurso del afio que

en climas templados (Moustaka-Gouni et al., 2014).

A su vez, los lagos subtropicales se diferencian de los templados en los rasgos de historia
de vida y en la estructura de las comunidades de peces (Teixeira De Mello et al., 2009;
Goyenola et al., 2011). Se caracterizan por una abundancia alta de peces pequenos, alto
nimero de cohortes a lo largo de un mismo afo y una mayor proporcién de
planctivoros/piscivoros que la observada en lagos templados, siendo por lo tanto mas
importante el rol de los procesos de omnivoria (Teixeira De Mello et al., 2009; Goyenola
et al., 2011; Meerhoff et al., 2007; Iglesias et al., 2016). La alta abundancia y diversidad de
peces planctivoros presenta alta agregacion en torno a la vegetacion sumergida
disminuyendo el efecto de refugio proporcionado por las plantas hacia el zooplancton
(Meerhoff et al., 2007b; Meerhoff et al., 2007a). En este escenario la comunidad de
zooplancton se compone de organismos de pequefio tamaifio, con baja biomasa de
grandes claddceros (ej. Daphnia sp.) y baja presiéon de pastoreo sobre el fitoplancton

(Iglesias et al., 2007; Iglesias et al., 2011; Mazzeo et al., 2003).
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La presencia o ausencia de plantas sumergidas estructura a la comunidad de plancton de

los lagos someros subtropicales habilitando principalmente dos escenarios:

1.3.2. a. Lagos subtropicales con plantas sumergidas

En estos lagos (Figura 1.2.a), durante los meses de frio (otofio-invierno), la comunidad de
fitoplancton presenta baja biomasa con dominancia de los GFBM |, V y Il (Pacheco et al.,
2010), y al llegar la primavera se produce un incremento de la biomasa de fitoplancton y
un recambio de los GFBM, con dominio de los GFBM IV, VIl y lll (Pacheco et al., 2010).
Debido a que las plantas sumergidas compiten con el fitoplancton por nutrientes y luz, en
presencia de plantas el fitoplancton no logra alcanzar grandes biomasas. El zooplancton
muestra un patrén de biomasa contrario al fitoplancton, con mayores biomasas en los
meses de otono e invierno cuando la actividad reproductiva de los peces es menor y
menor la predacion sobre el zooplancton (Havens et al., 2015). En este periodo ocurre en
la comunidad de zooplancton el dominio de claddceros y calanoides. Con el aumento de
la temperatura en primavera aumenta la actividad de los peces y la presion sobre el

zooplancton, que pasa a ser dominado por rotiferos y nauplios.

1. 3. 2. b. Lagos subtropicales sin plantas sumergidas

En ausencia de pantas sumergidas (Figura 1.2.b) y sin competencia por nutrientes y luz el
fitoplancton alcanza mayores biomasas. Sin embargo, el patrén de GFBM se mantiene con
dominio de los GFBM I, V y Il en los meses frios, IV, VIl y principalmente Il en primaveray
verano (Pacheco et al., 2010; Mazzeo et al., 2003). Al igual que con el fitoplancton el
patrén estacional en la biomasa y composicidn de grupos del zooplancton es similar al de
los lagos con plantas (Iglesias et al., 2011). En casos de alta concentracion de nutrientes la
comunidad de fitoplancton puede ser dominada durante todo el aifo por representantes

del GFBM Il (Kruk et al., 2002).

1.3.3. Lagos tropicales

Las predicciones sobre lagos tropicales incluyeron informacion sobre 58 lagos diferentes,

pertenecientes a Sudamérica (Brasil).
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Las regiones tropicales se caracterizan por presentar la mayor disponibilidad de luz y las
mayores temperaturas, tanto en la superficie como en la columna de agua y a lo largo de
todo el afio (Lewis, 1987;Lewis, 1996). La baja variabilidad anual y estacional en luz y
temperatura ha llevado a los investigadores en limnologia a considerar baja o nula la
estacionalidad de las comunidades plancténicas tropicales (De Senerpont Domis et al.,
2013;Lewis, 1987). Sin embargo, ha sido demostrado que la productividad primaria no es
contante a lo largo del afio (Melack, 1979), siendo el régimen de precipitaciones el
causante principal de su variabilidad e identificdndose una estacién lluviosa y una seca
(Peel et al., 2007). La lluvia puede actuar como un disturbio generando importantes
pérdidas de biomasa en el plancton, ya sea por efecto de la mezcla y resuspension como
por efecto de lavado (Loverde-Oliveira et al., 2009). Al mismo tiempo, también puede
favorecer el enriquecimiento en nutrientes por aumento de la escorrentia y de la mezcla
vertical, favoreciendo la productividad primaria (Melack, 1979). De este modo la lluvia
como disturbio externo genera el reinicio de la sucesidn y a su vez produce rapidas e
importantes variaciones en biomasa y en composiciéon de especies del plancton (De
Domitrovic, 2003;Loverde-Oliveira et al., 2009). En comparacién con el fitoplancton, la
biomasa de zooplancton es baja y relativamente constante a lo largo del afio (Eskinazi-
Sant’Anna et al., 2007; Almeida et al., 2009). La baja biomasa de zooplancton se produce
como consecuencia de la alta presién de predacion provocada tanto por invertebrados
(ej. Chaoborus) como por peces planctivoros (Pujoni et al., 2016; Attayde & Hansson,
2001). Estos ultimos son especialmente abundantes en lagos tropicales donde presentan
el mayor nimero de eventos reproductivos a lo largo del afio (Pujoni et al., 2016). La alta
presidon de predacién no solo repercute en la biomasa total del zooplancton sino también
en una composicién por organismos de pequefio tamafio incapaces de ejercer control
sobre el fitoplancton, lo cual promueve condiciones de agua turbia y un rol importante de

la via microbiana (Sarmento, 2012; Menezes et al., 2011).

1.3. 3.a Lagos tropicales humedos

Los lagos tropicales hiumedos (Figura 1.3.a) se localizan en las regiones central y noroeste
del continente sudamericano (Sarmento et al., 2013) y se caracterizan por un promedio
anual de precipitaciones de hasta 1600mm, concentrado en una estacion lluviosa que

generalmente abarca los meses de julio a enero (Loverde-Oliveira et al., 2009; Frutos et
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al., 2006). Dentro de las zonas tropicales humedas es posible identificar dos tipos de
lagos: aquellos que permanecen aislados durante todo el afio (Almeida et al., 2009) y
aquellos lagos que pertenecen a las planicies de inundacién de grandes rios y que durante
la temporada lluviosa se conectan con el rio y con otros lagos (Loverde-Oliveira et al.,
2009; Huszar & Reynolds, 1997; Frutos et al., 2006). Si bien existen diferencias entre estos
lagos, siendo mayor la variabilidad en las condiciones abidticas y en la composicién de la
comunidad planctdnica en los lagos de planicies de inundacidn, ambos tipos de lagos
serdn descriptos en conjunto. En ambos casos las precipitaciones durante la estacion
lluviosa permiten definir dos claros periodos desde el punto de vista hidroldgico y para la
dindmica de la comunidad plancténica (De Domitrovic, 2003): la fase de aguas altas o

potamofase y la fase de aguas bajas o limnofase.

La fase de maximo nivel de agua o potamofase se corresponde con la estacién lluviosa. Al
comienzo de esta etapa dominan los GFBM IV y VI con diatomeas pequefias. Hacia los
meses finales de la potamofase el lago se encuentra en su maximo volumen de agua vy la
turbidez y concentracién de nutrientes son minimas produciéndose la dominancia de los
GFBM V, I, VIl y | (Huszar & Reynolds, 1997; De Domitrovic, 2003). El zooplancton se
encuentra siempre dominado por rotiferos (Almeida et al., 2009; Frutos et al., 2006). En el
caso particular de los lagos de planicie de inundacidn en esta fase los diferentes cuerpos
de agua se conectan entre si y con el rio. Los pulsos de inundaciéon generados durante
esta etapa constituyen un importante factor de disturbio para la comunidad de
fitoplancton con importantes pérdidas por lavado y con el posible reinicio de la sucesién a
partir del ingreso de nuevas especies (inéculos) provenientes de los rios u otros lagos

(Huszar & Reynolds, 1997; De Domitrovic, 2003).

La limnofase corresponde a la estacion de sequia y al minimo nivel de agua en los lagos.
En esta etapa la concentracion de nutrientes y la turbidez son mdximas y coinciden con
un maximo en la biomasa de fitoplancton. Los GFBM mas representativos en biomasa de
esta son el V, VI, lll y | (Loverde-Oliveira et al., 2009). El zooplancton esta dominado por
rotiferos, con muy baja biomasa de claddceros y copépodos (Almeida et al., 2009; Frutos
et al., 2006). Durante esta fase en las planicies de inundacion los diferentes cuerpos de

agua, pequefias lagunas y cauces de los rios, quedan aislados entre si permitiendo a la
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comunidad plancténica de cada cuerpo de agua seguir su propio proceso de sucesién (De

Domitrovic, 2003).

Las macrdfitas representan un porcentaje importante de la biomasa total de los
productores primarios en estos lagos, principalmente durante la potamofase. Sin
embargo, no proveen al mesozooplancton de refugio contra depredadores, como ocurre
en lagos templados (Loverde-Oliveira et al., 2009) gracias a que albergan una importante
fauna de pequefios peces planctdnicos e invertebrados que se alimentan exclusivamente
de zooplancton y que pueden contribuir a la baja biomasa de cladéceros y copépodos
(Sarmento, 2012; Pujoni et al., 2016). Esto contribuye al bajo impacto de pastoreo sobre

el fitoplancton.

1.3.3.b - Lagos tropicales semi-aridos

Los lagos tropicales semi-aridos (Figura 1.3.b) se localizan en su mayoria en la regién del
Nordeste de Brasil (Sarmento et al., 2013) y se caracterizan por presentar una estacion de
sequia extrema con un balance de agua negativo (i.e mayor evaporaciéon que
precipitacion), durante la mayor parte del ano (Dantas et al.,, 2012). La precipitacién
media anual no supera los 750mm y se concentra entre enero y mayo, mientras la

estacion seca se extiende por aproximadamente 7 meses (da Costa et al., 2015).

Los cambios en precipitaciones generan cambios en el volumen total de agua afectando la
concentracion de nutrientes y los procesos de mezcla de los lagos (Dantas et al., 2012).
Durante la temporada de sequia el volumen total de agua disminuye significativamente
provocando un aumento en la concentracién de nutrientes y en la biomasa total de
fitoplancton. En esta temporada la alta estabilidad de la columna de agua propicia la
dominancia de representantes del GFBM VII (Medeiros et al.,, 2015). Al comenzar las
temporadas de lluvia se rompe la estabilidad de la columna de agua generandose un
recambio de GFBM con co-dominancia durante un breve periodo de los GFBM VI, Il y V
(Bouvy et al.,, 1999; Medeiros et al., 2015). Avanzado el periodo de lluvias y en
condiciones de inestabilidad de la columna de agua, el GFBM Il se establece como
dominante (Bouvy et al.,, 1999; Medeiros et al., 2015). Un segundo escenario puede
plantearse para aquellos lagos donde la accién de los vientos es muy importante y la

mezcla vertical durante la estacion seca produce una alta resuspension de sedimentos,
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gue generan alta turbidez en la columna de agua. En este escenario disminuye la
disponibilidad de luz y la biomasa de fitoplancton decrece, siendo dominantes los
flagelados potencialmente mixétrofos (GFBM 1) (da Costa et al., 2015). En cualquiera de
los dos escenarios, y en ambas estaciones del afio el zooplancton se encuentra dominado
por rotiferos y copépodos pequefios con baja biomasa total (Bouvy et al., 1999; Eskinazi-

Sant’Anna et al., 2007).

1.3. 4. Lagos subpolares y polares

Las predicciones en relacion a los lagos de climas frios se basaron fundamentalmente en
informacién de 9 lagos polares y subpolares pertenecientes al hemisferio norte
(Groenlandia, Alaska). Se incluyé informacion udnicamente de 3 lagos polares
pertenecientes al hemisferio sur, todos de Bahia Esperanza en la peninsula antdrtica. Son
especialmente escasos los trabajos con datos estacionales para lagos subpolares del

hemisferio sur, por ejemplo pertenecientes al continente sudamericano.

Para los lagos polares y subpolares la dinamica de las comunidades biolégicas se
encuentra fuertemente ligada a la estacionalidad en la disponibilidad de luz y a las bajas
temperaturas, que condicionan a las diferentes formas de vida (Laybourn-Parry, 2002). La
irradiancia anual a altas latitudes es hasta un 50% menor que en las regiones tropicales, y
en los meses de invierno cuando las superficies se encuentran cubiertas de hielo o nieve
una importante cantidad de dicha irradiancia se pierde por reflexion (albedo) (Vincent et
al., 2008). Los lagos suelen permanecer aislados por una cubierta de hielo en los meses de
invierno, con una actividad biolégica minima. En el verano, el deshielo y el aumento en la
disponibilidad de luz son acompafiados de una nueva explosion de vida. Asi la
estacionalidad estd condicionado a la dindmica de hielo y deshielo, al tiempo que durante
los periodos sin cobertura de hielo el principal factor estructurador lo constituye la
presiéon de predacidn ejercida por peces planctivoros que afecta la estructura de tamafios
y la biomasa total de la comunidad de zooplancton (Davidson et al., 2011). Las bajas
temperaturas con largos periodos de congelamiento, asi como la productividad del

sistema puede generar la ausencia de peces planctivoros (Davidson et al., 2011). Asi,
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segln la presencia o ausencia de peces planctivoros son posibles dos escenarios: uno con
alta biomasa de planctivoros y por consiguiente una baja presién de pastoreo del
zooplancton sobre el fitoplancton, y un segundo escenario con baja biomasa de
planctivoros y una comunidad de zooplancton capaz de ejercer una fuerte presion de

pastoreo sobre el fitoplancton.

El periodo comprendido por los meses de invierno, comin para ambos escenarios
mencionados puede durar entre 6 y 9 meses. Durante este periodo la formacion de hielo
en las capas superiores de los lagos mantiene a la columna de agua aislada. Se ven
impedidos los procesos de mezcla inducidos por el viento junto con el intercambio de
nutrientes y oxigeno con el aire (Vincent et al., 2008). A esta condicidn puede sumarse
una capa de nieve sobre la cubierta de hielo, impidiendo la penetracion de la luz y
manteniendo la temperatura de la columna de agua baja y constante (Kalinowska &
Grabowska, 2016). Durante este periodo la productividad primaria disminuye hasta ser,
en algunos casos, practicamente nula. En este contexto dominan especies de fitoplancton
mixotrofo, capaces de aprovechar la materia particulada y las bacterias en lugar de
depender del proceso de fotosintesis; asi como las especies con flagelo que les permite
desplazarse hacia zonas de la columna de agua mas iluminadas o con mayor
disponibilidad de nutrientes (Kalinowska & Grabowska, 2016; Laybourn-Parry & Marshall,
2003). Los GFBM dominantes esperados durante los meses de invierno seran el Il y V (en
orden de biomasa). Durante el invierno el aprovechamiento de la materia orgdnica
particulada representa el principal flujo de carbono en el sistema, predominando la via
microbiana sobre la via trofica clasica (Laybourn-Parry & Marshall, 2003; Kalinowska &
Grabowska, 2016; Vincent et al., 2008). El zooplancton es dominado en biomasa por
rotiferos, y el protozoplancton juega un papel muy relevante con importante biomasa de
ciliados y flagelados (Davidson et al., 2011). Al mismo tiempo durante el invierno los virus
juegan un rol fundamental, provocando la lisis de bacterias, fitoplancton y probablemente
de protistas heterdétrofos y aportando carbono a la via microbiana (Laybourn-Parry, 2002;

Laybourn-Parry et al., 2001).

