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No te rindas que la vida es eso,
continuar el viaje,

perseguir tus suenos,

destrabar el tiempo,

correr los escombros y destapar el cielo.

(No te rindas, p.2. Andénimo).
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Resumen

La importancia de los modelos funcionales asi llamados bottom-up y top-down como
estructuradores de las comunidades acudticas ha sido estudiada en los ultimos 30 afios
especialmente en sistemas templados. En sistemas acudticos subtropicales, componentes de los
valles aluviales de rios de llanura, el pulso hidrolégico se constituye también en un factor de
control de reconocida relevancia. Existen pocos estudios en que ambos factores de regulacién
(bottom-upltop-down y pulso hidrolégico) sean analizados de forma simultdnea ponderando la
importancia relativa que tiene el pulso en lagunas con diferentes tipos de conexién al sistema
fluvial. Por esta razdn, esta tesis tuvo por objetivo explorar a partir de diferentes enfoques
(andlisis de campo y experiencias de microcosmos) la importancia que tiene el pulso
hidrolégico en una laguna con conexién vertical y otra con conexién lateral como disruptor de
los efectos de bottom-up y top-down; atendiendo particularmente al efecto que tienen los
depredadores sobre la estructura del fitoplancton. Se tomaron muestras de fitoplancton,
diferentes depredadores asociados (zooplancton, peces y el mejilléon mitilido de origen asidtico
Limnoperna fortunei Dunker) y se midieron diferentes variables ambientales incluidos los
nutrientes (nitritos-nitratos y ortofosfatos) con frecuencia mensual en dos lagunas conectadas
(una lateral y la otra verticalmente) al sistema del rio Parand Medio. Se realizaron ademds dos
experiencias de microcosmos en términos de evaluar la capacidad de depredacién de diferentes
fracciones de zooplancton (micro, meso y macrozooplancton), peces planctivoros y L. fortunei.
Los resultados mostraron baja riqueza, elevado biovolumen y dominancia de euglenoideos en la
laguna con conexion vertical y alta riqueza, bajo biovolumen y dominancia de criptoficeas en la
laguna con conexion lateral. En ambas lagunas la entrada de agua al sistema mostrd ser un
factor de control, mas importante en la laguna con conexién lateral. Fueron la conductividad, los
nutrientes y la abundancia de claddéceros (laguna conexién vertical) y la temperatura,
conductividad y turbidez (laguna conexién lateral) los principales factores de control
identificados en el andlisis de redundancia (RDA). La experiencia de microcosmos mostrd que
los peces omnivoros (Cheirodon interruptus Jenyns especie dominante en ambas lagunas) no
afecta significativamente al fitoplancton, en tanto que el meso y macrozooplancton (cladéceros
y copépodos) son capaces de constituirse como factores de control -en ausencia de peces- cuya
intensidad depende del tamafio del depredador y ademds de la forma, tamafio y caracteristicas
de la pared celular de las algas. L. fortunei también muestra una selectividad que depende de la
forma, el tamafio, las caracteristicas de la pared celular y la presencia de rotiferos como recurso
alimentario palatable y accesorio. Se concluye que la importancia de los factores de control
bottom-up y top-down ciertamente seria mayor en las lagunas con conexién vertical, estando las
lagunas con conexién lateral gobernadas principalmente por las variaciones en el pulso

hidroldgico.

Palabras  Claves: pulso  hidroldgico, fitoplancton, nutrientes, depredadores.
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Abstract

The importance of bottom-up and top-down as controlling factors of aquatic communities
has been studied in the last 30 years, especially in temperate systems. In subtropical
systems, governed by Floodplain Rivers, the hydrological pulse is also identified as a
control factor. Nonetheless, there are few studies that analyzed the relevance of both
regulatory factors (bottom-up/top-down and hydrological pulse) in alluvial lakes with
different kinds of connection to the river system. For this reason, this thesis aimed to
explore from different approaches (field analysis and microcosm experiences) the
importance of the hydrological pulse in two shallow lakes (one with vertical connection and
another with lateral connection to the Middle Parand River system) as disruptor of bottom-
up and top-down; attending particularly, to the effect of different predators on
phytoplankton structure. Phytoplankton samples, different associated predators
(zooplankton, fish and Limnoperna fortunei Dunker (mytilid mussel of Asiatic origin)), and
different environmental parameters including nutrients (nitrite-nitrate and orthophosphate
concentrations) were monthly taken in the two shallow lakes. Two microcosm experiences
were also made in terms of assessing the ability of different fractions of zooplankton
(micro, meso and macrozooplankton), planktivorous fish and L. fortunei to control
phytoplankton. The results showed low richness, high biovolume and euglenoids
dominance in the lake with vertical connection and high richness, low biovolume and
cryptophyceans dominance in the lake with lateral connection. In both lakes water entering
to the system showed to be a controlling factor, but it was more important in the lake with
lateral connection. Conductivity, nutrient concentration and the abundance of cladocerans
(vertically connected lake) and temperature, conductivity, and turbidity (laterally connected
lake) were the main control factors identified in the redundancy analysis (RDA). The
experience of microcosm showed that omnivorous fish (Cheirodon interruptus Jenyns, the
dominant species in both lakes) does not significantly affect phytoplankton, while the meso
and macrozooplankton (cladocerans and copepods) are capable of exerting -in absence of
fish- a controlling factor, which will depend on predator size and furthermore shape, size
and algae cell-wall characteristics. L. fortunei also showed a selectivity that depends on the
shape, size, and cell-wall characteristics of algae and the presence of rotifers as accessory
palatable food source. It is concluded that the importance of the bottom-up and top-down
would be greater in those lakes with vertical connection to the river system, while the lakes

with lateral connection would be primarily governed by variations in the hydrological pulse.

Key words: hydrological pulse, phytoplankton, nutrients, predators.
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Introduccion

Uno de los temas mads relevantes de la ecologia ha sido el estudio de los factores
bidticos y abidticos que controlan la dindmica y la estructura de las comunidades
acudticas (Carpenter, 1987; McQueen y col., 1989). La mayoria de los ecdélogos
coinciden en que la depredacién y la limitaciéon de recursos, alternativamente, pueden
regular las interacciones entre los organismos vivos que componen las redes tréficas
(Chase, 2003; Borer y col.,, 2005). En ambientes acudticos de llanura aluvial, las
fluctuaciones hidroldgicas son otro factor de gran influencia (Amoros y Bornette, 2002)
que ejerce su efecto sobre la heterogeneidad espacial y temporal de las masas de agua,
modificando el transporte de materiales y organismos entre diferentes tipos de
ambientes (Thomaz y col., 2007), asi como también las interacciones que se producen

entre éstos y el medio acuético.

En el estudio de los ensambles fitoplanctonicos de los sistemas acudticos asociados al
rio Parand, son particularmente frecuentes los relacionados al andlisis del efecto de la
limitacién de nutrientes (bottom-up). En este sentido, Unrein y Tell (1994), Unrein
(2002), Mayora (2013) ya han demostrado que durante los periodos de inundacién se
produce la entrada de nutrientes en las lagunas de la planicie de inundacién que son
rapidamente consumidos por macrdfitas, perifiton y fitoplancton. Si bien se citan casos
de limitacién por fosforo al quedar en gran parte retenido por los sedimentos (Maine y
col., 2004), resulta mucho mads frecuente la limitacidén por nitrégeno que se pierde por
predominancia de los procesos de desnitrificacion (Pedrozo y col., 1992; Carignan y

Planas, 1994).

En relacion a los factores biolégicos que regulan el fitoplancton en sistemas
neotropicales, los estudios realizados han sido principalmente dirigidos a analizar el
efecto de la vegetacion acudtica y sus interacciones con el fitoplancton. La vegetacion
acudtica, tanto flotante como sumergida, modifica numerosos aspectos de la estructura y
funcionamiento de los sistemas acudticos someros al alterar las condiciones luminicas,
el nivel de oxigeno, la disponibilidad de nutrientes y la concentracién de materia
orgdnica en el agua (Jeppesen y col., 1997; 2000). Respecto de su influencia sobre el
fitoplancton, la cobertura de plantas flotantes litorales ya ha sido descripta como un
factor regulador en humedales de la llanura de inundacion del rio Parand (Zalocar de
Domitrovic 1992; 1993; 1998; Izaguirre y col., 2004) actuando de forma desfavorable
sobre el fitoplancton debido a efectos aleopaticos, reduccion de la cantidad y calidad de

luz incidente en la columna de agua, o por efecto de cambios en la concentracién de
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Introduccion

nutrientes en el medio (Gross, 2003; Meerhoff y col., 2003; Bicudo y col., 2007). Por su
parte, la vegetacion sumergida puede ejercer un efecto positivo sobre la riqueza del
fitoplancton generando ambientes Oxicos y con alta transparencia (Jeppesen y col.,
2000), pero también al competir por los nutrientes y acelerar los procesos de

sedimentacion resultaria desfavorable para el biovolumen fitoplancténico.

Otros estudios han sido dirigidos a analizar los efectos de cascada tréfica sobre el
fitoplancton (Scasso y col., 2001; Boveri y Quirds, 2007; Iglesias y col., 2008;
Sosnovsky y Quirds, 2009) enfatizando algunos de ellos el efecto de fop-down sobre las
cadenas microbianas de sistemas acudticos de llanura (Sinistro y col., 2007; Sinistro,
2010). En sistemas acudticos neotropicales existe sin embargo, un escaso nimero de
publicaciones en que se analicen los mecanismos de depredacion directos sobre el
fitoplancton (e.j. Eskinazi-Sant’ Anna y col., 2002; Von Riickert y Gianni, 2008; Salazar
Torres y col., 2015) y ninguno de ellos ha sido realizado en lagunas asociadas al rio
Parand Medio. En este sentido, la importancia del pulso hidrolégico como elemento
condicionante de los efectos de bottom-up y top-down ain permanece poco clara. El
pulso hidrolégico aporta nutrientes y modifica las condiciones fisico-quimicas del
sistema, pero también modifica la abundancia y riqueza de los depredadores que pueden

ejercer efectos de cascada sobre el fitoplancton.
El pulso hidrologico como modelador de los ensambles fitoplanctonicos

Los rios de llanura son sistemas de alto nivel de complejidad espacial y temporal
donde las fluctuaciones hidroldgicas actian como modeladores de sus caracteristicas
ecoldgicas y son fundamentales para el sostenimiento de la biodiversidad (Ward y col.,
1999). Los ambientes 16ticos, semil6ticos y 1énticos que convergen en estos sistemas
tienen un grado y tipo de conectividad variable. Amoros y Roux (1988), Ward (1989)
y posteriormente Amoros y Bornette (2002) establecieron que la conectividad
hidroldgica de un rio con su llanura opera en las cuatro dimensiones del sistema fluvial:
longitudinal, lateral, vertical y temporal (Fig. 1). La dimensién longitudinal y el
gradiente que se produce aguas arriba y aguas abajo fue profundizado por la teoria del
rio continuo (Vannote y col., 1980) y posteriormente circunscripta, principalmente, a
rios de bajo orden (e.j. Greathouse y Pringle, 2006; Jiang y col., 2011). La conectividad
vertical refiere a los intercambios entre las aguas de superficie y las subterrdneas, a

través de la infiltracion del acuifero aluvial o por la exfiltracion de agua
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de la napa fredtica en los acuiferos laterales. Su importancia ha sido ampliamente
reconocida en sistemas aluviales al intervenir en el transporte de iones y nutrientes,
afectar e interactuar con la vegetacion riparia e intervenir en los ciclos vitales de
numerosos organismos bentdnicos asociados (Stanford y Ward, 1993; Boulton y col.,
1998; Woessner, 2000; Sophocleous, 2002; Naiman y col., 2005). La conectividad
lateral y temporal por su parte, es un aspecto que ha sido especialmente enfatizado. El
movimiento del agua dentro del sistema tiene influencia sobre el transporte de
sedimentos en suspension, la concentraciéon de nutrientes y el movimiento de
organismos entre el canal y su planicie de inundacién, tanto durante los periodos de
inundacién como en los de aislamiento (Junk y col., 1989; Neiff, 1990; Tockner y col.,

1999).

ustrato impermeable

Fig. 1. Tipos de conexi6n del rio con su llanura segin Ward (1989): Temporal (1): el rio ejerce
su influencia sobre su llanura de inundacién a través de los procesos de inundacién y sequia.
Longitudinal (2): el rio moviliza materia y energia desde aguas arriba hacia aguas abajo. Lateral
(3): el rio se conecta con su llanura superficialmente de forma directa o indirecta a través de
otros cuerpos de agua. Vertical (4): el rio se conecta con su llanura a través del movimiento de

agua subterrdnea.

El rio Parand presenta una vasta planicie de inundacién (2.600.000 kmz) extendiéndose
su longitud aproximadamente 2200 km en sentido norte-sur y discurriendo sus aguas
principalmente bajo un clima subtropical (Iriondo y col, 2007). Segin su
geomorfologia, se lo ha dividido en tres grandes secciones: Alta, Media y Baja. El rio
Parand Medio, en particular, comienza 1000 km aguas abajo del origen y se extiende

desde la convergencia con el rio Paraguay (27° 29' S; 58° 50" O) hasta la ciudad de
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Introduccion

Diamante (32° 4 'S; 60° 39" O). Con un canal principal de anchura variable entre (0,4-8
km) y una extensa llanura lateral de inundacién a lo largo de su margen derecha (6-40
km de ancho, 13.000 km? de 4rea), incluye también numerosos ambientes temporales y
permanentes (Garcia de Emiliani, 1997; Mayora y col., 2015). Las lagunas aluviales
ocupan alrededor del 30% de la superficie de la llanura del Parand Medio. Muchas de
ellas estdn aisladas superficialmente del canal principal del rio, otras reciben agua de
lagunas adyacentes a través de conexiones indirectas, excepto durante los periodos
anuales de inundacién donde el rio ocupa de forma variable, segiin sean inundaciones
ordinarias o extraordinarias, su llanura de inundacién. Otras lagunas reciben el agua de
forma directa a través del canal o uno de sus afluentes; siendo que la conexidén puede ser

temporal -sélo durante el periodo de aguas altas- o permanente (Drago, 1989).

Los primeros estudios sobre el fitoplancton asociado al sistema del rio Parand Medio,
fueron realizados durante la década del ‘80 por Garcia de Emiliani (1980; 1981; 1985;
1986; 1990; 1993), Garcia de Emiliani y Anselmi de Manavella (1983) y posteriormente
por Zalocar de Domitrovic (Zalocar de Domitrovic, 1992; 1993; 1998; 2005) y
Devercelli (2006, 2010), Devercelli y col. (2016). En todos estos trabajos se puso en
evidencia la importancia del pulso hidrolégico como regulador de la composicién y el
biovolumen del fitoplancton en estos sistemas. Al respecto, todos estos estudios han
demostrado la capacidad de ciertos grupos como Bacillariophyceae, Chlorophyceae
(especialmente Volvocales) y Cryptophyceae de sobrevivir en ambientes 16ticos, o
durante periodos de inundacion de las lagunas, al verse favorecidas frente a otros grupos
por ser resistentes a la alta turbulencia y a la baja disponibilidad de luz. Por su parte,
Dinophyceae, Euglenophyceae y Cyanobacteria entre los grupos dominantes de los
ensambles fitoplanctonicos, se desarrollarian mejor durante periodos de aguas bajas
donde un ambiente luminico més favorable y una mayor estabilidad en la columna de

agua les resultan propicios.
La importancia del bottom-up y el top-down como estructuradores del fitoplancton

Los dos grandes paradigmas que predicen el efecto de las interacciones tréficas
acudticas se publicaron a finales de los afios ochenta por Carpenter y col. (1987) con la
hipétesis de cascada tréfica y McQueen y col. (1989) con la hipétesis de bottom-up y
top-down. El primero de ellos predice que los cambios que se producen en los

depredadores tope tiene un efecto en los niveles tréficos mds bajos, mientras que la
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Introduccion

hipétesis de bottom-up/top-down sugiere que el control de arriba hacia abajo es mads
fuerte en la parte superior de la cadena y més débil hacia la parte inferior. Hoy en dia, la
mayoria de los ec6logos estin de acuerdo en que las interacciones en las cadenas
troficas a menudo pueden ser muy variables a través del espacio y el tiempo (Chase,
1999; 2003). Incluso, algunas revisiones indican que el control de la biomasa
fitoplanctonica por fop-down no es esperable durante largos periodos y que depende de
la concentracién de nutrientes y la profundidad de los ambientes (Benndorf y col.,

2002).
El bottom-up como regulador del fitoplancton

A lo largo del tiempo, una gran cantidad de autores han dedicado sus
investigaciones a determinar los factores que limitan el desarrollo del fitoplancton.
Entre las variables mds citadas se destacan: la intensidad luminica y su relacion con la
zona de mezcla, la temperatura, la alcalinidad, el pH y la disponibilidad de nutrientes
(Reynolds, 2006). Entre los nutrientes se conocen al menos 19 componentes inorgénicos
necesarios para el desarrollo del fitoplancton, pero debido a su importancia para el
fitoplancton, los estudios se han centrado principalmente en dos de ellos: el nitrégeno y

el fésforo.

La dindmica y la importancia relativa de ambos nutrientes en sistemas acudticos
continentales varian a lo largo del tiempo y también por las caracteristicas del sistema
(Phlips y col., 1997). El fésforo posee un ciclo biogeoquimico que incluye desde la
mineralizacién hasta la inmovilizacion en los sedimentos que se encuentra regulado por
varios factores. Estos factores modifican la relacion de o6xido-reduccién en los
sedimentos y entre los mds importantes pueden citarse la temperatura, el pH y la re-
suspension de sedimentos mediada por peces bentivoros o por el efecto del viento
(Sgndergaard y col.,, 2003; Roozen y col.,, 2007; Mormul y col., 2012). La
disponibilidad de nitrégeno por su parte, se encuentra controlada por los procesos de
degradacion de la materia orgdnica y los de desnitrificacion, ambos regulados por la
temperatura y la actividad de los descomponedores (Conzonno, 2009). Por lo tanto, la
limitacién de nutrientes en lagunas del valle aluvial puede variar a lo largo de un ciclo

hidrolégico y segun las caracteristicas propias de cada ambiente.

Como ya se ha indicado previamente, los estudios relacionados con la dindmica de

nutrientes entre el rio Parand y su llanura de inundacién comenzaron en la década del
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’90. Todos ellos coinciden en que a lo largo del gradiente de conectividad lateral hay
una disminucién de la concentracién del nitrégeno inorganico disuelto (NID) desde el
rio hacia la llanura, donde priman los procesos de desnitrificacion y la absorcion de éste
nutriente por los productores primarios. Por otro lado, la concentraciéon de fésforo
reactivo soluble (PRS) aumentaria desde el rio a la llanura de inundacion, debido a la
liberacién de foésforo en la materia orgdnica y a una leve disminucién en el pH que
determina su liberacion de los sedimentos en suspension al entrar en las lagunas

(Bonetto y col., 1991; 1994; Unrein y Tell, 1994; Unrein, 2002, Mayora, 2013).

En este sentido, numerosos estudios realizados en sistemas acudticos neotropicales,
tanto en laboratorio como in situ, se han centrado en analizar el efecto de regulacién que
tienen los nutrientes sobre la estructura del fitoplancton (Carignan y Planas, 1994;
Steinhart y col., 1999; Rejas y col., 2005; Camara y col., 2009). Dichos estudios han
demostrado que el fitoplancton se encuentra fundamentalmente regulado por la
disponibilidad y remineralizacion de nutrientes y en menor medida por la depredacion o

los efectos de cascada tréfica.

El control por uno u otro nutriente puede ser variable cuando se aumenta la escala de
estudio. Kosten y col. (2009) demostraron, al analizar 83 lagunas en un gradiente
longitudinal, que la limitacién por nutrientes puede ser por fésforo, por nitrégeno o por
una combinacién de ambos, siendo también posible que algunas lagunas no se
encuentren limitadas por ellos en ningin momento. En este sentido, las caracteristicas
de los sedimentos, la presencia de macroéfitas, los usos de la tierra y la hidrologia
particular de cada sistema ejercen su influencia de forma variable. En aquellos sistemas
en que la disponibilidad de nutrientes no es un factor de regulacion, otros factores
ambientales tales como la temperatura, la penetraciéon luminica y la turbulencia pueden

actuar como limitantes para el desarrollo del fitoplancton.
El top-down como regulador

Estudios y revisiones que se han realizado previo a esta tesis, indican que el
fitoplancton de sistemas acudticos tropicales y subtropicales no se encontraria
fuertemente regulado por las fuerzas de tipo top-down (e.j. Fernando, 1994; Sarma y
col., 2005; Von Riickert y Gianni, 2008). Como se verd a continuacion, varias hipoétesis
han sido planteadas en un intento de explicar este fenémeno. Lazzaro y col. (2003)

sugieren que las diferencias en el tamafio, la morfologia y la palatabilidad de
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fitoplancton pueden afectar el grado de depredacion por el zooplancton, mientras que
Romo y col. (2004) indicaron que en lagunas mediterrdneas poco profundas, el
zooplancton puede influir en las proporciones relativas de las especies de fitoplancton
dominantes, pero no en su abundancia. Otros autores han sugerido que el zooplancton
no tiene un efecto de pastoreo relevante sobre el fitoplancton —particularmente nano y
microfitoplancton- en la region Neotropical, en contraste con lo observado en latitudes
mas frias donde los depredadores de mayor tamafo y mds eficaces son dominantes en el
ensamble zooplancténico (Hamza y col., 1995; Levine y col., 1999; Sommer y col.,
2003; Havens y col., 2009). En este sentido, es que revisiones recientes (Sarmento,
2012) afirman que la depredacién por zooplancton seria mas efectiva sobre bacterias y

algas picoplancténicas (< 2 pm) que sobre fracciones fitoplancténicas de mayor tamaiio.

La fuerte presion de forrajeo ejercida por los peces planctivoros sobre el zooplancton en
ambientes de lagunas subtropicales se constituye como un factor de importancia.
Gliwicz (1985) destacé que la composicion del zooplancton en sistemas lagunares
puede verse dominada por especies de pequefio tamafo debido a que los peces
planctivoros —muchos de ellos depredadores visuales- consumen las especies de mayor
tamaio como claddceros y copépodos. Esto favorece el desarrollo del microzooplancton
que consume particulas de menor tamafio. Con respecto a este tipo de sistemas, estudios
llevados a cabo en la region, han demostrado que el efecto de depredacién de peces
planctivoros sobre el macrozooplancton resulta elevado, debilitando el efecto de este
ultimo sobre el fitoplancton (e.j. Meerhoff y col., 2007; Iglesias y col., 2008; Sinistro y
col., 2010).

El grado y tipo de conexién de las lagunas al cauce principal también puede tener
relevancia sobre la estructura de tamafos de los peces y su importancia en las redes
tréficas (Gripenberg y Roselin, 2007). Holt y Hoopes (2005) sugieren que las especies
piscivoras que sobreviven en ambientes aislados suelen ser de pequefio tamafio y tienen
un efecto menos efectivo sobre los peces planctivoros en comparacién con las que se
encuentran en sistemas con un mayor grado de conexién. Chase y col. (2010)
encontraron, en experiencias de mesocosmos, que el efecto de depredacion de peces
sobre el zooplancton seria mayor en aquellos ambientes con conexidn lateral, asi como

también su efecto de cascada sobre la biomasa del fitoplancton.
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Por dltimo, un factor que ha sido considerado como relevante, y especialmente en los
ultimos afios, es el efecto de la depredacion de peces planctivoros-omnivoros que se
alimentan de una variedad de items que incluye al zooplancton, el fitoplancton, las
larvas de insectos y restos vegetales (Oliveros, 1980; Drenner y col., 1986; Ldépez
Cazorla y col., 2003; Zhang y col., 2006; Ke y col., 2007; Ferndndez y col., 2012). La
importancia de la depredacion de peces como factor de estructuracion de los ensambles
zooplancténicos de agua dulce estd bien documentada (e.j. Boveri y Quirds, 2007;
Iglesias y col., 2008; Okun y col., 2008; Sinistro y col., 2010), pero poco se sabe sobre
el efecto directo que tienen sobre el fitoplancton en los mismos tipos de sistemas. La
evidencia sugiere que el efecto de fop-down puede tener una importancia menor en
sistemas tropicales en comparacién con aquellos ubicados en zonas mdés templadas
(Jeppesen y col., 2005; Meerhoff y col., 2007). No obstante, son necesarios ain un
mayor ndmero de estudios que permitan corroborar esta hipétesis considerando la
complejidad y variedad de los sistemas acuéticos que pueden encontrarse en la region

Neotropical.
Limnoperna fortunei (Dunker) en los sistemas acudticos continentales del neotropico

Limnoperna fortunei es un mitilido, bivalvo de pequefio tamafio (max. dimensioén
media=18 mm de longitud de valva), nativo de sistemas acudticos continentales dulces y
salobres de China, Tailandia, Laos, Camboya, Vietnam, Indonesia y Corea (Ricciardi,
1998). Este bivalvo fue introducido accidentalmente en América del Sur en 1991 a
través de las aguas de lastre de barcos que desembarcaban su contenido en el estuario
del rio de La Plata (Darrigran y Pastorino, 1995). Desde entonces L. fortunei ha
demostrado una alta capacidad de dispersion colonizando una amplia variedad de
sistemas acudticos continentales. Especie dioica, con fecundacién externa y una fase
larval planctonica (Darrigran y Pastorino, 1993; Cataldo y Boltovskoy, 2000) se la
distingue de los bivalvos de agua dulce nativos de la region Neotropical (Brugnoli y
col., 2005) debido a que tiene héabitos epifaunales, muestra un comportamiento agregado
durante la fase adulta y no conoce fronteras geograficas. Al estar favorecido por su
estado de larva plancténica con una alta capacidad de utilizar ambientes 16ticos para
dispersarse, ha colonizado a la fecha cuerpos de agua de Argentina, Bolivia, Paraguay,
Uruguay y Brasil, como también, por otro lado, de Japén y Taiwdn (Ricciardi, 1998;

Darrigran y Damborenea, 2011).
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En la actualidad L. fortunei se encuentra naturalizada en nuestros ambientes, y desde su
llegada se han documentado modificaciones en la estructura de las comunidades
bentdnicas, efectos sobre especies competidoras, cambios en los habitos alimenticios de
vertebrados e invertebrados carnivoros -que ahora también se alimentan del mejillon-
(Darrigran y col., 1998; Sylvester y col., 2007; Collins y col., 2007; Garcia y Protogino,
2005; Paolucci y col., 2010) y efectos sobre la comunidad plancténica (e.j. Sylvester y
col., 2005; Cataldo y col., 2011; Rojas Molina y José de Paggi, 2008; 2011; Frau y col.,
2013) que muestran que este bivalvo es capaz de ejercer una fuerte presion de

depredacion sobre el zooplancton y el fitoplancton.

Respecto de la selectividad alimentaria de este mejillon, a pesar de que varios estudios
han abordado el tema utilizando plancton natural y varias combinaciones de algas
cultivadas, los estudios disponibles hasta la fecha siguen siendo escasos y
contradictorios (Boltovskoy y col., 2015). Riickert y col. (2004), Cataldo y col. (2011),
Frau y col. (2013) ya han indicado que L. fortunei es capaz de realizar una filtracién
selectiva. Particularmente, Gazulha y col., (2012a, b) encontraron que este bivalvo
prefiere presas unicelulares de pequeio tamaifio, expulsando cianobacterias filamentosas
y coloniales; asi como también Bacillariophyceae como pseudoheces. Por otro lado,
Rojas Molina y col., (2010) encontraron que L. fortunei selecciona fitoplancton de
mayor biovolumen, y que organimos representados en la clase Euglenophyceae fueron
el alimento preferido. Aspectos relevantes como la forma celular, o incluso el
biovolumen de diferentes taxones de fitoplancton no han sido considerados de una
manera integrada y esto contribuye a aumentar el grado de incertidumbre. Ademas,
ninguno de estos estudios ha abordado el tema de si la seleccion del fitoplancton podria
verse afectada o no por la disponibilidad de Rotifera como fuente alimentaria accesoria.
Este grupo de invertebrados suele ser dominante en los ensambles zooplanctonicos
vinculados al rio Parand Medio (José de Paggi y Paggi, 2007; 2008), es positivamente
seleccionado por L. fortunei (Rojas Molina y col., 2010; Fachini y col., 2012), y
proporciona una mayor biomasa por individuo en comparacién con la del fitoplancton.
No obstante, no sabemos aun si el efecto de saciedad al alimentarse de zooplancton es

capaz de condicionar la selectividad sobre los grupos fitoplancténicos.

Limnoperna fortunei es un mejillon invasor que se alimenta de una compleja comunidad
de organismos plancténicos y cuya presencia tiene consecuencias para la productividad

y la diversidad de los sistemas acudticos invadidos (Higgins y Vander Zanden, 2010).
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Profundizar su estudio resulta, por lo tanto, un tépico de interés en el andlisis de los
factores del control de tipo fop-down que potencialmente estructuran al fitoplancton de

ambientes acudticos de llanura aluvial que ya han sido colonizados por el mejillon.
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Objetivos e Hipotesis

Objetivo general:

¢ Estudiar los factores estructuradores (bottom-up y top-down) sobre los

ensambles fitoplanctonicos de dos sistemas lénticos con diferentes tipos de

conexion al rio Parand, explorando las implicancias del pulso hidrolégico.

Objetivos especificos:

X/
o0

X/
°

X/
°

X/

L X4

Estudiar la composicién de especies y el biovolumen de diferentes grupos del
ensamble fitoplancténico en una laguna conectada verticalmente en relacion a la
variacién de los factores ambientales, depredadores plancténicos y nutrientes
inorgdnicos disueltos (nitrégeno y fdsforo) durante un ciclo hidrol6gico

completo.

