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A los que no dejan de hacerse preguntas.

El mayor misterio del mundo es que resulta comprensible.
(Albert Einstein)
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RESUMEN

Los grandes rios con llanura aluvial constituyen sistemas complejos en los que los pulsos hidrologicos
actuan regulando su funcionamiento mediante la conexién y aislamiento del cauce principal y su
llanura aluvial. En el sistema del rio Parana Medio, al pulso hidrol6gico se suma el efecto del pulso
sedimentoldgico, y ambos actuan influenciando la dindmica de los materiales disueltos y particulados
asi como de otras caracteristicas limnoldgicas, lo cual repercute sobre su biota. El objetivo de esta
tesis es evaluar la dindmica de nutrientes y materia organica disuelta cromoférica (MODC) en el
sistema del rio Parana Medio, considerando el efecto de las fluctuaciones hidrosedimentologicas y las
relaciones con el fitoplancton. Para ello se muestrearon ambientes con diferente conectividad
hidrolégica al cauce principal durante distintas fases del pulso segun se detalla en los Capitulos | y II.

En el Capitulo Il se evaluan las variaciones espacio-temporales de la MODC, nutrientes y
clorofila-a. La concentracion de silice disuelto (SiD) y nitrdgeno inorganico disuelto (NID) disminuyeron
desde el rio hacia los ambientes mas aislados de la planicie, mientras lo contrario ocurrié con la
clorofila-a, nitrégeno organico disuelto (NOD), fésforo organico disuelto (POD), carbono organico
disuelto (COD) y MODC. La resuspension de sedimentos en una laguna se asocio a un incremento de
la MODC de alto peso molecular, y el aislamiento hidrolégico a un aumento de la MODC de bajo peso
molecular. Dado que el pulso sedimentolégico e hidrolégico no se acoplaron temporalmente, se
identificaron los efectos de cada uno sobre el aporte y remocién de materiales: 1) el primero aporto
sales, N-NH,", fésforo reactivo soluble (PRS) y sélidos suspendidos (incluyendo N y P particulados); e
increment6 las pérdidas de N-NO,, N-NO;, NOD y COD probablemente debido a su adsorcién y
remocién por microorganismos sobre las particulas suspendidas; 2) durante la inundaciéon aumento el
aporte de SiD por la cuenca del Parana Superior; mientras que la llanura removié NID y fue una fuente
de PRS, COD, MODC y NOD; 3) la biomasa fitoplancténica aument6 durante la limnofase exenta de la
influencia del pulso sedimentolégico. El pulso hidrosedimentolégico ocasioné diferentes efectos sobre
la heterogeneidad espacial. La inundacién tuvo un efecto homogeneizador (excepto sobre el N-NOy).
El pulso de sedimentos disminuyé la heterogeneidad de la conductividad y alcalinidad e incremento6 la
del clima luminico y la clorofila-a. Por lo tanto, el efecto del régimen hidrosedimentoldgico sobre la
heterogeneidad ambiental puede variar segun el pulso hidrolégico se acople o no con el de
sedimentos.

En el Capitulo IV se evallta la importancia relativa de la turbidez y el color del agua durante
diferentes fases hidrosedimentoldgicas, asi como las implicancias de estas variables en la especiacion
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de nutrientes y la biomasa del fitoplancton, en ambientes del sistema fluvial del Parana Medio. El
cociente turbidez/color fue menor durante la potamofase y limnofase temprana en ambientes con baja
conectividad hidrolégica; mientras que los mayores valores se observaron durante el pulso de
sedimentos en ambientes conectados al sistema fluvial. La turbidez se asocié positivamente a las
proporciones de P y N particulados y de N-NH," respecto a las concentraciones totales de P y N; vy
negativamente a las proporciones de otros nutrientes disueltos. El color del agua se asocid
positivamente a las proporciones de PRS, POD y NOD, y negativamente a la de NID. Si bien la
transparencia afecta la biomasa algal en ambientes conectados al sistema I6tico, esto no ocurrié en
ambientes aislados. En estos ultimos, la resuspensién de sedimentos conteniendo células algales
incrementaria la biomasa del fitoplancton, la cual se asocié negativamente a la aromaticidad y acidez
de la MODC (que aumentan su capacidad para secuestrar nutrientes y enzimas).

En el Capitulo V se analizan los factores reguladores de la actividad de la fosfatasa alcalina
asociada a particulas algales (APA) y sus implicancias en el ciclo del P. La APA contribuyé a la
mineralizacion del P orgénico principalmente en los ambientes mas aislados de la planicie. En estos
ambientes, la MODC con mayor acidez podria aumentar la mineralizacion de los compuestos
organicos fosforados al estimular la sintesis de la enzima por disminucién de la biodisponibilidad de
PO,*. Otros factores, tales como el aumento de la temperatura y de la biodisponibilidad de N, también
podrian favorecer la sintesis enzimatica.

Finalmente, en el Capitulo VI se evaltan las relaciones de la MODC y nutrientes con la
estructura y estado fisioldégico del fitoplancton (analizado mediante el cociente feofitina-a/clorofila-a:
Feo/Clo). La estructura del fitoplancton en el gradiente cauce principal-llanura aluvial se asocié a la
MODC, sobre todo a la de mayor peso molecular que se relacion6 positivamente con la densidad de
fitoflagelados. Asimismo, el ingreso de MODC a una laguna aluvial se asocié a un aumento de
fitoflagelados mixotréficos (capaces de combinar fototrofia con fagotrofia) y a un descenso de grupos
fototréficos, especialmente algas siliceas cuyo desarrollo se relacioné a un descenso de la
concentracion de SiD. El peso molecular de la MODC se relacion6 positivamente con el cociente
Feo/Clo en lagunas aisladas (analisis espacial), pero ninguna variable asociada a la MODC se
relacioné significativamente con la dindmica del cociente Feo/Clo en una laguna aluvial. En este Gltimo
caso, el principal factor regulador fue el régimen hidrol6gico: la senescencia algal fue mayor durante
aguas bajas, y la inundacién tuvo un efecto rejuvenecedor sobre el fitoplancton.

Puede concluirse que la planicie aluvial y el pulso de sedimentos no sélo actian en la remocién
y aporte de materiales, como ha sido senalado en otros trabajos. También favorecen su
transformacién, afectando la especiacion quimica de los materiales que son transportados aguas

abajo. Esto probablemente responda al aumento del tiempo de residencia del agua en la llanura aluvial

-7-
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y, durante el pulso de sedimentos, a la elevada disponibilidad de superficies donde las reacciones
quimicas pueden ocurrir. Las concentraciones de las especies quimicas afectan la base de las redes
tréficas acuaticas. En este sentido, la MODC podria ser importante para el desarrollo del fitoplancton,
relacionandose con su biomasa, fisiologia y estructura. Finalmente, las alteraciones de la conectividad
cauce principal-llanura aluvial y del pulso de sedimentos pueden afectar el funcionamiento ecoldgico
del Parana Medio y de ambientes ubicados aguas abajo que reciben los materiales exportados.

Palabras clave: régimen hidrosedimentoldgico; gradiente cauce principal-llanura aluvial; materia

organica disuelta cromoforica; nutrientes; fitoplancton.
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SUMMARY

Large floodplain-rivers are complex systems. Their functioning is regulated by hydrological fluctuations
that isolate and connect the main channel with the adjacent plain. In the Middle Parana River system,
both hydrological and sedimentological pulses influence the dynamic of dissolved and particulate
materials, as well as other limnological characteristics, impacting on their biota. The aim of this thesis is
to assay the dynamics of nutrients and chromophoric dissolved organic matter (CDOM) in the Middle
Parana River system, considering the relations with phytoplankton and the effect of
hydrosedimentological fluctuations. Environments with different hydrological connectivity to the main
channel were sampled during different pulse’s phases, as detailed in Chapters | and II.

In Chapter lll, spatiotemporal variations of CDOM, nutrients and chlorophyll-a were assessed.
Concentrations of dissolved silica (DSi) and dissolved inorganic nitrogen (DIN) decreased from the river
to most isolated floodplain environments, whereas the other way round occurred with chlorophyll-a,
dissolved organic nitrogen (DON), dissolved organic phosphorus (DOP), dissolved organic carbon
(DOC) and CDOM. Lake sediment resuspension was associated to an increment in high molecular
weight CDOM, and hydrological isolation to an increment in low molecular weight CDOM. Since
sediment pulse and inundation were not coupled, effects of each one on material inputs and removals
were identified: 1) the first one supplied salts, N-NH,*, soluble reactive phosphorus (SRP), and
suspended solids (including N and P); and incremented the removal of N-NO,’, N-NO3;’, DON and DOC,
probably due to their adsorption and removal by microorganisms on suspended particles; 2) during high
water phase the input of DSi from the Upper Parana River catchment increased, whereas the floodplain
removed DIN and was a source of SRP, DOC and DON; 3) the phytoplanktonic biomass increased
during the low water phase without the influence of the sedimentological pulse. Effects of the
hydrosedimentological pulse influenced the spatial heterogeneity. The flood had a homogenizer effect
(except on N-NOj3). The sediment pulse decreased conductivity and alkalinity heterogeneity, but
increased light environment and chlorophyll-a heterogeneity. So, effect of the hydrosedimentological
regime on environmental heterogeneity can vary according to whether hydrological pulse is coupled or
not with the sediment pulse.

In Chapter IV, it was aimed to assess the relative importance of turbidity and water color during
different hydrosedimentological phases, as well as the implications of these variables in nutrient
speciation and phytoplankton biomass, in environments of the Middle Parana River system. The lowest
ratios turbidity/color were observed during flood and early low water phase in environments with low
hydrological connectivity; whereas the highest values were observed during the sediment pulse in



Tesis Doctoral - Gisela Mayora | 2015

environments connected with the fluvial system. Turbidity was positively associated with proportions of
N-NH," and particulated N and P respect to total N and P concentrations; and negatively associated to
the proportions of other dissolved nutrients. Water color was positively associated to the proportions of
SRP, DOP, and DON; and negatively associated with DIN proportion. Although transparency affects
algal biomass in environments connected to the lotic system, this did not occur in isolated
environments. In these last, sediment resuspension containing algal cells, as well as aromaticity and
acidity of CDOM (which increase its capacity to sequester nutrients and enzymes), were associated to
phytoplankton biomass.

In Chapter V, regulator factors of alkaline phosphatase activity associated to particles (APA),
and its implications in P cycle, were assessed. APA contributed to organic P mineralization mainly in
most isolated floodplain environments. In these environments, CDOM with higher acidity would
increase mineralization of organic phosphorus compounds stimulating the enzymatic synthesis by
decreasing of PO,* bioavailability. Others factors, such as the increase in temperature and N
bioavailability, also could favor enzymatic synthesis.

Finally, in Chapter VI it was aimed to assess the relations of CDOM and other abiotic variables
with structure and physiological state of phytoplankton (analyzed through the pheophytin-a/chlorophyll-
a ratio: Pheo/Chl). In the main channel-floodplain gradient, phytoplankton structure was related to
CDOM, mainly high molecular weight CDOM that was positively associated to phytoflagellates. In
addition, CDOM inputs into a floodplain lake were associated to increases in mixotrophic
phytoflagellates (capable of combine phototrophy and phagotrophy), as well as to decreases in
phototrophic groups, mainly siliceous algae whose development decreased DSi concentration. CDOM
molecular weight was positively associated to Pheo/Chl in isolated lakes (spatial analysis), but any
variable associated to CDOM was significantly associated with Pheo/Chl dynamic in a floodplain lake.
In the last case, the main regulator factor was the hydrological regime: algal senescence was higher
during low water, and flood had a rejuvenating effect on phytoplankton.

It can be concluded that floodplain not only works as a sink but also contributes to the
transformation of nutrients and their subsequent exportation during high waters, which is more
important by its effects on downstream transport of materials. On the other hand, the sediment pulse
not only provided large quantities of materials to the Middle Parana, as it has been pointed in others
works; in addition, it intensified chemical transformation probably due to the increase of available
surfaces where they can occur. The concentrations of chemical species affect the base of aquatic
trophic network. So, changes in main channel-floodplain connectivity and sediment pulse can affect the
ecological functioning of the Middle Parana and environments located downstream that receive the
exported materials.
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Key words: hydrosedimentological regime; main channel-floodplain gradient; chromophoric dissolved
organic matter, nutrients, phytoplankton.
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CAPITULO 1. INTRODUCCION GENERAL

La dimension espacio-temporal en los grandes rios con llanura aluvial

En los grandes rios de llanura aluvial las fluctuaciones del nivel hidrométrico ocasionan situaciones de
aislamiento y conexion entre el cauce principal y los ambientes de la llanura adyacente, permitiendo el
intercambio lateral de agua y materiales suspendidos y disueltos, como asi también de organismos.
Este comportamiento fue explicado mediante el concepto de “pulso de inundacion” de Junk y col.
(1989), y retomado posteriormente por Neiff (1990), quien remarcd que tanto los periodos de aguas
altas (potamofase) como de aguas bajas (limnofase) son fases de un mismo pulso, al que denominé
“pulso de energia y materia”. Segun estos autores, la dinamica pulsatil constituye la fuerza reguladora
del funcionamiento del rio y su llanura, capaz de integrarlos en un hidrosistema Unico de dificil
delimitacion.

Los intercambios laterales entre el cauce principal y la llanura aluvial regulan la carga de
nutrientes, sélidos suspendidos y materia organica disuelta (MOD) que transporta el rio aguas abajo
(Maine y col., 2004; Van der Lee y col., 2004; Mladenov y col., 2005). Esto se debe a que la llanura
aluvial constituye una fuente de MOD para el sistema y una “trampa” de nutrientes y material
particulado aportados por el rio (Tockner y col., 1999). Los factores quimicos mencionados y la
turbidez causada por los sélidos en suspensién son capaces de afectar el desarrollo del fitoplancton vy,
por lo tanto, a los niveles troficos superiores (Lewis y col., 2000). Las diferencias espaciales en el
grado de conectividad hidrol6gica conducen a una influencia desigual del rio sobre diferentes cuerpos
de agua de la llanura aluvial, afectando en un modo variable a las condiciones abidticas y a las
comunidades de organismos (Unrein, 2002; Ward y col., 2002).

En el cauce principal, las variables fisicas (caudal, tiempo de residencia y transparencia del
agua) son los factores principales que determinan la dinamica del fitoplancton, mientras que en los
ambientes de la llanura aluvial las variables quimicas adquieren mayor importancia (Zalocar de
Domitrovic y col., 2007; Devercelli y col., 2014). Si bien los ambientes de agua dulce poseen gran
cantidad de compuestos quimicos en forma particulada y disuelta, sélo se le ha atribuido importancia
ecolégica a un numero relativamente reducido de ellos (Mulholland y Webster, 2010). La productividad
primaria suele ser limitada por la biodisponibilidad de nutrientes inorganicos, principalmente nitrégeno
(N), foésforo (P) y silicio (Si) (Turner y col.,, 2003). No obstante, los ambientes con bajas
concentraciones de nutrientes inorganicos pueden ser altamente productivos. Muchas lagunas
dependen energéticamente del ingreso de materia organica desde ambientes terrestres de la cuenca
(Steinberg, 2003). La MOD cromoférica (MODC) es un componente importante del pool de materia

organica, debido a que representa una fraccién significativa de la misma y posee multiples efectos
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sobre el ambiente acuatico. Tales efectos influyen en el balance entre autotrofia y heterotrofia de las
comunidades planctonicas, e incluyen disminucion de la radiacién fotosintéticamente activa en la
columna de agua (Costa y col., 2013), y cambios en la biodisponibilidad de carbono (Granéli y col.,
1999; Teixeira y col., 2011a) y en la especiacién de nutrientes (Shaw, 1994). Esto no sélo afecta el
desarrollo de las comunidades plancténicas, sino también los servicios ambientales de las llanuras de
inundacién como la regulacién de la carga de nutrientes del sistema fluvial.

Una parte del fitoplancton aprovecha los nutrientes organicos, ya sea mediante mixotrofia o
sintesis de fosfatasas (Reynolds, 2006). El aprovechamiento de nutrientes organicos por parte del
fitoplancton es particularmente importante en ambientes ricos en MODC, ya que ésta es capaz de
disminuir la biodisponibilidad de nutrientes inorganicos secuestrando PO,* (Shaw y col., 2000) e
incrementando las pérdidas de N inorganico disuelto (NID) por desnitrificacién (Kemp y Dodds, 2001;
Burgin y Hamilton, 2007). En este sentido, la capacidad de algunas algas mixotréficas de satisfacer
parte de sus requerimientos nutricionales mediante la ingestién de particulas (generalmente bacterias,
abundantes en ambientes coloreados) se denomina fagotrofia. Las bacterias suelen ser mas eficientes
que el fitoplancton para absorber PO,%, constituyendo una fuente importante de P para las algas
fagotréficas en ambientes ricos en MODC (Palsson y Granéli, 2004). Por otra parte, las fosfatasas
hidrolizan diversos compuestos organicos fosforados y liberan PO,*. Muchas especies algales
incrementan la sintesis de esta enzima en respuesta a la deficiencia externa de PO,* (Rose y Axler,
1998; Ranhofer y col., 2009).

El rio Parana recorre 4.400 Km desde su cabecera en Brasil. A lo largo de su recorrido se
distinguen cuatro secciones con diferentes caracteristicas morfolégicas, hidrologicas y biolégicas: Alto
Parana, Parana Superior, Parand Medio y Parana Inferior (Bonetto y Wais, 1990). El tramo medio
posee una extensa llanura aluvial en su margen derecha, cuyo ancho varia entre 10 y 60 Km,
compuesta por una gran cantidad de cuerpos de agua con diferente grado de conectividad hidrolégica
al cauce principal. Drago (1990), Carignan y Neiff (1992), Villar y col. (1998) y Maine y col. (2004)
mostraron la importancia de las interacciones rio-llanura aluvial sobre la dindmica de las variables
abiéticas en el tramo medio del rio Parana. Estos estudios se centraron en las formas inorganicas
disueltas y en concentraciones totales de N y P, permaneciendo sin estudiar el resto de las formas
quimicas en que éstos elementos se pueden encontrar. Asimismo se ha puesto escasa atencion en la
dindmica del Si, que al igual que el N y P afecta el desarrollo de ciertos grupos del fitoplancton,
especialmente de diatomeas, algunas crisofitas y especies siliceas de otros grupos taxonémicos que
utilizan este elemento para formar sus estructuras (Moon y Carrick, 2007; LU y col., 2010).

A la escasez de estudios sobre la dinamica de especies quimicas en el tramo medio del rio
Parana (Depetris, 1976; Drago y Vassallo, 1980; Maine y col., 2004) y la gran complejidad de este
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macrosistema, se suma la incidencia de impactos producidos por el crecimiento demografico y por el
aumento de la superficie cultivada en su cuenca, hechos que pueden ocasionar un aumento en la
carga de nutrientes y compuestos toxicos. Asimismo se ha reportado un aumento en la frecuencia y
magnitud de las inundaciones en las ultimas décadas debido al fenédmeno climatico El Nifio-Oscilacion
Sur, lo cual puede afectar las condiciones fisicas, quimicas y biolégicas de los cuerpos de agua (Neiff y
col., 2000). Los aspectos expuestos motivaron la realizacion de este trabajo de investigacion sobre la
dinamica de especies quimicas de relevancia para los procesos ecolégicos y biogeoquimicos del
sistema rio-llanura aluvial. El objetivo de la Tesis es evaluar la dinamica de nutrientes y MODC en
el sistema del Parana Medio considerando las relaciones con el fitoplancton y el efecto de las
fluctuaciones hidrosedimentolégicas. Dicho objetivo se enmarca en uno mas amplio que consiste

en comprender los procesos quimicos que sostienen a la biota de este gran sistema fluvial.

Para responder a este objetivo, se plantearon los siguientes objetivos especificos que se

abordan en los distintos capitulos de esta Tesis:

- Capitulo Ill: Evaluar las variaciones de nitrégeno, fésforo, silice, MODC vy clorofila-a, en
relacion a las fluctuaciones hidrosedimentoldgicas, en una seccion transversal de la llanura
aluvial del rio Parana Medio.

- Capitulo 1V: Evaluar la importancia relativa de la turbidez y el color del agua durante
diferentes fases hidrosedimentoldgicas, asi como las implicancias de estas variables sobre
la especiacion de nutrientes y la biomasa del fitoplancton, en ambientes del sistema fluvial
del Parana Medio.

- Capitulo V: Analizar los factores reguladores de la actividad de la fosfatasa alcalina
asociada al fitoplancton y sus implicancias en el ciclo del P en una seccién transversal rio-
llanura aluvial del sistema Parana Medio.

- Capitulo VI: Evaluar las relaciones de la MODC y nutrientes con la estructura y el estado
fisiologico del fitoplancton en ambientes acuaticos del sistema fluvial del Parana Medio.
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CAPITULO Il. METODOS GENERALES

Area de estudio

La cuenca del rio Parana constituye la segunda mas importante de Sudamérica luego de la del rio
Amazonas. El area de estudio fue localizada en el tramo medio del rio Parana (Argentina), cerca de la
ciudad de Santa Fe (31°38’S; 60°42’0). Este tramo comienza en la confluencia con el rio Paraguay
(27°29’S; 58°50°0), aproximadamente 1.000 Km aguas arriba de la desembocadura del rio en un gran
estuario llamado Rio de la Plata, y se extiende hasta la ciudad de Diamante (32°4’S; 60°39°0).

El régimen hidrolégico de este sistema fluvial posee cierta irregularidad temporal: las
inundaciones pueden ocurrir entre 1 y 3 veces al afio, mientras que su duracion puede variar entre 2
semanas y 3 meses (Carignan y Neiff, 1992). El cauce principal tiene un ancho que varia entre 0,4y 8
Km. En los tramos mas anchos el rio se divide en dos o mas “brazos” separados por islas, mientras
que en los tramos mas angostos el rio fluye en un sélo canal. La profundidad maxima se encuentra en
las secciones mas angostas, pudiendo alcanzar hasta 45 m. La pendiente varia entre 3y 5 cm Km™y
el caudal promedio es de 16.000 m® s'. Este sistema fluvial se caracteriza por una elevada
concentracién de sélidos suspendidos (20-310 mg L™, Bonetto y col., 1994), lo que le confiere una
escasa transparencia (Secchi=8-55 cm; Drago, 1984; O’Farrell y col., 1996; Villar y col., 1998).
Aproximadamente el 90% de los soélidos suspendidos transportados anualmente provienen del rio
Bermejo y son aportados al Parana a través del rio Paraguay (Amsler y Drago, 2009). El rio Bermejo
drena la ladera este de los Andes, donde las elevadas pendientes del terreno determinan una alta tasa
de erosion. Su pico de inundacién suele ocurrir entre febrero y abril y ocasiona un importante
incremento en la cantidad de sedimentos transportados.

La llanura aluvial del rio Parana alcanza su mayor desarrollo en la margen derecha del tramo
medio, con un ancho méaximo de 60 Km (13.000 Km?). Esta llanura posee una gran diversidad de
ambientes acuaticos léticos y Iénticos, tanto temporales como permanentes, con diferente tipo de
conectividad hidrolégica al cauce principal. Los ambientes I6ticos consisten en canales secundarios
que constituyen el sistema de drenaje de la llanura aluvial. Varian en tamafo, con cauces menores
que pueden presentar caudales minimos de 30 m® s”, y cauces mayores que pueden alcanzar
caudales de hasta 2.000 m® s™. Las lagunas son someras, con una profundidad méxima en promedio
de 1,46 m, y la mayoria posee un area comprendida entre 0,01 y 0,40 Km? (Paira y Drago, 2007).
Estos cuerpos de agua pueden tener la superficie libre o cubierta total o parcialmente por vegetacion.
La mayoria de las lagunas fueron originadas a partir de canales activos abandonados o aislados,
mientras un numero pequefo se origind a partir del ingreso de agua a zonas deprimidas de la llanura

durante las crecientes. Asimismo, es posible distinguir distintas unidades geomorfolégicas con
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diferentes patrones de drenaje dentro del tramo medio. Existen dos tipos principales de unidades

geomorfoldgicas: aquellas directamente vinculadas al cauce principal y aquellas formadas o

influenciadas por tributarios (Iriondo, 2007). Algunas de estas unidades son meandricas mientras otras

presentan un patrén anastomosado (Paira y Drago, 2007).

Sitios muestreados

Los sitios de muestreo fueron seleccionados para reflejar diferentes grados de conectividad hidrolégica

desde el cauce principal hacia la llanura aluvial, incluyendo ambientes I6ticos y Iénticos (Figura ll-1). La

conectividad de cada sitio de muestreo se evalu6 teniendo en cuenta tanto su posiciéon topografica

como su tipo de conectividad hidrolégica (directa o indirecta a través de otros ambientes acuaticos)

con el sistema fluvial.

Los ambientes I6ticos incluyeron:

Cauce principal del rio Parana Medio (Lo1): muestreado en un punto localizado aguas
abajo del Perfil Toma de Aguas Corrientes (31° 42°-31° 40° S y 60° 29-60° 45 O)
considerado como punto de control primario dado que por €l pasa el 85% del caudal total
del rio (Drago, 1984).

Rio Colastiné (Lo2): “brazo” del cauce principal directamente conectado al mismo, cuya
longitud es de 39 Km (Iriondo, 2007).

Arroyo Mini (Lo3): pequeiio cauce secundario conectado a Lo1 y a varios cuerpos de agua

de la llanura aluvial.

Las lagunas muestreadas, en un orden decreciente de conectividad hidroldgica al cauce

principal, fueron:

Laguna Mini (La1): directamente conectada a Lo3 y a Lo1 a través de un canal de 0,65 Km
de longitud, cuya vegetacién acuatica generalmente esta restringida a las margenes.
Laguna Irupé (La2): indirectamente conectada al sistema fluvial a través de Lo3 y aislada
durante periodos de sequia extrema, caracterizada por parches de Ludwigia peploides
(Kunth) Raven, Eichhornia crassipes (Martius) Solms, E. azurea (Swartz) Kunth,
Nymphoides indica (Linnaeus) Kuntze, y Myriophyllum aquaticum (Velloso) Verdcourt.
Laguna Aislada (La3): indirectamente conectada al sistema fluvial a través de Lo3 durante
las inundaciones y aislada la mayor parte del afo. Este cuerpo de agua es caracterizado
por un gran desarrollo de vegetacién acuatica, siendo generalmente Ludwigia peploides la
especie dominante, acompanada frecuentemente de Azolla sp., Salvinia sp., Eichhornia
crassipes, E. azurea, Myriophyllum aquaticum, Pistia stratiotes Linnaeus, Nymphoides sp. y
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Sagittaria sp., con presencia ocasional de Limnobium sp., Cabomba sp., Polygonum sp.,
Panicum elephantipes Nees ex Trin., Lemna sp. y Pontederia sp.

- Laguna El Mirador (La4): localizada en la reserva de la Ciudad Universitaria. Este cuerpo
de agua se encuentra aislado del sistema fluvial, siendo principalmente alimentado por
agua subterranea. La vegetacién marginal se caracteriza por parches de Salvinia sp., Pistia
stratiotes y Lemna sp., asi como por diferentes especies palustres.

- Lagunas y bafnados aislados con diferente posicion topografica: 4 vinculados al cauce
principal (humerados La5-La8) y 6 vinculados al rio Coronda (numerados La9-La14).

Los puntos de muestreo se localizaron en el centro de los ambiente I6ticos, en una zona

pelagica (en lo posible libre de macréfitas) de las lagunas, y en una zona litoral de La2 y La4 (La2’ y

La4’) con el fin de considerar posibles diferencias espaciales dentro de estos cuerpos de agua.

Periodos de muestreo
La frecuencia y duracion de los muestreos varié en las diferentes fases hidrolégicas (Tabla II-1) segun
se detalla a continuacion:

- Muestreos espaciales en limnofase: mensuales en Lo1, Lo2, Lo3, Lal, La2 y La4 llevados
a cabo entre agosto y noviembre de 2010, en horas de la mafana.

- Muestreos espacio-temporales en limnofase y potamofase: aproximadamente quincenales
en Lo1, Lo3, La1 y La3 llevados a cabo entre enero y noviembre de 2012, en horas de la
manana.

- Muestreos espaciales en limnofase: en dos momentos, llevados a cabo en noviembre-
diciembre de 2013 (La5-La14) y marzo-abril de 2014 (La5, La6 y La8-La12). Los muestreos

se realizaron en horas de la mafiana y de la tarde.

Actividades de campo

En cada sitio de estudio se midié la profundidad (con sonda ultrasénica, y con un escandallo o “peso”
de plomo unido a una sondaleza en ambientes con vegetacion sumergida) y transparencia
(profundidad del disco de Secchi). In situ se midieron las siguientes variables en la zona subsuperficial:
temperatura del agua, concentracion y porcentaje de saturacion de oxigeno disuelto, pH, conductividad
(sondas portables HANNA), alcalinidad (titulacion con solucién valorada de acido sulfarico e indicador
mixto de pH: rojo de metilo + verde de bromo cresol), acidez (titulacion con solucién valorada de NaOH
y fenolftaleina como indicador de pH) y velocidad de la corriente de los ambientes I6ticos
(correntémetro AOTT C20).
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Se extrajeron muestras de agua por triplicado de la zona subsuperficial en botellas plasticas de
2 L para la determinacion de clorofila-a, feofitina-a, actividad de la fosfatasa alcalina asociada a
particulas (APA), turbidez y silice disuelto (SiD); en botellas de vidrio color caramelo de 1 L para la
determinacién de los demas nutrientes y MODC; en botellas de vidrio color caramelo de 250 mL para
la determinacion de carbono orgéanico disuelto (COD); y en botellas de vidrio de 125 mL para el analisis
del fitoplancton. Estas ultimas fueron fijadas in situ con lugol acidificado al 1%. Todos los recipientes
utilizados para la colecta de muestras para determinaciones analiticas fueron lavados con &cido
clorhidrico al 20%, enjuagados varias veces con agua de grifo, luego con agua destilada y finalmente
con el agua del ambiente muestreado. Las muestras fueron trasladadas al laboratorio refrigeradas y en
oscuridad, y analizadas dentro de las 24 hs posteriores al muestreo (excepto aquellas para
determinacion de COD y concentraciones totales de N y P, las cuales fueron conservadas segun se
detalla a continuacion).
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Figura II-1. Ubicacion de la cuenca del rio Parana, area de estudio y sitios muestreados (senalados
con flechas). Imagenes obtenidas de Google Earth. Lo1: cauce principal, Lo2: rio Colastiné, Lo3:
arroyo Mini, La1: laguna Mini, La2: Laguna Irupé, La3: Laguna Aislada, La4: laguna EI Mirador, La5:
laguna Del Medio, La6: laguna El Chaja, La7: laguna El Chajacito, La8: bafado El Escondido, La9:
laguna La Chicana, La10: laguna La Curva, Lal1: laguna Los Gansos, La12: laguna La Chancha,
La13: laguna Los Sauces, La14: laguna Las Garzas.
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Tabla lI-1. Variables analizadas en cada capitulo. PT: fésforo total; PD: fésforo disuelto; NT: nitrégeno total; ND: nitrégeno disuelto; SiD:

silice disuelta; N-NH,4": nitrégeno de amonio; N-NOj": nitrégeno de nitrato; N-NO,: nitrégeno de nitrito; PRS: fésforo reactivo soluble; Axsp vy

Asss:  coeficientes de absorcion de la materia organica disuelta cromoférica (MODC) a 250 y 365 nm, respectivamente.
Capitulos | Periodo de muestreo, Ambientes muestreados | Tipo de ambiente Variables analizadas
fases hidrologicas y Particulares de Comunes a todos
frecuencia cada capitulo los capitulos
11 Agosto-noviembre 2010 Lo1: rio Parana Cauce principal Feofitina-a Profundidad
Limnofase Lo2: rio Colastiné “Brazo” de Lo1 Velocidad de la
Mensual Lo3: arroyo Mini Cauce secundario corriente
Enero-noviembre 2012 La1: laguna Mini Laguna con conexion directa a Lo1 (ambientes I6ticos)
Limnofase tardia La2: laguna Irupé Laguna con conexion indirecta a Lo1 Transparencia
Potamofase La3: laguna Aislada Laguna aislada Turbidez
Limnofase temprana La4:laguna EI Mirador Laguna aislada Oxigeno disuelto
Quincenal Conductividad
v Enero-noviembre 2012 Lo1: rio Parana Cauce principal pH
Limnofase tardia Lo3: arroyo Mini Cauce secundario Alcalinidad
Potamofase Latl: laguna Mini Laguna con conexién directa a Lo1 Acidez
Limnofase temprana La3: laguna Aislada Laguna aislada PT
Quincenal PD
\Y Enero-noviembre 2012 Lo1: rio Parana Cauce principal Feofitina-a Z?S
Limnofase tardia Lo3: arroyo Mini Cauce secundario Actividad de la ND
Potamofase La1: laguna Mini Laguna con conexion directa a Lot fosfatasa alcalina |\, *
Limnofase temprana La3: laguna Aislada Laguna aislada asociada a N-NO4
Quincenal particulas (APA) N-NOz’
Vi Agosto-noviembre 2010 Lo1: rio Parand Cauce principal Feofitina-a SiD 8
Limnofase Lo2: rio Colastiné “Brazo” de Lo1 Pendiente A
Mensual Lo3: arroyo Mini Cauce secundario espectral de la N
Enero-noviembre 2012 La1: laguna Mini Laguna con conexion directa a Lo1 MODC en la regién C"(’)Glsor
Limnofase tardia La2: laguna Irupé Laguna con conexion indirecta a Lo1 | 350-400 nm (S2) Clorofila-a
Potamofase La3: laguna Aislada Laguna aislada Composicién y
Limnofase temprana La4:laguna El Mirador La5: | Laguna aislada densidad del
Quincenal laguna Del Medio Laguna aislada fitoplancton
Noviembre-diciembre 2013 | La6: laguna El Chaja Laguna aislada Porcentaje de
Limnofase La7: laguna El Chajacito Laguna aislada cobertura de

Unico muestreo
Marzo-abril 2014
Limnofase
Unico muestreo

La8: bafiado El Escondido
La9: laguna La Chicana
La10: laguna La Curva
La11: laguna Los Gansos
La12: laguna La Chancha
La13: laguna Los Sauces
La14: laguna Las Garzas

Banado

Laguna aislada
Laguna aislada
Laguna aislada
Laguna aislada
Laguna aislada
Laguna aislada

macréfitas
acuaticas
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Actividades de gabinete y laboratorio

Todas las muestras para determinaciones fisicas y quimicas se analizaron dentro de las 24 horas
posteriores a la colecta con excepciéon de aquellas para analisis de COD vy, en las colectadas en las
lagunas La5-La14, para determinacion de las concentraciones totales de N y P. Las primeras fueron
conservadas mediante acidificacién a pH<2 por adicién de acido fosférico concentrado y refrigeradas
hasta su envio al Centro Cientifico Tecnolégico Santa Fe (CCT-CONICET), en donde personal
especializado del laboratorio “Ingenieria de los Fotorreactores” determind la concentracion de COD.
Esto se realiz6 con un analizador de carbono dentro de los 28 dias posteriores al muestreo. Las
muestras de las lagunas La5-Lal4 para determinacion de concentraciones totales de N y P se
mantuvieron congeladas hasta su procesamiento.

La profundidad de la zona fética fue estimada usando el indice propuesto para aguas turbias
(zona fotica=disco de Secchi*3,5) (Koenings y Edmundson, 1991), y el cociente zona
fotica/profundidad (Zi/Z,) fue usado como una medida de la disponibilidad de luz en la columna de
agua. Los datos de nivel hidrométrico del cauce principal en la estacion Puerto Parana fueron
proporcionados por el Centro de Informaciones Meteoroldgicas (Universidad Nacional del Litoral).

La turbidez (unidades de turbidez a la formazina, FTU) fue determinada a 450 nm con
espectrofotdmetro HACH DR 2000. Los nutrientes se analizaron siguiendo los protocolos detallados en
APHA (2005). Se utilizé la oxidacion en autoclave (110°C) con persulfato de potasio en medio alcalino
para la determinacion de N total (NT) y en medio acido para la determinacion de P total (PT), con
excepcion de las muestras de las lagunas La5-Lal4, en cuyo caso las digestiones para PT se
realizaron sobre plancha calefactora empleando una mezcla de acidos nitrico y sulfurico. Luego de las
digestiones, la concentracion de PT se estimé mediante analisis del fosforo reactivo soluble (PRS) por
el método del 4cido ascérbico (Murphy y Riley, 1962); y la concentracion de NT mediante analisis del N
de nitrato + N de nitrito (N-NO3+NOy) por reduccion del primero con sulfato de hidracina y posterior
determinacién del segundo por el método de la sulfanilamida (Hilton y Rigg, 1983).

Para la determinacion de componentes disueltos, el agua fue filtrada a través de filtros de
membrana Millipore (tamano de poro: 0,45 um) utilizando una bomba de vacio. Dado que los filtros
pueden aportar cantidades significativas de P y N a las muestras con bajas concentraciones,
previamente a su uso fueron lavados empapando durante 24 horas 10 filiros en 400 mL de agua
destilada. El PRS, N-NO3;+NO,’, nitrégeno de nitrito (N-NOy’), P disuelto (PD) y N disuelto (ND) se
analizaron mediante los métodos mencionados en el parrafo anterior. La concentracion de N de
amonio (N-NH,") se determiné mediante el método azul de indofenol (Koroleff, 1970). La concentracion
de SiD se estimd mediante el método del molibdosilicato, el cual permite determinar la concentracion

de este nutriente que se encuentra como silice molibdato reactiva. No obstante, al menos una de las
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formas quimicas del silice, cuya importancia en aguas naturales se desconoce, no reacciona con el
molibdato aun cuando es capaz de atravesar el filtro (APHA, 2005). La concentracion nitrbgeno de
nitrato (N-NOj3’) se calculé sustrayendo la de N-NO, a la de N-NO3+NO,, y la concentracion de N
inorganico disuelto (NID) a partir de la suma de N-NO3 + N-NO, + N-NH,*. Las concentraciones de N
particulado (NP) y P particulado (PP) se calcularon a partir de las diferencias entre las concentraciones
totales y disueltas, mientras que las concentraciones de N organico disuelto (NOD) y P orgénico
disuelto (POD) se estimaron sustrayendo a las concentraciones disueltas las concentraciones de NID y
PRS, respectivamente.

