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RESUMEN

El fitoplancton es la comunidad de individuos autétrofos que viven en la columna de agua. Esta
comunidad es responsable por un lado de la mitad de la produccién de oxigeno a nivel global y
por otro lado de las floraciones algales nocivas, hechos que le otorgan a la misma una
tremenda importancia en un contexto de cambio climdtico y hace necesario su estudio
ecoldgico.

Esta comunidad estd integrada por individuos muy diversos, tanto evolutivamente como
ecoldgicamente, hecho que dificulta su estudio mediante el enfoque taxondmico cldsico.
Debido a esto, se hace necesario explorar otras formas de agrupar y estudiar esta comunidad
desde una perspectiva ecoldgica y funcional, como por ejemplo los Grupos Funcionales
Basados en Morfologia (GFBM) desarrollados por Kruk et al. (2010). Ademas, el fitoplancton
estd expuesto a multiples condiciones ambientales y muchas veces resulta dificultoso,
mediante experimentos o en el campo, evaluar cudles son las condiciones o mecanismos que
determinan especificamente la sucesion de individuos en la comunidad. Resulta interesante
entonces combinar una estrategia morfoldgica-funcional con modelos matematicos que nos
permitan evaluar el efecto de las distintas variables ambientales. Una de las variables
ambientales que puede ser determinante en la estructura de la comunidad fitoplanctdnica es
el fotoperiodo.

En este trabajo evaluamos los efectos del fotoperiodo en la estructura de la comunidad
fitoplanctdénica, conjugdndolo luego también con el efecto otras variables ambientales, como
son la profundidad y la presidn de herbivoria. Nuestra hipétesis indica que la cantidad de horas
luz/oscuridad (fotoperiodo) afectaran la composicién y biomasa relativa de los GFBM de la
comunidad fitoplancténica a lo largo de la sucesidon directamente (afectando la tasa de
crecimiento del fitoplancton) e indirectamente (afectando la tasa de mortalidad debido al
zooplancton), como resultado de la competencia entre los organismos del fitoplancton en
términos de su pertenencia a los GFBM.

Distintos fotoperiodos influyen en la cantidad de GFBM que se pueden desarrollar en un
ambiente dado, asi como en su sucesién o reemplazo temporal. Nuestros resultados coinciden
con lo observado en otros trabajos, indicando que a medida que aumenta el fotoperiodo
aumenta la riqueza de la comunidad. A su vez si este es bajo solo se desarrollan individuos que
tienen rdpida capacidad de respuesta y son malos competidores, mientras que si el
fotoperiodo es mas largo sobreviviran individuos que tienen menores tasas de crecimiento y
son buenos competidores.

Nuestros resultados concuerdan con la hipdtesis planteada y permiten evaluar como
mecanismos propuestos en estudios de campo o laboratorio afectan la presencia o abundancia
de los GFBM en un ambiente dado. Asimismo, relacionamos estos resultados con el contexto
cientifico, social y cultural de discusidon de cambio climatico.



INTRODUCCION

El fitoplancton es la comunidad responsable de gran parte de la producciéon de oxigeno vy
fijacion de didxido de carbono en los océanos y otros sistemas acuaticos (Litchman &
Klausmeier 2008). Estos organismos generan aproximadamente el 50% de la produccidn
primaria global y juegan un papel fundamental en los ciclos biogeoquimicos globales,
influyendo a su vez sobre otros niveles tréficos, sustentando las tramas tréficas y
determinando la concentracion y relacién de carbono, oxigeno y nitrégeno disponibles (Arrigo
2005, Litchman & Klausmeier 2008). Ademas son responsables de las floraciones algales
nocivas, las cuales causan dafios a nivel ecolégico, econédmico y social en todo el mundo (Paerl
& Huisman 2008). Por todas estas razones es que se hace sumamente relevante poder predecir

cémo las condiciones ambientales afectan el desarrollo del fitoplancton.

Existen ciertas caracteristicas comunes a todos los individuos de la comunidad fitoplancténica
gue hacen que el grupo desarrolle respuestas rapidas a las fluctuaciones ambientales, como
son el tamafio pequefio y los ciclos de vida cortos (Reynolds 1993, Finkel et al. 2009).
Caracteristicas que ademas los hacen un bueno modelo para estudiar procesos ecoldgicos en
escalas de tiempo abordables por los seres humanos (Litchman & Klausmeier 2008). Por otro
lado, otras caracteristicas demuestran que el fitoplancton es un grupo altamente diverso y
heterogéneo, incluyendo su origen polifilético, la variabilidad de sus individuos en cuanto a sus
caracteristicas morfoldgicas y fisiologicas, y la alta diversidad especifica (Reynolds 1984).
Debido al gran nimero de especies descritas y a su alta diversidad es dificil llegar a identificar a
los individuos a nivel de especie (Komarek 2010). Ademas la clasificacion en grupos
filogenéticos no nos permite predecir adecuadamente la composicién de la comunidad a partir
de las variables ambientales (Kruk et al. 2011), ya que dentro de un mismo grupo filogenético
podemos encontrar organismos con respuestas ambientales distintas (Kruk et al. 2010, Kruk et

al. 2011).