Estudiar la composicién de especies y el biovolumen de diferentes grupos del
ensamble fitoplanctonico en una laguna conectada lateralmente en relacién a la
variacion de los factores ambientales, depredadores plancténicos y nutrientes
inorgdnicos disueltos (nitrégeno y fdsforo) durante un ciclo hidrolégico

completo.

Analizar el control de tipo top-down de diferentes depredadores (peces
planctivoros-omnivoros y zooplancton de diferentes tallas) sobre la estructura
morfo-funcional del fitoplancton en una laguna conectada verticalmente al
sistema fluvial a través de muestreos a campo y una experiencia en

microcosmos.

Analizar la importancia de diferentes caracteristicas morfoldgicas y tamafio de
las algas, asi como la presencia de rotiferos como recurso palatable y opcional

en la selectividad alimentaria del molusco Limnoperna fortunei.
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Hipétesis de trabajo:

% En la laguna con conexion lateral las variaciones en el pulso hidrolégico regulan
la composicion y abundancia de los depredadores y la disponibilidad de
nutrientes, disminuyendo de este modo, la importancia del control de bottom-up

y top-down sobre el fitoplancton.

X/

* En la laguna con conexidn vertical la entrada y el efecto del agua del rio que
penetra en la laguna es menor y adquieren mayor importancia, como
estructuradores del fitoplancton, los factores de regulacion locales
(principalmente conductividad, temperatura, turbidez y disponibilidad de

nutrientes).

X/

+ La regulacidn del fitoplancton por parte de los peces planctivoros depende de la
intensidad de depredacién que realizan estos ultimos sobre el zooplancton de
mayor talla siendo despreciable el efecto de depredacion directo sobre el

fitoplancton debido a su pequefio tamaiio.

¢ La depredacion del zooplancton sobre el fitoplancton esta condicionada por la
anatomia y la habilidad de los depredadores para capturar diferentes tipos de
presas y ademds por las caracteristicas morfo-funcionales del fitoplancton

(forma, tamafo y caracteristicas de la pared celular).

X/

*» Limnoperna fortunei muestra preferencia por presas fitoplancténicas de mayor
tamafio estando ademds su selectividad alimentaria condicionada por la

presencia de rotiferos como un recurso palatable y opcional.
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CAPITULO I

Factores de control bottom-up y top-down sobre el
fitoplancton de una laguna con conexion vertical al

rio Parana Medio
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Capitulo I: Factores de control botfom-up y top-down sobre el fitoplancton de una
laguna con conexion vertical al rio Parana Medio

OBJETIVO DEL CAPITULO

Estudiar la composicion de especies y el biovolumen de diferentes grupos del ensamble
fitoplancténico en una laguna conectada verticalmente en relacion a la variacion de los
factores ambientales, depredadores plancténicos y nutrientes inorgdnicos disueltos

(nitrogeno y fosforo) durante un ciclo hidrolégico completo.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El Mirador es una pequefia laguna subtropical poco profunda, que se encuentra
incluida dentro del sistema del rio Parand Medio (31 ° 37 'S, 60 ° 41' W, Argentina).
Con una superficie aproximada de 3,76 ha y una profundidad méxima de 3,3 m durante
el periodo de muestreo, se abastece principalmente de la infiltracion de las aguas
subterrdneas y las precipitaciones, no estando conectada de forma lateral al sistema
fluvial. Durante el periodo de muestreo el perimetro de la laguna estuvo colonizado por
un cinturén de vegetacion emergente con predominio de Panicum elephantipes Nees ex
Trin. y Ludwigia peploides Raven sin desarrollo de vegetacion flotante o macrofitas

sumergidas (Fig. 1).

Muestreo

Entre diciembre de 2009 y noviembre de 2010 se tomaron muestras mensuales en
tres puntos de la laguna (uno en la zona limnética y dos en la zona litoral). El andlisis se
realizé segun las variaciones del nivel hidrométrico registrado en la zona limnética de la
laguna separdndolo en tres fases: aguas altas (AA) desde diciembre hasta abril, aguas
intermedias (Al) desde mayo a julio y aguas bajas (AB) desde agosto a noviembre
abarcando un afio hidrolégico completo (Fig. 2). Durante el periodo de muestreo, el
registro pluviométrico obtenido de la Direccion General de Comunicaciones de la
Provincia de Santa Fe, departamento La Capital indicé valores medios mensuales de

131,76 mm (entre 7 mm en diciembre y 408 mm en febrero) durante AA, 29 mm en Al

24 |



Capitulo I: Factores de control botfom-up y top-down sobre el fitoplancton de una
laguna con conexion vertical al rio Parana Medio

(entre 0 mm en julio-julio y 87 mm en mayo) y 40,75 mm en AB (entre 0 mm en agosto

y 77 mm en septiembre).

Haciendo uso de medidores portatiles HANNA se midieron, en cada fecha de muestreo
y sitios, las siguientes variables ambientales: temperatura (°C), pH, conductividad (uS
cm™) y oxigeno disuelto (ppm). También fueron medidas la transparencia del agua con
disco Secchi (m) y la profundidad en metros (Z,) con un sensor ultrasonico. La turbidez
(UNT) fue estimada a 450 nm de longitud de onda con un espectrofotometro HACH DR
2000. La zona eufética se estimé mediante la férmula propuesta por Koenings y
Edmundson (1991) (Z., = profundidad del disco de Secchi x 3,5) y se calcul6 la relacién
Zp:Ze, como una aproximacion a las variaciones en la mezcla y la longitud de la zona
fotica (Zp:Zew > 1 indica limitacion por luz (Reynolds,1984)). Las muestras de
fitoplancton y zooplancton fueron tomadas en la regién limnética y las dos regiones
litorales, en tanto que las muestras de nitritos-nitratos (N-NOj3') y fésforo reactivo
soluble (PRS) en la regién limnética y una litoral. Ademds, en términos de conocer la
relacion de estos dos nutrientes en las diferentes fases de la laguna (AA, Al y AB) se
calcul6 como una aproximacién —dado que no se tuvieron datos sobre la concentracién
de amonio durante el estudio- el ratio N-NOj; : PRS utilizando para tal fin las
concentraciones molares (UM) de cada uno de los nutrientes medidos. Valores NID:
PRS < 16 se interpretan como una deficiencia potencial de nitrdgeno para el crecimiento
fitoplancténico (Redfield y col., 1963; Schelske y col., 1997). En cuatro ocasiones
(enero, mayo, septiembre y noviembre) se realiz6 un muestreo de peces en dos
microhdbitats (region limnética y litoral). EI muestreo trimestral puede considerarse una
frecuencia adecuada para describir el control del plancton por peces en lagunas aisladas
de la region neotropical (Iglesias y col., 2008), més atin cuando se ha registrado un solo

evento de reproduccién (durante septiembre en este estudio).
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Fig. 1 Localizacién geogrifica de la laguna El Mirador y el entorno de la llanura de inundacién

del rio Parana Medio a diferentes escalas (A, B, C).

Las muestras de fitoplancton (dos litorales y wuna limnética) se tomaron
subsuperficialmente utilizando frascos de 100 ml y se fijaron inmediatamente con
solucién de Lugol acidificada al 1%. El andlisis cuantitativo se llevé a cabo segun el
método descripto por Utermohl (1958) contdndose un minimo de 100 individuos de la
especie mds abundante con el propdsito de asegurar un error de estimaciéon menor al
20% (Venrick, 1978). La densidad obtenida se expresé como ind ml™. El biovolumen
de las algas se calcul6 siguiendo el método propuesto por Hillebrand y col. (1999)
midiéndose al menos 10 individuos de cada uno de los taxones registrados. Los valores
de biovolumen fueron obtenidos del producto entre la densidad registrada para cada
taxén por el volumen medio obtenido para cada taxén (ind ml™ x vol medio del alga
(um?) = pum® ml™") y fueron expresados posteriormente como mm® 1", Para los diferentes
andlisis realizados solo se consideraron aquellos grupos que representaron mds del 5%
del biovolumen total en al menos el 25% de las muestras. La clasificacién taxondémica
se realizé segiin van den Hoek y col. (1998) utilizando claves y bibliografia especifica

para cada grupo algal: Krammer y Lange-Bertalot (1991), Zalokar Domitrovic y
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Maidana (1997) para Bacillariophyceae, Tell y Conforti (1986) para Euglenophyceae,
Komirek y Fott (1983) para Chlorophyceae, y Komdrek y Anagnostidis (1999,2005),

Komarek (2013) para Cyanobacteria entre otros autores y publicaciones recientes.
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Fig. 2 Nivel hidrométrico de la laguna El Mirador medido en la regién limnética durante cada
uno de los meses de muestreo. Se muestran las tres fases identificadas: aguas altas (AA), aguas

intermedias (Al) y aguas bajas (AB).

En cuanto al muestreo y estimacion de la densidad del zooplancton se realizé conforme
a la metodologia propuesta por José de Paggi y Paggi (1995). Se filtraron 30 L de agua
(en dos puntos litorales y uno limnético) usando una trampa de plancton tipo Schindler-
Patalas con una red convencional cénica de 55 pm de apertura de malla. El material
recogido se fijé in situ con formalina al 10% y se tiid con eritrosina. El conteo del
microzooplancton (Rotifera y Copepoda nauplii) fue llevado a cabo con un microscopio
optico convencional en camaras de tipo Kolkwitz (1 ml) en tanto que para el conteo del
macrozooplancton (Cladocera y Copepoda, adultos y copepoditos) se utilizé una cimara
de tipo Bogorov (5 ml). Se tomé como pauta el conteo de un minimo de 100 individuos

en cada muestra.

Las muestras para el andlisis de nutrientes fueron tomadas en botellas de 2 L y se
filtraron a través de filtros de fibra de vidrio Whatman GF/F. El PRS se midié por el

método del 4cido ascorbico, y los N-NOs™ se cuantificaron mediante la reduccion de
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nitratos con cadmio metélico y determinacion colorimétrica posterior de nitritos. Ambos

andlisis se realizaron utilizando reactivos quimicos de la compafiia HACH.

Las muestras de peces se tomaron utilizando una red de 25 m de ancho y 5 m de altura
aguzada a 2,50 m en los extremos y con una bolsa central formada por una malla de 5
mm de apertura. En cada punto de muestreo se colocé la red describiendo un circulo
-utilizando la embarcacién- de 50 m”. El muestreo de la regién litoral se hizo rodeando
areas pequeiias (< 10 m?) de acuerdo con el método propuesto por Petry y col. (2003).
El esfuerzo que implicaba cada captura fue la misma en las diferentes zonas de la
laguna llevando a cabo un lance en cada punto de muestreo. Los peces se conservaron in
situ con formalina al 10% y en el laboratorio se identificaron, se contaron, midieron y se
pesaron. El esfuerzo de muestreo fue estandarizado refiriendo al drea cubierta en cada
lance de la red. El andlisis del ensamble ictico se realizé considerando el gremio tréfico
al cual pertenecen y de acuerdo a la informacion disponible en estudios previos de dieta
(Oliveros, 1980; Lopez Cazorla y col., 2003; Pouilly y col., 2003; 2004; Fernandez y

col. 2012, entre otros autores y revisiones recientes).

La identificacién y conteo de las muestras de zooplancton y peces, asi como el andlisis
de la concentracién de nutrientes fueron realizados por personal de los laboratorios de
Plancton y Peces del Instituto Nacional de Limnologia donde el becario realizé la
presente tesis, y en el marco del proyecto de investigacion CAI+D 14-78 de la
Universidad Nacional del Litoral cuya directora fue Dra. Susana José de Paggi,

directora del tesista.

Andlisis estadistico

Los tres puntos de muestreo fueron considerados como réplicas luego de
confirmarse que estas muestras revelaron ausencia de diferencias significativas durante
todo el periodo de estudio (ANOVA de una via, P > 0,05 en todos los casos. Ver Anexo
I). El andlisis fue aplicado al fitoplancton y el zooplancton total asi como también al
biovolumen y la densidad relativa de cada uno de los grupos de fitoplancton y
zooplancton, respectivamente. Este andlisis se realizé a fines de constatar la influencia

que la presencia de vegetacion acudtica pudiera tener en el biovolumen del fitoplancton
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y la densidad del zooplancton en los dos puntos de muestreo litorales respecto del punto

de muestreo localizado en la region limnética de la laguna.

Para analizar las diferencias estadisticas entre las fases hidroldgicas (AA, Al y AB) a lo
largo del tiempo, se utilizé6 un ANOVA de medidas repetidas (MR) para cada uno de los
componentes del ensamble fitoplanctéonico. Como andlisis pos hoc de comparaciones
multiples se utilizd la prueba de Bonferroni para determinar las fases hidroldgicas en
que habia diferencias significativas. Para la realizacién de dicho andlisis se utilizé en
todos los casos la prueba de esfericidad de Mauchly para constatar la homogeneidad de
varianzas y la prueba de Esfericidad Asumida como anélisis principal. Todos los valores

fueron transformados al Log o(x+1) y se utiliz6 una significacién del 95% (o = 0,05).

Se realizaron correlaciones de a pares entre las variables bidticas y abidticas con el
coeficiente de correlacion no paramétrico de Spearman. De esta forma se determiné la
relacion de los factores potenciales de control del fitoplancton con los cambios en el
volumen de agua de la laguna. El andlisis de correspondencia destendenciado (DCA)
revel6 que la longitud del gradiente de los datos fue < 3 por lo que se aplicé un anélisis
de redundancia (RDA) para el conjunto de datos (Lep§ y Smilauer, 1999). Para los
andlisis de RDA se realiz6 una seleccion de variables de tipo forward. El modelo se
inicié con todas las variables de interés (variables ambientales, nivel hidrométrico de la
laguna, concentracién de nutrientes y la abundancia de depredadores: zooplancton y
peces). Luego se seleccionaron las variables de acuerdo a su significancia estadistica y
su aporte al nivel de explicacion general del modelo. Se utiliz6 como variable respuesta
los diferentes grupos del ensamble fitoplancténico, siendo que las variables predictoras
que estuvieron altamente correlacionadas entre si (factor de inflaciéon de la varianza >
20) fueron eliminados del andlisis (Leps y Smilauer, 1999). Todos los datos de la
variable respuesta fueron transformados al logaritmo para asi estabilizar la varianza y
reducir la influencia de los grupos dominante en el ordenamiento, siendo la
estandarizacion de las variables predictoras llevada a cabo por el método de
aproximacioén de error de la varianza. Por ultimo, el significado de cada variable
predictora individual y la combinacién de todos los ejes candnicos se determiné usando

la prueba de permutacién de Monte Carlo (999 permutaciones).
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La influencia de los cambios hidrolégicos sobre la composicion de especies del
fitoplancton se examiné utilizando el Andlisis de Similitud (SIMPER) comparando el
biovolumen de las diferentes especies entre periodos (AA, Al y AB) y utilizando el
algoritmo de Bray-Curtis como estimador. Este andlisis se acompafié de un analisis
multivariado no paramétrico de la varianza (NPMANOVA) para dilucidar si esas
diferencias encontradas en el SIMPER fueron estadisticamente significativas. Ademas,
se calcul6 para cada uno de los meses la riqueza especifica y la equitatividad media.
Todos los analisis fueron realizados utilizando los programas PAST (v.3.0) (Hammer y

col., 2013) y CANOCO (v.5.0) (ter Braak y Smilauer, 2012).

RESULTADOS

Caracterizacion ambiental

La temperatura, la concentracién de PRS, el OD vy la relacién Z,:Z., presentaron
valores mds elevados durante la fase de AA, registrando todas estas variables una
relacion significativas con el nivel de agua en la laguna (temperatura: Rho = 0.55 P <
0,001; OD: -0,43 P = 0.006; PRS: 0,88 P < 0,001; Zy:Z,: Rho =0,51 P < 0,01). Z, y el
pH registraron los mayores valores durante la fase de Al. Z., no se correlacioné de
forma significativa con el nivel (Rho =-0,128 P = 0,34) pero si el pH (Rho =-0,52 P <
0,01). El ratio N-NOj3™ : PRS mostr6 valores menores a 16 en todas las fases analizadas
siendo la relacién con el nivel hidrométrico de la laguna inversa (Rho = -0,77 P =
0,003). En AB la conductividad, la concentracién de N-NOs y la turbidez registraron
los mayores valores respecto de las demads fases hidrolégicas, estando la conductividad
y los N-NOj" significativamente correlacionados con el nivel de la laguna (Rho = -0,84
P < 0,01 y Rho =-0,49 P < 0,01, respectivamente) pero no la turbidez (Rho = 0,023 P =
0,88). La fase de Al con la excepcion de Z, y el pH present6 valores intermedios entre

la fase de AA y AB para las diferentes variables ambientales analizadas (Tabla 1).
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Tabla 1. Valores medios (+ desviaciones estdndar) de cada una de las variables ambientales y
bioldgicas durante las tres fases hidroldgicas (aguas altas = AA, aguas intermedias =Al y aguas

bajas = AB) que atravesé la laguna en el periodo de estudio.

AA (n=5) Al (n=3) AB (n=4)

Temperatura (°C) 25+3,8 13,7+1,8 16,645,3
pH 7,220,2 7,80,4 6,8+2,4

Conductividad (uS cm™) 326,6+61,3 603,5+235,8 1114,5+384,4

oD (mg 1™ 4,01+1,96 7,20+1,30 7,91+1,72

Turbidez (UNT) 35+16,5 20,9+8,4 45,7+36,5
Zeu (M) 1,6%0,35 1,9+0,5 1,70,7
Z,:Zey 1,6+0,74 0,90,4 1,2+#1,8
PRS (ug I'") 930+340 324435 135470
N-NO; (ug 1) 170481 40153 38330
N-NO5 : PRS 1+0,8 0,01%0,03 10+8,2

Dindmica anual del ensamble fitoplanctonico

Se identificaron un total de 123 especies. La clase Chlorophyceae (66 taxones) fue
el grupo dominante, seguido de la division Cyanobacteria (18 taxones) y las clases
Bacillariophyceae (17 taxones), Chryosophyceae (3), Euglenophyceae (16),
Cryptophyceae (3) y Dinophyceae (3) (Tabla 2). La riqueza especifica del fitoplancton
resulté ser similar a lo largo del afno (entre 27 y 40 taxones registradss) con una leve
tendencia al aumento durante la fase de AA y una reduccion durante la fase de Al. El
indice de equitatividad fue variable a lo largo del tiempo con excepcion de la fase de

AB cuando fueron obtenidos valores intermedios (entre 0,4 y 0,5) (Fig. 3a).

El test de SIMPER basado en el biovolumen de cada una de las especies que
contribuyeron en las fases hidroldgicas, registré una disimilitud entre periodos del
75,1% siendo esta diferencia estadisticamente significativa (NPMANOVA,F=584 P =
0,0001). La fase de AA se diferenci6 de la de Al en un 75,59% siendo Lepocinclis ovum
var. ovum, Euglena rostrifera, Phacus longicauda y Protoperidinium sp. las especies
que contribuyeron con el 70% de esa diferenciacion (NPMANOVA, F = §,18 P =
0,0001). Entre AA y AB también se registr6 una disimilitud elevada (79,82%
NPMANOVA F = 6,62 P = 0,0001) siendo las mismas especies que en la comparacién

anterior las que estuvieron mejor representadas durante la fase de AA. Por ultimo, la
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comparacion de la fase de Al con la fase de AB evidencié una disimilitud del 68,62%
(NPMANOVA, F = 3,03 P = 0,0006). Nuevamente E. rostrifera y P. longicauda fueron
las especies que estuvieron mejor representadas durante la fase de Al. Trachelomonas
volvocina, Cryptomonas ovata y un grupo de pequefas diatomeas céntricas no
identificadas contribuyeron con el 70% de la diferenciacién y mostraron estar mejor

representadas durante AB con la excepcién de C. ovata.

El ensamble de fitoplancton estuvo fuertemente dominado a lo largo de todo el ciclo
hidrolégico por Euglenophyceae con valores del 35 al 90% del biovolumen total. Le
siguid, en porcentaje de participacion, Dinophyceae que tuvo un comportamiento
erratico a lo largo del afio pero con mayores valores de biovolumen especialmente
durante la fase de AA (febrero-marzo) (entre 5 y 40% del biovolumen total).
Bacillariophyceae tuvo una mayor representacion a finales de la fase de Al (junio-julio)
y durante los meses de AB (septiembre-octubre), pero nunca con valores que superaran
el 30% del biovolumen total. Chlorophyceae y Cryptophyceae mostraron una baja
representacion a lo largo del tiempo con valores menores al 10% del biovolumen total.
Cyanobacteria por su parte estuvo mejor representada durante el periodo de aguas bajas
con valores cercanos, especialmente durante el mes de noviembre, al 40% del

biovolumen total (Fig. 3b).
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Fig. 3 Riqueza media registrada (+ desviacién estdndar) y valores de equitatividad para cada
uno de los meses de muestreo (a). Composicion relativa porcentual de cada uno de los grupos

de fitoplancton y biovolumen medio (+ desviacién estdndar) total del fitoplancton registrado

(b).

Los mayores valores de biovolumen se registraron durante la fase de aguas altas con un
registro maximo durante el mes de enero (613 + 235 mm’> 1'1) y una tendencia al
descenso hacia la fase de Al con una recuperacion del biovolumen en la fase de AB.
Durante la fase de Al se registraron los menores valores de biovolumen con valores

entre 98 (mes de julio) y 142 mm’ ! (mes de junio) (Fig. 3b).

El andlisis por grupos de fitoplancton mostr6 que Euglenophyceae tuvo los mayores

valores de biovolumen registrados a lo largo del afio con incrementos notorios
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especialmente en enero y abril (539 mm® I y 242 mm® 1", respectivamente) y un
abrupto descenso durante el mes de julio (< 35 mm® I'") (Fig. 4a). Dinophyceae registré
los mayores biovolumenes durante AA con notables incrementos de su biovolumen
durante febrero y marzo (126 mm’ I'' y 100 mm® 1"") y una disminucién durante la fase
de AI (valores < 5 mm?> 1'1) y AB (entre 11 y 31 mm?® l'l) (Fig. 4b). Bacillariophyceae
estuvo mejor representada durante el final de la fase de Al y durante la fase de AB con
picos de biovolumen registrados durante los meses de julio y octubre (34 y 38 mm’ '

respectivamente) (Fig. 4c¢).

La clase Chlorophyceae presentd valores similares de biovolumen a los registrados para
Bacillariophyceae, con valores que oscilaron entre 5 y 29 mm® 1" y con dos picos en
abril-mayo (25 y 22 mm’ ', respectivamente) (Fig. 4d). Cryptophyceae por su parte
estuvo mejor representada en un periodo intermedio entre la fase de AA y las Al con
mdximos de densidad en marzo y mayo, con 23 y 19 mm’ "' respectivamente, y una
tendencia a la disminucién hacia la fase de AB. Finalmente, Cyanobacteria estuvo bien
representada a lo largo del afio con valores similares a los registrados para
Chlorophyceae. La excepcion fueron los meses de diciembre, febrero (fase de Al), y el
mes de noviembre (fase AB). En este dltimo mes particularmente se registré un
aumento por encima del valor medio anual de la especie Coelomoron pusillum (Fig. 4e).
Cuando se utilizé el biovolumen de los grupos algales como variable de respuesta, el
test de ANOVA MR vy el test de Bonferroni evidenciaron diferencias significativas entre
las fases hidrolédgicas (F = 4,99 P = 0,020) entre AA y Al (P =0,019) y AA versus AB
(P =0,017), la Clase Dinophyceae (F = 6,79 P = 0,015) entre AA y AI (P =0,043), la
divisién Cyanobacteria (F = 10,44 P = 0,001) entre AA y Al (P < 0,001), la Clase
Crytophyceae (F = 3,40 P = 0,046) entre AA y AB (P = 0,034) y la Clase
Bacillariophyceae (F = 8,37 P = 0,07) entre AA versus Al (P = 0,009) y AA versus AB
(P =0,016).
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Fig. 4 Biovolumen medio (tdesviacién estdndar) de cada uno de los grupos de fitoplancton

analizados durante el estudio.
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Tabla 4. Listado de especies identificadas durante los muestreos

Clase Chlorophyceae

Orden Chlorococcales

Actinastrum hantzschii Lagerheim
Ankistrodesmus fusiformis Corda

Characium obesum W .R.Taylor
Closteriopsis acicularis Chodat
Chlorococcoum sp.

Chlorella vulgaris Beyerinck [Beijerinck]
Coelastrum microporum Négeli

Coelastrum pseudomicroporum Korshikov
Coenocloris fotti Hindak

Coronastrum lunatum R.H. Thompson
Crucigeniella crucifera (Wolle) Komarek
Crucigeniella quadrata (Morren) Gaillon
Crucigenia tetrapedia (Kirchner) Kuntze
Diplocloris lunata (Fott) Fott
Dictyosphaerium pulchellum H.C.Wood
Dictyosphaerium sp.

Kirchneriella lunaris (Kirchner)
Micractinium pusillum (Fresenius)
Monoraphidium contortum (Thuret)
Monoraphidium komarkovae Nygaard
Monoraphidium minutum (Nageli)
Monoraphidium arcuatum (Korshikov) Hindak
Nephrocitium agardhianum Négeli
Nephrocitium limneticum Ndgeli
Nephrocitium lunatum West

Oocystis borgei J.W.Snow

Oocystis parva West & G.S.West

Oocystis rhomboidea Fott

Pediastrum duplex Meyen
Pseudocuadrigula sp.

Scelenastrum sp.

Scendesmus acuminatus (Lagerheim) Chodat
Scendesmus quadricauda Chodat
Scenedesmus brasiliensis Bohlin
Scenedesmus disciformis (Chodat) Fott & Komarek
Scenedesmus ecornis (Ehrenberg) Chodat
Scenedesmus ginzbergeri Kammerer, cf.
Scenedesmus intermedius Chodat
Scenedesmus longispina Chodat
Scenedesmus opoliensis P.G.Richter
Scenedesmus smithii Chodat

Schroederia antillarum Komadrek
Schroederia nitzschioides (G.S.West) Korschikov
Selenodictyum brasiliense Uherk. & Schmidt
Sphaerocystis schroeteri Chodat

Tetraédron minimum (A.Braun) Hansgirg
Tetraédron trigonum (Négeli) Hansgirg
Tetraédron sp.

Tetrastrum elegans Playfair

Tetrastrum glabrum (Roll) Ahlstrom and Tiffany
Orden Desmidiales

Closterium moniliferum Ehrenberg ex Ralfs
Cosmarium laeve Rabenhorst

Cosmarium reniforme (Ralfs) W.Archer

Cosmarium sp.

Euastrum spinulosum Delponte
Gonatozygon sp.

Staurastrum asteroideum West & G.S.West
Orden Volvocales

Carteria sp.

Chlamydomonas microsphaera Pascher & Jahoda
Chlorogonium sp.

Chloromona acidophila (Nygaard) Gerloff & H.Ettl
Gonium pectorale Miiller

Nephroselmis minuta (N.Carter) Butcher
Pandorina sp.

Spermatozopsis

Vitreochlamys sp.

Case Euglenophyceae

Euglena spp.

Euglena acus (Miiller) Ehrenberg

Euglena clavata Skuja

Euglena elastica Prescott

Euglena rostrifera Jonson

Lepocinclis ovum (Ehrenberg) Lemmermann
Lepocinclis ovum var. Ovum

Lepocinclis sp.

Phacus chloroplastes cf. Prescott

Phacus brevicauda Lemmermann

Phacus longicaudus Dujardin

Phacus tortus (Lemmermann) Skvortzov
Strombomonas fluviatilis Lemmermann
Trachelomonas crebea Kellicott
Trachelomonas volvocina (Ehrenberg) Ehrenberg
Trachelomonas sydneyensis Playfair

Clase Chrysophyceae

Desmarella sp.

Dinobryon sp.

Synura uvella Ehrenberg

Clase Bacillariophyceae

Achantoceras sp.

Achnantes sp.

Amphora sp.

Aulacoseira distans (Ehrenberg) Simonsen
Aulacoseira granulata var. angustissima (Miiller) Simonsen
Cocconeis sp.

Cyclotella meneghiniana Kiitzing
Actinocyclus normanii (W.Gregory ex Greville) Hustedt
Cymbella sp.

Cymbella sp. 2

Fragilaria sp.

Gomphonema sp.

Navicula spp.

Nitzschia acicularis (Kiitzing) Smith
Nitzschia reversa W.Smith

Pinnularia sp.

Pleurosigma sp.
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Continta Tabla 4

Clase Cryptophyceae

Cryptomonas curvata Ehrenberg
Cryptomonas ovata Ehrenberg
Plagioselmis nanoplanctica Skuja

Clase Dinophyceae

Durinskia baltica (Levander) Carty & Cox
Protoperidinium sp.

Peridinium sp.

Clase Cyanophyceae

Orden Chroococcales

Aphanocapsa sp.

Aphanocapsa delicatissima West & West
Chroococcus minutus (Kiitzing) Nigeli
Coelomoron pusillum (Van Goor) Komarek
Merismopedia glauca (Ehrenberg) Kiitzing
Merismopedia tenuissima Lemmermann
Microcystis aeruginosa (Kiitzing) Kiitzing
Orden Oscillatoriales

Borzia trilocularis Cohn ex Gomont
Glaucospira sp.

Lynbya sp.

Cilindroespermopsis

Planktothrix sp.

Pseudoanabaena sp.

Planktolyngbya sp.

Spirulina sp.

Spirulina sp.2

Orden Nostocales

Anabaenopsis sp.

Dolichospermum sp.