La MODC fue evaluada 6pticamente usando un espectrofotometro UV-Visible HACH DR 5000.
Las absorbancias a 250 y 365 nm fueron medidas utilizando una cubeta de cuarzo con un camino
optico de 1 cm. Los coeficientes de absorciéon fueron calculados de acuerdo con Kirk (1994): A, =
2,303*D,/C, donde A, (m™") es el coeficiente de absorcién de la MODC a la longitud de onda A, D, es la
densidad optica a la longitud de onda A, y C es el camino 6ptico de la cubeta en m. Se determiné el
color del agua (platino cobalto (Pt-Co), mg L"), que al igual que Ass es una medida de la
concentracion de MODC de alto peso molecular, mientras que Axsy se empleé como medida de MODC
de bajo peso molecular (Stewart y Wetzel, 1981; Mostofa y col., 2013). Se calculé la variable E,/E;
(cociente Axso/Ases), la cual se relaciona inversamente con el peso molecular de la MODC (De Haan y
De Boer, 1987); y se estimé el porcentaje de carbono aromatico de la MODC (%C,,) mediante la
férmula propuesta por Peuravuori y Pihlaja (1997): %C.o = 52,509 - (6,78*E./E;). Ademas, en las
lagunas y bafados aislados (La5-La14) se midieron los espectros de absorcién de la MODC entre 250
y 700 nm, con una resolucion de 1 nm, utilizando cubetas de cuarzo con 1 cm de camino Optico.
Debido a que la MODC no presenta absorcion por encima de 700 nm, la absorbancia a dicha longitud
de onda se resté a cada espectro de absorcidbn para compensar la interferencia de pequefas
particulas que atraviesan los filtros durante el procesamiento de las muestras. Posteriormente, se
calcul6 la pendiente espectral en la regién 350-400 nm (S2) mediante regresién lineal de los datos
logaritmicamente transformados (Helms y col., 2008), la cual es empleada para evaluar cambios en el
peso molecular de la MODC.

Un volumen conocido de agua del ambiente (200-1500 mL, variable de acuerdo con la
velocidad de saturacién del filtro) fue filtrado a través de filiros de fibra de vidrio Whatman GF/F
utilizando una bomba de vacio. Los filtros se almacenaron a -17°C en sobres de papel de aluminio
durante un periodo menor a 3 semanas para la determinacién de pigmentos y feopigmentos
fitoplanctonicos. La clorofila-a (estimador de la biomasa del fitoplancton) y feofitina-a (principal
producto de la degradacion de clorofila-a) fueron analizadas luego de su extraccion de los filtros de
fibora de vidrio utilizando acetona (90%) y un macerador con vastago de teflon. Los extractos
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acetonicos resultantes se almacenaron a 4°C durante 6-24 horas en oscuridad. Posteriormente se
clarificaron y midieron con espectrofotémetro a 664 y 750 nm, y a 665 y 750 nm luego de su
acidificacion con acido clorhidrico 0,1 N (Lorenzen, 1967 en APHA, 2005). El cociente feofitina-
alclorofila-a (Feo/Clo), el cual se incrementa en comunidades fitoplanctonicas senescentes (Lorenzen,
1965), fue empleado como estimador del estado fisiologico algal. También se calcul6 el cociente
color/clorofila-a (Col/Clo), inversamente asociado con la importancia del COD de origen algal en
relacion con fuentes terrigenas de COD (Carpenter y col., 2005; Bade y col., 2007).

Para evaluar la APA, se filtré un volumen conocido de agua (aproximadamente 60 mL) con
filtros de fibra de vidrio Whatman GF/F y jeringa (Berman y col., 1990). Estos filtros fueron
inmediatamente almacenados dentro de sobres de papel de aluminio y permanecieron a -80°C
(ultrafreezer) hasta la determinacién de la actividad enzimatica. Se utilizé p-nitrofenilfosfato de sodio
como sustrato, comunmente empleado para determinar la actividad de la fosfatasa alcalina en
ambientes de agua dulce. Para realizar el ensayo, los filtros se colocaron en tubos de centrifuga con 5
mL de buffer carbonato de sodio - bicarbonato de sodio (pH 10) (Delory y King, 1945) y se sonicaron
durante 45 segundos para liberar la enzima asociada a particulas (Sayler y col., 1979). Las muestras
asi tratadas se centrifugaron durante 3 minutos. Se transfirieron 2 mL de sobrenadante a tubos de
ensayo y se pre-incubaron a 37°C sobre agitador orbital (200 rpm) por 5 minutos en oscuridad. Luego
se agregéb 1 ml de una solucién tamponada con dietanolamina (1 M) conteniendo el sustrato p-
nitrofenilfosfato de sodio (10 mM) y cloruro de magnesio (0,5 mM), ya que el magnesio acelera la
actividad enzimatica (Dean, 2002). La dietanolamina es aceptor del fosfato liberado por la fosfatasa
(transfosforilacién), por lo que activa la reaccién (Berman y col., 1990). La velocidad de aparicion del p-
nitrofenol producido por hidrdlisis del p-nitrofenilfosfato fue determinada midiendo la absorbancia a 405
nm luego de 105 minutos de incubacién en las condiciones descriptas, y realizando una curva de
calibrado con patrones de p-nitrofenol. El tiempo de incubacién empleado fue seleccionado luego de
comprobar la linealidad de la aparicion de p-nitrofenol durante los primeros 105 minutos de incubacion
(Figura 11-2). Para ello, se evalu6 su concentracién luego de diferentes tiempos utilizando muestras
ambientales que se procesaron como se describié anteriormente. Se realiz6 un analisis de regresion
lineal con la absorbancia a 405 nm (directamente proporcional a la concentracion de p-nitrofenol) como
variable dependiente y el tiempo (minutos) como variable independiente. El valor de r* de la regresion
lineal fue 0,998.

El cero de absorbancia del espectrofotémetro se ajustd con agua milli-Q en todos los métodos
opticos, excepto en el andlisis de turbidez, MODC y pigmentos. En el primero, se utiliz6 agua del
ambiente muestreado filtrada para compensar la reduccién de la transmitancia por componentes

disueltos (no debida a turbidez). En el segundo, se utilizé agua milli-Q filtrada con el fin de compensar
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el aporte de MODC por los filtros. Finalmente, para la determinacion de pigmentos se usé acetona al
90% para el ajuste del cero de absorbancia. Para corregir la interferencia del color de la muestra en los
andlisis de nutrientes, la absorbancia de los blancos de muestra a la longitud de onda correspondiente
fue sustraida a los resultados. Con respecto al analisis de la APA, se utilizé como blanco un filtro sin
muestra que fue tratado de manera idéntica a éstas.

Se emple6 el método de adiciones multiples para evaluar la interferencia de la matriz sobre el
desarrollo de color en los métodos analiticos utilizados para la determinacién de nutrientes. Para cada
método, se realizaron dos curvas con adiciones multiples de una solucién patrén del analito: en una de
las curvas se utilizé6 agua milli-Q (curva de calibrado convencional), y en la otra se reemplazé el agua
milli-Q por agua ambiental filtrada. Si el cociente entre las pendientes de ambas curvas no difiere
significativamente de 1 (rectas paralelas) se demuestra que la matriz no causa una interferencia
importante sobre los resultados y se puede trabajar con la curva de calibrado convencional (Jurado,
2008). Se obtuvieron rectas paralelas para todos los métodos analiticos, excepto el método del
molibdosilicato. La dilucion de la muestra es una alternativa para reducir la interferencia de la matriz
debido a que permite reducir la concentracion de las sustancias interferentes en el desarrollo del color.
Dado que la concentracidén de SiD es relativamente alta en el sistema, se realizaron diluciones de las
muestras y se aplico nuevamente el método de adiciones mdltiples. La dilucion 1:4 permitié que las
rectas correspondientes a la muestra y a la curva de calibrado convencional sean paralelas, por lo que
se empleo dicha dilucion para realizar los analisis de este nutriente.

Los tests de normalidad y homocedasticidad de los datos, asi como los anadlisis de
comparaciones de medias, correlaciones y regresiones se realizaron usando el programa PAST 3
(Hammer y col., 2001). Los analisis multivariados se realizaron con el programa CANOCO 5 (ter Braak
y Smilauer, 2012).
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Figura 1I-2. Concentracion de p-nitrofenol (absorbancia a 405 nm, eje y) en funcién del tiempo de
incubacién del sustrato p-nitrofenil fosfato de sodio + fosfatasa alcalina asociada a particulas
ambientales (minutos, eje x).
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CAPITULO Il HETEROGENEIDAD ESPACIO-TEMPORAL DE NUTRIENTES, MATERIA
ORGANICA DISUELTA CROMOFORICA Y BIOMASA FITOPLANCTONICA EN EL GRADIENTE
CAUCE PRINCIPAL-LLANURA ALUVIAL

Introduccion

Los rios con llanura aluvial se caracterizan por una gran heterogeneidad ambiental, tanto temporal
como espacial, asociada a una elevada biodiversidad (Neiff, 1996; Tockner y col., 1999, 2010; Lewis y
col., 2000; Ward y col., 2002). El efecto desigual del pulso hidrol6gico sobre los cuerpos de agua de la
planicie es responsable de la variabilidad de las condiciones limnolégicas a lo largo del gradiente
cauce principal-llanura aluvial (Ward y Stanford, 1995; Knowlton y Jones, 1997; Amoros y Bornette,
2002). Asimismo, existe un continuo temporal en la llanura aluvial a medida que aumenta el nivel
hidrométrico: un mismo punto geografico puede presentar condiciones sucesivas de banado, laguna,
arroyo e incluso llegar a comportarse como parte del eje de escurrimiento durante inundaciones
extraordinarias (Neiff, 1990).

La reduccién de la conectividad hidrolégica desde el cauce principal hacia los ambientes mas
aislados de la llanura aluvial ocasiona patrones espaciales en variables tales como N-NOj’, oxigeno
disuelto, pH, conductividad y biomasa del fitoplancton (Izaguirre y col., 2001; Unrein, 2002; Zalocar de
Domitrovic y col., 2007; Cardoso y col., 2012; Mayora y col., 2013, quienes evaluaron los patrones
espaciales en los mismos ambientes estudiados en esta tesis considerando el afio 2010 caracterizado
por una inundacién extraordinaria). La MODC también es afectada por la conectividad hidrologica en
rios con llanura aluvial, aunque esta relacion fue observada principalmente respecto a su variabilidad
temporal mas que espacial (Depetris y Kempe, 1993; Mladenov y col., 2005; Peduzzi y col., 2008;
Cawley y col., 2012; Sieczko y Peduzzi, 2014). Durante periodos con mayor conectividad hidrologica la
concentracion de MODC puede disminuir 0 aumentar, segun predomine su diluciéon debido al aumento
del nivel del agua o su ingreso desde ambientes inundados. El peso molecular y aromaticidad de la
MODC influyen en sus efectos sobre las condiciones quimicas y fisicas del ambiente acuatico, y
dependen de sus fuentes y procesos de transformacion (Osburn y col., 2009; Zhang y col., 2013). El
alto peso molecular y caracter aromatico de la MODC en ambientes aluviales con baja conectividad
hidrolégica ha sido atribuido al aporte principalmente aléctono derivado de vegetacién vascular que
contiene lignina (Mladenov y col., op. cit.; Cawley y col., op. cit.). Este biopolimero posee un alto grado
de aromaticidad y constituye parte del material que se incorpora al proceso de humificacion. En
cambio, la MODC procedente de fuentes libres de lignina tales como bacterias y fitoplancton, que
constituyen un aporte principalmente autoctono, posee mayor proporcién de estructuras alifaticas
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(Steinberg, 2003). Dado que la MODC repercute en multiples procesos ecolégicos y biogeoquimicos
(Keskitalo y Eloranta, 1999) conocer sus patrones espaciales puede contribuir a la comprensién del
funcionamiento de los sistemas con llanura aluvial.

El transporte de materiales por el cauce principal y la dinamica de las condiciones limnologicas
en el sistema Parana Medio responden no sélo al pulso hidrolégico, como en otros rios, sino también
al pulso sedimentoldgico (Neiff, 1990). El pulso hidrosedimentolégico en el rio Parand Medio esté
determinado por las descargas del Parana Superior (que aporta al tramo medio el 75% del caudal) y
del Bermejo (que le aporta cerca de 90% de los sélidos suspendidos) (Amsler y Drago, 2009). La
creciente del rio Bermejo durante la estacion estival ocasiona un importante incremento en la carga
sblida aportada al rio Parand Medio (Drago y Amsler, 1988). Cuando las crecientes del Parana
Superior y del Bermejo ocurren simultaneamente, el pulso hidrolégico se acopla al sedimentolégico.
Las condiciones hidrosedimentoldgicas influyen en el intercambio de materiales entre el cauce
principal y la llanura aluvial (Neiff, 1997; Maine y col., 2004; Van der Lee y col., 2004; Mladenov y col.,
2005). No obstante, el efecto del pulso hidrosedimentolégico varia de un punto de la planicie aluvial a
otro, de acuerdo con la distancia al cauce principal y la geomorfologia de la zona que determinan los
momentos en que se produce la conexion y desconexion de cada cuerpo de agua (Paira y Drago,
2007). Las caracteristicas fisicas y quimicas del agua son modificadas a medida que ésta se desplaza
por la llanura aluvial, por lo que la distancia al cauce principal también influye en la calidad del agua
que recibe cada ambiente durante las inundaciones (Bonetto y col., 1994). Asimismo, la biota responde
a la dinamica pulsatli y ha desarrollado estrategias para tolerar estas fluctuaciones
hidrosedimentolégicas (Amoros y Bornette, 2002)

En los sistemas fluviales con llanura aluvial, la heterogeneidad espacial generalmente aumenta
durante aguas bajas, periodo durante el cual las condiciones en cada cuerpo de agua conducen a una
dinamica particular de las variables limnolégicas (Hamilton y Lewis, 1990). Varios autores observaron
que la variabilidad espacial disminuye con el incremento del nivel del agua (por ejemplo, O’Farrell y
col., 1996; Unrein, 2002; Maine y col., 2004; Roberto y col., 2009), lo cual sugiere que las inundaciones
poseen un efecto homogeneizador de los diversos ambientes acuaticos del sistema (Thomaz y col.
2007). Sin embargo, Mayora y col. (2013) encontraron durante aguas altas un aumento de la
heterogeneidad de algunas variables limnolégicas desde el cauce principal hacia la llanura aluvial del
rio Parand Medio. Esto podria deberse a caracteristicas propias del sistema fluvial o a las condiciones
ambientales particulares del periodo estudiado, el cual incluyé un evento de inundacion extraordinaria

coincidente con el pulso sedimentoldgico.
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El objetivo de este capitulo es evaluar las variaciones de nitrégeno, fosforo, silice, MODC y
clorofila-a, en relacion a las fluctuaciones hidrosedimentoldgicas, en una seccion transversal
de la llanura aluvial del rio Parana Medio. Para ello, se analizaron:

1) los patrones espaciales en el gradiente cauce principal-llanura aluvial;

2) la dindmica espacio-temporal en ambientes con diferentes conectividad hidrologica al
sistema I6tico, y el transporte de materiales en el cauce principal en relacion al pulso
hidrosedimentolégico; y

3) la variabilidad espacial durante diferentes fases hidrosedimentoldgicas.

Hipétesis:

- El régimen hidrologico y sedimentolégico afecta significativamente la heterogeneidad espacio-
temporal de los nutrientes, la MODC y la biomasa del fitoplancton en el sistema cauce principal-
llanura aluvial.

Predicciones:

- El pulso sedimentolégico en el rio Parana se relaciona con un aumento de nutrientes
particulados, y con una disminucion de la disponibilidad de luz en la columna de agua y de la
clorofila-a en ambientes conectados al sistema l6tico.

- El pulso sedimentolégico incrementa la heterogeneidad espacial del sistema rio-llanura aluvial
al influenciar en forma diferente a los ambientes segun el grado de conectividad hidrolégica con
el cauce principal.

- El aumento del nivel hidrométrico se relaciona con un aumento de materiales organicos
disueltos aportados por la llanura aluvial en los ambientes més conectados al sistema fluvial, y
con un aumento de nutrientes inorganicos disueltos aportados por el rio en ambientes mas
aislados.

- El periodo de aguas altas presenta una menor heterogeneidad espacial de nutrientes, MODC y
clorofila-a debido al intercambio de materiales entre los ambientes.

Materiales y métodos

Anadlisis de los patrones espaciales durante una limnofase

Los patrones espaciales de las variables limnolégicas desde el cauce principal hacia la llanura aluvial
se evaluaron durante una limnofase (septiembre a diciembre de 2010). Los sitios estudiados (Lo1, Lo2,
Lo3, La1, La2, La2’, La4 y La4’) conforman un gradiente de conectividad hidroldgica decreciente con el
cauce principal.
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Se empleo el test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn para comparaciones multiples con el fin
de evaluar las diferencias entre los sitios de muestreo respecto a las variables limnolégicas. Se evalu6
particularmente la variabilidad espacial de la MODC. Se identificaron sus variables explicativas
mediante un analisis de redundancia (RDA) debido a que el andlisis de correspondencia
destendenciado (DCA) mostr6 que la longitud del gradiente de los dos primeros ejes no super6é 3
desviaciones estandar (ter Braak y Smilauer, 2012). Az, Ases, ¥ Ez:Es estimadores de la concentracion
y calidad de la MODC, fueron consideradas las variables respuesta; y las demas variables limnolégicas
(profundidad, conductividad, turbidez, pH, oxigeno disuelto, N-NO3;+NO,’, PRS, clorofila-a y feofitina-a)
fueron consideradas variables explicativas. Se chequed que el valor de inflacion de la varianza (VIF)
sea menor de 5 para asegurar la ausencia de colinealidad entre las variables. Se aplicé la
transformacién de Hellinger, y la significancia de las variables explicativas se evalu6 mediante el test
de Monte Carlo (999 permutaciones) con correccién de Bonferroni.

Analisis espacio-temporal de las variables limnolégicas en el gradiente rio-llanura aluvial y del
transporte de materiales en el cauce principal

La dinamica de nutrientes, MODC y biomasa fitoplanctonica en ambientes con diferente conectividad
hidrologica al cauce principal se evalu6é durante las fases hidrosedimentologicas analizadas en 2012
en Lo1, Lo3, Lal y La3. El nivel hidrométrico del cauce principal se utiliz6 como indicador del estado
hidrologico, y su turbidez como indicador del estado sedimentolégico del sistema. Los datos de nivel
hidrométrico del rio Bermejo (Estacion Mansilla) fueron proporcionados por la Comisién Regional del
rio Bermejo (COREBE).

Las diferencias entre los ambientes con respecto a las variables limnolégicas medidas se
evaluaron con el test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn para comparaciones multiples. Para cada
sitio se calcularon los coeficientes de correlacién de Pearson entre variables con el fin de estudiar las
relaciones entre éstas. Dado que en los grandes rios existe una alta tasa de renovacién de materiales
con baja acumulacion y reciclaje internos, el transporte de materiales define mejor la dinamica de estos
ambientes que sus concentraciones (Neiff, 1990). Por lo tanto, se estimoé el transporte de materiales en
el cauce principal del rio Parand (Lo1), para lo cual se calcul6 su caudal (Q) a partir del nivel
hidrométrico (NH) de acuerdo a la férmula propuesta por Toniolo (1999): Q (m® s) =
7,6206*2,71828183" + 2609,93*NH + 6288,27. La salinidad (g L") se estimé a partir de la
conductividad (uS cm™) utilizando la férmula propuesta por Zinabu y col. (2002) para aguas dulces: log
(salinidad) = 0,909*(log conductividad) - 2,823. Las cargas de nutrientes, COD, sales, materiales con
tendencia alcalina y con tendencia acida (expresados como carbonato de calcio: CaCQOs) y clorofila-a
(medida de biomasa fitoplancténica) (ton d”') se estimaron multiplicando sus concentraciones por el
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caudal (Elosegi y Butturini, 2009). Se calcularon los coeficientes de correlacién de las cargas
estimadas con el nivel hidrométrico (Pearson) y la turbidez (Spearman) con el fin de evaluar las
relaciones entre la fase hidrosedimentoldgica del sistema y el transporte de materiales. En aquellos
casos con significancia estadistica (p<0,05), se calcularon las pendientes de las regresiones lineales
del transporte de materiales en funcién del nivel hidrométrico y la turbidez.

El ordenamiento de los muestreos en cada ambiente en funcién de la concentracion de
nutrientes, MODC, biomasa del fitoplancton y otras variables limnoldgicas, asi como también en
funcién del transporte de materiales en el cauce principal, se analiz6 mediante un PCA, para lo cual
todas las variables fueron estandarizadas de acuerdo a la transformacion de Hellinger. Se calcularon
los coeficientes de correlacion de Pearson entre los sitios para cada variable con el fin de determinar si
las variables limnolégicas presentaron dinamicas temporales similares en estos ambientes. La
normalidad de los datos fue chequeada con el test de Shapiro-Wilk, y la homocedasticidad con el test

de Levene. Los datos fueron logaritmicamente transformados previamente a los andlisis estadisticos.

Analisis de la heterogeneidad espacial durante diferentes fases hidrosedimentoldgicas

Se analizé la variabilidad espacial de las variables limnolégicas durante el periodo
hidrosedimentolégico de 2012 a fin de evaluar si la homogeneidad o heterogeneidad ambiental
aument6 durante alguna de sus fases. Para cada fecha de muestreo se calcularon los coeficientes de
variacion (CV) de cada variable de todos los ambientes (Lo1, Lo3, La1, La3) y de los ambientes de la
llanura aluvial (Lo3, Lal y La3). Luego de evaluar la normalidad y homocedasticidad de los datos, se
calcularon los coeficientes de correlacion de los CV con el nivel hidrométrico (Pearson) y la turbidez
(Spearman) considerando ambas escalas espaciales (cauce principal-llanura aluvial, y llanura aluvial).
En aquellos casos con significancia estadistica (p<0,05), se calcularon las pendientes de las
regresiones lineales y logaritmicas de los CV en funcién del nivel hidrométrico y la turbidez,

respectivamente.

Resultados

Patrones espaciales durante una limnofase

Las variables limnolégicas medidas variaron a lo largo del gradiente de conectividad hidrolégica
(Figura 1l1-1), mostrando diferencias significativas entre los ambientes (p<0,05) (Tabla IlI-1). La
conductividad, Z/Z, y clorofila-a aumentaron desde el cauce principal (Lo1) hacia los ambientes con
menor conectividad hidrologica de la llanura aluvial, siendo significativamente mayores en la laguna

aislada (La4). Contrariamente, la profundidad, velocidad de la corriente de los ambientes léticos,
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concentracion de N-NO;+NO, y cociente Feo/Clo aumentaron en sitios con mayor conectividad
hidrolégica. El pH y oxigeno disuelto se mantuvieron alrededor de la neutralidad y saturacion,
respectivamente, excepto en La4 donde el agua fue alcalina y sobresaturada de oxigeno disuelto. Axsg
aumento desde Lo1 hacia los sitios mas aislados, siendo significativamente mayor en La4 y la laguna
con conexion indirecta (La2). Asimismo, La2 presento6 los mayores valores de Asgs, ¥ La4 los mayores
valores de E, E;.

La variabilidad de la MODC fue explicada en un 76% segun los dos primeros ejes del RDA
(primer eje: 60%, segundo eje: 16%). Las variables explicativas significativas fueron conductividad
(F=61,4; p=0,009) y turbidez (F=17,9; p=0,01). Los ambientes se ordenaron en 3 grupos que reflejaron
los diferentes grados de conectividad hidrolégica (Figura IlI-2). El eje horizontal separ6 las muestras de
La4 de aquellos ambientes conectados al sistema fluvial, y el eje vertical separd las muestras de La2
de las muestras de Lo1 y los ambientes con conexion directa al mismo (Lo2, Lo3, La1). Los ambientes
conectados al sistema fluvial se caracterizaron por mayor Asgs y feofitina-a y menor conductividad. Lo1
y los ambientes directamente conectados al mismo se asociaron a mayor profundidad y N-NO3;+NO;,
mientras que La2 se asocié a mayor turbidez y menor E,/E;. Finalmente, las muestras de La4 se
asociaron a mayores valores de conductividad, pH, oxigeno disuelto, PRS, clorofila-a y Az, y bajos
valores de Aggs.
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Figura llI-1. Valores promedios de variables limnolégicas medidas durante una limnofase (2010) en
ambientes con distinta conectividad hidrolégica. Las referencias de los sitios fueron detalladas en la
Tabla ll-1. Las barras indican desvios estandar.
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Figura llI-2. Distribuciéon de las muestras correspondientes a una limnofase (2010) en ambientes con
distinta conectividad hidrolégica de acuerdo con un CCA. Las referencias de los sitios fueron
detalladas en la Tabla Il-1. Las variables dependientes (Axso, Ases Y Eo/E3) se representan con lineas
negras continuas, las independientes con lineas grises punteadas y las variables explicativas
significativas con asterisco. Las muestras correspondientes a ambientes Iéticos se representan con
circulos vacios, y las lagunas con circulos negros. Prof: profundidad, Cond: conductividad, Turb:
turbidez, OD: oxigeno disuelto, PRS: fosforo reactivo soluble, Clo: clorofila-a, Feo: feofitina-a.

32



Tesis Doctoral - Gisela Mayora | 2015

Tabla IlI-1. Diferencias entre ambientes con distinta conectividad hidrolégica muestreados durante una
limnofase (2010) (test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn). Las referencias de los sitios fueron
detalladas en la Tabla II-1. S6lo se muestran las diferencias estadisticamente significativas (p<0,05).

Lot Lo2 Lo3 Lai La2 La2” La4 La4’

Velocidad de la corriente (H=9.85; p=0.0073)

Lot 0,020 0,028

Lo2 0,020

Profundidad (H=28,13; p=0,0002)

Lot 0,030 0,030 0,030 0,029 0,027 0,029 0,030
Lo2 0,030 0,030 0,029 0,027 0,029 0,030
Lo3 0,027 0,030
La1 0,027

La2 0,026 0,029
La4 0,026 0,029
Z/Z, (H=25,40; p=0,0006)

Lot 0,030 0,030 0,030 0,030 0,026 0,029 0,027
Lo2 0,030 0,030 0,030 0,026 0,029 0,027
Lo3 0,026

La2 0,026 0,027
Conductividad (H=22,14; p=0,0024)

Lal 0,030

La4 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030

Lag’ 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030

pH (H=21,52; p=0,0031)

Lo3 0,028

La4 0,029 0,028 0,028 0,029 0,028 0,029

Lag’ 0,030 0,029 0,029 0,030 0,029 0,030

Assp (H=24,18; p=0,0011)

La2 0,030 0,029 0,030 0,030

La2’ 0,030 0,029 0,030 0,030

La4 0,029 0,028 0,029 0,029

La4’ 0,030 0,029 0,030 0,030

Asss (H=19,36; p=0,0071)

La2 0,030 0,029 0,029 0,030 0,030
La2’ 0,029 0,028 0,028 0,029 0,029 0,029
E./Es (H=21,92; p=0,0026)

La4 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030 0,029

La4’ 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030 0,029

Clorofila-a (H=24,58; p=0,0009)

La4 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030

Lag’ 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030 0,030

Feo/Clo (H=14,46; p=0,0436)

La4’ 0,040 0,036 0,026

Dinamica espacio-temporal y efectos del pulso hidrosedimentolégico

Durante las fases hidrosedimentolégicas analizadas en 2012, el nivel hidrométrico del cauce principal
(Lo1) vario entre 1,72 m y 3,71 m. Los mayores niveles hidrométricos coincidieron con las
temperaturas mas bajas (Figura l11-3). La amplitud de la potamofase, durante la cual la laguna Aislada

(La3) permanecio conectada al sistema lético, fue de 3 meses (mayo-agosto de 2012). La limnofase
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abarco el comienzo y el final del periodo de estudio (febrero-abril y septiembre-noviembre de 2012). En
todos los ambientes de la llanura aluvial, la profundidad varié6 de acuerdo al régimen hidrolégico de
Lo1. Las mayores variaciones se observaron en La3, con valores minimos de sélo 0,15 m hacia el final
de la primer limnofase y valores maximos de hasta 1,3 m durante la potamofase. El nivel hidrométrico
del rio Bermejo (determinante del estado sedimentolégico del Parana Medio) se mantuvo en ascenso
durante el mes de enero, alcanzé los valores maximos entre principios de febrero y principios de mayo,
y luego se mantuvo en descenso. El aumento de la turbidez en el cauce principal del rio Parana,
indicativo del arribo de las aguas de creciente del rio Bermejo, se produjo entre los meses de febrero y
mayo variando entre 84 y 288 FTU durante este periodo. Por lo tanto, el pico de nivel hidrométrico no
se acoplé temporalmente al pico de sedimentos durante el periodo estudiado.

La temperatura del agua descendié desde Lol (promedio: 20,5°C) hacia La3 (promedio:
18,3°C) (Tabla lll-2), a pesar de que siempre el primero se muestred en las primeras horas de la
mafana, mientras que la laguna se muestred cerca del mediodia. Desde Lo1 hacia La3 también se
observé un descenso en los valores promedios de NID (principalmente de N-NOj), SiD, oxigeno
disuelto y su porcentaje de saturacién; asi como un incremento de COD, acidez y clorofila-a (Tabla Ill-
2). Estas variaciones fueron sostenidas en el gradiente espacial desde Lo1 hacia La3, pero
generalmente solo la dltima se diferencié significativamente de los demas sitios (Tabla 111-3). Otras
variables no mostraron un patrén espacial en todos los ambientes desde Lo1 hacia La3, sino que sélo
en esta ultima presentaron un aumento significativo. De acuerdo con esto, La3 presenté altos valores
de color (promedio: 87 mg L Pt-Co), NOD (66,6 pM), PRS (1,82 uM) y PD (2,6 pM), mientras que los
demas ambientes presentaron aguas moderadamente coloreadas (promedios = 30 mg L™ Pt-Co) y con
bajos valores de NOD (= 30 uyM), PRS (=0,6 uM) y PD (=1,0 uM). Por otra parte, Lo1 se diferencio
significativamente de los ambientes de la llanura aluvial por sus altos valores de Col/Clo (Tabla 111-3.)
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Figura IlI-3. Nivel hidrométrico de Lo1 en la estacién Puerto Parana (linea negra) y temperatura
ambiental (linea gris) durante las fases hidrosedimentolégicas analizadas en 2012. Los circulos indican
las fechas de muestreo. Las lineas punteadas separan las fases hidrologicas.
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Tabla lll-2. Promedios y, entre paréntesis, rangos de variacion de las variables limnol6gicas analizadas

durante diferentes fases hidrosedimentolégicas (2012) en ambientes con distinta conectividad

hidrolégica. Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. VC: velocidad de la

corriente, Cond: conductividad, OD: oxigeno disuelto, % C

aro-

% de C aromatico de la MODC, n/d: no

detectado.

Lo1 La1 Lo3 La3
VC (m 3'1) 0,94 (0,73-1,17) 0,09 (0,05-0,45)
Temperatura (°C) 20,5 (13,0-28,5) 19,8 (11,1-27,8) 19,3 (9,6-28,0) 17,9 (9,3-29,2)
Profundidad (m) 4,6 (3,3-8,8) 1,7 (0,5-2,7) 3,0 (1,7-4,3) 0,5 (0,2-1,3)
Zi/Z, 0,18 (0,03-0,32) 0,51 (0,21-1,00) 0,40 (0,12-0,81) 1
Turbidez (FTU) 62 (13-289) 62 (16-272) 48 (13-151) 75 (12-370)
Cond (uS cm™) 84 (61-108) 83 (62-108) 100 (71-143) 80 (35-100)

Alcalinidad (meq L™)
Acidez (meq L)
pH

OD (mg L™

OD (% saturacion)
N-NOj3 (M)
N-NO; (uM)
N-NH," (uM)

NOD (uM)

ND (uM)

NP (uM)

NT (uM)

PRS (uM)

POD (uM)

PD (uM)

PP (M)

PT (uM)

SiD (uM)

NID/PRS

ND/PD

NT/PT

NID/SiD

COD (uM)

Azso (m_1)

Asgs (m_1)

Color (mg L™, Pt-Co)
% Caro

Clorofila-a (ug L)
Feo/Clo

Col/Clo

0,56 (0,42-0,78)
0,045 (0,030-0,072)
6,6 (5,2-7,7)

7,8 (6,4-9,9)

87,1 (62,5-118,9)
19,4 (10,8-29,3)
0,07 (n/d-0,15)
3,8 (n/d-20,1)
28,4 (3,9-65,6)
51,7 (31,9-90,0)
28,2 (0,9-84,5)
78,8 (50,1-116,4)
0,73 (0,42-0,95)
0,41 (0,08-0,83)
1,1 (0,8-1,6)

3,9 (0,7-10,1)

5,1 (2,0-11,4)
211 (178-233)
34 (16-80)

48 (25-97)

22 (5-38)

0,11 (0,07-0,21)
252 (199-336)

33 (17-48)

7 (3-11)

35 (13-51)

22 (14-26)
2,3(0,5-8,8)

1,04 (0,14-2,50)
34,5 (2,0-74,0)

0,57 (0,44-0,76)
0,058 (0,022-0,119)
6,6 (5,7-7,3)

7,5 (6,3-10,5)
81,9 (60,2-121,9)
17,1 (10,3-24,1)
0,07 (n/d-0,16)
3,8 (n/d-22,2)
27,3 (6,0-63,1)
48,2 (27,3-86,1)
26,6 (2,3-81,8)
73,2 (43,2-112,3)
0,68 (0,30-0,93)
0,27 (n/d-0,69)
1,0 (0,6-1,3)
2,5(0,2-8,1)

3,5 (1,5-9,2)

208 (176-230)

33 (17-76)

53 (28-113)

31 (5-63)

0,10 (0,06-0,24)
259 (177-322)

33 (14-48)

7 (2-11)

32 (8-57)

20 (5-24)

3,8 (0,9-8,4)
0,40 (0,03-1,37)
13,2 (2,0-32,4)

0,71 (0,43-1,11)
0,098 (0,025-0,174)
6,6 (5,6-7,3)

6,4 (4,9-8,5)
69,6 (56,1-94,8)
10,6 (2,8-20,1)
0,08 (n/d-0,23)
5,2 (n/d-43,7)
31,5 (3,1-66,6)
47,4 (9,3-92,3)
24,5 (1,0-78,2)
68,8 (48,8-102,0)
0,50 (0,11-0,99)
0,38 (0,04-0,90)
0,9 (0,2-1,4)

1,8 (0,7-4,5)

2,7 (1,6-4,7)

203 (163-248)
69 (4-484)

84 (19-437)

27 (15-46)

0,08 (0,01-0,29)
320 (201-441)
36 (16-51)

7 (2-11)

32 (7-57)

19 (7-22)

11,6 (1,7-33,5)
0,26 (0,04-0,82)
8,2 (0,3-24,8)

0,65 (0,30-1,07)
0,338 (0,036-0,994)
6,5 (5,4-8,9)

2,9 (n/d-15,0)

32,6 (0,0-171,6)

1,3 (n/d-6,6)

0,02 (n/d-0,13)

2,8 (n/d-18,2)

66,6 (33,5-97,0)
70,7 (37,9-115,1)
54,0 (1,3-220,6)
124,0 (50,7-315,6)
1,82 (0,40-5,02)
0,76 (0,22-1,38)

2,6 (0,9-6,4)
4,3(0,7-11,3)

6,8 (1,9-14,4)

131 (2-223)

3 (0-17)

36 (12-70)

22 (11-72)

0,30 (0,00-3,52)
858 (331-1266)

98 (48-151)

22 (11-36)

87 (52-152)

21 (11-26)

11,6 (3,0-51,7)
0,63 (0,08-1,44)
13,4 (1,3-33,7)
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Tabla IlI-3. Diferencias entre ambientes con distinta conectividad hidrolégica muestreados durante
diferentes fases hidrosedimentologicas (2012) de acuerdo con el test de Kruskal-Wallis y post test de
Dunn. Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. Sélo se muestran las diferencias
estadisticamente significativas (p<0,05).