Una alternativa a la clasificacion taxondmica es utilizar grupos funcionales basados en
morfologia (GFBM, Tabla 1; Kruk et al. 2010). Esta aproximacidn agrupa a los individuos de
acuerdo a rasgos morfoldgicos individuales cuantificables en microscopio éptico (ej. largo
maximo, superficie/volumen, presencia de aerétopos). Los rasgos morfoldgicos utilizados en
esta clasificacion y los grupos definidos estan asociados a las respuestas de los individuos a las
condiciones ambientales (Kruk et al. 2010). Asi, la clasificacion en GFBM posee un mayor poder

predictivo de los cambios en la estructura comunitaria del fitoplancton frente a los cambios
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ambientales que las clasificaciones basadas en agrupaciones taxondmicas u otras
clasificaciones funcionales (Kruk et al. 2011). La clasificacion de GFBM de Kruk et al.(2010)
permite resumir las principales caracteristicas de los organismos del fitoplancton y asociarlas a
los mecanismos mas importantes que afectan su desarrollo (Segura et al. 2010). Los grupos
representados en esta clasificacién tienen caracteristicas morfolégicas y fisioldgicas muy
diversas (Tabla 1), por ejemplo: el GFBM | incluye organismos que no tienen estructuras
especializadas como aerdtopos, mucilago, ni estructuras siliceas y tienen tasas de crecimiento
altas. Los individuos del GFBM IIl se caracterizan por ser largos filamentos con aerétopos y
mucilago, y algunos son individuos potencialmente téxicos. El GFBM IV estd conformado por
individuos de tamafio medio, sin estructuras especializadas y que pueden tener mucilago. Los
individuos del GFBM VIl tienen la capacidad de formar grandes colonias mucilaginosas (Kruk et
al. 2010).

Tabla 1.Descripcion morfoldgica, ejemplos de especies y pardmetros fisiolégicos de los siete grupos funcionales
basados en morfologia (GFBM). Tasa mdxima de crecimiento (u), tasa de hundimiento (s), volumen (V), dimension

linear mdxima (DLM), presencia (1) o ausencia (0) de: aerdtopos (Aer), flagelos (Fla), mucilago (Muc) y heterocitos
(Het). Modificado de Kruk et al. 2010

GFBM Descripcion Ejemplos Tl S V MLD Aer Fla Muc Het

dia™ mc}l’a’ p.m3 um

m*

Vi

vir*

Pequefios con S/V alta Chlorella minutissima, 208 003 129 5 0 0 0
Scenedesmus ellipticus

Pequerios flagelados con Chromulina gyrans, Dinobryon 054 0 626 73 0 1 0
exoesqueleto con silice cylindricum

Filamentosos largos, con Anabaena crassa, 067 0 1541 90 1 0 0
aerotopos Cylindrospermopsis raciborskii

Organismos de tamafio medio Coelastrum microporum, 149 0.14 1543 218 O 0 0

sin estructuras especializadas Scenedesmus quadricauda

Flagelados unicelulares de Cryptomonas ovata, Ceratium  0.89 0.192 2444 116 O 1 0
tamafio medio a grande hirundinella

No-flagelados con Acanthoceros zachariasii, 0.93 0.68 3143 34 O 0 0
exoesqueleto siliceo Aulacoseira granulata

Colonias mucilaginosas Aphanocapsa delicatissima, 0.94 0.078 4315 19t raro O 1
grandes, baja S/V Microcystis aeruginosa 2

*Grupos con efectos potencialmente nocivos.



La presencia y biomasa de los organismos del fitoplancton en un ambiente dado dependen de
varias caracteristicas: disponibilidad de recursos (luz y nutrientes) (Litchman 1998, 2000,
Karlsson 2009), variables fisicas (hidrodindmica y temperatura) (Yoshiyama et al. 2009) vy
presencia de depredadores (principalmente zooplancton) (Dupuis & Hann 2009, Steiner et al.
2009). Todos estos factores operan mediante distintos mecanismos afectando el desarrollo de

la comunidad fitoplancténica (Litchman & Klausmeier 2001).