La llegada del verano esta asociada a una mayor disponibilidad de luz y a un aumento de
la temperatura que induce el deshielo, permitiendo nuevamente el contacto de la

superficie del lago con el aire. La accion del viento provoca procesos de mezcla que
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habilitan la resuspensidon de nutrientes (Vincent et al.,, 2008). Se produce un traspaso
desde la dominancia de la via microbiana hacia la dominancia de la via tréfica cldsica y la
comunidad de fitoplancton pasa a ser dominada por diatomeas y dinoflagelados
fotosintetizadores (Laybourn-Parry & Marshall, 2003; Kalinowska & Grabowska, 2016),

siendo los GFBM dominantes el Vly el V.

En presencia de peces planctivoros (Figura 4.a) la biomasa total, asi como la estructura de
especies y tamaiios del zooplancton se encuentra condicionada por la presion de
predacion (Davidson et al., 2011; Vincent et al., 2008). En este escenario la biomasa de
grandes cladéceros y calanoides se mantiene baja y la presidon de pastoreo sobre el
fitoplancton es débil, permitiendo al fitoplancton alcanzar las mayores biomasas. Por otro
lado, en ausencia de peces planctivoros (Figura 4.b) o cuando la abundancia de los
mismos es suficientemente baja, la comunidad de zooplancton cambia su composicién
hacia una mayor proporcion de grades claddéceros y calanoides. Estos grupos de
zooplancton son capaces de ejercer una alta presién de pastoreo sobre el fitoplancton

limitando su biomasa (Davidson et al., 2011; Yurista, 2001).

Para el caso particular de los lagos polares pertenecientes a latitudes superiores a los 70°
norte y sur, pueden observarse claras diferencias entre el continente Artico y el
continente Antartico (Laybourn-Parry & Marshall, 2003). La Antartida constituye un
continente aislado y sus lagos estan sometidos a una baja tasa de colonizacién por nuevas
especies y a casi nulos aportes de materia organica aléctona, debido a la escasez de
vegetacién (Laybourn-Parry & Marshall, 2003). De este modo los lagos Antdrticos
presentan redes troficas truncadas con ausencia de peces, siendo cladéceros y calanoides
(en caso de estar presentes) los niveles tréficos mas altos (Izaguirre, 2003). Por su parte,
la region del Artico constituye una extension de los continentes del norte y mantiene
conexion con dichos continentes durante parte del afio. La colonizacién de especies es
mas facil, asi como la presencia de vegetacion y el aporte de materia orgdnica. Los lagos
Articos, en general, pueden sostener redes tréficas mas complejas, con varios niveles

tréficos y suelen ser mas diversos (Vincent et al., 2008).
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1.1. TEMPLADO

1.1.a. AGUA CLARA 1.1.b. AGUATURBIA POR FITOPLANCTON
oToRNO INVIERNO PRIMAVERA VERANO OTONO INVIERNO PRIMAVERA VERANO
x5 Cladéceros  x + 5. GFBM IIl, VII
GFBM IV, V, VI -~ y calanoides GFBM v, v
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Figura 1.1. Esquema propuesto para la sucesion estacional de GFBM del fitoplancton y grupos
taxondmicos del zooplancton en lagos templados caracterizados por regimenes de agua clara (a) y
por configuraciones de agua turbia (b). Las unidades de biomasa son arbitrarias y su finalidad es
indicar las diferencias de biomasa entre estaciones y entre comunidades.

1.2. SUBTROPICAL

1.2.a. CON PLANTAS 1.2.b. SIN PLANTAS

oToNO INVIERNO PRIMAVERA VERANO OTONO INVIERNO PRIMAVERA VERANO

xed GFBM IV, VII, 1l

<l 3(03_
Cladéceros y calanoides GFBM IV, VII, Il

BIOMASA
&

Cladéceros y calanoides

Rotiferos y nauplios > AN Rotiferos y nauplios

Figura 1.2. Esquema propuesto para la sucesion estacional de GFBM del fitoplancton y grupos
taxondmicos del zooplancton en lagos subtropicales en presencia de plantas sumergidas (a) y en
ausencia de plantas sumergidas (b). Las unidades de biomasa son arbitrarias y su finalidad es
indicar las diferencias de biomasa entre estaciones y entre comunidades.
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1.3. TROPICAL

1.3.a. HOMEDO
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Figura 1.3. Esquema propuesto para la sucesidon estacional de GFBM del fitoplancton y grupos
taxondmicos del zooplancton en lagos tropicales pertenecientes a regiones de clima hiumedo y
planicie de inundacidon (a) y pertenecientes a regiones de clima semi-arido (b). Las unidades de
biomasa son arbitrarias y su finalidad es indicar las diferencias de biomasa entre estaciones y

entre comunidades.

1.4. SUBPOLAR

1.4.a. CON PECES

1.4.b. SIN PECES
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Figura 1.4. Esquema propuesto para la sucesidn estacional de GFBM del fitoplancton y grupos
taxondmicos del zooplancton en lagos subpolares con presencia de peces planctivoros (a) y en

ausencia de peces planctivoros (b).

1.5. DISCUSION

A partir de la bibliografia disponible se pudo generar una descripcion de la dindmica de

las comunidades de fitoplancton y zooplancton para

lagos someros templados,

subtropicales, tropicales y subpolares-polares. Se logré extraer de la bibliografia una

descripcidn del patron estacional de las comunidades de fitoplancton y zooplancton, asi
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como de los principales factores (bidticos o abidticos) responsables de estructurar ambas
comunidades en el tiempo y en distintos climas. La utilizacién de GFBM del fitoplancton y
de grupos taxondmicos del zooplancton permitié resumir la informacidn y facilito realizar
descripciones integrando informacién de distintos estudios y un variado nimero de
especies. Los modelos generados constituyen una descripcién preliminar de los patrones
esperados en cada region climatica y aportan una base para comprender los efectos de

variaciones en temperatura y precipitaciones en distintos escenarios de cambio climatico.

La busqueda bibliografica realizada permitid identificar vacios de informacion. Para climas
templados y subpolares la mayor parte de la bibliografia disponible proviene del estudio
de lagos del hemisferio norte. Por el contrario, en el caso de los lagos tropicales y
subtropicales la mayoria de los trabajos considerados pertenecen a lagos someros
sudamericanos. En los lagos tropicales es donde se describen con mayor detalle los
patrones estacionales, mientras que en los lagos subtropicales los trabajos encontrados si
bien presentan informacidén sobre diferentes estaciones, el patrén estacional no
constituye el foco de investigacién. Por ultimo, se reconocidé para varias regiones
climaticas la falta de trabajos con muestreos diarios o semanales durante largos periodos
de tiempo (mds de 5 anos), siendo este tipo de estudios sumamente escasos dentro de la

limnologia.

Tanto para los lagos templados como los subtropicales la variabilidad temporal de las
comunidades plancténicas estuvo asociada principalmente a cuatro estaciones del afio
(otofio, invierno, primavera y verano), siendo los meses de mas calor y disponibilidad de
luz los de mayor produccidon primaria (mayor biomasa de fitoplancton). Se encontraron
diferencias en la biomasa de zooplancton, siendo mayor en el periodo primavera-verano
en el caso de lagos templados, y mayor durante el periodo otofo-invierno en lagos
subtropicales. En cuanto al principal factor estructurador la presencia o ausencia de
plantas sumergidas jugd en ambas regiones climaticas un papel muy importante. En los
climas templados se encontré muy asociada a la generacién de configuraciones de agua
clara o turbia (Scheffer et al., 1993; Scheffer & van Nes, 2007). En contraste con lo que
ocurre para los lagos someros templados, donde la comunidad de macréfitas es

dominada por plantas sumergidas, para los lagos subtropicales y tropicales la comunidad
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de macréfitas puede presentar un alto porcentaje de plantas flotantes de gran porte
(Meerhoff et al.,, 2003, 2006). Las plantas flotantes generan patrones diferentes a los
provocados por las plantas sumergidas en la estructura de las comunidades bioldgicas.
Estas no constituyen un refugio eficiente para peces planctivoros ya que la agregacion de
los mismos en torno a las raices de plantas flotantes es menor que en torno a las plantas
sumergidas (Meerhoff et al., 2007a; Meerhoff et al., 2003). Sin embargo, no se evidencian
diferencias en la composicidn de la comunidad de zooplancton en lagos subtropicales con
plantas sumergidas versus flotantes. La mayor capacidad de competencia con el
fitoplancton por recursos, principalmente luz, otorgaria a las plantas flotantes un rol de
limitacion del desarrollo del fitoplancton incluso en sistemas eutroéficos o hipereutroficos
(Meerhoff et al., 2007a; Meerhoff et al., 2003). De este modo las plantas flotantes
podrian contribuir en lagos subtropicales y tropicales, a configuraciones de agua clara
mediante la competencia por recursos (control "bottom-up"), en lugar del incremento de
la presién de pastoreo (control "top-down") generado por las plantas sumergidas en los
lagos templados. En cuanto a la composicion de GFBM y grupos taxondmicos los lagos
subtropicales presentaron mayores periodos con dominancia de GFBM compuestos por

cianobacterias (lll y/o VII) y una menor proporcién de claddceros.

En el caso de los climas tropicales el régimen de precipitaciones resulté determinante
como factor estructurador, pudiendo diferenciar los lagos de regiones aridas y humedas.
Al mismo tiempo en cada regién la estacionalidad estuvo marcada por los periodos de
sequia, con mayor estabilidad de la columna de agua y mayor desarrollo de las
comunidades de plancton, y por los periodos de lluvia con alta inestabilidad de la
columna de agua vy alta variabilidad en las comunidades planctdnicas. En todos los lagos
tropicales incluidos en la revisién se destaca la dominancia de rotiferos en la comunidad
de zooplancton y las bajas biomasas y/o abundancias de cladéceros como consecuencia
de la alta presion de predaciéon por peces planctivoros e invertebrados (Pujoni et al.,
2016). En cuanto a la composicion de GFBM los lagos aridos fueron fuertemente
dominados por los GFBM Il y VII, mientras que los lagos humedos resultaron mas

diversos en GFBM.

Para lagos subpolares y polares la dindmica de hielo y deshielo parecié pautar la

estacionalidad, siendo la presion de predacidén ejercida por la presencia de peces
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mediante lo que determind en primer lugar la estructura de las comunidades de
fitoplancton y zooplancton. Los meses de hielo fueron dominados por GFBM mixdtrofos
(11, V) con muy bajas biomasas y/o abundancias de zooplancton. Los meses de deshielo
estuvieron dominados por GFBM fotosintetizadores y capaces de tolerar las bajas
temperaturas (V y VI) (Sarthou, 2016) y por cladéceros en los casos de baja biomasa de

peces plantivoros.

Por ultimo, cabe destacar que los modelos tedricos generados se basan en recopilacion
de informacién perteneciente a diversos trabajos, con diversidad de metodologias para la
generacién de la informacion (ej. forma de muestreo, unidades de biomasa y/o
abundancia, etc.). Esto dificultd en algunos casos la comparacién de la informacion,
siendo necesario para mejorar la capacidad descriptiva y predictiva de los modelos
planteados que los mismos sean contrastados con datos de campo, que abarquen series
temporales con al menos dos afios de muestreos y con criterios de muestreo
comparables. Finalmente, las caracteristicas particulares de cada sistema (ej.
profundidad, tamanfo, historia previa, etc.) determinan en uUltima instancia la dindmica de
sus comunidades en el espacio y en el tiempo y por lo tanto ajustes en los modelos

generales (Scheffer & van Nes, 2007).
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CAPITULO 2: COMUNIDADES PLANCTONICAS Y SUS FACTORES ESTRUCTURADORES EN
LAGOS SOMEROS SUDAMERICANOS EN UN GRADIENTE LATITUDINAL

2.1. INTRODUCCION

La existencia de patrones latitudinales en la estructura de las comunidades bioldgicas es
reconocida, incluyendo claros ejemplos para los ecosistemas dulceacuicolas (Rodriguez,
1994; Rohde, 1992; Gillooly & Dodson, 2000). Al desplazarnos desde los polos hacia el
ecuador algunos de los patrones descriptos son el aumento de la abundancia de
organismos (Rodriguez, 1994) y diversidad de especies (Rohde, 1992), asi como la
disminucion del tamano corporal (Rodriguez, 1994; Brown et al., 2004). Estos patrones
pueden ser asociados al incremento de las tasas metabdlicas de los organismos conforme
aumenta la temperatura (Atkinson, 1994; Brown et al., 2004). En este sentido, mayores
tasas de crecimiento y de eventos reproductivos habilitan una mayor probabilidad de
mutaciones y especiacion (Allen, 2002; Allen & Gillooly, 2006; Gillooly, 2001), al tiempo
gue un incremento en los requerimientos energéticos limita las tallas corporales
(Atkinson, 1994). Esto ultimo podria ser asociado a la disminucién del nimero de niveles
tréficos hacia las zonas célidas, por la necesidad de los organismos de mayor tamafio de
alimentarse en los niveles troficos basales para satisfacer sus requerimientos energéticos,
cambiando de sistemas estructurados en cadenas tréficas a sistemas estructurados en

redes troficas (Arim et al., 2007; Meerhoff et al., 2007).

En los sistemas lacustres los trabajos que integran y comparan informacién sobre
estructura, funcionamiento e interacciones de las diferentes comunidades en el gradiente
climatico suelen estar estan limitados desde el punto de vista biogeografico, comparando
por ej. lagos de un mismo continente. Dichos trabajos utilizan una aproximacion de
espacio por tiempo para evaluar los potenciales efectos del incremento de la temperatura
analizando ecosistemas ubicados en distintas latitudes (Meerhoff et al., 2012). En este
sentido varios trabajos realizados en base al estudio de 81 lagos someros de América del
Sur distribuidos en un gradiente climatico (5 a 55°S) muestran que la ubicacién geografica

y en particular la region climdatica afectan la estructura de las comunidades de
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fitoplancton, zooplancton, peces y macréfitas (Kosten et al., 2011; Kosten et al., 20093;
Kosten et al., 2009b; Kruk et al., 2012; Kosten et al.,, 2012; Lacerot, 2010;Kruk et al.,
2016).

2.1.1. Patrones latitudinales en el fitoplancton

A grandes rasgos, los estudios de espacio por tiempo identifican un incremento en la
riqueza de especies del fitoplancton hacia los climas calidos (Meerhoff et al., 2012). La
composicidon especifica de las comunidades de fitoplancton muestran una importante
dependencia con las condiciones locales (ej. disponibilidad de nutrientes, competencia
con macrofitas, etc.) (Kruk et al., 2012). Para el caso de los lagos sudamericanos se
reconoce una leve tendencia al aumento de la biomasa total hacia los climas mas calidos,
conjuntamente con un aumento en la proporcion de cianobacterias (Kosten et al., 2012).
Dichos patrones pueden considerarse independientes del incremento en la concentracion
de nutrientes ya que la relacién entre la biomasa total y la concentracién de nutrientes no
varia de forma significativa entre las diferentes regiones climaticas (Kosten et al., 2011;
Kosten et al., 2012). En paralelo a estos trabajos, Kruk et al. (2012) observaron que la
temperatura y la biomasa del zooplancton son variables importantes en predecir la
riqueza de especies en estos lagos, asi como también en explicar la morfologia y la
riqueza de GFBM (Kruk et al., 2016). Por otra parte, hacia los climas cdlidos aumenta la
riqueza de especies, pero disminuye la diversidad morfoldgica, lo que implica el aumento

en la redundancia funcional de la comunidad de fitoplancton (Kruk et al., 2016).