Lo1 Lai Lo3
Velocidad de la corriente (H= 20,28; p= 6,69 x 10°)
Lo3 7,45x 10°
ZJ/Z, (H=37,2; p=2,52x 10°)
La1 0,0046
La3 412x 10°® 5,22 x 10° 1,52 x 107
OD (H= 22,01; p= 6,501x 10°)
La3 0,00331 0,00196 0,00531
Acidez (H=25,66; p= 1,24 x 10°)
Lo3 0,0421
La3 0,00027 0,00136 0,0436
COD (H=25,78; p=1,06 x 10°)
La3 0,00064 0,00045 0,0030
N-NOs (H= 39,99; p= 1,07 x 10°®)
Lo3 0,0047 0,037
La3 1,33x10° 1,33x10° 8,062 x 10°
N-NO, (H= 12,54; p= 0,0057)
La3 0,040 0,015 0,017
NID (H= 32,66; p= 3,81 x 107)
Lo3 0,033
La3 4,48 x 10° 7,96 x 10° 0,0016
NOD (H= 26,04; p= 9,359 x 10°)
La3 0,00017 0,00012 0,00114
ND (H=10,78; p=0,013)
La3 0,038 0,028
NT (H=14,87; p=0,0019)
La3 0,043 0,024 0,007
PRS (H= 19,95; p= 0,00017)
La3 0,025 0,011 0,0018
POD (H=16,54; p=0,00088)
La3 0,0018 0,025
PD (H= 26,21; p= 8,6 x 10°)
La3 0,0022 0,0004 0,0003
PT (H=15,16; p=0,0017)
La3 0,0044
SiD (H= 14,12; p= 0,0027)
La3 0,017 0,015
Azsp (H=33,14; p= 3,015 x 107)
La3 2,49 x10° 2,48 x 10° 3,032 x10°
Ases (H=33,1; p= 3,07 x 107)
La3 2,03x10° 2,24 x10° 2,48 x10°
Color (H= 32,51; p= 4,076 x 107)
La3 2,03x 10° 3,67 x10° 3,67x10°
% de C aromatico de la MODC (H= 10,63; p= 0,014)
Lo3 0,019
Clorofila-a (H= 25,63; p= 1,14 x 10°)
Lo3 0,0018
La3 0,0007 0,0047
Col/Clo (H= 14,68; p= 0,0021)
Lo1 0,037 0,007
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En Lo1, el nivel hidrométrico se correlacioné significativamente con el transporte de materiales
(Figura 11I-4) y con un gran numero de variables limnologicas (Tabla 1ll-4). Los momentos de mayor
nivel hidrométrico presentaron un aumento de color (p<0,01), cociente Col/Clo (p<0,05), carga y
concentracion de COD, NOD y ND (p<0,01 y p<0,05, respectivamente), y carga de SiD, materiales con
tendencia acida (p<0,01), PRS, PD y NT (p<0,05). Considerando las regresiones lineales del
transporte de materiales en funcion del nivel hidrométrico, el NOD tuvo la mayor pendiente (m=3,8)
mientras el SiD tuvo la menor (m=0,92). La velocidad de la corriente aumento durante la limnofase y se
asocio positivamente con la clorofila-a y negativamente con el cociente Col/Clo (p<0,05). En la laguna
Mini (La1) y el arroyo Mini (Lo3), el régimen hidrolégico presenté similares asociaciones con las
condiciones limnolégicas respecto a Lo1 (Tabla Ill-4); pero en Lo3, el aumento del nivel hidrométrico
del cauce principal también se relacioné con un aumento en la aromaticidad de la MODC (p<0,05), el
cociente Col/Clo y la concentracion de PRS, y con un descenso de conductividad, alcalinidad y
clorofila-a (p<0,01). En Lo3, la MODC estuvo estrechamente asociada a la dindmica del P: la
concentracion y la aromaticidad de la MODC se asociaron positivamente con el PD, PRS (p<0,01) y
PP (p<0,05).
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Figura llI-4. Transporte de materiales en Lo1 durante las fases hidrosedimentolégicas analizadas en
2012 en funcién del nivel hidrométrico. Se muestran los coeficientes de correlacién de Pearson
estadisticamente significativos (p<0,05) entre el nivel hidrométrico y la carga de materiales, y las

pendientes de las regresiones lineales (m). Los valores en negrita indican p<0,01. Sust ac: sustancias
acidas.
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Figura llI-5. Transporte de materiales en Lo1 durante las fases hidrosedimentolégicas analizadas en
2012 en funcion de la turbidez. Se muestran los coeficientes de correlacién de Spearman
estadisticamente significativos (p<0,05) entre la turbidez y la carga de materiales, y las pendientes de

las regresiones lineales (m). Los valores en negrita indican p<0,01. Sust alk: sustancias alcalinas.

En Lo1, la turbidez también presento correlaciones significativas con el transporte de materiales
(Figura 1lI-5) y con las condiciones limnolégicas (Tabla IlI-4). Los momentos con mayor turbidez
presentaron un aumento del transporte y concentracion de sales, sustancias con tendencia alcalina, N-
NH,", PT, PP (p<0,01) y NP (p<0,05); y una reduccién del transporte y concentracién de N-NO,
(p<0,01), N-NO3’, NOD, ND Yy clorofila-a (p<0,05). Considerando las regresiones lineales del transporte
de materiales en funcion de la turbidez, el N-NH," tuvo el mayor valor absoluto de la pendiente
(m=1,26) mientras las sales tuvieron el menor (m=-0,13). Asimismo, los momentos de mayor turbidez
fueron caracterizados por una reduccion del cociente Zi/Z, (p<0,01) y de la aromaticidad de la MODC,
y por un aumento de los cocientes Col/Clo y Feo/Clo (p<0,05). El aumento de la concentraciéon de NP

se relacioné con un incremento de N-NH,* (p<0,01), mientras que éste Ultimo se asocidé negativamente
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con las concentraciones de NOD, ND (p<0,01) y N-NO, (p<0,05). En Lal y Lo3, el régimen
sedimentoldgico presentd asociaciones similares con las condiciones limnolégicas respecto a Lo1
(Tabla 111-4), aunque en Lo3 no se observaron relaciones de la turbidez con la biomasa y estado
fisiolégico del fitoplancton. La relacién negativa entre la turbidez y la concentracion de COD fue fuerte
en Lo3 (p<0,01) y, en cambio, mas débil en Lal (p<0,05).

En La3, el aumento del nivel hidrométrico de Lo1 se asocié a una reduccién de la concentracién
de muchas especies quimicas, tales como COD (p<0,01), N-NO,, PT y PP (p<0,05) (Tabla llI-4).
Asimismo, el aumento del nivel hidrométrico de Lo1 se asocié con un mejoramiento del estado
fisiologico del fitoplancton en La3 (correlacion negativa del nivel hidrométrico con el cociente Feo/Clo:
p<0,01). Los momentos de menor profundidad fueron caracterizados por mayor turbidez (p<0,01), la
cual se vinculé a aumentos de NT (p<0,01), NP, PP, clorofila-a y N-NH," (p<0,05). EI aumento de la
concentracion de MODC de alta aromaticidad observado en los muestreos posteriores a la inundacion
se asoci6 con un descenso de la concentracién de oxigeno disuelto (p<0,01) y, al igual que en Lo3,
con un aumento de la concentracién de PD y PP (p<0,05). Por otra parte, el cociente Col/Clo se asocio
positivamente con la acidez (p<0,01) y presentd los menores valores durante la limnofase tardia
aunque fue muy variable durante la potamofase y el aislamiento temprano.

Las Figuras llI-6, 1l-7 y 1lI-8 muestran la dinamica de las variables fisicas, nutrientes,
alcalinidad, acidez, pH, oxigeno disuelto, color, aromaticidad de la MODC, COD y pigmentos
fitoplanctdnicos en Lo1 y ambientes de la llanura aluvial (Lo3, La1 y La3). Aunque el NID no se relacioné
significativamente con el régimen hidroldgico, los picos de nivel hidrométrico (9 de mayo, 16 de julio y 24
de octubre) coincidieron con descensos de la concentracion de este nutriente (especialmente de N-NO3’)
en todos los ambientes. Sin embargo, las concentraciones fueron altas durante otros momentos de alto
nivel hidrométrico. El incremento de la concentracion de N-NH," durante el pulso sedimentoldgico
también se observé en la laguna Aislada (La3). En este ambiente, muchas variables asociadas
negativamente al nivel hidrométrico, tales como PRS, N-NO; vy clorofila-a, presentaron una alta
variabilidad temporal durante aguas altas impidiendo un mayor nimero de correlaciones significativas
con el estado hidrolégico del sistema. El Unico nutriente cuya concentracién aument6 en La3 durante la
potamofase fue SiD. No obstante, su concentracion fue cuatro veces mayor durante la limnofase previa
a la inundacién en comparacion con el aislamiento temprano posterior a la misma, cuando un marcado
descenso fue observado. Numerosas variables limnolégicas asociadas a la turbidez en Lo1 y ambientes
conectados (Lo3 y Lal) presentaron sus valores maximos en diferentes momentos del pulso
sedimentoldgico (Figura IlI-6, Figura IlI-7 y Figura 111-8). Asimismo, el pico de turbidez (febrero-abril de
2012) fue mayor en Lo1 (promedio: 169 FTU) y tendi6é a disminuir hacia los sitios de la llanura aluvial
conectados con este ambiente (La1l: 158 FTU, Lo3: 93 FTU). Por otra parte, los valores de PRS fueron
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altos en Lo1 y La1 durante el arribo de las aguas de creciente del rio Bermejo en comparacion con la
limnofase exenta de esta influencia.
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Figura lll-6. Dinamica de variables fisicas durante diferentes fases hidrosedimentoldgicas (2012) en Lof
(EEER), La1 (EEE), Lo3 (EE=) y La3 (EB). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1.

40



Tesis Doctoral - Gisela Mayora | 2015

A

o N - o - ® @ = a o
o o o o
(L+ddu I +Q0d) Ul
<
<
N

(L+aoN)u|

AOU-Z |
100-2
100-
des-g
obe-zgz
obe-|
-9
unl-gg
unl-g 1
Rew-62
few-g
iqe-gg
iqe-6
Jew-g|
a8y
aus-Q|

AOU-Z |
100-%¢
100-
des-g
obe-gz
obe-|
Inf-91
unl-gg
unl-g|

L Aew-gg

Aew-g
Jqe-Ge
iqe-6

L rew-g|

q8)-v 1
sue-Q|

AOU-Z |
100-¥¢
100-4
des-g
obe-gz
obe-|
-9
unl-gg
unf-g |
Aew-gg
Kew-6
iqe-Gg
i9e-6
rew-g|
a8y
aue-Q|

de nutrientes durante diferentes fases hidrosedimentoldgicas (2012) en Lo1 (Elil),

amica

s

Figura Ill-7. Din

y La3 (-). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1.

)

La1 (EEE), Lo3 (

41



Tesis Doctoral - Gisela Mayora | 2015

< [s2] [aV] — o

(1 +&-2)1;0400[2) U|

0,2

@ © 2
o o
(1 + zopioe) y

0,75
0,
0,25

(1 + pepiuieore)

(1 + 019/100) Ul

- AOU-Z |
L 100-p2

- 100-¢
L des-g
L obe-zg
. obe-|
L onlol
- unl-g2
- unl-gL
LAkew-6z
L Aew-g
L Jge-Gz
L Ige-g
Llew-g|
- a8kvi

N

EIER

1,5

- AOU-Z|
- 100-¥2
100-¢
dos-g
obe-zgz
obe-|
Inl-91
unl-gz
unl-g|
- Aew-6z
Aew-g
iqe-Ggg
iqe-6
Jew-g|
a8y

EER

s

, oxigeno

Figura 1ll-8. Dinamica de alcalinidad, acidez, pH

o/OCaro), CO|OI’,

(

atico de la MODC

COD y pigmentos fitoplanctonicos durante diferentes fases

disuelto, % de C arom

(EE), Lat1 (HEE),

Las referencias de los sitios fueron

-1.

(2012) en Lot

hidrosedimentoldgicas

).

y La3 (-

detalladas en la Tabla Il

)

(

Lo3

42



Tesis Doctoral - Gisela Mayora | 2015

En Lo1, los dos primeros ejes del PCA considerando el transporte de materiales explicaron el
65% (primer eje: 41%, segundo eje: 24%) de la variabilidad de las muestras (Figura IlI-9); mientras que
considerando las variables limnolégicas analizadas explicaron el 60% (primer eje: 43%, segundo eje:
17%) (Figura 1ll-10a). En Lal y Lo3, los dos primeros ejes del PCA considerando las variables
limnolégicas explicaron el 57% (primer eje: 39%, segundo eje: 18%) y el 53% (primer eje: 31%,
segundo eje: 22%) de la variabilidad de las muestras, respectivamente (Figura IlI-10b y Figura 111-10c).
En todos estos andlisis, el ordenamiento de las muestras permitié distinguir tres grupos. Estos
reflejaron el estado hidrosedimentolégico del sistema: limnofase con arribo de las aguas de creciente
del rio Bermejo, potamofase y limnofase sin influencia de la creciente del rio Bermejo. La limnofase
influenciada por la creciente del rio Bermejo fue el periodo mas turbio, y se asocié a altas cargas y
concentraciones de PRS (excepto en Lo3), N-NH,*, nutrientes particulados y alcalinidad; y a bajas
cargas y concentraciones de N-NO;3;' y N-NO,". La potamofase se caracterizdé por un aumento del color
del agua, carga y concentraciones de sustancias acidas (excepto en Lo3), nutrientes organicos, COD y
PRS, y carga de SiD en Lo1. La limnofase que no fue afectada por la creciente del rio Bermejo se
caracterizd por un aumento de las cargas y concentraciones de clorofila-a, asi como por mayores
valores de Zi/Z,. En Lo1 y Lal, el cociente Feo/Clo se asocio con la limnofase influenciada por la
creciente del rio Bermejo, mientras en Lo3 se asoci6é con la potamofase. Aunque la conductividad se
asocié con la limnofase afectada por la creciente del Bermejo en todos los ambientes, la carga de
sales en Lo1 se asoci6 con la limnofase sin dicha influencia.

En La3, los dos primeros ejes del PCA considerando las variables limnologicas analizadas
explicaron el 57% (primer eje: 33%, segundo eje: 24%) de la variabilidad de las muestras, cuyo
ordenamiento también resulté en tres grupos (Figura llI-10d): limnofase tardia previa a la inundacion,
potamofase y limnofase temprana posterior a la inundacion. La limnofase tardia se asocié a mayores
valores de turbidez, N-NH,*, PP, NP, oxigeno disuelto, clorofila-a y Feo/Clo. La potamofase se
caracteriz6 por un aumento de profundidad, aromaticidad de la MODC, pH, conductividad, alcalinidad y
SiD; asi como por una disminucion de los demas nutrientes. Finalmente, la limnofase temprana
posterior a la inundacion se caracteriz6 por un incremento de la mayoria de los componentes disueltos
(N-NO3, N-NO,, NOD, PRS, POD, COD, color y acidez).

La dinamica temporal de las variables limnoldgicas fue similar en Lol y Lal, con altos
coeficientes de correlacién entre estos ambientes (Tabla IlI-5). También se observaron correlaciones
significativas de la dinamica de muchas variables limnol6gicas entre Lo1 y Lo3, y entre Lo3 y Lat,
aunque generalmente con menores significancias estadisticas y coeficientes de correlacion. La

dinamica de las variables en La3 se relaciond menos con las de los otros ambientes. No obstante,
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Figura IlI-10. Ordenamiento de las muestras de Lo1 (a), La1 (b), Lo3 (c) y La3 (d) correspondientes a
diferentes fases hidrosedimentoldgicas (2012) de acuerdo con un PCA considerando las variables
limnolégicas medidas. NH: nivel hidrométrico del cauce principal, %C..: % de C aromatico de la
MODC.
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Tabla Ill-4. Coeficientes de correlacion de Pearson entre variables limnolégicas en Lo1, Lal, Lo3 y La3 considerando diferentes fases

hidrosedimentoldgicas (2012). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla ll-1, y las referencias de las variables en la seccion Abreviaturas y

Simbolos. Soélo las correlaciones significativas son mostradas. Los numeros en negrita y normales indican p<0,01 y p<0,05, respectivamente.

Variable

NH Z/Z, Cond Ak %Cao N-NH," N-NO, N-NOs

NOD

ND

NP PT PP

Clo

Feo/Clo

Col/Clo

Lot

NH

VC
Turb
Cond
N-NH,*
NID
NOD
ND

PT
COD
Color
oD

Clo
Feo/Clo

-0,81 0,70 0,89 -0,53 0,86 -0,78 -0,56
0,70
-0,62
0,85
0,60
0,59

0,64
0,78
-0,70

-0,71

-0,65

-0,79

0,88

0,73

-0,6

-0,76

0,57

0,58 0,79 0,78

0,77

0,99

0,65
-0,65

0,57

-0,72

0,61
-0,61
0,54

Variable

NH

Prof Z/Z, Cond Alk Acidez COD %Ca, N-NH,

N-NO,

N-NOs

NOD NP PT PP

PD SiD

Clo

Feo/Clo

La1l

Prof
Turb
Cond
NID
NOD
ND
NT
PP
COD
Color
oD
Clo
Col/Clo

0,74

0,61
0,54

0,57
0,70

-0,82 0,77 0,78 -0,65 -0,85 0,72
0,65

0,73

-0,65
0,69
0,65

-0,66

0,80

0,88 0,86

0,87
0,69
0,99
0,56

0,66 0,59

-0,63

-0,76
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Tabla llI-4. Continuacion

Variable

Z/Z, Cond

COD Color %C,,

N-NH,"

N-NO,

N-NO,

NOD ND

NP

PT__PP

PD Clo Col/Clo

Lo3

NH
Prof
Turb
Cond
AIK
NID
NOD
ND
NT
PD
PRS
PP
PT
% Caro

0,95

-0,86
-0,86

0,78

0,54

-0,93

0,81

-0,92

0,77
0,72

0,54

0,56 0,73 0,80

0,88 0,76
0,66
0,58

0,53 0,75

-0,63

-0,66 -0,60

0,89

0,92

0,53

0,77

-0,77

0,54

0,85 0,82

-0,76

0,70
0,69

-0,75
0,57 -0,64

-0,66 0,78 -0,70

0,96

Variable

NH

Turb Cond Acidez COD Color % Cano

oD

N-NH,"

N-NO,

N-NO,

ND

NT PT

PP PD

La3

Prof
Turb
Cond
Alk

PRS
PP

PT
CcOD
cy°Ca1ro
Color
Clo
Feo/Clo
Col/Clo

0,66

-0,59

-0,58
-0,61
-0,69

-0,76

-0,77

0,65

0,57

0,69 0,54

-0,60

0,57
0,60

0,61

0,55
0,66

-0,73

0,86

0,79

0,56

0,78
0,71

0,66

0,64

0,60
0,59

-0,69

-0,63
-0,57

-0,78
-0,84

-0,63

0,59

0,77

0,59

0,62

0,73
0,77

0,99

-0,75 -0,54
0,81

0,77

0,59
0,61
0,90

-0,62
0,56

0,97
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Tabla IlI-5. Coeficientes de correlacion de Pearson entre Lo1, Lal, Lo3 y La3 con relacién a las variables limnolégicas medidas. Las referencias de

los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. Los niUmeros en negrita y normales indican p<0,01 y p<0,05, respectivamente. %C,,: porcentaje de C

aromaético de la MODC.

Turbidez Conductividad Color %Caro pH Alcalinidad Acidez
Lat Lo3 La3 Lal Lat Lo3 Lat La3 Lai Lo3 La3 Lat Lat Lo3 La3
Lot 0,99 0,94 0,71 0,89 0,74 0,77 0,85 0,71 0,69 0,86 0,58
Lat 0,94 0,72 0,95 0,71 0,66 0,62 0,57
Lo3 0,79 0,61
N-NH,* N-NO, N-NO3 NOD NP
La1 Lo3 La3 | Lat Lo3 La3 Lai Lo3 La3 | Lat Lo3 | Lat Lo3 La3
Lot | 0,90 0,68 0,76 | 0,94 0,59 0,87 060 062|084 080 | 0,60 0,56
Lat 0,86 0,92 0,66 0,54 0,76 0,69
Lo3 0,85 0,55 0,70
Oxigeno
PRS POD PP SiD Clorofila-a disuelto
Lai Lo3 Lait Lai Lo3 Lai Lo3 Lat Lai Lo3
Lot 0,85 0,55 0,56 0,77 0,64 0,97 0,54 0,81 0,99 0,81
La1 0,81 0,67 0,81
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Heterogeneidad ambiental durante diferentes fases hidrosedimentoldgicas

El régimen hidrosedimentoldgico presentd relaciones significativas con los coeficientes de
variacion (CV) de las variables limnologicas en el gradiente espacial. La regresion de tipo
lineal presentd un buen ajuste en el caso de las relaciones CV vs. nivel hidrométrico (Figura
[lI-11). En cambio, en el caso de las relaciones CV vs. turbidez, la regresion logaritmica
presenté un mejor ajuste (Figura 111-12). EI aumento del nivel hidrométrico se relaciond,
tanto en el gradiente espacial cauce principal-llanura aluvial como en el gradiente
considerando sélo los ambientes de la llanura (dentro de la llanura), con una reduccion de
los CV del color (r=-0,81y -0,79, p<0,001), Axs (r=-0,83 y -0,82, p<0,001), Azes (r=-0,84 y -
082, p<0,001), porcentaje de carbono aromatico de la MODC (r=-0,80 en ambas escalas
espaciales, p<0,001), NOD (r=-0,69 y -0,66, p<0,01), PRS (r=-0,63 y -0,64, p<0,01), PD (r=-
0,60 y -0,63, p<0,05) y turbidez (r=-0,63 y -0,50, p<0,05); y con un aumento en los CV del
NID (r=0,55, p<0,05 en ambas escalas espaciales) y N-NOj" (significancia estadistica sélo
en el gradiente cauce principal-llanura aluvial: r=0,52, p<0,05). Ademas, dentro de la llanura
aluvial, el aumento del nivel hidrométrico se asocidé a una reduccion del CV del cociente
Col/Clo (r=-0,62, p<0,05). Considerando las regresiones lineales de los CV en funcion del
nivel hidrométrico, tanto en el gradiente espacial cauce principal-llanura aluvial como dentro
de la llanura el color present6 los mayores valores absolutos de la pendiente (m=-0,61y -
0,62, respectivamente) mientras el porcentaje de carbono aromatico de la MODC present6
los menores (Mm=-0,08 y -0,10, respectivamente). La turbidez, indicador del pulso
sedimentoldgico, se relaciond, tanto en el gradiente espacial cauce principal-llanura aluvial
como dentro de la planicie, con un aumento en los CV del cociente Zy/Z, (rho=0,90 y 0,91,
p<0,00001 en ambas escalas espaciales) y clorofila-a (rho=0,77, p<0,001; rho=0,59,
p<0,05); y con un descenso de los CV de la conductividad (rho=-0,63 y -0,48, p<0,05) y
alcalinidad (rho=-0,57 y -0,68, p<0,05). Considerando las regresiones logaritmicas de los
CV en funcion de la turbidez, tanto en el gradiente espacial cauce principal-llanura aluvial
como dentro de la llanura el cociente Zi/Z, tuvo los mayores valores absolutos de la
pendiente (a=0,36 en ambas escalas espaciales) mientras la conductividad tuvo los
menores (a=-0,08 en ambas escalas espaciales).
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Figura llI-11. Coeficientes de variacidén espacial (CV) de las variables limnoldgicas medidas
durante diferentes fases hidrosedimentologicas (2012) en el gradiente cauce principal-
llanura aluvial y dentro de la llanura aluvial, graficados en funcién del nivel hidrométrico del
rio Parana. Las lineas de regresion lineal y sus pendientes (m) se muestran para aquellas
variables cuyos CV se correlacionaron significativamente con el nivel hidrométrico (Pearson,
p<0,05).
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Figura IlI-12. Coeficientes de variacién espacial (CV) de variables limnol6gicas durante
diferentes fases hidrosedimentoldgicas (2012) en el gradiente cauce principal-llanura aluvial
y dentro de la llanura aluvial, graficados en funcién de la turbidez del rio Parana (indicativa
del estado sedimentolégico del sistema). Las curvas de regresion logaritmica y sus
pendientes (a) se muestran para aquellas variables cuyos CV se correlacionaron

significativamente con la turbidez (Spearman, p<0,05).
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Discusion

Patrones espaciales en el gradiente cauce principal-llanura aluvial durante una limnofase
Durante la limnofase, los patrones espaciales de algunas variables limnoldgicas fueron
similares a los observados en estudios previos (O’Farrell y col., 1996; lzaguirre y col., 2001;
Unrein, 2002; Maine y col., 2004; Zalocar de Domitrovic y col., 2007; Cardoso y col., 2012).
De acuerdo con esto, desde el cauce principal (Lo1) hacia la laguna mas aislada de la
llanura aluvial (La4) se observé un aumento de la disponibilidad de luz en la columna de
agua, clorofila-a y conductividad; y una reduccién de la concentracién de N-NO; y del
cociente Feo/Clo. El descenso de la profundidad desde Lo1 hacia la llanura aluvial
contribuyé al aumento de la disponibilidad de luz en la columna de agua (mayor Zi/Z,), lo
cual probablemente favorecio el incremento de la biomasa fitoplancténica y el mejoramiento
de su estado fisiolégico. El aumento de la conductividad desde Lo1 hacia la llanura aluvial
esta asociado a la concentracién de iones por evapotranspiracién en los ambientes mas
aislados (Mladenov y col., 2005), mientras que el descenso del N-NO; fue atribuido en
estudios previos a la intensificacion de la desnitrificacion y asimilacion biologica en lagunas
aisladas (Villar y col., 1998; Maine y col., op. cit.). El PRS presentd una tendencia espacial
poco clara, con los mayores valores en los sitios mas aislados, similarmente a lo sefalado
por otros autores (Drago, 1990; Carignan y Neiff, 1992; Bonetto y col., 1994; Villar y col., op.
cit.).

Otras variables presentaron patrones espaciales diferentes a los frecuentemente
observados: los mayores valores de pH y oxigeno disuelto se observaron en La4, mientras
que la mayor turbidez se observd en la laguna con conexidn indirecta al sistema fluvial
(La2). El aumento del oxigeno disuelto y del pH en La4, donde se esperaba una reduccion
de sus valores debido a la elevada concentraciéon de MODC (Vésquez, 1992; Villar y col.,
1998), podria estar relacionado con la actividad fotosintética del fitoplancton en la cual las
células liberan O, y absorben didéxido de carbono (CO,) (Talling, 2010). Por otra parte, la
turbidez suele ser mayor en los ambientes l6ticos que en las lagunas de la llanura aluvial,
donde el descenso de la velocidad de la corriente y el desarrollo de vegetacién favorecen la
sedimentacion de particulas y su retencion en el sistema radicular de las macroéfitas
(Hamilton y col., 1997; Izaguirre y col., 2001). Sin embargo, la reduccién de la profundidad
de la columna de agua durante la limnofase favorece la resuspensién de sedimentos en
cuerpos de agua expuestos a la accion del viento (Maine y col., 2004), lo cual ocasiona un
aumento de la turbidez tal como se observé en La2.

La concentracién y el peso molecular de la MODC también fueron afectados por la
conectividad hidrologica en el gradiente espacial. Los efectos de la conectividad sobre la
MODC dependen de la magnitud de varios factores tales como evapoconcentracion,
dilucién por ingreso de agua, salidas y aportes de MODC vy tiempo de residencia del agua,
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el cual afecta las trasformaciones de la MODC (Mladenov y col., 2005; Peduzzi y col., 2008;
Cawley y col., 2012; Sieczko y Peduzzi, 2014). Coincidentemente con otros estudios
(Mladenov y col., op. cit.; Cawley y col., op. cit.), la concentracién de MODC se asocio
negativamente con la conectividad hidrolégica en el gradiente espacial. En La2, la MODC se
caracterizd por alto peso molecular pero, contrariamente a los esperado, La4 presento
MODC de peso molecular bajo. Los estudios mencionados anteriormente registraron MODC
de peso molecular alto en sitios con baja conectividad hidrolégica, los cuales fueron
conectados con el sistema I6tico durante los periodos de aguas altas. Este tipo de
conectividad hidrolégica determin6é un gran aporte de MODC de origen terrestre, a
diferencia de lo que parece ocurrir en una laguna aislada.

Al igual que en los rios Okavango (Cawley y col., 2012) y Danubio (Mladenov y col.,
2005), la MODC fue significativamente explicada por la conductividad, la cual se asocio
positivamente con A.s,. La conductividad eléctrica es una medida de la concentracion de
iones que responde a procesos de concentracion-dilucion. Por lo tanto, constituye un buen
indicador del grado de conectividad hidrol6gica y tiende a aumentar desde el cauce principal
hacia los cuerpos de agua de la llanura aluvial (Mladenov y col., op. cit.). La relacion positiva
entre conductividad y concentracién de MODC indica que la evapoconcentracion y el aporte
de MODC sobrepasaron su diluciéon y degradacion en los cuerpos de agua mas aislados. La
menor concentracibn de MODC registrada en los ambientes con mayor conectividad
hidrolégica es un reflejo de que su produccién ocurre principalmente dentro de la llanura
aluvial (Depetris y Kempe, 1993).

El bajo peso molecular de la MODC registrado en La4 puede deberse a varios
factores relacionados con su baja conectividad hidrolégica, los cuales pueden actuar
simultaneamente. En primer lugar, la elevada conductividad eléctrica del agua es indicativa
de alta fuerza iénica (Alva y col., 1991), lo cual favorece la reduccién del peso molecular de
la MODC (De Haan y col., 1987). En segundo lugar, la ausencia de conexién hidrolégica
superficial implica un alto tiempo de residencia del agua, lo cual también se asocia con la
reduccion del peso molecular de la MODC debido a su degradacion durante largos periodos
de tiempo (Curtis, 1998; Mazzuoli y col., 2005). En tercer lugar, las lagunas mas aisladas se
caracterizan por alta transmision de la luz solar (Z/Z,=1 en La4). Esto incrementa la
degradacion de la MODC a través de reacciones fotoquimicas, lo cual es acompanado de
una reduccién de su peso molecular (Osburn y col., 2009). En cuarto lugar, el aislamiento
hidrologico y el aumento de la disponibilidad de luz en la columna de agua mejoran el
desarrollo del fitoplancton, lo cual fue visualizado en La4 por altos valores de clorofila-a y
bajos valores de Feo/Clo. En este sentido, las condiciones alcalinas del agua debidas a la
actividad fotosintética del fitoplancton aumentan la susceptibilidad de la MODC a las
reacciones fotoquimicas (Reche y col.,, 1999). En quinto lugar, el fitoplancton vy
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bacterioplancton, cuyo desarrollo es favorecido por el aislamiento hidrolégico, producen
MODC con menor peso molecular y mayor proporcion de estructuras alifaticas en
comparacion con fuentes terrestres (Sundh y Bell, 1992; Peduzzi y col., 2008; Teixeira y col.
2011a, b). Finalmente, la conexidn hidrolégica subterranea reduciria el ingreso de MODC de
alto peso molecular debido a que esta fraccion es mas hidrofébica, por lo que es
preferencialmente sorbida y retenida por particulas del suelo (Kaiser y col., 2002).

La resuspension de sedimentos ocasiona cambios importantes en las condiciones
quimicas de lagunas someras debido al transporte de materiales desde los sedimentos del
fondo hacia la columna de agua (Hamilton y Lewis, 1990). El viento genera movimientos del
agua capaces de disturbar los sedimentos favoreciendo su resuspension, lo cual es
evidenciado por un aumento de turbidez (lzaguirre y col., 2001; Maine y col., 2004). Este
fenomeno es frecuente durante aguas bajas cuando la columna de agua se reduce y los
movimientos originados en la superficie pueden trasladarse hasta el fondo. La relacion
significativa entre la MODC vy la turbidez puede ser atribuida a la resuspensién de
sedimentos que ocurrié en La2. La asociacion de este cuerpo de agua turbio a MODC de
alto peso molecular puede tener dos causas no excluyentes. Por un lado, la elevada
hidrofobia de la MODC de alto peso molecular determina que esta fraccidbn sea
preferencialmente retenida en los sedimentos del fondo, pudiendo ser desorbida cuando los
sedimentos son resuspendidos (Davis y Gloor, 1981; Luider y col., 2003; Tipping, 2004). Por
otro lado, la elevada concentracién de solidos suspendidos reduce la fotodegradacién de la
MODC. En aguas con baja concentracién de particulas suspendidas, en cambio, la mayor
radiacion en el ambiente subacuédtico conduce a un marcado decrecimiento del peso
molecular de la MODC debido a reacciones fotoquimicas (Osburn y col., 2009).

Puede concluirse que en el sistema del rio Parana Medio la conectividad hidroldgica
afecta la concentracion de MODC, la cual aumenta desde el cauce principal hacia los
ambientes mas aislados de la llanura aluvial. Por otra parte, los resultados sugieren que la
resuspension de sedimentos en una laguna somera conduce a un incremento de MODC de
alto peso molecular; mientras que el aislamiento hidrolégico conduciria a un aumento de

MODC de bajo peso molecular.

Dinamica espacio-temporal de variables limnoldgicas en el sistema cauce principal-llanura
aluvial y transporte de materiales en el rio Parana

La mayor proporcion de los sélidos suspendidos transportados por el rio Parana en sus
tramos medio e inferior provienen, a través del rio Paraguay, de los aportes del rio Bermejo.
La mayor parte del caudal, en cambio, proviene del Parana Superior. Estos cursos fluviales
drenan regiones geolégicamente muy diferentes (lriondo y Paira, 2007). El rio Parana
Superior fluye principalmente sobre basaltos toleiticos y areniscas siliceas cubiertos por
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suelos lateriticos ricos en 6xidos de hierro y aluminio (region Jurasica-Cretacica). La cuenca
superior del rio Bermejo se encuentra en una region montafiosa conformada por las tierras
altas de la Puna, la ladera este de los Andes y las sierras subandinas, donde predominan
las rocas sedimentarias de grano fino (ricas en carbonato y con abundante illita, arena y
limo) asentadas sobre arenisca poco compacta. Dicha regién montafiosa aporta al tramo
medio del rio Parana gran cantidad de solidos con tendencia alcalina, sobre todo cuarzo de
grano fino y limo, con menor proporcion de arcillas. Este gran aporte de sélidos se debe a la
elevada pendiente de la cuenca superior del Bermejo, que determina una alta tasa de
erosion, principalmente durante la época lluviosa que suele ocurrir entre febrero y marzo y
produce un aumento del caudal del rio. Por lo tanto, en el Parana Medio el porcentaje de
sélidos suspendidos aportados por el rio Bermejo aumenta durante el arribo de las aguas de
creciente de este ultimo. A pesar de que el nivel hidrométrico del Bermejo fue alto entre
febrero y mayo de 2012, durante el arribo de esta creciente al Parana Medio la turbidez y
las cargas de muchos materiales que aumentaron en este periodo presentaron una gran
variabilidad temporal. Esto sugiere que la calidad del agua aportada al Parana Medio por el
Bermejo varia durante la creciente de este ultimo, probablemente debido a cambios en la
calidad de la materia que ingresa al alto Bermejo a medida que transcurre su creciente.

El régimen hidrosedimentoldgico afectd las condiciones del ambiente acuético en el
sistema rio-llanura aluvial y el transporte de materiales por el curso fluvial, tal como ha sido
previamente observado en el rio Parana Medio y en otros grandes rios con llanura aluvial
(Junk y col., 1989; Neiff, 1996; Tockner y col., 2010, Mayora y col., 2013). El pulso
hidrosedimentolégico afect6 tanto a la dinamica temporal como a los patrones espaciales
del sistema, ya que sus efectos variaron en el gradiente de conectividad hidroldgica:

Cauce principal y laguna Mini

En la laguna Mini (La1), la dindmica de las variables limnoldgicas, asi como sus
valores, fueron muy similares respecto al cauce principal (Lo1) al cual se halla conectada
directamente, a excepcion del cociente Zi/Z, debido a las diferencias de profundidad entre la
laguna y el rio. El pulso de sedimentos afecté intensamente a ambos ambientes,
aumentando el transporte y la concentracion de PP y NP de acuerdo con lo esperado. En
estudios previos se mostré que las intensas precipitaciones estivales en la cuenca alta del
rio Bermejo incrementan el transporte de PP, a pesar de la baja concentracién de P de los
sedimentos (Pedrozo y Bonetto, 1987). De acuerdo con los autores, este PP es de origen
geoquimico y se encuentra principalmente como fésforo unido a calcio (P-Ca), ya sea
formando apatita o como fosfato sorbido sobre calcita. Las variaciones de PP y NP
siguieron dinamicas diferentes, lo cual sugiere que ambos poseen fuentes independientes

en la cuenca alta del rio Bermejo. Mientras el PP tiene un origen geoquimico, el NP
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probablemente estd conformado por restos de vegetacion procedentes de la cuenca que
son incorporados al curso fluvial durante las inundaciones.

Contrariamente a lo esperado, el pulso de sedimentos también fue caracterizado por
un aumento de la carga y concentracion de algunos materiales disueltos (PRS, N-NH," y
sales). Pedrozo y Bonetto (1987) observaron que cuando el pH del rio Bermejo (7,9) se
redujo hasta 7,6, la concentracion de PRS aumenté mas de 5 veces, atribuyéndolo a la
disolucién de carbonato de calcio (CaCQs;). El pH de Lo1 y La1 fue aun menor, por lo que
podemos esperar una mayor solubilizacion de CaCO; y liberacion del P-Ca como PRS. Por
otra parte, el rio Bermejo presenta valores de conductividad que superan en un orden de
magnitud a los del rio Parana, asi como mayor concentracién de bicarbonato (HCOj3) y
calcio (Ca*), encontrandose saturada de CaCOjs. Esto se debe a que la cuenca alta del rio
Parana se encuentra en una region de formacion antigua, con clima calido y humedo, por lo
que perdié gran parte de las sales solubles durante periodos geol6gicos previos. Por el
contrario, la cuenca alta del rio Bermejo es de formacién mas reciente, se encuentra en una
regién arida y posee mayor proporcién de rocas calcareas y marinas. Por lo tanto, el pulso
sedimentoldgico probablemente increment6 el transporte y la concentracion de sales y
materiales con tendencia alcalina en el sistema del rio Parana Medio. Pedrozo y Bonetto (op
cit.) también observaron un aumento de la concentracion de N-NH," en el rio Bermejo
durante los picos de creciente, atribuyéndolo a la descomposicién del material vegetal de
las margenes inundadas. El ingreso de nitrdgeno organico en descomposiciéon durante la
creciente del rio Bermejo probablemente también contribuyé al aumento de la carga y
concentracion de N-NH,* en el sistema Paranid Medio, ya que el N-NH," constituye el
producto final del proceso de amonificacién de los compuestos organicos nitrogenados. Por
otra parte, la elevada concentracion de particulas suspendidas incrementa la disponibilidad
de superficies a las que pueden adsorberse tanto las bacterias amonificadoras como el
NOD (Xia y col., 2013). La baja carga y concentracién de NOD durante este periodo de
elevada turbidez sugiere que éste fue rapidamente transformado por amonificacién. Dado el
bajo desarrollo de productores primarios en el cauce principal del rio Parana Medio, el N-
NH,* probablemente sea poco asimilado por la biota y tienda a acumularse si la tasa de
nitrificacion es menor a la de amonificacion. De acuerdo con las pendientes de las
regresiones de las cargas de materiales del rio Parana Medio en funcion de la turbidez, el
transporte de N-NH,* present6 un aumento més abrupto durante el pulso de sedimentos en
comparacion con los otros materiales evaluados. Esto evidencia la importancia del régimen
sedimentoldgico sobre los flujos de dicho nutriente. Por otra parte, la disminucion del
transporte y concentracion de COD y el descenso del peso molecular y la aromaticidad de la
MODC durante el pulso sedimentolégico pueden responder a la elevada concentracion de
sélidos suspendidos que intensifican el consumo y degradacién de moléculas organicas
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adsorbidas sobre las superficies colonizadas por bacterias (Ertel y col., 1986; Lind y
Davalos-Lind, 1991).