Peces

El ensamble de peces estuvo dominado por zooplanctivoros de pequefio tamafio
(25-35 mm), principalmente el cardcido Cheirodon interruptus Jenyns, que representd
entre el 95-99% de la densidad y entre el 30 y 90% de la biomasa total de los peces. Le
siguieron en nivel de representacion el grupo de los detritivoros que oscilaron entre el 5
y el 60% del biovolumen total con Prochilodus lineatus Valenciennes como especie
dominante. Los peces ictiéfagos fueron raros y estuvieron representados por las especies
Rhamdia quelen Quoy y Gaimard (8% de la biomasa) y Hoplias malabaricus Bloch
(3% de la biomasa) los cuales se encontraron mejor representados hacia el final del afio
(entre septiembre y diciembre). Los gremios tréficos de insectivoros y omnivoros
estuvieron pobremente representados a lo largo del afio (Fig. 4). El test de correlacion
de Spearman presentd una relacion significativa al compararse la biomasa de los peces

con el nivel hidrométrico de la laguna (Rho =-0,27 P = 0,03).
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Fig. 4 Contribucién relativa porcentual de cada uno de los gremios tréficos de peces

identificados a lo largo del estudio y biomasa total registrada.

Zooplancton

Un total de 46 especies de zooplancton fueron identificadas. El conjunto estuvo
dominado por Rotifera (31 especies), seguido por Cladocera (10 especies) y Copepoda
(5 especies). En términos de densidad, Rotifera fue dominado por los géneros
Brachionus 'y Lecane, Cladocera por Diaphanosoma y Chydorus mientras que
Copepoda estuvo dominado por los géneros Eucyclops y Mesocyclops. Rotifera
representé mas del 80% de la densidad total durante todo el afio con picos de densidad
en marzo y octubre. Copepoda represent6 entre el 0,05% y el 10% de la densidad total
con picos de densidad en enero, marzo y octubre en tanto que Cladocera fue el grupo

menos representado en el ensamble con valores entre 0 y 4,5% (Fig. 5).

Los mayores valores de densidad se observaron en las fases de AA, registraindose un
aumento notorio en el mes de marzo (810 ind 1'"), seguido en orden decreciente por la
fase de AB (667 ind 1" en septiembre) y AI (32 ind 1) (Fig. 5). El andlisis de
correlacion de Spearman entre la densidad de los diferentes grupos del zooplancton
versus el nivel hidrométrico de la laguna, no mostré una correlacion significativa entre
los grupos considerados (P > 0,05 para Rotifera, Cladocera y Copepoda). Por otro lado,

cuando se utilizé el mismo andlisis para analizar la relacion entre la densidad de los
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diferentes grupos del zooplancton versus la biomasa del pez zooplanctivoro dominante
(C. interruptus), se observé una correlacién negativa y estadisticamente significativa
para Copepoda (Rho =-0,33 P = 0,01) y Rotifera (Rho = -0,40 P = 0.03) pero no para
Cladocera (P > 0,05).
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Fig. 5 Contribucion relativa porcentual de cada uno de los grupos del zooplancton analizados y

abundancia total media del zooplancton (+ desviacidn estdndar).

Factores de control del fitoplancton

El andlisis de RDA mostr6 que el biovolumen del fitoplancton se ordend
significativamente (F = 3,80, P = 0,001) explicando el total de variables utilizadas el
47,5% de la variabilidad total. El primer eje explic un 48,02% de la varianza total en
tanto que el segundo eje explico el 26,92% (Fig. 6). En cuanto a las diferentes variables
utilizadas, se encontré que de un total de 13 variables testeadas (incluidas el nivel de la
laguna, la concentracion de nutrientes y la abundancia de peces y zooplancton) fueron 5
variables predictoras las que fueron identificadas por el andlisis como estadisticamente
significativas en el ordenamiento. Estas fueron: el PRS (24,5% F = 6,4 P = 0,0001), la
conductividad (19,3% F = 6,4 P = 0,0001), los N-NOs (16,9% F =4,9 P = 0,0001), la
abundancia de Cladocera (13,7% F = 5,5 P =0,001) y el nivel hidrométrico de la laguna
(6,3% F = 2,4 P =0,042). Las mayores concentraciones de nutrientes, especialmente el

PRS, fueron ordenadas en el analisis durante la fase de AA. Esta variable estuvo fuerte
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y positivamente vinculada con el aumento del nivel hidrométrico de la laguna en el
mismo periodo. Por su parte, las mayores densidades de Cladocera fueron asociadas en
el andlisis en los meses mds calidos (especialmente noviembre, diciembre y marzo) al

igual que la conductividad.

Euglenophyceae y Dinophyceae fueron los grupos dominantes durante el periodo de AA
y estuvieron directamente correlacionados con la concentraciéon de N-NOj3 y el PRS,
pero mostrando una asociacién negativa menos marcada con el aumento de la
conductividad. Las clases Cryptophyceae y Chlorophyceae estuvieron mejor
representadas durante las fases de AA y Al mostrando una asociacién negativa y
elevada con la densidad de Cladocera. Bacillariophyceae estuvo bien representada entre
la fase de Al y AB y el aumento de su biovolumen se vincul6 fuertemente al incremento
de la conductividad. Por ultimo, Cyanobacteria estuvo mejor representada al final de la
fase AB, mostrando una asociacién positiva con la conductividad y, en menor medida,

con la disponibilidad de PRS (Fig. 6).
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Fig. 6 Representacion gréfica del analisis de redundancia (RDA). Las variables predictoras
seleccionadas por el andlisis fueron: conductividad (cond), fésforo reactivo soluble (PRS),
nitratos (N-NOj3'), nivel hidrométrico de la laguna (nivel) y abundancia de Cladocera (Clad).
Variables respuesta: Euglenophyceae (Eugle), Dinophyceae (Dino), Bacillariophyceae (Bacill),
Chlorophyceae (Chlo) y Cyanobacteria (Cyano).

DISCUSION

El rol del pulso hidrologico sobre los cambios en la estructura del fitoplancton

El andlisis de RDA revel6 que dos variables ambientales vinculadas directamente
(aumento del nivel de la laguna) o indirectamente (conductividad) al pulso hidrolégico
fueron relevantes al momento de describir el ordenamiento del biovolumen

fitoplanctonico. Esta relacién no mostré ser, sin embargo, similar a la registrada en
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otros ambientes que tienen conexion lateral (directa o indirecta) al sistema fluvial. El
biovolumen del fitoplancton en esta laguna demostré ser més elevado durante las fases
de AA y AB en comparacion con la fase de Al. En sistemas conectados lateralmente al
rio Parand (Zalocar de Domitrovic, 1992; 1993; Izaguirre y col., 2001; Bovo-Scomparin
y Train, 2008) y otros grandes sistemas fluviales en el mundo (Schemel y col., 2004;
Mihaljevic y col., 2009) el biovolumen algal tiende a aumentar durante la fase de AB
producto especialmente del efecto de concentracidn de las algas al reducirse el volumen
de agua. En esta laguna, los resultados sugieren que las variaciones de nivel en la laguna
en si mismos no son un factor relevante, sino que estdn asociados a una mayor
disponibilidad de nutrientes -como se discute a continuacion-, posiblemente a
temperaturas mas elevadas que favorecen la reproduccién de diferentes grupos algales
(Reynolds, 1994; Reynolds y Descy, 1996; Singh y Singh, 2015) y la degradacién de la
materia orgdnica con su consecuente liberacion de nutrientes (Conzonno, 2009). Esta
situacion seria contrastante durante la fase de Al cuando se registraron los menores
valores de temperatura y valores intermedios entre la fase de AA y AB del nivel

hidrométrico de la laguna.

Euglenophyceae y Dinophyceae presentaron mayores biovolumenes durante AA sin
mostrar un patrén predecible ya que estos grupos tienden a estar mejor representados en
los periodos de aguas bajas (Garcia de Emiliani, 1997; Zalocar de Domitrovic, 2005;
Mihaljevic y col., 2009; Stevic y col., 2013). La presencia de Cryptophyceae en AA es
un patrén que ha sido frecuentemente reportado en lagunas lateralmente conectadas al
sistema del rio Parand (Garcia de Emiliani, 1997; Izaguirre y col., 2001; Zalocar de
Domitrovic, 2005; Bovo-Scomparin y Train, 2008) y en otros rios de llanuras de
inundaciéon del mundo (Descy, 2011). En este caso no hay flujo lateral que pueda
beneficiar la presencia de este grupo durante esta fase, por lo que es posible que las
criptoficeas respondan al mismo patrén de comportamiento que las euglenoficeas y las
dinoficeas al ser todos ellos grupos de algas con representantes mixotréficos —como
Euglena, Trachelomonas, Cryptomonas y Peridinium- que se verian favorecidas con el
incremento en la disponibilidad de la materia organica (Unrein, 2002; Callieri y col.,
2006; Modenutti, 2014). Este incremento pudo haberse visto favorecido con el aumento
del flujo superficial de material orgdnico al6ctono desde el perimetro de la laguna

durante la fase de AA que es cuando se registraron las mayores intensidades de lluvia.
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Chlorophyceae presenté valores similares a lo largo de todo el afio hidrolégico sin
registrarse una fase hidrolégica definida que las favoreciera. En este punto resulta
necesario expresar que esta clase estuvo principalmente representada por especies del
orden Chlorococcales. Las Chlorococcales podrian ser consideradas como algas
oportunistas que pueden establecerse en condiciones ambientales variables a través de
una tasa de reproduccidon elevada y estar fisioldgicamente adaptadas a un clima
luminico variable (Reynolds, 1994; Reynolds y Descy, 1996). Este fendmeno ha sido
registrado previamente por otros autores en sistemas con conectividad lateral variable
tanto en aguas altas como bajas (Zalocar de Domitrovic, 1990, Izaguirre y col., 2001) lo

que ciertamente fortalece esta hipotesis.

Las cianobacterias por lo general se vieron mejor representadas durante los primeros
meses de AA. Este grupo se vio favorecido, posiblemente a causa de las temperaturas
elevadas, la elevada disponibilidad de nutrientes y las altas intensidades de luz (Bouvy y
col., 2000; Havens, 2008). Cuando el nivel del agua fue menor este grupo también
estuvo bien representado mostrando valores muy bajos de biovolumen sélo durante la
fase de Al Esto es coincidente con sus requerimientos fisioldgicos, ya que necesitan de
tiempos de residencia del agua elevados y altas temperaturas -ademds de una buena
disponibilidad de nutrientes- para desarrollarse apropiadamente (Unrein y col., 2010;

Mihaljevi¢ y Stevi¢, 2011).

Como ya se indicd, la conductividad también fue una variable ambiental de importancia
en el ordenamiento, siendo Bacillariophyceae (diatomeas) y Cyanobacteria los grupos
de algas que estuvieron mds fuertemente vinculados. Las diatomeas se ven favorecidas
por una mayor turbulencia, caracteristica que les permiten sobrevivir durante los
periodos de aguas altas al poder ingresar a la zona eufética de la columna de agua y
aprovechar los nutrientes disponibles (Reynolds, 1994). En este estudio, el registro de
un mayor biovolumen durante la fase final de Al y durante la fase de AB podria
explicarse, en gran medida, por un aumento en el proceso de resuspension provocado
por el viento en una columna de agua de poca profundidad. Este fenémeno ya ha sido
reportado en otras lagunas poco profundas de la regidon neotropical (Oliveira y
Calheiros, 2000; Granado y Henry, 2012). El aumento de la conductividad, producto de

un efecto de concentracion de los iones al disminuir el volumen de agua (Unrein, 2002;
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Mladenov y col., 2005) y por efecto de la entrada de agua desde la napa fredtica rica en
iones disueltos (Conzzono, 2009), también puede favorecer el desarrollo de algunas
diatomeas (en este caso particular géneros identificados como Nitzchia, Pinnularia,
Gomphonema, Cocconeis y posiblemente un grupo de pequefias diatomeas céntricas)
que pueden verse favorecidos en su velocidad de reproduccién al incrementarse la
concentracion de iones (Saros y Fritz, 2000). El incremento de diatomeas en
condiciones de conductividad elevadas es un aspecto que ya ha sido identificado en
estudios previos a esta tesis (Bere y Tundisi, 2011; Cohen, 2010; Frau y col., 2015). Por
su parte, muchas cianobacterias son conocidas por su alta tolerancia a conductividades
elevadas en comparacion con otros grupos algales siendo en este estudio particular
Spirulina, Oscillatoria, Aphanocapsa, Microcystis, Merismopedia y posiblemente
Coelomoron (Oren, 2000; Chellappa y Madeiros Costa, 2003, Tonk y col., 2007;
Komaérek y Johansen, 2015) algunos exponentes caracteristicos. En este sentido la
conductividad no las favoreceria directamente, pero si podria estar reduciendo la
competencia por los recursos con otros grupos menos tolerantes a conductividades

elevadas.

En lo que respecta a la riqueza de especies y la distribucién de sus biovolumenes
relativos durante las diferentes fases hidroldgicas, las observaciones realizadas muestran
que los mayores valores de riqueza se registraron durante la fase de AA y los menores
en la fase de Al Estos resultados contrastan con los encontrados en otras lagunas poco
profundas, lateralmente conectadas a grandes rios de llanura, en las que se reconoce un
aumento de la riqueza de especies del fitoplancton durante el periodo de aislamiento en
aguas bajas; fase en la cual la influencia del sistema l6tico, respecto especialmente de
los cambios en la turbidez del agua por entrada de sedimentos y la turbulencia, son
menores (Zalocar de Domitrovic, 1990; Descy y col., 2003; Granado y Henry, 2012).
Por su parte, el test de SIMPER indic6 una distribucién diferencial de los biovolumenes
relativos de las especies entre las fases hidrolégicas. Durante la fase de AA
predominaron las especies de las clases Euglenophyceae y Cryptophyceae en tanto que
durante las AB predominaron las especies de diatomeas, especialmente las céntricas. Si
bien esto parece tener sentido en este sistema desconectado lateralmente, la evidencia
contradice lo registrado para otros sistemas asociados al Parand Medio, donde se

observa que las Euglenophyceae y las Cryptophyceae predominan durante las fases de
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aguas bajas. Esta laguna al estar durante todo el afio superficialmente aislada, no esta
influenciada en forma directa por el pulso hidrolégico, sino que el movimiento del agua
estd expresado a través de la entrada de agua por la napa fredtica y la escorrentia
superficial. La combinacion de elevadas temperaturas, baja turbidez (producto de un
menor grado de mezcla de toda la columna de agua), bajos niveles de conductividad y
una mayor disponibilidad de nutrientes durante esta fase, parecen favorecer al
fitoplancton y hace que la composicion de especies en este tipo de lagunas se diferencie

de otras conectadas lateralmente a un cauce fluvial en las mismas fases hidrolégicas.

En este punto de la discusion sobre los factores forzantes de la estructura del
fitoplancton, resulta relevante discutir el efecto de la vegetacion litoral en esta laguna.
Como ya se indic6 en la introduccidn de esta tesis, la cobertura de plantas flotantes y
sumergidas ya ha sido descripta como un factor regulador en humedales de llanura de
inundacién (Zalocar de Domitrovic, 1993; Izaguirre et al., 2004). La presencia de este
tipo de vegetacion determina una menor biomasa fitoplancténica debido a efectos
alelopaticos, reduccién de la cantidad de luz incidente o de la concentracién de
nutrientes en el medio (Gross, 2003; Meerhoff et al., 2003; Bicudo et al., 2007). Por su
parte, la vegetacion sumergida puede ejercer un efecto positivo sobre la riqueza del
fitoplancton generando ambientes Oxicos y con alta transparencia pero no sobre su
abundancia debido a la competencia por los nutrientes (Jeppesen et al., 2000). En este
estudio en particular, la influencia de la vegetacion sobre la estructura del fitoplancton
fue considerada a partir de la comparacién del biovolumen entre puntos de muestreo
(dos litorales y uno limnético). Los resultados mostraron que no hubo diferencias
estadisticamente significativas en el biovolumen fitoplancténico entre los puntos de
muestreo a lo largo del afo, ni tampoco sobre la abundancia relativa de los diferentes
grupos de zooplancton (ver Anexo I). Esto sugiere que la influencia de la vegetacién
fue minima durante el periodo de estudio. Si bien no se cuenta con datos de cobertura
especificos, la vegetacion estuvo dominada por Panicum elephantipes y Ludwigia
peploides. Considerando la estructura vegetal de ambas plantas y los resultados
obtenidos, es que se especula que la masa de agua fue homogénea en su composicién no
generando la vegetacion microhdbitats especificos que pudieran tener una influencia
cuantificable sobre el biovolumen total del fitoplancton y de los grupos considerados en

este estudio.
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La importancia de las fuerzas de bottom-up y top-down como estructuradores del

fitoplancton

Los nutrientes, especialmente el PRS, fue la variable que mayor porcentaje de
explicacion tuvo en el andlisis de RDA. El mismo a su vez, mostrd estar fuertemente
vinculado, en forma positiva, al aumento del nivel hidrométrico de la laguna y a la
concentracion de N-NOs'. En este sentido, puede especularse que la mayor intensidad de
las precipitaciones durante la fase de AA podria contribuir a que la materia orgdnica de
areas terrestres vegetadas circundantes (ver Fig. 1 del presente capitulo) circule por
efecto de escorrentia superficial hacia el cuerpo de agua liberdndose mayores
concentraciones de PRS en el agua; aspecto que ya ha sido comprobado previamente
por otros autores en sistemas acuéticos vinculados a valles de inundacién (Junk, 1997,
Izaguirre y col., 2004; Singh y col., 2004; Ouyang y col., 2006; Vivot y col., 2012). La
concentracion de N-NO;™ fue mayor durante la fase de AA -al igual que para el PRS- y
durante las aguas AB pudiendo ser esto también atribuido a una tasa de descomposicion
de la materia orgdnica acelerada por el aumento de la temperatura del agua en ambas

fases (Conzonno, 2009).

El PRS no mostré ser limitante para ninguna de las fases analizadas (AA, Al y AB),
considerando que se obtuvieron siempre valores > 5 pg 1" -valor por debajo del cual el
fésforo inorgdnico se vuelve limitante- (Reynolds, 2006). Respecto de N-NOs,
Reynolds (2006) establece que valores < 100 pg 1" de nitrégeno inorgdnico disuelto
(NID = nitritos+nitratos+amonio) se vuelven limitantes para el desarrollo
fitoplanctonico. En esta tesis no se contd con datos de amonio por lo que no pudo
calcularse la concentracion total de NID. La evidencia indirecta sugiere, no obstante,
que la limitacién del crecimiento fitoplancténico debida a bajas concentraciones de
nitrégeno no fue un rasgo caracteristico durante el periodo de estudio. Al respecto, los
valores de N-NOj™ registrados estuvieron siempre por encima del umbral de limitacién
para NID establecido por Reynolds (2006). Las concentraciones de oxigeno disuelto
registradas a lo largo de las fases hidrolégicas (siempre > 4 mg ") tampoco sugieren
que el proceso de desnitrificacion de nitratos a amonio haya sido dominante, al menos a
nivel de la columna de agua de esta laguna con profundidad reducida. Por su parte el

andlisis de los ratios N-NO3™ : PRS -tomados como una aproximacion para analizar el
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balance de los nutrientes disponibles en la columna de agua- indicaron valores < 16 y
esto estaria sugiriendo una posible limitacién por nitrogeno (Redfield y col., 1963) (Ver
Tabla 1 del presente capitulo). Esto pudo se plausible durante la fase de Al cuando se
registraron valores < 100 ug 1" de N-NOs™ pero no durante el resto del afio cuando las
concentraciones absolutas de N-NOj registradas fueron superiores a este umbral
(Barone y Naselli-Flores, 1994). Considerando ademas las elevadas concentraciones de
PRS registradas y las condiciones favorables de temperatura y estabilidad de la columna
de agua, tampoco se registraron especies fijadoras de nitrégeno como dominantes dentro
del ensamble de Cyanobacteria (Dolichospermum y Anabaenopsis nunca fueron
dominantes en el ensamble sino que sdlo aportaron a la riqueza de especies). Este
fendmeno ya ha sido reportado en otros ambientes vinculados al rio Parand con
caracteristicas similares, pero con deficiencia de nitrégeno en la columna de agua
(Garcia de Emiliani, 1993; Train y col, 2000; 2004; Bovo-Scomparin y Train, 2008;
Unrein y col., 2010) que se vinculan con el aumento de algas con capacidad fijadora de
nitrégeno, como son las cianobacterias representadas en el orden Nostocales (a
excepcion del género Raphidiopsis que no tiene capacidad de fijacion de nitrégeno a
través de estructuras especializadas (heterocitos)). Esta evindencia sugiere nuevamente
la improbabilidad de que una baja concentracién de NID se haya constituido como un

limitante para el crecimiento fitoplancténico en esta laguna.

Del andlisis de RDA se destaca que tanto Euglenophyceae como Dinophyceae,
estuvieron vinculados positivamente a concentraciones elevadas de fosforo. Para el caso
de los dinaflagelados, numerosos estudios realizados en lagos templados sugieren que
este grupo puede desarrollarse bien a niveles de fosforo bajos pero necesitan no obstante
un ambiente luminico adecuado y un bajo nivel de turbulencia para poder reproducirse
adecuadamente (Sandgren, 1988). Estudios més recientes realizados en lagunas someras
subtropicales -como la estudiada en este caso- han reportado no obstante, que
moderadas a elevadas concentraciones de fésforo (entre 20 y 90 ug I'') con un ambiente
luminico adecuado y baja turbulencia, también pueden favorecer el desarrollo de este
grupo al menos durante cortos periodos de tiempo (Yusoff y Mcnaff, 1997; Watson y
col., 1997) lo que explicaria la variabilidad observada en este grupo durante la fase de
AA. Se ha sugerido ademds que aquellas especies de dinoflagelados tecados de mayor

tamano (Peridinium y Durinskia en este estudio) tienen mayores requerimientos de
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nutrientes (Pollingher, 1988). Respecto de Euglenophyceae, este grupo suele estar
vinculado a ambientes con elevada turbidez y disponibilidad de materia organica como
ya se ha indicado anteriormente. Junto con las Dinophyceae, las Euglenophyceae
pueden ser consideradas como C-estrategas (Reynolds, 1997) con altas tasas de
crecimiento, relacion superficie:volumen y rapida absorcion de nutrientes que permitiria
en este caso aprovechar condiciones favorables de estabilidad de la columna de agua,
temperaturas elevadas y disponibilidad de nutrientes para desarrollarse. Este patrén de
desarrollo de Euglenophyceae en condiciones de nutrientes elevadas ha sido reportada
previamente de forma experimental y en trabajos de campo realizados en otros sistemas

subtropicales del mundo (Ibafiez, 1997; Duttagupta y col., 2004; Costa y col., 2015).

El enfoque clésico del efecto de top-down (McQueen y col., 1989) describe que los
peces se alimentan del zooplancton generando un efecto de cascada que influye
positivamente sobre el fitoplancton al disminuir la presiéon de depredacion sobre éstos.
En este estudio, los rotiferos y copépodos mostraron una relaciéon negativa y
estadisticamente significativa con la biomasa de los peces planctivoros, en cambio no se
observ ninguna relacién con los cladéceros. El efecto de cascada que ejercen los peces
planctivoros sobre el zooplancton ya ha sido corroborado en sistemas subtropicales por
otros autores en sistemas subtropicales (Scasso y col., 2001; Boveri y Quir6s, 2002;
Iglesias y col., 2008; Sinistro, 2010; Iglesias y col., 2011) y también para otras latitudes
del mundo (Sommer y col., 2001; Byrnes y col., 2006; Gripenberg y Roselin, 2007).
Todos estos estudios resaltan la importancia de los peces planctivoros en la regulacion
de los ensambles zooplancténicos y esta tesis no parece ser la excepcion. Recientemente
también ha sido sugerido que los peces planctivoros pueden ejercer presion a diferentes
niveles tréficos que incluyen al fitoplancton (Okun y col., 2008). Estudios realizados en
otras latitudes (Drenner y col., 1986; Zhang y col., 2006; Ke y col., 2007) muestran que
la depredacién ejercida por los peces planctivoros-omnivoros sobre el fitoplancton
puede constituirse también como un factor de control no contemplado por la teoria
(Okun y col., 2008). En sistemas subtropicales, sin embargo, este es un aspecto que no
ha sido estudiado en profundidad. Los peces estudiados en regiones mads templadas
suelen ser especies filtradoras y de mayor tamaio (e.j. Oreochromis spp. (Tilapias) y
Hypophthalmichthys molitrix Valenciennes (Carpa plateada), (Zhang y col., 2006; Ke y

col., 2007) que los peces planctivoros y depredadores visuales que han sido estudiados
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en nuestra region (e.j. Odontesthes bonariensis Valenciennes (Pejerrey) y Jenynsia
multidentata Jenyns (Madrecita), (Boveri y Quirds, 2002; Iglesias y col., 2008; Sinistro,
2010). Los resultados obtenidos en este capitulo no son concluyentes, por lo que la
depredacion de C. interruptus sobre el fitoplancton es un aspecto que serd retomado y

profundizado en el capitulo III de esta tesis.

El ensamble zooplancténico se encontré dominado por rotiferos a lo largo de todo el
afio siendo los géneros mdas abundantes Brachionus y Lecane. Ambos grupos son
considerados micréfagos que se alimentan de materia orgdnica particulada y bacterias
(Obertegger, 2011) lo que explicaria por qué no se encontré6 un efecto visible de
depredacién directa sobre el fitoplancton. La abundancia de Copepoda fue muy baja
durante el estudio, al igual que la de Cladocera que, no obstante, se revel6 como una
variable descriptora de importancia en el andlisis de RDA. Los clad6ceros fueron un
grupo poco abundante a lo largo del afio, salvo en los meses de octubre-noviembre, en
donde pudieron haber ejercido cierto efecto de depredacion sobre la fraccion
fitoplanctonica, especialmente sobre Cryptophyceae y Chlorophyceae segtin muestra el
andlisis de RDA. El efecto regulador del macrozooplancton (Cladocera+Copepoda) en
sistemas subtropicales estd atn en discusiéon debido a que, comparativamente con el
zooplancton de regiones templadas, es de menor tamafio y esto implicaria una menor
capacidad de control sobre el fitoplancton (Hamza y col., 1995; Levine y col, 1999;
Gillooly y Dodson, 2000; Sommer y col., 2003; Havens y col., 2007; Lacerot y col.,
2013). Este es, por lo tanto, un aspecto que serd retomado y profundizado también en el

capitulo III de esta tesis.
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laguna con conexion lateral al sistema del rio Parana Medio

OBJETIVO DEL CAPITULO

Estudiar la composicion de especies y el biovolumen de diferentes grupos del ensamble
fitoplancténico en una laguna conectada lateralmente en relacién a la variacion de los
factores ambientales, depredadores plancténicos y nutrientes inorgdnicos disueltos

(nitrogeno y fosforo) durante un ciclo hidrolégico completo.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

La laguna Irupé (31° 40' 23,78" S; 60 ° 34' 23,63" O) es un cuerpo de agua poco
profundo lateralmente conectado al sistema fluvial del rio Parand Medio a través del
arroyo Mini que a su vez se asocia al rio Colastiné (un canal secundario del rio Parana
con un caudal medio de 2.490 m’ s™) (Fig. 1). Con una superficie aproximada de 9,94
ha y una profundidad méxima registrada de 5,30 m en la zona limnética, esta laguna
estuvo rodeada, durante el periodo de estudio, por un cinturén de vegetacion emergente
y sumergida. La vegetacion estuvo dominada por Ludwigia peploides Raven,
Eichhornia crassipes (Mart.) Solms y Ceratophyllum demersum Linnaeus en los

momentos que hubo vegetacion sumergida.

Muestreos

Se tomaron cuatro puntos de muestreo en la laguna (uno limnético y tres litorales),
con una frecuencia mensual entre diciembre de 2009 y noviembre de 2010. El periodo
de estudio se dividi6 en tres fases en funcion del caudal medio registrado en el rio
Colastiné (Fig. 2). Las fases correspondientes fueron: aguas altas (de diciembre a
marzo, AA), fase de agua intermedias (de abril a junio, Al) y la fase de aguas bajas (de
julio a noviembre, AB). Los valores de caudal medio del rio Colastiné registrados para
cada uno de los meses de estudio fueron obtenidos de la Base de datos hidrologicos
integrada. Estacion de aforo Ruta Nacional n° 168 (Subsecretaria de Recurso Hidricos
de la Nacion, 2015). El registro pluviométrico de la zona corresponde a la estacién

meteoroldgica mds cercana que ya fue indicada en el capitulo I de esta tesis.
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En cada punto de muestreo (tres litorales y uno limnético) se utilizaron sensores
portitiles HANNA para medir la temperatura (°C), el pH, la conductividad (uS cm™) y
el oxigeno disuelto (OD) (ppm). La transparencia del agua se midi6 con el disco Secchi
(m) y la profundidad en metros (Z,) con un sensor ultrasénico. La zona eufética (Z.,) se
calculd utilizando la férmula propuesta por Koenings y Edmundson (1991) (Z., =
profundidad disco Secchi x 2,5). Se calcul6 la relacién Z,:Z., como una aproximacion a
las variaciones en la mezcla y la longitud de la zona fética (Z,:Z., > 1 indica limitacion
por luz (Reynolds,1984)). La turbidez fue calculada a 450 nm de longitud de onda con
un espectrofotometro HACH DR 2000. Las muestras bioldgicas del fitoplancton y
zooplancton fueron tomadas en cada uno de los puntos de muestreo (tres litorales y uno
limnético), mientras que las muestras para andlisis de nutrientes: nitritos-nitratos (N-
NOy3) y fésforo reactivo soluble (PRS) se tomaron uno por zona (limnética y litoral). En
términos de conocer la relacién de estos dos nutrientes en las diferentes fases de la
laguna (AA, Al y AB) se calculé como una aproximacién -siendo no se conté durante el
estudio con datos de amonio- el ratio N-NOs : PRS utilizando para tal fin las
concentraciones molares (UM) de cada uno de los nutrientes medidos. Valores NID:
PRS < 16 se interpretan como una deficiencia potencial de nitrégeno para el crecimiento
fitoplanctonico (Redfield y col., 1963; Schelske y col., 1997). Los peces fueron
muestreados en cuatro ocasiones (marzo, mayo, septiembre y noviembre) en dos
microhdbitats (region limnética y region litoral) siguiendo la metodologia explicada en

el capitulo I de esta tesis.
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Parana Medio

Fig. 1 Localizacién geografica de la laguna Irupé y el entorno de la llanura de inundacién del

rio Parand Medio a diferentes escalas (A, B, C).