2.1.2. Patrones latitudinales en el zooplancton

El analisis de datos para lagos de diversas partes del mundo (Europa, Sudamérica,
Norteamérica) evidencia una disminucién tanto de la biomasa total como del tamafio
corporal de los organismos del zooplancton hacia los climas cédlidos (Meerhoff et al.,
2012).

En base al estudio de un gradiente latitudinal de lagos someros en América del Sur
(SALGA) las comunidades de zooplancton, particularmente cladéceros y en menor medida
calanoides, muestran una clara disminucién del tamano corporal de los organismos desde

las regiones mas frias a las mas calidas (Lacerot, 2010).
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La estructura de tamafios del zooplancton es condicionada, entre otros factores, por la
presion de pastoreo ejercida por peces planctivoros (Kosten et al., 2009b; Lacerot et al.,
2012; Jeppesen et al., 2007; Jeppesen et al., 2005; Meerhoff et al., 2007). De acuerdo a
Lacerot (2010) los lagos someros sudamericanos muestran hacia los climas calidos un
aumento en la proporcion de peces de pequefio tamano, asociados con habitos
planctivoros-omnivoros, y una disminucion en el nimero de peces de gran tamafio,
asociados con habitos piscivoros. Estos patrones también han sido descriptos por otros
autores para la misma u otras regiones del mundo (Teixeira De Mello et al., 2009; Havens
et al., 2009; Jeppesen et al., 2007; Jeppesen et al., 2005). A su vez, en los climas calidos la
mayor abundancia de peces planctivoros se encuentra asociada a la vegetacion
sumergida (Meerhoff et al., 2007b; Teixeira De Mello et al., 2009). En todos los casos, los
resultados apuntan a una mayor presion de predacién sobre el zooplancton en los

ambientes mas calidos.

2.1.3. Patrones latitudinales en la presidon de pastoreo

Las variaciones latitudinales en la estructura de tamafos y biomasa del zooplancton
mencionadas, tienen consecuencias sobre la intensidad de pastoreo que es ejercida sobre
el fitoplancton. Asi, la ausencia de grandes claddceros en los climas calidos repercute en
una baja presion de pastoreo sobre el fitoplancton (Lacerot et al.,, 2012), lo que
contribuye a su vez a un aumento de la turbidez y una menor estabilidad de dichos lagos
(Kosten et al., 2011; Kosten et al., 2009).

La presidn potencial de pastoreo estimada como el cociente entre la biomasa total de
zooplancton y biomasa total del fitoplancton disminuye hacia los ambientes mas calidos
(Kosten et al., 2009b). Sin embargo, este cociente parte de la premisa de que toda la
biomasa de fitoplancton que se pierde en el sistema es aprovechada por el zooplancton,
excluyendo las diferencias en el aprovechamiento de la produccién primaria de acuerdo a
diferentes comportamientos del zooplancton y palatabilidad de distintos integrantes del
fitoplancton (Hansen et al., 1994; Kigrboe, 2011).

Esta estimacidon puede ser mejorada utilizando una estimacidon de la tasa de aclarado.
Esta ultima es entendida como el volumen de agua procesado vy liberado de particulas de
alimento por un organismo en un tiempo dado (Bamstedt et al., 2000), y puede ser

estimada para cada grupo de zooplancton y en funcién de los GFBM del fitoplancton
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(Colina et al., 2015), obteniendo por ejemplo la tasa media de aclarado de cladéceros

sobre cada uno de los GFBM.

La existencia de cambios en el clima asociados a la ubicacion geografica afecta tanto la
estructura de las comunidades como a sus factores condicionantes. Los modelos tedricos
planteados en el capitulo 1 de la presente tesis constituyen las predicciones a testear en
el presente capitulo. De este modo, serdn puestas a prueba con los datos de 81 lagos
Sudamericanos, las predicciones para los principales factores estructuradores de las
comunidades plancténicas por region climatica. Asi como, la dominancia de GFBM del
fitoplancton y grupos taxondmicos del zooplancton para as condiciones de verano en
lagos templados y subtropicales, para la estacidon seca en lagos tropicales y para la

estacion de deshielo en lagos subpolares.

2.1.4 Objetivo

Este segundo capitulo tiene como objetivo caracterizar las comunidades plancténicas y
sus principales factores estructuradores en lagos someros de distintas latitudes y climas
durante el verano, la estacién seca y el periodo de deshielo. Con tal finalidad se tomaron
como modelo de estudio 81 lagos someros Sudamericanos distribuidos en un gradiente
de 5 a 55°S para condiciones de verano en lagos templados y subtropicales, para la
estacion seca en lagos tropicales y para la estacidn de deshielo en lagos subpolares. La
informacién de las especies e interacciones fue resumida mediante una aproximacion
funcional; clasificando al fitoplancton en grupos funcionales basados en morfologia
(GFBM) vy al zooplancton en grupos taxondmicos (rotiferos, cladéceros y copépodos

calanoides).

2.2. METODOLOGIA

2.2. 1. Base de datos

Se analizaron datos de 81 lagos someros provenientes de la base de datos del Proyecto

SALGA (South America Gradient Analisis) (Figura 2.1). Los lagos analizados estuvieron en
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un rango de 10 a 250 ha y se localizan a menos de 500m altitud. Cada lago fue
muestreado una Unica vez entre noviembre 2004 y marzo 2006. Todos los muestreos
fueron realizados por el mismo equipo, con el mismo equipamiento y un protocolo
comun (Kosten et al., 2011). La base de datos confeccionada cuenta para cada lago con
datos de: temperatura (°C), concentracién de fésforo total (PT, pug.L™), precipitacién anual
(mm), coeficiente de atenuacion de la luz (kd, m™), biovolumen total de fitoplancton y por
GFBM (mm?>.L"), biomasa total de zooplancton y por grupo taxondmico (pgDW.L™?),
porcentaje de peces menores a 10 cm y porcentaje del volumen del lago habitado por
vegetacion acuatica sumergida (PVI%). De acuerdo al criterio de Koppen (Kottek et al.,

2006) los lagos fueron clasificados en tropicales, subtropicales, templados y subpolares.
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Figura 2.1. Ubicacion de los lagos muestreados en las diferentes regiones climaticas.

Para cada uno de los lagos se determind el estado tréfico en funcién de la concentracidn
de fosforo total (PT), tomando como ejemplo el criterio de Salas & Martino (1990), en
sistemas con estado tréfico medio (menor de 80 mg.L™ de PT) o alto (méas de 80 mg.L™* de
PT). La tasa de aclarado comunitaria (TA comunitaria) fue estimada en cada lago para
cada uno de los GFBM. Para llegar a dicha TA comunitaria se multiplicé la tasa media de
aclarado de cada grupo taxondmico del zooplancton sobre cada GFBM (tomado de Colina
et al., 2015) por la biomasa del grupo de zooplancton correspondiente. Para cada GFBM
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se sumaron las tasas de aclarado de cada grupo de zooplancton para llegar a la TA
comunitaria sobre el GFBM correspondiente. Se aplicaron siete ecuaciones como la que
se presenta a continuacidn, una por cada GFBM:

3
z TAi * Biomasa i = TA comunitaria x GFBM

i=1
Donde i (1-3) representa a cada grupo taxondmico del zooplancton (rotiferos, cladéceros

y calanoides).

Por otra parte se clasifico a los lagos de acuerdo al porcentaje de peces mayores a 10 cm
en: lagos con alto porcentaje de planctivoros (aquellos con porcentaje superior al 30%) y
en lagos con bajo porcentaje de planctivoros (porcentaje menor al 30%) (Lacerot, 2010).
Del mismo modo a partir del porcentaje de PVI los lagos fueron organizados en lagos con
baja biomasa de plantas sumergidas (AUSENCIA, PVI menor a 30%) y aquellos con alta
biomasa de plantas (PRESENCIA, PVI mayor a 30%). Se selecciond este umbral ya que se
ha reconocido que generalmente en lagos templados se asocia a la alternancia de estados

de agua turbia y clara (Jeppesen et al., 1990; Kosten et al., 2009a).

No se incluyé en los analisis el lago 78 por presentar valores extremos de PT.

2.2. 2. Andlisis de datos

Con la finalidad de corroborar que los lagos clasificados previamente por regiones
climaticas presentan diferencias en sus patrones de temperatura, precipitaciones,
biovolumen total de fitoplancton y biomasa total de zooplancton se realizaron modelos
de CART (clasification and regression trees). Los CARTs permiten tratar con variables sin
distribucién normal u homogénea y con relaciones no lineales, con alto nimero de
interacciones y con datos faltantes, son muy utiles para el andlisis de datos ecoldgicos y
generan resultados visualmente faciles de entender e interpretar (De’ath & Fabricius,
2000; Crisci et al., 2012; Kruk & Segura, 2012). El modelo aplicado evalué la variacién
observada de la variable de respuesta categérica (regién climatica) en base a la division
repetitiva de dicha variable en grupos homogéneos, utilizando combinaciones de

variables explicativas numéricas. La variable de respuesta presentd 4 categorias: tropical,
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subtropical, templado y subpolar y las variables explicativas fueron la temperatura, las
precipitaciones, el biovolumen total del fitoplancton y la biomasa total del zooplancton.
Cada grupo construido presentd un valor o categoria tipico de la variable de respuesta, un
numero de observaciones y un rango de valores de las variables explicativas que lo
definen. Se utilizé el paquete rpart (Therneau et al., 2015) del software libre RStudio (R
Core Team, 2015), y para el arreglo grafico la funcidon prp del paquete rpart.plot

(Milborrow, 2016).

Se aplicaron pruebas de maxima verosimilitud (log-likelihood ratio test, LRT) para evaluar
diferencias en el biovolumen total de fitoplancton y biomasa total de zooplancton en
funciéon de la regidn climdtica. El test LRT permiten evaluar diferencias en la mediay en la

varianza sin supuestos de homogeneidad de varianza o normalidad (Pinheiro et al., 2016).

Luego de analizar los patrones latitudinales se volvieron a utilizar las pruebas de LRT para
identificar dentro de cada region climatica los principales factores estructuradores
responsables de la composicidon de las comunidades de fitoplancton y zooplancton. El
principal factor estructurador en cada regién fue aquel que presentd diferencias
significativas en la media y/o en la varianza del biovolumen total de fitoplancton y/o en la
biomasa total de zooplancton, asi como en indicadores claves de la composicion
comunitaria que ademas correspondieran con los modelos generados en el primer
capitulo de la tesis. Se evaluaron dentro de cada regidn, las diferencias en biovolumen
total de fitoplancton y biomasa total de zooplancton en funciéon de los factores
estructuradores de ambas comunidades, incluyendo: %PVI, % de planctivoros y estado
tréfico segun concentracion de TP. En el caso de lagos tropicales se incluyd ademas la
condicidén de clima arido o clima himedo, ya que se observaron diferencias en los analisis
de CART en funcién de las precipitaciones segin Koppen (Kottek et al., 2006). Debido que
los lagos templados fueron clasificados todos en una Unica categoria de estado tréfico, la
variable estado tréfico no fue analizada mediante las pruebas de LRT para lagos
templados. Los analisis fueron realizados en RStudio con el paquete nlme (Pinheiro J et

al., 2016; R Core Team, 2015).

Una vez identificados los principales factores estructuradores para cada region climatica

los lagos dentro de cada region fueron subdivididos en dos categorias segun estos
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factores. Las categorias fueron para el PVI los lagos con % superior vs inferior a 30
(PRESENCIA-AUSENCIA), para planctivoros lagos con % superior vs inferior a 30 y para el
estado trofico lagos con concentraciéon media de PT y con alta concentracién de PT. En el
caso de los lagos tropicales se incluyé el régimen de precipitaciones con la categoria de

lagos semi-aridos y humedos

Finalmente, se analizaron las diferencias en el biovolumen de cada GFBM, en la biomasa
de cada grupo taxondmico del zooplancton y la TA comunitaria sobre cada GFBM dentro
de cada regién climatica en funcién del principal factor estructurador seleccionado. Se
realizaron test de Kruskal-Wallis y test post-hoc para identificar en qué grupos se

presentaban las diferencias.

2.3. RESULTADOS

2.3.1. Factores estructuradores en el gradiente climatico

A partir del modelo CART fue posible identificar una separacion de los lagos de diferentes
regiones climaticas en funcidn de las variables consideradas (Figura 2.2). Las variables
seleccionadas para la subdivision de los lagos fueron la temperatura, la biomasa total del
zooplancton vy las precipitaciones. La temperatura resulté ser la primer variable
seleccionada, separando los lagos subpolares con temperatura menor a los 17°C, del
resto de los lagos donde la temperatura del agua fue superior a los 17°C, con ausencia de
casos mal clasificados. Para los lagos restantes una biomasa total de zooplancton superior
alos 417 pgDW.L " permitié agrupar a los lagos templados en un nodo con un 2% de casos
mal clasificados. Los lagos tropicales y subtropicales con menores biomasas de
zooplancton fueron separaron en base a la media anual de precipitaciones. Los lagos
tropicales con precipitaciones menores a 1019mm fueron separados del resto con un
error del 2%. Dichos lagos fueron posteriormente clasificados como aridos. Los lagos
subtropicales y tropicales con precipitaciones superiores a 1019mm fueron separados en
base a la temperatura, siendo la misma menor a los 27°C en lagos subtropicales. Para

cada nodo generado en este Ultimo paso no hubo casos mal clasificados.
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Figura 2.2. Arbol de clasificaciéon (CART) mostrando la separacién de los 81 lagos de las cuatro
regiones climaticas en funcion de la temperatura (Temp, °C), la biomasa total de zooplancton
(zoo, ugDW.L?) y la media anual de precipitaciones (precip, mm). En cada rama se muestra la
variable explicativa y su valor de corte. En cada nodo del arbol se presenta el nimero de lagos
clasificados en dicha regién climatica en funcién de las variables explicativas y el nimero de lagos
correspondientes a dicha regién de acuerdo a la base de datos proporcionada.

El biovolumen total del fitoplancton no fue seleccionado por el CART debido a ser
redundante con la biomasa total de zooplancton, variable con la que presentd una
correlacién positiva (p-valor < 0.001, valor de correlacién de Pearson= 0.37). Ambas
variables tuvieron diferentes valores en lagos de distintas regiones climaticas (Figura 2.3).
Los mayores valores de biovolumen total de fitoplancton medio (L= 8.64, p-valor < 0.05) y
su varianza (L= 108.06, p-valor < 0.001) se presentaron en los climas templados. Mientras
que en el caso del zooplancton las mayores biomasas medias (L= 19.6, p-valor< 0.001) y

varianzas (L= 158.9, p-valor< 0.001) se alcanzaron en climas templados y subpolares.
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Figura 2.3. Diagrama de cajas del logaritmo del biovolumen total en base 10 de fitoplancton
(logBV fito, mm>.L™) en funcidn de la regidn climatica (izquierda) y del logaritmo en base 10 de la
biomasa total de zooplancton (log Biomasa zoo, pgDW.L™) en funcién de la regidn climatica
(derecha). En cada caso la linea horizontal oscura representa la mediana de los datos, las cajas
comprenden el primer y tercer cuartil y la linea vertical el rango de distribucion de los datos.