Las bajas cargas y concentraciones de N-NO; y N-NO, durante el pulso
sedimentoldgico pueden deberse a que la elevada concentracion de soélidos suspendidos
también mejora el desarrollo de bacterias desnitrificantes (Liu y col., 2013). Estas bacterias
reducen N-NOs y N-NO, a especies de N gaseosas que pueden ser removidas del
ambiente acuatico por difusion a la atmoésfera. En aguas bien oxigenadas, la pérdida de N-
NO; y N-NO; por desnitrificacion aumenta al incrementarse la concentracion de solidos
suspendidos, probablemente debido a la generacién de micrositios con baja concentracién
de oxigeno disuelto (Liu y col., op cit.). Asimismo, diferentes metales contenidos en las
superficies de las particulas pueden catalizar la reduccién de N-NOj;™ (Priisse y col., 2000;
Garron y Epron, 2005; Choi y col., 2013) o actuar como agentes reductores del mismo
(Kassaee y col., 2011; Mortazavi y col., 2011; Hou y col. 2015), segun las condiciones.

En Lol y Lal, el pulso hidrolégico produjo un efecto menor sobre las variables
limnolégicas que el pulso sedimentolégico, probablemente debido a la baja intensidad y
duracién de la potamofase. No obstante ambos afectaron a estos ambientes, como puede
inferirse a partir de la separacion de las muestras de acuerdo al estado
hidrosedimentolégico del sistema (PCA). Los materiales cuyas cargas y concentraciones
aumentaron durante los momentos de mayor nivel hidrométrico pueden haber sido
aportadas por la llanura aluvial o por el Parana Superior. El aumento de nutrientes
organicos y MODC probablemente respondié al aporte de la llanura aluvial, donde los
ambientes acuaticos y semiacuaticos tienen altas concentraciones de materia organica
(Depetris y Kempe, 1993; Paira y Drago, 2007). En este sentido, la elevada pendiente de la
regresion lineal de la carga de NOD del cauce principal en funcién del nivel hidrométrico
sugiere que la inundacion tuvo un efecto particularmente importante sobre el transporte de
este nutriente. Asimismo, el aumento del PRS durante aguas altas reflej6 su aporte por
ambientes de la llanura aluvial, especialmente bafiados, donde suelen observarse altas
concentraciones (Drago, 1990; Carignan y Neiff, 1992; Bonetto y col., 1994; Villar y col.,
1998.). Aunque el NID no se relacion6 significativamente con el nivel hidrométrico, el
descenso de su carga y concentraciones (especialmente de N-NOj) durante los picos de
inundacién refleja su remocién en ambientes de la llanura aluvial. Se han propuesto varios
procesos, la mayoria de ellos mediados por microorganismos, que contribuyen a la
remocion de N-NOj; del ambiente acuatico. Entre ellos podemos mencionar la reduccion
desasimilatoria quimiolitoautotréfica o fermentativa de N-NO; a N-NH,4*, y la reduccion de N-
NO; a N-NO; y luego a nitrégeno molecular (N,) mediada por oxidacién del i6n ferroso
(Fe?*) a i6n férrico (Fe*) a través de procesos abidticos o biéticos (Burgin y Hamilton, 2007).
Sin embargo, la remocion de NID (particularmente N-NOj) en lagunas aluviales ha sido
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atribuida principalmente a su asimilacion biologica y al incremento de la desnitrificacion
respiratoria de N-NOj favorecida por el aumento de materia organica y disminucién de
oxigeno disuelto en estos ambientes (Villar y col., 1998; Maine y col., 2004). Con respecto a
SiD, el aumento de su carga durante aguas altas responderia a un incremento de su aporte
por el area de drenaje del Parana Superior (29% de la cuenca del Parana) donde abundan
las areniscas siliceas (lriondo y Paira, 2007), dado que los ambientes de la planicie
presentan bajas concentraciones y no podrian contribuir al aumento de este nutriente
durante la inundacion.

En los grades rios del mundo, el caudal se relaciona negativamente con la
concentracion de biomasa fitoplancténica, lo cual ha sido atribuido a dilucién, reduccién del
tiempo de residencia del agua y condiciones desfavorables para la multiplicacion algal
durante las inundaciones (Reynolds, 2000; Zalocar de Domitrovic y col., 2007; Devercelli y
col., 2014). Al expresar la biomasa del fitoplancton como carga en lugar de concentracion
podemos descartar los efectos de dilucién/concentracion. El pulso de sedimentos fue el
principal regulador del transporte de clorofila-a en Lo1 y de su concentracion en Lo1 y Lat,
afectandola negativamente probablemente por reduccién de la disponibilidad de Iluz
(Devercelli, 2010). Asimismo, este periodo se asocié a un aumento de Feo/Clo, lo cual
indica que tuvo un efecto perjudicial sobre la fisiologia del fitoplancton incrementando la
senescencia de la comunidad algal (Lorenzen, 1965). El régimen hidroldgico tuvo un efecto
secundario, lo cual puede deberse a la pequena magnitud de la creciente. No obstante, la
carga y concentraciones de clorofila-a también fueron bajas durante la potamofase,
sugiriendo que el efecto negativo de la inundacién sobre la biomasa algal no se debe
principalmente a su dilucién, sino a las condiciones ambientales desfavorables para su
desarrollo (por ejemplo, reduccion de la disponibilidad de luz en la columna de agua por
aumento de la profundidad y dilucion de nutrientes indispensables para el crecimiento algal).
El aumento de la carga y concentraciones de clorofila-a durante la limnofase con baja
turbidez y alto Zy/Z,, simultdneamente con un aumento de la velocidad de la corriente en
Lo1, sugiere que el tiempo de residencia del agua tuvo un efecto menor que la
disponibilidad de luz sobre la biomasa algal. Por otra parte, en esta limnofase con mejores
condiciones para el desarrollo del fitoplancton disminuyé la importancia del COD terrigeno
frente al algal, como fue evidenciado por la disminucién del cociente Col/Clo, tal como fuera

observado en otros ambientes (Carpenter y col., 2005; Bade y col., 2007).

Arroyo Mini
A pesar de ser un ambiente I6tico, el arroyo Mini (Lo3) present6 valores de NID,

aromaticidad de la MODC vy clorofila-a significativamente diferentes respecto a Lo1; y las
Ultimas dos variables siguieron dinamicas independientes en ambos ambientes. Dado que
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Lo3 se encuentra menos conectado a Lol en comparaciéon con Lal, estas diferencias
sugieren que la conectividad hidrolégica puede tener mayor influencia sobre algunas
variables que el tipo de ambiente. Las condiciones fisicas y quimicas del agua cambian
mediante procesos como sedimentacién de material particulado, filtracion por la vegetacion,
desnitrificaciéon y asimilacién biolégica de nutrientes durante su desplazamiento sobre la
llanura aluvial (Pedrozo y col., 1992; Tockner y col., 1999; Pinay y col., 2000; Urbaniak y
col., 2012; Kiedrzynska y col., 2015). Por lo tanto, el agua proveniente del sistema fluvial
que ingresa a los ambientes mas alejados del mismo sufre mayores alteraciones dada la
mayor extensién de su desplazamiento.

En Lo3, el efecto del régimen hidrolégico sobre las condiciones limnolédgicas fue
mayor que en Lo1 y Lal, probablemente debido a las diferencias entre la calidad del agua
del arroyo y de aquella que ingresa desde otros sitios durante las crecientes. La relacion
negativa entre el nivel hidrométrico de Lo1 y la conductividad de Lo3 sugiere que la
potamofase produjo un importante efecto de dilucién de solutos inorganicos en este ultimo
ambiente, como se ha sefalado para otros sistemas acuaticos (Cronberg y col., 1996). Por
otra parte, el aumento del nivel hidrométrico ocasiond un incremento de MODC con alta
aromaticidad, lo que podria reflejar el cambio desde una fuente principalmente algal durante
la limnofase (menor Col/Clo) hacia una fuente principalmente terrigena durante aguas altas
(mayor Col/Clo) (Carpenter y col., 2005; Bade y col., 2007). El arroyo se caracterizd por
bajas concentraciones de P (especialmente PRS) durante las limnofases probablemente
debido al consumo por parte de la biota (correlacion negativa PRS vs. clorofila-a). El ingreso
de MODC con alto grado de aromaticidad durante aguas altas se asocié a un aumento de
diferentes formas quimicas de P. La descomposicién de materia organica proveniente de
ambientes inundados puede incrementar simultaneamente la concentracion de nutrientes y
de MODC (Meyer y col., 1998; Shilla y col., 2006). Asimismo, el descenso del pH y oxigeno
disuelto en los sedimentos del fondo como consecuencia de los procesos de
descomposicion puede favorecer la solubilizacién de P (Villar y col., 1998; Wu y col., 2014).
La relacién positiva entre MODC y P también puede responder a que las sustancias
humicas son capaces de formar asociaciones con este nutriente en presencia de Fe, lo cual
evita su precipitacién e incorporacion a los sedimentos (Shaw y col., 2000).

El pico de turbidez fue atenuado en Lo3, donde el pulso sedimentol6gico produjo un
menor efecto sobre las condiciones limnoldgicas que en los ambientes mas conectados. El
pulso de sedimentos produjo un aumento de PP, NP y N-NH,", asi como un descenso de N-
NO,, NOD y de COD similarmente a lo observado en Lal y Lo1, aunque con menor
intensidad que en aquellos ambientes. Esto podria deberse a los cambios que se producen
en la calidad del agua proveniente de Lo1 durante su desplazamiento hacia Lo3, como fue

sefialado anteriormente. Los materiales particulados y disueltos son removidos mediante
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sedimentacion, filtracion por 6rganos sumergidos de macrdéfitas y biotransformaciones a
medida que el agua proveniente del cauce principal fluye sobre la llanura aluvial (Pedrozo y
col., 1992; Tockner y col., 1999; Pinay y col., 2000; Urbaniak y col., 2012; Kiedrzynska y
col., 2015).

Aunque en Lo3 la clorofila-a fue regulada principalmente por el pulso hidroldgico
(disminuyendo durante aguas altas), se asocié con la limnofase caracterizada por mejor
clima luminico y mayor velocidad de la corriente. Esto podria responder a la mayor
disponibilidad de luz en la columna de agua (Devercelli, 2010), similarmente a lo sefalado
respecto a Lo1. La relacion positiva entre conductividad y clorofila-a observada en este
ambiente podria responder a un mecanismo causal, ya que la conductividad suele asociarse
positivamente con la concentracién de nutrientes que favorecen el desarrollo del fitoplancton
(Rocha y col., 2009). No obstante, también es probable que esta relacién responda a la
simultanea dilucién de iones y biomasa fitoplancténica por aumento del nivel del agua

(Mayora y col., 2013).

Laguna Aislada

La laguna Aislada (La3) present6 condiciones muy diferentes respecto a los demas
ambientes. EI aumento de MODC, nutrientes organicos y acidez, y la disminucién de
oxigeno disuelto, NID y SiD observados en este cuerpo de agua evidencian el efecto de las
comunidades biéticas (Sommer y Stabel, 1983; Burgin y Hamilton, 2007; Acufia y col., 2009;
Butturini y col., 2009; Schoelynck y col., 2014). Los organismos afectan las condiciones
quimicas del agua a través de procesos como respiracion, mediante la cual el oxigeno es
utilizado para oxidar la materia organica a diéxido de carbono (CO,) que luego de disolverse
genera &cido carboénico (H.COs3); utilizacion de nutrientes, ya sea asimilatoria con su
consiguiente incorporacion en la biomasa o desasimilatoria como la desnitrificacion; y
sintesis de compuestos organicos, los cuales luego de ser liberados al ambiente acuatico
pueden aumentar la acidez y concentracion de sustancias organicas. La relacién negativa
entre clorofila-a y acidez sugiere que el fitoplancton afecté las condiciones quimicas de este
ambiente, reduciendo significativamente la acidez mediante la asimilacion fotosintética de
CO, durante los momentos de mayor biomasa algal. No obstante, esta relacién también
puede deberse a que los acidos organicos disminuyen la biodisponibilidad de nutrientes e
inactivan enzimas, perjudicando el desarrollo algal como sera discutido con mayor detalle
en el Capitulo IV.

El régimen hidrolégico produjo importantes cambios en las condiciones fisicas y
quimicas del agua de este ambiente. Sin embargo, las condiciones limnolbgicas de la
laguna fueron muy variables durante la potamofase. Previamente a este periodo, la

superficie de agua se redujo considerablemente. Cuando la laguna se inundd, su superficie
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aumentd y una gran cantidad de material vegetal de las margenes fue incorporado al
ambiente acuatico. Esto fue acompanado por un aumento abrupto de diferentes formas de
P, nitrdgeno orgéanico particulado, MODC de alta aromaticidad y acidez, y disminucién del
pH y oxigeno disuelto, lo cual reflejé el efecto de la descomposicién del material vegetal
(Meyer y col., 1998; Shilla y col., 2006; Bianchini y col., 2008). Cuando la profundidad de la
laguna aumenté al avanzar la potamofase, las concentraciones de estos nutrientes y de la
MODC disminuyeron, por lo que en general el periodo de aguas altas se asoci6 a bajos
valores de nutrientes organicos y MODC. Probablemente la dilucion y exportacién de
materia organica predominaron sobre sus ingresos durante la mayor parte de la potamofase
como consecuencia del ingreso de agua proveniente de ambientes I6ticos desbordados
(con menores concentraciones) y de la mayor conectividad hidrolégica (Tockner y col.,
1999; Amoros y Bornette, 2002). A diferencia de lo observado por Maine y col. (2004), el
aumento del nivel hidrométrico también se asocié a bajos valores de N-NO;". Esto podria
relacionarse con la disminucién de la concentracion de oxigeno disuelto debido al ingreso
de materia organica muerta, condiciones que incrementan la desnitrificacion y reduccion
desasimilatoria de N-NO3 a N-NH,", y disminuyen la nitrificacion bacteriana (Van Kessel,
1977; Garcia-Ruiz y col.,, 1998; Kemp y Dodds, 2001; Strauss y col., 2002; Burgin y
Hamilton, 2007).

Los efectos de la potamofase perduraron luego del aislamiento, conduciendo a que
ambas limnofases sean muy diferentes. Durante la limnofase tardia previa a la inundacion,
los bajos valores de profundidad favorecieron la resuspension de sedimentos (Maine y col.,
2004) como fue evidenciado por los altos valores de turbidez, PP, NP y clorofila-a con alto
grado de degradacién (alto cociente Feo/Clo). Dicha resuspension permite que nutrientes,
restos vegetales y algas fitoplanctdnicas incorporadas a los sedimentos del fondo retornen a
la columna de agua. La limnofase tardia también presenté MODC de menor aromaticidad, lo
cual podria deberse al mayor tiempo de residencia del agua en momentos de aislamiento
prolongado. Esto suele ser acompanado por un aumento de fuentes microbianas autéctonas
de MODC vy por la pérdida preferencial de moléculas con mayor aromaticidad debido a
fotodegradacion y biodegradaciéon (Kellerman y col., 2014; Kothawala y col., 2014). Durante
la potamofase, el ingreso de MODC fresca procedente de ambientes inundados se asocio a
un aumento de su aromaticidad que perdurd durante el subsecuente aislamiento (limnofase
temprana). Esta limnofase temprana también se caracteriz6 por mayor profundidad y, por lo
tanto, menor resuspensién de sedimentos en comparacion con la limnofase tardia.
Asimismo, presenté un aumento de la concentracién de diferentes nutrientes disueltos y
MODC probablemente debido a la reduccidon del volumen de agua respecto a la potamofase
y consiguiente concentracion del material incorporado durante aguas altas. Sin embargo, la
concentracion de SiD se redujo considerablemente en este periodo, lo cual podria
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responder a la ausencia de aportes del sistema I6tico y consumo de este nutriente por algas
siliceas (Sommer y Stabel, 1983).

El aumento de MODC de alta aromaticidad se asocié a un aumento de la
concentracion de diferentes formas quimicas de P. Similarmente a lo sefialado respecto a
Lo3, esto podria responder al ingreso de material vegetal en descomposicidon que
simultaneamente incrementa la concentracion de nutrientes y de MODC (Meyer y col., 1998;
Shilla y col., 2006); a la solubilizacién de P como consecuencia del descenso del pH y
oxigeno disuelto en los sedimentos del fondo debido a los procesos de descomposicion
(Villar y col., 1998; Wu y col., 2014); y a reacciones quimicas mediante las cuales las
sustancias humicas secuestran P en presencia de Fe evitando que precipite (Shaw y col.,
2000). Asimismo, las relaciones positivas entre diferentes formas del P y el color del agua, y
los efectos similares del pulso hidrolégico sobre este nutriente y la MODC, son consistentes
con el trabajo de Fergus y col. (2011). Los autores concluyeron que la concentracién de PT
y el color del agua se relacionan positivamente debido a que ambos aumentan cuando el
cociente area de cuenca/area de la laguna aumenta. Al aumentar dicho cociente
generalmente aumenta la carga interna de P (D’Arcy y Carignan, 1997) y disminuye el
tiempo de residencia del agua, lo cual se asocia con una menor degradacién de la MODC
(Kellerman y col., 2014; Kothawala y col., 2014). Esto posiblemente sucedié durante la
inundacion cuando la laguna presentd mayor grado de conectividad hidrolégica, lo cual
contribuye a que reciba aportes de materia de un area mas extensa.

La limnofase tardia coincidi6 con el pulso sedimentolégico procedente del rio
Bermejo, el cual fue asociado a un aumento de la concentracién de N-NH," como fue
discutido con respecto a los ambientes conectados al sistema fluvial. EI aumento de la
concentracion de este nutriente también se observd en La3, ambiente aislado
superficialmente del sistema I6tico durante dicho periodo. Esto podria deberse al ingreso de
N-NH," procedente del sistema fluvial a través de conexiones hidrolégicas subterraneas. El
desplazamiento del N-NH,” en aguas subterrdneas puede ser atenuado mediante
reacciones de intercambio catidnico, a través de las cuales es sorbido sobre particulas del
suelo cargadas negativamente (Buss y col, 2004). No obstante, otros cationes
competidores pueden ser preferencialmente sorbidos. La alta concentracion de iones
asociada al pulso de sedimentos podria haber evitado la atenuacion del N-NH,* durante su
desplazamiento subterraneo. En particular, el rio Bermejo representa un importante aporte
de Ca** (Pedrozo y Bonetto, 1987), el cual posee una mayor afinidad que el N-NH,* por
sitios de intercambio catidénico en las superficies cargadas de los minerales (Domenico y
Schwartz, 1998). No obstante, la resuspension de sedimentos que ocurri6 en La3
simultdneamente al pulso sedimentolégico también puede haber incrementado la

concentracion de N-NH,*. La resuspension puede trasladar nutrientes desde el fondo hacia
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la columna de agua, siendo particularmente importantes sus efectos sobre este cation
(Reddy y col., 1996; Morgan y col., 2012). Lamentablemente los datos no permiten conocer
la importancia del ingreso de N-NH," desde los sedimentos y desde el sistema I6tico.

Puede concluirse que el régimen hidrosedimentoldgico afecta significativamente el
transporte de materiales en el cauce principal del rio Parana Medio y las condiciones
limnolégicas en el sistema rio-llanura aluvial. Particularmente, podemos sefialar lo siguiente:

- La creciente del rio Bermejo es una importante fuente de sales, N-NH,;", PRS y
s6lidos suspendidos (incluyendo N y P particulados) para el sistema del Parana
Medio; e incrementaria las pérdidas de N-NO,, N-NO;, NOD y COD dentro del
sistema fluvial, probablemente como consecuencia del aumento de la concentracién
de sélidos suspendidos.

- La llanura aluvial es una fuente de PRS, COD y NOD para el sistema fluvial; y
contribuiria a la remocién de NID (particularmente de N-NOj3’) durante los picos de
nivel hidrométrico.

- La cuenca del Parana Superior es una importante fuente SiD cuyo aporte aumenta
durante aguas altas.

- El transporte y concentracion de biomasa fitoplancténica aumentan cuando las
condiciones hidrolégicas y sedimentoldgicas son favorables para el desarrollo algal,
lo cual ocurre durante aguas bajas exentas de la influencia del pulso
sedimentoldgico.

- El transporte de materiales que son afectados tanto por el pulso hidrolégico como
sedimentoldgico podria presentar una dindmica diferente a la observada si ambos
pulsos ocurren simultdneamente. Por €j., el transporte de PRS podria aumentar aun
mas debido al afecto sumatorio de la inundacién y el pulso de sedimentos; mientras
que el aporte de NOD por la llanura aluvial podria ser compensado por sus pérdidas
como consecuencia de la mayor concentracion de particulas suspendidas. Seria
interesante que futuros estudios analicen el transporte de dichos materiales en tales

condiciones.

Influencia del régimen hidrosedimentolégico sobre la variabilidad ambiental en el gradiente
cauce principal-llanura aluvial

De acuerdo con la prediccion senalada anteriormente, la inundacion tuvo un efecto
homogeneizador sobre muchas variables limnolégicas, tanto en el gradiente cauce principal-
llanura aluvial como dentro de la planicie, tal como ha sido observado por otros autores en
el sistema del Parana Medio y en otros grandes rios con llanura aluvial (Hamilton y Lewis,
1990; O’Farrell y col., 1996; Unrein, 2002; Maine y col., 2004; Thomaz y col., 2007; Roberto
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y col., 2009; Cardoso y col., 2012; Bozelli y col., 2015). Por el contrario, en un estudio previo
Mayora y col. (2013) observaron que, durante aguas altas, aumenté la heterogeneidad de
muchas variables limnolégicas en el gradiente cauce principal-llanura aluvial del rio Parana
Medio. El periodo analizado incluy6 un evento de inundacion extraordinaria coincidente con
el pulso de sedimentos, lo cual puede haber influido en los resultados obtenidos. En el
presente estudio, en cambio, el pulso sedimentolégico no presentd un acoplamiento
temporal con el pulso hidrolégico debido a que las crecientes de los rios Bermejo y Parana
Superior ocurrieron en diferentes momentos, lo cual fue evidenciado por picos no
coincidentes de turbidez y nivel hidrométrico en el Parana Medio. Esto permite distinguir los
efectos de cada uno. En este sentido, la prediccién en la que se esperaba un aumento de la
heterogeneidad espacial al arribar el pulso de sedimentos puede ser parcialmente
confirmada: la variabilidad espacial de algunas variables aumenté mientras que la de otras
disminuy6 durante este periodo. Debido a que la variabilidad espacial de las condiciones
limnolégicas se relacioné tanto con el régimen hidrolégico como con el sedimentolégico,
ambos deben ser considerados conjuntamente para analizar la heterogeneidad ambiental
de este sistema.

Mientras que las relaciones heterogeneidad ambiental vs. régimen hidrolégico fueron
lineales, las relaciones heterogeneidad ambiental vs. régimen sedimentolégico fueron més
bien logaritmicas. Esto refleja los diferentes modos en que el estado hidroldgico y
sedimentoldgico del sistema afectan la heterogeneidad espacial. El régimen hidrolégico se
caracteriza por ascensos y descensos paulatinos del nivel hidrométrico, el cual
continuamente cambia afectando la heterogeneidad ambiental. El régimen sedimentolégico
presenta un comportamiento caracterizado por oscilaciones abruptas: anualmente durante =
3 meses se produce un rapido aumento en la carga de particulas suspendidas
transportadas por el cauce principal del rio Parana, mientras que durante el resto del afo la
carga de sedimentos permanece relativamente constante.

Durante aguas bajas, la variabilidad espacial de la turbidez aumenté debido a la
resuspension de sedimentos que tuvo lugar sélo en la laguna Aislada (La3). La reduccién de
la profundidad en los ambientes mas aislados de la llanura aluvial contribuye a que los
movimientos producidos por el viento en la superficie puedan propagarse hasta el fondo y
disturbar los sedimentos. Esto es menos frecuente durante aguas altas debido a la mayor
profundidad de los ambientes (Maine y col., 2004).

El intercambio de materia entre ambientes incrementa durante aguas altas (Amoros
y Bornette, 2002) y constituye otro mecanismo por el cual la variabilidad espacial puede
decrecer durante las inundaciones (Bozelli y col., 2015). El efecto homogeneizador de la
inundacion fue mayor para la MODC que para las otras variables analizadas (el mayor valor
absoluto de la pendiente de regresion lineal de los CV en funcién del nivel hidrométrico fue
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observada para el color). La homogeneizacion espacial del NOD y la MODC durante la
inundacién fue acompanada por un aumento de sus concentraciones en los ambientes mas
conectados al sistema fluvial, probablemente debido a su ingreso desde la llanura aluvial
(Depetris y Kempe, 1993; Tockner y col., 1999); alli las concentraciones disminuyeron
probablemente por dilucion y exportacién hacia otros ambientes. Asimismo, el efecto
homogeneizador de la inundacion sobre la aromaticidad de la MODC sugiere su ingreso
desde fuentes comunes durante aguas altas. La descomposicion de la vegetacion en la
laguna Aislada durante la inundacion de sus margenes se asocié a un aumento de la
aromaticidad de la MODC. El ingreso de MODC con similar aromaticidad a los sitios méas
conectados al sistema fluvial podria responder al aporte de la materia vegetal muerta
procedente de las margenes inundadas en la llanura aluvial (Meyer y col., 1998). Durante la
potamofase, la homogeneizacién espacial de la MODC y la reduccién de la biomasa
fitoplanctonica contribuyeron al aumento y homogeneizacién del cociente Col/Clo en la
llanura aluvial. Esto indicaria que el efecto homogeneizador de la inundacion sobre la fuente
predominante de MODC (Carpenter y col., 2005; Bade y col., 2007) fue particularmente
importante en la llanura aluvial, donde se observé una mayor disminucién de la importancia
del fitoplancton como consecuencia del aumento del nivel del agua. En el cauce principal,
en cambio, el cociente Col/Clo fue alto tanto durante aguas altas como durante el pulso de
sedimentos, lo que indicaria que en ambos periodos la proporcion de MODC de origen
fitoplanctonico fue baja. La inundacion también homogeneizé las concentraciones de PD
(sobre todo de PRS) en el gradiente cauce principal-llanura aluvial y dentro de la planicie.
Como fue discutido anteriormente, la dindmica temporal del P estuvo vinculada a la MODC
de alta aromaticidad. Esta tiene una gran capacidad para formar asociaciones con Fe y P
que disminuyen la biodisponibilidad de dichos nutrientes pero favorecen su mantenimiento
en la columna de agua, ya sea en solucion o en estado coloidal (Shaw y col., 2000). Por lo
tanto, tales asociaciones favorecen el transporte de materiales que de otra manera serian
mas susceptibles a ser inmovilizados en los sedimentos o en la biota (Steinberg, 2003). En
este sentido, las menores concentraciones de PRS fueron observadas en el arroyo Mini
(Lo3); el aporte de MODC con alto grado de aromaticidad durante la potamofase se asocié
a un importante ingreso de P en este cuerpo de agua, el cual probablemente fue
transportado desde ambientes inundados y permiti6 que se alcancen valores similares
respecto a los deméas ambientes.

La heterogeneidad espacial del SiD fue muy diferente entre ambas limnofases,
impidiendo una relacion significativa con el nivel hidrométrico. No obstante, el régimen
hidrologico claramente afectd la variabilidad espacial de este nutriente influenciando su
dinamica temporal en La3, que presentd las menores concentraciones. La mayor

heterogeneidad espacial del SiD se observd durante la limnofase temprana debido a su

65



Tesis Doctoral - Gisela Mayora

2015

marcado descenso en la laguna recientemente aislada. Durante el aislamiento tardio, la
concentracion de SiD en La3 fue mayor en comparaciéon con el aislamiento temprano,
conduciendo a una menor diferenciacion de los demdas ambientes. Las mayores
concentraciones de SiD en La3 se observaron durante aguas altas, probablemente debido a
su ingreso desde ambientes léticos donde existen menos mecanismos de remocién que en
los lénticos (Conley y col., 2000). Consecuentemente, durante este periodo se produjo la
menor variabilidad espacial de SiD, por lo que la inundacién también tuvo un efecto
homogeneizador de este nutriente en el sistema.

Solo la heterogeneidad espacial del NID (especialmente de N-NOj) se relacion6
positiva y significativamente con el nivel del agua. Esto podria responder a que, durante
aguas altas, la disminucién del oxigeno disuelto fue mas intensa en La3 en comparacion
con los ambientes mas conectados al sistema fluvial. De hecho, aunque la heterogeneidad
espacial del oxigeno disuelto no se relaciond significativamente con el nivel hidrométrico,
ésta aumenté durante la creciente. En ambientes andxicos, la disminucion de la nitrificacion
bacteriana y la intensificacion de la reduccién de N-NOs™ conducen a un decrecimiento de la
concentracion de este nutriente (Van Kessel, 1977; Kemp y Dodds, 2001; Burgin y Hamilton,
2007). El aumento de la heterogeneidad espacial del oxigeno disuelto puede, por lo tanto,
incrementar la heterogeneidad espacial de la concentracion de N-NOj'. La reduccion del N-
NO; puede ocurrir mediante desnitrificacion (que genera especies gaseosas de N que
difunden a la atmésfera) o reduccion desasimilatoria de N-NO3™ (mediante la cual el N-NOj’
es reducido a N-NH,*, mas facilmente asimilable por la biota). Estos procesos tienen lugar
en las particulas suspendidas en la columna de agua y en los sedimentos del fondo (Souza
y col., 2012; Liu y col., 2013). Aunque no se realizaron mediciones de la concentracion de
oxigeno disuelto en los sedimentos del fondo, ésta suele presentar una dindmica similar a
su concentracién en la columna de agua de ambiente Iénticos (Dimberg y Bryhn, 2015).
Similarmente, en el rio Roseg (un sistema fluvial con llanura aluvial glacial) la mayor
heterogeneidad espacial de N-NOj se observd durante aguas altas (Tockner y col., 2000).
Por el contrario, en diversos rios con llanura aluvial tanto tropicales como templados, otros
autores han observado un descenso de la heterogeneidad espacial del oxigeno disuelto
(Calheiros y Hamilton, 1998) y N-NOj3;" (Almeida, 2000; Tockner y col, op. cit.), asi como de
las tasas de nitrificacion y desnitrificacion (M. Lemke, datos no publicados, en Thomaz y
col., 2007), durante la potamofase. La respuesta del oxigeno disuelto y, por lo tanto, de la
nitrificacion y desnitrificacion, al aumento del nivel del agua probablemente sea afectada por
la cantidad de materia organica acumulada en las margenes de los ambientes inundados,
asi como de la temperatura y otras variables que afectan el desarrollo bacteriano. La
heterogeneidad espacial de estos factores depende de la escala espacial considerada y es
susceptible de variar en diferentes sistemas fluviales y periodos de estudio.
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El pulso de sedimentos redujo la disponibilidad de luz (Z/Z,) en Lo1 y los ambientes
conectados al mismo, generando mayores diferencias en el gradiente espacial ya que en
La3 la zona fotica siempre alcanzé el fondo y no se vio afectada por el pulso
sedimentoldgico. EI mayor valor absoluto de la pendiente de regresion logaritmica de los CV
en funcion de la turbidez fue observada para el cociente Zi/Z,. Por lo tanto, puede deducirse
que el pulso de sedimentos tuvo un efecto mayor sobre la variabilidad espacial del clima
luminico subacuatico en comparacion con las otras variables analizadas. La mayor
heterogeneidad espacial del clima luminico probablemente sea la causa de la mayor
heterogeneidad espacial de la clorofila-a durante el pico de sedimentos, dado que la
disponibilidad de luz es un importante factor regulador del fitoplancton en el Parana Medio
(Devercelli, 2010). La biomasa algal habria sido negativamente afectada por la reduccion de
la disponibilidad de luz en Lo1 y La1; mientras que en los demas ambientes, donde el pico
de sedimentos fue atenuado, no se observaron estas relaciones.

Por otra parte, la menor heterogeneidad espacial de la conductividad y alcalinidad
durante el pulso de sedimentos probablemente responda al mayor ingreso de iones vy
solidos con tendencia alcalina provenientes del rio Bermejo, donde las concentraciones de
estos materiales son mayores que en el rio Parana Medio (Pedrozo y Bonetto, 1987). Como
consecuencia, durante este periodo la conductividad y alcalinidad aumentaron
principalmente en el cauce principal (Lo1) y los ambientes més conectados al mismo (Lo3 y
La1), conduciendo a menores diferencias respecto a los ambientes més aislados donde
suelen observarse mayores valores de dichas variables (Maine y col., 2004; Mladenov y
col., 2005; Mayora y col., 2013).

Puede concluirse que el aumento del nivel hidrométrico tuvo un efecto
homogeneizador de las condiciones limnolégicas (excepto N-NOs) en el gradiente espacial;
mientras que el régimen sedimentolégico disminuyd la heterogeneidad espacial de la
conductividad y alcalinidad pero incrementd la heterogeneidad espacial del clima luminico
subacudtico y la clorofila-a. No obstante, diferentes relaciones entre el régimen
hidrosedimentologico y la heterogeneidad ambiental podrian observarse de acuerdo a si el
pulso hidroloégico se acopla o no con el pulso de sedimentos, dado que ambos tienen un
importante efecto sobre la variabilidad espacial de las variables limnoldgicas.
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CAPITULO IV: IMPLICANCIAS DE LA TURBIDEZ Y EL COLOR DEL AGUA SOBRE LAS
CONDICIONES ABIOTICAS Y LA BIOMASA DEL FITOPLANCTON EN LOS AMBIENTES
ACUATICOS

Introduccion

La turbidez es ocasionada por particulas organicas e inorganicas en suspension, las cuales
producen absorcién y dispersion de la radiacion. Es influenciada tanto por la concentracion
de sélidos en suspensién como por el tamafo y caracteristicas refractarias de las particulas.
No obstante, esta variable es util para evaluar la concentracion de sélidos suspendidos
(Wetzel y Likens, 1991; Buzoianu, 2000). El color del agua es ocasionado por la materia
organica disuelta cromoférica (MODC), la cual estda conformada por moléculas con
cromoéforos que absorben principalmente la radiacion de longitud de onda corta (Jones,
1998). Aunque el color del agua es afectado tanto por la concentracion de MODC como por
su calidad (por ej., peso molecular y aromaticidad) (Helms y col., 2008), es un buen
estimador de la concentracion de MODC (Hongve y Akesson, 1996). Las particulas en
suspension y la MODC modifican las condiciones abibticas del ambiente subacuatico y, por
lo tanto, son capaces de afectar el desarrollo del fitoplancton en sistemas de agua dulce
(Steinberg, 2003; Steinberg y col., 2008; Devercelli, 2010).

Entre sus efectos sobre las condiciones abidticas, cabe destacar la atenuacion de la
radiacion fotosintéticamente activa (PAR, por sus siglas en inglés) (Mostofa y col., 2013) y
cambios en la concentracidén y especiacion de nutrientes (Shaw, 1994; Xia y col., 2004). Los
solidos suspendidos son los principales determinantes del clima luminico subacuatico en
ambientes turbios. En ambientes poco turbios, en cambio, el clima luminico subacuético es
afectado en mayor medida por el color del agua ocasionado por la MODC (Costa y col.,
2013). Por otra parte, la materia organica disuelta (MOD) y las particulas suspendidas
contienen nutrientes, por lo que incrementan las concentraciones de N y P organicos
disueltos y en forma particulada, respectivamente (Thurman, 1985; Stepanauskas y col.,
1999; Conzonno, 2009). No obstante, también afectan el destino de nutrientes inorganicos
disueltos a través de diferentes procesos. Por ejemplo, la MOD puede influir sobre diversas
reacciones redox mediadas por microorganismos que involucran a las especies del NID
(Kemp y Dodds, 2001; Strauss y col., 2002; Burgin y Hamilton, 2007), mientras que la
fraccion cromoférica también es capaz de secuestrar PO,> (Shaw y col., 2000). Asimismo,
las particulas en suspensién pueden adsorber nutrientes disueltos y favorecer el desarrollo
de bacterias, acelerando la transformacion bacteriana de los nutrientes adsorbidos (Xia y
col., 2004; Liu y col., 2013; Xia y col., 2013).
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El pulso hidrosedimentolégico y las diferencias en el grado de conectividad
hidrolégica entre los ambientes incrementan la heterogeneidad espacio-temporal de la
turbidez y el color en el sistema rio-planicie del Parana Medio (Mayora y col., 2013; Mayora
y col., 2015), como fue analizado en el Capitulo Ill. De acuerdo con lo mencionado
anteriormente, esto podria incrementar la heterogeneidad del clima luminico subacuatico y
de la especiacién de nutrientes. Dado que dichos factores influyen en el desarrollo del
fitoplancton (Reynolds, 2006), la variabilidad espacio-temporal de la turbidez y del color
puede tener importantes consecuencias en el funcionamiento de este sistema fluvial. En
ambientes turbios y/o coloreados, la escasa disponibilidad de luz y nutrientes inorganicos
pueden limitar el desarrollo del fitoplancton autotréfico (Geddes, 1984; Palsson y Granéli,
2004). No obstante, los grupos algales mixotroficos son capaces de combinar fototrofia con
heterotrofia para satisfacer sus requerimientos de C y nutrientes, ya sea utilizando
particulas (fagotrofia) o sustancias organicas disueltas (osmotrofia) (Granéli y col., 1999;
Reynolds, 2006). Esto complica el anadlisis de las relaciones del clima luminico y la
disponibilidad de nutrientes inorganicos con el desarrollo algal (Unrein, 2002).