Los individuos de Limnoperna fortunei (molusco invasor) fueron recolectados de la
vegetacion acudtica predominante (E. crassipes) considerando que no fueron registrados
individuos vivos en la region bentdnica durante el mismo periodo de muestreo (Saigo y
col., 2016). Se tomaron 3 muestras monoespecificas correspondientes a E. crassipes con
frecuencia mensual en los tres mismos puntos litorales utilizados para la toma de las
demds muestras bioldgicas de fitoplancton y zooplancton. Los 3 puntos litorales fueron
considerados como réplicas y fueron espaciados con una distancia aproximada de 200 m
(Krebs, 1999). Las muestras de vegetacion se recolectaron usando un muestreador de
0,385 m? de superficie (Capello, 2010) para ser posteriormente almacenadas en bolsas

de plastico y llevadas al laboratorio.
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Fig. 2 Caudal medio mensual registrado en el rio Colastiné en la estacién de aforo de la ruta n°

168 (Santa Fe).

Las muestras para el andlisis de nutrientes, fitoplancton, zooplancton y peces fueron
recolectadas y posteriormente procesadas siguiendo los mismos métodos empleados en
el capitulo I de ésta tesis. Con respecto al fitoplancton se consideraron para los
diferentes andlisis realizados sélo aquellos grupos que representaron mas del 5% del
biovolumen total en al menos el 25% de las muestras. La clasificacion taxondmica se
realiz6 segin van den Hoek y col. (1998) y la identificacion se realiz6 mediante la

utilizacién de las mismas claves y bibliografia especifica detallada en el capitulo L.

Las raices de vegetacion que contenian los ejemplares de L. fortunei adheridos fueron
lavadas y filtradas en laboratorio utilizando una malla de 250 um. Todo el material
retenido en la red fue fijado de forma inmediata con una solucién de formalina al 10%.
Los individuos de L. fortunei retenidos fueron posteriormente contados y medidos
(longitud médxima de la valva) con un calibre digital (£ 0,05 mm). A fines de recolectar
los moluscos que pudieran haber quedado adheridos en las raices, se procedié a

observar las mismas bajo lupa a 4X.
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La identificacion y conteo de las muestras de zooplancton, peces y Limnoperna fortunei
asi como el andlisis de la concentracién de nutrientes fueron realizados por personal de
los laboratorios de Plancton y Peces del Instituto Nacional de Limnologia (INALI)
donde el becario realizé la presente tesis y en el marco del proyecto de investigacion
CAI+D 14-78 de la Universidad Nacional del Litoral dirigido por la Dra. Susana José de

Paggi, directora ademas del tesista.

Andlisis estadistico

Los cuatro puntos de muestreo fueron considerados como réplicas luego de
confirmarse que estas muestras revelaron ausencia de diferencias significativas entre si
durante todo el periodo de estudio (ANOVA de una via: P > 0,05 en todos los casos.
Ver Anexo I). El andlisis fue aplicado al fitoplancton y zooplancton total asi como
también al biovolumen y la densidad relativa de cada uno de los grupos de fitoplancton
y zooplancton, respectivamente. Este andlisis se realiz6 a fines de constatar la influencia
que la presencia de vegetacion pudiera tener en el biovolumen del fitoplancton y la
densidad del zooplancton en los tres puntos de muestreo litorales respecto del punto de

muestreo localizado en la regién limnética de la laguna.

A fines de estimar la importancia de la separacién en fases hidroldgicas en el
biovolumen total y por grupos de fitoplancton, se aplic6 un ANOVA de una via con
medias repetidas en un factor (ANOVA MR) con un post test de Bonferroni para
identificar las fases hidrolégicas (aguas altas, medias y bajas) en que habia diferencias.
Para este anélisis se utilizd, en todos los casos, la prueba de esfericidad de Mauchly para
constatar la homogeneidad de varianzas y la prueba de Esfericidad Asumida como
andlisis principal. Todos los valores fueron transformados al Log;y (x+1) y se utilizé

una significacion del 95% (o = 0,05).

Se calcul6 la correlacion de Spearman entre los diferentes depredadores potenciales de
fitoplancton y las diferentes variables ambientales con los valores mensuales medios de
caudal del rio Colastiné, el cual regula el caudal del arroyo Mini y por lo tanto la
entrada de agua en la laguna. De esta forma se determiné la relacion de los factores

potenciales de control del fitoplancton con los cambios en el caudal de agua del rio. El
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andlisis de correspondencia (DCA) revel6 que la longitud del gradiente de los datos fue
< 3 por lo que se aplico un andlisis de redundancia (RDA) para el conjunto de datos
(Lep$ y Smilauer, 1999). Para el anélisis de RDA se realizé una seleccién de variables
de tipo backward. El modelo se inicié con todas las variables de interés (variables
ambientales medidas, caudal medio mensual del rio Colastiné, concentracién de
nutrientes y la abundancia de depredadores: zooplancton, L. fortunei y peces) y luego se
retiraron las variables menos significativas hasta que se obtuvieron sélo aquellas
variables que cumplian con el nivel critico de significancia (P < 0,05). Los diferentes
grupos de fitoplancton se utilizaron como variables respuesta. Aquellas variables
predictoras que estuvieron altamente correlacionadas entre si (factor de inflacién de la
varianza > 20) fueron eliminados del anlisis (Lep$ y Smilauer, 1999). Todos los datos
de las variables repsuesta fueron transformados al logaritmo para estabilizar la varianza
y reducir la influencia de los grupos dominante en el ordenamiento, siendo la
estandarizacion de las variables predictoras fue llevada a cabo por el método de
aproximacion de error de la varianza. Por ultimo, el significado de cada variable
individual y la combinacién de todos los ejes candnicos se determinaron usando la

prueba de permutacién de Monte Carlo (999 permutaciones).

La composicion de especies de fitoplancton y el biovolumen relativo de cada una de
ellas entre las fases hidroldgicas (AA, Al y AB) fueron examinadas usando el andlisis
porcentaje de similitud (SIMPER) y utilizando el algoritmo de Bray-Curtis como
estimador. Este andlisis fue acompafiado de un anélisis multivariante no paramétrico de
la varianza (NPMANOVA) para dilucidar si esas diferencias encontradas en el andlisis
SIMPER fueron estadisticamente significativas. Ademads, se calculé para cada uno de
los meses la riqueza especifica y la equitatividad media. Todos los andlisis fueron
realizados utilizando el software PAST 3.0 (Hammer y col., 2013) y CANOCO para
Windows 5.02 (ter Braak y Smilauer, 2012).
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RESULTADOS

Caracterizacion ambiental

La relacién Z,:Z., present6 valores mds bajos durante el periodo de AA mientras
que el mayor valor registrado fue durante Al, siguiendo Z, el patrén inverso. Ambas
variables ambientales estuvieron correlacionadas con el caudal del rio Colastiné (Rho =
-0,74 P = 0,009; Rho = 0,87 P < 0,001, respectivamente) (Tabla 1). La conductividad,
la turbidez y el oxigeno disuelto (OD) presentaron los valores més bajos durante AA, en
tanto durante Al y AB presentaron valores mayores y similares en ambas fases. Esta
tendencia fue mds evidente para la turbidez y el OD. Las correlaciones de Spearman
fueron significativas para las tres variables (Rho = 0,60 P = 0,002, Rho = 0,90 P =
0,00001 y Rho = -0,71 P = 0,001, respectivamente). La concentracién de PRS y el pH
demostraron por su parte, valores medios similares a través de las fases hidroldgicas
(AA, Al y AB). Ambas variables mostraron una correlacion estadisticamente
significativa con el caudal de agua (Rho = 0,42 P = 0,042 y Rho = 0,57 P = 0,004). La
temperatura presentd los valores més altos durante AA y mantuvo una tendencia de
reduccién durante el periodo Al y AB (Rho = 0.57 P = 0.004). La concentracién de N-
NOj3 mostré rangos de variacion similares a lo largo de las fases hidrélogicas con una
tendencia de incremento hacia las aguas bajas y mostrando a lo largo del tiempo una
relacion significativa con el caudal de agua del rio (Rho =-0,43 P = 0,036) (Tabla 1).
El ratio N-NOj™ : PRS mostré valores menores a 16 durante las tres fases hidrolégicas
no mostrando una relacion estadisticamente significativa con el pulso hidrolégico (Rho

=0,046 P =0,88).
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Tabla 1 Valores medios y desviaciones estdndar de cada una de las variables ambientales

medidas durante el estudio.

AA (n=4) Al (n=3) AB (n=5)
Temperatura (°C) 27,75+1,2 17,2+3,3 17,7+5,0
pH 6,5+0,1 6,4+0,2 7,01+0,4
Conductividad (uS cm™) 59,7+ 10,9 56,3+9,9 73,247,5
OD (ppm) 4,3+1,7 6,26+1,7 9,01+0,7
Turbidez (NTU) 17,71+8,4 28,118,1 76,5+32,9
Zeu 2,85+ 1,19 1,53+0,54 0,61+0,15
Zp:Zey 1,32+0,6 1,7+0,9 1,6%1,2
PRS (ug I™) 93,38,5 88,5+8,2 73,8+2,8
N-NO; (ug I™) 2754126 3294155 415193
N-NO; : PRS 743 8+4,2 1343

Dindmica anual del ensamble fitoplanctonico

Un total de 313 taxones de fitoplancton fue registrado durante todo el afio (Tabla
2). Los mismos pertenecieron a las clases Chlorophyceae (146 taxones),
Bacillariophyceae (67), Euglenophyceae (34), division Cyanobacteria (30), clases
Chrysophyceae (14), Xantophyceae (13), Cryptophyceae (5) y Dinophyceae (4). La
riqueza especifica tuvo una distribucion de tipo polindmica a lo largo del tiempo con
valores elevados durante la fase de AA (> 30 especies mensuales registradas), una clara
tendencia de reduccién durante la fase de Al (entre 16 y 22 especies) y nuevamente un
aumento en el nimero de especies registradas durante la fase de AB (entre 18 y 33
especies). La equitatividad por su parte no presentd una tendencia muy clara durante
AA, expresando una disminucién durante Al (< 0,6) y una recuperacion en la fase de

AB (> 0,6) (Fig. 3a).

Se observaron diferencias significativas entre las fases hidroldgicas con el andlisis de
SIMPER basado en el biovolumen (79,03% de disimilitud total, NPMANOVA F = 2,99
P = 0,0001). AA frente Al presenté una disimilitud del 76.21% (NPMANOVA: F =
1,99 P = 0,02). Cryptomonas ovata, C. curvata (Cryptophyceae) y Cyclotella
meneghiniana (Bacillariophyceae) fueron los principales contribuyentes a esta
diferenciacion (> 50% del biovolumen total). La fase de AA en comparaciéon con AB
tuvo una disimilitud de 81,77% (NPMANOVA F = 5,84 P = 0,0001) siendo de nuevo C.

ovata, C. curvata, y C. meneguiniana los principales contribuyentes (>50% del
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biovolumen total). Ambos géneros y particularmente estas tres especies estuvieron
mejor representadas durante AA. Por dltimo, la comparacion entre Al y AB presentd
una disimilitud del 82.57% (NPMANOVA: F = 292 P = 0,0003). Las especies
Cryptomonas ovata 'y C. curvata estuvieron mejor representadas durante la fase de Al,
en cambio Lepocinclis ovum var. ovum y L. ovum var. dimidio minor (Euglenophyceae)

lo fueron durante la fase de AB.

El biovolumen algal presenté cierta variabilidad a lo largo del periodo de estudio. Se
registraron valores altos y constantes durante AA (entre 3,48 y 5,50 mm 3 I'") siendo los
periodos de Al y AB algo mads inestables. El comienzo de Al (abril) y AB (de julio a
septiembre) mostraron valores elevados de biovolumen (> 4 mm’® 1'1), mientras que el
final de Al (mayo-junio) y la fase final de AB (octubre-noviembre) presentaron valores
inferiores (< 2 mm® 1) (Fig. 3b). El conjunto estuvo dominado por Cryptophyceae
(entre el 20% y el 80% del biovolumen total). Los otros grupos del fitoplancton tuvieron
una contribucién menor (entre el 5 y el 30%) siendo Chlorococcales, Euglenophyceae y

Chrysophyceae los mejor representados en la etapa tardia de Al y durante AB (Fig. 3b).
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Tabla 2. Listado taxonémico de las especies registradas a lo largo del periodo de estudio en la laguna Irupé.

Clase Chlorophyceae

Orden Chlorococcales

Actinastrum hantzschii Lagerheim
Botryococcus braunii Kiitzing

Chlorella sp.

Closteriopsis sp.

Closteriopsis acicularis (Chodat) J.H.Belcher & Swale
Chodatella quadriceta (sin. Lagerheimia)
Coelastrum microporum Nageli
Crucigeniella crucifera (Wolle) Komarek
Chlorococcum sp.

Dictyosphaerium pulchellum Word
Dictyosphaerium sp.

Dactylosphaerium sp.

Dictyochlorella reniformis (Korch.) Silva
Sphaerocystis schroeteri Chodat
Kirchneriella contorta (Schmidle) Bohlin

Monoraphidium griffithii (Berkeley) Komarkova-Legnerova

Monoraphidium arcuatum (Korshikov) Hinddk

Monoraphidium minutum (Négeli) Komarkova-Legnerova

Monoraphidium contortum (Berkeley) Komarkova-Legnerova

Monoraphidium braunii (Nageli) Komarkova-Legnerova
Micractinium pusillum Fresenius

Nephrocytium sp.

Oocystis elliptica West

Oocystis lacustris Chodat

Clase Cryptophyceae

Chroomona acuta Utermohl

Cryptomona curvata campilomorpha Ehrenberg
Cryptomonas curvata Ehrenberg

Cryptomonas ovata Ehrenberg

Rhodomonas minuta Skuja

Clase Euglenophyceae

Euglena acus (O.F.Miiller) Ehrenberg

Euglena proxima P.A.Dangeard

Euglena rostrifera L.P.Johnson

Euglena sanguinea Ehrenberg

Euglena spathirhyncha cf. Clavata

Euglena variabilis Klebs

Lepocinclis ovum (Ehrenberg) Lemmermann
Lepocinclis ovum var. dimidio-minor (Deflandre) Conrad
Lepocinclis ovum var. ovum (Ehrenberg) Lemmermann
Lepocinclis teres (F.Schmitz) Francé

Phacus longicauda (Ehrenberg) Dujardin
Phacus sp.

Phacus curvicauda Svirenko

Strombomonas acuminata (Schmarda) Deflandre
Strombomonas fluviatilis Lemmermann
Trachelomona crebea Kellicott

Trachelomonas allorgei Deflandre
Trachelomonas hispida (Perty) F.Stein

Trachelomonas oblonga Lemmermann
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Pediastrum tetras (Ehrenberg) Ralfs
Pseudocuadrigula sp.

Scenedesmus ecornis (Ehrenberg) Chodat
Scenedesmus quadricauda (Turpin) Brébisson in Brébisson & Godey
Scenedesmus acutus Meyen
Scenedesmus bicaudatus Dedusenko
Scenedesmus disciformis (Chodat) Fott & Komarek
Scenedesmus intermedius Chodat
Scenedesmus obtusiusculus Chodat
Schroederia antillarum Koméarek
Tetraedron minimum (A. Braun) Hansgirg
Tetraedron trigonum (Négeli) Hansgirg
Tetraedron regulare Kiitzing
Tetrastrum elegans Playfair
Tetrastrum glabrum Roll
Treubaria triapendiculata Bernard
Orden Volvocales
Carteria globosa Schiller
Carteria multifiliis (Fresenius) Hill
Chlamydomonas oblonga Pringsheim
Chlamydomonas conocylindrus Pascher
Chlamydomonas fonticola R.Brabez
Chlamydomonas microsphaera Pascher & Jahoda
Chlamydomonas passiva Skuja
Chlorogonium gracile Matvienko
Chloronephris pigra Pascher & Jahoda

Trachelomonas subglobosa Playfair
Trachelomonas sydneyensis Playfair
Trachelomonas volvocina (Ehrenberg) Ehrenberg
Clase Dinophyceae

Peridinium sp.

Peridiniopsis sp.

Clase Bacillariophyceae

Achnanthes sp.

Anomoeoneis sp.

Aulacoseira distans (Ehrenberg) Simonsen
Aulacoseira granulata var. Angustissima (Otto Miiller) Simonsen
Aulacoseira granulata var. Granulata (Ehrenberg) Simonsen
Aulacoseira herzogii (Lemmermann) Simonsen
Bacillaria sp.

Cocconeis sp.

Cyclotella meneghiniana Kiitzing

Cymbella sp.

Eunotia bilunaris (Ehrenberg) Schaarschmidt
Eunotia cf.

Eunotia minor (Kiitzing) Grunow

Fragilaria construens (Ehrenberg) Grunow
Gomphonema sp. 1

Gomphonema truncatum Ehrenberg

Gyrosigma sp.

Melosira lineata (Dillwyn) C.Agardh

Navicula sp.1
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Espermatozopsis sp.

Eudorina elegans Ehrenberg

Gyromitus disomatus Skuja

Nephroselmis discoidea Skuja

Pandorina morum (Miiller) Bory

Pteromonas angulosa (H.J. Carter) Lemmermann.
Pteromonas cordiformis Lemmermann
Pteromonas variabilis Huber-Pestalozzi
Sphaerellopsis pteronioides (Stein) Pascher
Vitrioclamys spp.

Orden Desmidiales

Closterium acutum Brébisson in Ralfs
Closterium moniliferum Ehrenberg ex Ralfs
Closterium setaceum Ehrenberg ex Ralfs
Cosmarium punctulatum Brébisson

Cosmarium sp.

Cosmarium tenue W.Archer

Desmidium pseudostreptonema West & G.S.West
Euastrum oculatum Bgrgesen

Euastrum evolutum (Nordstedt) West & G.S.West
Euastrum sp.

Gonatozygon monotaenium De Bary
Pleurotaenium baculoides (Roy & Bisset) Playfair
Staurastrum elegantissimum L.N. Johnson
Staurastrum zonatum Bgrgesen

Staurodesmus glaber (Ralfs) Teiling

Navicula sp.2

Navicula sp.3

Navicula sp.4

Neidium sp.

Nitzschia acicularis (Kiitzing) W.Smith
Nitzschia lacuum Lange-Bertalot
Nitzschia sp.1

Nitzschia sp.2

Nitzschia sp.3

Pennada sp. 1

Pennada sp. 2

Pinnularia borialis Ehrenberg
Pinnularia sp.1

Pinnularia sp.2

Pinnularia sp. 3

Pinnularia sudetica Hilse

Surirella capronii Brébisson & Kitton in Kitton

Synedra sp. 1

Synedra sp. 2

Clase Cyanophyceae
Orden Chroococcales

Aphanothece sp.

Aphanocapsa delicatissima West & G.S.West

Chroococcus sp.

Coelomoron pusillum (Van Goor) Komarek

Merismopedia tenuissima Lemmermann
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Continda Tabla 2

Staurodesmus triangularis (Lagerheim) Teiling Microcystis aeruginosa (Kiitzing) Kiitzing

Clase Chrysophyceae Synechocystis aquatilis Sauvageau

Chromulina minor Pascher Orden Oscillatoriales

Chromulina vestita Schiller Oscillatorial sp.1

Dynobrion sp. Oscillatorial sp.2

Mallomonas oviformis Nygaard Phormidium sp.

Mallomonas sp.1 Planktolyngbya contorta (Lemmermann) Anagnostidis & Komarek
Mallomonas sp.2 Planktolyngbya limnetica (Lemmermann) Komarkov4-Legnerovad & Cronberg
Mallomonas sp.3 Orden Nostocales

Mallomonas sp.4 Aphanizomenon sp.

Ochromonas sp.1 Cuspidothrix issatchenkoi Komdrkovd

Ochromonas sp.2 Dolichospermum sp.1

Synura sp.

Synura uvella Ehrenberg
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Fig. 3 Riqueza media registrada (+ desviacién estdndar) y valores de equitatividad para cada
uno de los meses de muestreo (a). Composicion relativa porcentual de cada uno de los grupos
de fitoplancton y biovolumen medio (+ desviacion estdndar) total del fitoplancton registrado en

la laguna (b).

Con respecto al biovolumen por grupos taxondmicos la clase Euglenophyceae y el
orden Chlorococcales estuvieron bien representados durante la fase de AB,
especialmente durante julio, agosto y septiembre para Euglenophyceae (Fig. 4a) y
agosto-septiembre para Chlorococcales (Fig. 4b). Ambos grupos mostraron una notoria
reducciéon durante los meses de octubre y noviembre. Bacillariophyceae estuvo bien
representada durante AB especialmente agosto (Fig. 4¢) al igual que Chrysophyceae
que ademads tuvo picos de biovolumen durante julio y noviembre (Fig. 4d). El orden

Volvocales no demostrd un claro patrén de distribucion teniendo aumentos notables de
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su biovolumen en diciembre, abril y julio (fase de AA y AB) (Fig. 4e). Por tltimo,
Cryptophyceae tuvo una distribuciéon muy regular durante todo el afio con reducciones
notorias durante mayo-junio (fase de Al) y octubre-noviembre (fase de AB) (Fig. 4f). El
test de ANOVA MR no mostré diferencias significativas entre las fases hidrolégicas
para ninguno de los grupos de fitoplancton considerados o el biovolumen total (P > 0,05

en todos los casos).

Peces

El ensamble de peces estuvo compuesto por un total de 59 especies pertenecientes
principalmente al nivel tréfico detritivoros (17 especies). Fue seguido por los piscivoros
(12 especies), insectivoros (11), omnivoros (11), zooplanctivoros (5) y herbivoros (3).
La biomasa méxima registrada fue en noviembre (AB) con un total de 6.589 g 100 m>.
El minimo se produjo durante mayo (fase de Al) con 0 individuos registrados en el 4rea
limnética (Fig. 5). Durante la fase de AA el ensamble de peces en la zona litoral se
encontrd representado por especies detritivoras e insectivoras (entre el 62% y el 98%)
siendo Prochilodus lineatus Valenciennes (detritivoro) y Rhamphichthys hahni
Meinken (detritivoro) las especies dominantes. Las fases de Al (muestreo de mayo) y
principios de AB (septiembre) estuvieron dominados por especies detritivoras (entre el
40 y el 65% de la biomasa total) con P. lineatus y Cyphocharax platanus Giinther
(detritivoro) como especies dominantes. La fase de AB estuvo dominada por especies
zooplanctivoras siendo Cheirodon interruptus Jenyns la especie dominante (entre el

45% vy el 82%) (Fig. 5).
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Fig. 4 Valores medios mensuales registrados (+ desvios estdndar) para cada uno de los grupos

de fitoplancton considerados durante el estudio.

Con respecto a la biomasa, el grupo dominante fue el gremio tréfico de los detritivoros
(1.181 £ 695 g 100 m?). La correlacién de Spearman entre los diferentes grupos de
peces y zooplancton (Cladocera, Copepoda, nauplios de Copepoda, Rotifera y larvas de
L. fortunei) mostr6 una correlacion significativa positiva y elevada para el gremio de los
zooplanctivoros frente a los rotiferos (Rho = 0,85 P = 0,07) y copépodos (Rho = 0,99 P
= 0,0001). No hubo significancia estadistica para la comparacién entre los
zooplanctivoros versus cladéceros (Rho = 0,67 P = 0,069), nauplios (Rho = 0,109 P =
0,460) o larvas de L. fortunei (Rho = 0,147 P = 0,728). La correlacién entre la biomasa
de peces y el caudal de agua el rio Colastiné tampoco evidencié tener una correlacion
significativa cuando se consider6 el conjunto de peces en su totalidad (Rho =-0,43 P =
0,762). El andlisis mostrd, no obstante, una asociacion alta, negativa y significativa
cuando se correlacionaron solo los peces zooplanctivoros con el caudal (Rho = -0,73 P

=0,01).
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Fig. 5 Contribucién relativa porcentual de cada uno de los gremios tréficos de peces

identificados a lo largo del estudio y biomasa total registrada.

Zooplancton

Un total de 154 taxones de zooplancton fueron registrados. El ensamble estuvo
dominando por Rotifera (110 taxones) y seguido por Cladocera (44 taxones) y
Copepoda con especies de Calanoida, Cyclopoida y Harpaticoida no identificados. Los
géneros mas abundantes de los rotiferos fueron Keratella, Polyarthra y Brachionus
mientras que Cladocera estuvo dominando por Moina, Diaphanosoma y Bosmina.
Valores bajos de densidad durante el periodo de AA y Al (< 10 ind 1) fueron
registrados para todos los grupos. Durante AB se observé una tendencia creciente (entre
72 y 868 ind 1'1) interrumpida en octubre (383 ind 1'1) (Fig. 6). El ensamble
zooplancténico mostré estar completamente dominado por los rotiferos (entre el 45% y
el 95%), excepto durante mayo cuando Cladocera y nauplios de Copepoda se
constituyeron en dominantes (> 80% de la densidad total que fue no obstante muy baja
< 15 ind I'") (Fig. 6). La correlacién de los diferentes grupos de zooplancton con el

caudal del rio Colastiné resulté ser significativa y negativa para el zooplancton total
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(Rho = -0,67 P = 0,01), los rotiferos (Rho = -0,59 P <0,001), los cladéceros (Rho = -
0.56 P =0,009) y los copépodos (Rho =-0,77 P < 0,01). No fue significativa la relacién

entre larvas nauplio de Copepoda y larvas de L. fortunei (P > 0,05 en ambos).
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Fig. 6 Contribucion relativa porcentual de cada uno de los grupos de zooplancton a la densidad
media (£ desviacion estandar) del zooplancton total en las diferentes fases hidroldgicas: aguas

altas (AA), aguas intermedias (Al) y aguas bajas (AB).

Los adultos de L. fortunei asociados a E. crassipes mostraron estar pobremente
representados a lo largo del periodo de muestreo (< 20 ind m™). La excepcién fue
durante AB cuando se registraron los valores de densidad mds altos especialmente
durante los meses de octubre y noviembre (6.086 y 21.986 ind m?, respectivamente)
(Fig. 7). El andlisis de correlacion de Spearman entre la abundancia de L. fortunei y el
caudal del rio mostré ser significativa y negativa (Rho = -0,73 P = 0,01) al igual que
para los demds depredadores potenciales de fitoplancton (peces planctivoros vy

zooplancton).
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Fig. 7 Valores medios mensuales (+ desviacion estdndar) de la densidad del molusco
Limnoperna fortunei obtenida en cada uno de los muestreos y en las diferentes fases

hidroldgicas: aguas altas (AA), aguas intermedias (Al) y aguas bajas (AB).

Factores de control del fitoplancton

El anélisis de RDA explic6 un 30,4% de la varianza total (F = 4,7 P = 0,001). De
ese total explicado, el primer eje explicé 72,33% y dividi6 las fases de AA y Al de la
fase de AB. El segundo eje solo explicé un 23,18% y separé especialmente los meses de
Al del resto. De un total de 13 variables ambientales (incluida la concentraciéon de
nutrientes, el caudal del rio Colastiné y la abundancia registrada para los diferentes
grupos de depredadores) fueron cuatro variables las que mostraron tener significancia
estadistica en el ordenamiento. Estas variables fueron: conductividad (10,1% F = 5,1 P
= 0,004), turbidez (8,1% F = 4,4 P = 0,009), temperatura (7,1% F = 4,2 P = 0,004) y
caudal medio mensual del rio Colastiné (5,1% F = 3,2 P = 0,021). La fase de AA se
asocié con los mayores valores de temperatura y caudal y los menores valores de
turbidez y conductividad que fueron a su vez mayores durante AB. La fase de Al se

asoci6 con temperaturas y caudales intermedios (Fig. 8).

Los grupos Cryptophyceae y Volvocales estuvieron mejor representadas especialmente
durante AA y mostraron una correlacion positiva con la temperatura y el caudal de agua

pero negativa con la turbidez. Chlorococcales y Bacillariophyceae mostraron estar
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mejor representados durante las fases de AA y AB y no durante Al mostrando una
asociacién positiva con la conductividad y la temperatura. Chrysophyceae y
Euglenophyceae mostraron una asociacion alta y negativa con el caudal de agua del rio
y fuertemente positiva con la turbidez estando mejor representadas durante la fase de
AB. Los meses de aguas intermedias (abril, mayo, junio) tuvieron en general una baja

representacién de los diferentes grupos de fitoplancton considerados (Fig. 8).
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Fig. 8 Representacion grafica del andlisis de RDA estando indicado en diferentes colores y
simbolos las fases hidrolégicas del rio Colastiné. Variables explicativas: temperatura (temp),
conductividad (cond), turbidez (turb) y caudal medio del rio Colastiné (caudal). Variables
respuesta: orden Chlorococcales (Chloro), Volvocales (Volvo), clases Cryptophyceae (Crypto),
Euglenophyceae (Eugle), Bacillariophyceae (Bacill), Chrysophyceae (Chryso).
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DISCUSION

El pulso hidrolégico como principal factor de control de la estructura del fitoplancton

Cuatro de trece variables medidas demostraron ser relevantes al momento de
estructurar el fitoplancton durante el periodo de muestreo. En este sentido, las tres
variables ambientales que fueron significativas en el analisis de RDA (temperatura,
conductividad y turbidez) mostraron a su vez estar significativamente vinculados en la
correlacion de Spearman con las variaciones en caudal del rio Colastiné (Rho > 0.60 (P

< 0,05) en todas ellas).