2.3.2. Principales factores estructuradores en cada regidn climatica

A partir de los resultados del LRT se observé que las principales diferencias en biomasa
del fitoplancton y zooplancton estuvieron asociadas a distintos factores estructuradores

de acuerdo a la regién climdtica considerada (Tabla 2.1).

En el caso de los lagos tropicales la clasificacién en regiones hiumedas y aridas presentd
diferencias significativas en la media y la varianza para la biomasa total de zooplancton y
en la varianza para el biovolumen total de fitoplancton (Tabla 2.1). Para los lagos
subtropicales la clasificacién segun el porcentaje de plantas sumergidas mostré
diferencias en la media y la varianza para el fitoplancton, y en la varianza para el
zooplancton (Tabla 2.1). De forma similar los lagos templados tuvieron diferencias

significativas segun % de PVI, pero Unicamente para el fitoplancton.

Por ultimo, para los lagos subpolares fue posible identificar diferencias significativas en la
media y en la varianza de fitoplancton, asi como en la media del zooplancton en funcion
del estado tréfico. Sin embargo, los lagos fueron clasificados en funcién del porcentaje de
planctivoros debido a que generaron (analisis de post-hoc) una clara relacién entre la

estructura de la comunidad de zooplancton y la comunidad de fitoplancton al considerar
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el porcentaje de planctivoros, lo cual no fue observado utilizando el estado tréfico como

factor de separacion.

Tabla 2.1. Se presentan los valores significativos del estadistico L del andlisis de maxima
verosimilitud (LRT) para cada region climatica en funcidon de cada uno de los factores analizados.
Se recuadran los factores estructuradores seleccionados por regidn climatica.

TROPICAL SUBTROPICAL | TEMPLADO SUBPOLAR
FITO ZOO | FITO ZOO | FITO ZOO FITO 200
Plantas sumergidas (PVI>30)
. = = === . "
Media - - 3.9 - | 915 - - -
| |
Varianza - 8.9 | 217 19.3 || 21.05 -l - -
| |
Planctivoros (%>30) | [ ————~ T "
Media - - - - 6.4 - | Diferencias si_grﬁfigatTva_s en -;
|
Varianza 15.89 - 11.4 - 6.9 - post-hoc [
L |
Estado Tréfico(pt) | | | |- - - -----=-==
Media - 5.6 - - - - 5.3 5.2
Varianza - 11.1 3.9 - - - 20.2 -
Precipitaciones
[ ——
Media I - 6.5 - - - - - -
|
Varianza 1l 6.5 135 - - - - - -
|

2.3.4. Estructura comunitaria en cada regién en funcion de los factores estructuradores

Se observé una composicion de GFBM del fitoplancton y grupos taxondmicos del
zooplancton diferente entre regiones climdticas y dentro de cada una de ellas en funcién
de su principal factor estructurador. La composicién diferencial de grupos funcionales y
taxondmicos repercutié en diferencias en las TA comunitarias con los valores mas altos

para lagos templados y los mas bajos para lagos subtropicales (Figura 2.4).
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Los lagos tropicales presentaron una dominancia general del GFBM VIl (colonias
mucilaginosas de gran tamano), seguido del IV (organismos de tamafio medio sin rasgos
categoricos distintivos). Siendo el biovolumen de todos los GFBM superior en las regiones
aridas, sin presentar diferencias en la composicién de GFBM entre regiones aridas y
humedas (Figura 2.4.A). Para los grupos de zooplancton se observé dominio de rotiferos y
calanoides presentando las regiones daridas las mayores biomasas. La TA comunitaria
sobre cada GFBM también presentd mayores valores en las regiones aridas, siendo mayor
sobre los GFBM V (flagelados unicelulares de mediano y gran tamafio), | (organismos
pequenos con alta relacién superficie/volumen) y IV. En las regiones hiumedas la TA sobre

los distintos grupos fue similar y baja, especialmente sobre el GFBM VII.

En el caso de los lagos subtropicales los grupos de fitoplancton dominantes fueron
principalmente el VIl y el V (Figura 2.4.B) y fue posible identificar diferencias significativas
en el biovolumen de los GFBM del fitoplancton y en la TA comunitaria sobre cada GFBM
entre lagos con plantas o sin plantas sumergidas. En ausencia de plantas sumergidas
domind el GFBM VI, siendo sin embargo la TA comunitaria sobre dicho grupo
significativamente menor al resto tanto en ausencia como en presencia de plantas
sumergidas. El zooplancton de los lagos subtropicales con plantas estuvo dominado por
cladéceros y calanoides, mientras que en ausencia de plantas dominaron Unicamente los

claddceros.

Por su parte los lagos templados estuvieron principalmente dominados por los GFBM Il y
V, asi como por rotiferos y cladéceros (Figura 2.4.C). Se identificaron diferencias
significativas en el biovolumen de los GFBM y en la TA comunitaria de cada GFBM, para
lagos con y sin plantas sumergidas. En los lagos sin plantas el GFBM dominante en
biovolumen fue el lll, siendo el biovolumen de los GFBM Il y VI significativamente
menores al resto. En estos mismos lagos la biomasa de calanoides resultd
significativamente menor a la de claddceros vy rotiferos, al tiempo que las mayores TA
comunitaria se presentaron sobre los GFBM |, IV y V, y la menor sobre el GFBM VII. En los
lagos con plantas los analisis de post-hoc no permitieron identificar diferencias entre

GFBM, grupos de zooplancton, ni TA comunitarias.
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Los lagos subpolares estuvieron principalmente representados por los GFBM V y VI
(Figura 2.4.D). Se observd una tendencia a una mayor diversidad de GFBM en los lagos
con planctivoros. Para el zooplancton los lagos polares presentaron claras diferencias en
funciéon de la presencia o ausencia de planctivoros. Sin planctivoros dominaron los
cladéceros mientras que con planctivoros lo hicieron los rotiferos. La TA comunitaria
presento diferencias en los lagos con planctivoros, siendo la mayor TA sobre el GFBM V y
la menor sobre el VII. En lagos sin planctivoros las mayores TA ocurrieron los GFBM V, Vly

IV'y la menor sobre el VII.
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Figura 2.4. Diagrama de cajas del biovolumen de GFBM del fitoplancton, de la biomasa de los
grupos taxondmicos de zooplancton y de la TA comunitaria sobre cada GFBM para lagos
tropicales (A), subtropicales (B), templados (C) y subpolares (D). Comparacién entre lagos de igual
region climatica con diferentes condiciones en sus factores estructuradores. La linea horizontal
oscura representa la mediana de los datos, las cajas comprenden el primer y tercer cuartil y la
linea vertical el rango de distribucion de los datos. Con letras minuscula se identifican los grupos
de post-hoc, que comparan los GFBM, grupos taxonémicos de zooplancton y TA comunitarias
dentro de cada grupo de lagos subdividido por el factor estructurador seleccionado.
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2.4. DISCUSION

El conjunto de lagos estudiados, ademas de las diferencias previstas en la temperatura
dado el gradiente latitudinal seleccionado, presentan diferencias significativas en el
régimen de precipitaciones y en las biomasas totales que alcanzan tanto el fitoplancton
como el zooplancton. Esto resultd en diferentes composiciones comunitarias y presiones
de herbivoria (TA comunitaria) del zooplancton sobre distintos grupos de fitoplancton.
Uno de los patrones latitudinales mas relevantes fue la disminucidn de biomasa de
zooplancton hacia las regiones calidas, encontrados por otros autores para el mismo set
de datos y que se puede generar la disminucién en la presidon de pastoreo (Kosten et al.,
2009b; Kruk et al., 2016). Se identificaron, diferencias en los principales factores
estructuradores de las comunidades planctdnicas por regién climatica que coincidieron
con lo planteado en el capitulo 1 en funcion de la bibliografia disponible: presencia o
ausencia de plantas sumergidas en lagos templados (Scheffer et al., 1993), y subtropicales
(Mazzeo et al., 2003; Iglesias et al., 2007; Meerhoff et al., 2007a, 2007b), régimen de
precipitaciones en lagos tropicales (De Domitrovic, 2003; Loverde-Oliveira et al., 2009) y
presencia o ausencia de planctivoros para subpolares (De Senerpont Domis et al., 2013).
Las aproximaciones funcional (GFBM del fitoplancton) y taxonémica (rotiferos, claddceros
y calanoides) permitieron resumir latitudinal y regionalmente las diferencias en presion
de pastoreo (TA comunitaria). La TA comunitaria sobre cada GFBM mostré claras
variaciones que reflejaron las diferencias en intensidad de las interacciones trdéficas segln

clima y segun las condiciones del sistema (Figura 2.5).
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Figura 2.5. Resumen de las principales diferencias entre lagos a nivel latitudinal y regional. Las
flechas indican los gradientes de mayor a menor en temperatura, biomasa de zooplancton, y
presion de pastoreo (TA). Se presentan los principales factores estructuradores en cada latitud y
la composicién comunitaria en verano para lagos templados y subtropicales, estacién seca para
tropicales y deshielo para subpolares. Para cada regién climdtica se presenta el efecto del
principal factor estructurador sobre el biovolumen de GFBM del fitoplancton (I al VII), la biomasa
de grupos taxondmicos (rotiferos, cladéceros y calanoides) del zooplancton y tasas comunitarias
de aclarado (TA).

2.4.1. Patrones latitudinales en las comunidades de plancton y la presion de pastoreo

El alto biovolumen del GFBM Il en lagos templados y el aumento en la proporcién del VII
hacia climas subtropicales y tropicales puede explicarse por las adaptaciones de ambos
GFBM. Estos se componen por cianobacterias de gran tamafio y con especializaciones que
generalmente son asociados a la generacidn de floraciones téxicas que afectan la calidad
del agua (Paerl & Huisman, 2008). Las especies del GFBM VII presentan tasas de
crecimiento dptimas por encima de los 25°C, siendo explicable su dominancia en los
climas calidos (Sarthou, 2016). Mientras que para el GFBM Il las temperatura éptimas se

encuentran en torno a los 20°C, con un efecto negativo sobre el crecimiento a
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temperaturas superiores a los 25° (Sarthou, 2016) explicandose su bajo biovolumen en los
climas subtropicales y tropicales. La dominancia de los GFBM V y VI en los lagos
subpolares se explica por la capacidad mixétrofa del GFBM V (Kruk et al., 2010) y la
tolerancia a la baja disponibilidad luminica y bajas temperaturas del GFBM VI que les
permite tolerar los periodos de invierno (Sarthou, 2016; Kruk et al., 2010; Kruk & Segura,
2012). En coincidencia con Kruk et al. (2016) la temperatura fue una variable relevante

para explicar la composicion de grupos presentes en regiones contrastantes.

La disminucion en biomasa total de zooplancton hacia el ecuador, reflejé
fundamentalmente cambios en composicion taxonémica con el aumento relativo de
especies pertenecientes a grupos de menor tamano (rotiferos). Asi, coincidiendo con
otros estudios la biomasa de claddceros en los climas tropicales y subtropicales fue
menor que en los climas templados y subpolares (Havens et al., 2009, 2015),
potencialmente acentuado por una disminucion en las tallas corporales especificas
(Gillooly & Dodson, 2000). De acuerdo con otros trabajos este patrén observado para
cladéceros ocurre en menor grado para calanoides y no se observa en rotiferos (Lacerot,
2010). Estos patrones han sido explicados en la bibliografia de acuerdo a diferentes
mecanismos siendo los mas destacados: la correlacién entre la temperatura y el aumento
de las tasas metabdlicas que incrementan los requerimientos energéticos y limitan las
tallas corporales (Atkinson, 1994; Brown et al., 2004; Rodriguez, 1994), y el aumento de la
presién de predacién ejercida por planctivoros hacia los climas mds cdlidos que impide la
dominancia de grandes cladéceros (Fernando, 1994; Meerhoff et al., 2007b; Teixeira De

Mello et al., 2009; Iglesias et al., 2011; Lacerot et al., 2012).

En este sentido la presidn de pastoreo, estimada como la TA comunitaria, mostrd una
clara disminucién desde los climas templados y subpolares hacia los climas mas cdlidos,
siendo minima en los lagos subtropicales. Este patrén puede ser correlacionado con el
aumento del rol de la omnivoria y de la presién de predacién de planctivoros en los climas
calidos (Kosten et al., 2009b; Lacerot et al., 2012; Jeppesen et al., 2007; Jeppesen et al.,
2005; Meerhoff et al., 2007). Asi, la variacién en la composiciéon de la comunidad de
zooplancton, con la disminucion de grandes claddceros, genera en los climas tropicales y

subtropicales una baja TA comunitaria y por consiguiente una baja presién de pastoreo
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sobre el fitoplancton. Por otro lado la TA comunitaria estimada refleja las preferencias
alimenticias del zooplancton siendo las mayores TA las que se desarrollan sobre los GFBM
IV, V y VI que son considerado los mas palatables (Colina et al., 2015) y las menores tasas
sobre los GFBM VIl y Ill. Estos ultimos son poco palatables por sus caracteristicas
morfoldgicas, su baja calidad nutricional y su capacidad potencial de producir toxinas
(Kruk et al., 2010), siendo baja la capacidad de la comunidad de zooplancton de ejercer
un control biolégico sobre estos grupos formadores de floraciones (Colina et al., 2015). En
el gradiente latitudinal el aumento en la proporcién de GFBM no palatables (i.e. VII),
junto con diminucién en la proporcidn de cladéceros en el zooplancton, repercute en una
disminucion de la presion de herbivoria desde los climas frios hacia los climas mas calidos.
Eso ha sido discutido en Meerhoff et al. (2012) donde se plantea que el aumento en la
presién de predacion por peces planctivoros e invertebrados genera una estructura de

tamafios y grupos taxondmicos del zooplancton con menor capacidad de pastoreo.

La TA comunitaria estimada en la presente tesis resulta un mejor proxi de la presién de
pastoreo que el cociente “biomasa de zooplancton / biomasa de fitoplancton” utilizado
por otros autores (i.e. Kosten et al., 2009b). Dicha TA comunitaria contempla las
diferencias de cada grupo taxondmico del zooplancton en su comportamiento de
pastoreo, sus preferencias alimenticias (palatabilidad diferencial de GFBM del
fitoplancton) y en su capacidad de aprovechamiento de la produccién primaria (Colina et

al., 2015; Hansen et al., 1994; Kigrboe, 2011).

2.4.2. Patrones regionales en comunidades de plancton y sus forzantes ambientales

El resultado mas relevante del presente capitulo lo constituye el haber logrado identificar
en cada region climatica el principal factor estructurador de las comunidades de
fitoplancton y zooplancton. A pesar de que para lagos templados el factor estructurador
planteado en el capitulo 1 fue el estado tréfico, la presencia de plantas sumergidas puede
correlacionarse con el estado tréfico del sistema de acuerdo a la teoria de estados
estables (Scheffer et al., 1993). Por otro lado, en el caso de los lagos subpolares la
seleccion de la presencia/ausencia de planctivoros como factor estructurador permite

observar claramente el efecto de la presién de predaciéon de planctivoros sobre la
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estructura de grupos del zooplancton y a su vez el efecto de la presidn de pastoreo sobre

los GFBM del fitoplancton.