El corto tiempo de residencia del agua y elevada profundidad y turbidez son
desfavorables para el desarrollo del fitoplancton en el cauce principal del rio Parana
(Zalocar de Domitrovic y col., 2007; Devercelli, 2010). En los cuerpos de agua mas aislados
de la llanura aluvial, las mejores condiciones hidrolégicas y luminicas permiten un mayor
crecimiento algal, cuya limitacién por nutrientes adquiere importancia (Unrein, 2002). Sin
embargo, en estos ambientes aislados el desarrollo del fitoplancton es muy variable
(Devercelli y col., 2015), lo cual sugiere que otros factores también podrian regular su
desarrollo. Por otra parte, las relaciones de la MODC con las variables abioticas y la
biomasa algal han sido escasamente analizadas en ambientes de la llanura aluvial del rio
Parana (Rodriguez y Pizarro, 2007; Rodriguez y col., 2011; Devercelli y col., 2015). Los
trabajos realizados en diversos tipos de ambientes han encontrado que la MODC puede
producir tanto efectos inhibitorios como estimulantes sobre la biomasa fitoplanctéonica,
aunque la forma en que se producen tales efectos no ha sido completamente dilucidada
(Jones, 1992; Arvola y Tulonen, 1998; Carpenter y col., 1998; Nurnberg y Shaw, 1999;
Webster y col., 2008). Incluso algunos autores han sugerido la ausencia de relacion entre
MODC y biomasa algal (Devol y col., 1984; Rodriguez y Pizarro, op. cit.; Heinze y col.,
2012).

Este capitulo tiene como objetivo evaluar la importancia relativa de la turbidez y el
color del agua durante diferentes fases hidrosedimentoldgicas, asi como las implicancias de
estas variables sobre la especiacién de nutrientes y la biomasa del fitoplancton, en
ambientes del sistema fluvial del Parana Medio. Para ello, se analizara:
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1) el cociente turbidez/color en distintos tipos de ambientes y fases
hidrosedimentologicas;

2) las relaciones de la especiacion del N y P con el color, la turbidez y el estado
hidrosedimentologico del sistema; y

3) la variabilidad espacial y temporal de la biomasa del fitoplancton en relacién a las
variables abiéticas en ambientes Iénticos aislados.

Hipétesis:

- Lavariabilidad de la turbidez y del color del agua en el gradiente cauce principal-
llanura aluvial se asocia con cambios en la especiacion de nutrientes.

- El aumento de la turbidez y del color del agua en los ambientes acuaticos
perjudica el desarrollo algal.

Predicciones:

- El cociente turbidez/color disminuye desde el cauce principal hacia la llanura
aluvial debido al aumento de la concentracion de MODC en los ambientes mas
aislados.

- La turbidez y el color del agua en el gradiente cauce principal-llanura aluvial se
relacionan con cambios en la proporcion de diferentes formas de N y P respecto
a las concentraciones totales de estos nutrientes.

- Los ambientes aislados con mayor color y/o turbidez poseen menor biomasa

fitoplanctonica en comparacién con ambientes aislados mas transparentes.

Materiales y métodos

Turbidez vs. color del agua

La importancia relativa de la turbidez y el color del agua se evalué durante diferentes fases
hidrosedimentol6gicas (2012) en ambientes con distinta conectividad hidrolégica al cauce
principal. Para ello, se calcul6 el cociente turbidez x 10/color (turbidez/color) (Koenings y
Edmundson, 1991); y se evaluaron las diferencias entre los ambientes y fases
hidrosedimentologicas mediante el test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn para

comparaciones multiples.

Especiacion de nitrégeno y fésforo

Las relaciones de la turbidez y el color del agua con la variabilidad espacio-temporal de
diferentes formas fisicas y quimicas de N y P también se evaluaron durante diferentes fases
hidrosedimentologicas (2012) en ambientes con distinta conectividad hidrologica al cauce
principal. Se calculd el porcentaje de cada fraccion de N y P analizada en funcién de las
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concentraciones totales de dichos nutrientes. Se emple6 el test de Kruskal-Wallis y post test
de Dunn para comparaciones multiples con el fin de evaluar las diferencias en el porcentaje
de cada forma de N y P entre los sitios de muestreo y, en cada sitio, entre las fases
hidrosedimentol6gicas. Se realiz6 un andlisis de redundancia (RDA) con el porcentaje de
contribucién de cada forma de N y P a sus concentraciones totales (variables dependientes)
y las variables limnologicas oxigeno disuelto, conductividad, clorofila-a, profundidad,
turbidez, color y porcentaje de carbono aromatico de la MODC (variables explicativas)
medidas en todos los ambientes. Para realizar el RDA, los datos fueron logaritmicamente
transformados y se estandarizaron con la transformacion de Hellinger. Las variables
ambientales mas significativas fueron chequeadas con el test de Monte Carlo (999
permutaciones). El valor p fue ajustado con correccion de Bonferroni. Se calcularon los
coeficientes de correlacion de Spearman entre las variables explicativas que resultaron
significativas y los porcentajes de cada forma de N y P en cada ambiente. Se
correlacionaron las matrices de distancias Euclidianas de ambos grupos de variables
(variables explicativas significativas vs. contribucion de cada forma de N y P a sus
concentraciones totales: %N-NOj;, %N-NO;, %N-NH,", %NOD, %NP, %PRS, %POD,
%PP) en cada ambiente mediante el test de Mantel (Mantel, 1967; Mantel y Valand, 1970).
La correlacion entre ambas matrices de distancias se realizé con el coeficiente de Pearson 'y

9999 permutaciones.

Factores de control de la biomasa del fitoplancton

Se analizaron las relaciones de la biomasa fitoplanctonica estimada como clorofila-a con la
turbidez y el color del agua en ambientes acuaticos aluviales aislados. Se realizé un analisis
espacial que incluyé 4 ambientes pertenecientes a una unidad geomorfolégica directamente
vinculada al cauce principal del rio Parana (La5-La8) y 6 ambientes correspondientes a una
unidad geomorfolégica vinculada al rio Coronda (La9-La14). Los ambientes fueron
muestreados 2 veces durante aguas bajas (noviembre-diciembre de 2013 y marzo-abril de
2014). Se estim6 visualmente el porcentaje de cobertura de macréfitas acuaticas, de
acuerdo a lo cual se establecieron 6 categorias: 0 (0% de cobertura vegetal), 1 (1%-20%), 2
(21%-40%), 3 (41%-60%), 4 (61%-80%) y 5 (81%-100%). Se calcularon los coeficientes de
correlacion de Spearman entre las variables con el fin de analizar las relaciones entre éstas.
Los factores reguladores de la variabilidad espacial de la clorofila-a en estos cuerpos de
agua se evaluaron con un andlisis de regresion lineal multiple incluyendo simultdneamente
como variables explicativas todas aquellas que no presentaron co-linealidad.
Posteriormente se eliminaron en forma consecutiva, una por una (eliminacion “backward”),

las variables con mayor valor de p hasta que las variables explicativas remanentes
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satisfagan un valor de p<0,05 considerado como estadisticamente significativo (Hastie y
col., 2009).

Por otra parte, se evaluaron los factores reguladores de la variabilidad temporal de la
clorofila-a en la laguna Aislada (La3) muestreada durante diferentes fases
hidrosedimentologicas (2012). Se realiz6 un analisis de regresién lineal mdltiple siguiendo el
procedimiento anteriormente descripto, con la concentracion de clorofila-a como variable
dependiente y las variables abidticas como independientes. Los datos fueron

logaritmicamente transformados previamente a la realizacion de los andlisis estadisticos.

Resultados

Variabilidad espacio-temporal del cociente turbidez/color

El cociente turbidez/color fue mayor en el cauce principal (Lo1) y en los ambientes mas
conectados al mismo (La1 y Lo3) en comparacion con la laguna Aislada (La3) (Figura 1V-1).
Este patrén sélo se invirti6 en uno de los muestreos (25 de abril de 2012) en el cual la
escasa profundidad favorecié la resuspension de sedimentos en La3 (Figura 1V-2). Sélo la
laguna La3 se diferencio significativamente de La1 (Kruskal-Wallis, H=10,5; p=0,038).
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Figura IV-1. Box-plot del cociente turbidez/color en Lo1, Lal, Lo3 y La3 considerando
diferentes fases hidrosedimentolégicas (2012). Las referencias de los sitios fueron detalladas
en la Tabla lI-1.°: outliers.
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Figura 1V-2. Variabilidad temporal del cociente turbidez/color durante diferentes fases
hidrosedimentologicas (2012) en Lo1 (EEEE), Lai (ENEE), Lo3 ( EED) y La3 (EREE). Las

referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla Il-1.

Durante el periodo de estudio se distinguieron tres fases hidrosedimentolégicas:
limnofase tardia influenciada por el pulso sedimentolégico, potamofase y limnofase
temprana sin influencia del pulso sedimentolégico. Los mayores valores del cociente
turbidez/color ocurrieron durante la limnofase tardia caracterizada por el pico de sedimentos
provenientes del rio Bermejo en Lo1 y los ambientes mas conectados al mismo, y por la
resuspension de sedimentos en La3. Los menores valores se observaron durante la
potamofase (Figura IV-2). EI aumento del nivel hidrométrico produjo una reduccion
significativa del cociente turbidez/color en todos los ambientes, excepto en La3 (Figura IV-
3). Se observaron diferencias significativas entre todas las fases hidrosedimentologicas en
Lo1 y Lai; entre la limnofase tardia y la potamofase en Lo3 y La3; y entre la limnofase

tardia y la limnofase temprana en La3 (p<0,05) (Tabla IV-1).
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Tabla IV-1. Diferencias respecto al cociente turbidez/color entre la limnofase tardia
influenciada por el pulso sedimentolégico, potamofase y limnofase temprana en Lo1, Laf,
Lo3 y La3 de acuerdo con el test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn. Las referencias de
los sitios fueron detalladas en la Tabla Il-1. Sélo las diferencias estadisticamente

significativas (p<0,05) son mostradas.

Lo1 (H=13,35; p=0,0013) | Potamofase Limnofase temprana
Limnofase tardia 0,024 0,037
Potamofase 0,024
La1 (H=13,35; p=0,0013)
Limnofase tardia 0,024 0,037
Potamofase 0,024
Lo3 (H=11,98; p=0,0025)
Limnofase tardia 0,024
La3 (H=11,32; p=0,0035)
Limnofase tardia 0,024 0,037
a a5 K b s .
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Figura IV-3. Relacién entre el nivel hidrométrico del cauce principal y el cociente
turbidez/color en Lol (a), Lal (b), Lo3 (c) y La3 (d) considerando diferentes fases
hirosedimentoldgicas (2012). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. *
p<0,05.
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Especiacion de N y P: relaciones con la turbidez y el color del agua

Desde el cauce principal (Lo1) hacia la laguna mas aislada de la llanura aluvial (La3) se
observ6 una disminucién de la proporcién del nitrégeno inorganico disuelto (NID, sobre todo
de N-NOj3) y un aumento de la proporcién de nitrdgeno organico (sobre todo de nitrégeno
orgénico disuelto: NOD) respecto a la concentracion de nitrégeno total (NT) (Figura IV-4a).
Asimismo, desde Lo1 hacia la llanura aluvial disminuy6 la proporcion de fésforo particulado
(PP) y aumenté la proporcion de fésforo disuelto (PD = fosforo reactivo soluble (PRS) +
fésforo organico disuelto (POD)) (Figura IV-4b). Se observaron diferencias significativas en
las proporciones de N-NO,, N-NO3, NID y N organico total (NOD + NP) entre La3 y los

demas sitios (Tabla 1V-2).
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m NOD
80
| N-NO3_
60 - u N-NOQ'
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Figura IV-4. Porcentajes de contribucién de diferentes formas de N (a) y P (b) a las
concentraciones totales de estos nutrientes en Lo1, La1, Lo3 y La3. Las referencias de los
sitios fueron detalladas en la Tabla Il-1. Los valores representan los promedios para cada
ambiente considerando diferentes fases hidrosedimentologicas (2012).
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Tabla IV-2. Diferencias respecto al porcentaje de contribucién de cada formade Ny P a las
concentraciones totales de estos nutrientes entre Lo1, Lal, Lo3 y La3, de acuerdo con el
test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn, considerando un periodo hidrol6gico completo
(2012). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. Sélo se indican las
diferencias estadisticamente significativas (p<0,05).

Lo1 Lat Lo3
%N-NO, (H=11,3; p=0,010)
La3 0,028 0,033 0,044
%N-NOg (H=36,19; p=6,84 x 10°)
La3 3,14 x10° 3,14x10° 3,92x10°
%NID (H=34,79; p=1,35x 107)
La3 4,47 x 10° 4,47 x10° 0,0001
%NOT (H=34,79; p=1,35x 107)
La3 4,47 x 10° 4,47 x10° 0,0001

Los dos primeros ejes del RDA explicaron el 49% de la variabilidad espacio-temporal
de las fracciones de N y P determinadas (Figura 1V-5). El primer eje explicé el 31% vy el
segundo eje el 18% de la variacién total explicada. Las variables explicativas que resultaron
significativas fueron turbidez (F=12,7; p=0,01), color (F=12,7; p=0,01) y oxigeno disuelto
(F=5,0; p=0,01). A lo largo del primer eje se observé el ordenamiento temporal de los
ambientes. Las muestras influenciadas por el pulso de sedimentos en los ambientes
conectados al sistema fluvial y por la resuspensién de sedimentos en La3 se distribuyeron a
la derecha del grafico, asociadas a mayor turbidez y porcentajes de PP, NP y N-NH,". Las
muestras correspondientes a la potamofase y limnofase temprana sin influencia del pico de
sedimentos se distribuyeron hacia la izquierda, asociadas a mayor aromaticidad de la
MODC, pH y porcentajes de NOD, POD y PRS. A lo largo del segundo eje se observé el
ordenamiento espacial de los ambientes. Las muestras correspondientes a La3 se
distribuyeron en la parte superior, asociadas a mayor color, clorofila-a y acidez. Las
muestras correspondientes a Lo1 y ambientes directamente conectados al mismo (laguna
Mini (La1) y arroyo Mini (Lo3)) se distribuyeron en la parte inferior, asociadas a mayor
profundidad, concentracién de oxigeno disuelto y porcentajes de N-NO3; y N-NO,'.
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Figura IV-5. Ordenamiento de las muestras de Lo1 (M), Lail (M), Lo3 (M) y La3 (O)
considerando diferentes fases hidrosedimentolégicas (2012) de acuerdo con un RDA. Las

referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla Il-1. Las variables dependientes

(porcentaje de contribucion de cada forma de N y P a las concentraciones totales de estos

nutrientes) se representan con flechas azules, y las variables explicativas con flechas rojas.

Las variables explicativas significativas se indican con asterisco.

En todos los ambientes, la limnofase tardia influenciada por el arribo de las aguas de

creciente del rio Bermejo (marzo-mayo de 2012) presento altas proporciones de PP y NP

respecto a las concentraciones totales de P y N,

respectivamente (Figura [V-5),

diferenciandose significativamente de las demas fases hidrosedimentologicas (Kruskal-

Wallis: p<0,05; Tabla 1V-3). Las proporciones de PP y NP se correlacionaron positivamente

con la turbidez (Spearman: p<0,05, Tabla IV-4), la cual aumentd debido al pulso

sedimentoldgico en los ambientes conectados al sistema fluvial y a la resuspensién de

sedimentos en La3. Asimismo, la turbidez presenté correlaciones negativas con las

proporciones de las formas disueltas de P y N (excepto N-NH,;") (Spearman: p<0,05). El

porcentaje de N-NO, fue el que mayores diferencias presenté entre

las fases
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hidrosedimentolégicas en los ambientes conectados al sistema fluvial, con los menores
valores durante el arribo del pulso sedimentoldgico (Kruskal-Wallis: p<0,05). EI N-NH," fue
el Unico nutriente disuelto cuya proporcion respecto a la concentracion de NT se asocio
positivamente con la turbidez en Lo1 (Spearman: p<0,01). Esto determin6 que las mayores
proporciones de dicho nutriente se observen durante el pico de sedimentos (Kruskal-Wallis:
p<0,05). La contribucién del PRS al PT aumenté durante la potamofase. Este periodo se
diferenci6 de ambas limnofases en Lal y Lo3 (Kruskal-Wallis: p<0,05), donde se
correlacion6 positivamente con el color del agua (Spearman: p<0,01).

El test de Mantel mostrdé que la matriz de distancias euclidianas de la turbidez y el
color se correlaciond significativamente con la matriz correspondiente a la especiacién de N
y de P en todos los ambientes. La significancia fue mayor en Lo1 (r=0,45 p=0,0005) y los
ambientes directamente conectados al mismo (La1l: r=0,42 p=0,001; Lo3: r=0,47 p=0,007)
en comparacion con La3 (r=0,28 p=0,021).
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fueron detalladas en la Tabla II-1.
significativas (p<0,05).

Limnofase tardia Limnofase temprana

% PP

La1 (H=12,88; p=0,0016)
Potamofase

Limnofase tardia

Lo3 (H=11,12; p=0,0039)
Potamofase

0,024

0,024

0,041
0,037

% NP

Lo1 (H=6,90; p=0,032)
Limnofase tardia

Lo3 (H=9,12; p=0,0105)
Limnofase tardia

La3 (H=6,76; p=0,0341)
Limnofase tardia

0,037
0,037

0,037

% N-NO,

Lo1 (H=13,42; p=0,0012)
Potamofase

Limnofase tardia

Lal (H=12,51; p=0,0019)
Potamofase

Limnofase tardia

Lo3 (H=11,2; p=0,0037)
Potamofase

Limnofase tardia

0,023

0,023

0,024
0,033
0,033

0,041
0,033

% N-NH,*
Lo1 (H=7,81; p=0,0202)
Limnofase tardia

0,037

% PRS

Lat1 (H=12,92; p=0,0016)
Potamofase

Lo3 (H=11,86; p=0,0027)
Potamofase

0,024

0,024

0,024

0,024

% PD

La1 (H=12,88; p=0,0016)
Potamofase

Limnofase tardia

Lo3 (H=11,12; p=0,0039)
Potamofase

0,024

0,024

0,041
0,037

Tabla IV-3. Diferencias respecto al porcentaje de contribucién de cada forma de Ny P a las
concentraciones totales de estos nutrientes entre la limnofase tardia influenciada por el
pulso sedimentoldgico, potamofase y limnofase temprana en Lo1, Lal, Lo3 y La3 de
acuerdo con el test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn. Las referencias de los sitios
Sélo se indican las diferencias estadisticamente
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Figura IV-6. Variabilidad temporal del porcentaje de contribucién de diferentes formas de P
y N a las concentraciones totales de estos nutrientes, durante diferentes fases
hidrosedimentologicas (2012), en Lo1 (EEEE), Lai (EEEE), Lo3 ( =E=) y La3 (ERED). Las

referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla IlI-1.
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Tabla IV-4. Coeficientes de correlacién de Spearman de la turbidez y color del agua con los
porcentajes de contribucion de cada forma de N y P a las concentraciones totales de estos
nutrientes en Lo1, Lal, Lo3 y La3 considerando diferentes fases hidrosedimentoldgicas
(2012). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. Solo se muestran las
correlaciones estadisticamente significativas. Los nimeros en negrita y normales indican

p<0,01 y p<0,05, respectivamente.

%PP  %NP  %N-NO, %N-NO; %N-NH,” %NOD %PRS %POD %PD

Lo1 | Turbidez 0,68 0,81 -0,74 -0,74 0,82 -0,56 -0,62 -0,68
Color 0,57

Lal | Turbidez 0,64 0,61 -0,69 -0,68 -0,64

Color -0,72 0,69 0,72

Lo3 | Turbidez 0,56 0,80 -0,72 -0,57 -0,56

Color -0,55 0,70 0,55

La3 | Turbidez 0,73 0,64 -0,67 -0,76 -0,54 -0,73

Relaciones de la turbidez y el color con la clorofila-a en ambientes lénticos
Las ambientes lénticos aislados vinculados al cauce principal del rio Parana y al rio
Coronda presentaron un amplio rango de turbidez, color y biomasa fitoplancténica, asi como
de otras variables limnoldgicas (Tabla IV-5). Los cuerpos de agua mas turbios se
caracterizaron por mayores concentraciones de clorofila-a (rho=0,53; p<0,05), SiD
(rho=0,55; p<0,05) y PT (rho=0,80; p<0,01), y menor desarrollo de vegetacién (r=-0,60;
p<0,05); mientras que aquellos mas coloreados se caracterizaron por bajas concentraciones
de oxigeno disuelto (r=-0,73), elevada aromaticidad de la MODC (bajo E,/E;, r=-0,66)
(p<0,01) y menor profundidad (r=-0,69). Ademas, las lagunas menos profundas
presentaron, en general, mayor cobertura vegetal (r=-0,60, p<0,01) asociada a un menor
E,/E; (r=-0,60; p<0,05). Las lagunas vinculadas al rio Coronda presentaron mayor
conductividad, variable asociada negativamente a la concentracién de NID (r=-0,63; p<0,01)
y positivamente a las concentraciones de PRS (r=0,49; p<0,05) y PT (r=0,52; p<0,05).

El modelo de regresion lineal multiple explico el 71% de la variabilidad de la clorofila-
a en los ambientes lénticos (p=0,0002). Las variables explicativas significativas fueron
turbidez y el cociente E,/E; (relaciones positivas) (Tabla 1V-6). Por otra parte, el analisis de
regresion lineal multiple para hallar los factores reguladores de la biomasa fitoplanctonica en
la laguna La3 considerando diferentes fases hidrosedimentol6gicas (2012) explicod el 68%
de la variabilidad temporal de la clorofila-a (p=0,0020). Las variables explicativas
significativas fueron turbidez (relacion positiva) y acidez (relacion negativa) (Tabla 1V-6).
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Tabla IV-5. Clorofila-a y variables abiéticas medidas en ambientes lénticos aislados

vinculados al cauce principal del rio Parana (La5-La8) y al rio Coronda (La9-La14) durante

aguas bajas (noviembre-diciembre de 2013 y marzo-abril de 2014). Turb: turbidez (FTU),

Col: color (mg L de Pt-Co); Clo: clorofila-a (ug L), Cond: conductividad (uS cm™), Prof:

profundidad (m), OD: oxigeno disuelto (mg L), V: porcentaje de cobertura de vegetacion
acuatica (0: 0%, 1: 1%-20%, 2: 21%-40%, 3: 41%-60%, 4: 61%-80% y 5: 81%-100%), DS:
desvio estandar, nd: no detectado. Las concentraciones de nutrientes estan expresadas en

uUM.
N-NO;
Sito  Turb Col Clo  EJEs Cond Prof Ze/Z, pH OD + N-NH NID NT PRS PT SD V
N-NO;

La513 7 17 32 61 8 13 1 67 90 1064 681 175 100 081 25 151 2
La6-13 30 90 67 8 1,1 1 71 105 969 500 147 667 072 24 107 3
La7-13 4 3 36 65 98 1,1 1 79 11,4 766 399 11,7 59 052 17 100 3
Lag-13 36 44 72 49 8 06 1 73 05 564 214 78 46 042 66 128 5
La913 23 38 102 58 261 08 1 77 35 046 081 13 50 09 64 249 5
La10-13 65 49 31,8 600 242 05 1 73 57 nd 146 15 232 271 2328 357 2
La11-13 10 23 34 72 118 09 05 96 123 nd 03 03 113 059 43 116 2
La12-13 40 28 473 77 130 21 06 94 115 024 128 15 28 062 48 81 1
La1313 16 42 40 55 105 08 1 76 45 143 065 21 201 08 51 36 3
La14-13 35 49 32 48 169 12 1 77 23 29 076 37 45 1,23 38 225 1
La514 57 36 45 52 5 09 1 76 92 753 292 105 8 087 28 135 2
La6-14 3 26 70 68 59 1,1 1 72 150 307 216 52 64 nd 18 28 5
Lag-14 9 42 101 55 62 07 1 68 87 08 012 10 65 004 18 109 4
La914 11 34 58 53 319 10 1 70 47 017 012 03 49 060 29 202 4
La10-14 9 3 51 64 183 10 1 69 101 002 010 01 75 09 38 8 2
Lat1-14 67 39 1205 74 119 09 1 88 40 312 104 42 274 018 11,2 217 2
Lat214 59 24 330 74 91 20 03 67 77 252 111 36 94 nd 46 123 1
Media 27 34 182 6,9 133 11 09 76 7,7 329 18 51 112 071 17,6 144 3
DS 23 9 293 091 77 043 02 09 40 36 1,89 54 8 063 555 83 1
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Tabla IV-6. Variables predictoras de la variabilidad espacial (N=17) y temporal (N=14) de la
clorofila-a considerando ambientes Iénticos aislados pertenecientes al sistema del Parana
Medio (andlisis de regresion lineal multiple).

- Error
Coeficiente estgn dar P r2
Variabilidad espacial
F=17,003 p=0,0002 r*=0,71
Constante -8,62 2,290 0,0021
Turbidez 0,68 0,151 0,0005 0,36
E,/E; 4,57 1,124 0,0012 0,29
Variabilidad temporal
F=11,55 p=0,0020 r°=0,67
Constante 1,57 0,681 0,0412
Turbidez 0,34 0,154 0,0474 0,33
Acidez -2,17 0,628 0,0055 0,53
Discusion

Importancia relativa de la turbidez y el color del agua en el gradiente espacial durante
diferentes fases hidrosedimentologicas

La importancia relativa de la turbidez y del color del agua fue muy variable tanto espacial
como temporalmente. Estas variaciones respondieron principalmente a cambios espacio-
temporales del color del agua y a cambios temporales de la turbidez, como se discutira a
continuacion.

Como se analiz6 en el Capitulo Ill, la turbidez no present6 diferencias significativas
entre los ambientes, mientras que el color del agua fue significativamente mayor en la
laguna mas aislada (La3). Por lo tanto, la variabilidad espacial del cociente turbidez/color
fue ocasionada principalmente por cambios en la concentracion de MODC. En este sentido,
la disminucién de la importancia relativa de la turbidez frente al color en La3 respondi6 a la
elevada concentracion de MODC de este ambiente.

En el cauce principal (Lo1) y los ambientes conectados al mismo (Lo3 y Lal), el
pulso de sedimentos incrementé considerablemente la importancia relativa de la turbidez
frente al color del agua. En la alta cuenca del rio Bermejo ubicada en la regién andina, las
intensas lluvias que ocurren entre los meses de febrero y abril aumentan el transporte de
sOlidos suspendidos al Parana Medio. Las particulas en suspension producen una
importante dispersién de la radiacién que ingresa a la columna de agua. En este sentido,
una unidad de turbidez a la formazina (FTU, por sus siglas en inglés) equivale a la
dispersién de un haz de luz cuando atraviesa una suspension acuosa de 0,5 mg L™ de
formazina (Buzoianu, 2000). Por lo tanto, el incremento de la concentracion de sélidos
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suspendidos puede incrementar de manera directa la importancia de la turbidez frente al
color del agua (Koenings y Edmundson, 1991; Costa y col., 2013). Sin embargo, como se
discutié en el Capitulo Ill, los sélidos en suspension brindan superficies donde la MODC es
adsorbida y las bacterias pueden desarrollarse (Ertel y col., 1986; Lind y Davalos-Lind,
1991). De esta manera, favorecen la remocién de MODC del medio acuoso y su
degradacion bacteriana, incrementando de manera indirecta el cociente turbidez/color.

En La3, el cociente turbidez/color presenté sus valores mas altos durante la
limnofase tardia (marzo-abril de 2012). Esta fase de aguas bajas comenzé en diciembre de
2011 (Centro de Informacién Meteorologica, UNL-FICH). EI mayor tiempo de aislamiento
hidrologico puede incrementar el cociente turbidez/color mediante el aumento de los sélidos
suspendidos y la diminucién de MODC en la columna de agua. A medida que transcurre el
periodo de aislamiento, la evapotranspiracion contribuye a la disminucién de la profundidad,
lo cual favorece la resuspensiéon de sedimentos por accidn del viento (Izaguirre y col., 2001;
Maine y col., 2004). Asimismo, el aumento del tiempo de residencia del agua permite una
degradaciéon mas prolongada de la MODC, disminuyendo el color del agua (Curtis, 1998;
Mazzuoli y col., 2005).

El cociente turbidez/color disminuyé en todos los ambientes durante la potamofase.
Durante dicho periodo, la turbidez decrecié debido al cese del pulso sedimentoldgico en el
cauce principal y los ambientes conectados (Drago y Amsler, 1988), y al aumento de la
profundidad y consiguiente disminucidn de la resuspension de sedimentos en La3 (Izaguirre
y col., 2001; Maine y col., 2004). Asimismo, la potamofase se caracterizé por un importante
ingreso de MODC con un alto grado de aromaticidad proveniente de ambientes inundados.
La MODC més aromatica incrementa en mayor medida el color del agua en comparacién
con la MODC mas alifatica (Mostofa y col., 2013). Consiguientemente, tanto la disminucion
de la turbidez como el aumento del color del agua contribuyeron al decrecimiento del
cociente turbidez/color durante aguas altas.

Durante la limnofase temprana, exenta de la influencia del pulso sedimentolégico, el
cociente turbidez/color aument6 ligeramente en comparacién con la potamofase precedente
en Lo1 y los ambientes conectados al mismo. En estos ambientes la turbidez presento
pocos cambios respecto a la potamofase. El aumento del cociente turbidez/color respondié
a la disminucién del ingreso de MODC desde los sitios mas aislados de la llanura aluvial
(Tockner y col., 1999) debido a la menor conectividad hidrolégica entre los ambientes
(Amoros y Bornette, 2002).

En La3, en cambio, la importancia relativa de la turbidez y del color presentd pocos
cambios entre la potamofase y la limnofase temprana, ya que tanto la turbidez como el color
aumentaron al disminuir el nivel de agua. Esto podria responder, por un lado, a la reduccion

del volumen de agua y consiguiente concentracién de los materiales suspendidos y
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disueltos incorporados durante la reciente inundacion. Por otro lado, la reduccion de la
profundidad favorece la resuspension de sedimentos por accién del viento, con un
consiguiente aumento de la concentracion de solidos suspendidos (lzaguirre y col., 2001).
Asimismo, esto puede conducir a la desorcién de MODC adsorbida sobre las superficies de
las particulas (Tietjen y col., 2005). Durante la potamofase precedente, ingres6 una gran
cantidad de MODC a esta laguna, probablemente proveniente de ambientes terrestres
inundados. La MODC terrigena de reciente contribucion suele ser altamente coloreada e
hidrofébica debido a su elevada aromaticidad (Mostofa y col., 2013). Por lo tanto, tiende a
ser incorporada a los sedimentos del fondo y reingresar a la columna de agua por
resuspension, incrementando el color (Davis y Gloor, 1981; Luider y col., 2003; Tietjen y
col., op. cit.). No obstante, durante la limnofase temprana, la turbidez no alcanzé los altos
valores observados durante la limnofase tardia, probablemente debido a la mayor
profundidad de la laguna como consecuencia del reciente ingreso de agua proveniente de
ambientes I6ticos desbordados. Esto, sumado al reciente aporte de MODC terrigena, habria
conducido a que la limnofase temprana presente un cociente turbidez/color mucho menor

que la limnofase tardia.

Puede concluirse que el cociente turbidez/color presenta importantes variaciones
temporales y espaciales en el sistema del Parana Medio. Estas variaciones serian
gobernadas por el régimen hidrosedimentolégico y la variabilidad en el grado de
conectividad hidroldgica entre los ambientes. En este sentido, la mayor importancia relativa
del color frente a la turbidez ocurrié durante la potamofase y limnofase temprana en una
laguna con baja conectividad hidrolégica al cauce principal, mientras que la mayor
importancia relativa de la turbidez frente al color ocurrid6 durante el arribo de pulso de

sedimentos en ambientes conectados al sistema fluvial.

Relaciones de la turbidez y el color del agua con la especiacion de nutrientes

Las concentraciones de soélidos suspendidos (estimada a través de la turbidez, Wetzel y
Likens, 1991; Buzoianu, 2000) y de MODC (estimada a través del color del agua, Hongve y
Akesson, 1996) afectaron la especiacién de nutrientes. Esto se debe, en parte, a que los
solidos suspendidos contienen nutrientes particulados, tales como P y N organicos, y P
inorganico (Conzonno, 2009); mientras que la MODC contiene nutrientes en forma organica
disuelta (Thurman, 1985; Stepanauskas y col., 1999). Asimismo, las particulas en
suspension pueden adsorber nutrientes disueltos e incorporarlos a la fraccion particulada
(Shen y col., 2013); mientras las sustancias humicas que componen parte de la MODC
pueden suprimir la transferencia de P y Fe a la fraccién particulada mediante la peptizacion
de coloides y reacciones de complejacion en las cuales el Fe** actlia como puente entre los
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grupos funcionales de las sustancias himicas y el ién PO,* (Shaw y col., 2000). Sin
embargo, existen otros mecanismos menos directos por los cuales la turbidez y el color del
agua pueden relacionarse con la especiacion de nutrientes, tales como los efectos de las
particulas suspendidas y la MODC sobre reacciones quimicas mediadas por la biota (Burgin
y Hamilton, 2007; Liu y col., 2013) y sobre reacciones fotoquimicas (Osburn y col., 2009). A
continuacion se discutiran las relaciones observadas con la especiacién del Ny P en el
gradiente espacial y en relacion al estado hidrosedimentolégico del sistema.

Especiacién del N

Desde el cauce principal (Lo1) hacia la laguna mas aislada de la llanura aluvial (La3)
aumentd la proporcion de N organico en detrimento del inorganico, el cual se asocio
negativamente al color del agua y la clorofila-a, y positivamente a la concentracién de
oxigeno disuelto (RDA). Estos resultados sugieren que, en los ambientes mas aislados, el
NID proveniente del cauce principal o la materia organica en descomposicién es
rapidamente agotado por la actividad bioldgica (Andersen, 2004). La oxidacion de la materia
organica disminuye el oxigeno disuelto, favoreciendo la reduccion de N-NOj™ y limitando la
nitrificacion bacteriana con un descenso de la concentracidén de este idn (Tiedje y col., 1982;
Strauss y col., 2002; Burgin y Hamilton, 2007). Asimismo, la asimilacién biolégica del NID
disminuye su concentracion, con un concomitante aumento de la fraccion organica. El
ingreso de N organico desde ambientes terrestres de la llanura aluvial también puede
incrementar esta fraccion del N en los sitios mas aislados. ElI N organico puede encontrarse
en forma particulada o disuelta. En el primer caso, forma parte de microorganismos y
detritus (Rice, 1982); mientras que el segundo es incorporado al ambiente acuético por
exudacién de macréfitas (Tyler y col., 2001), exudacion microbiana (Chan y Campbell,
1978) y lixiviacién de la biomasa en descomposicion (Aprile y Darwich, 2013), procesos que
también aportan MODC (Zhang y col., 2013). Incluso parte del NOD esta contenido en la
MODC (Stepanauskas y col., 1999), ocasionando relaciones positivas del color con dicha
fraccion del N. La relacién positiva entre la proporcion de NOD y el porcentaje de C
aromatico de la MODC (RDA) sugiere que la MODC mas aromadtica podria ser una
importante fuente de NOD. En cambio, en Lo1 y los sitios mas conectados al mismo (Lal y
Lo3), la proporcion de N inorganico fue mayor, probablemente debido a la disminucién de la
actividad bioldgica y del ingreso de materia organica proveniente de ambientes terrestres.

Muchos autores han propuesto que las llanuras aluviales funcionan como sumideros
de N a través de la asimilacién bioldgica del NID y la oxidacién de la materia organica
mediante desnitrificacion, lo cual convierte al NOs en especies del N gaseosas que
difunden a la atmosfera (Villar y col., 1998; Villar y col., 1999; Maine y col., 2004; Roach y
Grimm, 2011). Esta hipotesis se sustenta en la baja concentracion de NID (sobre todo de N-
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NO;) y en el enriqguecimiento de los sedimentos del fondo con NP constituido por
fragmentos vegetales en los ambientes aluviales mas aislados. No obstante, la
concentracion de NT fue significativamente mayor en La3 respecto a los demas sitios
(Capitulo IlIl). Esto indica que la remocion del NID y sedimentacién del NP en la llanura
aluvial no remueve cantidades apreciables de N. El NOD representé, en promedio, casi el
60% del NT en La3. Asimismo, en los demas ambientes constituyd la fraccion mas
importante del N, aunque representé un menor porcentaje en comparacion con La3. La
predominancia del NOD en muchos ambientes de agua dulce se ha interpretado como
evidencia de su caracter refractario. Sin embargo, la relativamente alta concentracién de
NOD también puede responder a ingresos y consumos de gran magnitud (Bronk y col.,
2007). Muchos trabajos mostraron que el NOD es una fuente de N para el fitoplancton y las
macrdfitas, aunque hay evidencias de que su asimilacion es menor en comparacién al NID
(Granéli, 1999; Stepanauskas y col, 2000; See y col., 2006; Mozdzer y col., 2010; Van
Engeland y col,, 2011). De acuerdo con esto, los mecanismos de remocion de N
frecuentemente atribuidos a las lagunas aluviales (sedimentacion, asimilacién biolégica y
desnitrificacién) (Saunders y Kalff, 2001) afectan en menor medida al NOD que a otras
fracciones del N.

Asimismo, en condiciones andxicas, las bacterias desnitrificantes compiten con
microorganismos quimiolitoautotroficos y fermentativos que reducen desasimilatoriamente el
N-NO; (Tiedje y col., 1982). El producto de este ultimo proceso es N-NH,". Por lo tanto, a
diferencia de la desnitrificacién, la reduccion desasimilatoria de N-NO; a N-NH,* (DNRA,
por sus siglas en inglés) no remueve N del ambiente acuatico. La reduccion desasimilatoria
de N-NOj;" predomina sobre la desnitrificacion en ambientes ricos en C organico, los cuales
poseen un mayor desarrollo de bacterias fermentativas (Tiedje y col., op cit.). Por lo tanto,
puede adquirir importancia en ambientes aluviales ricos en MODC, tales como La3,
favoreciendo el reciclado del N al reducir N-NO3; a N-NH," mas facilmente asimilable por la
biota (Sgouridis y col., 2011). La asimilacion biolégica del NID remueve N del medio acuoso
de manera temporal. Los lixiviados del material vegetal en descomposicion son una
importante fuente de NOD para las lagunas (Aprile y Darwich, 2013). A diferencia de los
nutrientes particulados que tienden a sedimentar, aquellos disueltos en la columna de agua
son mas facilmente exportados durante periodos de conexion hidrolégica. El aumento de la
proporcion de NOD en todos los ambientes y del transporte de NT en Lo1 durante aguas
altas (Capitulo Ill) indican que la llanura aluvial es una fuente de N, principalmente en forma
de NOD, similarmente a lo observado por otros autores (Zuijdgeest y col., 2015).