No sélo el valor absoluto de estas variables sino también sus variaciones influyen en la
comunidad fitoplancténica, teniendo ademas efectos distintos en los diferentes grupos
funcionales de la misma (Costa et al. 2009). Esto puede causar que dominen diferentes
especies en distintos momentos de un mismo sistema (Dakos et al. 2009, Sommer 1991).
Ejemplos de variables que presentan fluctuaciones son la cantidad de luz que recibe un sistema
o su fotoperiodo, que puede determinar la productividad de un sistema y cudles son las

especies dominantes (Litchman & Klausmeier 2008).

En la naturaleza, las fluctuaciones en la intensidad de luz tienen un comportamiento ciclico, a
escala diaria o estacional y afectan el desarrollo de la competencia entre grupos de
fitoplancton con caracteristicas diferentes (Reynolds 1997, Litchman & Klausmaier 2001,
Litchman et al. 2004, Dupuis & Hann 2009). Litchman (2000) desarrollé experimentos que
permitieron observar diferencias en el reemplazo de especies (composicion y biomasa) segun
los regimenes e intensidades de luz de un determinado ambiente. Por otra parte, las
fluctuaciones de la luz pueden afectar al zooplancton y por lo tanto ejercer multiples efectos
sobre la comunidad fitoplanctdnica (Dupuis & Hann 2009). En particular, en los lagos someros,
los cambios en el fotoperiodo alteran la tasa de consumo del zooplancton de forma directa, por
ejemplo modificando la distribucidon de los organismos, ya que durante el dia disminuye la
depredacion sobre el fitoplancton porque el zooplancton se desplaza hacia zonas menos
iluminadas para evadir a los predadores (peces planctivoros de tamafio pequeio) (Jeppesen et
al. 2000). Asimismo, el aumento de temperatura asociado a mayores fotoperiodos puede
afectar la distribucion del zooplancton (Meerhoff et al. 2003) o incrementar la tasa de

herbivoria del zooplancton debido a la aceleracion de su metabolismo (Dupuis & Hann, 2009).

La diversidad de variables fisicas, quimicas y bioldgicas, que afectan la dindmica del
fitoplancton, haciendo complejo discernir cuales son las mds importantes en cada caso,
especialmente cuando trabajamos con observaciones de campo que en general no capturan las

escalas de variabilidad de estos procesos (Guisan & Zimmermann 2000, Fennel & Neumann
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2004). Los modelos matematicos son una herramienta Util que nos permite explorar cuales son
los mecanismos especificos que operan sobre la comunidad determinando su estructura y la
sucesién de especies de acuerdo a las condiciones bidticas y abidticas de ese ambiente en un
instante dado y a multiples escalas (i.e. competencia y depredacion, temperatura y cantidad de

luz, a escala diaria, estacional o anual) (Fennel & Neumann 2004).

Una estrategia adecuada para evaluar los procesos que moldean la estructura de la comunidad
es combinar GFBM con un modelo que incluya los mecanismos que condicionan el desarrollo
del fitoplancton (i.e. crecimiento, hundimiento, depredacién, etc). Existe un modelo basado en
competencia entre grupos que fue construido utilizando informacién empirica de las especies
agrupadas en GFBM (Segura et al. 2010). El mismo reprodujo de forma general los patrones
observados de estructura comunitaria y sucesién en sistemas Iénticos eutréficos asumiendo
condiciones de crecimiento constante del fitoplancton. Segura et al. (2010) encontraron un
patrén de crecimiento acorde a la teoria clasica de sucesiones en este modelo; de acuerdo a la
misma, los individuos que llegan a desarrollarse al inicio de la sucesion son aquellos que tienen
tasas de crecimiento y reproduccién altas, mientras que en etapas mas avanzadas, donde las
condiciones pueden ser mas estables, se registran organismos con menores tasas de
crecimiento y mayor habilidad competitiva, que han tenido tiempo de invertir energia en
estructuras especializadas, que les confieren ventajas en ese medio (Connell & Slatyer 1977,
Reynolds 1997). Este patréon fue hallado para simulaciones que suponian condiciones

constantes de crecimiento, lo cual no simula un sistema realista.

Sin embargo, para algunos grupos funcionales el modelo desarrollado no representd lo
observado en los sistemas lénticos, en particular los GFBM 1l, V y VI (Segura et al. 2010).
Ademas sabemos que en la naturaleza los organismos experimentan periodos de crecimiento y
periodos de ausencia o escaso crecimiento, lo que influye en la dindmica comunitaria,
haciéndose relevante incluir este tipo de restricciéon en el modelo, y evaluar cémo afecta a las

sucesiones observadas.