En el caso de los lagos tropicales la estacidon seca comprende los meses de sequia para
lagos de regiones dridas, y con los meses de limnofase (baja conectividad) para lagos de
regiones humedas (Almeida et al., 2009; Loverde-Oliveira et al., 2009). En ambos casos, se
trata de un periodo de estabilidad de la columna de agua y alta concentracion de
nutrientes, siendo esperable que el efecto de lavado que provoca la lluvia sea menor
durante estos meses y por consiguiente la acumulacidon de biomasa sea mayor que en
otros periodos del afio (Loverde-Oliveira et al., 2009). Si bien para ambos grupos de lagos
la dominancia de GFBM es similar (lll y VII) en el caso de los aridos las biomasas son
mayores, pudiendo explicarse por la acumulacién de biomasa a lo largo de todo el afio,
mientras que en el caso de los himedos los periodos de potamofase (alta conectividad)
constituyen disturbios mas fuertes que la sola presencia de precipitaciones (Frutos et al.,

2006; Huszar & Reynolds, 1997).

Para lagos subtropicales en ausencia de plantas sumergidas se identificé la dominancia de
un unico GFBM (VII), mientras que en presencia de plantas sumergidas hubo una mayor
diversidad de GFBM. La mayor diversidad funcional del fitoplancton observada en
presencia de plantas sumergidas podria ser explicada por mecanismos que impiden la
formacién de floraciones de un Unico GFBM, como ser la competencia por nutrientes
entre las plantas y el fitoplancton que (Van Donk & van de Bund, 2002), y la mayor
presién de pastoreo gracias suministro de refugio al zooplancton por parte de las plantas

(Meerhoff et al., 2007b).

En lagos templados en ausencia de plantas sumergidas hubo dominancia de un Unico
GFBM (llIl) y mayores valores de biovolumen, mientras que en presencia de plantas

sumergidas la diversidad de GFBM fue mayor y menor el biovolumen.

En lagos subpolares con bajo porcentaje de planctivoros dominaron los claddceros
resultando en mayor presion de pastoreo (altas TA comunitarias) y menor biovolumen de

GFBMs. Al mismo tiempo la comunidad de fitoplancton estuvo dominada por los GFBM V
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y VI, capaces de tolerar las bajas temperaturas y la baja disponibilidad de luz (Sarthou,

2016).

2.4.3. Perspectivas

A la hora de considerar los resultados obtenidos en el presente capitulo debe tenerse en
cuenta que los mismos constituyen una foto de las condiciones observadas para una
Unica estacién del afio y en un momento particular. A fin de extraer conclusiones que
puedan extenderse a diferentes épocas del afio seria deseable considerar muestreos en el

tiempo, donde se abarquen diferentes estaciones.

Por otro lado debe tenerse en cuenta que se trata de una descripcién realizada
Unicamente en base a datos de lagos sudamericanos, pudiendo ser de gran interés la
comparacion con bases de datos similares (distribuidas en un gradiente climatico similar)

que incluyan otros continentes y fundamentalmente lagos del hemisferio norte.
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CAPITULO 3: ANALISIS DE LA DINAMICA TEMPORAL DE COMUNIDADES DE PLANCTON
EN LAGOS SOMEROS TEMPLADOS EN UN GRADIENTE DE FOSFORO

1. INTRODUCCION

1.1. Procesos de eutrofizacidon en lagos someros

Para los sistemas dulceacuicolas el aumento del fésforo (P) ha sido reconocido como el
principal responsable de los procesos de eutrofizacién, por ser frecuentemente el
nutriente limitante que regula la biomasa del fitoplancton (Smith, 1998). Asimismo, se ha
constatado que existe una co-limitacidon entre el P y el nitréogeno (N), razén por la cual
analizar el efecto de los cambios en la concentracion de P puede resultar también

indicador de los cambios en limitacidn por N (Elser et al., 2007).

1.2 Interacciones entre fitoplancton y zooplancton

Las interacciones que se establecen entre las diferentes especies y grupos de una
comunidad son sensibles a los cambios en el ambiente (Francis et al., 2014). En este
contexto, la concentracién de P repercute en la estructura de las comunidades de
fitoplancton y zooplancton afectando toda la estructura tréfica del sistema (Schindler,
2006; Smith, 1998; Jeppesen et al., 2000). En los lagos templados las concentraciones de
P bajas o altas pueden ser asociadas a dos escenarios en cuanto a la estructura tréfica de
las comunidades (Scheffer et al., 1993). En un primer escenario con bajas concentraciones
de P domina una configuracién denominada de agua clara donde la biomasa de
fitoplancton es baja a moderada, con GFBM palatables para el zooplancton (ej. IV, V, VI) y
que son aprovechados por grandes claddceros (Scheffer et al., 1993; Capitulos 1y 2 de
esta tesis). Dicha configuracién puede ser perpetuada gracias a la presencia de plantas
sumergidas que limitan el desarrollo del fitoplancton mediante competencia por
nutrientes (Van Donk & van de Bund, 2002) y el mantenimiento de alta presion de
pastoreo por claddceros, que se refugian de peces planctivoros en las plantas (Burks et
al., 2002; Lodge, 2001). En la configuracién de agua clara la productividad primaria es
controlada por pastoreo (control descendente o "top-down") (Sommer, 2008) y es

mayormente dirigida por la via tréfica clasica o herbivora (Jeppesen et al., 2000; Scheffer
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et al., 1993). Un segundo escenario se genera con altas concentraciones de P, donde la
biomasa de fitoplancton aumenta, generando alta turbidez y en algunos casos floraciones
de cianobacterias. Se genera asi una configuracion denominada de agua turbia donde la
biomasa de fitoplancton limita el desarrollo de plantas sumergidas por limitacién de la
luz, asi como la biomasa de grandes claddceros gracias a la dominancia de GFBM poco
palatables (ej. lll) (Scheffer & Carpenter, 2003; Scheffer & van Nes, 2007). Asi, en una
configuracion de agua turbia la productividad primaria del sistema es regida por la
disponibilidad de recursos, como ser los nutrientes y la luz (control ascendente o "botton-

up") (Sommer, 2008) y gran parte es dirigida hacia la via detritivora (Kalinowska, 2004).

Las comunidades biolégicas presentan fluctuaciones temporales en su biomasa total, su
abundancia y su composicién, pudiendo ser la intensidad de las fluctuaciones utilizada
como un indicador de su estabilidad (lves & Carpenter, 2007). Cuando las fluctuaciones
temporales en una comunidad influyen sobre otra, se dice que ambas comunidades estan
acopladas. En funcidén de cémo es el efecto de una comunidad sobre la otra, dicho
acoplamiento puede seguir una dindmica compensatoria o sincrdnica (Keitt, 2008;
Vasseur et al., 2014). La dindmica compensatoria implica un balance entre las
comunidades donde la disminucidon de una es acompanado por el aumento de la otra
(Vasseur et al., 2014). Un ejemplo lo constituye el control descendente o "top-down"
donde el aumento en biomasa de zooplancton acompanado de la disminucién en
biomasa del fitoplancton durante las fases de agua clara en lagos someros templados,
generado por el efecto de la presién de pastoreo del zooplancton (Francis et al., 2014).
Por otro lado la dinamica sincrénica implica la disminucién o aumento de ambas
comunidades en conjunto (Vasseur et al., 2014; Keitt, 2008). Un ejemplo lo constituye el
controle ascendente o "bottom-up", donde un aumento en la biomasa de zooplancton a
consecuencia del aumento en biomasa del fitoplancton, es decir una mayor disponibilidad

de alimento (Francis et al., 2014).

Cuando una alteracién en el ambiente afecta la estabilidad de una o ambas de las
comunidades acopladas, las interacciones se ven modificadas y puede existir un
desacople en las dindmicas sincrénica y/o compensatoria (Francis et al., 2014; Keitt, 2008;

Winder & Sommer, 2012; Vasseur et al., 2014). En el caso de los lagos someros templados
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un aumento en el P puede provocar variaciones en la composicion de GFBM del
fitoplancton, afectando a su vez la capacidad del zooplancton de utilizar la produccidon
primaria debido a la presencia de GFBM poco palatables. En estas condiciones ocurre el
desacople entre el fitoplancton y el zooplancton y los procesos ecosistémicos en los que
ambas comunidades intervienen se ven afectados, por ejemplo la productividad del
sistema (Francis et al., 2014). Ejemplos de desacople entre comunidades han sido
reconocidos tanto en ecosistemas dulceacuicolas, como marinos y terrestres y en su
mayoria asociados al aumento de la temperatura provocado por el cambio climatico

(Thackeray et al., 2010; Harrington et al., 1999; Winder & Schindler, 2004).

Los cambios de régimen asociados al aporte externo de nutrientes provocan cambios en
la estructura de las comunidades de fitoplancton y zooplancton (fluctuaciones en biomasa
total, en composicién de grupos y en sus interacciones). Estas diferencias resultan en
cambios tanto en la estabilidad de las comunidades como en su composicidon. En este
marco las predicciones son que para los sistemas con baja o moderada concentracién de
P y configuraciéon de agua clara las comunidades de fitoplancton y zooplancton
presentardn una mayor estabilidad (bajas fluctuaciones temporales en biomasa y
abundancias) y se encontrardn acopladas. La comunidad de fitoplancton estara dominada
por GFBM palatables (ej. IV, V y VI) y el zooplancton por grandes cladéceros, maximizando
el aprovechamiento de la productividad primaria y favoreciendo la via tréfica cldsica o
herbivora. Por otro lado en los sistemas con alta concentracién de P y configuracién de
agua turbia, ambas comunidades mostrardn una menor estabilidad (altas fluctuaciones
temporales) y se encontrardn desacopladas. A su vez la comunidad de fitoplancton estara
dominada por GFBM poco palatables (ej. lll y VII) y la abundancia de grandes claddceros
serd baja. El aprovechamiento de la productividad primaria se vera debilitado siendo

favorecida la via detritivora.

1.3. Objetivo

El presente capitulo tiene como objetivo describir la dindmica temporal de las
comunidades de fitoplancton y zooplancton de lagos someros templados en un gradiente
de concentracidn de P. Se plantea identificar los cambios producidos por el aumento de la

concentracion de P en la dinamica de las comunidades de plancton tanto a nivel de su
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biomasa total como en su composicién (GFBM del fitoplancton y grupos taxonémicos del

zooplancton), y el efecto de dichos cambios sobre sus interacciones.

2. METODOLOGIA

2.1. Base de datos

Fueron analizadas series temporales de siete lagos someros templados, pertenecientes a
la planicie de inundacidn del rio Waal de Holanda que comprende una de las ramas mas
importantes del rio Rhine (Roozen et al., 2008). Estos lagos presentan anualmente dos
breves periodos de conexion con el rio, durante el invierno debido a las altas
precipitaciones y baja evaporacion y durante la primavera debido al deshielo de los Alpes
(Roozen et al., 2008). Los nombres y la ubicacion de los lagos son presentados en la figura

3.1

Los muestreos y recoleccion de datos sobre los lagos analizados fueron realizados entre
los afios 1998 y 2000 con una frecuencia quincenal o mensual. Los datos sobre hidrologia
y quimica del agua fueron proporcionados por el “Instituto para la Gestion de Aguas
Continentales y Residuales” (RIZA) y los datos meteorolégicos por el “Instituto
Meteorolégico Real de Holanda” (KNMI) (Roozen et al. 2008). En cada uno de los lagos
desde una embarcacién se tomaron muestras mixtas (fitoplancton y zooplancton) con un
tubo tranparente de 30 litros (1.5 metros de largo y 8 centimetros de didametro). En cada
caso de dicho volumen se tomaron submuestras de 1 litro para fitoplancton y de 25 litros
(previo filtrado por malla de 55um) para el zooplancton, siendo fijadas con lugol al 3% vy

formaldehido al 5%, respectivamente.

Las bases de datos confeccionadas a partir de dichos muestreos y utilizadas en el
presente capitulo incluyen informacion sobre temperatura (°C), coeficiente de atenuacion
de la luz (Kd, cm™), profundidad del disco de Secchi (SeD, m), fésforo total (PT, mg.L?),
fitoplancton y zooplancton. Las muestras de fitoplancton y zooplancton fueron contadas
en microscopio invertido, siendo la metodologia aplicada detallada en Roozen et al.
(2008). El fitoplancton se expresé en biovolumen (mm?>.L?) total y agrupando a las
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especies segun su morfologia en GFBM (Kruk et al., 2010). El zooplancton fue expresado
en abundancia total (ind.L™) y agrupando a las especies herbivoras por grupo taxonémico
(rotiferos, claddceros y calanoides). Para el caso de los rotiferos no se contd con

informacién de abundancia para el afio 2000.
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Figura 3.1. Ubicacion de los 7 lagos analizados. Figura modificada de Roozen et al. (2008).

Con la finalidad de transformar las bases de datos en series temporales con una
distribucién temporal homogénea se aplicd una interpolacion histérica segin Fernandez
& Olivo (2010). Dicha interpolacién consiste en utilizar la media aritmética como criterio
de reemplazo de las observaciones faltantes cuyos datos mas préximos (observacion
previa y posterior) sean conocidos. En nuestro caso, para aquellos periodos de muestreos
mensuales las observaciones faltantes fueron estimadas como el promedio de su valor en
el muestreo previo y en el muestreo subsiguiente. De este modo se obtuvo para cada lago

una serie temporal periddica con 72 quincenas cada una.

Al mismo tiempo los lagos fueron clasificados en tres categorias de concentracion de PT

tomando como base la clasificacion de Salas & Martino (1990). Aquellos lagos con una
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concentracién media anual de PT entre 40 y 80 mg.L ™ fueron clasificados como lagos con
concentracion de PT media, los lagos con concentracién entre 80 y 120 mg.L'1 alta y

aquellos por encima de los 120 mg.L" se clasificaron como muy alta.

2.2. Analisis de datos

Comparacioén de lagos segiin concentracion de PT

Los lagos con igual categoria de concentracion de PT fueron agrupados y sus variables

ambientales (temperatura, PT, Kd y SeD) fueron comparadas.

Para cada lago se obtuvo un indicador de la estabilidad, de las comunidades de
fitoplancton y zooplancton, entendiendo que mayores fluctuaciones temporales en las
comunidades pueden ser asociadas a una menor estabilidad. Para construir el indicador
se calculd para cada serie temporal de biovolumen total y abundancia total la mediana de

la diferencia entre el valor de tj y el de t (.1) para cada categoria de estado trofico.

Para la caracterizacidn funcional de cada grupo de lagos, se calculé la riqueza funcional
como el niumero de GFBM del fitoplancton y el nimero de grupos taxondmicos del
zooplancton presentes en cada lago y se identificaron los grupos dominantes en cada
momento de la sucesidn, considerando como dominantes aquellos grupos cuyo
biovolumen o abundancia fue superior al 30% del total durante mas de tres muestreos

consecutivos (sensu Sommer et al., 1993).

Para analizar la relacién entre el biovolumen total de fitoplancton y la abundancia total
del zooplancton con la concentracidon de PT se realizaron correlaciones para cada grupo

de series temporales del biovolumen y abundancia en funcién del PT.

Los analisis estadisticos fueron realizaron con el programa estadistico RStudio (R Core

Team, 2015).