La oxidacion quimiolitoautotréfica anaerobia del N-NH,* mediada por reducciéon de N-
NO, (ANAMMOX) es un proceso microbiano que, similarmente a la desnitrificacion,
remueve N del ambiente acuatico al producir N, gaseoso que difunde a la atmésfera. Su
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importancia en el ciclo del N se ha evaluado en ambientes marinos (Rysgaard y Glud, 2004;
Rysgaard y col. 2004) y de agua dulce (Schubert y col., 2006; Welti y col., 2012; Zhu y col.,
2013). La temperatura éptima de los microorganismos que llevan a cabo estas reacciones
es de 12°C y el proceso parece ser inhibido por muchos compuestos organicos (Jetten,
2001). Burgin y Hamilton (2007) sugieren que podria adquirir importancia en lagos
profundos y oligotroficos de climas frios. De acuerdo con esto, es improbable que dicho
proceso remueva cantidades apreciables de N en las lagunas aluviales del Parana Medio.

El descenso de la concentracion de N-NOj3” aguas abajo en rios con llanura aluvial
también se ha interpretado como evidencia de la remocién de N por los ambientes de la
planicie (Villar y col., 1998; Maine y col., 2004; Mugni y col., 2005; Mason y col., 2013). Los
autores sugirieron que dicha funcién de las llanuras aluviales se intensifica al aumentar la
conectividad rio-planicie. Sin embargo en estos trabajos sélo se realizaron determinaciones
de NID. La predominancia del NOD en el cauce principal indica que el N es transportado
aguas abajo principalmente en esta forma. Similarmente, Tank y col. (2012) concluyeron
que el N aportado por los rios al océano Artico se encuentra principalmente como NOD,
debido a su lento consumo y mineralizacion. La elevada proporcion de N organico en la
llanura aluvial del rio Parana Medio estéd en linea con su gran productividad de macrdfitas
acuaticas (Carignan y Neiff, 1992). Tales condiciones promueven la conversion de N
inorganico en organico mas que su difusion a la atmosfera, similarmente a lo observado en
otras llanuras aluviales (Andersen, 2004; Welti y col., 2012). La disminucién de la
concentracion de N-NOj3™ aguas abajo durante la inundacién (Villar y col., 1998; Maine y col.,
2004; Mugni y col., 2005; Mason y col., 2013) también puede responder al ingreso de agua
pobre en este ion proveniente de la llanura aluvial. Pinay y col. (1998) advirtieron sobre el
riesgo de sobreestimar la tasa de reduccién de N-NOj; si no se tienen en cuenta los
procesos de mezcla que no implican una remocién actual.

Por otro lado, la remocién de N-NO;3; puede ocurrir en el cauce principal a medida
que el agua es transportada, sobre todo en momentos con elevada turbidez que suelen
ocurrir durante aguas altas en muchos sistemas fluviales (Mugni y col.,, 2005).
Recientemente, varios trabajos han sefalado que las transformaciones del N en la columna
de agua de ambientes fluviales turbios deben considerarse para evaluar la exportacién de
nutriente aguas abajo (Xia y col., 2004; Liu y col., 2013; Xia y col., 2013; Reinsinger y col.,
2015). Las relaciones positivas de la turbidez con la proporcion de N-NH,* y negativas con
las proporciones de NOD, N-NO3; y N-NO," (correlaciones de Spearman y RDA) sugieren
que el aumento de los sélidos suspendidos favoreci6é la amonificacion y reduccién de N-
NO; en Lol. En el afio 2013, Liu y col. reportaron por primera vez la ocurrencia de
desnitrificacién sobre particulas suspendidas en aguas éxicas, atribuyéndolo a la presencia
de micrositios anoxicos. La tasa de desnitrificacion en los sélidos suspendidos fue mayor
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que en los sedimentos del fondo, debido al mayor contacto de los primeros con agua rica en
N-NOj. Asimismo, la reduccién quimica de N-NOjz es promovida por la presencia de
superficies que contienen metales, tales como Fe, Al y Cu. En este sentido, una de las
reacciones mas estudiadas ha sido su reduccién heterogénea catalizada por superficies
metélicas con &cido férmico como agente reductor (Prisse y col., 2000; Garron y Epron,
2005; Choi y col., 2013). Varios trabajos han observado, ademas, que el N-NO;™ puede ser
eficientemente reducido por las propias superficies metalicas (Kassaee y col., 2011;
Mortazavi y col., 2011; Hou y col. 2015). Por ejemplo, Hou y col. (op. cit.) observaron que,
bajo determinadas condiciones, las particulas de Fe-Al redujeron N-NOj; produciendo N-
NH,* como producto final. De acuerdo con esto, la elevada turbidez y concentracién de N-
NO; en Lol pueden conducir a una mayor tasa de reduccién en dicho ambiente en
comparacion con la llanura aluvial. Las concentraciones, cargas (Capitulo Ill) y proporciones
de N-NO3 y N-NO, en Lo1 fueron menores durante el pulso de sedimentos en comparacién
con la potamofase, indicando que en dicho ambiente las particulas suspendidas
favorecieron mas la reduccién de estos iones en comparacion con el intercambio de agua
con la planicie.

Asimismo, el pico de sedimentos se asocié a una predominancia de la fracciéon de
NP, la cual presentd una estrecha relacion positiva con la turbidez (correlaciones de
Spearman y RDA). Dicho NP probablemente estuvo constituido por restos vegetales que
ingresan a la alta cuenca del rio Bermejo debido a la inundacion de sus margenes (Pedrozo
y Bonetto, 1987). Los cambios en las proporciones de diferentes formas del N durante el
pulso de sedimentos también ocurrieron en los ambientes mas conectados de la llanura
aluvial, indicando que el sistema l6tico afecta la especiacién del N en algunos ambientes de
la planicie aun durante aguas bajas. En La3, dicho periodo también se caracterizd por la
predominancia de la fraccion de NP. Esto se relacion6 con la resuspension de sedimentos
conteniendo nutrientes, lo cual fue favorecido por la escasa profundidad de la columna de
agua (Hamilton y Lewis, 1990; Maine y col., 2004).

El N-NO, es infrecuentemente determinado en ambientes acuaticos ya que su
concentracion es despreciable frente a otras especies de NID (Stanley y Hobbie, 1981).
Este i6n es un intermediario en la oxidacién del N-NH," (nitrificacion) y reduccién del N-NO;’
(desnitrificacion y reduccion desasimilatoria a N-NH,") (Kelso y col., 1997). En el caso de la
nitrificacion puede acumularse si la tasa de oxidacion del N-NH,* es mayor que la del N-
NO,’; y en el caso de la reduccién de N-NOg/, si dicha reduccion es més réapida que la del N-
NO.. La mayor contribucion del N-NO, a la concentracion de NT durante la limnofase
exenta de la influencia del Bermejo indica que su reactividad disminuyé durante dicho
periodo. La disminuciéon de la concentracién de particulas suspendidas y MODC puede
disminuir la actividad de bacterias capaces de reducirlo u oxidarlo (Seitzinger, 1994; Xia y
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col., 2004; Liu y col., 2013), como lo sugieren sus relaciones negativas con la turbidez y el
color del agua (correlaciones de Spearman y RDA).

Especiacion del P

Los intercambios de P entre los sedimentos del fondo y la columna de agua, asi
como entre las fracciones particulada y disuelta, estan gobernados por la turbulencia,
temperatura, tipo de sedimento, poblacion microbiana, potencial redox y pH (Maine y col.,
1998; Li y col., 2007; Wu y col., 2014). El rio Bermejo aporta al Parana Medio importantes
cantidades de PP como P unido a calcio (P-Ca) (Pedrozo y Bonetto, 1987; Mugni y col.,
2005). El descenso del pH en el rio Parand solubiliza el P-Ca, que se incorpora a la fraccion
disuelta (PD) o se redistribuye en la fraccién particulada como fésforo unido a hierro (P-Fe)
(Maine y col., 1992; Villar y col., 1998; Carignan y Vaithiyanathan, 1999; Maine y col., 2004).
Una gran proporcién de las particulas suspendidas en el cauce principal decanta al ingresar
a las lagunas aluviales con menor turbulencia, donde el descenso del potencial redox
solubilizaria el P-Fe (Maine y col., 2004). Dada la predominancia de esta fraccion del P en
los sedimentos de muchos cuerpos de agua, es ampliamente aceptado que el oxigeno
disuelto regula la dinamica del P en los ambientes lénticos en general (Li y col., op. cit.;
Kleeberg y col., 2013; Wu y col., op. cit.) y en las lagunas del Parana en particular (Pedrozo
y col., 1992; Bonetto y col., 1994; Maine y col., 1998; Maine y col., 2004; Mugni y col.,
2005). Sin embargo, los resultados de varios estudios contradicen dicho paradigma
(Tessenow, 1972; Kamp-Nielsen, 1974; Sinke y col., 1990; Caraco y col., 1991; Prairie y
col., 2001; Baldwin y Williams, 2007). Katsev y col. (2006) y Hupfer y Lewandowski (2008)
sugirieron que su capacidad explicativa se limita a algunos ambientes y cortos periodos de
tiempo. Las desviaciones del modelo clédsico han sido atribuidas, por un lado, al efecto de
las especies del azufre (S) (Caraco y col., 1989; Caraco y col., 1993; Roden y Edmonds,
1997; Géachter y Miller, 2003). El sulfuro de hidrogeno (H.S) reduce los oxihidréxidos de
hierro (FeOOH) solubilizando P-Fe. Asimismo, la inmovilizacion del P en los minerales
ferrosos puede disminuir debido a la formacion de sulfuro de hierro (FeS). Por otro lado, en
los sedimentos de cuerpos de agua altamente productivos, el P se encuentra principalmente
en forma organica (Mugni y col., 2005; Lair y col., 2009). La liberacion de esta fraccién del P
se relaciona con los procesos de descomposicion mas que con la concentracion de oxigeno
disuelto.

Las concentraciones de las formas de P analizadas presentaron tendencias
espaciales poco claras (Capitulo Ill), similarmente a lo observado en algunos trabajos
realizados en el rio Parana (Pedrozo y col., 1992; Unrein, 2002). Al expresarlas como
porcentaje de contribuciéon a la concentracion de PT, se observé una disminucion de la

fraccion particulada y un aumento de la fraccion disuelta en el gradiente espacial desde Lo1
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hacia La3. Las particulas transportadas por el cauce principal decantan y son retenidas en
las partes sumergidas de macroéfitas acuaticas al ingresar a la llanura aluvial con menor
turbulencia y mayor desarrollo de vegetacién (Neiff y col., 1994). El PP sedimentado puede
liberarse como PO,* si los sedimentos presentan bajo potencial redox. Por lo tanto, la
decantacién de particulas puede producir tanto una disminucién de la turbidez y de la
fraccién de PP, como un aumento de la fraccion de PD en la columna de agua (Maine y col.,
2004), conduciendo a las relaciones observadas entre la turbidez y los porcentajes de
ambas fracciones del P (correlaciones de Spearman y RDA). Asimismo, dado que las
particulas mas grandes poseen una mayor velocidad de decantacion, al aumentar la
distancia al cauce principal disminuiria el tamafo de las particulas que ingresan desde el
sistema I6tico. En los ambientes mas aislados, la menor granulometria del material
particulado podria favorecer la solubilizacién del P.

En los ambientes mas aislados, el ingreso de particulas provenientes del cauce
principal es menor que en los ambientes mas conectados (Gonzdalez-Sanchis y col., 2014).
Esto se debe a que la conexién de los primeros con el sistema lético ocurre s6lo durante
aguas altas; y a que las particulas son retenidas a medida que el agua proveniente de
ambientes I6ticos desbordados se desplaza sobre la llanura aluvial (Urbaniak y col., 2012;
Kiedrzynska y col., 2015). Los sedimentos del fondo de estos ambientes poseen un alto
contenido de materia orgdnica, cuya descomposicion libera nutrientes disueltos a la
columna de agua (Mugni y col.,, 2005; Lair y col., 2009). Esto puede aumentar
simultdneamente la fraccién de P disuelto (Hupfer y Lewandowski, 2008) y el color del agua
(Zhang y col., 2013), ocasionando relaciones positivas entre ambos. La desecacion de la
materia organica de las margenes durante la limnofase puede incrementar la liberacion de
PD durante la inundacién, dado que la pérdida de agua favorece la ruptura celular y la
mineralizacién una vez que el contenido de agua vuelve a aumentar (Schénbrunner y col.,
2012).

La descomposicion de la materia organica también puede aumentar la fraccion de
PD de manera indirecta, conduciendo a relaciones positivas con el color, dado que
disminuye el oxigeno disuelto y el pH favoreciendo la solubilizacién del P-Fe y del P-Ca,
respectivamente (Maine y col., 1998; Erlandsson y col., 2009). Asimismo, Mortimer (1941,
1942) y Paludan y Jensen (1995) plantearon que el P podria formar asociaciones con Fe y
sustancias humicas en los sedimentos oxidados, cuya reduccion ocasionoé la liberacién de
MODC, PRS y Fe. Por otra parte, la descomposicion de la materia orgéanica afecta la
actividad bacteriana y genera compuestos organicos capaces de secuestrar P. De acuerdo
con Golterman (2001), cuando los sedimentos se tornan anoxicos, las bacterias deben
oxidar una mayor cantidad de materia organica para obtener energia suficiente, liberando
una gran cantidad de PD. En tales condiciones la oxidacién de la materia organica es
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incompleta, generando compuestos organicos que pueden incrementar el color del agua
(Golterman, op. cit.). Finalmente, las sustancias humicas que componen parte de la MODC
producida durante la descomposicién pueden suprimir la transferencia de P y Fe a la
fraccion particulada mediante la peptizacion de coloides y reacciones de complejacién en
las cuales el Fe* actia como puente entre los grupos funcionales de las sustancias
hdmicas y el i6n PO, (Shaw y col., 2000). Si bien estas reacciones favorecen el
mantenimiento del PD en la columna de agua, reducen su biodisponibilidad a corto plazo
(Jones y col., 1988; Jones, 1998; Maranger y Pullin, 2003). Dichas interacciones aumentan
al incrementar la aromaticidad de las sustancias humicas, lo cual es consistente con la
asociacion positiva entre las fracciones del PD y el porcentaje de C aromatico de la MODC
(RDA). De acuerdo con lo senalado, la descomposicion de la materia organica puede tanto
incorporar PD al ambiente acuatico como favorecer su mantenimiento en la columna de
agua mediante la generacién de condiciones que mejoran su solubilidad.

En todos los ambientes la contribucién del PRS a la concentracion de PT presenté
sus mayores valores durante la potamofase, asociandose positivamente al color del agua en
los ambientes conectados al sistema fluvial (Spearman). Esto sugiere que la llanura aluvial
es una fuente de PRS para el sistema durante la inundacion. Ademas de favorecer la
liberacion de nutrientes contenidos en la materia organica de las margenes (Schénbrunnery
col., 2012), el aumento del nivel del agua incrementa la conectividad e intercambio de
materia entre los ambientes (Tockner y col., 1999). La asociacién del PO,* con sustancias
hamicas puede aumentar su movilidad al disminuir su retencién en ambientes vegetados y/o
con mayor pH y oxigeno disuelto, condiciones que favorecen la asimilacion bioldgica y
precipitacién del PO, libre (Jones y col., 1988; Shaw, 1994).

Por otra parte, en el cauce principal y los ambientes conectados al mismo, el PP
representd el mayor porcentaje de contribucion al PT (casi el 100%) durante el pulso de
sedimentos. En la alta cuenca del rio Bermejo, localizada en la regiéon andina, las lluvias
estivales intensifican la erosion. Esto incrementa el transporte de sélidos que contienen P al
Parana Medio (Mugni y col., 2005). Similares porcentajes de contribucion del PP al PT
fueron registrados durante el pulso de sedimentos en rios de la cuenca del Amazonas
influenciados por las precipitaciones andinas (Almeida y col., 2015). Por otra parte, las
particulas suspendidas pueden adsorber PD transfiriéndolo a la fraccion particulada, y
favorecer el desarrollo de bacterias que degradan los compuestos organicos adsorbidos
(Lind y Davalos-Lind, 1991; Gonzalez-Sanchis y col., 2014). Esto puede haber contribuido al
descenso de la proporcion de PD (particularmente POD) durante los momentos de mayor
turbidez. Similarmente a lo sefialado respecto al NP, la proporcion de PP en La3 presentd
los mayores valores durante la limnofase tardia debido a la resuspension de sedimentos
conteniendo nutrientes (Hamilton y Lewis, 1990; Maine y col., 2004).
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Puede concluirse que la variabilidad espacio-temporal de la turbidez y el color del
agua, determinadas por el régimen hidrosedimentolégico y el grado de conectividad
hidroloégica de los ambientes, se relaciona estrechamente con la especiacion del N y P. Si
bien las concentraciones totales de nutrientes pueden afectar la productividad de los
sistemas acuaticos a largo plazo, su especiacién determina su biodisponibilidad inmediata,
por lo que puede tener importantes consecuencias en el funcionamiento del los sistemas

fluviales con llanura aluvial.

Factores reguladores de la biomasa fitoplanctonica

En el cauce principal de grandes rios con llanura aluvial, la elevada turbulencia y
profundidad, baja transparencia y corto tiempo de residencia del agua restringen el
desarrollo algal (Descy y col., 1994; Zalocar de Domitrovic y col., 2007; Devercelli y col.,
2014). Unrein (2002) analizé las variaciones del fitoplancton y variables abiéticas en una
seccion transversal rio-llanura aluvial del Parana Inferior, concluyendo que hacia los
cuerpos de agua mas aislados de la planicie el desarrollo algal aumenta al disminuir su
limitacién por luz. Similarmente, en lagunas aluviales conectadas al sistema Iotico, la luz es
un importante factor limitante del fitoplancton (Carignan y Planas, 1994; Knowlton y Jones,
1997). En las lagunas aisladas estudiadas en el presente trabajo, en cambio, la clorofila-a
se asocio positivamente con la turbidez, y negativamente con la acidez y aromaticidad de la
MODC. Las dos ultimas variables suelen aumentar en lagunas coloreadas (Keskitalo y
Eloranta, 1999; Mazzuoli y col., 2005) y, de hecho, se correlacionaron positivamente con el
color en este estudio (correlaciones en la laguna La3: Capitulo Ill). Los resultados sugieren
que en lagunas aluviales aisladas del sistema fluvial la turbidez y el color pueden
relacionarse con la biomasa fitoplancténica por causas diferentes a sus efectos sobre el
clima luminico.

Dado que los estudios de Carignan y Planas (1994), Knowlton y Jones (1997) y
Unrein (2002) para analizar los factores limitantes del fitoplancton incluyeron sitios
conectados al sistema lético, la profundidad de muchos de ellos fue relativamente alta. Esto
incrementa la probabilidad de que la zona fética no alcance el fondo y, consiguientemente,
la disminucion de la transparencia perjudique el desarrollo algal. Los ambientes Iénticos
evaluados en el presente estudio, en cambio, se encuentran aislados del cauce principal
(excepto durante aguas altas), con profundidades inferiores a 1 m y una zona fética que
alcanzé toda la columna de agua en la gran mayoria de ellos. Es improbable que en tales
ambientes la turbidez y el color perjudiquen el desarrollo algal a través de sus efectos sobre
el clima luminico (Jones, 1992).
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En muchos ambientes lénticos, la relacidn positiva entre clorofila-a y turbidez
responde a que ésta Ultima es causada principalmente por las células algales en
suspension (Peretyatko y col., 2007). No obstante, en las lagunas de la llanura aluvial del rio
Parana, la turbidez aumenta principalmente debido a la resuspensién de sedimentos por
accioén del viento (Carignan y Planas, 1994; Izaguirre y col.; 2001; Maine y col., 2004). La
biomasa del fitoplancton puede incrementar significativamente la turbidez de los cuerpos de
agua cuando alcanza altas concentraciones (Gulati y van Donk, 2002; Silva y col., 2014). En
los ambientes estudiados, la concentracion de clorofila-a generalmente fue menor de 10 pg
L". Por lo tanto, es probable que la contribucion del fitoplancton a la turbidez haya sido
generalmente baja. No obstante, en aquellos casos con mayores concentraciones, la
biomasa algal podria haber contribuido al aumento de la turbidez. Por ejemplo, en la laguna
Aislada (La3) (analisis temporal), la concentracion de clorofila-a fue elevada el 25 de abril de
2012 (52 ug L"). En cuanto al andlisis espacial, sélo las lagunas La Curva (La10), Los
Gansos (La11) y La Chancha (La12) presentaron altas concentraciones de clorofila-a, con
valores maximos de 32, 121 y 47 ug L™, respectivamente.

Si bien las células algales poseen mecanismos para contrarrestar la sedimentacion,
en general estdn sometidas a los mismos procesos gravitacionales que otras particulas
(Scheffer, 1998). Cuando sedimentan, se incorporan a los sedimentos del fondo y pueden
pasar a formar parte del detritus (Reynolds, 2006). No obstante, ante condiciones
desfavorables en la columna de agua (por ej.: riesgo de fotoinhibicion), la sedimentacion a
corto plazo resulta beneficiosa (Reynolds, 1986) ya que pueden permanecer viables en los
sedimentos durante cierto tiempo o producir estados de dormancia (Reynolds, 2006). En
cuerpos de agua someros, la resuspension por accién del viento es frecuente (lzaguirre y
col., 2001; Maine y col., 2004) y transporta células algales sedimentadas nuevamente a la
columna de agua (Ostrovsky y Yacobi, 2010). El aumento de la clorofila-a en la columna de
agua de La3 en respuesta a la resuspensioén indicaria que la biomasa algal puede alcanzar
altos valores en los sedimentos del fondo (Schallenberg y Burns, 2004). No obstante, la
resuspension de sedimentos también puede incorporar a la columna de agua fragmentos de
macrofitas, células algales muertas y pellets de organismos fitoplanctivoros que
incrementan la concentracion de pigmentos vegetales (Yacobi y Ostrovsky, 2012).
Independientemente de la fuente de pigmentos en los sedimentos, su resuspension puede
ocasionar una relacion positiva entre turbidez y clorofila-a en la columna de agua.
Asimismo, la resuspension puede incorporar a la columna de agua nutrientes que estimulan
el desarrollo del fitoplancton (Schallenberg y Burns, op. cit.), lo cual es consistente con la
relacion positiva entre turbidez y concentracién de nutrientes.

A pesar de que las lagunas someras son mas susceptibles a la resuspension de

sedimentos por accién del viento en comparacién con lagunas profundas (Hamilton y Lewis,
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1990; Maine y col., 2004), sélo en La3 se observé una relacién negativa entre turbidez y
profundidad (analisis temporal, Capitulo Ill). En las demas lagunas aisladas (analisis
espacial), la turbidez se relacion6 negativamente con la cobertura vegetal. Las macrofitas
pueden reducir la resuspension de sedimentos atenuando la accién del viento sobre la
superficie del agua y consolidando los sedimentos mediante el desarrollo radicular (Dieter,
1990; Hamilton y Mitchell, 1996; Horppila y Nurminen, 2005). La mayor cobertura vegetal
observada en las lagunas mas someras podria haber contrarrestado el efecto de la
profundidad sobre la resuspension. Al disminuir la resuspensién, la vegetacion acuética
probablemente disminuy6 el ingreso a la columna de agua de células algales y nutrientes
provenientes de los sedimentos del fondo, contribuyendo a la relacién positiva entre turbidez
y clorofila-a.

El color del agua es un estimador de MODC, cuyo efecto sobre la biomasa del
fitoplancton es altamente variable (Beaver y Crisman, 1991). Esto podria estar relacionado
con la variabilidad en la calidad (por ej., aromaticidad y acidez) y rangos de concentracion
de la MODC. Ambos factores influencian la magnitud de los efectos de la MODC sobre las
condiciones del ambiente acudtico, tales como la concentracidén y especiacion de nutrientes
(Lee y col., 2009) y la actividad de diversas enzimas (Boavida y Wetzel, 1998). En este
sentido, la MODC puede mejorar la biodisponibilidad de nutrientes y proteger a las enzimas
de la inactivacion (por ej., debido a fotodegradacién). Sin embargo, si sus asociaciones con
nutrientes y enzimas son muy estables o existe un exceso de MODC, la biodisponibilidad de
los nutrientes y la actividad enzimatica disminuyen, perjudicando el desarrollo algal.

El aumento simultaneo del PD y la MODC de alta aromaticidad en La3 (Capitulo I11)
sugiere que se produjo una asociacion entre ambos (Shaw, 1994; Shaw y col., 2000).
Aungue no se realizaron determinaciones de Fe, su presencia es indispensable para que se
produzcan estas asociaciones (Steinberg, 2003). En este sentido, el Fe puede formar
complejos con la MODC actuando como puente entre ésta y el PO,*; asi como formar
coloides con dicho ién, los cuales son peptizados por la MODC y pueden atravesar los filtros
empleados en el procesamiento de las muestras. El Fe suele limitar la productividad del
fitoplancton en ambientes de agua dulce debido a su baja solubilidad y a la formacién de
uniones estables con la MODC (Reynolds, 1984; McKay y col., 2004; Vrede y Tranvik,
2006). Los coloides y complejos MODC-Fe-PO,* son incapaces de atravesar las
membranas celulares. Su formacion mejora la biodisponibilidad de P y Fe s6lo cuando la
concentracion de los nutrientes libres en equilibrio satisface los requerimientos de la biota.
Al aumentar la concentracion de MODC y/o la estabilidad de las asociaciones MODC-Fe-
PO,*, los nutrientes en estado libre disminuyen dificultando su asimilacion por el
fitoplancton (Shaked y col., 2005; Lis y col.,, 2014). La capacidad de la MODC para
secuestrar P y Fe se debe a los grupos carboxilos e hidroxilos fendlicos, responsables de su
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acidez (Conzonno, 2009). Generalmente dichos grupos funcionales éacidos son mas
abundantes en la MODC mas aromaética. Esta, por lo tanto, suele afectar mas el desarrollo
del fitoplancton en comparacién con la MODC mas alifatica (Ravichandran y col., 1998;
Shaw y col., 2000; Benoit y col., 2001; Lee y col., 2009). En ambientes ricos en MODC, los
acidos organicos suelen ser la principal causa de acidez (Lydersen, 1998). Por lo tanto, la
explicacion de la clorofila-a por la acidez y aromaticidad de la MODC (relaciones negativas)
sugiere que sélo la MODC mas acida y aroméatica perjudica el desarrollo algal.

Los grupos funcionales acidos de la MODC forman con las enzimas compuestos de
copolimerizacion llamados humico-enzima-complejos (Wetzel, 1991; Shindo y col., 1996).
En ambientes acudticos, la enzima mas estudiada ha sido la fosfatasa alcalina (Munster y
col., 1992; Wetzel, 1993; Boaviday Wetzel, 1998; Espeland y Wetzel, 2001; Boavida, 2010).
La formacién de este tipo de compuestos protege a las enzimas de la degradacion pero
inhibe la hidrélisis de sustratos, lo cual es revertido luego de la ruptura de las uniones
quimicas por exposiciéon a la radiacién UV. Por lo tanto, la formacién de compuestos
humico-enzimas dificulta la asimilacion de nutrientes por el fitoplancton a corto plazo (Kim y
Wetzel, 1993; Shi y col., 2011). De acuerdo con esto, el aumento de la concentracién de
MODC con alto grado de aromaticidad y contenido de grupos funcionales acidos también
puede haber perjudicado el desarrollo algal mediante sus efectos sobre la actividad
enzimatica.

Asimismo, el desarrollo del fitoplancton es perjudicado por los aleloquimicos
exudados por macrofitas acuéaticas (de Tezanos Pinto y O’Farrell, 2014), los cuales afectan
el proceso fotosintético y la actividad de diversas enzimas (Yu y col., 1992; Mulderij y col.,
2006; Wang y col., 2013). Las macrofitas acuaticas también pueden liberar MODC con alto
grado de aromaticidad, e incluso una relacién positiva entre la exudacién de ésta y las
propiedades aleloquimicas de los exudados ha sido observada en varias especies
abundantes en el sistema del Parana Medio (Gutiérrez y Mayora, 2015). Por lo tanto, la
asociacién negativa entre aromaticidad de la MODC vy clorofila-a podria responder a la
toxicidad de los exudados vegetales sobre el fitoplancton. Las lagunas mas someras
presentaron mayor cobertura vegetal y aromaticidad de la MODC. Esto sugiere que la
disminucién de la profundidad de los ambientes lénticos aislados puede perjudicar al
fitoplancton debido al mayor desarrollo de vegetacion acuatica capaz de liberar

aleloquimicos.

Puede concluirse que los factores reguladores de la biomasa algal en sistemas
fluviales con llanura aluvial varian de acuerdo con la escala espacial analizada. Si bien la
transparencia del agua afecta la variabilidad espacial y temporal de la biomasa algal al

considerar ambientes conectados al sistema lético, no constituiria un factor regulador al
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realizar un analisis mas local (considerando sélo los ambientes con menor conectividad
hidrologica). En estos cuerpos de agua, la resuspension de sedimentos conteniendo células
algales y la calidad de la MODC (aromaticidad y acidez, determinantes de su capacidad
para secuestrar nutrientes e inactivar enzimas) serian importantes reguladores del
fitoplancton. La relacion positiva entre cobertura vegetal y MODC con elevada aromaticidad
sugiere que la exudacion de ésta por macroéfitas acuaticas contribuye a la regulacion de la
biomasa algal. Asimismo, el retorno a la columna de agua de células algales sedimentadas
puede disminuir en ambientes con elevado desarrollo de macréfitas acuaticas, las cuales

afectan negativamente la resuspension de sedimentos.
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CAPITULO V. REGULADORES BIOGEOQUIMICOS DE LA FOSFATASA ALCALINA EN
EL GRADIENTE CAUCE PRINCIPAL-LLANURA ALUVIAL: IMPLICANCIAS EN LA
DINAMICA DEL FOSFORO

Introduccién

Para obtener energia los microorganismos heterétrofos oxidan el C contenido en la materia
organica, liberando nutrientes inorganicos durante este proceso. Previamente las particulas
organicas suelen ser transformadas por enzimas extracelulares que permiten la obtencion
de moléculas organicas mas simples y facilmente oxidables (Battin y col., 2008). Por otra
parte, muchos organismos heterétrofos y autoétrofos sintetizan enzimas que actuan
externamente a las membranas celulares favoreciendo la obtencion de determinados
nutrientes (McGill y Cole, 1981). Dichas enzimas catalizan la liberacion, a partir de
moléculas organicas, de nutrientes inorganicos especificos de acuerdo con la enzima en
cuestion. Dado que la materia organica incorporada al ambiente acuatico generalmente es
consumida por la biota luego de la accion de enzimas extracelulares (Sinsabaugh y
Foreman, 2001), la actividad de éstas es clave en el reciclado de muchos nutrientes (Millar y
col., 2015).

El PO, es la principal forma de P asimilada por el fitoplancton, bacterias y
macrofitas acudticas (Cembella y col., 1984; Lobban y Harrison, 1994), por lo que su
regeneracion afecta el desarrollo de las comunidades bioticas. La fosfatasa alcalina es una
enzima capaz de hidrolizar diversos compuestos organicos fosforados y liberar PO,*. Por lo
tanto la actividad de la fosfatasa alcalina (APA) influye en el ciclo biogeoquimico del P y
puede modificar la limitacidén de la biota por nutrientes. Asimismo, la APA puede favorecer la
eutrofizacion (Song y col., 2006) e influir en la capacidad de los ambientes acuaticos para
retener P organico (Song y col., 2007).

Las principales fuentes de fosfatasa alcalina en ambientes acuaticos son el
fitoplancton (Kalinowska, 1997, Strojsova y col., 2008), zooplancton (Boavida y Heath, 1984;
Elser y col., 2010), bacterias (Halemejko y Chrost, 1984; Geraldes y Boavida, 2003) y
macréfitas acuaticas (Rejmankova y col., 2011). La enzima pude permanecer asociada a la
superficie de las células de los organismos o ser liberada al ambiente por excrecién o lisis
celular. Por lo tanto, la fosfatasa alcalina puede encontrarse tanto en la fase particulada
como en la fase disuelta, en este Ultimo caso formando complejos con sustancias humicas o
en forma libre. Esta ultima forma suele ser inactivada mas rapidamente dado que se
encuentra expuesta con mayor intensidad a factores que la degradan, como la radiacién UV
(Tank y col., 2005).

Muchos organismos incrementan la produccién de la fosfatasa alcalina al disminuir la

biodisponibilidad de PO,* con el fin de consumir el P contenido en compuestos orgénicos
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(Rose y Axler, 1998; Ranhofer y col., 2009). Por este motivo, la APA total, libre o0 asociada a
particulas de diferentes tamanfos, asi como la APA normalizada por concentracion de
clorofila-a o C organico, han sido empleadas en ambientes de agua dulce como indicadores
de limitacién por P (Dore y Priscu, 2001; Rengefors y col., 2001). No obstante, la APA es
afectada por otros factores ademas de la concentracion de PO,*. Debido a esto, no siempre
se relaciona con la concentracion de dicho nutriente en el ambiente acuatico (Cao y col.,
2009). En este sentido, algunos trabajos han observado que la produccién de la enzima por
el fitoplancton se relaciona mas con las reservas intracelulares de P (Litchman y Nguyen,
2008), mientras que otros han encontrado que la generacion de la enzima es especie-
especifica (Strojsova y col., 2008). Asimismo, la asociacion de la fosfatasa alcalina a
sustancias humicas evita su fotodegradacion pero también produce su inactivacién. Estas
asociaciones son destruidas por exposicion a la radiacion UV, luego de lo cual la enzima es
reactivada (Sereda y col., 2011). Por otra parte, la produccién de la fosfatasa alcalina por
microorganismos heterétrofos para la hidrélisis de sustratos organicos fosforados puede
responder a la limitacién por C mas que por P (Nicholson y col., 2006; Cao y col., op. cit.).
Las bacterias podrian consumir la parte organica de las moléculas hidrolizadas, mientras
que el PO,¥ liberado tenderia a acumularse. El ingreso de materia procedente de ambientes
terrestres o cuerpos de agua conectados también podria incrementar la APA en el ambiente
acudtico.

Dada la importancia de la APA en el ciclo biogeoquimico del P, su analisis puede
contribuir a la comprension de la dinamica de este nutriente en grandes rios con llanura
aluvial. El presente capitulo tiene como objetivo analizar los factores reguladores de la
APA asociada al fitoplancton y sus implicancias en el ciclo del P en una seccidn
transversal rio-llanura aluvial del sistema Parana Medio. De acuerdo con esto, se
analizaran:

1) los patrones espaciales de la APA asociada a particulas de tamarno algal
(mayores a 1,2 um) en el gradiente cauce principal-llanura aluvial;

2) las relaciones de la APA con la clorofila-a, concentracion de nutrientes y otras
variables abidticas en ambientes con diferente conectividad hidroldgica al cauce principal; y

3) las variables explicativas de la APA en el gradiente rio-llanura, asi como de la

APA en relacién a la clorofila-a en una laguna aislada del sistema l6tico.
Hipétesis:

- En el sistema rio-llanura aluvial del Parana Medio el fitoplancton es una importante
fuente de fosfatasa alcalina, contribuyendo al reciclado del P.
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Predicciones:

- La APA asociada a particulas se relaciona positivamente con la concentracion de
clorofila-a, aumentando durante aguas bajas y presentando mayores valores en la
llanura aluvial en comparacién con el cauce principal.

- Al aumentar la APA normalizada por clorofila-a en una laguna aislada, aumenta la
concentracion de PRS debido a la mayor hidrélisis de sustratos organicos fosforados
y/o menor consumo del PO,* liberado.

Materiales y métodos

La APA asociada a particulas de tamano algal (>1,2 um) fue evaluada durante diferentes
fases hidrosedimentologicas (2012) en un gradiente de conectividad hidrologica al cauce
principal del rio Parana Medio (Lo1, Lo3, La1 y La3). Los andlisis de la APA se realizaron en
condiciones 6ptimas de acuerdo a la metodologia detallada en la introduccién, por lo que los
resultados se refieren a la APA potencial (nmol L' h™). Se evaluaron las diferencias entre
los ambientes mediante el test de Kruskal-Wallis y post test de Dunn para comparaciones
multiples. Para evaluar si la APA presentd dindmicas temporales similares en estos
ambientes, se calcularon los coeficientes de correlaciéon de Pearson entre la APA de cada
uno de los sitios. Con el fin de analizar las relaciones de la APA con las variables
limnolégicas en cada ambiente, se calcularon sus coeficientes de correlacion de Pearson
con las demas variables medidas (turbidez, conductividad, pH, oxigeno disuelto,
conductividad, COD, MODC, nutrientes, cocientes entre diferentes formas de nutrientes y
clorofila-a). Los factores reguladores de la variabilidad de la APA en el gradiente rio-llanura
aluvial se evaluaron con un andlisis de regresién lineal multiple incluyendo simultaneamente
como variables explicativas todas aquellas que no presentaron co-linealidad.
Posteriormente se eliminaron en forma consecutiva, una por una (eliminacion “backward”),
las variables con mayor valor de p hasta que las variables explicativas remanentes
satisfagan un valor de p<0,05 considerado como estadisticamente significativo (Hastie y
col., 2009).