A modo de ejemplo se puede decir que una de las variables que cambian a lo largo de una
sucesion de clima templado es la proporcién de horas de luz versus oscuridad o fotoperiodo.
Existen numerosos trabajos que analizan el efecto de las variaciones en la luz a distintas escalas
(individual, poblacional o comunitaria); todos indican que existen multiples efectos
(Litchman1998, Litchman & Klausmeier 2001, Litchman 2003, Litchman et al. 2004, Litchman &

Klausmeier 2008, Zhao et al. 2008, Dupuis & Hann 2009).
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Meseck et al. (2005) trabajando con una cepa de Tetraselmis chui (PLY 429) perteneciente al
GFBM V observaron que se registra mas crecimiento si se somete a los individuos a mas horas
de luz. Otros autores encuentran diferencias segun el grupo filogenético o especie de la cual se
trate. Por ejemplo, Fehling et al. (2005), simularon fotoperiodos de verano (12:12) y de
primavera (8:16) y observaron que hay especies de diatomeas (Bacillariophyceae) que alcanzan
una biomasa mayor en fotoperiodos largos y otras que alcanzan una mayor biomasa en
fotoperiodos mas cortos. Foy & Gibson (1993) vieron en varias especies de diatomeas
(Aulacoseira subartica, Stephanodis cusastraea y Stephanodiscus hantzschii) que bajo
fotoperiodos cortos se registra un mayor crecimiento. Nicklisch et al. (2008) observaron cémo
para distintas especies de diatomeas (Nitzschia acicularis y Stephanodiscus minutulus) y para
dos especies de cianobacterias (Limnothrix redekei y Planktothrix agardhii) el efecto de la
temperatura y el fotoperiodo es particular de cada especie. Los resultados obtenidos en estos
trabajos son variados y dependen de las especies e incluso varian dentro de los grupos
taxondémicos que se hayan estudiado. Por estas razones, es necesario resumir la informacién de

manera de tener en cuenta las respuestas funcionales de los organismos.

Existen trabajos que han clasificado funcionalmente a los individuos del fitoplancton para
realizar estudios comunitarios y analizar su sucesion temporal considerando entre otros
factores la luz. Por ejemplo el modelo PROTECH (Phytoplankton RespOnses To Environmental
CHange) permite utilizar un maximo de ocho especies de fitoplancton agrupadas
funcionalmente de acuerdo a ciertos criterios, para evaluar cudles son las condiciones
ambientales que influyen y generan cambios en la comunidad fitoplancténica (temperatura del
agua, intensidad de luz, etc) (Elliott et al. 199943, Elliott et al. 1999b, Elliot et al. 2003). Por otro
lado, Mieleitner et al. (2008) hicieron una clasificacion en 16 grupos funcionales, basandose en
datos taxondmicos y fisioldgicos de individuos de lagos de Suiza, y luego utilizaron estos
grupos funcionales en un modelo predictivo de grupos que solamente se podia aplicar para
esos sistemas; este modelo no era aplicable a cualquier situacién o condicién ambiental
(Mieleitner et al. 2008). Es por todo esto que se hace necesario desarrollar un modelo
matematico que utilice una clasificacidon de grupos funcionales para poner a prueba en forma
general cdmo es moldeada una sucesion si existe una restriccion del crecimiento. En este caso
la restriccidn al crecimiento se basa en exponer a los individuos a una cantidad de horas de luz

por dia variable.



HIPOTESIS

La cantidad de horas luz/oscuridad (fotoperiodo) afectaran la composicidn y biomasa relativa
de los GFBM de la comunidad fitoplancténica a lo largo de la sucesién directamente (afectando
la tasa de crecimiento del fitoplancton) e indirectamente (afectando la tasa de mortalidad
debido al zooplancton), como resultado de la competencia entre los organismos del

fitoplancton en términos de su pertenencia a los GFBM.

PREDICCIONES

i. En todos los casos la sucesién comenzarad con individuos de tamafo pequefio, que tienen
tasas de crecimiento rapido, S/V alta, rapida capacidad de respuesta y baja habilidad
competitiva (GFBM |, GFBM [V); hacia el final de la sucesion dominaran individuos de mayor
tamafio, que tienen tasas de crecimiento lentas, S/V bajas, estructuras especializadas y mayor

habilidad competitiva (GFBM l11).

ii. Si el fotoperiodo simulado es bajo, sobreviviran solo individuos capaces de desarrollar
biomasa con pocos recursos (por ejemplo GFBM ). Si el fotoperiodo simulado es alto, podran
desarrollarse mas GFBM que en fotoperiodo bajo (por ejemplo GFBM 1V, VII), ya que la luz no

sera un recurso limitante.



OBIJETIVOS
Objetivo general

El objetivo general de este trabajo es evaluar cémo afecta la exposicién a distintos
fotoperiodos (proporcién de horas luz/oscuridad) a la estructura y sucesién de la comunidad

de fitoplancton.