Series temporales: periodogramas y correlaciones cruzadas

Previamente a la aplicacién de los periodogramas y correlaciones cruzadas a cada una de
las series analizadas, se le aplicd la funcién "remove trend" para eliminar las tendencias a

largo plazo (Hammer, @yvind, 2010).
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Se realizaron andlisis espectrales o periodogramas para extraer de las series temporales
sus componentes periddicas mediante la expresion del proceso como la suma de
sucesiones periddicas trigonométricas. Esta representacion permite centrar la atencidn
en las frecuencias mas relevantes e identificar las que resultan de interés (Hammer,
2010). Utilizando la funcién "REDFIT" del programa PAST (Hammer, @yvind, 2010) fueron
aplicados periodogramas al biovolumen del fitoplancton y a la biomasa del zooplancton
de cada uno de los 7 lagos considerados. Para cada uno de los periodogramas obtenidos
se identificaron como frecuencias significativas aquellas con un nivel de significancia
superior al 90%. Todos los periodos fueron estimados como el cociente de 1 sobre el valor
de frecuencia extraido del periodograma y expresados en quincenas. Teniendo presentes
los cortos tiempos generacionales de las comunidades estudiadas, y a fin de centrar el
analisis en el efecto de una comunidad sobre la otra se consideraron Unicamente los

periodos menores a 4 quincenas (Figura 3.2. A).

Se utilizaron andlisis de correlacidon cruzada para comparar las series de tiempo del
biovolumen de fitoplancton y la abundancia de zooplancton en un mismo lago. Las series
comparadas comprendieron un mismo espacio de tiempo y frecuencia de muestreo,
permitiendo evaluar el nivel de correlacién entre ambas comunidades, asi como el
sentido de la misma (positiva o negativa) y la existencia de un tiempo de retardo ("lag")
entre las series analizadas (Hammer, 2010). Para la aplicacién de las correlaciones
cruzadas se utilizé la funcién "cross correlation" del programa PAST (Hammer, @yvind,
2010) sobre las series de cada uno de los lagos considerados. En cada caso se
consideraron como correlaciones significativas aquellas con valor de p< 0.05 y se
registraron los valores y el tipo de correlacién, asi como el tiempo de retardo entre las
comunidades menor a las 4 quincenas (Figura 3.2.B). En todos los casos el programa
estadistico establecié de forma arbitraria los valores de "lag" positivos para aquellas
correlaciones "dirigidas" por la abundancia de zooplancton, siendo la serie de tiempo
retardada el biovolumen total de fitoplancton permitiendo asi analizar el efecto del la
variacion en la comunidad de zooplancton sobre la comunidad de fitoplancton. Lo inverso
para valores de "lag" negativos, permitiendo analizar el efecto del la variacién en la

comunidad de fitoplancton sobre la comunidad de zooplancton.
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Comparacién de periodos y correlaciones cruzadas segun concentracién de PT

Para cada conjunto de lagos agrupados por categorias de concentracién de PT se
combinaron los valores de los periodos significativos para fitoplancton y zooplancton
extraidos de los periodogramas, asi como los valores de correlaciéon extraidos de las
correlaciones cruzadas. A fin de identificar diferencias significativas en los periodos y
valores de correlacién entre lagos de diferentes categorias de concentracién de PT se

aplicé el test de Kruskal Wallis.
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Figura 3.2. Para las series temporales del lago Deest 4 se presentan: A. Periodograma del
biovolumen del fitoplancton. La linea verde sefiala el nivel de significancia (picos significativos
sefialados en rojo) y la férmula presentada corresponde al calculo de quincenas. B. Correlacion
cruzada entre biovolumen de fitoplancton y abundancia de zooplancton. Valores de correlacién
en funcién del "lag" o tiempo de retardo entre series temporales. Las barras azules indican el
valor y signo de la correlacién y la linea roja el valor de p.
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3. RESULTADOS

3.1 Caracterizacion ambiental de lagos con distinta concentracion de PT

Los siete lagos presentaron diferencias en la concentracion de PT que permitieron
clasificarlos en las tres categorias descriptas anteriormente. Los lagos de categoria media
presentaron los menores valores de Kd y los mayores valores de SeD (hasta el doble que
en lagos de categorias alta o muy alta) indicando condiciones de baja turbidez (Tabla 3.1).
Asi, los lagos con concentraciones de PT media mostraron condiciones semejantes a una
conformacidon de agua clara y los lagos con alta y muy alta concentracion de PT
presentaron una conformacion de agua turbia por fitoplancton. Por su parte la

temperatura entre lagos de diferente estado tréfico no mostré diferencias (Tabla 3.1).

Tabla 3.1. Se presenta para cada categoria de concentracién de PT el nimero de lagos
clasificados, el nombre de los lagos y los valores de mediana, minimo y maximo para la
temperatura (°C), fésforo total (PT,ug.L?), coeficiente de atenuacién de la luz (Kd, cm™) y
profundidad del disco de Secchi (SeD, m).

MEDIA ALTA MUY ALTA
n° de lagos 2 3 2
Ochten4 Ochten3 Deest3
nombres lagos Ochten6b Ochten5 Deest4
Deest5
temperatura (°C) 12.8 (0.7-22.0) 12.9(2.1-24.6) 13.5(1.3-26.5)
PT (mg.L?) 65.0 (50.0-280.0) 107.5 (50.0-5600) 135.0 (50.0-640.0)
Kd (cm™) 2.9 (1.9-6.1) 4.6 (2.4-11.2) 4.4 (2.3-6.1)
SeD (m) 1(0-4) 0.58 (0-1.4) 0.5 (0-1.8)

3.1 Caracterizacion bioldgica de lagos con distinta concentracién de PT

Los lagos pertenecientes a una misma categoria de PT presentaron un comportamiento

similar en las series temporales correspondientes al biovolumen de fitoplancton y a la
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abundancia de zooplancton totales. Los picos en biomasa y abundancia para cada
comunidad ocurrieron en todos los casos durante los meses de primavera y verano
(Figura 3.3). A su vez de la comparacion entre las diferentes categorias de concentracién
de PT se observd un aumento del biovolumen de fitoplancton al aumentar la
concentracion de PT en el sistema, siendo la correlacidon para el conjunto de todas las
series de lagos significativa y positiva (p-valor < 0.01, valor correlacién de Pearson = 0.16).
La abundancia de zooplancton aumenté de lagos con concentraciones de PT media a alta,
pero disminuyd hacia concentraciones muy altas. La correlaciéon entre abundancia y PT
para el conjunto de todas las series de lagos no fue significativa (p-valor=0.6). Se observé
gue tanto para el fitoplancton como para el zooplancton la estabilidad temporal fue
menor en los lagos con muy altas concentraciones de PT, donde la tasa de variabilidad
presentd sus valores mas altos (3.22mm>.L" para fitoplancton y 112.8ind.L™ para
zooplancton) mientras que fue mayor en concentraciones media y alta (1.8 y 1.9mm3.L*

para fitoplancton y 45.2 y 40.9ind.L™ para zooplancton, respectivamente).
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Figura 3.3. Series temporales del biovolumen de fitoplancton (rojo) y abundancia del zooplancton
(azul). Cada grafico se corresponde con una categoria de concentracion de PT y se sefialan las
diferentes estaciones del afo (primavera-verano y otofio-invierno).

No se encontraron diferencias en cuanto al nimero de GFBM del fitoplancton y grupos
taxondmicos del zooplancton presentes en lagos de diferente concentracion de PT, ni en
el nimero de grupos dominantes. Todos los grupos de zooplancton estuvieron presentes
en todos los lagos, y en el caso de los GFBM Unicamente se registrd ausencia del GFBM |

en los lagos O5 y D5.

Los GFBM V y VI dominaron en las tres categorias de lagos, siendo el grupo V el que

presentd mayor porcentaje de biovolumen durante el mayor nimero de quincenas,
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mientras que el grupo VI fue mas relevante durante otofio e invierno (Apéndice Il). Los
GFBM Il y VII también presentaron periodos breves de dominancia pero Unicamente en
los lagos con alta concentracidén de PT, no siendo dominantes en ningun periodo en los

lagos de concentracion media (Apéndice Il).

En cuanto al zooplancton los cladéceros dominaron por muy breves periodos en
primavera y verano, mientras que calanoides tuvieron un breve periodo de dominancia
en los lagos con concentracion de PT media durante el otofio de 1999. Los rotiferos
dominaron brevemente en el invierno de 1998 y en el otofo de 1999 en lagos con

concentracion de PT media y muy alta (Apéndice Il).

3.2. Periodos dominantes v correlaciones cruzadas de acuerdo a la concentracion de PT

A partir de los periodogramas se obtuvo, por cada lago, un valor de periodicidad
significativo (significancia del 90%) para el biovolumen total de fitoplancton y uno para la
abundancia total del zooplancton. Para el caso del zooplancton del lago O6 no se obtuvo
un valor de periodicidad menor a 4 (Tabla 3.2). A partir de estos resultados se observé
que la periodicidad para el fitoplancton total fue significativamente menor para los lagos
con concentracién de PT media en relacidn a los lagos con altas concentraciones de PT (p-
valor: 0.06, df: 2) (Figura 3.4.A). Es decir, se observaron ciclos mas cortos en los lagos con
menores concentraciones de PT. Para el caso del zooplancton la periodicidad tuvo un
comportamiento distinto, siendo menor en lagos de alta concentracidon de PT, siendo sin

embargo dichas diferencias no significativas (p-valor: 0.17 y df: 2) (Figura 3.4.B).
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Tabla 3.2. Se presentan los lagos (Ochten: O y Deest: D) agrupados por categoria de
concentracién de PT y los periodos significativos extraidos de los periodogramas en quincenas
para el biovolumen (BV) de fitoplancton y la abundancia (Ab) de zooplancton. A su vez se
presentan los tiempos de retardo (lags) y sus valores de correlacidn significativos (p<0.05).

MEDIA ALTA MUY ALTA

04 06 03 05 D5 D3 D4
PERIODOS
(quincenas)

BV fitoplancton 2.5 2.2 3.6 3.3 3.6 3 3.0

Ab zooplancton 3.0 - 3.6 3.3 2.3 2.2 2.1

CORRELACIONES

CRUZADAS*

Lag - 2 - 1 2 - 1
(quincenas) 1 2 2
Coeficiente de - 0.38 - 0.23 0.29 - 0.29

correlacién 0.28 0.30 0.22

A partir de las correlaciones cruzadas entre el biovolumen de fitoplancton y la abundancia
del zooplancton fue posible identificar relaciones significativas con tiempos de retardo
menores a 2 para cuatro lagos (06, 05, D5, D4). En todos los casos las correlaciones
significativas se observaron para aquellas corridas donde la sucesion fue dirigida por la
abundancia de zooplancton (Tabla 3.2). El grado de la correlacién entre las comunidades
de fitoplancton y zooplancton mostré una disminucién con el aumento de Ila

concentracion de PT pero sin diferencias estadisticamente significativas (p-valor: 0.56, df:

2) (Figura 3.4.C).
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Figura 3.4. Periodos (en quincenas) significativos en la estacionalidad del biovolumen del
fitoplancton (A) y de la abundancia de zooplancton (B) en funcién de la categoria de
concentracién de PT. Valores de la correlacidon cruzada entre biovolumen de fitoplancton y
abundancia de zooplancton agrupando los lagos segun la categoria de concentracion de PT (C). En
cada caso la linea horizontal oscura representa la mediana de los datos, las cajas comprenden el
primer y tercer cuartil y la linea vertical el rango de distribucion de los datos.

4. DISCUSION

En este capitulo fue posible realizar una descripciéon de la dindmica de las comunidades
de fitoplancton y zooplancton en lagos someros templados mediante la aplicacidon de
analisis de series temporales. Los lagos clasificados en concentracion media de PT
(asociados a una configuracion de de agua clara) y los clasificados en concentraciones
alta y muy alta de PT (asociados a una configuraciéon de de agua turbia por fitoplancton)

presentaron diferencias en la dindmica de sus comunidades de fitoplancton y zooplancton
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y en el potencial de aprovechamiento de la productividad primaria (Keitt, 2008; Francis et
al., 2014; Vasseur et al., 2014). Se pudo asociar el aumento en la concentraciéon de PT
(aumento de estado tréfico) con alteraciones en la estabilidad temporal de las
comunidades de plancton, identificandose un aumento de las fluctuaciones temporales
en el biovolumen total de fitoplancton y en la abundancia total de zooplancton. A su vez,
estas alteraciones pudieron ser asociadas a un desacople en las interacciones tréficas que
se establecen entre ambas comunidades, pudiendo esto repercutir en un menor potencial

de aprovechamiento de la productividad primaria por la via tréfica herbivora.

El debilitamiento de la via herbivora en sistemas eutrofizados ha sido identificado por
otros autores que reconocen la pérdida de niveles tréficos en estos escenarios, asi como
de algunos servicios ecosistémicos de importancia (ej. recursos pesqueros, agua potable,

pérdida de biodiversidad, etc.) (Carney & Elser, 1990).

4.1. Estabilidad temporal y composiciéon de comunidades de fitoplancton y zooplancton

Para todo el gradiente de fésforo considerado los maximos valores de biovolumen de
fitoplancton y de abundancia de zooplancton ocurrieron en los meses de primavera y
verano. Este patrén coincidié con las predicciones planteadas para lagos templados en el
capitulo 1 de la tesis, donde la mayor temperatura y disponibilidad de luz de los meses de
primavera y verano fueron identificados como los desencadenantes del inicio de la

sucesion (Sommer et al., 1986, 2012).

El aumento en la amplitud de las fluctuaciones en el biovolumen total de fitoplancton,
permitid identificar que la estabilidad (lves & Carpenter, 2007) de la comunidad
disminuyé hacia los lagos de mayor contenido de nutrientes. Los lagos con
concentraciones de PT alta y muy alta presentaron los maximos valores de biovolumen,
con posibles eventos de floraciones en primavera y verano. Simultdneamente, en
coincidencia con las predicciones del presente capitulo y del capitulo 1, dichos eventos
representan ventanas de oportunidad para la aparicidn y dominancia de especies
potencialmente generadoras de toxinas (ej. GFBM Il y VII), capaces de causar serios
problemas en la calidad del agua (Paerl et al., 2016). Si bien la composicién funcional del
fitoplancton no presentd grandes diferencias en el gradiente de fésforo considerado fue
posible identificar la dominancia de representantes del GFBM Il y VIl en lagos con mayor
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contenido de fésforo, co-dominando en todos los casos los GFBM VI y V. De acuerdo con
Roozen et al. (2008), el rio Waal que alimenta los lagos estudiados presentan altas
concentraciones de silice (Si), lo que podria explicar la dominancia durante todo el
periodo de muestreo y en todas las series temporales del GFBM VI (organismos no
flagelados con estructuras siliceas, Kruk et al.,, 2010). Ejemplos de trabajos en otros
sistemas (Lago Michigan, Schindler, 2006) demuestran que en lagos eutrofizados y con
alta disponibilidad de Si, este nutriente gobierna la composicién de la comunidad de
fitoplancton. Unicamente una vez agotado el Si la comunidad pasa de ser dominada por

diatomeas a ser dominada por cianobacterias (GFBM Il y VII).

Para el zooplancton la estabilidad en su abundancia aumenté de lagos con niveles
intermedios de nutrientes, disminuyendo en el extremo del gradiente. Esto podria ser
explicados por la composicion de fitoplancton y su valor como alimento. Si bien los GFBM
dominantes en todas las series temporales son descriptos como palatables (VI y V), sin
embargo esta definicion no considera la presencia de espinas (ej. Asterionella sp.) ni el
gran tamafo (ej. Ceratium sp.) (Colina et al., 2015). Una alta proporcion de especies de
los GFBM V y VI con esas caracteristicas podria limitar la generacién de maximos de
abundancia en el zooplancton. En cuanto a la composicidon taxondmica de la comunidad
de zooplancton no se observaron diferencias en el gradiente de fésforo, lo que podria ser
explicado en base a dos mecanismos operando en conjunto. Por un lado, la base de datos
utilizada cuenta con informacién de abundancia de individuos pero carece de informacion
sobre tamafio corporal o biomasa. La ausencia de esta informacién pudo enmascarar
procesos asociados a cambios corporales como por ejemplo el mantenimiento del
numero de individuos, con un aumento en la proporcién de cladéceros de menor tamafio
y menor capacidad de pastoreo, frente al aumento del estado tréfico (Jeppesen et al.,
2000). Por otro lado, en sistemas con elevada concentracion de fosforo podria ampliarse
la dieta del zooplancton hacia fuentes de alimento no fitoplanctdnicas, como bacterias,
protozoarios o inclusive material organico particulado (Work, 2003) manteniéndose asi

las proporciones taxondmicas en la comunidad (Segura et al., 2017).