El orden Volvocales y la clase Cryptophyceae estuvieron mejor representadas en la fase
de AA y vinculadas, en el andlisis de RDA, a temperaturas més elevadas y mayores
caudales de agua en el rio. Ciertamente, estas algas presentan algunas caracteristicas que
hacen que posiblemente sean mds resistentes a la accion de “lavado” del flujo. Entre
ellas pueden citarse que ambos grupos son capaces de resistir elevadas turbulencias y un
bajo tiempo de residencia del agua a través de una elevada tasa de reproduccién y un
pequeio tamafio (Litchman y col., 2010; Fraisse y col., 2015). Al ser flageladas, ambas
son capaces de desplazarse dentro de la zona fética para obtener una mejor calidad de
radiacion y ciertamente las elevadas temperaturas —como las que se presentaron durante
AA- favorecen su reproduccién en cortos periodos de tiempo (Reynolds, 1994;
Reynolds y Descy, 1996; Singh y Singh, 2015). Dicho patrén, también ha sido
observado en otros ambientes asociados al rio Parand durante el periodo de AA (Garcia
de Emiliani, 1997; Izaguirre y col., 2001) y en otras partes del mundo (Descy y col.,
2011).

En comparacién con los resultados obtenidos en la laguna El Mirador con conexién
vertical analizada en el capitulo I, estos resultados muestran ser contrastantes
considerando que ninguno de los dos grupos estuvo bien representado en el ensamble de
la laguna El Mirador. Esto puede ser atribuido especialmente a la dindmica de
aislamiento superficial que caracteriza a la laguna El Mirador y favorece a otros grupos
algales mejor adaptados a tiempos de residencia del agua elevados como son las

Euglenophyceae y las Dinophyceae.
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Por su parte, Chrysophyceae y Euglenophyceae estuvieron mejor representadas durante
el periodo de AB y esto es consistente con lo encontrado por otros autores en sistemas
con conexion lateral a un cauce fluvial (Garcia de Emiliani, 1997; Zalocar de
Domitrovic, 2003; Reynolds, 2006; Zalocar de Domitrovic y col., 2007; Mihaljevic y
col., 2009; Stevic y col., 2013). Ambos grupos de algas estuvieron decididamente
vinculados con valores elevados de turbidez (correlacidn positiva) y el caudal del rio
(correlacion negativa) en el andlisis de RDA. Estas algas son favorecidas por los
incrementos en el tiempo de residencia del agua. Ambos grupos ademds estuvieron
representados por especies mixotrdficas (facultativas u obligadas) como son Euglena
spp., Trachelomonas spp., Ochromonas spp. y Chromulina spp. que tienen la habilidad
de obtener energia de la materia orgdnica y bacterias asociadas (Jansson y col., 1992;
Unrein, 2002; Callieri y col., 2006; Modenutti, 2014). Particularmente pare el caso de
Synura (Clase Chrysophyceae o Synurophyceae en clasificaciones mds actuales)
estudios previos a éste, ya han reportado la presencia de esta especie durante los
periodos de aislamiento especialmente si estdn acompafiados de temperaturas elevadas y
disponibilidad de nutrientes (Zalocar de Domitrovic, 1990; Reynolds, 1997; Izaguirre y
col., 2001). La evidencia encontrada por Mayora y col. (2015) apoya esta idea, ya que
un incremento de la materia orgénica disuelta cromoférica (MODC) se registré durante
el mismo periodo de muestreo en la laguna. Los resultados obtenidos en este punto
resultan nuevamente contrastantes con lo registrado en El Mirador (capitulo I) donde las
Euglenophyceae también mostraron estar vinculadas al aumento de la turbidez pero
durante la fase de AA de la laguna cuando posiblemente el ingreso de material organico

al6ctono pudo favorecer a este grupo como ya se ha discutido previamente.

Por ultimo, Bacillariophyceae y Chlorococcales fueron dos grupos que mostraron estar
bien representados durante las fases de AA y AB estando vinculados a temperaturas
elevadas y mayores conducitidades. Las conductividades registradas en esta laguna
mostraron ser notoriamente menores a los registrados en la laguna El Mirador (ver
Tabla 1, Capitulo I). En lagunas con conexion vertical predominante como la analizada
en el capitulo I, es frecuente la entrada de agua desde la napa fredtica con una carga
elevada de iones disueltos (Drago y Quirds, 1996; Conzonno, 2009). Por otro lado, en

lagunas conectadas lateralmente al sistema del rio Parand Medio, las conductividades
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tienden a ser menores y similares a las registradas en el sistema l6tico (Iriondo y col.,
2007). En esta laguna particularmente, la disminucion del caudal que entra en la laguna,
y el acortamiento de la columna de agua durante la fase de AB favoreceria la mezcla y
la resuspension de las Bacillariophyceae (particularmente formas céntricas como
Aulacoseira y Cyclotella) que por sus caracteristicas morfologicas (pared de silice y
forma) tienden a ser mds densas que otros grupos algales y sedimentan més rdpidamente
(Reynolds y col., 1984; Reynolds, 1993). En este caso no serian los cambios en la
conductividad un factor de relevancia como si parece serlo en la laguna El Mirador.
Durante la fase de AA este grupo estaria favorecido por el ingreso de individuos desde
el sistema l6tico donde suele ser un grupo algal dominante en el ensamble (Garcia de
Emiliani, 1997; Devercelli, 2006; 2010). Las Chlorococcales mostraron un
comportamiento similar que las Bacillariophyceae y esto también es consistente con lo
encontrado en otros sistemas acuaticos del rio Parana (Garcia de Emiliani, 1997;
Zalocar de Domitrovic, 1992) y de la laguna El Mirador estudiada en esta tesis siendo
este un grupo que parece adaptarse bien a un clima luminico variable en condiciones de

nutrientes favorables (Reynolds, 1994; Reynolds y Descy, 1996).

El efecto sobre la composicién de especies mostrd ser variable a lo largo del tiempo.
Ciertamente la fase de AA se caracteriz0 por presentar los valores de riqueza mayores
no siendo este el patron esperado. Durante la fase de AA en una laguna conectada
lateralmente existe un flujo de taxones desde el rio hacia la laguna (Zalocar de
Domitrovic, 1999). Sin embargo, las condiciones imperantes de una elevada
turbulencia, el arrastre de sedimentos y consecuentemente la disminucién de la zona
eufética durante el periodo de aguas altas, no resulta propicio para muchos taxones que
se reproducen mds lentamente o son muy dependientes de una calidad de luz adecuada
para sobrevivir (Zalocar de Domitrovic, 1999). En la laguna Irupé no se evidencié un
aumento notorio de la turbidez o de la conductividad durante la fase de AA. Esto estaria
indicando una baja influencia del pulso hidrosedimentolégico del rio Bermejo, el cual es
el principal contribuyente de la turbidez (entre 50 y el 70%) en el rio Parand Medio
(Depetris, 2007). La evidencia sugiere, por lo tanto, que los taxones presentes durante la
fase de AA estuvieron bien adaptados a la turbulencia generada por la salida y entrada

de agua en la laguna, no siendo la turbidez un factor de control durante esta fase.
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El brusco descenso de la riqueza de especies durante la fase de Al, por su parte, es
probable que esté mds relacionado con las bajas temperaturas registradas en esa etapa (<
16°C) -siendo la temperatura un factor de importancia para el crecimiento del
fitoplancton- y en menor medida al efecto de lavado del pulso hidrolégico. La
recuperacion del nimero de especies en AB y el aumento en la equitatividad de especies
puede ser considerada un indicador del aumento de la heterogeneidad espacial al
producirse una mayor diferenciaciéon de la laguna en cuando a los efectos de mezcla,
penetracién luminica, disponibilidad de nutrientes y competencia por nutrientes y luz
con la vegetaciéon. El andlisis de SIMPER mostr6 que C. ovata y C. curvata
(Cryptophyceae) y C. meneghiniana (Bacillariophyceae) estuvieron mejor representadas
durante los periodos de AA y Al. Lepocinclis spp. (Euglenophyceae) lo estuvo durante
la fase de AB. Esta distribucion en fases es consistente con lo observado en el analisis
del biovolumen por grupos del RDA. El hecho de que durante la fase de aguas altas
dominen las criptoficeas, puede ser considerado como un indicador mds del carécter
semi-l6tico de esta laguna durante el periodo de estudio. Comparativamente con la
laguna El Mirador analizada en el capitulo I de esta tesis los resultados muestran que la
conexion lateral de la laguna al sistema del rio Parand tiene una influencia positiva
sobre la riqueza de especies (con casi 2 veces mds cantidad de especies registradas en
laguna Irupé) estando ambas lagunas no obstante favorecidas por la limitacién en el
flujo sedimentolégico que no alteraria la turbidez y tendria un efecto negativo sobre la

penetracién luminica.

Al igual que en la laguna El Mirador, analizada en el capitulo I de esta tesis, tampoco se
constatd que la vegetacion litoral pudiera tener un efecto medible sobre la estructura del
fitoplancton. En este sentido, los resultados obtenidos de la comparacién del
biovolumen fitoplancténico entre sitios de muestreo a lo largo del afio, no mostraron ser
significativos para el biovolumen total, el bivolumen por grupos o sobre la abundancia
relativa de los diferentes grupos de zooplancotn considerados (ver Anexo I). En esta
laguna y a diferencia de la laguna El Mirador la composicién vegetal estuvo
principalmente dominanda por E. crassipes, no mostrando los resultados una influencia
notable sobre el fitoplancton. En este sentido es que se sugiere que la influencia de la
vegetacion puede ser mds efectiva en lagunas donde la vegetacion -ya sea flotante o

sumergida- es dominante en el cuerpo de agua; aspecto que ha sido probado para otros
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sistemas vinculados al rio Parand con marcada presencia de macrdéfitas sumergidas o
flotantes (O’Farrell y col., 2007; de Tezanos Pinto, 2008; Madeiros Fonseca; de Mattos
Bicudo, 2009; Loverde-Oliveira y col., 2009) y no restringidas s6lo a zonas litorales y

parches mdviles a lo largo del tiempo como fue caso en esta laguna.

El pulso hidrolégico como disruptor de los procesos de bottom-up y top-down

El fitoplancton no mostré estar regulado por ninguno de los factores de control de
bottom-up o top-down analizados. Ciertamente la evidencia sugiere, como se verd a
continuacion, que tanto los nutrientes como los depredadores estuvieron controlados a
su vez por las variaciones ambientales y el pulso hidrolégico; determinando esto, una
reduccidn en el efecto que las fuerzas de bottom-up y top-down puedan tener sobre el

ensamble fitoplancténico.

Las concentraciones de nutrientes obtenidas durante el estudio no sugieren que ninguno
de ellos se haya encontrado en concentraciones que resulten limitantes para el
crecimiento fitoplancténico. El PRS se encontré siempre en concentraciones > 5 pg 1!
en tanto que los N-NOs™ mostr6 tener siempre valores superiores a 100 pg 1" de NID
(valores umbrales de limitacion sugeridos por Reynolds (2006) para sistemas acudticos
continentales). Para esta laguna tampoco se conté durante el estudio con informacion
de concentracién de amonio. No obstante el hecho de que las concentraciones de N-
NOj  resultaran en todas las fases hidrolégicas analizadas siempre superiores al umbral
de NID sugerido por Reynolds (2006), estarian indicando que el nitrégeno no se
constituyd como limitante para el crecimiento fitoplanctonico. Al igual que en la laguna
El Mirador, los valores de oxigeno disuelto fueron siempre elevados (> 4 mg 1) lo que
también estarfa sugiriendo que los N-NOs;™ fueran las formas de nitrégeno inorganico
disuelto dominante y por lo tanto un buen indicador de la concentracién de nitrégeno
disponible para las algas durante el periodo de muestreo. Nuevamente y al igual que la
laguna El Mirador, el ratio N-NOs™ : PRS suguiere una posible limitacién por nitrégeno,
que considerando las elevadas concentraciones de N-NOj registradas durante las
diferentes fases analizadas, es poco probable que haya sido real (Barone y Naselli-

Flores, 1997).
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En esta laguna ambos nutrientes estuvieron vinculados significativamente (P < 0,05
para ambos casos) a las variaciones de caudal y considerando que la laguna no estuvo
nunca completamente desconectada del sistema fluvial, es esperable que la dindmica de
ambos nutrientes estuviera fuertemente dominanda por la entrada de agua desde el
sistema l6tico. Particularmente para el PRS, los resultados mostraron una correlacién
positiva con las variaciones del pulso siendo mayores las concentraciones durante la
fase de AA. Este resultado estaria indicando un transporte de fosforo desde el sistema
fluvial hacia la laguna. Respecto de las variaciones en la concentracién de N-NOj’, la
tendencia fue a aumentar durante la fase de aguas intermedias y bajas, mostrando
ademds una correlacion negativa con el caudal del rio Colastiné. Estudios recientes
realizados en el sistema del rio Parand han sugerido que los procesos de desnitrificacién
se intensifican durante la fase de AA y esto tiene como consecuencia que menores
concentraciones de nitrégeno ingresen a las lagunas (Unrein, 2002; Mayora, 2016). No
obstante, durante el periodo de aislamiento (AB en este estudio), los procesos locales de
descomposicion de la materia orgdnica a mayores temperaturas liberarian nitrégeno a la
columna de agua (Conzonno, 2009) haciendo que este nutriente aumente su

disponibilidad para el fitoplancton.

El efecto de top-down generado por el zooplancton sobre el fitoplancton fue
imperceptible. El zooplancton mostré estar dominado por rotiferos durante todo el
periodo de estudio con muy bajas abundancias durante las fases AA-Al y aumentado
considerablemente durante la fase de AB. Cladocera y Copepoda, por su parte,
estuvieron pobremente representados durante todo el afio, mostrando al igual que
Rotifera, una relacién inversa con el caudal del rio. Cheirodon interruptus fue la especie
zooplanctivora dominante y no mostrd una relacién negativa con el zooplancton lo que
también estaria indicando que este dltimo grupo no estuvo especialmente regulado por
la depredacion (aspecto que es discutido en mayor profundidad en el siguiente capitulo),
sino especialmente por las variaciones en el pulso hidrolégico.

La dominancia de los rotiferos a lo largo del afio puede ser explicada por el hecho de
que este grupo es menos susceptible al lavado y a la depredacién por peces planctivoros
(debido a su pequefio tamaio y alta tasa reproductiva (Attayde y Hansson, 2001;
Vakkilainen y col. 2004); y por el hecho de tener una menor necesidad de refugios

litorales que los cladéceros y los copépodos (José de Paggi y Paggi, 2007). Este patrén
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de dominancia de los rotiferos en la laguna Irupé, al igual que en la laguna El Mirador
analizada en el capitulo I, no es nuevo y ya ha sido registrado por otros autores en
sistemas 1énticos asociados al rio Parand Medio (José de Paggi y Paggi, 2007; 2008) y
en otras partes del mundo (Kobayashi y col., 1998; Thorp y Mantovani, 2005).

Por otro lado, resulta destacable ademds, que el ensamble de rotiferos estuviera
dominado por géneros como Brachionus y Polyarthra de habitos micréfagos que se
alimentan principalmente de bacterias y protozoos (Otterberger y col., 2011) al igual
que en la laguna El Mirador. Los habitos de vida de estos organismos y dominancia en
el ensamble bien pueden ser interpretados como un indicador de la fuerte influencia del
sistema l6tico (rio Colastiné y arroyo Mini) sobre la laguna Irupé y la presiéon de
depredacion de peces planctivoros sobre fracciones zooplancténicas de mayor tamaio,

como serd discutido en el capitulo siguiente de esta tesis, en la laguna El Mirador.

Tampoco se registré un efecto relevante de las larvas de L. fortunei siendo que este
componente del zooplancton estuvo pobremente representado a lo largo del afo.
Estudios previos que analizan la reproduccién y la produccién de larvas de L. fortunei
en el sistema del rio Parand (Boltovskoy y Cataldo, 1999; Cataldo y Boltovshoy, 2000)
muestran que L. fortunei se reproduce de forma ininterrumpida desde septiembre a
marzo siempre que se registren temperaturas > 16-17 °C. Durante el periodo de AB
(octubre-noviembre) grandes densidades de juveniles (< 2 mm de longitud de valva,
Boltovskoy y Cataldo, 1999) fueron registrados vinculados a las raices de E. crassipes,
por lo que es esperable que se registraran un menor nimero de larvas planctonicas en
esta fase. Por otro lado, durante el periodo de AA (de diciembre a marzo), las razones
podrian ser muchas, incluyendo las depredacion por larvas de peces como ya ha sido
ampliamente probado por Paolucci y col. (2007; 2009; 2010), la dindmica de las zonas
de reclutamiento de adultos capaces de producir larvas que ingresen en la laguna, o
también debido a necesidades fisioldgicas de las larvas que ingresan a estas lagunas y

que escapan a los alcances de esta tesis.

C. interruptus al igual que otros peces planctivoros de pequefio tamafio tienden a
reproducirse durante las fases de aislamiento de las lagunas (Scarabotti y col., 2011)

dominando en el ensamble icitico. Comparativamente con la laguna El Mirador, la
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biomasa registrada fue a lo largo del afio mucho menor lo que explicaria la falta de
correlacion significativa entre estos peces y el zooplancton. En este punto debe
destacarse que el aislamiento superficial en el caso de la laguna El Mirador fue total
durante todo el afio de muestreo. El resto del afio (fase de AA y parte de la fase de Al)
el ensamble ictio en laguna Irupé estuvo dominando por los detritivoros. Esto es
consistente con lo encontrado por otros sistemas del rio Parand donde éste gremio
trofico constituye algo mas del 50% de la biomasa total de peces (Oldani, 1990)
teniendo esto como consecuencia que no haya un efecto directo de depredacion sobre el
zooplancton. El efecto de los peces detritivoros sobre el ensamble fitoplancténico no es
menor siendo estudios previos ya han demostrado que su presencia en sistemas
Iéncticos vinculados a rios de llanura puede estar asociada a procesos de liberacion de
nutrientes desde los sedimentos hacia la columna de agua o también favorecer la
resuspension de las algas (Roozen y col.,, 2007; Mormul y col. 2012); esto
particularmente durante la fase de aguas bajas cuando la columna de agua se acorta y

aumenta su interaccion con la regién bentdnica.

El dltimo depredador analizado en este capitulo -adultos de L. fortunei- tampoco
evidenci6 tener un efecto significativo de control sobre el biovolumen del fitoplancton a
lo largo del afio. Octubre y noviembre (fase de AB) fueron dos excepciones ya que una
disminucién -no estadisticamente significativa- de casi todos los grupos de fitoplancton
(excepto Chrysophyceae y Cryptophyceae) fue consistente con un incremento de la
abundancia de los mejillones. Estudios realizados con anterioridad a esta tesis han
demostrado en laboratorio y en experiencias de mesocosmos un importante efecto de
depredacion de mejillones adultos (> 15 mm de longitud de valva) sobre el biovolumen
del fitoplancton (e.j. Cataldo y col., 2011; 2012; Gazulha y col., 2012; Frau y col.,
2013). Particularmente en este estudio, la longitud maxima de la valva registrada
durante los meses de octubre y noviembre estuvo en un rango de 0,84 mm a 2,92 mm y
de este bivalvo puede alcanzar valores de hasta 18 mm (Naddafi y col., 2007). No se
cuenta aun con informacién publicada acerca de la tasa de filtracion de organismos de
tan pequefio tamafio ya que todos los estudios han sido realizados con individuos > 15
mm de longitud de valva (Sylvester y col., 2005; Frau y col., 2013). Sylvester y col.
(2005) no obstante, han sugerido que los individuos de menor tamafio tienen una tasa de

filtracién superior. Esto podria explicar, al menos en parte, la disminucién en el
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biovolumen de la gran mayoria de los grupos de fitoplancton durante los meses de
octubre y noviembre cuando las condiciones ambientales (incluido los nutrientes)

resultaban favorables para el ensamble de algas.

Debe destacarse que L. fortunei es un filtrador selectivo que se alimenta de zooplancton,
fitoplancton y material particulado. Siendo un aspecto que ha sido ampliamente
estudiado desde el zooplancton (e.j. Rojas Molina y col. 2008; 2010; 2011) y el
fitoplancton (e.j. Cataldo y col., 2011; 2012; Gazhula y col., 2012, Frau y col., 2013),
los resultados disponibles hasta la fecha siguen siendo escasos y contradictorios
(Boltovskoy y col., 2015). Los resultados obtenidos en este capitulo sugieren que L.
fortunei pudo estar alimentdndose del fitoplancton de forma selectiva y
consecuentemente ejercer algin tipo de control sobre la composicién del ensamble.
Sumado a esto, debe destacarse que el ensamble zooplancténico estuvo dominado por
rotiferos que se constituye como un item altamente palatable para el mejillon (Rojas
Molina y col., 2010; Fachini y col., 2012). La selectividad del fitoplancton en presencia
de zooplancton es un aspecto que no ha sido evaluado a la fecha y se constituye como
un aspecto relevante a ser considerado en el contexto del control de tipo top-down de L.

fortunei que serd retomado y profundizado en el capitulo IV de esta tesis.
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OBJETIVO DEL CAPITULO:

Analizar el control de tipo fop-down de diferentes depredadores (peces planctivoros-
omnivoros y zooplancton de diferentes tallas) sobre la estructura morfo-funcional del
fitoplancton en una laguna conectada verticalmente al sistema fluvial a través de

muestreos a campo y una experiencia en microcosmos.

MATERIALES Y METODOS
Métodos de muestreo y andlisis morfo-funcional del fitoplancton en la laguna

En este capitulo se retomaron los datos de fitoplancton, zooplancton y peces que
fueron recolectados y debidamente analizados en el capitulo I de esta tesis, pero en este
caso realizando el andlisis desde una perspectiva morfo-funcional del fitoplancton. Se
incluyd ademds el andlisis del contenido estomacal de los peces planctivoros
dominantes en ambas lagunas estudiadas (Cheirodon interruptus) y un experimento de
microcosmo para evaluar la posible depredacion de zooplancton -de diferentes
fracciones de tamafio- sobre el fitoplancton en ausencia de peces. Los métodos
empleados para la toma de muestras y conteo de fitoplancton, zooplancton y peces
pueden ser consultados en el capitulo I. En este apartado sélo se explicitan aquellos

nuevos aspectos relacionados con el presente capitulo.

Para los andlisis requeridos en este estudio se realiz6 ademds de la estimacion del
biovolumen celular de los diferentes grupos de algas, la estimacién de la maxima
dimension lineal (MDL) de Lewis (1976) midiendo al menos 10 individuos para cada
taxén. Los datos de biovolumen se expresaron como mm® 1" y los datos de MDL en
pm. Los integrantes del fitoplancton fueron clasificados en 10 grupos morfo-funcionales
diferentes de acuerdo con los criterios indicados por Weithoff (2003) que considera los
habitos tréficos (autétrofos, mixotrofos y con capacidad de fijar nitrégeno atmosférico),
movilidad (con flagelo/s, sin flagelos o con capacidades de flotacion a través de
vacuolas), la pared celular o proteccion de las células (con presencia de mucilago, silice,

celulosa o capa proteica) y la organizacién celular como una medida de forma
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(unicelulares, cenobiales, coloniales o filamentos) (Tabla 1). Todas las clasificaciones
fueron en base al biovolumen y s6lo se consideraron para los diferentes andlisis aquellos
grupos que contribuyeron con mds del 1% al biovolumen total. Los grupos morfo-
funcionales también se clasificaron de acuerdo al tamafio (< 35 um y > 35 um) segun la

MDL de Lewis.

Andlisis del contenido estomacal de los peces

De los peces muestreados durante las campafias realizadas en la laguna El
Mirador (capitulo I) fueron seleccionados al azar 20 individuos por muestreo (febrero,
mayo, agosto y noviembre) para posteriormente analizar su contenido estomacal de
forma individual (n = 80). S6lo se consideraron para este andlisis aquellos especimenes
correspondientes a C. interruptus ya que representaron mas del 80% de la abundancia

de los peces planctivoros en ambas lagunas analizadas en los capitulos I y II.

Se analizaron de forma cuanti y cualitativa las fracciones del fitoplancton vy
zooplancton, excluyendo del anélisis cuantitativo a las larvas de Diptera, el fitoperifiton
y el detritus que sélo fueron considerados como datos de presencia-ausencia. El
zooplancton se analiz6 utilizando un microscopio 6ptico Nikon a 200X, mientras que el
fitoplancton se examind a 400X. El célculo del biovolumen total del fitoplancton y el
zooplancton se realizd considerando la cantidad de individuos registrados en el
contenido estomacal por el volumen medio (um’) registrado para cada taxén. La
selectividad alimentaria se calcul6 utilizando la férmula propuesta por Ivlev (1961): E;
= (ri - pi) / (ri + pi) (donde E; = alimentacion de indice de selectividad; ri = biovolumen
relativa del alimento i en la dieta y pi = biovolumen relativa del articulo i en el medio
ambiente. Este indice de selectividad estd comprendido entre -1 y +1. Cuando E; = 0 se
entiende que no hubo seletividad, cuando E; < 0 el item alimentario i tiene una
proporcién menor que la esperada por azar lo que indica seleccion negativa (evitabilidad
o inaccesibilidad). Cuando E; > 0, el item alimentario i tiene una proporcién mayor en
el estomago de esperado por azar lo que indica seleccidn positiva (preferencia). Para
este andlisis se consideraron cuatro categorias de selectividad (en valores absolutos): 0 a
0,25 (ausencia de selectividad), 0,26 a 0,50 (baja selectividad), 0,51 a 0,70 (selectividad
moderada) y 0,71 a 1 (alta selectividad).
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Tabla 1. Grupos morfo-funcionales utilizados en los diferentes andlisis y sus caracteristicas. L.os grupos que representaron mds del 1% del total de

biovolumen de fitoplancton en la laguna se indican en negrita.

Metabolismo Movilidad Proteccion celular Organizacion celular Codigo Ejemplos para la laguna
(a) Autotrofico z\ic)’ movil Mucilaginoso (A) (C;g);amsmo unicelular a1Ab (colonias mucilaginosas) | Dictyosphaerium, Oocystis, Nephrocytium.
(Fz";"ge"’/ S |silice (B) Cenobial/Colonial (b) |a1Ca (algas unicelulares) Monoraphidium, Schroederia.
Aerotopos | Otros (celulosa, proteinas) | . a1Cb (colonias no . ,
3) (C) Filamentos (c) mucilagionosas) Ankistrodesmus, Actinastrum.
:Ij"Bcae)(algas con pared de Navicula, Nitzschia, Synura uvella.
a3Ab (colonias de . .
Cyanobacteria) Microcystis, Aphanocapsa, Coelomoron.
a2Ca (flagelados unicelulares) | Chlamydomonas, Chlorogonium, Phacotus.
a2Cb (colonias multi-flageladas) | Pandorina, Gonium.
al1Cc (filamentos) Oscillatoria, Phormidium.
(m) Mixotrofico z\i‘)’ movil | Mucilaginoso (A) 89)33”'5”‘0 unicelular | 1oca (mixotrofos flagelados) | Euglena, Cryptomonas, Peridinium.
(Fz";‘ge"’/ S |silice (B) Cenobial/Colonial (b) Dinobryon
Aerotopos | Otros (celulosa, proteinas) Filamentos (c)
3) (€
(n) Fijacion de No movil I Organismo unicelular - .
nitrégeno (1) Mucilaginoso (A) (@) n3Cc (algas fijadoras de N) Dolichospermum
(sz?gem/ S |silice (B) Cenobial/Colonial (b)
é;rotopos %;os (celulosa, proteinas) Filamentos (c)
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La media Ei obtenida para cada item alimentario considerado se compar6 con la
hipdtesis nula (ausencia de selectividad E; = 0) mediante un test t de Student de dos

colas para una muestra.

Experimento de depredacion por diferentes fracciones del zooplancton

Se realiz6 un experimento de microcosmos para evaluar los efectos de la
depredacién por parte de diferentes fracciones del zooplancton en la composicion del
fitoplancton, en ausencia de peces. El experimento se realizé durante el mes de marzo
del afio 2015, dur6 cinco dias y se realizé a 21 °C con un fotoperiodo constante de 16:8
horas de luz-oscuridad. Se tomaron muestras de fitoplancton cada 24 horas (tiempos de
muestreo: Oh, 24h, 48h, 72h, 96h) y la densidad de zooplancton se estimé en el principio
(Oh) y al final del experimento (96 horas).

Todos los tratamientos utilizados (incluido el control sin depredadores) fueron
desarrollados en dieciséis envases cilindricos de vidrio transparente (13 cm de didmetro
por 22 cm de altura) con una capacidad de 3 L y fueron replicados 4 veces (n = 16). El
agua utilizada como medio experimental en todos los recipientes (18 L en total) se
recogi6 de la laguna El Mirador y se filtr6 dos veces con una red de 10 um de apertura
de malla para restringir al maximo el paso de organismos. El agua presentd una
concentracién media de nutrientes de 220 ug 1" de fésforo reactivo soluble (PRS) y 200
ug 1" de nitritos-nitratos (N-NOs") al comienzo del experimento. Por esta razén, los
nutrientes no se consideraron como un factor de control (Reynolds, 2006) y no se
agregaron durante el transcurso del experimento. En forma simultdnea se filtraron otros
100 L de agua de la laguna El Mirador a través de una malla de 55 um para retener la
mayor cantidad posible de zooplancton de tallas superiores a 55 um. El producto
filtrado fue posteriormente concentrado con una malla de 10 pm de forma obtener un
concentrado de algas representativo de la laguna que fue distribuido de forma
homogénea entre todos los tratamientos (6 L. de concentrado de fitoplancton por cada

réplica) (Fig. 1a).