Objetivos especificos

i. Evaluar la variacion en la riqueza de GFBM en funcidn de la relacién horas luz/oscuridad;
simulando el efecto del fotoperiodo sobre la comunidad fitoplanctdnica, o fitoplancténica y

zooplancténica.

ii. Evaluar qué GFBM domina y cdmo cambia su biomasa en el gradiente de duracién de
fotoperiodo; simulando el efecto del fotoperiodo sobre la comunidad fitoplancténica, o

fitoplanctdnica y zooplanctonica.

iii. Evaluar como varia la diversidad funcional segln el fotoperiodo.

iv. Analizar el efecto de distintos cambios ambientales: A) variaciones en la profundidad del
sistema, B) variaciones en la presion de herbivoria; simulando ademas el efecto del

fotoperiodo sobre la comunidad fitoplanctdnica, o fitoplancténica y zooplanctdnica.
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METODOLOGIA

Se utilizé6 un modelo mecanicista (Segura et al 2010) agrupando a los organismos en Grupos
Funcionales Basados en Morfologia (GFBM) (Tabla 1). Con este modelo se evaluaron los efectos
de distintos fotoperiodos en la estructura de la comunidad fitoplanctdnica. Los fotoperiodos
evaluados estuvieron comprendidos entre 0.20 (equivalente a un ambiente con 4.8 horas luz/

19.2 horas oscuridad) y 1 (equivalente a 24/ 0 o luz continua) (Tabla 2).

Tabla 2: Se muestran los valores de duracién de fotoperiodo (Ro)
simulados y a cudntas horas de luz: horas de oscuridad

corresponden
Ro Horasluz  Horas oscuridad
0,2 4,8 19,2
0,25 6,0 18,0
0,30 7,2 16,8
0,35 8,4 15,6
0,40 9,6 14,4
0,50 12 12,0
0,75 18 6,0
1 24 0

Se modeld el efecto del fotoperiodo en el desarrollo comunitario mediante tres
aproximaciones. La primera aproximacion simuld el efecto directo de distintos fotoperiodos en
la tasa de crecimiento del fitoplancton (CF +). La segunda aproximacion considerd el efecto
directo de distintos fotoperiodos en la tasa de crecimiento del fitoplancton y un efecto directo
positivo de la luz sobre el zooplancton (CF +/ CZ +). En esta aproximacién el zooplancton
aumentod la mortalidad del fitoplancton al aumentar la cantidad de horas luz. La tercera
aproximacion modelé el efecto directo del fotoperiodo en la tasa de crecimiento del
fitoplancton y un efecto indirecto de la luz en el zooplancton (CF +/ CZ -). De esta manera el
aumento de horas luz disminuia las pérdidas de fitoplancton por herbivoria. En todos los casos

se considera que la reposicidon entre los individuos que mueren y los que nacen es instantanea.

Grupos FBM sobrevivientes en cada fotoperiodo

Se evalud cudles grupos son capaces de sobrevivir bajo un determinado fotoperiodo en un
monocultivo. Para esto, se calculé el R* (o R de Tilman, Eq (1)) para cada uno de los siete GFBM
descriptos en la Tabla 2, en cada fotoperiodo. El R* es una caracteristica que se puede aplicar a

una poblacion (GFBM en este caso) que indica la concentracién de nutrientes minima a la cual
11



una poblacién es capaz de ser viable. Si la concentracién de nutrientes de un medio esta por
debajo de R*, entonces esa poblacidon disminuird su abundancia porque los procesos de
crecimiento no son suficientes para sobrellevar las pérdidas, lo cual probablemente conducira
a su desaparicion (Tilman et al. 1982, Wilson et al. 2007). En las siguientes simulaciones sélo se

incluyeron los grupos sobrevivientes (R* >0) de cada caso.

El R* fue calculado como:

_ (Mort;.k)
R = (Ro.u;—Mort;)
Had B L

(1)

Donde:

l:grupo:1a7

R *;: concentracién de nutrientes en equilibrio para el grupo i.

mort;: tasa de mortalidad por zooplancton del grupo. Con Mort; = § + f+ mort;.

S;: tasa empirica promedio de hundimiento del grupo I, obtenida de la bibliografia (Tabla 1,
Kruk et al. 2010).