4.2. Desacople de las comunidades de fitoplancton y zooplancton
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En coincidencia con las predicciones planteadas, los analisis de correlaciones cruzadas
permitieron observar que el aumento en la concentracion de PT fue acompafiado por la

disminucion del valor de la correlaciéon cruzada.

En lagos con valores intermedios de nutrientes, los altos valores de correlacion entre el
fitoplancton y zooplancton podrian indicar que ambas comunidades estuvieron acopladas
siguiendo durante la mayor parte del tiempo una dindmica compensatoria. En este
escenario, y debido a que as correlaciones significativas siempre se encontraron para las
correlaciones "dirigidas" por zooplancton, seria esperable que la productividad pudiese
ser controlada por procesos “top-down”, como lo observado por Francis et al. (2014)
donde el aumento en abundancia del zooplancton (i.e. claddceros) habilitaria la
generacion de fases de agua clara. Asi, la presién de pastoreo seria capaz de controlar el
desarrollo del fitoplancton, con alto aprovechamiento de la productividad primaria y
primando la via tréfica cldsica (Scheffer et al., 1993; Scheffer & van Nes, 2007). A su vez,
de acuerdo con Vasseur et al. (2014) las comunidades que siguen una dindmica
compensatoria presentan mayor tolerancia a las variaciones en el ambiente resultando

mas estables.

En los lagos con altos o muy altos contenidos de PT se observd una menor correlacion
entre las comunidades de fitoplancton y zooplancton. En estos casos la dindamica

fitoplancton-zooplancton se encontraria débilmente acoplada o “desacoplada”.

Es preciso destacar que los procesos de eutrofizacidon podrian verse potenciados por los
cambios climdticos. Particularmente el aumento de la temperatura contribuye al
incremento en la disponibilidad de P, aumentando su liberacién desde los sedimentos y
cuencas (De Senerpont Domis et al., 2013; Jeppesen et al., 2009). Asi, el efecto sinérgico
del aumento de la temperatura y de los procesos de eutrofizacidn puede llevar a una
profunda alteracion en la dindmica de las comunidades de lagos someros, alterando

significativamente su productividad.

4.3. Conclusiones y perspectivas

En los lagos someros templados estudiados el aumento en la concentracidén de nutrientes

alterd la estabilidad de las comunidades de fitoplancton y zooplancton potenciando su
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desacople. Es necesario sin embargo analizar en qué medida dicha alteracién afectaria el
aprovechamiento de la productividad primaria por parte de la via trofica clasica

favoreciendo la dominancia de la via detritivora.

Para mejorar las predicciones, comprender cabalmente los procesos mencionados vy
evaluar mas adecuadamente la respuesta de las comunidades de lagos someros a las
forzantes climaticas y antropogénicas seria fundamental incluir informacién sobre otras
comunidades y su efecto sobre el plancton (ej. plantas, peces, bacterias). Asi como
también andlisis de series temporales en otras latitudes, fundamentalmente de climas

subtropicales.
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

La presente tesis aportd al conocimiento sobre la estructura y dinamica temporal de las
comunidades de plancton (zooplancton, fitoplancton y su interaccién) en lagos someros,
enfatizando en las diferencias entre lagos de distintas latitudes y estructuras tréficas. Se
describié la dindmica temporal de comunidades de plancton en lagos someros de
diferentes regiones climaticas, identificando sus los patrones estacionales (capitulo 1) y
los principales factores responsables de su estructura (capitulos 1 y 2). A su vez, se
identificaron variaciones latitudinales y regionales en la composicién de grupos e
intensidades de pastoreo. Las mayores presiones de pastoreo fueron observadas en
climas templados y subpolares, mientras la predacién por peces planctivoros sobre
grandes claddéceros y la dominancia de GFBM poco palatables (1l y VII) explicé la débil
presién de pastoreo en lagos tropicales y subtropicales (capitulo 2). Al mismo tiempo se
asocié el aumento en la concentracién de fésforo con la pérdida de la estabilidad de las
comunidades de fitoplancton y zooplancton y con el desacople de sus interacciones
tréficas (capitulo 3). El debilitamiento de la via tréfica clasica por el desacople de las
interacciones fitoplancton-zooplancton, con el aumento en temperatura y carga de
nutrientes, ha sido descripto por otros autores en funcion de las presiones antrépicas
(procesos de eutrofizacion) (Jeppesen et al., 2009; Francis et al., 2014) y climaticas
(calentamiento global) (Winder & Schindler, 2004; Visser & Both, 2005; Winder & Cloern,
2010; Sarmento 2012).

En los capitulos 1y 2, la utilizacidon de aproximaciones funcional (GFBM del fitoplancton) y
taxondmica (grupos herbivoros del zooplancton) permitieron reflejar las diferentes
adaptaciones de los organismos a las condiciones del ambiente, y comprender el efecto
de las interacciones troficas entre ambas comunidades de estudio. Al mismo tiempo
facilitaron resumir la informacién de numerosas especies y demostraron ser una

herramienta util para mejorar la capacidad descriptiva.

Para fortalecer estos resultados y explorar nuevas hipdtesis se plantean como

perspectivas:

76



Generar bases de datos de series temporales para lagos someros de mas regiones
cclimaticas (fundamentalmente lagos subtropicales y tropicales), con escalas
resolutivas bajas y que abarquen largos periodos de tiempo. De este modo seria
posible evaluar las variaciones interanuales en temperaturas, precipitaciones, etc.

Aplicar a dichas series temporales los andlisis aplicados para lagos templados en el
capitulo 3

Incluir en dichos andlisis informacién de otros componentes de las tramas tréficas
(i.e. plantas y peces)

Realizar andlisis similares a los aplicados con la base de datos del SALGA en el
capitulo 2 a otro set de lagos, distribuidos en gradientes climaticos similares de
otras regiones del mundo

Analizar la interaccidn entre factores estructuradores, como ser la relacién
existente entre la concentracién de nutrientes y la biomasa de plantas sumergidas
Analizar la aplicabilidad de las descripciones generadas para cada region climatica
en el capitulo 1 incluyendo mayor variedad de conformaciones de lagos: lagos de
altura, lagos con salinidad (ej. lagunas costeras), lagos turbios por resuspension,

lagos de planicie de inundacion con diferentes grados de conectividad, etc.
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APENDICE I: Capitulo 1

Tabla 1. Informacién bibliografica utilizada para la confeccidon de las predicciones sobre lagos templados. Se indican citas consideradas y
nombre de los lagos analizados en cada caso. Para cada lago se presenta la ubicaciéon geografica, profundidad mdéxima (Zmax), cantidad de
muestreos realizados en el estudio considerado (MUESTR.), los grupos funcionales basados en morfologia (GFBM) del fitoplancton y grupos
taxondmicos (Gtaxo) del zooplancton dominantes para los periodos otofio-invierno y primavera-verano, la clasificacién segun estado tréfico y
observaciones generales (OBS.).

CITA LAGO UBICACION | ZMAX | MUESTR. FITOPLANCTON ZOOPLANCTON ESTADO OBS.
(m) TROFICO
GFBM OTONO- GFBM GTAXO GTAXO
INVIERNO PRIMAVER OTONO- PRIMAVERA-
A-VERANO INVIERNO VERANO
(Izaguirre et Kakel Pampa, 4 I, 1, V, Vil - - Eutrdéfico Claro con
al., 2012) Huincul Argentina vegetacion
(36°S-57°W) (sumergida y
<5mgll ~300mg/l flotante)
El Triunfo Pampa, sd I, 1, V, Vil - - Eutrdéfico Claro con
Argentina vegetacion
(35°S-57°W) Estacional <20mg/l <10mg/l (sumergida y
(noviembre flotante)
2005-
San Jorge Pampa, sd setiembre 1, 1V, VI, VII - - Eutréfico Turbio por fito
Argentina 2006)
(35°S-57°W) <1000mg/! ~1700mg/l
Chascomus Pampa, 1.9 I, 1V, VI, VII - - Eutrdéfico Turbio por fito
Argentina
(35°S-58°W) ~230mgl/l <200mgl/|
La Limpia Pampa, 2.3 v, V, VI - - Eutréfico Turbio por
Argentina materia
(35°S-57°W) <5mgll <15mg/l inorganica
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Lacombe Pampa, 2.0 I, v, V, VI - - Eutréfico Alternancia
Argentina estados
(35°S-57°W) <100mg/l ~1900mg/! estables
(Havens et Trasimeno Italia 2.5 Mensuales V, IV, I ", v Copépodos y Cladéceros Eutréfico Cuenca con
al., 2009) (49°N-12°E) durante 2 (<10.000 pgC/l) (<10.000 calanoides (hasta 140 uso agricola /
afios ugCll) (<100 pgChy ngC/l) Baja
(enero cobertura de
1991- plantas / Sin
diciembre datos rotiferos
1992)
(Abrantes Lago Vela Portugal 24 Bimensual \ v Cladoceros: Cladoceros: Eutréfico Cuenca con
et al., 2006) (40°5'N- es durante | (<60mgl/l clo-a) (inicio Daphnia Bosmina uso agricola /
8°8'W) 1 afio primavera) longisprina longirostris, Baja biomasa
Ceriodaphnia plantas
1", VIl puchella sumergidas /
(verano, Alta biomasa
hasta 150 planctivoros
mg/l co-a)
(Jeppesen Lago Arresg Dinamarca 5.9 Mensuales VI, IV Cladéceros: Bajo - Medio | Estado de agua
et al., 2007) (55°58"N- de 1997 a Daphnia hyalina, Daphnia claro
12°7°E) 2003 galatea
(hasta 30000 pgDW/I
Lago Arresg Dinamarca 59 Mensuales I, VII Claddceros: Alto Estado de agua
(55°58"N- de 1989 a Bosmina sp., Chyadorus turbio
12°7°E) 1996 sphaericus
(hasta 5000 pgbwi/l
(Jeppesen arn, Jutland, 4.8 Bisemanal VI Vil Cladéceros: Cladéceros: Alto Mayor
et al., 2005) Bryrup Alemania. esen (10mm?/) (>15mm°/l) Daphnia sp. Daphnia sp. proporcion
Langsg, Zealand y verano, (<400pg/l) (prim.: 800ug/l, planctivoros
Sgga‘rd, Lolland, mensuales 1] ver.: <400 pg/l)
Gundsgmag| Dinamarca en el resto (<3mm3/I) Calanoides
e, Arresg, (54° a56° N del afio (<100 pgfl) Calanoides
Damhussge -11°a 5°E) (1989- (>150 pgll)
n, Bagsveerd 1992) Rotiferos
(<50 pg/l) Rotiferos
(>200 pg/l)
arn, Jutland, 4.8 Bisemanal VI VII Cladéceros: Cladéceros: Bajo - Medio Mayor
Bryrup Alemania. esen (5mmA/) (<10mm?/) Daphnia sp. Daphnia sp. proporcion
Langsg, Zealand y verano, (ot.: (prim.: piscivoros
Sgga‘rd, Lolland, mensuales Il >1200pg/1, >1200ug/l, ver.:
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Gundsgmag| Dinamarca en el resto (hasta 6mm>/l) inv.: <100 <800 pg/l)
e, Arresg, (54° a56° N del afo ua/l)
Damhussge -11° a 5°E) (1993- Calanoides
n, Bagsveerd 2001) Calanoides (>150 pgl)
(<100 pgfl)
Rotiferos
Rotiferos (<200 pgll)
(<50 pg/l)
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Tabla 2. Informacidn bibliografica utilizada para la confeccion de las predicciones sobre lagos subtropicales. Se indican citas consideradas y
nombre de los lagos analizados en cada caso. Para cada lago se presenta la ubicacion geogréfica, profundidad mdaxima (Zmax), cantidad de
muestreos realizados en el estudio citado (MUESTR.), grupos funcionales basados en morfologia (GFBM) del fitoplancton y grupos taxonémicos
(Gtaxo) del zooplancton dominantes en los periodos otofio-invierno y primavera-verano, clasificacién segun presencia o ausencia de plantas
sumergidas y observaciones generales (OBS.).

CITA LAGO UBICACION ZMAX MUESTR. FITOPLANCTON ZOOPLANCTON PLANTAS OBS.
(m)
GFBM GFBM GTAXO GTAXO
OTONO- PRIMAVERA- OTONO- PRIMAVERA-
INVIERNO VERANO INVIERNO VERANO
(lglesias et | Lago Rivera Uruguay 0.8 Estacionales - - Cladéceros Copépodos (1- Si Casi libre de
al., 2011) (34°55’S, (1999) (20mgDWw/l) 2mgDW/l) peces en
56°10°W) 1999
(biomasa
<1.0kg/ha) /
Hipereutréfico
Lago Rodd Uruguay 1.7 Estacionales - - Rotiferos Rotiferos No Importante
(34°55°S, (1999) (4mgDW/) (2.5mgDW/l) biomasa de
56°10°W) peces
Cladoceros Copépodos omnivoros
(0.5mgDW/I) (0.5mgDW/I) (20kg/ha) /
Hipereutréfico
(lglesias et Laguna Uruguay 3.6 Estacionales - - Cladoceros y Rotiferos Si Eutréfico /
al., 2007) Blanca (34°54°S, (invierno Calanoides (>1500ind/l) Dominancia
54°50"W) 2003-otofio (>600ind/l) peces
2004) omnivoro-
planctivoros
(Pacheco et Clotilde Uruguay 3.4 Verano- vV, VyVi VI (5mm?>/l) Rotiferos Rotiferos - Oligo-
al., 2010) (34°15°S; invierno 2006 |  (<2mm?/) IV (3mm?3/l) mesotréfico
53°47°W)
Garcia Uruguay 2.0 Verano- | (<0.5mm*/l) | VI (B0mm>/l) | Cladécerosy Rotiferos - Mesotrofico
(34°17’S; invierno 2006 Calanoides
53°48'W)
Escondida Uruguay 4.3 Verano- Vily V VI (<2mm?/l) Rotiferos Rotiferos No Meso-
(34°49'S; invierno 2006 (<1mm?/) eutréfico
54°37°W)
Cisne Uruguay 3.5 Verano- VyVi lyVv Rotiferos Rotiferos No Eutréfico