En la laguna Aislada (La3), se analizé en detalle la dindmica de la APA, dado que en
los sitios mas aislados las variables quimicas adquieren més importancia para el desarrollo
del fitoplancton. Se calcul6 el cociente APA/clorofila-a (APA/Clo, nmol ug Clo™ h™') con el fin
de normalizar la actividad enzimatica de acuerdo a la biomasa del fitoplancton (Istvanovics y
col., 1992). Se realiz6 un analisis de regresion lineal multiple con la APA/Clo como variable
dependiente siguiendo el procedimiento anteriormente descrito. Los datos fueron
logaritmicamente transformados previamente a la realizacion de todos los analisis

estadisticos.
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Resultados
Los mayores valores de APA asociada a particulas se observaron en la laguna mas aislada
(La3, promedio: 74 nmol L' h™), mientras que los menores valores se observaron en la
laguna con conexion directa al cauce principal (Lal, promedio: 34 nmol L' h"). Los
ambientes léticos presentaron valores intermedios (Lo1: 39 nmol L™ h™', Lo3: 44 nmol L' h'™)
(Figura V-1). Las diferencias fueron estadisticamente significativas (test de Kruskal-Wallis:
H=13,17; p=0,0043) en La3 respecto de Lo1 (p<0,05) y La1 (p<0,01). La dinamica temporal
de la APA fue similar en Lo1 y los ambientes con conectividad hidrolégica permanente al
mismo (Lal y Lo3) (coeficientes de correlacion de Pearson: Lo1-La1, r=0,73 p<0,01; Lo1-
Lo3, r=0,65 p<0,01; La1-Lo3, r=0,61 p<0,05), mientras que en La3 siguié una dinamica
temporal diferente respecto a los demas ambientes (coeficientes de correlacion de Pearson,
p>0,05 en todos los casos).

En Lo1 y los ambientes conectados al mismo (Lal y Lo3), los mayores valores de
APA se observaron durante la limnofase sin influencia del pico sedimentoldgico, aunque
también se registraron algunos valores altos al comienzo de la potamofase (Figura V-2). En
Lo1, la APA se relacion6 positivamente con la clorofila-a (r=0,54; p<0,05) y negativamente
con los cocientes ND/PD (r=-0,55; p<0,05) y Col/Clo (r=-0,59; p<0,05). En La1, la APA se
relaciond positivamente con la clorofila-a luego de separar los datos de acuerdo al cociente
Feo/Clo (mayor o menor de 0,3). Considerando los muestreos con cociente Feo/Clo>0,3
(principalmente observados durante el pulso sedimentoldgico), la relacion entre APA y
clorofila-a fue mas débil (r=0,77; p<0,05) que al considerar los muestreos con cociente
Feo/Clo<0,3 (r=0,84; p<0,01). Asimismo, para una misma concentracion de clorofila-a los
muestreos con elevado cociente Feo/Clo presentaron altos valores de APA en comparacion
a los muestreos con bajo cociente Feo/Clo. En los muestreos con bajo cociente Feo/Clo, la
APA también se relacioné negativamente con el cociente Col/Clo (r=-0,88; p<0,01). Por otra
parte, en Lo3 la APA se asocid positivamente con la alcalinidad (r=0,55; p<0,05) y
negativamente con el color del agua (r=-0,51; p<0,05).
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Figura V-1. Box Plot en relacion a la actividad de la fosfatasa alcalina (APA) asociada a
particulas (a) y sus variables explicativas: concentracion de clorofila-a (b) y cociente ND/PD
(c), en Lo1, Lal, Lo3 y La3 muestreados durante diferentes fases hidrosedimentologicas

(2012).
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Figura V-2. Variabilidad temporal de la actividad de la fosfatasa alcalina (APA) asociada a
particulas en Lol (ENNN) Lail (ENEE) Lo3 ( =E=) y La3 (ERER) durante diferentes fases

hidrosedimentolégicas (2012).
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En La3, se observaron cuatro picos de actividad enzimatica (Figura V-2). Dos de
ellos ocurrieron durante la limnofase tardia simultdneamente con picos de clorofila-a
(correlacién de Pearson: r=0,52 p=0,05), cociente Feo/Clo (r=0,62 p<0,05), PP (r=0,68
p<0,01), NP (r=0,65 p<0,01) y turbidez (r=0,65 p<0,01). Los dos restantes ocurrieron
durante la potamofase y limnofase temprana simultdneamente a aumentos en los valores de
MODC y PRS (sin significancia estadistica). Excluyendo estos ultimos, la APA se relacioné
positivamente con los cocientes NID/PRS y NID/POD (r=0,66 y r=0,55; p<0,05), asi como
con la concentracion de N-NH,* (r=0,63; p<0,05).

El analisis de regresion lineal multiple para hallar los factores reguladores de la APA
asociada a particulas en el gradiente cauce principal-llanura aluvial explicé el 43% de la
variabilidad espacio-temporal de la actividad enzimatica (p=9,21 x 107%). Las variables
explicativas significativas fueron clorofila-a (relacién positiva) y el cociente ND/PD (relacién
negativa) (Tabla V-1).

Tabla V-1 Variables predictoras de la variabilidad espacio-temporal de la actividad de la
fosfatasa alcalina (APA) asociada a particulas (andlisis de regresién lineal multiple) en un
gradiente de conectividad hidrolégica a Lol considerando diferentes fases
hidrosedimentolégicas (2012). N=60.

Coeficiente  Error estdndar p r°
APA
F=21,82 p=9,21 x 10° ’=0,43
Constante 4,31 0,279 5,43 x 102
Clorofila-a 0,34 0,067 3,78 x10°% 0,23
ND/PD -0,30 0,066 2,71 x10° 0,17

Por otra parte, en La3, la APA/Clo presenté un promedio de 9 nmol pg Clo™ h™,
variando entre 3 y 28 nmol ug Clo™ h™. Los mayores valores se observaron al comienzo de
la potamofase (Figura V-3), en coincidencia con un aumento de la concentracién de MODC,
asociandose positivamente con la acidez (r=0,56; p<0,05). El andlisis de regresion lineal
multiple explico el 58% de su variabilidad temporal en este ambiente (p=0,0055). Las
variables explicativas significativas fueron acidez y temperatura del agua (relaciones
positivas) (Tabla V-2).
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Figura V-3. Variabilidad temporal de la actividad de la fosfatasa alcalina asociada a
particulas normalizada por concentracién de clorofila-a (APA/Clo, nmol ug Clo” h™') en La3
considerando diferentes fases hidrosedimentoldgicas (2012).

Tabla V-2. Variables predictoras de la variabilidad temporal de la actividad de la fosfatasa
alcalina asociada a particulas normalizada por concentracion de clorofila-a (APA/Clo)
(andlisis de regresion lineal multiple) en La3 considerando diferentes fases
hidrosedimentolégicas (2012). N=15.

Coeficiente  Error estdndar p r
APA/Clo
F=8,28 p=0,0055 r’=0,58
Constante -1,20 1,081 0,287
Acidez 1,80 0,546 0,006 0,32
Temperatura 0,99 0,362 0,018 0,20
Discusion

La concentracién de clorofila-a se asocié positivamente con la APA, tanto en la dinamica
temporal de cada ambiente del Parand como considerando el gradiente cauce principal-
llanura aluvial (correlaciones de Pearson y modelo de regresién multiple). Esto permite
confirmar la primera prediccion planteada, y sugiere que el fitoplancton contribuye a la
mineralizacién del P organico en este sistema mediante la sintesis de fosfatasa alcalina. No
obstante, dado que las relaciones entre clorofila-a y APA fueron débiles, otros factores
también intervendrian en la regulacién de la actividad enzimatica. Tanto la APA como la
APA/Clo presentaron asociaciones con otras variables fisicas, quimicas y bioldgicas, lo que
muestra la multiplicidad de factores que influyen en la actividad enzimatica y mineralizacion
del P organico. En este sentido, fue posible corroborar parciamente la segunda hipétesis,

que conjeturaba un incremento de la concentracién de PRS al aumentar la APA/Clo en una
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laguna aislada. Los mayores valores de ambas variables ocurrieron simultdneamente,

aungue no se observaron relaciones estadisticamente significativas.

Factores bioldgicos relacionados con la fosfatasa alcalina e implicancias en la regeneracion
de PO*

La APA asociada a particulas en el cauce principal (Lo1) y ambientes directamente
conectados al mismo (Lal y Lo3) presenté valores similares a los observados en otros
grandes rios, tales como el Mississippi, Missouri, Ohio, Tennessee y Arkansas (Millar y col,
2015). Al disminuir la conectividad hidrol6gica con el sistema I6tico mejoran las condiciones
para el desarrollo del fitoplancton, como se observé en la laguna Aislada (La3). La mayor
APA en esta laguna en comparacion con los ambientes mas conectados a Lo1 (Figura V-1)
es consistente con sus valores significativamente mayores de biomasa algal (Capitulo Ill),
dado que el fitoplancton puede ser una importante fuente de fosfatasa alcalina (Kalinowska,
1997; Strojsova y col., 2008). No es posible establecer comparaciones de los valores de
APA con otras lagunas aluviales debido a la falta de informacién previa. No obstante, la
APA asociada a particulas en La3 se encuentra en el extremo inferior del rango de valores
registrados en ambientes Iénticos con similares concentraciones de clorofila-a (Kalinowska,
1997; Strojsové y col., 2003; Rose y Axler, 1998; Cao y col., 2009).

Las células algales constituyen un recurso tréfico para el zooplancton y exudan COD
labil que estimula el desarrollo bacteriano. Al igual que el fitoplancton, el zooplancton
(Boavida y Heath, 1984; Elser y col., 2010) y las bacterias (Halemejko y Chrost, 1984;
Geraldes y Boavida, 2003) son importantes fuentes de fosfatasa alcalina en ambientes de
agua dulce. Por lo tanto, el fitoplancton también puede contribuir indirectamente a la
produccion de fosfatasa alcalina a través de sus efectos positivos sobre el desarrollo de
otros organismos capaces de sintetizar la enzima. A pesar de que la mayoria de las
bacterias atraviesa los filtros utilizados en la determinacién de APA (tamaro de poro: 1,2
um), las que forman colonias y aquellas asociadas a particulas de mayor tamarno pueden
ser retenidas, contribuyendo a la APA determinada. Asimismo, el mayor desarrollo de la
biota en los ambientes mas aislados podria intensificar la competencia por nutrientes entre
diferentes comunidades y dentro de una misma comunidad. Tales condiciones y la elevada
concentracion de materia organica que caracteriza a estos ambientes podrian favorecer el
desarrollo de especies capaces de sintetizar enzimas para el aprovechamiento de nutrientes
organicos (Shiy col., 2011).

En Lo1 y los ambientes permanentemente conectados al mismo (Lal y Lo3), la APA
aumentd principalmente durante la limnofase exenta de la influencia del pulso
sedimentoldgico, evidenciando el efecto negativo del pico de sedimentos y de la potamofase
sobre la produccién de fosfatasa alcalina. Esto podria responder a que el aumento de la
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concentracion de solidos suspendidos y las condiciones hidrolégicas determinadas por la
potamofase son perjudiciales para el desarrollo del fitoplancton capaz de sintetizar la
enzima; y/o a las mayores concentraciones de PRS durante el pico de sedimentos y la
inundacién. Asimismo, en Lal se observé una fuerte relacién positiva entre clorofila-ay APA
excluyendo los muestreos realizados durante el arribo del pulso de sedimentos
caracterizados por mayor cociente Feo/Clo. Esto sugiere que tanto la biomasa del
fitoplancton como su estado fisiol6gico podrian influir en la APA de los cuerpos de agua. En
los ambientes conectados al sistema Iético también se observaron valores altos de APA al
inicio de la potamofase, lo cual podria responder al aporte de material proveniente de los
ambientes mas aislados de la llanura aluvial con mayor actividad enzimatica.

En La3, por otro lado, se observd un aumento de APA en respuesta a la
resuspension de sedimentos, simultaneamente a un aumento de clorofila-a. Como fue
discutido en el Capitulo IV, las algas sedimentadas pueden permanecer viables durante
cierto tiempo si las condiciones son apropiadas (Reynolds, 2006). Por lo tanto, su
produccion de APA en los sedimentos del fondo podria estar contribuyendo a la hidrélisis de
los compuestos organicos fosforados y a la regeneracion de PO,>. La resuspension de las
algas por accién del viento durante periodos de escasa profundidad (lzaguirre y col., 2001;
Maine y col., 2004; Ostrovsky y Yacobi, 2010) podria incrementar la actividad enzimética en
la columna de agua.

La laguna La3 se caracteriz6, ademas, por un gran desarrollo de vegetacion
acuatica. Los fragmentos de macroéfitas muertas incorporados a los sedimentos del fondo
también pueden haber contribuido al aumento de la clorofila-a y APA durante la
resuspension de sedimentos. Si bien son escasos los antecedentes sobre sintesis de
fosfatasas por macrofitas acuaticas, Rejmankova y col. (2011) observaron que la vegetacion
emergente y flotante puede ser una importante fuente de APA. Asimismo, Huang y Morris
(2003) y Wang y col. (2012) observaron que la APA en sedimentos de ambientes de agua
dulce se incrementé al aumentar el desarrollo de macréfitas acuaticas emergentes y
sumergidas, respectivamente. Las enzimas pueden ser incorporadas a la columna de agua
durante la descomposicion de la vegetacion, encontrandose adherida a las paredes
celulares o dentro de células corticales (Hernandez y col., 1994).

La biomasa vegetal muerta (incluyendo células algales y restos de macrofitas)
acumulada en el fondo de los cuerpos de agua es mineralizada por microorganismos
heterotrofos. Estos pueden ser importantes productores de fosfatasa alcalina durante el
proceso de descomposicion en los sedimentos de los ambientes acuaticos (Halemejko y
Chrost, 1984; Barik y col., 2000; Barik y col., 2001). Por lo tanto, la resuspension de
sedimentos también podria incrementar la APA particulada al trasladar hacia la columna de

agua a los microorganismos descomponedores.
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Asimismo, la fosfatasa alcalina incorporada al ambiente acuatico por lisis celular o
excrecion puede ser adsorbida sobre particulas inorganicas (Tietjen y Wetzel, 2003). De
esta manera, puede incorporarse a los sedimentos del fondo protegida de factores capaces
de degradarla. Independientemente de la fuente de fosfatasa alcalina, si la enzima se
acumula en los sedimentos del fondo, la resuspensién puede incrementar la APA en la
columna de agua (Newman y Reddy, 1993; Xia y col., 2012). Dado que las moléculas
organicas disueltas pueden ser adsorbidas sobre particulas (Ertel y col., 1986), la hidrélisis
de las mismas podria ser considerablemente mejorada como consecuencia de la asociacion
de la APA al material particulado (Tietien y Wetzel, op. cit). En este sentido, la APA de los
sedimentos de las lagunas aluviales, donde predomina la fraccion organica del P (Mugni y
col., 2005; Lair y col., 2009), podria ser clave en la liberacién de PO,* a la columna de agua
(Wang y col.,, 2012). Esto es consistente con la elevada concentracion de PRS que
caracteriza a los ambientes mas aislados de la llanura aluvial (Drago, 1990; Carignan y
Neiff, 1992; Bonetto y col., 1994; Villar y col., 1998).

Factores quimicos relacionados con la fosfatasa alcalina: importancia de la MODC en la
mineralizacion del P organico

Los resultados obtenidos en Lo1 y los ambientes conectados al mismo (La1 y Lo3) sugieren
que la APA asociada a particulas fue negativamente afectada por la MODC, relacionandose
negativamente con el cociente Col/Clo en Lo1 y Lal, y con el color del agua en Lo3. Esto
puede relacionarse con la capacidad de las sustancias humicas, que componen parte de la
MODC, de formar asociaciones con la fosfatasa alcalina. De acuerdo con lo sefialado por
Munster y col. (1992), la formacidén de asociaciones quimicas entre sustancias humicas y
enzimas adsorbidas sobre particulas conduce a la incorporacién de las enzimas a la fase
disuelta. Por lo tanto, dichas asociaciones pueden disminuir la APA en la fraccién
particulada y simultaneamente aumentarla en la fraccién disuelta. Lamentablemente, en el
presente trabajo sélo se realizaron determinaciones de APA particulada.

La laguna La3, por otra parte, presentd los menores cocientes ND/PD (variable
explicativa de la APA en el analisis espacio-temporal, relacién negativa), NID/PRS y NT/PT,
asi como las mayores concentraciones de todas las formas de P determinadas (Capitulo IlI
y Figura V-1). El aumento de la APA en La3 es contrario a lo esperado de acuerdo a la
vision tradicional, que plantea una disminucion de la sintesis enzimatica al disminuir la
limitacién por P de las bacterias y del fitoplancton (Chrést y Overbeck, 1987). Los resultados
sugieren un aumento de la APA en respuesta a la mayor disponibilidad de sustratos
organicos fosforados, y un incremento del PRS debido al aumento de la hidrélisis de las
moléculas organicas fosforadas tal como fue predicho. Similarmente, al analizar el agua

intersticial de los sedimentos del fondo de cuerpos de agua dulce, Huang y Morris (2003)
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observaron un aumento de la APA y una disminucién del cociente N-NH,*/PRS al aumentar
el estado sucesional.

Asimismo, la biodisponibilidad del P puede ser baja (a pesar de su alta
concentracion) en ambientes ricos en materia organica, tales como La3 y aquellos
estudiados por Huang y Morris (2003). Las sustancias humicas, que componen la mayor
parte de la MODC, son capaces de formar asociaciones con Fe y PO,*, y estabilizar
coloides que contienen P. Dichas reacciones evitan la incorporacion del P a los sedimentos,
incrementando su concentracion en la columna de agua, pero al mismo tiempo disminuyen
su biodisponibilidad, ya que los complejos y coloides son incapaces de atravesar las
membranas celulares (Steinberg, 2003). Esto, junto con la mayor disponibilidad de sustratos
organicos fosforados, podria contribuir al aumento de la APA y de la concentracion de PRS
en la columna de agua de ambientes ricos en materia organica. Tales conclusiones son
consistentes con el aumento de la APA en La3 en mayo y septiembre de 2012 (148 y 131
nmol L' h, respectivamente) simultdneamente a un aumento de la concentracion de
MODC (color: 152 y 123 mg L™ de Pt-Co) y PRS (3 y 5 pM). Asimismo, las relaciones
positivas de la APA con la concentracién de N-NH," y los cocientes NID/PRS y NID/POD en
la laguna La3 sugieren una baja biodisponibilidad del P. El aumento de la disponibilidad de
N facilmente asimilable ocasionaria una mayor limitacion por P incrementando la sintesis de
fosfatasa alcalina (Wang y col., 2015).

La MODC también puede aumentar la competencia por P al disminuir la limitacion de
los microorganismos heterétrofos por C organico (Stewart y col., 1982). Por otro lado,
algunos autores (Nicholson y col., 2006; Cao y col., 2009) han sugerido que en ambientes
ricos en materia organica los microorganismos heterétrofos podrian incrementar la sintesis
de fosfatasa en respuesta a sus requerimientos de C, por lo que utilizarian la parte organica
de las moléculas hidrolizadas mientras el PO,* liberado tenderia a acumularse. Asimismo,
la descomposicién de macréfitas acuaticas provenientes de las margenes inundadas al
inicio de la potamofase podria haber aportado al ambiente acuatico MODC, PRS vy
fragmentos vegetales conteniendo fosfatasa alcalina (Hernandez y col., 1994; Meyer y col.,
1998; Shilla y col., 2006). A pesar de que los mecanismos causales de las relaciones
positivas entre PRS, APA y MODC no estan claros, los resultados sugieren que la MODC
puede afectar la dinamica del P a través de sus efectos positivos sobre la APA asociada a
particulas en los ambientes més aislados. Dicha relacién es contraria a lo observado en los
ambientes mas conectados (asociacién negativa de la APA al color, como se discutio
anteriormente). Dado que las condiciones quimicas adquieren importancia para el desarrollo
de la biota en los ambientes mas aislados, es probable que sélo en estos sitios la MODC

estimule la sintesis enzimatica.
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De acuerdo con Huang y Morris (2003), la disponibilidad y mineralizacion enzimatica
del P en los ambientes acuaticos pueden relacionarse ya sea mediante una
retroalimentacién negativa o positiva. La retroalimentacion negativa consiste en la supresion
de la mineralizacién enzimatica del P organico cuando la concentracion de P biodisponible
supera su demanda. En ambientes con retroalimentacién positiva, en cambio, la demanda
de P es superior a su disponibilidad. Esto produce un aumento en la generacién de
fosfatasa alcalina, lo cual a su vez incrementa el desarrollo de la biota y la demanda de P.
Huang y Morris (op. cit.) concluyeron que, cuando el ambiente se encuentra en este ultimo
estado, funcionaria como un sumidero de P dado que la fosfatasa mantiene la asimilacion
de dicho nutriente en un nivel critico para sostener la productividad biolégica. Sin embargo,
en ambientes con elevada concentracion de MODC, las sustancias humicas podrian
disminuir la biodisponibilidad de PO,> luego de que este es liberado de sustratos organicos
por la accién enzimatica. Por lo tanto, a pesar de la elevada APA, sélo una pequefia parte
del PO,* liberado podria encontrarse libre y disponible para su asimilacion biolégica en
ambientes coloreados, manteniendo una alta tasa de mineralizacién de P organico y una
baja tasa de asimilacién biolégica. Esto puede contribuir a que los ambientes de la llanura
funcionen como una fuente de PD para los ambientes mas conectados, como fue discutido

en el Capitulo lll, a pesar de su elevada demanda biolégica de P.

Factores reguladores de la APA normalizada por biomasa algal

Dado que el fitoplancton puede incrementar la sintesis de fosfatasa alcalina al disminuir la
biodisponibilidad de P (Rose y Axler, 1998; Ranhofer y col., 2009), la APA normalizada por
concentracion de clorofila-a (APA/Clo) ha sido empleada como indicador de su limitacion
por dicho nutriente (Guildfor y Hecky, 2000; Dore y Priscu, 2001). La APA/Clo no se asocio
significativamente con la concentraciéon de ninguna de las formas de P determinadas. En
cambio, se relacioné positivamente con la acidez y la temperatura del agua. En relacién a la
acidez, los grupos carboxilos e hidroxilos fendlicos de la MODC son responsables de su
capacidad para secuestrar PO,> (Conzonno, 2009), y son los principales causantes de la
acidez de los ambientes acuaticos coloreados (Lydersen, 1998). Por lo tanto, el aumento de
la APA/Clo al aumentar la acidez podria responder a la menor biodisponibilidad de P como
consecuencia de su asociacién a los grupos acidos de la MODC.

En relacion a la temperatura, ésta puede afectar la actividad de las enzimas a través
de sus efectos sobre la proliferacién de los microorganismos que las sintetizan y sobre la
cinética enzimatica (Kang y Freeman, 1999). Ambos efectos quedan descartados en el
presente estudio, dado que la actividad enzimatica fue normalizada por biomasa algal y

todas las determinaciones se realizaron a la misma temperatura. Por lo tanto, es posible
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que el aumento de la temperatura haya favorecido la sintesis enzimatica (Burns y Dick,
2002).

De acuerdo con Chrost y Overbeck (1987), los productos finales de las reacciones
catalizadas por las enzimas son inhibidores de éstas. Sin embargo, los resultados sugieren
que el aumento de la concentracion de PRS no suprimi6 la sintesis de fosfatasa alcalina en
La3. La APA/Clo fue alta en momentos de mayor concentracion de PRS y MODC,
similarmente a la APA sin normalizar. Como fue sefalado respecto a esta ultima, tales
resultados sugieren que la MODC favoreci6 que el PRS se mantenga en solucion. Este PRS
no se encuentra disponible para ser utilizado por el fitoplancton debido a la formacion de
asociaciones con sustancias humicas. El mayor valor de APA/Clo (28 nmol pg Clo™ h™),
observado al comienzo de la potamofase, ocurri6 simultdneamente con la mayor
concentracién de MODC (color: 152 mg L™ Pt-Co) y elevada concentracién de PRS (3 pM).
No obstante, al comienzo de la limnofase se observaron altos valores de color (123 mg L™
Pt-Co) junto con la mayor concentracién de PRS observada en este ambiente (5 uM) y un
valor de APA/Clo comparativamente bajo (8 nmol pg Clo' h'). Esto sugiere que, al
superarse cierta concentracion de PO,*, la cantidad libre en equilibrio con aquel
secuestrado por la MODC podria ser relativamente alta a pesar de la elevada concentracion
de MODC. La concentracién de PO, libre en equilibrio con aquel asociado a las sustancias
humicas depende de la concentracién total de PO,* en el ambiente acuatico. Por lo tanto,
cuando esta Ultima supera cierto valor, la concentracién de PO, libre podra ser suficiente
para satisfacer los requerimientos de la biota a pesar de la elevada concentracion de MODC
capaz de secuestrarlo.

A diferencia de la APA sin normalizar, la APA/Clo disminuy6é al aumentar la
resuspension de sedimentos. Tanto la actividad enzimética como la clorofila-a aumentaron
durante la resuspensién, pero esta Ultima experimentd un mayor incremento. Esto puede
tener dos causas no excluyentes. Por un lado, las células algales sedimentadas podrian
estar expuestas a una menor limitacién por P en comparacion con las células algales
suspendidas en la columna de agua. Esto responde a que los sedimentos son una fuente de
dicho nutriente (Maine y col., 1998). Por otro lado, los altos valores del cociente Feo/Clo
observados durante la resuspensién indican un alto grado de degradacién del material
vegetal de los sedimentos del fondo (Lorenzen, 1965). Por lo tanto, una gran parte de las
enzimas asociadas a restos de macrofitas y células algales sedimentadas podria haber sido

liberada al ambiente acuatico por lisis celular (Berman, 1970).

Puede concluirse que la APA asociada a particulas algales contribuye a la
mineralizaciéon del P orgénico, principalmente en los ambientes mas aislados de la llanura

aluvial. Dado que la MODC de mayor acidez es capaz de secuestrar PO,%, podria disminuir
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su asimilacion biolégica y aumentar la tasa de mineralizacion de los compuestos organicos
fosforados al estimular la sintesis de fosfatasa alcalina. Asimismo, otros factores tales como
el aumento de la temperatura y de la disponibilidad de N inorganico, facilmente asimilable
por el fitoplancton, pueden favorecer la sintesis enzimatica y, por lo tanto, la mineralizacion

del P organico.
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CAPITULO VI. RELACIONES DE LA MATERIA ORGANICA DISUELTA CROMOFORICA
Y NUTRIENTES CON LA ESTRUCTURA Y ESTADO FISIOLOGICO DEL
FITOPLANCTON

Introduccién

Las disponibilidad de luz y nutrientes en los ambientes acuéticos afecta el estado fisioldgico
(de Madariaga y Joint, 1992; Pemberton y col., 2007) y la estructura del fitoplancton
(Huisman y Weissing, 2001; Zhang y col., 2007; Frau y col., 2015) a través de un control
bottom up. Las especies del fitoplancton poseen ventajas competitivas en ambientes con
diferente disponibilidad de recursos (Reynolds, 2006). Esto se debe a la variabilidad de sus
adaptaciones fisiologicas y morfoldgicas, asi como de sus requerimientos nutricionales. En
este sentido, todas las especies poseen importantes requerimientos de N y P; pero el
fitoplancton siliceo (diatomeas y algunas crisofitas) también consume SiD en grandes
cantidades para el desarrollo de sus estructuras celulares. Asimismo, algunas especies del
fitoplancton pueden combinar fototrofia con fagotrofia para satisfacer sus demandas
nutricionales, mientras que otras s6lo consumen nutrientes en forma disuelta (Jones, 2000).
A su vez, la composicion y estado fisioldgico del fitoplancton influyen en la susceptibilidad
de las células a procesos perjudiciales como sedimentaciéon (Sommer, 1984) y fotoinhibicidén
(Harrison'y Smith, 2009). Dado que este ensamble de especies influye en la transferencia
de energia a niveles tréficos superiores, las condiciones limnolégicas capaces de afectarlo
repercuten en otros niveles de las redes tréficas acuaticas (Sanders y col., 1989).

La MODC modifica el clima luminico subacuatico (Williamson y col., 1996; Costa y
col., 2013) y la biodisponibilidad de nutrientes (Shaw, 1994). Por lo tanto, es un importante
regulador del desarrollo del fitoplancton en muchos ambientes acuaticos (Steinberg, 2003).
La escasez de nutrientes y luz, frecuente en cuerpos de agua humicos, beneficia a las
especies mixotréficas dado que éstas aprovechan una mayor diversidad de recursos
(Raven, 1997). Asimismo, varios estudios han observado que en ambientes con alta
concentracion de MODC predominan las algas flageladas. Esto responderia a que pueden
migrar a las capas superficiales con mejor clima luminico y biodisponibilidad de P por
ruptura fotoquimica de las uniones entre sustancias humicas, Fe y PO,> (Bergstrém y col.,
2003; Joniak, 2007); y por reactivacion de la fosfatasa alcalina debido a la exposicién a
radiacion UV de los compuestos de copolimerizacion con sustancias humicas (Boavida,
2010). Otros estudios han observado un predominio de especies productoras de pigmentos
capaces de absorber luz roja, la cual domina la radiacién subacuéatica en ambientes

coloreados (Jones, 1998). La MODC también puede influir sobre la fisiologia de las células
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algales a través de sus efectos sobre las condiciones ambientales y de manera directa,
actuado como un “xenobidtico natural” (Steinberg y col., 2003; Bahrs y Steinberg, 2013).

Por otra parte, el desarrollo del fitoplancton produce cambios sobre las condiciones
limnoldgicas, tales como disminucién de la concentracién de nutrientes por consumo
(Kagami y col., 2006; Schelske y col., 2006) y aumento de la concentracion de MODC
debido a su exudacién (Descy y col.,, 2002). Por lo tanto, las relaciones entre las
condiciones limnologicas y el desarrollo algal son complejas y ocurren en diferentes
direcciones. El objetivo de este capitulo es evaluar las relaciones de la MODC vy
nutrientes con la estructura y el estado fisiolégico del fitoplancton en ambientes
acuaticos del sistema fluvial del Parana Medio. Para ello, se analizaran:

1) los factores reguladores de la densidad de especies del fitoplancton en el
gradiente cauce principal-llanura aluvial, y de grupos algales con diferentes modos de
nutricion en una laguna;

2) las variables explicativas del cociente feofitina-a/clorofila-a (Feo/Clo) en lagunas
aisladas del sistema fluvial.

Hipétesis:
- La MODC vy los nutrientes son factores reguladores importantes de la estructura y
estado fisioldgico del fitoplancton en lagunas aisladas del sistema fluvial del Parana.

Predicciones:
- El aumento de la concentracién de MODC se asocia a un aumento de especies
flageladas mixotréficas y a un mayor cociente Feo/Clo.
- La concentracién de SiD se asocia positivamente con la densidad de algas siliceas.

Materiales y métodos

Los factores reguladores de la estructura del fitoplancton se evaluaron en el gradiente cauce
principal-llanura aluvial (Lo1, Lo2, Lo3, La1, La2, La2’, La4 y La4’) durante una limnofase
(septiembre a diciembre de 2010). Las variables explicativas de la densidad de especies del
fitoplancton se identificaron mediante un andlisis de correspondencia candnica (CCA),
debido a que el analisis de correspondencia destendenciado (DCA) mostré que la longitud
del gradiente de los dos primeros ejes excedi6 3 desviaciones estandar (ter Braak y
Smilauer, 2012). Las variables explicativas (turbidez, conductividad, PRS, N-NO3+NO,’, Azso
y Ases) y las especies del fitoplancton con contribucién a la densidad total mayor del 3%
fueron logaritmicamente transformadas e incluidas en el analisis. Luego se realizé un CCA

parcial en base a la densidad de especies del fitoplancton para evaluar el porcentaje de
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explicacion de tres categorias de variables: fisicas (turbidez y conductividad), nutrientes
(PRS y N-NO3+NO,) y MODC (A2s ¥ Ases), ¥ de las combinaciones de las tres categorias
de variables explicativas. Las variables ambientales mas significativas fueron chequeadas
con el test de Monte Carlo (999 permutaciones). El valor p fue ajustado con correccion de
Bonferroni.

Ademas, se analiz6 la variabilidad temporal de la composicion del fitoplancton de la
laguna La3 durante el periodo estudiado en 2012, que incluy6 diferentes fases hidrolégicas.
El ordenamiento de las muestras de acuerdo a la densidad de las clases taxon6micas
algales y las variables limnoldgicas medidas se evalu6 mediante un PCA. Se calcularon las
densidades de grupos algales con diferentes modos de nutricion. Fueron considerados
como fitoplancton mixotrofico aquellos taxa pertenecientes a Cryptophyceae,
Chrysophyceae, Dinophyceae y Haptophyta, los cuales son capaces de combinar fototrofia
con fagotrofia. Los demas taxa fueron considerados fototréficos. La densidad del
fitoplancton siliceo fue calculada como la suma de Bacillariophyceae, Mallomonas sp.,
Synura sp., especies de Chrysophyceae con quistes siliceos visibles, Pediastrum sp.,
Tetraedron sp. (Chlorophyceae), Goniochloris sp. (Xantophycea) (Preisig, 1994),
Trachelomonas sp. y Strombomonas sp. (Triemer y Zakrys, 2015). Los factores reguladores
de la variabilidad temporal del fitoplancton mixotréfico, fototréfico y siliceo se evaluaron
mediante regresion lineal multiple considerando la densidad de cada grupo algal (variables
dependientes) y las variables limnolégicas que no presentaron co-linealidad (variables
explicativas). Las variables explicativas con mayor valor de p se eliminaron en forma
consecutiva, una por una (eliminacion “backward”), hasta que las variables explicativas
remanentes satisficieron un valor de p<0,05 considerado como estadisticamente
significativo (Hastie y col., 2009).

Por otra parte, se analizaron los factores reguladores del cociente Feo/Clo,
considerado un indicador del estado fisiologico algal (Lorenzen, 1965), en lagunas aluviales
aisladas. Para ello, se consideré la variabilidad temporal del cociente Feo/Clo en la laguna
La3 durante el periodo estudiado en 2012 (incluyendo diferentes fases hidrolégicas); y su
variabilidad espacial en lagunas aisladas (La5-La14) durante aguas bajas (dos muestreos
realizados en 2013 y 2014). En cada caso, se realiz6 un analisis de regresion lineal multiple
incluyendo simultdneamente como variables explicativas todas aquellas que no presentaron
co-linealidad y siguiendo el procedimiento anteriormente descripto (eliminacién “backward”).

Los datos fueron logaritmicamente transformados antes de realizar los analisis estadisticos.
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Resultados

Estructura del fitoplancton en el gradiente cauce principal-llanura aluvial

Durante la limnofase analizada en 2010, la densidad del fitoplancton total aument6 desde el

cauce principal (Lo1) hacia la laguna mas aislada de la llanura aluvial (La4). El fitoplancton

estuvo compuesto por 199 taxa pertenecientes a Cyanobacteria, Bacillariophyceae,

Chlorophyceae, Zygnematophyceae, Cryptophyceae, Chrysophyceae, Dinophyceae y

Euglenophyceae (Figura VI-1).
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Figura VI-1. Densidad total del fitoplancton (a) y densidad relativa de los grupos

taxonémicos (b) en un gradiente decreciente de conectividad hidrolégica al cauce principal

del rio Parana Medio durante una limnofase (septiembre-noviembre de 2010).
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Figura VI-2 Distribucion de las muestras correspondientes a una limnofase en Lo1, Lo2,
Lo3, Lal, La2 y La4 de acuerdo con un CCA. Las variables dependientes (densidad de
especies del fitoplancton) son representadas con tridngulos, las variables explicativas con
flechas, y las variables explicativas significativas con asterisco. Las referencias de los
sitios fueron detalladas en la Tabla II-1, y las referencias de las variables en la seccion
Abreviaturas y Simbolos. Act.han: Actinastrum hantzschii Wol.; Aul.ang: Aulacoseira
granulata var. angustissima (O.Muller) Sim.; Aulit: A. italica (Ehr.) Sim.; Chla:
Chlamydomonas sp.; Chla.micr: C. microsphaera Pasch. & Jahoda; Chla.ov: C. ovata
Dang.; Chlore: Chlorella sp.; Chloro1, Chloro2, Chloro3: especies de cloroficeas;
Chroo.ac: Chroomonas acuta Uterm.; Chrys: especie de criptoficea; Cl.acic: Closteriopsis
acicularis Belch. & Swale; Cl.acut: Closterium acutum Breb.; Coelo: Coelomorum sp.;
Cryp.bras: Cryptomonas brasiliensis Castro, Bicudo & Bicudo; Cryp.ov: Cryptomonas
ovata Ehr.; Cryp: Cryptomonas spp.; Cyc.men: Cyclotella meneghiniana Kitz; Dolich:
Dolichospermum sp.; M.arc: Monoraphidium arcuatum (Kors.) Hind.; M.cont:
Monoraphidium contortum (Thur.) Kom.- Legn.; M.kom: Monoraphidium komarkovae
Nygaard; M.min: Monoraphidium minutum (N&g.) Kom.-Legn.; Mel.var: Melosira varians C.
Agardh; Nav: Navicula sp.; Nitz1, Nitz2: especies de Nitzschia; Oocys: Qocystis sp.;
Penna: diatomeas pennadas; Perid: Peridinium sp.; Plag.nan: Plagioselmis nanoplanctica
(Sk.) Nov. Luc. & Morr.; S.C.: diatomeas céntricas <7 pum de didmetro; Sc.ecor:
Scenedesmus ecornis (Ehr.) Chod.; Sk.pot: Skeletonema potamos (Weber) Hasle; Sp.ex.:
Spermatozopsis exultans Korsch.; T. curt: Trachelomonas curta Da Cunha; Volvo: especie

de volvocal.
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Los dos primeros ejes del CCA explicaron el 46,7% de la variabilidad de especies del
fitoplancton en el gradiente cauce principal-llanura aluvial. Las variables explicativas
significativas fueron conductividad (F=16,7; p=0,009), turbidez (F=4,0; p=0,009) y Asss
(F=3,0; p=0,009) (Figura VI-2). Las muestras fueron ordenadas en 3 grupos que reflejaron
los diferentes grados de conectividad hidrologica de los ambientes. A lo largo del primer eje
se observo la separacion de las muestras de La4, distribuidas hacia la derecha y asociadas
a mayores valores de conductividad, de las muestras de Lo1 y los ambientes con conexion
al mismo (Lo2, Lo3, Lal y La2). A lo largo del segundo eje se observé la separacion de las
muestras correspondientes a la laguna con conexion indirecta al sistema fluvial (La2),
distribuidas en la parte superior y asociadas a altos valores de turbidez y Agzgs, de las
muestras de Lol y los ambientes con conexion directa al mismo (Lo2, Lo3 y Lail),
distribuidas en la parte inferior y asociadas a mayores valores de profundidad y N-NO3
+NOs.