Z: profundidad del sistema en metros (con z=1.7 m).

f: tasa de lavado del sistema (f=0.02m>d™). Los valores de f fueron elegidos segtn lo

calculado en el Lago Rodd por Segura et al.2010.
1
mort; = a. LD dependiente del tamafio. Con: a: constante de presion de depredacién (a=3)

y MLD como la dimensidn lineal maxima, obtenida de la bibliografia (Kruk et al. 2010; Tabla 1).
El valor de a fue elegido segun un valor intermedio lo calculado en el Lago Rodé: se considera
a=1.7 como un sistema con poca presién de depredacion y a= 3.7 como un sistema con presion

de depredacidn alta (Segura et al. 2010).

k: constante media de saturacién:0.007 mg PO,L™
[; : tasa media méxima de crecimiento del grupo L.

RO._: Control de crecimiento por fotoperiodo, con valores discretos entre 0.20 y 1.00.
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Andlisis de los efectos de distintos fotoperiodos

Se simularon cuatro regimenes de luz o fotoperiodos distintos. Estos son los equivalentes a Ro=
0.25, 0.50, 0.75 y 1.00 (Tabla 2). El efecto del fotoperiodo fue analizado utilizando las tres

aproximaciones antes mencionadas (CF+, CF+/CZ+y CF+/CZ-).

El modelo dindmico consistid en tres sistemas de ocho ecuaciones diferenciales cada uno,
donde en cada sistema, una ecuacion representaba la variacion de la concentracidon de
nutrientes (N) (Eqs 2: a, b y ¢ para las aproximaciones CF+, CF+/CZ+ y CF+/CZ- respectivamente)
y siete representaban la dinamica de la biomasa (P) de cada uno de los siete GFBM (Egs 3: a, b
y ¢ para las aproximaciones CF+, CF+/CZ+ y CF+/CZ- respectivamente). Los puntos a, b y ¢

refieren al sistema de ecuaciones de cada una de las tres aproximaciones.

El sistema de ecuaciones para CF+ (a) fue:

Z_]Z == [ZZPL' [(g-.uméxi)RO - (morti + % )]] Q (2.0)
‘Z—T =P, [((g.,uméxl-)Ro) — (mort; +% + f)] (3.a)

El sistema de ecuaciones para CF+/CZ+ (b) fue:

Z_IZ = - [ZZPL' [(g.uméxi)Ro - (mortl-.Ro +§)H Q (2.b)
CZ_P; =P [((g-.uméxi)RO) — (mort;.Ro +% + f)] (3.b)

Mientras que el sistema para CF+/CZ- (c) fue:

Z—I: == [ZZPi [(g-.uméxi)RO - (morti(l — Ro) +%)H Q (2.c)
CZ—P; =P [((g.uméxi)Ro) — (mort;. (1 — Ro) +% + f)] (3.c)
Donde:

P; : biovolumen de fitoplancton (mm?®L™) del GFBM i coni=1a7.

N: concentracion de nutrientes (mgPO,L™) (N=0.5 mgPO, L™).
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N
(N+k)'

g: Funcion que limita el crecimiento por nutrientes segin Monod: g = Donde: N:

concentracion de nutrientes y k: constante media de saturacién.

k: constante media de saturacién de nutrientes empirica kK=0.007 mg PO,L™ (Promedio de
todos los valores determinados empiricamente, y utilizados en modelos de competencia de
algas) (Scheffer et al 1997).

Umsxi: tasa media maxima de crecimiento del GFBM [ calculando el valor promedio de las
tasas de crecimiento de los organismos en los distintos grupos obtenidos la bibliografia (Tabla
1, Kruk et al 2010).

Ro: Control de crecimiento por fotoperiodo. Este control se simulé sobre a tasa de crecimiento
del fitoplancton o sobre el zooplancton dependiendo de la aproximacién simulada. Se le
asignaron valores discretos entre cero y uno.

mort;: tasa de mortalidad por zooplancton del grupo [ dependiente del tamafio. Obtenida de

la bibliografia y promediada al igual que la tasa maxima de crecimiento (Kruk et al. 2010; Tabla

1
1).mort; = a.—. Con: a: constante de presion de depredacion (a=3) y MLD como la

dimension lineal maxima, obtenida de la bibliografia (Kruk et al tabla 1). Los valores de a
fueron elegidos segun lo calculado en el Lago Rodd: se consideraba a=1.7 como un sistema con
poca presion de depredacion y a= 3.7 como un sistema con presién de depredacién alta
(Segura et al.2010).

Si: tasa empirica promedio de hundimiento del grupo [, obtenida de la bibliografia (Tabla 1,
Kruk et al. 2010).

Z: profundidad del sistema en metros (con z=1.7 m).

f: tasa de lavado del sistema (f=0.02m3d'1). Los valores de f fueron elegidos segun lo
calculado en el Lago Rodd por Segura et al.2010.

Q: contenido de nutrientes dentro de las células. A partir de una cantidad de carbono
determinada se asume la relacién de Redfield para hallar Q: (mgPO,L"mm™). (Q=5.05*107

mgPO,L*mm™) (Reynolds, 1984 pg.31).