Veinticuatro horas previas a la ejecucion del experimento, se analizé la composicion de

especies y la abundancia relativa de los diferentes grupos de zooplancton en cada uno de
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los concentrados que fueron utilizados para la realizaciéon del experimento. Las
fracciones de zooplancton utilizadas en el experimento fueron obtenidas a partir del
filtrado de 60 L de agua por cada tratamiento a través de una malla de 55 pm. El
producto concentrado fue distribuido homogéneamente en cada uno de los tratamientos
y sus réplicas (concentrado de 15 L por réplica) (Fig. 1b). Todos los tratamientos,
incluyendo el control, se airearon suavemente durante 15 minutos cada hora para asi
asegurar que la oxigenacion de la columna de agua era apropiada para el zooplancton y

también para reducir el efecto de sedimentacion de las algas.

Agua de la laguna Laguna Charca temporaria a Charca temporaria a
(100 litros) filtrada El mirador 200 m de El Mirador 20 m de El Mirador
por malla de 55 pm (60L) (60L) (60L)

Se retuvo
el filtrado y se descarté
el concentrado.

’ Agua filtrada por
malla de 55 um

El filtrado sin
zooplancton se
concentré con una
malla de 10 pm

Concentrado

de algas sin
zooplancton (6L x icE | pl macr |

réplica) (15L x réplica) (15L x réplica) (15L x réplica)

Concentrado C d C ado

Fig. 1. Esquematizacién de las filtraciones y concentraciones realizadas para obtener el

fitoplancton (a) y las diferentes fracciones de zooplancton utilizadas en el experimento (b).

Luego de haber sido preparados los diferentes concentrados de zooplancton, se procedid
al montaje del experimento. El primer tratamiento con solo fitoplancton fue considerado
como control (tratamiento F) y se utilizd para corroborar eventos reproductivos en
ausencia de depredacién. El segundo tratamiento contenia fitoplancton+zooplancton
propio de la laguna (principalmente Rotifera y Copepoda nauplii) (tratamiento
microzooplancton, MiZ). El tercer tratamiento contenia fitoplancton+zooplancton
dentro de un rango de tamafio de 200 a 700 um y provenia de una pequena charca
temporaria ubicada a 200 m de la laguna El Mirador. Siendo una categoria de tamafio
intermedia, éste tratamiento fue denominado como mesozooplancton (MeZ) para
diferenciarlo del zooplancton de mayor tamafio. En ésta charca temporaria abundaban

larvas de insectos hemiperos potencialmente depredadoras de zooplancton de tamafio
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relativamente grande como son los Notonectidae y Pleidae. Estas larvas estuvieron
presentes en el estanque, pero no se utilizaron en el experimento (tratamiento
mesozooplancton, MeZ). El cuarto tratamiento utilizado estuvo conformado por el
fitoplancton + zooplancton > 700 um. El mismo fue colectado de una charca temporaria
ubicada a 20 m de la laguna El Mirador. En la misma no se registr6 la presencia de
peces ni otros depredadores potenciales como larvas de insectos. Este tratamiento se

denominé macrozooplancton (MaZ) (Fig. 2a).

Se midi6 la temperatura del agua (°C), la conductividad (uS cm™), el pH y el oxigeno
disuelto (mg 1'") utilizando medidores portatiles HANNA. Las muestras de fitoplancton
se tomaron en botellas de 70 ml (muestras subsuperficiales) y se fijaron con solucién de
lugol acidificada al 1%. El conteo de algas y la estimacién del biovolumen se realizaron
siguiendo los métodos y criterios explicados en el capitulo I de esta tesis. El biovolumen
zooplancténico fue obtenido siguiendo bibliografia especifica para cada caso (Dumont y
col., 1975; Ruttner-Kolisko, 1977). Las estimaciones de la densidad de zooplancton
fueron hechas al principio (usando zooplancton adicional concentrado que sélo se
utilizé para la estimacion de la densidad) y al final del experimento, en el que todo el
volumen contenido en los envases se filtré a través de una malla de 55 um. Las
muestras fueron tefiidas con eritrosina y se fijaron con formalina al 10%. Los anélisis
cuali-cuantitativos de fitoplancton y zooplancton se realizaron siguiendo los métodos

explicados en el capitulo I de esta tesis.

Con un analisis del porcentaje de similitud (SIMPER) y utilizando la distancia de Bray
Curtis se compard la composiciéon y el biovolumen relativo de los grupos morfo-
funcionales de fitoplancton entre tratamientos (F, MiZ, MeZ y MaZ) al principio del
experimento (hora 0). Este andlisis fue acompafiado de un andlisis multivariado no
paramétrico (NPMANOVA) para verificar la significacion estadistica del SIMPER.
Ambos andlisis se aplicaron con el propdsito de verificar que no hubiera diferencias
significativas en el biovolumen relativo de los distintos grupos del fitoplancton al inicio
del experimento entre los diferentes tratamientos (incluido el tratamiento F utilizado
como control). Las diferencias en biovolumen de los grupos de fitoplancton se
compararon entre los tratamientos y a través del tiempo con un anédlisis ANOVA de dos

vias con medidas repetidas para un factor (ANOVA MR de dos vias). Como anélisis pos
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hoc de comparaciones multiples se utiliz6 la prueba de Tukey para analizar el efecto de
los tratamientos. En todos los casos se utiliz6 la prueba de esfericidad de Mauchly para
constatar la homogeneidad de varianzas y la prueba de Esfericidad Asumida como
andlisis principal. Todos los valores fueron transformados al Log;o(x+1) y se utiliz6 una

significacion del 95% (a = 0,05).

Estructura del zooplancton al inicio del experimento

La composicion de especies en el tratamiento MiZ estuvo dominada por Rotifera,
con 12 especies representadas principalmente por los géneros Lecane, Brachionus y
Lepadella, seguido de Cladocera (3 especies), principalmente Simocephalus sp. y
nauplii de Copepoda. La concentracion media total del zooplancton en cada réplica fue
de 55 + 17 ind I'' y el conjunto estuvo dominado por nauplii (83% de la abundancia
total), seguido de Rotifera (13% de la abundancia total). En el tratamiento MeZ, el
conjunto estuvo compuesto por 15 especies de Rotifera, tres especies de Copepoda y
tres de Cladocera. La abundancia total de zooplancton en cada réplica fue de 164 + 13
ind I'". El conjunto fue co-dominado por Rotifera que representé el 48% de la
abundancia total (principalmente Lecane bulla Gosse y L. curvicornis Murray), seguido
de Cladocera (32% de la abundancia total), principalmente Moina reticulata Daday. Por
ultimo, el tratamiento MaZ estuvo compuesto por 11 especies de Rotifera, 1 especie
Copepoda y 4 de Cladocera. La abundancia total de zooplancton en cada réplica fue de
253 + 41 ind I'". El conjunto estuvo dominado por Cladocera (63% de la abundancia
total), principalmente Daphnia obtusa Kurz, seguido de Copepoda (27% de la
abundancia total), representada por el copépodo calanoideo Argyrodiaptomus sp. (Fig.
2b). El tratamiento F (control) tuvo un valor medio total de 2 + 1 ind 1! (principalmente
rotiferos). Las densidades de zooplancton utilizados en cada tratamiento con presencia
de zooplancton (MiZ, MeZ, MaZ) estuvieron comprendidas dentro de los valores
naturales registrados en sistemas aislados del rio Parand Medio (entre 20 y 573 ind 1"
con valores maximos registrados de 1200 ind 1! (Bonetto y Martinez de Ferrato, 1966;
Gagneten y col., 2000) por lo que las densidades de zooplancton utilizadas en este
experimento son comparables a las densidades de zooplancton registradas en lagunas

naturales que no registran peces planctivoros en su composicion faunistica.
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Fig. 2. llustracién esquematica del experimento de microcosmos utilizado para probar el efecto
de depredacién del zooplancton sobre el fitoplancton (a). La composicién de zooplancton y la
abundancia utilizada en cada tratamiento al inicio y al final del experimento se indica para cada
tratamiento  individual: fitoplancton  (F), fitoplancton+microzooplancton  (MiZ),

fitoplancton+mesozooplancton (MeZ) y fitoplancton+macrozooplancton (MaZ) (b).

RESULTADOS

Caracterizacion morfo-funcional del fitoplancton en la laguna El Mirador

El grupo de los mixétrofos flagelados representaron entre el 15 y el 94% del total
de biovolumen durante todo el afio. El mayor valor se registré en enero y estuvo
dominado por algas > 35 um de MDL (98% de biovolumen) (Fig. 3). El segundo grupo
mads abundante fueron las coloniales de Cyanobacteria que representaron entre el 77 y el
2% del biovolumen total alcanzando los médximos valores en diciembre, enero, julio y
agosto. Este grupo estuvo dominado por colonias < 35 pym de MDL (100% del
biovolumen). El grupo de colonias mucilaginosas estuvo pobremente representado
durante todo el afio, con valores entre 0,17 a 13,53% del biovolumen total y se

caracteriz por estar dominado por organismos < 35 pum (100% del biovolumen del
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grupo). El grupo de algas con pared de silice mostrd estar mejor representado entre julio
y noviembre (entre el 0,25 y el 28,31% del total) estando dominado por algas < 35 um
de MDL (el 70% del biovolumen del grupo). Los flagelados unicelulares (< 35 pm), las
algas unicelulares y las colonias mucilaginosas (ambos > 35 um de MDL, el 90% de los
individuos) estuvieron escasamente representados a lo largo del periodo de estudio (1-
8% de biovolumen total). Flagelados unicelulares y colonias mucilaginosas tuvieron
pequeios picos entre agosto y octubre, mientras que las colonias mucilaginosas tuvieron

valores similares de biovolumen durante todo el afio con un pico en diciembre (Fig. 3).
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Fig. 3 Biovolumen de los diferentes grupos morfo-funcionales de fitoplancton registrados en la
laguna durante todo el afio: colonias de Cyanobacteria (col. Cyan), mixotréfos flagelados (mix
flag.), colonias no mucilaginosas (col. No mucig.), algas unicelulares (algas unicel.), flagelados
unicelulares (flag. unicel.), colonias mucilaginosas (col mucig.), algas con pared de silice (algas

con Si).

Andlisis del contenido estomacal de los peces

Se registraron un total de 72 especies del fitoplancton, las cuales se encontraron
conformadas principalmente por colonias no mucilaginosas, mixétrofos flagelados y
algas con pared de silice (mdas del 75% del biovolumen total de fitoplancton). Cabe

destacar que el fitoplancton representé el 4% del biovolumen de plancton total

89 |



Capitulo III: Analisis comparativo de los efectos de depredacion de diferentes
fracciones del zooplancton y peces planctivoros sobre la estructura del fitoplancton

(fito+zooplancton) mientras que el zooplancton representd el 96%. Este ultimo fue
representado principalmente por Cladocera con Diaphanosoma y Moina como géneros
dominantes (entre el 18 y el 82% del total de biovolumen del zooplancton) seguido de
Rotifera (entre el 10 y el 52%) con los géneros Brachionus, Lecane y un género de
Bdelloidea (indeterminado). Copepoda estuvo representado principalmente por
copepoditos de calanoideos (entre el 13 y el 30% del biovolumen total de zooplancton a
lo largo de los muestreos). Otros elementos encontrados en el estomago pero no
cuantificados fueron: larvas de dipteros (principalmente durante septiembre vy
noviembre), algas filamentosas y con hébitos epifitos del fitoperifiton (todo el afio) y

algunos fragmentos vegetales (todo el afio).

El indice de Ivlev revelé que C. interruptus realiz6 un uso variable de items
alimentarios a lo largo del afio de muestreo. Los rotiferos fueron seleccionados de forma
negativa durante todo el afio con valores entre ausencia de selectividad (Ei= -0.06 en
agosto) y selectividad negativa moderada (Ei = -0,61). Estos valores presentaron
diferencias significativas en todos los meses de muestreo (P < 0,05). Los copépodos
presentaron ausencia de selectividad durante el mes de febrero (P = 0,978), una baja
selectividad negativa durante noviembre (P < 0,05) y baja selectividad positiva durante
mayo y agosto (Ei = 0,34 para los dos, pero solo estadisticamente significativa para
mayo). Los claddceros tuvieron una selectividad positiva durante los meses de febrero y
agosto (Ei > 0,71, ambos P < 0,05) y mostraron ausencia de selectividad durante mayo y
noviembre (Ei < 0,25 ambos P < 0,05) (Fig. 4). El indice de Ivlev demostré que la
mayoria de los grupos del fitoplancton fueron negativamente seleccionados por C.
interruptus, especialmente mixoétrofos flagelados, colonias mucilaginosas, flagelados
unicelulares y colonias de Cyanobacteria (Ei > (-0,71), P < 0,05 para casi todos ellos).
Las colonias no mucilaginosas, sin embargo, fueron seleccionadas positivamente
durante el mes de agosto mientras que el grupo de algas unicelulares durante los meses

de agosto y noviembre (Ei > 0,71, P < 0,05 para ambos grupos) (Fig. 4).

Efecto de la depredacion por diferentes fracciones del zooplancton

Durante todo el experimento los variables ambientales mantuvieron valores

similares. La temperatura del agua fue de 21,28 + 2,33 °C, el oxigeno disuelto 8.42 +
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2.25mg 1", el pH 7,52 + 0,31 y la conductividad 1.220 + 32.54 uS cm™. En el inicio del
experimento, el test de SIMPER revel6 una composiciéon y distribucién de los
biovolumenes relativos similar (24,4% de disimilitud) entre los tratamientos para los
diferentes grupos de fitoplancton registrados. La disimilitud obtenida mostré ademés no
ser significativas (NPMANOVA, F = 1,57 P = 0,13) entre los diferentes tratamientos
utilizados en el experimento (F (control), MiZ, MeZ, MaZ).
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Fig. 4 Media del indice de selectividad de Ivlev (E;) obtenido para cada grupo de zooplancton
(Rotifera, Copepoda, Cladocera) y los diferentes grupos de fitoplancton considerados (las
abreviaturas de fitoplancton son las mismas que la figura 2). Los asteriscos indican significancia

estadistica de test de Student de dos colas para una muestra (P < 0.05).

A pesar de que se observé una reduccién en el biovolumen total en el tratamiento F
(control) a las 24h (Fig. 5a), este tratamiento siempre presentd valores mds altos de
biovolumen, en comparacion con el resto de los tratamientos, e incluso varios grupos
del fitoplancton (colonias no mucilaginosas, algas con pared de silice, flagelados
unicelulares y mixétrofos flagelados) aumentaron su biovolumen respecto del inicio
(Oh). Esto fue particularmente marcado a las 24h para mixotrofos flagelados (4% de

incremento), flagelados unicelulares (128%) y algas con pared de silice (195%). Este
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aumento también fue evidente a las 72h respecto de las 48h para colonias no

mucilaginosas (209%) (Fig. 5¢, d, f, h).

En el tratamiento MiZ presentd una disminucién en el biovolumen con respecto al
tratamiento F (control), principalmente a las 24h en colonias de Cyanobacteria (> 98%
de descenso), mixétrofos flagalados (47% de descenso) y colonias no mucilaginosas
(76% de descenso). Las algas con pared de silice, aumentaron sin embargo un 106% de
su biovolumen en el mismo periodo. El biovolumen en los demds grupos morfo-
funcionales (algas unicelulares, flagelados unicelulares y colonias mucilaginosas) fue
similar a lo registrado en el tratamiento F (control) a lo largo del experimento (Fig. Se,
f, g). El ANOVA MR de dos vias mostré ausencia de diferencias significativas para

todas las comparaciones del tratamiento F (control) versus tratamiento MiZ (Tabla 2).

Los grupos morfo-funcionales de fitoplancton presentaron valores bajos y constantes (<
0,1 mm’® 1) desde las 24h y durante el resto del experimento en los tratamientos MeZ y
MaZ. Las excepciones fueron el grupo de algas con pared de silice y los flagelados
unicelulares. Las algas con pared de silice presentaron un comportamiento irregular a lo
largo del periodo de estudio en los diferentes tratamientos con reducciones evidentes en
su biovolumen a las 24h y 48h en los tratamientos MeZ y MaZ (Fig. Sh). Este grupo
mostrd diferencias entre los tratamientos tanto para < 35 um como > 35 um y por efecto

del tiempo (s6lo para < 35 um) pero no por la interaccion de ambos factores (Tabla 2).

Los flagelados unicelulares por su parte aumentaron su biovolumen hacia las 24h y 72h
en el tratamiento MaZ sufriendo una reduccién severa en todos los tratamientos hacia
las 48h del experimento —incluido el tratamiento F (control)- (Fig. 5f). El ANOVA MR
de dos vias mostré ausencia de significancia estadistica cuando el biovolumen de este
grupo fue comparado entre el tratamiento F (control) y el resto de los tratamientos

(Tabla 2).

El biovolumen de las colonias de Cyanobacteria, flagelados unicelulares, mixétrofos
flagelados y colonias mucilaginosas disminuyeron en las primeras 24h en presencia de
meso y macrozooplancton (> 85% del biovolumen registrado a las Oh). Estos valores se

mantuvieron durante el resto del experimento (Fig. Sb,c,d). El grupo de las algas
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unicelulares disminuy6 fuertemente en el tratamiento MaZ (98% con respecto al inicio
del experimento). Esta caida también fue evidente en el tratamiento MeZ hasta las 72h.
El test de ANOVA MR mostré diferencias significativas entre los tratamientos MeZ y
MaZ con respecto a los tratamientos F y MiZ a lo largo del tiempo y por interaccion de

ambos factores para todos los grupos considerados (Tabla 2).

Tabla 2. Resultados del ANOVA de dos vias con medias repetidas en un factor para los
diferentes grupos morfo-funcionales de fitoplancton: colonias de Cyanobacteria (col. Cyan),
mixotréfos flagelados (mix flag.), colonias no mucilaginosas (col. No mucig.), algas solitarias

(algas solt), flagelados unicelulares (flag. unicel.), Colonias mucilaginosas (col mucig.), algas

con pared de silice (algas con Si).

col. Cyan (< 35um)

flag. unicel. (< 35pm)

algas con Si (<
35um)

algas con Si (< 35 pm)

Tiempo F =4,46 P =0,04 F=19,12 P=0,003 F= 4,02 P=0,037 F=0.629 P=0,664
Tratamiento F=10,75P = 0,001 |F=4,89 P=0,019 F= 3,46 P= 0,007 F=5.89 P= 0,010
Tiempo*Tratamiento F=3,056P=0,03 F=2,49 P=0,04 F=1,29 P= 0,269 F=3.46 P= 0,052
Tukey
F (control) vs. MiZ P =0,573 P =0,053 P =0,432 P =0,180
F (control) vs. MeZ P =0,03 P =0,63 P = 0,008 P =0,206
F (control) vs. MaZ P =0,03 P =0,924 P = 0,046 P = 0,006
MeZ vs. MaZ P =0,364 P =0,018 P =0,738 P =0,205

mix flag. (> 35um) col. No mucig.(< 35um) | algas solt. (> 35um) | col. mucig (> 35um)
Tiempo F= 72,39 P < 0.001 F= 101,06 P < 0.001 F= 40,86 P<0,001 |F=21,77P <0,001

Tratamiento

F=26,09 P < 0.001

F= 36,03 P < 0.001

F=9,32 P = 0,002

F =230,76 P <0,001

Tiempo*Tratamiento

F=5,66 P < 0.001

F=128,65 P < 0.001

F=2,07 P =0,001

F=3,93 P =0,00002

Tukey

F (control) vs. MiZ P = 0,405 P =0,425 P =0,993 P =0,138

F (control) vs. MeZ P < 0,001 P < 0,001 P =0,612 P =0,468

F (control) vs. MaZ P = 0,01 P < 0,001 P = 0,004 P =0,00029
MeZ vs. MaZ P =0,139 P < 0,001 P =0,034 P < 0,001
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Fig 5. Biovolumen medio y desviacién estandar (barras verticales finas) del fitoplancton total

(a) y de cada uno de los grupos morfo-funcionales de fitoplancton (b, ¢, d, e, f, g) a través del

tiempo y por tratamiento: F (fitoplancton), MiZ (fitoplancton+microzooplancton), MeZ

(fitoplanton+mesozooplancton) y MaZ (fitoplancton+macrozooplancton) (las abreviaturas son

las mismas que en la Fig. 2).

94 |



Capitulo III: Analisis comparativo de los efectos de depredacion de diferentes
fracciones del zooplancton y peces planctivoros sobre la estructura del fitoplancton

DISCUSION

El impacto de la depredacion de Cheirodon interruptus sobre las fracciones

planctonicas (fitoplancton y zooplancton)

En las lagunas subtropicales poco profundas sin conexion superficial al sistema
fluvial, los peces omnivoros de pequefio tamafio son particularmente exitosos al carecer
estos sistemas de peces piscivoros que controlen sus poblaciones (Rodriguez y Lewis,
1997; Scarabotti y col., 2011). Estos peces omnivoros de pequefio tamafio son ademas
capaces de explotar una variada cantidad y calidad de recursos alimentarios a varios
niveles lo que representa una ventaja en este tipo de ambientes (Okun y col., 2008).
Cheirodon interruptus se encuentra distribuido en arroyos y lagunas poco profundas en
toda la regién Neotropical (Ferriz y col., 2011) siendo en la laguna El Mirador y la
laguna Irupé el pez planctivoro mds abundante. Este pez, fue clasificado por Ringuelet
(1975) como depredador visual, omnivoro plancto-bentivoro. Posteriormente Ferndndez
y col. (2012) demostraron que esta especie puede alimentarse de larvas de insectos,
algas epifitas, zooplancton y fitoplancton careciendo el estudio mensionado, no

obstante, de una cuantificacion de la contribucion relativa de estos items en la dieta.

En el andlisis del contenido estomacal, los mixétrofos flagelados y los flagelados
unicelulares fueron dos grupos negativamente seleccionados por C. interruptus durante
los diferentes muestreos. Ambos grupos de fitoplancton incluyen algas unicelulares
flageladas lo cual les proporciona cierta movilidad en la columna de agua en
condiciones estables. Estudios previos han demostrado que los fito-flagelados
(mixotrofos flagelados+flagelados unicelulares en este estudio) pueden evitar la
depredacién realizada por metazoos a través de diferentes estrategias. Entre éstas son
conocidas su capacidad de unirse a particulas de mayo tamafio, migrar a zonas andxicas,
sobrevivir a periodos de fuerte depredacion con una alta tasa de reproduccién, o incluso
mediante la produccién de estadios de resistencia que se almacenan en los sedimentos
hasta que las condiciones se vuelven favorables (Leadbeater y Green, 2003). Ademas,
Jakobsen (2001) mostré que algunos dinoflagelados (incluidos en este estudio en el
grupo de los mixétrofos flagelados) pueden evitar a los depredadores respondiendo a

sefales hidromecdanicas que estos ultimos producen a una cierta distancia. Teniendo en
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cuenta que estudios auto-ecoldgicos detallados sélo estdn disponibles para unas pocas
especies, muchas preguntas todavia requieren un estudio intensivo, ya que varios
mecanismos de defensa en fito-flagelados no han sido correctamente interpretados

(Leadbeater y Green, 2003).

Las colonias no mucilaginosas (<35 um) y las algas unicelulares (>35 a la 100 um de
MDL) fueron preferidos positivamente por C. interruptus (indice de Ivlev > 0,7) sobre
todo durante agosto y noviembre. Teniendo en cuenta que C. inferruptus es un
depredador visual, es muy probable que estas algas puedan ser pasivamente
seleccionadas e ingeridas debido a su pequefio tamano. Si se considera que méas del 50%
del contenido estomacal estuvo representado por rotiferos entre 150 y 350 pm de MDL,
la ingestion pasiva de estas algas parece ser la explicacion mds razonable. Una
explicacién similar podria darse para las colonias mucilaginosas y las cianobacterias
coloniales ya que ambos grupos fueron negativamente seleccionados por los peces.
Teniendo en cuenta el pequefio tamaifio de estas colonias (<100 um en su gran mayoria)
y su reducido biovolumen en la laguna durante el estudio a campo (<15%), la
explicacién mds probable es que estén fuera del rango de alimentacién de C. interruptus
y puedan ser ingeridas de forma pasiva sélo cuando se nivel de representacion en la

laguna es elevado.

El andlisis de contenido estomacal demostré que C. interruptus tiene una alta
selectividad positiva respecto de los cladoceros y una relativamente baja pero positiva
respecto de los copepodos especialmente sobre estadios inmaduros como son las larvas
nauplii y los copepoditos. Esta alta presion de depredacion sobre los cladéceros y los
copépodos favorece ciertamente el desarrollo de las poblaciones de rotiferos, ya que
pueden reproducirse mds rdapido y son mads pequefios (Attayde y Hansson, 2001;
Vakkilainen y col. 2004). Ademas, el grupo de los rotiferos fue dominado en su mayoria
por especies de habitos micréfagos (Lecane spp. y Brachionus spp.) que se alimentan de
bacterias y detritus (Obertegger y col., 2011) y que por lo tanto, no tienen un efecto

directo de depredacién sobre el fitoplancton.

En comparacion con los claddceros, los copépodos tienen mas apéndices corporales que

les dan mayor movilidad, un sistema sensorial mds desarrollado y una mejor
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coordinacién neuromuscular (Caparroy y col., 2000; Dussart y Defaye, 2001). Estas
caracteristicas les otorgan la capacidad para realizar movimientos evasivos rapidos
cuando detectan variaciones en el flujo de agua, producto de la actividad de los
depredadores. Esto explicaria la variabilidad obtenida en el indice de selectividad de
Copepoda y el hecho de que se encontraran en el contenido estomacal, principalmente
estadios inmaduros no completamente desarrollados (nauplii y copepoditos). La
seleccion negativa de Rotifera, sin embargo, podria explicarse por la alta densidad que
este grupo tuvo durante todo el afo. Los rotiferos son menos mdviles y ocuparon entre
el 5y 52% del contenido estomacal de C. interruptus, pero la capacidad de reproducirse
mds rapido que otros grupos de zooplancton reduciria el efecto observado. Estos
resultados son consistentes con los obtenidos en estudios anteriores que describen el
efecto de la depredacion del zooplancton por otras especies de peces planctivoros
neotropicales (Boveri y Quirds, 2002; Iglesias y col., 2008; Sinistro, 2010) y refuerza la
idea de que una alta depredacion de peces planctivoros sobre el zooplancton reduce el
impacto de éste ultimo sobre el fitoplancton. Esto al menos en sistemas con conexion
vertical donde la importancia del pulso hidrolégico es comparativamente menor, y el
efecto de top-down parece ser mas evidente que en lagunas con conexidén lateral al

sistema fluvial.

Efectos de la depredacion del zooplancton sobre la estructura del fitoplancton

Los resultados obtenidos sugieren que tanto el meso como el macrozooplancton
de lagunas someras subtropicales puede alimentarse eficazmente del fitoplancton en
ausencia de peces planctivoros; situacion que a sido registrada previamente en sistemas
acudticos vinculados al rio Parand Medio (Bonetto y Martinez de Ferrato, 1966;
Gagneten y col., 2000). Sus efectos dependeran sin embargo del tipo de depredador y de

las caracteristicas morfo-funcionales y el tamafio del fitoplancton disponible.

Los copépodos calanoideos como el caso de Argyrodiaptomus sp. (una de las especies
dominantes en el tratamiento MaZ) son conocidos por ser capaces de realizar una
alimentacion selectiva aun cuando los items preferidos se encuentran en bajo nimero.
También son capaces de seleccionar presas vivas (principalmente fitoplancton) entre el

detritus (Tackx y col., 2003). Por otro lado, la mayoria de los cladéceros (Moina

97 |



Capitulo III: Analisis comparativo de los efectos de depredacion de diferentes
fracciones del zooplancton y peces planctivoros sobre la estructura del fitoplancton

reticulata y Daphnia obtusa en este estudio) se alimentan por filtracién siendo la
morfologia de las sedas y el tamafio de las mismas en los apéndices que intervienen en
la alimentacion, condicionantes del tamafo de particula que pueden ingerir (Lehman,

1976, 1988).

Los resultados obtenidos en la experiencia de microcosmos indican que las colonias de
Cyanobacteria (< 35um), las colonias no mucilaginosas (< 35 um), los mix6trofos
flagelados (> 35 um) y las algas con pared Si (< 35 um) fueron altamente consumidos
tanto por el meso como el macrozooplancton independientemente de su forma,
caracteristicas de la pared celular, el tamafio o la movilidad. Por otra parte, las algas
unicelulares, las colonias mucilaginosas y las algas de pared celular de silice (> 35 um)
fueron consumidas efectivamente s6lo por el zooplancton de mayor tamafio (tratamiento
MaZ). Los flagelados unicelulares no se vieron afectados por el zooplancton en ninguno

de los tratamientos con presencia de zooplancton.

El grupo colonias de Cyanobacteria (< 35 um) se redujo de manera efectiva por la
presencia de Moina reticulata, Daphnia obtusa y Argyrodiaptomus sp. tanto en los
tratamientos con meso y macrozooplancton (tratamientos MeZ y MaZ). Estudios
recientes sugieren que las pequenas colonias de cianobacterias no téxicas -tales como
Coelomoron pusillum en este experimento- pueden ser efectivamente removidas de la
columna de agua por el zooplancton fitoplanctéfago en comparacion con colonias mas
voluminosas o en muchos casos toxicas (Kozlowsky-Suzuki y col., 2003; Panosso y

col., 2003).