Las diatomeas y los flagelados pertenecientes a Chlorophyceae, Cryptophyceae y
Chrysophyceae se asociaron a los ambientes |6ticos y cuerpos de agua conectados (directa
o indirectamente) con el sistema fluvial, inversamente relacionados con la conductividad.
Las diatomeas céntricas (Melosira varians, Skeletonema potamos, Aulacoseira italica 'y A.
granulata var. angustissima), Cryptomonas spp. y volvocales (Spermatozopsis exultans y
Chlamydomonas spp.) estuvieron mejor representadas en Lo1 y los ambientes directamente
conectados al mismo, asociadas a mayor profundidad y N-NO;+NO,. Otros flagelados
(Chrysophyta n.i., Chroomonas acuta, Plagioselmis nanoplanctica y una especie de
volvocal) se asociaron a La2 y se relacionaron con mayores valores de turbidez y Asgs. El
fitoplancton de La4 estuvo compuesto por cianobacterias (Dolichospermum sp. vy
Coelomorum sp.), clorococales (Scenedesmus ecornis, Chlorella sp., y Monoraphidium
spp.), diatomeas (Cyclotella meneghiniana, Navicula sp. y Nitszchia sp.) y unas pocas
especies pertenecientes a Zygnematophyceae, Euglenophyceae y Dinophyceae (Closterium
acutum, Trachelomonas curta y Peridinium sp., respectivamente), asociadas a elevada
conductividad y Azso.

El CCA parcial reflejo que un bajo porcentaje (<7%) de la estructura del fitoplancton
fue explicado por el efecto Unico de variables fisicas (conductividad y turbidez), nutrientes
(PRS y N-NO3;+NO;) y MODC (Azs0 ¥ Asgs) (Tabla VI-1). Sélo el efecto combinado de
variables fisicas + MODC mostré un alto porcentaje de explicacion (54,3%).
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Tabla VI-1. Variacién explicada (CCA parcial) de las especies del fitoplancton por tres
categorias de variables y la combinacién de éstas en ambientes del sistema del Parana
Medio (Lo1, Lo2, Lo3, Lal, La2 y La4) durante una limnofase (septiembre-diciembre de
2010). Las referencias de los sitios fueron detalladas en la Tabla II-1. Variables fisicas:
turbidez y conductividad; Nutrientes: PRS y N-NO3'+NO,’; MODC: Agso Y Azes.

Fraccién de variables ;/jirsi?:éin % explicado % de variacion total
Fisicas 0,043 6,7 3,2

Nutrientes 0,040 6,2 2,9

MODC 0,040 6,4 3

Fisicas + Nutrientes 0,044 7,0 3,3

Nutrientes + MODC 0,020 3,1 1,5

Fisicas + MODC 0,344 54,3 25,7

Fisicas + Nutrientes + MODC 0,103 16,3 7,7

Explicacion total 0,634 100 47,2

Variacién total 1,341 100 30

Dinamica temporal de la estructura del fitoplancton en una laguna aluvial

Durante el periodo 2012, la densidad del fitoplancton total en la laguna Aislada (La3) varié
entre 338 y 11497 ind mL™" (promedio: 3545 ind mL™"). Los mayores valores se observaron a
principios de septiembre, cuando la laguna se encontraba desconectada del sistema fluvial
(aislamiento temprano) (Figura 1lI-3). El fitoplancton estuvo compuesto por 307 taxa
pertenecientes a Cyanobacteria, Bacillariophyceae, Chlorophyceae, Zygnematophyceae,
Cryptophyceae, Chrysophyta (Chrysophyceae y Synurophyceae), Dinophyceae,
Euglenophyceae, Xantophyceae y Haptophyceae (Figura VI-3). Luego de la inundacion, se
observd una tendencia de descenso de la densidad relativa de Chlorophyceae. Esta
tendencia se mantuvo durante el aislamiento temprano. En cambio, los taxa flagelados
(sobre todo Cryptophyceae y Chrysophyceae) mantuvieron una tendencia de ascenso
durante la inundacion y el posterior aislamiento. Las altas densidades relativas de
Chrysophyta observadas el 1 de agosto y el 9 de septiembre se debieron a un aumento de
la densidad de Dinobryon divergens Imhof, el cual se encontr6 formando entre 2 y 5
estatosporas por colonia en septiembre, simultaneamente a un aumento del color del agua
(123 mg L de Pt-Co).
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Figura VI-3. Densidad total del fitoplancton (a) y densidad relativa de los grupos

taxondmicos (b) en la laguna La3 considerando diferentes fases hidroldgicas (afio 2012).

Las mayores densidades de fitoplancton siliceo se observaron hacia el final de la
potamofase y durante la limnofase temprana. Durante este uUltimo periodo, presentdé una
tendencia contraria a la concentraciéon de SiD (Figura VI-4a). Durante la limnofase tardia
(enero-abril) predominaron las especies fototroficas (Figura VI-4b). El inicio de la
potamofase (mayo) se caracteriz6 por un importante aumento del color del agua, que
alcanzé un maximo de 152 mg L' de Pt-Co en comparacién con 60 mg L' de Pt-Co
previamente a la inundacion. Simultaneamente, aumentd la densidad del fitoplancton
fagotréfico y disminuy6 la del fitoplancton fototréfico (especialmente de taxa siliceos).
Durante el resto del periodo de aguas altas, el color del agua descendi6 hasta alcanzar
valores similares a los previos a la inundacién, junto a una disminucién de la densidad del
fitoplancton fagotréfico y a un aumento de la del fitoplancton fototréfico. Durante la
limnofase temprana (septiembre-noviembre), el color volvié a aumentar (pico de 123 mg L™
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de Pt-Co) junto con un aumento de la densidad de taxa fagotréficos y con un descenso de la
de taxa fototréficos (Figura VI-4b).
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Figura VI-4. Dinamica de la densidad del fitoplancton siliCe0 (=), concentraciéon de SiD
(== «=) (a), densidad del fitoplancton fototréfico ( ), densidad del fitoplancton fagotréfico
(=mmmmm) y color del agua (= ==) (b) en la laguna La3 durante diferentes fases hidroldgicas
(ano 2012).

Los dos primeros ejes del PCA, considerando las variables limnoldgicas analizadas y
la densidad relativa de los grupos algales, explicaron el 48% (primer eje: 29%, segundo eje:
19%) de la variabilidad de las muestras. El ordenamiento diferencié dos grupos (Figura VI-
5): limnofase tardia previa a la inundacion, y potamofase + limnofase temprana posterior a
la inundacion. El primer grupo se asocié a mayores valores de turbidez, SiD y densidad de
taxa pertenecientes a Bacillariophyceae, Chlorophyceae y Xantophyceae. El segundo grupo
se asoci6é a mayores valores de profundidad, color, PRS, conductividad y densidad de taxa
pertenecientes a Cryptophyceae, Chrysophyta, Haptophyceae, Zygnematophyceae vy
Cyanobacteria. Las clases Dinophyceae y Euglenophyceae no presentaron una asociacion
clara a ninguno de los grupos.
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Figura VI-5. Ordenamiento de las muestras (PCA) de la laguna La3 correspondientes a
diferentes fases hidrologicas (afio 2012) considerando variables limnolégicas y densidad

relativa de los grupos taxonémicos del fitoplancton.

La densidad del fitoplancton mixotréfico (capaz de combinar fototrofia con fagotrofia)
varié entre 18 y 3659 ind mL™, con un promedio de 1019 ind mL™. El modelo de regresion
lineal multiple explic6 el 53% de su variabilidad temporal (p=0,016). Las variables
explicativas significativas fueron color (relacién positiva) y temperatura (relacion negativa)
(Tabla VI-2). La densidad del fitoplancton fototréfico varid entre 320 y 7838 ind mL™", con un
promedio de 2526 ind mL". El modelo de regresién lineal maltiple explico el 53% de su
variabilidad temporal (p=0,016). Las variables explicativas significativas fueron silice
(relacion negativa) y pH (relacion positiva) (Tabla VI-2). La densidad del fitoplancton siliceo
varié entre 19 y 6429 ind mL™", con un promedio de 994 ind mL™". El modelo de regresion
lineal multiple explic6 el 66% de su variabilidad temporal (p=0,011). Las variables
explicativas significativas fueron SiD, color (relaciones negativas) y conductividad (relacién
positiva) (Tabla VI-2).
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Tabla VI-2. Variables predictoras de la variabilidad temporal de la densidad del fitoplancton
fagotréfico, fototrofico y siliceo (analisis de regresion lineal multiple) en la laguna La3
considerando diferentes fases hidrolégicas (afo 2012). N=13.

Coeficiente Error estandar p r
Fitoplancton fagotrofico
F=6,12 p=0,016 ’=0,53
Constante 3,52 4,896 0,487
Color 2,21 0,886 0,030 0,27
Temperatura -2,39 0,977 0,033 0,26
Fitoplancton fototrofico
F=6,11 p=0,016 ’'=0,53
Constante -0,94 4,044 0,820
SiD -0,37 0,145 0,027 0,27
pH 4,90 1,990 0,031 0,25
Fitoplancton siliceo
F=6,42 p=0,011 r’=0,66
Constante 11,57 5,613 0,066
SiD -0,90 0,226 0,003 0,23
Color -2,82 1,001 0,018 0,01
Conductividad 2,51 0,918 0,021 0,09

Variables explicativas del estado fisioldgico algal en lagunas aisladas

El modelo de regresion lineal multiple para evaluar los factores reguladores de la dinamica
temporal del cociente Feo/Clo en La3 explicé el 74% de su variabilidad. Las variables
explicativas significativas fueron nivel hidrométrico del cauce principal (relacién negativa) y
NT (relacién positiva) (Tabla VI-3). Por otra parte, el modelo de regresion lineal multiple para
evaluar los factores reguladores de los cambios espaciales del cociente Feo/Clo en lagunas
aisladas (La5-La14) explico el 52% de su variabilidad. Las variables explicativas
significativas fueron S2 (inversamente asociada al peso molecular de la MODC) (relacion
negativa) y el cociente NID/Si (relacion positiva) (Tabla VI-3).

Discusion

Relaciones de la MODC con la estructura del fitoplancton en el gradiente cauce principal-
llanura aluvial

En los rios subtropicales con planicie aluvial, la estructura del fitoplancton es regulada
principalmente por variables fisicas (especialmente, disponibilidad de luz y condiciones
hidrologicas) (Zalocar de Domitrovic y col., 2007; Devercelli y col., 2014). La importancia
relativa de la MODC como otra variable capaz de influir en la estructura del fitoplancton no

ha sido explorada en estos sistemas. Sin embargo, en zonas templadas y boreales
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numerosos trabajos encontraron que los ambientes con altas concentraciones de MODC
presentan altas densidades de algas flageladas mixotréficas, o de especies con pigmentos
que absorben la luz roja-naranja (Jones, 1998; Bergstrém y col., 2003; Joniak, 2007). Los
resultados mostraron que la MODC de mayor peso molecular (Asss) explicd
significativamente la estructura del fitoplancton en el gradiente de conectividad hidroldgica al
cauce principal, junto con las variables fisicas (turbidez y conductividad) (CCA). EI CCA
parcial revel6, ademas, que la combinacién de factores fisicos y MODC (Azso Y Asgs) explico
la mayor fraccién de la variabilidad espacial de la estructura del fitoplancton.

Tabla VI-3. Variables predictoras de la variabilidad temporal y espacial del cociente Feo/Clo
en la laguna La3, muestreada durante diferentes fases hidrolégicas (afo 2012, N=13), y en
ambientes lénticos aislados pertenecientes a la llanura aluvial del rio Parana Medio (N=17),

respectivamente (analisis de regresion lineal multiple).

Coeficiente Error estandar p r
Variabilidad temporal
F=15,88 p=0,0006 r’=0,74
Constante 0,49 0,762 0,534
NH -1,01 0,322 0,010 0,57
NT 0,27 0,100 0,021 0,51
Variabilidad espacial
F=7,02 p=0,009 =0,52
Constante 1,37 0,349 0,002
S2 -60,15 19,362 0,008 0,27
NID/SID 1,10 0,421 0,022 0,16

El cauce principal (Lo1) y los ambientes directamente conectados al mismo (Lo2,
Lo3 y La1) se caracterizaron por especies bien adaptadas a condiciones l6ticas y a elevada
turbidez y profundidad. Las algas més abundantes fueron las diatomeas, capaces de
sobrevivir en ambientes turbulentos y con baja disponibilidad de luz (Round y col., 1990).
Las clases Chryptophyceae y Chlorophyceae fueron subdominantes. Ambas estan
fisiolégicamente adaptadas para desarrollarse en ambientes con baja disponibilidad de luz,
y pueden compensar el efecto del corto tiempo de residencia del agua a través de una alta
tasa de reproduccién (Reynolds, 1994; Reynolds y Descy, 1996).

La laguna conectada indirectamente (La2) se asoci6é a algas flageladas, tales como
volvocales, Chryptophyceae y Chrysophyceae, las cuales también presentan estrategias
para tolerar la baja disponibilidad de luz y P (Steinberg, 2003). Estas condiciones son
frecuentes en cuerpos de agua turbios y coloreados como La2, donde las particulas
suspendidas y la MODC incrementan la atenuacién de la radiacién a través de dispersion y
absorcion (Costa y col.,, 2013). Por otra parte, la MODC de alto peso molecular
(generalmente sustancias humicas) forma asociaciones con Fe y PO,*, afectando la
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biodisponibilidad de estos nutrientes (Jones, 1998). Ante tales condiciones, las algas
flageladas tienen ventajas competitivas. Estas pueden migrar a las capas superficiales con
mayor disponibilidad de luz y P debido a la ruptura fotoquimica de las uniones entre
sustancias humicas, Fe y PO,* (Steinberg, 2003; Bastidas Navarro y Modenutti, 2010), y a
la reactivacion de la fosfatasa alcalina por exposicion a radiaciéon UV de los compuestos de
copolimerizacién con sustancias humicas (Boavida, 2010). Muchas algas de las clases
Chryptophyceae y Chrysophyceae pueden, ademas, combinar fototrofia con heterotrofia
fagotrofica (Bird y Kalff, 1986; Palsson y Granéli, 2003; Modenutti, 2014), lo que les confiere
ventajas en ambientes con escasa disponibilidad de luz y/o nutrientes inorganicos (Palsson
y Granéli, 2004; Alves-de-Souza y col., 2006; Reynolds, 2006). La ingestién de particulas
les permite consumir bacterias, las cuales abundan en estos ambientes y son ricas en P
(Jansson y col.,, 1996; Vadstein y col., 2003). Ademas, las criptoficeas contienen
biliproteinas, pigmentos que absorben la radiacion roja que prevalece sobre la radiacion de
longitudes de onda mas cortas en ambientes humicos (Kirk, 1994; Rodriguez y Pizarro,
2007).

La laguna aislada del sistema Iético (La4) se asocidé positivamente a la densidad de
cianobacterias, las cuales son favorecidas por la estabilidad de la columna de agua y las
condiciones alcalinas de este ambiente (Unrein y col., 2010; Mihaljevi¢ y Stevi¢, 2011). Por
otra parte, la fuerte asociacion positiva de A.so a Coelomorum sp. en La4 podria reflejar la
contribucién de MODC por esta abundante cianobacteria. En este sentido, el fitoplancton
aporta cantidades significativas de MODC a los ambientes de agua dulce cuando alcanza
altas densidades (Descy y col.,, 2002; Zhang y col., 2013). Si bien las densidades de
Euglenophyceae fueron bajas, este grupo estuvo presente sbélo en La4. La alta
concentracion de MODC de esta laguna podria haber favorecido a dicho grupo algal, en el
que predominan las algas auxotréficas (Wetzel, 2001). Estas requieren una fuente externa
de ciertos micronutrientes organicos, los cuales son liberados al ambiente acuatico por otros
microorganismos capaces de sintetizarlos. Similarmente, el dinoflagelado fagotréfico
Peridinium sp. (Palsson y Granéli, 2004) podria haber sido favorecido en La4 por la alta
disponibilidad de MODC, que mejora el crecimiento de las bacterias.

Podemos concluir que la variabilidad espacial de la estructura del fitoplancton en el
gradiente cauce principal-llanura aluvial se asocié a la MODC, sobre todo a la de mayor
peso molecular, la cual se relaciond positivamente con la densidad de fitoflagelados. Por lo
tanto, el analisis de la MODC podria contribuir a la comprension de los factores que regulan

la estructura del fitoplancton en rios con llanura aluvial.
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Relaciones entre las variables quimicas y la estructura del fitoplancton en una laguna aluvial
Similarmente a lo observado en la laguna La2, en la laguna La3 predominaron las algas
flageladas, muchas de las cuales son mixotroficas. Esto puede responder a que estas
lagunas son similares respecto al tipo de conexion hidrolégica con el cauce principal
(indirecta en ambos casos), lo cual contribuye a que posean similares condiciones
limnolégicas. No obstante, en la laguna La3 se observaron cambios temporales en la
estructura del fitoplancton, los cuales se relacionaron con diferentes variables fisicas y
quimicas. De acuerdo con la primera prediccion, el aumento de la concentracién de MODC
se asocid a un aumento de la densidad de algas mixotroficas (capaces de combinar
fototrofia con fagotrofia). Sin embargo, la predicciéon en la que se esperaba un aumento de
la densidad de algas siliceas al incrementarse la concentracién de SiD fue rechazada.
Aunque la concentracion de SiD se asocié positivamente a la densidad de diatomeas, la
relacion con la densidad total de algas siliceas fue negativa, sugiriendo que dicho grupo
algal regulé la concentracibn de este nutriente. Esto podria responder a que la
concentracion de SiD en la laguna estudiada no actué como limitante para el desarrollo del
fitoplancton siliceo debido a los bajos valores del cociente NID/SID (Tabla 11l-2) (Turner y
col., 2003).

El estado hidrolégico del sistema afecté las condiciones limnoldgicas y la estructura
del fitoplancton en La3, como lo demuestra el agrupamiento de las muestras (PCA). Durante
la limnofase tardia previa a la inundacion, la menor profundidad de la laguna favorecio la
resuspension de sedimentos por accion del viento (Maine y col., 2004). Esto repercute
sobre la estructura del fitoplancton (Porter y col., 2010). En este sentido, la turbidez se
asocié positivamente a la densidad relativa de Bacillariophyceae, Chlorophyceae y
Xantophyceae. Las diatomeas poseen una alta tasa de sedimentacién, por lo que se
benefician con la resuspensién de sedimentos (Reynolds, 2006). El aumento de su
densidad relativa se debi6 particularmente a la especie Aulacoseira italica (Ehr.) Sim., que
posee una de las mayores tasas de sedimentacion (Reynolds, 1994) respecto de las otras
especies encontradas. Asimismo, la resuspension puede beneficiar a la clase
Chlorophyceae. Debido a su alta persistencia en las comunidades benténicas, los in6culos
provenientes de los sedimentos del fondo son importantes para el establecimiento de
poblaciones planctéonicas (Happy-Wood, 1988). La limnofase tardia también se asoci6
positivamente a la concentracion de SiD. La alta disponibilidad de este nutriente favorece el
desarrollo de diatomeas y otras algas siliceas, tales como Goniochloris sp. y Trachelomonas
sp. Dichos géneros representaron una importante contribucién a las clases Xantophyceae y
Euglenophyceae, respectivamente, las cuales se asociaron positivamente con la

concentracion de SiD.
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La inundacion ocasion6 un ingreso de MODC, cuya concentracion fue alta durante la
potamofase y el posterior aislamiento. Durante estos periodos, aument6 la densidad relativa
de fitoflagelados (Cryptophyceae, Chrysophyceae y Haptophyceae), con numerosas
especies mixotréficas capaces de ingerir particulas. ElI color del agua explico
significativamente la densidad de algas fagotréficas (relacién positiva), sugiriendo que
durante la inundacion se favorecié su desarrollo debido al ingreso de MODC. Esto es
consistente con la asociacion de algas flageladas y mixotréficas a ambientes coloreados
observada en el gradiente espacial. Como fue discutido anteriormente, la MODC reduce la
biodisponibilidad del P y la intensidad de la luz en el ambiente acuético (Costa y col., 2013;
Jones, 1998). Por lo tanto, beneficia a las algas moviles capaces de migrar a las capas
superficiales con mayor disponibilidad de luz y P (Steinberg, 2003; Bastidas Navarro y
Modenutti, 2010); asi como a las algas fagotroficas capaces de ingerir bacterias ricas en
dicho nutriente y abundantes en ambientes humicos (Palsson y Granéli, 2004; Reynolds,
2006).

La temperatura del agua también explicé significativamente la densidad de algas
fagotréficas (relacion negativa). Dicha variable influye sobre la tasa de ingestion de
bacterias y sobre el crecimiento de algas mixotroficas (Bird y Kalff, 1987; Sanders y col.,
1989; Wilken y col., 2013), aunque se han obtenido resultados diferentes de acuerdo con
las especies y rangos de temperatura estudiados. En este sentido, Izaguirre y col. (2012)
evaluaron la dindmica de flagelados hetero6trofos y algas mixotroficas en ambientes 1énticos
del Parana Inferior. Los autores observaron que la densidad de algas mixotréficas aumento
en invierno en comparacion con la estacion estival, mientras lo contrario ocurrié con los
flagelados hetero6trofos. Asimismo, el aumento de la temperatura incrementa la
mineralizacién de la materia organica y la disponibilidad de nutrientes inorganicos (Gudasz y
col., 2010). De esta manera, podria favorecer el desarrollo del fitoplancton fototréfico sobre
el fagotroéfico (Raven, 1997).

Por otra parte, la relacion negativa de la densidad del fitoplancton fototréfico con la
concentracion de SiD y positiva con el pH puede ser una consecuencia del desarrollo algal
sobre las variables quimicas. El fitoplancton siliceo representd, en promedio, casi el 40% de
la densidad del fitoplancton fototréfico. Las algas siliceas requieren grandes cantidades de
SiD, mientras que los demas taxa también lo consumen, aunque en cantidades mucho
menores (Reynolds, 2006). La relacion positiva entre el pH y la densidad del fitoplancton
fototrofico puede deberse al consumo, durante la fotosintesis, de CO, y HCO; disueltos
(Kairesalo, 1980). No obstante, esta relacion también puede reflejar el efecto negativo de la
reduccion del pH sobre aquellos taxa sensibles (Lydersen, 1998; Danilov y Ekelund, 2001).
Debido a que el pH disminuyé al aumentar el color del agua, sus variaciones podrian
responder al ingreso de MODC.
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La abundancia de algas siliceas también fue explicada por la concentracién de SiD
(relacion negativa), sugiriendo que esta fraccién del fitoplancton redujo la concentracion de
dicho nutriente. Como es de esperar, la significancia estadistica fue mucho mayor que en el
caso de la totalidad del fitoplancton fototréfico. Un marcado descenso de SiD se observé el
11 de septiembre. Durante este muestreo ocurrié la mayor densidad de algas siliceas, sobre
todo de Dinobryon divergens Imhof (Chrysophyceae) con presencia de estatosporas
(Cronberg, 1986). La variabilidad temporal de este taxén fue similar a lo observado por
Sheath y col. (1975): el aumento de su densidad, la formacién de estatosporas y el
subsecuente decrecimiento de su abundancia se sucedieron con rapidez. De acuerdo con
Sandgren (1981), Dinobryon sp. produce estatosporas siliceas ante deficiencias
nutricionales (nutrientes, vitaminas, etc.). Si bien no podemos inferir qué factores
desencadenaron su produccion, la alta concentracion de MODC durante este muestreo
podria haber reducido la biodisponibilidad de algun nutriente esencial. Las estatosporas se
disuelven luego de la germinacién (Cronberg, op. cit.). Por lo tanto, pueden actuar como un
sumidero de silice a largo plazo, a diferencia de otras algas siliceas que son mineralizadas
con relativa rapidez (Nriagu, 1978). Esto es consistente con la baja concentraciéon de SiD
que perdurd luego de la formacién de estatosporas y disminucién de la densidad de D.
divergens.

La relacion positiva entre la densidad del fitoplancton siliceo y la conductividad en el
andlisis de regresién lineal multiple podria responder a la limitacion de este grupo del
fitoplancton por algun ién esencial. La conductividad fue baja en La3, alcanzando un valor
minimo de s6lo 35 puS cm™ el final del periodo estudiado. En este sentido, los descensos de
conductividad generalmente coincidieron con descensos en la densidad de este grupo algal.

La densidad del fitoplancton siliceo también se encontrd significativamente asociada
con el color del agua (relacién negativa). Esto sugiere que la MODC podria influir en la
estructura del fitoplancton, no solo al favorecer el crecimiento de taxa flagelados
mixotréficos, como se discutié anteriormente; sino también perjudicando el desarrollo de
grupos algales fototréficos, tales como las algas siliceas. Estas son incapaces de ingerir
particulas, por lo que son poco exitosas cuando la biodisponibilidad de los nutrientes
disminuye (Raven, 1997), lo cual suele ocurrir en ambientes coloreados (Steinberg, 2003).
En cambio, cuando la biodisponibilidad de nutrientes es alta, las diatomeas suelen ser
dominantes (Harrison y Turpin, 1982; Bakker y Vink, 1994) debido a su alta tasa de
crecimiento (Egge y Aksnes, 1992).

Podemos concluir que el ingreso de MODC a una laguna aluvial durante la
inundacion podria afectar de diferentes maneras a los distintos grupos algales. Esto
conduciria a diferencias en la estructura del fitoplancton de acuerdo al estado hidrolégico
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del sistema. Similarmente a lo observado en el analisis espacial, el aumento del color del
agua se asocid a un aumento de la densidad de taxa flagelados mixotroficos y a un
descenso de la densidad de grupos fototréficos, especialmente de algas siliceas. Por otra
parte, el descenso de la concentracion de SiD al aumentar la densidad del fitoplancton
siliceo sugiere que este grupo algal tiene una gran influencia sobre la concentracién de
dicho nutriente.

Factores reguladores del cociente Feo/Clo en lagunas aluviales aisladas

La feofitina-a es el principal producto de degradacién de la clorofila-a (APHA, 2005), por lo
que el cociente Feo/Clo aumenta en comunidades fitoplancténicas senescentes (Lorenzen,
1965). Nuestros resultados mostraron que el régimen hidrolégico fue la principal variable
explicativa del cociente Feo/Clo en una laguna aluvial, mientras que diferentes variables
quimicas explicaron su variabilidad espacial en lagunas aisladas. Aunque la concentracién
de MODC no se relacioné con el cociente Feo/Clo, como fue plateado en la prediccién, el
aumento de su peso molecular se asocié a una mayor senescencia del fitoplancton en el
analisis espacial.

La relacion negativa entre el nivel hidrométrico del cauce principal y el cociente
Feo/Clo en la laguna Aislada (La3) (regresién lineal multiple) puede responder al efecto de
rejuvenecimiento de la inundacion sobre el estado sucesional de los cuerpos de agua
(Wetzel, 2001). ElI aumento de la conectividad hidrologica entre los ambientes acuaticos
favorece el intercambio de materia, incluyendo biomasa algal (Junk y col., 1989; Tockner y
col., 1999). Por lo tanto, las células algales senescentes pueden ser exportadas hacia otros
sitios. Asimismo, es posible el reclutamiento de especies provenientes de otros ambientes,
a partir de lo cual se pueden desarrollar nuevas poblaciones. La inundacién también
increment6 la profundidad de la laguna, reduciendo la resuspension de sedimentos por
accion del viento (Maine y col., 2004). Debido a que las células algales senescentes son
mas susceptibles a ser incorporadas en los sedimentos del fondo (Sommer, 1984), su
menor resuspension puede ocasionar una disminucion de cociente Feo/Clo en la columna
de agua. Esto es consistente con la relacion positiva entre el cociente Feo/Clo y la
concentracion de NT (regresion lineal multiple): como fue discutido en el Capitulo Ill, la
concentracion de NT aumenté considerablemente al aumentar la resuspension de
sedimentos.

En cuanto a la variabilidad espacial del cociente Feo/Clo en lagunas aisladas, el
modelo de regresion lineal multiple demostrdé que estuvo asociada a diferentes variables
quimicas. La pendiente espectral de la MODC (S2, inversamente relacionada con su peso
molecular) fue la principal variable explicativa, relacionandose negativamente con el

cociente Feo/Clo. Por lo tanto, este cociente aument6 con el peso molecular de la MODC.
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De acuerdo con lo analizado en el Capitulo 1V, el peso molecular de la MODC se asocio
negativamente a la biomasa algal considerando las mismas lagunas. Esto sugiere que la
relacién negativa entre la biomasa del fitoplancton y la MODC de mayor peso molecular
podria responder a los efectos negativos de dicha fraccién de la MODC sobre la fisiologia
celular. Como se discutié en el Capitulo IV, tales efectos incluyen: inactivacion de enzimas
extracelulares por formacion de compuestos de copolimerizacion (Shindo y col., 1996;
Boavida y Wetzel, 1998); propiedades similares a los aleloquimicos producidos por las
macrdfitas (por ejemplo, efectos negativos sobre el sistema fotosintético) (Steinberg y col.,
2003); y disminucién de la disponibilidad de nutrientes (Steinberg, 2003).

El cociente NID/Si también fue una variable explicativa de cociente Feo/Clo (relacién
positiva). De acuerdo con esto, el aumento de la disponibilidad de silice en relacién a la
disponibilidad de otros nutrientes podria mejorar el estado fisiolégico del fitoplancton; o, al
menos, de una parte importante del mismo. Los trabajos realizados por Werner (1977),
Malone y col. (1980) y Lippemeier y col. (1999) demostraron que las diatomeas no sélo
utilizan silice como componente estructural, sino que también lo emplean en diferentes
procesos metabdlicos. Los autores observaron que, al disminuir la concentracion de SiD en
el medio, disminuyé la sintesis de clorofila-a y la eficiencia fotosintética. Asimismo, muchos
taxa que producen léricas 0 escamas siliceas tienen un requerimiento facultativo de SiD
(Leadbeater, 1989; Leadbeater y Barker, 1995). Al crecer en un medio deficiente en dicho
nutriente, la multiplicacion celular continla pero estas estructuras siliceas protectoras
disminuyen o, incluso, pueden estar ausentes. Ante tales condiciones, las células estan mas
expuestas a factores tales como la depredacién por parte del zooplancton. Por lo tanto, un
aumento del cociente NID/Si puede conducir a una disminucién de la proteccion celular en
ciertos grupos del fitoplancton.

Nuevamente, lo resultados indicaron que la MODC podria afectar el desarrollo algal:
su peso molecular fue el principal factor explicativo de la variabilidad espacial del cociente
Feo/Clo en lagunas aisladas (relaciéon positiva). Sin embargo, ninguna de las variables
asociadas a la MODC explico la variabilidad temporal del cociente Feo/Clo en una laguna
aluvial. En este ultimo caso, el principal factor regulador fue el régimen hidrol6gico del
sistema: la senescencia algal fue mayor durante aguas bajas, mientras que la inundacion

tuvo un efecto rejuvenecedor sobre el fitoplancton.
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CONCLUSIONES GENERALES

Esta tesis doctoral representa una contribucién al conocimiento de la dinamica de especies
quimicas importantes para los productores primarios en un sistema rio-llanura aluvial. Se
profundizé en el conocimiento de las relaciones de las especies quimicas con la biomasa,
estructura y estado fisiolégico del fitoplancton, dada su importancia en la base de las redes
tréficas acudticas. Particularmente, se estudié la dinamica de la materia orgénica disuelta
cromoférica (MODC), silice disuelto (SiD) y diferentes formas del nitrégeno (N) y fésforo (P).
Muchas de estas especies quimicas no habian sido analizadas previamente en el sistema
del rio Parana Medio. Por lo tanto, los resultados representan un avance en la comprensién

del funcionamiento de este gran sistema fluvial.

El funcionamiento de los grandes rios con llanura aluvial estd regulado
principalmente por el pulso hidrol6gico. A diferencia de ello, en el Parana Medio tanto éste
como el pulso sedimentolégico constituyen los factores reguladores. ElI pulso
hidrosedimentoldgico actué como un macrofactor conductor de la dinamica de las especies
quimicas y del desarrollo del fitoplancton. El incremento paulatino del intercambio de
materia entre los ambientes al aumentar el nivel hidrométrico se vio reflejado en la
disminucién progresiva de la heterogeneidad ambiental (con excepcion del nitrégeno
inorganico disuelto, cuya heterogeneidad espacial aumenté durante la inundacion). El pulso
sedimentoldgico, en cambio, se caracterizd por oscilaciones abruptas en la carga de
sedimentos suspendidos, y por lo tanto, ocasion6 cambios limnolégicos mas inmediatos.
Sus efectos sobre la heterogeneidad ambiental se debieron a que sus influencias sobre las
condiciones limnolégicas disminuyeron al decrecer la conectividad hidrolégica con el
sistema I6tico. La variabilidad espacial de algunas variables aumentd mientras la de otras
disminuyd durante el pulso de sedimentos. Dado que tanto el pulso hidrol6gico como el
sedimentoldgico tuvieron un efecto significativo, deben ser considerados conjuntamente
para analizar la heterogeneidad ambiental de este sistema.

Desde el cauce principal hacia la llanura aluvial aumenté la proporcién de N organico
y P disuelto, en detrimento del N inorganico y P particulado. La MODC vy particulas
suspendidas mostraron tener una gran influencia sobre las transformaciones de las
especies del N. En relaciébn a esto, los sélidos suspendidos pueden aumentar la
amonificacion, desnitrificacion y mineralizacion de moléculas organicas al generar
micrositios anoxicos, contener metales que catalizan muchas reacciones quimicas e
incrementar el &rea superficial donde pueden adsorberse las moléculas y desarrollarse los
microorganismos que las transforman. Por otra parte, la MODC conduce al agotamiento del
oxigeno disuelto, lo cual limita la nitrificaciéon y favorece la reducciéon del N-NOs'. La llanura

aluvial contribuy6 a la transformacion de especies inorganicas del N en formas organicas
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(sobre todo NOD, principal forma del N exportada hacia el sistema lético durante aguas
altas). Dicha conclusion contrasta con muchos trabajos que postulan que la llanura aluvial
remueve grandes cantidades de N del ambiente acuatico mediante desnitrificacién y
asimilacién biolégica. Las diferencias encontradas respecto a estos trabajos responderian a
que: 1) no incluyeron andlisis del NOD, principal forma del N en el sistema, el cual puede
ser liberado en grandes cantidades por la vegetacion; 2) no consideraron la reduccién
desasimilatoria de NOgz', que adquiere importancia en ambientes con elevada concentracién
de MODC y genera NH,", favoreciendo la asimilacion biolégica del NID; 3) sobrestimaron la
desnitrificacién que, a diferencia de los procesos mencionados anteriormente, representa
una remocion permanente de N del ambiente acuatico debido a la generacion de especies
gaseosas que difunden a la atmésfera.

A diferencia de lo frecuentemente observado en ambientes conectados al sistema
I6tico, la turbidez se asocié positivamente a la biomasa algal en cuerpos de agua aislados.
Esto se deberia a que en dichos sitios con baja profundidad, la luz no resulta limitante; y a la
resuspension de sedimentos, que no solo incrementa la turbidez sino que también
resuspende células algales y nutrientes que estimulan su desarrollo. No obstante, se
obtuvieron evidencias de que las células algales resuspendidas fueron en gran parte
senescentes. La inundacion, por otra parte, redujo la senescencia algal.

Finalmente, los resultados mostraron que la MODC (especialmente la de mayor
aromaticidad y acidez) podria cumplir importantes roles ecoldgicos, ya que fue un factor
explicativo de la fosfatasa alcalina, biomasa, estado fisiol6gico y estructura del fitoplancton.
Dicha fraccion de la MODC posee una gran capacidad para secuestrar nutrientes e inactivar
enzimas. Al disminuir la biodisponibilidad del PO,*, podria estimular la sintesis de fosfatasa
alcalina, incrementando la mineralizacién de los compuestos organicos fosforados. La
MODC mas acida y aromatica también se asocié a una disminucion de la biomasa algal,
probablemente debido a sus efectos negativos sobre la fisiologia celular. Por otra parte, se
asocié a un aumento de taxa flagelados mixotréficos tanto en el gradiente cauce principal-
llanura aluvial como en una laguna aislada. Estas algas tienen ventajas competitivas en
ambientes coloreados debido a que pueden migrar a las capas superficiales con mejor
disponibilidad de luz y P; y a que pueden ingerir bacterias ricas en dicho nutriente. Por
ultimo, la MODC se asoci6 a una disminucion de taxa fototréficos, especialmente siliceos,
cuyo desarrollo disminuy6 la concentracion de SiD.

En los ambientes acuaticos, el procesamiento de materiales varia en el tiempo y el
espacio, existiendo momentos y sitios de particular importancia. Los resultados sugieren
que las transformaciones de materiales aumentan en los ambientes mas aislados de la
llanura aluvial, como ha sido observado por otros autores. Sin embargo, a diferencia de

trabajos previos, los resultados indican que la planicie no funciona como un sumidero de
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nutrientes a largo plazo; sino que contribuye a su transformacion y posterior exportacion
durante aguas altas. Por otra parte, los resultados sugieren que el pulso de sedimentos
favorece la transformacion de materiales. Por lo tanto, este breve periodo no sélo aporta
grandes cantidades de materiales al Parand Medio, como ha sido sefialado en otros
trabajos; sino que también puede intensificar las transformaciones quimicas al aumentar las
superficies disponibles donde las mismas pueden ocurrir. Las concentraciones de las
especies quimicas afectan la base de las redes troficas acuaticas. Por lo tanto, las
alteraciones de la conectividad cauce principal-llanura aluvial y del pulso de sedimentos
pueden afectar el funcionamiento ecolégico del Parand Medio y ambientes ubicados aguas
abajo que reciben los materiales exportados. Seria relevante que futuros trabajos analicen
la importancia y variacibn espacio-temporal de procesos particulares, tales como
desnitrificacién, reduccién desasimilatoria de NOs a NH," (DNRA) y oxidaciéon anaerobia de
NH," (ANAMMOX), los cuales involucran a especies quimicas de importancia ecolégica.
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