A partir de las ecuaciones y mediante soluciones numéricas se estimd la variacién de biomasa
de los GFBM en una sucesion de un afio a lo largo de un gradiente de fotoperiodos indicado en
la Tabla 2. Se evalud la riqueza de GFBM en cada fotoperiodo (indicado en la Tabla 2), contando

la cantidad de grupos presentes en cada aproximacion.
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La riqueza funcional se calculé como el nimero de GFBM. Se calculé la diversidad funcional de
grupos en el tiempo; para esto se utilizé el indice de Shannon estandarizado (o entropia) como
indicador de la diversidad para cada una de las tres aproximaciones, en los fotoperiodos
correspondientes a Ro: 0.25, 0.50 y 0.75. La entropia indica el grado de diversidad en el
sistema; H = 1 corresponde a maxima diversidad, con todos los GFBM igualmente
representados, mientras que H = 0 corresponde a la minima diversidad: un Unico grupo
presente (Begon et al. 2006).

La entropia se calculé como:

—Sp; .
g = —&ipilogPy) (4)

log Simax

Donde:

S: nimero de GFBM presentes.

Simax: NUmero maximo de GFBM posible.

Pi= ni/N

N: suma de la biomasa de todos los GFBM

ni: biomasa de los GFBM I.

Se calculd la integral bajo la curva de la relacidn entre biomasa y tiempo transcurrido para
todos los grupos, y se defini6 como grupo dominante a aquel cuyo valor de la integral era
mayor. Para este analisis, se dividiod la sucesion de un afio en tres etapas: etapa 1 (E1) de diez a
120 dias, la etapa 2 (E2) de 121 a 240 dias y la etapa tres (E3) al tramo entre 241 dias y el final
de la sucesidn (365 dias). En todos los casos la entropia debe ser considerada a partir del dia
diez de la sucesion, ya que el modelo fue disefiado de manera de comenzar la sucesién con una
cantidad de indculo igual para todos los grupos que seglin el R* sobrevivirian bajo ese

fotoperiodo.

Efecto de la duracién del fotoperiodo bajo distintas condiciones ambientales

Se analizé el efecto de la duracién del fotoperiodo bajo distintas condiciones ambientales
incluyendo diferentes profundidades y presion de herbivoria. Estos efectos fueron evaluados

simulando fotoperiodos con Ro=0.25, 0.50, 0.75 y 1.00.

El efecto de la profundidad se evalud simulando un sistema con z=1.7 y z=10m para cada uno

de los cuatro fotoperiodos utilizando la aproximacion CF+. Se simularon tres grados de
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herbivoria (incluyendo el simulado inicialmente): uno con presién de herbivoria menor (a=1.5)
a la simulada inicialmente (a=3) y otro con efecto mayor a la simulada inicialmente (a=10), para
cada uno de los cuatro fotoperiodos. El efecto de la herbivoria fue evaluado para las tres
aproximaciones: CF+, CF+/CZ+ y CF+/CZ-. Ambos factores fueron evaluados a lo largo de la
sucesién, considerando los grupos dominantes (hallados como la integral bajo la curva de la
relaciéon entre biomasa y tiempo transcurrido) en cada etapa de la sucesién E1, E2 y E3.
Asimismo, se calculd el R* para determinar los grupos que sobrevivieron bajo las nuevas
condiciones ambientales y se agregaron al modelo los grupos donde R*>0 para luego evaluar la

dindamica de los grupos en un afio.
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RESULTADOS

Efectos de la duracidn del fotoperiodo en la riqueza funcional seqiin R*

Se observé un aumento escalonado de la riqueza funcional con el aumento de las horas luz en
el fotoperiodo, sin observarse grandes variaciones entre las distintas aproximaciones (Figura 1).
En ninguna de las tres aproximaciones se observaron individuos sobrevivientes en el rango de
fotoperiodos entre Ro=0 y 0.10. Solo entre Ro=0.30 y 0.35 hubo diferencias entre
aproximaciones, observandose un grupo mas en CF+/CZ+ y CF+/CZ- y un grupo mas en CF+y

CF+/CZ- respectivamente.
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Figura 1: Riqueza (S) de GFBM en funcién de Ro para las tres aproximaciones, hallado segun el R*. Donde: CF+:
efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto directo sobre el
zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto negativo sobre el zooplancton.

En los valores de Ro 0.25, 0.50, 0.75 y 1.00 no hubo diferencias en la riqueza funcional entre las
aproximaciones. El 43% de la variacion de la riqueza funcional se registré entre los
fotoperiodos Ro=0.20 y Ro=0.40, que corresponde a un aumento de 4.8 horas en la cantidad de

horas de luz simuladas.