Las colonias no mucilaginosas (< 35 um) fueron otro grupo removido eficazmente en
ambos tratamientos con zooplancton de mayo talla (tratamientos MeZ y MaZ). Este
grupo estuvo representado principalmente por algas verdes cenobiales, como
Coelastrum spp. y Ankistrodesmus spp. Estos grupos son inmdéviles y sin envoltura
mucilaginosa evidente que pueda aumentar el tamafo total, caracteristica que
aumentaria la probabilidad de ser ingeridas por ambas fracciones de zooplancton
consideradas en los tratamientos MeZ y MaZ. Resultados similares han sido alcanzados
para ambientes acudticos templados con depredadores de mayor tamaiio (Levine y col.,

1999; Von Riickert y Gianni, 2008). El grupo de los flagelados mixotréficos fue
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ampliamente representado por euglenoideos tales como varias especies de Euglena
(mix6trofo facultativo), Lepocinclis (fotétrofo obligado) y Phacus (fotétrofo obligado)
cuyo tamafio fue > 35 um. Su pared celular (la pelicula) se compone de bandas
proteicas ubicadas por debajo de la membrana plasmatica y sostenida por microtibulos
en posicion dorsal y ventral que le dan una gran movilidad. Estas caracteristicas podrian
explicar por qué estas algas voluminosas pueden ser consumidas por el
mesozooplancton, a pesar de su gran tamafio, constituyéndose como un recurso
alimentario palatable. Los resultados obtenidos son consistentes con los encontrados por
Eskinazi-Sant'‘Anna y col. (2002) quienes encontraron que los cladéceros de gran
tamafo pueden alimentarse con eficacia de euglenoideos a pesar de su alta movilidad y

tamano.

Durante el experimento los grupos morfo-funcionales de algas unicelulares y las
colonias mucilaginosas (ambas > 35 um de MDL) demostraron ser removidas de la
columna de agua s6lo por el macrozooplancton. El grupo de algas unicelulares estuvo
dominado por Monoraphidium spp. (principalmente M. arcuatum Korshicov y M.
griffithii Berkeley). Ambas especies son descriptas como células solitarias, fusiformes,
rectas o ligeramente curvadas que se estrechan gradualmente hacia los vértices con una
MDL comprendida entre los 45-75 um en el experimento. Es probable que la forma,
mas que el tamafio, determine que sélo los fitoplanctéfagos de mayor tamafio como son
Argyrodiaptomus sp. y D. obtusa, puedan consumir algas de este grupo. Las colonias
mucilaginosas  estuvieron  principalmente  representadas por los  géneros
Dictyosphaerium y Qocystis. Estas algas se caracterizan por ser coloniales/cenobiales
con presencia o no de vaina de mucilago pero nunca flageladas en estado adulto. Debido
a su tamafio y sus formas poco flexibles, es probable que representen un problema para

los filtradores de tamafio pequefio a moderado como es el caso de Moina en este trabajo.

Los cambios observados en el biovolumen de las algas con pared de silice parecen estar
controlados por varios factores, incluyendo la turbulencia y el tamafio de las algas. Los
resultados obtenidos en este experimento son consistentes con los patrones observados
en el analisis de la laguna donde las diatomeas mostraron un comportamiento variable a
lo largo del afio. En el experimento de microcosmos se encontrd que las algas con pared

de silice < 35 pum fueron removidas eficazmente de la columna de agua en los
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tratamientos con meso y macrozooplancton, mientras que los individuos > 35 um
solamente se vieron afectados en presencia de macrozooplancton. Esto indica que tanto
el tamafo, asi como la disponibilidad en la columna de agua mediada por la turbulencia
(la reduccién en su biovolumen no fue constante a lo largo del tiempo), representan un
papel importante en la depredacion de este grupo por parte del zooplancton. Algunos
estudios han demostrado que las diatomeas son ingeridas significativamente por el
macrozooplancton (Gonzalez, 1998; 2000), pero en la mayoria de los casos estas algas
serian capaces de atravesar indemnes el tracto digestivo y permanecer
fotosintéticamente activas. La pared de silice por lo tanto las protegeria de la
degradacién por las enzimas digestivas e incluso serian favorecidas al ser embebidas en
una matriz de materia orgdnica luego de atravesar el tracto digestivo del depredador
(Porter, 1975; Devercelli y Williner, 2006). Esto explica, junto con el efecto de la
turbulencia, los importantes cambios que se observaron en el transcurso del
experimento y la falta de significancia estadistica cuando se consideraron los dos
factores (tiempo y tratamiento) en este grupo de algas. Una vez mds, al igual que con las
algas unicelulares y las colonias mucilaginosas, las caracteristicas de la pared celular y
el tamafio celular muestran ser factores importantes para determinar la depredacion del

zooplancton sobre el fitoplancton.

Resulta destacable el hecho de no haberse encontrado un efecto significativo de
depredacién del zooplancton sobre los flagelados unicelulares para ninguno de los
tratamientos utilizados. Este grupo de algas estuvo representado por algas del orden
Volvocales como Chlamydomonas, Chlorogonium y Phacotus. Estos géneros se
caracterizan por su alta tasa de reproduccion y pequefio tamaio, caracteristica que les
permite utilizar los nutrientes de manera mas eficaz que otros grupos (Litchman y col.,
2010) y posiblemente reproducirse mas rdpidamente que otras algas. Estas
caracteristicas pueden explicar el patrén observado durante el experimento. El mismo
fendmeno ya ha sido observado en otros experimentos de depredacion del fitoplancton
realizados con anterioridad a esta tesis con el mejilléon invasor Limnoperna fortunei

(Frau y col., 2013) reforzando la hipétesis sobre el comportamiento de este grupo.

Por tltimo, no se registraron diferencias significativas cuando se compar6 el tratamiento

F (control) con el tratamiento MiZ. Este patron es consistente con lo obtenido a la

100 |



Capitulo III: Analisis comparativo de los efectos de depredacion de diferentes
fracciones del zooplancton y peces planctivoros sobre la estructura del fitoplancton

escala de andlisis de la laguna donde la dominancia de microzooplancton (rotiferos
durante el periodo de muestreo) no parece tener un efecto relevante sobre la
composicion y el biovolumen del fitoplancton a lo largo del afio (ver capitulo I de esta
tesis). Si bien los resultados mostraron que las larvas nauplii -domimantes durante el
experimento- si ejercieron una presion de depredacion sobre la mayoria de los grupos de
fitoplancton (excepto flagelados unicelulares, algas wunicelulares y colonias
mucilaginosas), este efecto no fue estadisticamente significativo. Estos resultados en
conjunto (datos de campo y experimentales) sugieren que al menos en este tipo de
sistemas, la depredaciéon por microzooplancton (rotiferos y/o larvas nauplii no se
constituiria como un factor de control del fitoplancton. Estudios realizados en zonas
templadas han demostrado que el microzooplancton (especialmente larvas nauplii y
copepoditos) pueden ejercer -cuando se encuentran en abundancia- un efecto
significativo y similar al generado por el meso y el macrozooplancton (Cyr, 1998;
Levine y col., 1999). En este tipo de sistemas, no obstante, la alta depredacion ejercida
por los peces en lagunas con conexion vertical y el efecto del pulso hidrolégico en
lagunas con conexion lateral, restringirian el efecto potencial de depredacién y control
del microzooplancton (particularmente rotiferos y larvas nauplii) sobre la fraccién

fitoplancténica.
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OBJETIVO DEL CAPITULO

Analizar la importancia de diferentes caracteristicas morfolégicas y tamafio de las algas,
asi como la presencia de rotiferos como recurso palatable y opcional en la selectividad

alimentaria del molusco Limnoperna fortunei.

MATERIALES Y METODOS

Para esta experiencia los ejemplares adultos de L. fortunei fueron removidos
manualmente de las raices de macrofitas ubicados en una laguna poco profunda de la
llanura de inundacién del rio Parand Medio (31°40'40" S - 60°42'44" W, Argentina)
siguiendo las mismas metodologias de extraccién de las raices descriptas en el capitulo
II de esta tesis. Los mejillones se mantuvieron en condiciones de laboratorio (20 + 2 °C,
16 h de luz: 8 h oscuridad) en acuarios de 30 L llenos de agua declorinada y aireada
continuamente durante siete dias. Para su mantenimiento se utiliz6 alimento comercial
para peces y un cultivo artificial de Chlorella vulgaris. El tamafio medio (+ desviacion
estdandar, SD) de los mejillones empleados para el experimento fue de 17,11 + 1,87 mm
de longitud méaxima de la valva, siendo todos los individuos medidos con un calibre

digital de 0,01 mm de error de estimacion.

Diseiio experimental

El experimento se llevd a cabo durante 12 horas diurnas en condiciones de
laboratorio, a 20 °C en doce frascos de vidrio transparente (13 cm de didmetro por 22
cm de altura) con una capacidad de 3 L durante el mes de enero del afio 2013. Se
desarrollaron cuatro tratamientos: sélo fitoplancton (F) que fue utilizado para corroborar
la reproduccién de algas en ausencia de depredacién durante el periodo de estudio, un
tratamiento con fitoplancton + zooplancton (FZ), otro con fitoplancton + zooplancton +
mejillones (FZM) y el dltimo con fitoplancton + mejillones (FM). Cada tratamiento se

replico 3 veces (n = 12) (Fig. 1).

Las muestras de plancton que se utilizaron en los diferentes tratamientos se recogieron

de la laguna El Mirador (analizada en el capitulo I de ésta tesis). La misma se
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caracteriza por no estar colonizada en ningin momento del afio por larvas o individuos
de L. fortunei, rasgo que asegura para el experimento, el uso de un ensamble
plancténico no adaptado a la presencia del molusco. El agua utilizada en los
tratamientos de FM y F (sin presencia de zooplancton en ambos casos) se filtré a través
de una malla de 55 um para eliminar la mayor cantidad de zooplancton posible, el
producto del filtrado obtenido fue vertido en los contenedores correspondientes. Para
los tratamientos FZM y FM se utiliz6 el agua directamente de la laguna sin filtrar. El
volumen total de los recipientes utilizados como microcosmos fue completado con agua
de la misma laguna pero en este caso filtrada dos veces por una malla de 10 um de
forma de obtener un volumen de agua homogéneo y completar el volumen total de 3 L

que tenian los envases.

o ] & = ‘ ‘ ‘_ ™ “ L] ’ j ¢ $ L L
@ o ] L .
L] &« “' g @ ’ L ‘; L] " L]
F (control) FZ FZM FM

Fig. 1. Esquematizacién de los diferentes tratamientos empleados durante la realizacién del
experimento: fitoplancton F (control), fitoplancton+zooplancton (FZ),

fitoplancton+zooplancton+molusco (FZM) y fitoplancton+molusco (FM).

El experimento comenz6 (Oh) mediante la toma de una muestra inicial de fitoplancton y
zooplancton y la medicidn de las variables ambientales que se describen a continuacién
en cada tratamiento. Posteriormente, 5 individuos de L. fortunei (377 ind m'z) se
afladieron a los tratamientos FZM y FM. La densidad de mejillones colocada fue
establecida conforme a las densidades registradas por otros autores en raices de
macroéfitas de ambientes naturales (entre 90-2000 ind m'z, Margal y Callil, 2008; Musin
y col., 2015). Después de 12h nuevamente se recogieron muestras de agua para la

identificacion y estimacion de plancton.
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La temperatura del agua (°C), la conductividad (uS cm™), el pH y el oxigeno disuelto
(mg 1) fueron medidos utilizando sensores portatiles HANNA. La concentracién de
nitrito+nitrato (N-NO3"), el fésforo reactivo soluble (PRS), y el amonio (N-NH;")
fueron estimadas siguiendo los métodos propuestos en APHA (1995) y expresados en
ug I'". La estimacién de los nutrientes en el agua se realizé en términos de asegurar que
no hubiera limitacién para el crecimiento del fitoplancton en ninguno de los
tratamientos y de este modo atribuir los cambios en el biovolumen fitoplanctonico al
efecto de la alimentacion del molusco. Todas las variables ambientales (incluido los
nutrientes) fueron medidos al inicio y el final de la experiencia (Oh y 12h,

respectivamente).

Las muestras de fitoplancton, al inicio asi como al final de la experiencia se tomaron de
la region sub-superficial con botellas de 70 ml y se fijaron con solucién de lugol
acidificada al 1%. Las muestras de zooplancton fueron tomadas siguiendo el método
utilizado por Szlauer (1964). Para esto se utiliz6 un tubo de vidrio transparente (largo:
20 cm; didmetro: 5 mm) fabricado para la ocasidn y siguiendo el procedimiento que se
describe a continuacién. Primero la muestra fue homogeneizada realizando
movimientos simétricos y burbujeando el recipiente durante diez segundos para asi
asegurar una distribucién uniforme del zooplancton en toda la columna de agua. A
continuacién se introdujo el tubo verticalmente en el agua hasta la parte inferior del
recipiente cerrando el extremo superior de forma obtener una muestra representativa de
toda la columna de agua. El procedimiento se realiz6 2 veces de forma obtener una
muestra de 50 ml con la cual posteriormente realizar los cdlculos necesarios y se aplico
a cada uno de los recipientes con presencia de zooplancton. El conteo posterior de
organismos del fitoplancton y zooplancton se realiz6 siguiendo las mismas
metodologias empleadas en el capitulo I de esta tesis. En este caso y conforme al
objetivo planteado se estimé ademds del biovolumen celular de las algas, la mixima
dimensién lineal de Lewis (Lewis, 1976) como una medida de la forma de los
organismos (Weithoff, 2003) tanto para el fitoplancton como para el zooplancton
midiéndose al menos 20 individuos por taxén. Con la excepcion de los copépodos (sélo
se aproxim$ taxonOmicamente al nivel de orden: Calanoida, Cyclopoida y
Harpacticoida), la identificaciéon taxondmica de fitoplancton y zooplancton se llevd a

cabo hasta el nivel mas especifico posible (género o especie cuando fue posible).
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Al final del experimento, los individuos de L. fortunei presentes en los tratamientos
FZM y FM fueron fijados con formalina al 10% y fueron posteriormente diseccionados
bajo una lupa binocular (4X) para asi extraer y montar en portaobjetos el contenido
estomacal e intestinal (5 contenidos estomacales+intestinales por réplica, 15 individuos
por tratamiento) de cada uno de los moluscos. El fitoplancton se examindé bajo un
microscopio binocular invertido usando cdmaras de sedimentacién de Utermohl,
mientras que el zooplancton se estudid en una cidmara de Sedgwick Rafter bajo un
microscopio 6ptico convencional. El célculo del biovolumen total del fitoplancton y el
zooplancton se realizd considerando la cantidad de individuos registrados en el
contenido estomacal por el volumen medio (um’) registrado para cada taxén. La
selectividad alimentaria de L. fortunei se calcul$ utilizando la férmula propuesta por
Ivlev (1961) donde E; = (11 - pi) / (ri + pi) (E; = indice de selectividad; ri = biovolumen
del alimento i en la dieta y pi = biovolumen del articulo i en el medio ambiente). Este
indice de selectividad estd comprendido entre -1 y +1. Cuando E; = 0 se entiende que no
hay selectividad, cuando E; <0 el item alimentario i tiene una proporciéon menor que la
esperada por azar lo que indica seleccién negativa (evitabilidad o inaccesibilidad).
Cuando E;> 0, el item alimentario i tiene una proporcion mayor en el estomago de
esperado por azar lo que indica seleccion positiva (preferencia). El indice se calculd
para las diferentes categorias de fitoplancton, teniendo en cuenta las combinaciones de
diferentes taxones segtiin la MDL (um) y el biovolumen (um3) (Tabla 1). Los taxones
de fitoplancton registradas fueron: Chlorococcales (Chlo), Volvocales (Volvo),
Desmidiales  (Desmi), Cryptophyceae  (Crypto), Chrysophyceae (Chryso),
Bacillariophyceae (Bacill), Chroococcales (Chro), Euglenophyceae (Eugle), diatomeas
céntricas (Cen), diatomeas pennadas (Pen), y Oscillatoriales (Oscill). El zooplancton
también se agrupé segin su forma y el rango de tamafios registrados en rotiferos < 150
um (Roti S) y > 150 um (Roti M), cladéceros < 410 pm (Clad M) y > 410 um (Clad L),
copépodos adultos (Unica catergoria (Cop)) y larvas nauplio (lnica categoria, (Naup)).
Cada grupo de zooplancton fue incluido en una sola categoria de biovolumen con la
excepcion de rotiferos, que exhibié un rango de tamafios mds amplio: de pequefio
tamafio (< 530 x 10 um3, categoria S) y de mayor tamafio (> 530 x 10° um3, categoria
M), cladoceros (15 x 106 um3 ), copépodos adultos (12 x 10° um3) y nauplios (7 x 10°
um3). El biovolumen zooplancténico fue obtenido siguiendo bibliografia especifica para

cada caso (Dumont col., 1975; Ruttner-Kolisko, 1977).
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Tabla 1. Categorias utilizadas para estudio de maxima dimensidon lineal (MDL) y biovolumen
de los diferentes grupos de fitoplancton. Pequefio (S), mediano (M), grande (L) y extra grande

(XL).

MDL (um) Categoria
2-20 S
21-40 M
41-70 L
71-110 XL
Biovolumen (um®) | Categoria
<500 S
500 a 5x10° M
5 x 10°a 40x10° L

Andlisis estadistico

Todos los tratamientos (F, FZ, FZM y FM) se compararon con un test ANOVA de
una via con Tukey como andlisis de comparacién post hoc al inicio del experimento
(Oh) para verificar que tenfan concentraciones de plancton similares. Al final del
experimento (12h), se aplico el mismo analisis estadistico para evaluar el impacto de
alimentacion del mejillon en los diferentes grupos del fitoplancton en presencia y
ausencia del zooplancton como un recurso alimenticio complementario, pero
comparando en este caso los tratamientos FZ, FZM y FM. El tratamiento F (s6lo
fitoplancton) se comparé especificamente con el tratamiento FZ para corroborar que no
existiera un efecto de depredacion del zooplancton sobre el fitoplancton. El tratamiento
FZ también se utiliz6 para probar estadisticamente el efecto de la alimentacién de
mejilléon sobre el zooplancton al compararse los tratamientos FZ y FZM. Ambas
comparaciones F versus FZ y FZ versus FZM fueron realizadas con un Test de Student

para muestras independientes.

La media E; obtenida para cada item alimentario considerado se compard con la
hipdtesis nula (ausencia de selectividad E; = 0) mediante un Test t de Student de dos
colas para una muestra. El poder predictivo de la MDL, el biovolumen (variables
cuantitativas) y los taxones registrados (variable cualitativa) fue estimado para el
tratamiento FZM y el tratamiento FM utilizando una regresion no paramétrica
multiplicativa (NPMR). Este modelo de regresiéon se utiliza cuando los datos no se
pueden ajustar a una forma de curva predecible y hay una alta correlacion entre las

variables explicativas (Mcune y Mefford, 2004). En este andlisis, se utiliz6 el método de
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suavizado Epanechnicov con un grado de polinomio 1 y un tamafio de banda constante.
Estos parametros de calibracion se eligieron después de probar diferentes modelos que
incluian diferentes combinaciones de variables, asi como también diferentes modelos de
ajuste. Todos los modelos generados fueron comparados utilizando el coeficiente de
determinacion (Rz) obtenido y la suma de los errores al cuadrado de cada modelo (SSE).
En este capitulo se muestra la combinacion de variables que tuvo menor SSE y mayor

R2

RESULTADOS

Durante el experimento, todos los tratamientos mostraron valores medios (+
desviacion estdndar) similares en las condiciones ambientales de temperatura (20,97 +
1,14 °C), pH (6,30 £ 0,50), oxigeno disuelto (6,07 £ 0,80 mg 1'1) y conductividad
(142,66 + 5,15 mS cm'l). Las concentraciones de nutrientes presentaron poca
variabilidad, entre las O y las 12h en todos los tratamientos (a las Oh: N-NOs: 1039 +
158 ug 1", PRS: 9,04 + 3,11 pg 1", N-NH4*: 106 + 38 pg 1. A las 12h: N-NO3: 1192 +
71 ug 1", PRS: 10,15 + 4,42 pg I'', N-NH,": 115 + 24 pg I'"). No se encontraron
diferencias significativas en las concentraciones medidas de los nutrientes en el inicio
del experimento (ANOVA de una via P > 0,05 en todos los casos) o en el final del

experimento (ANOVA de una via P > 0,05 en todos los casos).

Caracterizacion del recurso trofico y efectos del bivalvo

En el total de tratamientos se registraron 90 especies de fitoplancton, incluyendo
Chlorophyceae (Chlorococcales: 28 especies, Desmidiales: 9 especies, y Volvocales: 5
especies), Cryptophyceae (3 especies), Chrysophyceae (2 especies), Bacillariophyceae
(25 especies), Euglenophyceae (6 especies) y Cyanobacteria (12 especies). Al inicio del
experimento la densidad de fitoplancton registrada fue de 1.341 + 144 ind ml’
mostrando para cada grupo del fitoplancton densidades similares entre tratamientos
(Chlorococcales: F = 0,704 P = 0,576; Desmidiales: F = 0,897 P = 0,484; Volvocales: F
= 0,821 P = 0,305; Cryptophyceae F = 2,779 P = 0,110; Euglenophyceae: F = 0,749 P =
0,434; Chrysophyceae: F = 1,555 P = 0,274; Bacillariophyceae: F = 0,572 P = 0,649 y
Cyanobacteria: F = 1,553 P = 0,275).
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Respecto del zooplancton, se registraron 44 taxones en todos los tratamientos con una
densidad inicial media de 2.801 + 844 ind I"". El conjunto estuvo dominado tanto en
riqueza de especies como en abundancia por Rotifera (méas del 80% de la abundancia de
zooplancton) con Colurella, Lecane, Lepadella y Trichocerca como géneros
dominantes. Cladocera y Copepoda no estuvieron bien representados en el ensamble
(s6lo entre el 2 y el 18% de la abundancia total del zooplancton, respectivamente).
Cladocera estuvo principalmente representado por Ceriodaphnia dubia, Diaphanosoma
birgei y quidéridos no identificados. La mayoria de los juveniles y adultos de Copepoda
correspondieron al orden Cyclopoida estando el grupo representado en un 65% por
larvas nauplii. El test de Student comparando la densidad inicial registrada entre los
tratamientos con presencia de zooplancton (FZ versus FZM) no fue significativo para
ninguno de los grupos considerados: Rotifera (t = 0,824 P = 0,456), Cladocera (t = -
0,707 P = 0,519) y Copepoda (t = -1,342 P = 0,251). Vale la pena sefialar que algunos
rotiferos pudieron atravesar la red zooplancton empleada para filtrarlos en los
tratamientos F y FM. Los mismos fueron cuantificados y la densidad registrada fue
menor al 10% de la densidad registrada en los tratamientos con presencia de

zooplancton.

Al final del experimento (12h) la densidad de todos los grupos del fitoplancton
disminuy6 notablemente en los tratamientos con presencia del mejillén con respecto al
tratamiento FZ (més de 90% y hasta el 100% en algunos casos), con la excepcion del
grupo Cryptophyceae en FM y FZM (Fig. 2). La densidad de Cryptophyceae aumentd
mas de 20% en FZM y 50% en FM en comparacion con FZ. Las diferencias de densidad
entre los tratamientos sin L. fortunei (FZ) y tratamientos con L. fortunei (FZM y FM)
fueron significativas para Chlorococcales, Desmidiales, Volvocales, Bacillariophyceae

y Cyanobacteria (Tabla 2).

En el tratamiento con sélo fitoplancton (tratamiento F) se observé una reduccién en la
densidad hacia el final del experimento. Sin embargo, esta reduccién en la densidad fue
notoriamente menor que las reducciones observadas en presencia del molusco (menos
de 50% en todos los grupos) y muy similar a la reduccion observada en el tratamiento
FZ (test de Student, FZ versus F > 0,05 en casi todos los casos). Las excepciones fueron

los grupos Volvocales y Cryptophyceae las cuales presentaron un aumento de su
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densidad inicial (Oh) en un 56% y 46%, respectivamente. Este incremento fue

estadisticamente significativo para Volvocales (test de Student FZ versus F, t= 0,504 P

= 0,045) pero no para Cryptophyceae (FZ versus F, t = 0,408 P = 0,704).
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Fig. 2. Densidad media y la desviacién estdndar (pequefias barras verticales) de cada uno de los

grupos del fitoplancton considerados a las Oh y las 12h del experimento en cada uno de los

cuatro tratamientos utilizados. F: solo fitoplancton, FZ: fitoplancton + zooplancton, FZM:

fitoplancton+zooplancton+molusco y FM: fitoplancton + molusco.
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En el tratamiento FZM la abundancia de Rotifera a las 12 h se redujo en un 75%
respecto de la densidad registrada en el tratamiento FZ. Cladécera se redujo en un 68%
en tanto que Copepoda en un 20% (Fig. 3). Las diferencias entre los tratamientos fueron
significativas para Rotifera (t = 3,914 P = 0,017), pero no para Cladocera (t =2,033 P =
0,122) o Copepoda (t = 0,322 P =0,764).

Tabla 2. ANOVA de una via y comparacion post hoc de Tukey para cada uno de los grupos de
fitoplancton registrados en el estudio a las 12h de iniciada la experiencia. Tratamientos:
fitoplancton + zooplancton (PZ), fitoplancton +zooplancton+molusco (PZM) y fitoplancton +

molusco (PM). Los valores estadisticamente significativos (p < 0,05) se indican en negrita.

Grupo algal ANOVA Test de Tukey

Chlorococcales F =27,50 P < 0,001 FZ vs PZM P < 0,0001

FZ vs PM P < 0,0001

FZMvs FM P = 0,999

Desmidiales F=553 P = 0,024 FZ vs FZM P = 0,054

FZ vs FM P = 0,049

FZM vs FM P = 0,0999

Volvocales F=1473 P < 0,001 FZ vs FZM P < 0,0001

FZ vs FM P < 0,0001

FZMvs FM P = 0,497

Euglenophyceae F=2,45 P=0,138
Cryptophyceae F =4,23 P =0,103
Chrysophyceae F =1,450 P = 0,306
Bacillariophyceae F=15,86 P = 0,001 FZ vs FZM P = 0,004

FZ vs FM P = 0,005

FZ vs FM P = 0,999

Cyanobacteria F=12,46 P = 0,02 FZ vs FZM P = 0,008

FZ vs FM P = 0,004

FMvs FZM P = 0,957

Selectividad alimentaria de L. fortunei

En el contenido estomacal e intestinal de los moluscos fueron registrados un total
de 46 taxones de fitoplancton, estando el 71% de los individuos registrados
representados en soélo tres géneros: Dyctiosphaerium, Cosmarium y Euglena. El

zooplancton estuvo representado por 26 taxones, siendo los rotiferos el grupo

111 |



Capitulo IV: Selectividad alimentaria de Limnoperna fortunei sobre el fitoplancton
mediada por la presencia de Rotifera como recurso palatable y opcional

dominante (97% de los organismos) con Colurella, Lecane y Lepadella como los

géneros que mas contribuyeron al ensamble registrado dentro del contenido estomacal.

El indice E; mostré que la mayor parte de los items alimentarios proporcionados durante
el experimento fueron positivamente seleccionados por el mejillén (teniendo en cuenta
los taxones en combinacién con MDL o biovolumen) tanto en FZM como FM. Las
excepciones fueron Volvocales, (por MDL y biovolumen), Cryptophyceae (por MDL y
biovolumen) y Eugle (M) en MDL pero no en biovolumen. Cada uno de estos grupos
mostrd una selectividad negativa y significativa (Fig. 4). En el tratamiento FZM, los
items mas seleccionados por MDL fueron Chlo (L), Chlo (XL), Desmi (L), Eugle (L), y
Chryso (L) (P < 0,05). Cuando el zooplancton no estuvo disponible como item
alimentario (tratamiento FM), L. fortunei también demostré preferencia por Chlo (M) y
Eugle (XL) en MDL (Fig. 4) indicando una preferencia por items que van de 20 um a
110 um en ambos tratamientos. Con respecto al biovolumen, se registr6 una
selectividad positiva y significativa (P < 0,05) para los grupos Desmi (L) y Chryso (M)
en el tratamiento FZM. En ausencia de zooplancton, el grupo Eugle (M) también fue
seleccionado positivamente (Fig. 4).
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Fig. 3. Densidad media obtenida de los diferentes grupos de zooplancton al inicio y final de la
experiencia para los tratamientos fitoplancton+zooplancton (Fz) y

fitoplancton+zooplancton+molusco (FZM).
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Con respecto a los items de zooplancton ofrecidos, los rotiferos de pequeiio tamaiio Roti
(S) mostraron una selectividad alimentaria baja (E; = 0,3) pero significativa (P = 0,01).
Por el contrario, Cladocera no fue seleccionado en ninguna categoria de MDL (E; = 0)
en tanto que Copepoda (incluyendo larvas nauplii) presenté una selectividad alta y
negativa en ambos tratamientos (E; = -1) (Fig. 4c¢). Cuando el zooplancton fue
considerado por su biovolumen se observé un patrén similar al encontrado con la MDL
para todas las categorias de zooplancton consideradas. La excepcion fue Rotifera que
presentd para ambas categorias de biovolumen una selectividad alta, positiva (E; > 0.8)

y significativa (P = 0,001 para ambas fracciones) (Fig. 4d).

El modelo de regresion NPMR utilizando el biovolumen de cada especie de fitoplancton
que se encontrd en el contenido del intestino y el estdomago (n = 46), su MDL (n = 46) y
el grupo taxondmico (n = 46) demostrd ser una combinacion de variables altamente
predictiva de la selectividad alimentaria de L. fortunei sobre el fitoplancton en ambos
tratamientos con presencia del molusco: FZM (R2 = 0,851; SSE = 3,28) y FM (R2 =
0.812; SSE = 3,15) en comparacion con las demds combinaciones testeadas (R2 < 0,20

y SSE > 10) en todos los casos.
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Fig. 4 Valor medio del indice de selectividad (E;) obtenido para cada grupo y categoria (MLD y
biovolumen) en cada uno de los tratamientos con presencia del molusco para el fitoplancton (a 'y
b) y para el zooplancton (¢ y d). (*) Indica que el valor E; es estadisticamente diferente de O (P
< 0,05). Abreviaturas: Chlorococcales (Chlo), Desmidiales (Desmi), Volvocales (Volvo),
Cryptophyceae (Crypto), Euglenophyceae (Eugle), Chrysophyceae (Chryso), diatomeas
céntricas (Cen), diatomeas penales (Pen), Chroococcales (Chro), Oscillatoriales (Ocill).
Rotiferos (Roti), Cladocera (Clad), Copepoda (Cop), y nauplii de Copepoda (Naup). Cédigo: S,
M, L, XL se refiere a las categorias expresadas en la Tabla 1 para MDL y biovolumen,

respectivamente.
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DISCUSION
¢/ La selectividad del fitoplancton es afectada por la presencia de Rotifera como recurso

trofico accesorio?