93



(34°40°S; invierno 2006 | (<0.6mm>/1) | (<0.01mm’/)
55°37'W)
Laguna Uruguay 3.2 Verano- i VII (20mm®/l) | Cladéceros y Rotiferos Si Hipereutrofico
Blanca (34°54°S; invierno 2006 (>20mm3/I) Calanoides
54°50'W)
(Havens et Apopka Florida, USA 1.6 Mensuales 1] i Cladéceros Copépodos Baja Hipereutréfico
al., 2009) (29°N-82°W) durante 2 (hasta (hasta (20ugc/l) (méx 100pgC/l) cobertura | / Cuenca con
afios (enero 10.000 100.000 pgC/l) uso agricola /
2003- pugCl/l) Sin datos
diciembre para rotiferos
2004)
(Mazzeo et Laguna Uruguay 3.6 Mensuales 1l 1] Rotiferos Rotiferos Si Planta
al., 2003b) Blanca (34°54°S; (otofio 2000- Vil W (~600ugDWI/I (~700pgDW/I) sumergidas
54°50"W) otofio 2001) I v ) (Egeria
| Copépodos y densa) /
Copépodos y Cladoceros Eutréfico
Cladoceros (~120pgDW/I)
(~100pgDWII
)
Laguna Uruguay 3.6 Mensuales 1] i Cladéceros y Copépodos y no 45% del lago
Blanca (34°54’S; (otofio 2000- Vil VI Copépodos Cladoceros sin plastas /
54°50"W) otofio 2001) I v (~200ugDW/I | (~70-80ugDW/I) Eutréfico
l )
(Havens et Lake Harris Florida, USA 34 Mensuales 1l 1] Cladéceros Cladéceros - Solo datos de
al., 2016) (28°77'N- (enero 1999- (20- (40-50um3/ml) (200-400 (100-150 cladéceros /
81°82'W) diciembre 20um3/ml) HgDWI/I) pgDWI/I) Dominancia
2014) peces
omnivoros
(Havens et Lago Florida, USA 2.0 Trimestrales - - Cladoceros Claddceros Si Vegetacion
al., 2015) Okeechobee (27°00°N- (agosto 1994- (~5pgDWII) (<5pgDWII) sumergida /
80°50'W) julio 2013) dominancia
de
planctivoros
Lago Florida, USA 5.0 Trimestrales - - Cladéceros Cladéceros no Dominancia
Okeechobee (27°00°N- (agosto 1994- (~15ugDWI) (5-10ugDWII) de bentivoros
80°50'W) julio 2013) / alta turbidez
Cadena de Florida, USA 4.4 Mensuales - - Cladéceros Cladéceros Si Vegetacion
lagos (27°58"N- (abril 1997- (5- (0-0.5ugDW1I) sumergida /
Kissimmee 81°12°'W) diciembre 15ugDWII) dominancia
(10 lagos) 1998) de

planctivoros
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(lglesias et Laguna Uruguay 3.6 Estacionales - - Rotiferos Rotiferos si Eutrdéfico /
al., 2008) Blanca (34°54°S; (invierno Dominancia
54°50"W) 2003-otofio Cladéceros Cladéceros peces
2004) (<700ind.L'l) (<300ind.L‘l) omnivoros
Calanoides Calanoides
(~175ind.L™" | (~125ind.L™")
Laguna Uruguay 3.6 Estacionales - - Rotiferos Rotiferos no Eutrofico /
Blanca (34°54’S; (invierno Dominancia
54°50"W) 2003-otofio Cladéceros Cladéceros peces
2004) (~900ind.L™) (~300ind.L™) omnivoros
Calanoides Calanoides
(~175ind.L™" | (~175ind.L™")
(Segura et Lago Rodo Uruguay, 25 Semanales Otorio: VI v - - no Lago artificia
al., 2012) (34.9°S- (enero-abril (75mm?/) (150mm?31) urbano e
56.4°W) 1997) eutrofico
Bisemanales Invierno: VII
(mayo-agosto | (100mm?/l)
1997) I
(250mm>/)
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Tabla 3. Informacién bibliografica utilizada para la confeccidn de las predicciones sobre lagos tropicales. Se indican citas empleadas y nombre
de los lagos analizados en cada caso. Para cada lago se presenta la ubicacién geografica, profundidad maxima (Zmax), cantidad de muestreos
realizados en el estudio citado (MUESTR.), los grupos funcionales basados en morfologia (GFBM) del fitoplancton y grupos taxonémicos (Gtaxo)

del zooplancton dominantes en los periodos de lluvia y de sequia, la clasificacion por o regién hiumeda o semi-arida y observaciones generales
(OBS.).

CITA LAGO UBICACION ZMAX MUESTR. FITOPLANCTON ZOOPLANCTON HUMEDO OBS.
(m) SEMI-
ARIDO
GFBM GFBM GTAXO GTAXO
LLUVIA SEQUIA LLUVIA SEQUIA
(Bouvy et Ingazeira Pernambuco, 5a1l3 Bimensuales Il 1] Rotiferos Rotiferos Semi- Mesotrofico / Sin
al., 1999) Brasil (enero 1997 - (~70mm.L™) (~120mm.L™) Calanoides Calanoides arido datos biomasa
(8°34°S-36° marzo 1998) Z00, los maximos
52'W) Mensuales coinciden con
(marzo — méximos de fito
diciembre
1998)
(Almeida et Mundau Garanhuns, 4.0 Julio, agosto, - Cianos 111 6 VII - Rotiferos Semi- Hipereutrofico
al., 2009) Brasil noviembre (~100ind.L’l) (~80%) arido
(8°57°S-36° 2004
29'W)
Duas Unas | Recife, Brasil - Clorofitas - Cladéceros - Semi- Hipereutréfico
(8°05"S-35° (~1.6ind.L™") (~40%) arido
02'W)
Arcoverde Pedra, Brasil - Cianos Il 6 - Rotiferos - Semi- Eutréfico
(8°33'S-36° VI (~50%) arido
59'W) (~160ind.L™)
Jazigo Serra - - Cianos 111 6 VII - Rotiferos Semi- Hipereutrofico
Talhada, (~100ind.L™) (~40%) arido
Brasil
(7°59°S-38° Nauplios
14'W) (~40%)
Poco da Ibimirim, Brasil - - VI - Nauplios Semi- Eutréfico
Cruz (8°30°S-37° (~20ind.L™) (~80%) arido
42'W)
Saco Serra - - Cianos Il 6 VII - Rotiferos Semi- Hipereutréfico
Talhada, (~40ind.L™) (~80%) arido
Brasil
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(7°56'S-38°

17°'W)
(Ibafiez, Lago Isla 6.0 Mensuales VI vV, - - Humedo Planicie de
1998) Camaleéo Marchantaria, (setiembre inundacion
Brasil 1987 — febrero
(3°157s-60° 1989)
00°'W)
(De Punte Sur, Planicie de 2.8 17 muestreos VIl, V I, VI, V - - Humedo | 3 lagos analizados
Domitrovic, Puente inundaciio Rio en cada lago juntos
2003) Norte, Parana, Brasil (setiembre | (~1.5mm®mL | (~4.0mm>mL
San (27°27°S-58° 1995 — junio b b
Nicolas 55'W) 1996)
(Loverde- Lago Pantanal de 2.3 Mensuales I, VII, VI I, VI, VI, I, V | Clad6ceros y Rotiferos y Humedo Eutréfico / con
Oliveira et Coqueiro | Poconé, Brasil (abril 2002 — calanoides nauplios plantas
al., 2009) (16°15°S-56° mayo 2003) (clo-a: (clo-a: (~250ind.L™) | (~1000ind.L™) sumergidas
22°'W) ~0.5pg.L™) ~2.0pg.L™ durante lluvias
Rotiferos y Cladéceros y
nauplios calanoides
(~150ind.L™ | (~175ind.L™")
(Medeiros Lago Ciudad de 8.7 Mensuales i VIl 1l - - Semi- Lago artificial /
et al., 2015) Cruzeta Cruzeta, Brasil (julio 2010 — arido turbio
(6°24°S-36° junio 2012) (100- (~10.000 mg.L’
47°W) 1000mg.L™ h
(Da Costa Lago Serra Negra 6.4 Mensuales \i 1] - - Semi- Lago artificial /
et al., 2015) | Pocinhos do Norte, (mayo 2012 - \ arido Bioma Caatinga
Brasil mayo 2014) Il (~1000mm3.L'
(6°34'S-37° Y
19°'W) (~1OOlmm3.L'
)
Lago Serra Negra 45 Il v, I, VI - - Semi- Lago artificial /
ESEC do Norte, arido Previa remocion
Brasil (~100mm3L" | (~10mm°.L™) de peces
(6°34°S-37° b
15'W)
(Brasil et 40 lagos Rio Grande 5.0 Diciembre 1] Il Rotiferos, Cladéceros, Semi- Lagos artificiales /
al., 2016) del Norte, 2007 (seca) (2.28mm°.L™") | (20.7mm°.L™) nauplios, calanoides arido hiper-eutroficos /
Brasil Julio 2008 copepoditos | (371 pdDW.L turbios / Con
(5°34" a (lluvia) Vil Vil (212 b calculo presion de
6°44°S-35° (0.82mm°.L™") | (2.6mmL%) pdDW.L™) pastoreo
49" a Rotiferos,
38°25'W) Claddceros, nauplios,
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calanoides copepoditos
(221 (244 pdDW.L
pdDW.L™ Y
(Huszar & Lago Paré, Brasil 2-12 Semanales I, I, VI 1, Vi, IV - - Humedo Planicie de
Reynolds, Batata (1°28°S-56° (setiembre inundacion del rio
1997) 14°'W) 1988 — (<5mmiL™") | (~15mmdL™ Trombetas
octubre 1989)
(Bortolini Lago Mato Grosso 3.5 Estacionales V, IV VII, VI, V Rotpiferos y nauplios Humedo Planicie de
et al., 2015) Osmar del Sur, Brasil (2000-2012) inundacion del
(22°45°S-53° (~20mm®.L™h) | (~45mmiL™) Parana /
15'W) vegetacion riparia
(Arcifa et Lago Sudeste Brasil 5.0 Semanales, Clorofitas y cianobacterias Calanoides Calanoides Humedo Eutrofico / sin
al., 2015) Monte (21°10°S-47° bisemanales y (~400ind.L’™") | (~350ind.L™) especies ni
Alegre 51'W) mensuales biomasa de fito /
(1985-2012) Cladoceros Claddceros Sin datos rotiferos
(~60ind.L™ (~90ind.L™
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Tabla 4. Informacidn bibliografica utilizada para la confeccion de las predicciones sobre lagos subpolares. Se indican citas empleadas y nombre
de los lagos analizados en cada caso. Para cada lago se presenta la ubicacién geografica, profundidad maxima (Zmax), cantidad de muestreos
realizados en el estudio citado, grupos funcionales basados en morfologia (GFBM) del fitoplancton y grupos taxondmicos (Gtaxo) del
zooplancton dominantes en los periodos de hielo y deshielo, la clasificacion segln presencia o ausencia de peces y observaciones generales.

CITA LAGO UBICACION ZMAX | MUESTREOS FITOPLANCTON ZOOPLANCTON PECES | OBSERVACIONES
(m)
GFBM GFBM GTAXO GTAXO HIELO
DESHIELO | HIELO DESHIELO
(Kalinowska Mikolajskie Polonia (50° - 25 semanales - Il - Rotiferos - Eutrdéfico / temp.
& 54° Norte) invierno 2013 \% (0.28mg/l) agua debajo del
Grabowska, (enero - abril) hielo0a 1°C
2016) Nanoflagelados
y ciliados
(0.46mg/l)
Crustaceos
(0.003mg/l)
(Izaguirre, Chico Hope Bay, 5.5 semanales Il Rotiferos NO Oligordfico /
2003) peninsula verano 1999 (70 ind/ml) deshielo breve
antartica (57° (28 enero - (Clo-a
- 63° Sur) 24 marzo) 60ug/l) Calanoides
(10ind/ml)
Boeckella Hope Bay, 4 semanales \Y, Rotiferos NO Mesotrofico
peninsula verano 1999 Il (70 ind/ml)
antartica (57° (28 enero -
- 63° Sur) 24 marzo) (Clo-a Calanoides
60ug/l) (10ind/ml)
Pingui Hope Bay, 1 semanales VI Rotiferos NO Hipereutrofico
peninsula verano 1999 \% (70 ind/ml) (guano pinguinos)
antartica (57° (28 enero - Il
- 63° Sur) 24 marzo) Calanoides
(Clo-a (10ind/ml)
60ug/l)
(Yurista, Toolik Lake, Noreste - - - - Clado6ceros - -
2001) Lake S11, Alaska (68° (Daphnia
Lake N1, Norte) middendorffiana)
Lake N2-ref,
Lake N2-fert,
Dam Pond,
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MS-2 Pond

(Laybourn- Tvillingvatnet | Archipiélago 3 a7dias VI Il Ciliados Ciliados Temp. agua 2 a
Parry & de Svalbard, (junio - \% \% rotiferos rotiferos 8.5°C
Marshall, Groenlandia agosto)
2003) (71°-81°
Norte) hasta 21 de
julio hielo
(Izaguirre et Boeckella Bahia 6 muestreos Il NO Hipereutrofico
al., 1993) Esperanza, 1991 (enero - \! (guano pingiiinos) /
peninsula febrero) 1] Temp. agua 0 a 4°C
antértica VIl
(57°-63° Sur) Y
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APENDICE II: Capitulo 3

Variacion temporal del porcentaje de biovolumen de cada GFBM (I al VIl) comparando

los lagos de acuerdo al esta

do trofico del sistema
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Figura 1. Porcentaje del biovolumen del GFBM | en funcidn de las quincenas. La primer grafica
corresponde a lagos mesotroéficos y la Ultima a hipereutroficos. La linea horizontal roja indica el
30% del biovolumen.
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Figura 2. Porcentaje del biovolumen del GFBM Il en funcidn de las quincenas. La primer gréfica
corresponde a lagos mesotroéficos y la ultima a hipereutroficos. La linea horizontal roja indica el
30% del biovolumen.
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Figura 3. Porcentaje del biovolumen del GFBM IIl en funcién de las quincenas. La primer grafica
corresponde a lagos mesotroficos y la Ultima a hipereutrdficos. La linea horizontal roja indica el
30% del biovolumen.
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Figura 4. Porcentaje del biovolumen del GFBM IV en funcién de las quincenas. La primer grafica
corresponde a lagos mesotroficos y la Ultima a hipereutrdficos. La linea horizontal roja indica el
30% del biovolumen.
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Figura 5. Porcentaje del biovolumen del GFBM V en funcién de las quincenas. La primer grafica
corresponde a lagos mesotroficos y la ultima a hipereutrdficos. La linea horizontal roja indica el

30% del biovolumen.
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Figura 6. Porcentaje del biovolumen del GFBM VI en funcién de las quincenas. La primer grafica
corresponde a lagos mesotroficos y la ultima a hipereutréficos. La linea horizontal roja indica el
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Figura 7. Porcentaje del biovolumen del GFBM VIl en funcién de las quincenas. La primer gréfica
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Descripcidn del porcentaje de abundancia de cada grupo taxonémico del zooplancton

(rotiferos, claddceros y calanoides) comparando lagos de acuerdo al estado trofico
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Figura 8. Porcentaje de la abundancia de rotiferos en funcidn de las quincenas. El primer grafico
se corresponde a los lagos mesotroficos y el Ultimo a los hipereutréficos. La linea horizontal roja
indica el 30% de la abundancia. No se contd con informacidn para el afio 2000.
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Figura 9. Porcentaje de la abundancia de claddceros en funcidn de las quincenas. El primer grafico
se corresponde a los lagos mesotroficos y el Ultimo a los hipereutréficos. La linea horizontal roja
indica el 30% de la abundancia.
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Figura 10. Porcentaje de la abundancia de rotiferos en funcién de las quincenas. El primer grafico
se corresponde a los lagos mesotroficos y el Ultimo a los hipereutréficos. La linea horizontal roja

indica el 30% de la abundancia.
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