Rotifera demostrd ser un recurso altamente seleccionado por el mejilléon. En este
sentido los resultados obtenidos indicaron que la selectividad del fitoplancton fue
similar entre los tratamientos con presencia y ausencia de rotiferos, aunque con algunas
excepciones. Fueron los grupos Chlo (M) y Eugle (XL), segun el criterio de MDL, los
que mostraron una selectividad elevada y positiva s6lo en ausencia de Rotifera como
item alimentario accesorio, en tanto que Eugle (M) también fue positivamente
seleccionada respecto del biovolumen cuando no habia rotiferos disponibles como
alimento. Esto sugiere que una compensacion de la biomasa en la dieta del mejillén se
produce cuando el zooplancton estd ausente, e indica que pueden esperarse cambios en
la composicién del ensamble fitoplancténico si se considera o no la presencia de
zooplancton como item accesorio y palatable. Los rotiferos tienen una alta calidad
nutricional (28-67% de su peso seco son proteinas (@ie y Olsen, 1997)) y tienen
relativamente poca movilidad en comparaciéon con los cladoceros y los copépodos
caracteristica que hace que sea insuficiente para evitar la depredacion del mejillon

(Rojas Molina y col., 2010; Fachini y col., 2012).

Con respecto a la selectividad negativa de Copepoda, estos resultados son consistentes
con lo encontrado por Rojas Molina y col. (2010) que atribuyen la selectividad negativa
a Copepoda (incluyendo nauplii de Copepoda) a su capacidad de escape para evitar la
depredacion, mientras que la ausencia de selectividad en Cladocera en este estudio
puede explicarse por la baja densidad registrada en los tratamientos, considerando que
suele ser un item alimentario preferido por el molusco al menos experimentalmente
(Rojas Molina y col., 2010). En la laguna Irupé —con presencia del molusco-, los
clad6ceros no mostraron ser un item alimentario potencial para L. fortunei; en constraste
con los rotiferos, que como se ha indicado previamente tienden a ser mds abundantes
dentro de estos sistemas, y por lo tanto ser un recurso alimentario frecuente para el

mejillon.

115 |



Capitulo IV: Selectividad alimentaria de Limnoperna fortunei sobre el fitoplancton
mediada por la presencia de Rotifera como recurso palatable y opcional

Del anélisis de las variaciones en la densidad del fitoplancton entre las horas iniciales y
finales, surgen dos aspectos relevantes. En primer lugar el hecho de que la reduccién en
la densidad del fitoplancton a las 12h sea mayor a 90% y en algunos casos del 100%,
indica en primer lugar que el volumen de alimento ofrecido no parece haber saciado a L.
fortunei. Estudios previos realizados con otros bivalvos filtradores han indicado que la
saciedad se produce s6lo a concentraciones elevadas y por periodos cortos de tiempo
(Pascoe y col., 2009) lo que explicaria los resultados obtenidos con L. fortunei. En
segundo lugar, el hecho de que el molusco se alimenta tanto de fitoplancton como de
zooplancton, reduciendo las densidades de ambos a lo largo del tiempo, es indicativo
del caracter omnivoro de éste animal. Esta caracteristica ya ha sido registrada por Wong
y Levinton (2004) en otros animales filtradores. Considerando que L. fortunei es un
organismo que pasa su vida adulta adherido a un sustrato, la alimentacién omnivora
constituye ciertamente una ventaja adaptativa cuando la concentracién y tipo de

alimento es variable.

Mecanismos multicriterio de selectividad alimentaria

La selectividad alimentaria en los moluscos filtradores opera en diferentes niveles
(Shumway, 1985; Baker y col., 2000). El primer mecanismo es el de pre-ingestion y se
produce a la altura de los ctenidos (andlogos a las branquias en otros organismos
acudticos). Estas estructuras pueden retener las particulas dentro de un espectro de
tamafo especifico (representado el tamafio en este estudio como el biovolumen y la
forma en funcién de la MDL). Una vez que las particulas superan el mecanismo de
seleccidn por tamaiio en los ctenidios, son transportadas por los cilios y moco hacia los
palpos labiales donde se produce una segunda seleccion pre-ingestiva. Esta seleccion
depende en gran medida de las caracteristicas morfo-fisioldgicas de las particulas
(representados en éste estudio por las caracteristicas de las paredes celulares de los
organismos ofrecidos). En ambas etapas pre-ingestivas las particulas seleccionadas
negativamente se unen al moco y son expulsadas como pseudoheces a través del sifén

inhalante (Fig. 5).

El modelo de regresion no paramétrica (NPMR) demostré una alta capacidad de

prediccion de la selectividad alimentaria (E;) cuando se consideré de forma conjunta la
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forma (MDL), el biovolumen y los taxones (en ambos tratamientos R > 0,8), lo que
indica que la selectividad del fitoplancton depende de varios factores que influyen
simultineamente en la seleccién. Los resultados muestran en este sentido que L.

fortunei puede alimentarse efectivamente de particulas de fitoplancton entre 20 um y

110 pm de MDL.
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Fig. 5 Esquematizacion de los procesos de seleccion pre-ingestivos de particulas a nivel de los
ctenidos y los pedipalpos en L. fortunei. A= Esquema general de la anatomia interna del
molusco. B= Esquema detallado de la estructura de los ctenidos (lamelibranquias) y la
circulacién del agua y las particulas de alimento. C= Esquema detallado de la estructura de los
pedipalpos y localizacién de la boca mostrando el detalle de la circulacién de las particulas de

alimento desde los ctenidios (parte B de la figura) hacia los pedilpos y la boca.

Dreissena polymorpha Pallas, es también un molusco invasor que ha colonizado
cuerpos de agua de Europa y América del Norte y es considerado, luego de haberse
realizado una gran cantidad de estudios de su ecologia y anatomia, como un equivalente
ecolégico de L. fortunei (Karatayev y col., 2007). Los estudios realizados demuestran

que D. polimorpha puede alimentarse de una amplia gama de items fitoplancténicos (>
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7 hasta 100 um de MDL) (Dionisio Pires y col., 2004; Naddafi y col., 2007) siendo
estos resultados consistentes con el rango de MDL registrado para L. fortunei en esta

tesis (entre 20 y 110 um).

Los diferentes patrones de selectividad también se observaron para las categorias de
biovolumen algal. Este mejillon se alimenta principalmente de particulas entre 500 a 40
x 10° um3 , que es coherente con la observacion hecha por Rojas Molina y col. (2010).
En este sentido, es esperable que en aquellas condiciones en las cuales el molusco se
vuelve dominante en el ensamble de depredadores plancténicos, lleve a un exceso de
predominio de algas de pequefio biovolumen, favoreciendo incluso el desarrollo de
algas que se agregan en colonias mucilaginosas o desarrollen otro tipo de defensa
(sustancias toxicas, espinas, agregados celulares) como una estrategia para evitar la
depredacion del mejillon. Este aspecto ya sido sugerido por Cataldo y col. (2012) en
estudios de mesocosmos con cianobacterias del orden Chroococcales, donde observaron
una tendencia a la promocion de colonias de Microcystis de mayor volumen en

presencia del molusco.

Limnoperna fortunei mostr6 una selectividad variable por los diferentes taxones
ofrecidos. En este sentido, los resultados indican que al menos tres grupos de algas no
fueron ingeridos por el molusco independientemente de su MDL o biovolumen. En
primer lugar, el grupo Volvocales, compuesto por especies flageladas unicelulares y de
pequeio tamafo, principalmente Chlamydomonas, vio fuertemente afectado su
biovolumen después de las 12h con una reduccion de 97% en el tratamiento FZM y
99% en el tratamiento FM, y en comparacion con el aumento registrado en el
tratamiento FZ. Teniendo en cuenta que muy pocos individuos de Chlamydomonas se
registraron en el contenido estomacal (menos del 5%) con respecto a las otras 45
especies registradas, puede asumirse que la mayoria de los individuos fueron
expulsados como pseudoheces o bien fueron digeridos muy rdpidamente. Dionisio
Pires y Van Donk (2002) mostraron que D. polymorpha prefiere pequeias colonias, no
téxicas de Microcystis antes que ingerir Chlamydomonas, un comportamiento que
atribuyeron al espesor de la pared celular de este género del orden Volvocales (clase
Chlorophyceae). En este caso, la evidencia no es conclusiva debido a que no se analizé

en este estudio la composicioén de las pseudoheces de L. fortunei pero es probable que
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un mecanismo similar ocurra con este mejillén invasor considerando que se registraron

dentro del estomago 46 taxones de fitoplancton de variada forma y tamafo.

Por su parte, el grupo de las Cryptophyceae, que estuvo representada principalmente por
el género Cryptomonas, no experimentd una disminucién de su biovolumen en
presencia de L. fortunei (Fig. 2) presentando ademads, un indice de seleccidon negativa
tanto en el tratamiento FZM como en el tratamiento FM. Como dato accesorio, fueron
registrados un muy bajo nimero de individuos en el contenido estomacal (menos del
0,00002% del biovolumen total de fitoplancton) lo que sugiere que este grupo no estuvo
disponible para la filtraciéon del molusco o bien presentaron una selecciéon negativa y
fueron eliminados como pseudoheces (poco probable si se considera que no sufrié
cambios significativos en su densidad a nivel de la columna de agua). Estos resultados
son consistentes con lo registrado en estudios de dieta realizados por Rojas Molina y
col. (2010) que no encontraron Cryptomonas en el contenido del estomago a pesar de su
presencia en el medio ambiente y con un estudio experimental previo a esta tesis (Frau y
col., 2013) donde no se evidenciaron cambios en la densidad de Cryptomonas en
presencia del mejilléon. Conclusiones similares se han alcanzado para el bivalvo invasor
Corbicula fluminea Miiller, que ha invadido cuerpos de agua similares a los que ahora
habita L. fortunei (véase la Tabla 2. y la Fig. 6 en Boltovskoy y col., 1995). Los
resultados contrastan con estudios realizados con D. polymorpha en los que se observo
una seleccion alta y positiva de Cryptomonas considerando su alta palatabilidad y
elevado contenido nutricional (Bastviken y col., 1998; Naddafi y col.,, 2007).
Ciertamente, serian necesarios nuevos estudios especificos relacionados con la
selectividad alimentaria de L. fortunei sobre las Cryptomonas para terminar de dirimir

esta cuestion.

Por ultimo, el grupo de fitoplancton Eugle (M), cuando se consideré la MDL, también
fue seleccionado negativamente por el mejillon. El tnico representante de este grupo
fue el género Trachelomonas que se destaca por su cubierta protectora conocida como
l6riga. Esta estructura estd compuesta de minerales y mucilago pudiendo ser esférica,
subesférica, elipsoidal, ovoide o aovadas, punteada de forma variable, con espinas o
lisa, con o sin un collar (Wotowski y Walne, 2014). Los estudios realizados con Mytilus

edulis (bivalvo marino) han demostrado que los compuestos quimicos presentes en la
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mediada por la presencia de Rotifera como recurso palatable y opcional

pared celular de las algas, asi como también la carga electrostitica de las particulas
pueden influir en la eficiencia de la seleccién de alimento (Ward y Targett, 1989;
Hernroth y col., 2000). Las caracteristicas de la pared celular, también ha sido sugerido
como un factor que controla la selecciéon de items alimentarios en D. polymorpha
(Naddafi y col., 2007) pero en L. fortunei, es un aspecto clave que ain no se ha

evaluado.

En cuanto a los patrones de selectividad positiva por MDL y biovolumen, la
selectividad fue positiva y alta para Chlorococcales, Desmidiales, Chrysophyceae y
Euglenophyceae (excepto Eugle (M) en MLD). Las altas concentraciones de &acidos
grasos poliinsaturados de cadena larga (PUFA), particularmente EPA (4cido
eicosapentaenoico) y DHA (4cido docosahexaenoico), tienen un efecto positivo en
varios aspectos de la biologia de los bivalvos tales como el crecimiento, la mortalidad,
la calidad de los huevos y el éxito del reclutamiento (Naddafi y col., 2007). De acuerdo
con estudios recientes de los extractos de lipidos totales, las especies de Chrysophyceae
pueden ser ricas fuentes de EPA en tanto que las Euglenophyceae pueden ser una fuente
significativa de DHA (Lang y col., 2011). Las Chlorophyceae contienen poco o nada de
EPA o DHA (Naddafi y col., 2007) con la excepcién de Desmidiales que puede tener
altas concentraciones de PUFA (Nailwal y col., 2013). Chlorococcales tienen poco
contenido de PUFA pero algunas especies tienen un alto contenido en proteinas que
varia entre el 15% y el 88% de la materia seca (Toyub y col., 2008). Chlorococcales fue
el grupo més abundante en el conjunto de fitoplancton ofrecido al mejillon (Fig. 2) y
este dominio es consistente con la composicion de fitoplancton tipica de ambientes
asociados al sistema del Parand (Zalocar de Domitrivic 1999, 2005). Los resultados
obtenidos indican que el molusco puede beneficiarse con la captura e ingestion tanto de
fitoplancton con alto contenido de PUFAs de cadena larga, tal es el caso de
Desmidiales, Euglenophyceae y Chrysophyceae, asi como también de fitoplancton de

menor contenido de PUFAs pero alto contenido en proteinas como las Chlorococcales.
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Conclusiones Generales

Esta tesis doctoral tuvo por objetivo general determinar la importancia de los factores
de regulacién de bottom-up y top-down sobre la estructura del fitoplancton en dos lagunas
con diferentes tipos de conexion hidroldgica (vertical y lateral) al sistema fluvial. Como
puede apreciarse el modelo propuesto por McQueen y col. (1989) tienen un efecto variable,
con mayor intensidad en lagunas con conexién vertical y muy bajo en laguna con conexién

lateral donde el efecto del pulso hidroldgico fue el factor predominante (Fig. 1).

La importancia del pulso muestra ser un factor de relevancia especialmente en la laguna
Irupé que se conecta al sistema fluvial de forma superficial a través del arroyo Mini. Sin
embargo, su efecto tuvo menor intensidad en la laguna El Mirador que se conecta al sistema
fluvial a través de la napa fredtica (conexidn vertical). Los depredadores (top-down), la
disponibilidad de nutrientes (bottom-up), la composicién y biovolumen del fitoplancton y
las variaciones de la conductividad y la turbidez; son todas variables que se asociaron de
una u otra forma a las variaciones del rio en ambas lagunas estudiadas, no demostrando ser
la vegetacion un factor de regulacion de importancia al analizar las variaciones de
biovolumen fitoplancténico entre puntos de muestreo. En estas lagunas estudiadas al menos,
esto podria ser atribuido a que en ninguna de las dos lagunas analizadas la vegetacion fue
dominante en el espejo de agua. Su influencia tampoco mostré ser relevante en las zonas
litorales donde se especula que la mezcla de la masa de agua reduciria el efecto de la
vegetacion sobre el fitoplancton en la laguna El Mirador. En la laguna Irupé por su parte, la
presencia de parches de vegetacion moéviles a lo largo del tiempo y litorales también estaria

determinando que su efecto sea reducido al menos a nivel del biovolumen fitoplancténico.

La alternancia de la potamofase (fase de aguas altas) y la limnofase (fase de aguas bajas)
del pulso hidrolégico se vieron reflejadas principalmente en las variaciones de volumen y la
mezcla de la columna de agua -posiblemente por efecto del viento- durante la fase de aguas
bajas. En la laguna Irupé el aumento del volumen de agua durante la potamofase tuvo un
efecto directo sobre la riqueza de especies, la composicion relativa y el biovolumen de
grupos de fitoplancton. En esta laguna, la conexién superficial con el sistema I6tico parece
favorecer la riqueza de especies a lo largo del afio, y en particular, a dos grupos algales
durante la potamofase. Estos dos grupos corresponden al orden Volvocales y la clase
Cryptophyceae que mostraron ser mds resistentes al lavado posiblemente al ser organismos
unicelulares, flagelados y con tasas de reproducciéon elevadas, que ademds se ven
favorecidas por el acoplamiento parcial de la temperatura con el pulso. Sin embargo, la
entrada de agua durante todo el aflo muestra tener un efecto negativo sobre el biovolumen

total que es comparativamente menor que en la laguna El Mirador con conexién vertical al
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sistema fluvial. Por su parte, en la laguna El Mirador, la conexion lateral estd interrumpida
y esto ciertamente influye en la riqueza (menor nimero de especies que forman el ensamble
de fitoplancton a lo largo del afio), pero favorece el desarrollo durante la fase de aguas altas
de algas como las Euglenophyceae y las Dinophyceae que parecen aprovechar
eficientemente la mayor cantidad de recursos (principalmente nutrientes y luz) y la
estabilidad en la columna de agua para aumentar el biovolumen algal. Es en esta laguna,
ademads, donde el grupo Cyanobacteria se encuentra mejor representado en nimero de
especies y biovolumen; estando también posiblemnte favorecido por la estabilidad de la
columna de agua y la disponibilidad de nutrientes. En la limnofase la reduccién de la
columna de agua en ambas lagunas parece favorecer la re-suspension de las
Bacillariophyceae que aumentan su nivel de representatividad en el ensamble
fitoplancténico y en la laguna Irupé también durante la fase de aguas altas al haber un

reclutamiento de individuos desde el sistema I6tico donde son un grupo dominante.

Ambas lagunas mostraron valores de conductividad disimiles (elevados en El Mirador y
bajos en Irupé) pareciendo esto estar regulado en primer lugar, por efecto de Ia
concentracion de los iones durante la limnofase, y particularmente en El Mirador, por la
entrada de agua con mayor conductividad desde la napa fredtica. El aumento en la
conductividad puede estar constituyéndose como un factor relevante, especialmente en la
laguna El Mirador durante la fase de aguas bajas, donde podria estar favoreciendo a algunos
representates de la clase Bacillariophyceae (e.j. Nitzchia, Pinnularia, Cocconeis y pequeias
diatomeas céntricas no identificadas) y la division Cyanobacteria (e.j. Spirulina,
Oscillatoria, Aphanocapsa, Merismopedia, Microcystis y posiblemente Coelomoron);

siendo que todas estas especies presentan mayores afinidades por conductividades elevadas.

Los cambios de turbidez no mostraron ser un factor de control en la laguna EI Mirador pero
si en la laguna Irupé. En la laguna Irupé, estos cambios se produjeron durante la fase aguas
bajas y no como se esperaria, por la entrada del flujo hidrosedimentolégico del rio Bermejo,
durante aguas altas. En esta laguna el aumento de la turbidez mostré estar vinculado con el
desarrollo de representantes mixotréficos facultativos y obligados de la Clase
Chrysophyceae (e.j. Chromulina, Ochromonas) y de la clase Euglenophyceae
(principalmente Euglena y Trachelomonas). En El Mirador, en contraste, el aumento en el
biovolumen de dinoflagelados y euglenoideos se produjo durante la fase de aguas altas
cuando estos grupos pudieron verse favorecidos por una temperatura elevada, una alta

calidad lumninica y disponibilidad de nutrientes.
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En relacion a los cambios observados en la concentracién de nutrientes medidos (PRS y N-
NOj3’), los resultados obtenidos sugieren que en ninguna de las dos lagunas fueron
limitantes para el desarrollo fitoplancténico, pero si pudieron haber ejercido una influencia
positiva en la laguna El Mirador, especialmente sobre los euglenoideos y dinoflagelados. En
la laguna Irupé la entrada del flujo de agua a la laguna parece asegurar cantidades de PRS
por encima del nivel de limitacion. En El Mirador, el aumento de PRS también se produjo
durante la fase de aguas altas, pero en este caso los resultados sugieren que adquieren
mayor importancia otros factores locales como el arrastre de materia orgdnica en
descomposicion desde la periferia de la laguna y elevadas temperaturas que favorecen su
descomposicion elemental. Respecto del nitrégeno como nutriente de importancia para el
desarrollo fitoplancténico, en esta tesis no se contaba con datos de la concentraciéon de
amonio, no obstante, las concentraciones obtenidas de N-NO;™ mostraron estar siempre por
encima del nivel del limitacion, sugiriendo esto que el nitrégeno tampoco fue un factor

limitante para el desarrollo fitoplancténico.

Respecto de la depredacién (top-down) como factor estructurador del fitoplancton,
nuevamente fue el pulso hidrolégico el que mostré regular la importancia de esta fuerza de
control en la laguna conectada lateralmente, siendo otros procesos locales los que
determinaron su fuerza en la laguna con conexion vertical. Cheirodon interruptus, pez
planctivoro dominante en ambas lagunas, no mostré ser un factor de control directo del
fitoplancton pero si del zooplancton al menos en la laguna El Mirador. Su efecto sobre el
zooplancton parece depender de la abundancia; mostrando una fuerte presion de
depredacion sobre los clad6ceros y no tanto sobre los rotiferos (menor tamafio y mayor
capacidad de reproduccion) o los copépodos adultos (mayor capacidad de escape) pero si
sobre formas juveniles con apéndices locomotores menos desarrollados. Es esperable no
obstante que la intensidad de depredacion de C. interruptus esté supeditada a la biomasa
que este grupo puede alcanzar. Estudios anteriores ya han demostrado que la dominancia de
peces planctivoros aumenta en sistemas desconectados superficialmente del sistema fluvial
al disminuir la intensidad de depredacién de peces piscivoros sobre los planctivoros. En este
caso las lagunas estudiadas muestran un buen ajuste a este patrén, haciendo que la
intensidad de depredacion de C. interruptus sea mayor en la laguna El Mirador y esto
determine una composiciéon zooplancténica dominada por rotiferos micréfagos. En la
laguna Irupé, sin embargo, la biomasa alcanzada por C. interruptus sugiere un efecto de
depredacién menor y esto determinaria que en este caso sean las variaciones en el pulso
hidrolégico, sean el principal factor que promueve nuevamente la dominancia de rotiferos

micréfagos en el ensamble zooplancténico.
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Fig. 1. Esquema conceptual comparativo de los factores de control del fitoplancton (bottom-up/top-down y pulso hidrolégico) en las dos lagunas estudias. El

volumen de las flechas indica la intensidad del efecto sugerido.
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En cuanto a la importancia de la depredacién del zooplancton sobre el fitoplancton, los
resultados obtenidos muestran que un menor tamafio del zooplancton, en comparacién con
sistemas templados, no se traduce en una incapacidad de depredacion sobre el fitoplancton
como ha sido sugerido previamente por otros autores. Los cladéceros y los copépodos
muestran ser efectivos depredadores del fitoplancton dependiendo su efecto del tamafio del
depredador y caracteristicas propias de las algas como son su forma, tamaiio y palatabilidad
de la pared celular. En este sentido los resultados sugieren que a nivel de sistema, el
zooplancton seria capaz de constituirse como un factor de control del fitoplancton en
ausencia de peces. La fuerte presion de depredacion ejercida por C. interruptus a lo largo
del afio en la laguna El Mirador; y la fuerte influencia del flujo de agua en la laguna Irupé
(permanentemente conectada superficialmente al sistema fluvial), sin embargo, estarian
determinando que el efecto de control del zooplancton sobre el micro y meso-fitoplancton
(2 a 200 um) analizado en esta tesis sea reducido y poco evidente a nivel del ensamble

fitoplancténico.

Por tltimo, el pulso hidrolégico también mostré constituirse como en un factor regulador de
la presencia de L. fortunei en ambas lagunas. En la laguna con conexién vertical la ausencia
de una conexion hidrolégica superficial, que conecte a la laguna con el resto del sistema,
determina que este molusco invasor no haya sido capaz de colonizarla. Por su parte, en la
laguna Irupé la presencia y abundancia de L. fortunei parece estar gobernada por el
movimiento de la vegetacién acudtica producto de las variaciones en la entrada y salida del
agua dentro de la laguna. Estudios complementarios realizados en el mismo sistema (Saigo
y col., 2016) no registraron individuos vivos en la regién benténica de la laguna. Este
mejillon presenta habitos epifaunales y necesita un sustrato rigido para formar el biso que lo
sostiene. Al menos durante el periodo de muestreo, la presencia de un sustrato limoso y fino
en el cuerpo de agua, determinaria que los individuos de L. fortunei que se desprenden de
las raices -por efecto de la gravedad al crecer de tamafio- no serian capaces de sobrevivir en
la regién bentdénica y generar por lo tanto un efecto significativo sobre el plancton una vez
que ya no estdn asociados a la vegetacion flotante. No se cuenta con informacién publicada
acerca de la dindmica de L. fortunei asociada a vegetaciéon en el rio Parand Medio
constituyéndose por lo tanto en un factor que deberia ser profundizado en estudios
posteriores a esta tesis en términos de dirimir la influencia que el molusco puede tener en

lagunas conectado lateralmente al sistema del rio Parana.

En relacion al efecto de filtracion del molusco, los resultados obtenidos sugieren un efecto

de relevancia sobre la composicion y biovolumen del fitoplancton. El mejillon es capaz de
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realizar una filtracion selectiva y elevada sobre aquellos grupos mds voluminosos y
palatables (euglenoideos y colonias-cenobios de cloroficeas). Los resultados también
mostraron que esta selectividad se encuentra mediada por la presencia de rotiferos en el
ambiente, evidenciando una preferencia por estos tltimos antes que por el fitoplancton, pero
manifestando —cuando los rotiferos no estdn presentes- una tendencia a depredar sobre las

algas mds voluminosas.

A modo de cierre de esta tesis y haciendo un andlisis general de la informacién obtenida,
puede expresarse la clara necesidad de continuar trabajando en modelos conceptuales
abarcativos que nos permita explicar mejor el funcionamiento ecoldgico de los sistemas
acudticos vinculados a los rios de llanura (Ward y col. 2002). Al respecto, la aplicacion de
teorfas de control tréfico generadas para ambientes templados y profundos (fop-
downl/bottom up y la teoria de cascada tréfica); y por otro lado las teorias asociadas al
movimiento del agua (teoria del pulso, teoria del rio continuo, teoria del corredor
hiporreico, entre otras) explican sélo aspectos individuales pero altamente conectados entre
si del funcionamiento de sistemas acudticos continentales. Estudios posteriores a esta tesis y
una profundizacién de la dindmica de los factores de control sugeridos de importancia
(nutrientes, variaciones ambientales y dindmica de depredadores vinculados a las
variaciones en el pulso hidroldgico) -tanto en el tiempo como en el espacio- seguramente
permitirdn tener en el futuro una perspectiva mds clara de cdmo estos sistemas funcionan y

se perpetdan en el tiempo.
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Anexo I: Tablas de ANOVA comparando entre puntos de muestreo de las lagunas

Tabla: Andlisis de la varianza (ANOVA) comparando el biovolumen total y por grupos
de fitoplancton entre puntos de muestreo (2 litorales y 1 limnético) en la laguna El

Mirador.

Comparacion por puntos de muestreo El Mirador

F P
Biovolumen total 1,16 0,235
Chlorophyceae 1,35 0,269
Cryptophyceae 0,35 0,706
Euglenophyceae 0,469 0,628
Dinophyceae 0,329 0,055
Bacillariophyceae 0,026 0,974
Cyanobacteria 0,374 0,19

Tabla: Andlisis de la varianza comparando la densidad total y por grupos de
zooplancton entre puntos de muestreo (2 litorales y 1 limnético) en la laguna El

Mirador.

Comparacion por puntos de muestreo El Mirador

F P
Densidad total 0,144 0,248
Cladéceros 0,281 0,747
Copépodos 0,526 0,595
Rotiferos 1,445 0,248
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Anexo I: Tablas de ANOVA comparando entre puntos de muestreo de las lagunas

Tabla: Andlisis de la varianza comparando el biovolumen total y por grupos de

fitoplancton entre puntos de muestreo (2 litorales y 1 limnético) en la laguna Irupé.

Comparacion por puntos de muestreo Irupé

F P
Biovolumen total 1,52 0,217
Chlorococcales 0,821 0,486
Volvocales 1,54 0,21
Cryptophyceae 1,35 0,265
Euglenophyceae 1,79 0,412
Bacillariophyceae 0,918 0,436
Chrysophyceae 2,61 0,085

Tabla: Andlisis de la varianza comparando la densidad total y por grupos de

zooplancton entre puntos de muestreo (2 litorales y 1 limnético) en la laguna Irupé.

Comparacion por puntos de muestreo lrupé
F P
Densidad total 1,694 0,103
Cladoceros 0,912 0,702
Copépodos 0,899 0,738
Rotiferos 1,167 0,107
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Anexo II: Variacion mensual de los pariametros ambientales medidos mas

relevantes.
Laguna El Mirador
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Anexo II: Variacion mensual de los pariametros ambientales medidos mas
relevantes.

Laguna Irupé
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Anexo III: Capitulos publicados en revistas cientificas con referato

Capitulo I: Frau D., Devercelli M., José de Paggi S., Scarabotti P., Mayora G., Battauz
Y., Senn M. 2015. Can Top-Down and Bottom-Up Forces Explain Phytoplankton
Connected Lake?

1106-1115.
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Anexo III: Capitulos publicados en revistas cientificas con referato

Capitulo III: Frau D., Battauz Y., Sinistro R. 2016. Why predation is not a controlling

factor of phytoplankton in a Neotropical shallow lake: a morpho-functional perspective.

Hydrobiologia DOI: 10.1007/s10750-016-2991-4.
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Anexo III: Capitulos publicados en revistas cientificas con referato

Capitulo IV: Frau D., Rojas Molina F., Mayora G. 2016. Feeding Selectivity of the
Invasive Mussel Limnoperna fortunei (Dunker, 1857) on a Natural Phytoplankton

Assemblage: What Really Matters? Limnology 17: 47-57.
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