Efectos de la duracidn del fotoperiodo en la riqueza funcional durante la sucesion
De los siete GFBM solo se registraron con biomasa significativa en alguna etapa de la sucesion

individuos pertenecientes a cuatro GFBM (I, Ill, IV y VII). La riqueza funcional aumentd a
medida que aumentaba la extensién del fotoperiodo simulado, con crecimiento escalonado a
medida que crecia la proporcion de horas de luz/oscuridad. Sin embargo, en algunas de las

simulaciones la riqueza de GFBM predicha segiin R* fue en general menor a la observada en la
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sucesiéon modelada (Tabla 3).La riqueza observada en la sucesion varid segln las distintas

aproximaciones, variando mas entre aproximaciones en los fotoperiodos de 0.25 y 0.75

Tabla 3; Comparacion de riqueza de GFBM esperado segun R* y lo observado en la sucesion para cada una de las
tres aproximaciones y cada uno de los fotoperiodos simulados. Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton,
CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del
fotoperiodo en el fitoplancton y efecto indirecto sobre el zooplancton.

Ro 0O 025 05 075 1

Riqueza observada (esperada) en la sucesion CF+ 0(0) 3(3) 3(6) 4(6) 4(7)
Riqueza observada (esperada) en la sucesion CF+/CZ+ 0(0) 2(3) 4(6) 2(6) 4(7)
Riqueza observada (esperada) en la sucesion CF+/CZ- 0(0) 3(3) 4(6) 3(6) 1(7)

Efectos de la duracion del fotoperiodo en la biomasa total y los GFBM dominantes
En general, en etapas tempranas de la sucesién dominaron los GFBM pequefios (I, IV y en

algunos casos VII) y en etapas medias y avanzadas dominaron GFBM de mayor tamaiio (lll)

(Tabla 4).

Tabla 4; Resumen de los grupos dominantes en biomasa cada una de las tres etapas de la sucesion, para cada
fotoperiodo, para cada una de las tres aproximaciones. Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+:
efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el
fitoplancton y efecto indirecto sobre el zooplancton. E1: etapa 1: dia 10 a 120, E2: etapa 2: dia 121 a 240, E3: etapa 3: dia
241 a 365. Los colores corresponden a distintos GFBM: Rosado: GFBM Ill, Naranja: GFBM IV y VII, y GFBM | y IV, Gris:
GFBM VI, Verde: GFBM |, Rojo: GFBM V.

E1 E2 E3
0,25 Vi 1 1

CE+ 0,5 IVy Vil 1 1
_o7s NN I

1 IVy Vil 1 1

_o2s [N i

Crejczs 05 lyIv 1 1
0,75 1 1

1 IVy Vil 1 1

0,25 Vil 1 1

cFejcz. 05 lyIV 1 1
0,75 I 1 1

1 | | |

18



a) Fotoperiodo Ro=0.25 (6 horas luz/18 horas oscuridad)

Cuando el fotoperiodo fue Ro=0.25, en todas las aproximaciones se registraron durante la
primera etapa los GFBM IV o VIl y en las etapas media y tardia el GFBM Ill. Ademas,
observamos un cambio de dominancia en las etapas inicial y media del GFBM VIl (si no habia
efecto del zooplancton) por el GFBM IV (cuando habia efecto del zooplancton).En todos los
casos comenzaron a registrarse grupos luego de varios dias de sucesion (entre 30 y 40 dias

dependiendo de la aproximacién) (Figura 2).

Sucesién de GFBM con CF+ Sucesion de GFBM con CF+/CZ+ Sucesién de GFBM con CF+/CZ-
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Figura 2: Sucesién de GFBM bajo Ro=0.25 (8 horas luz/16 horas oscuridad) para las tres aproximaciones: CF+,
CF+/CZ+, CF+/CZ-, durante un afio. Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+: efecto del
fotoperiodo en el fitoplancton y efecto directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el
fitoplancton y efecto indirecto sobre el zooplancton.

b) Fotoperiodo Ro=0.50 (12 horas luz/12 horas oscuridad)

Bajo fotoperiodo Ro=0.50 se observé que en la primera etapa de la sucesion dominaron los
GFBM |, IV y VII, segun la aproximacion estudiada; mientras que hacia el final de la sucesion
domind el GFBM Il en todos los casos. En los casos que simularon algun efecto del zooplancton
sobrevivio el GFBM |, hecho que no se observaba si el efecto del fotoperiodo era solo sobre el

fitoplancton (Figura 3).
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Sucesién de GFBM con CF+ Sucesién de GFBM con CF+/CZ+ Sucesion de GFBM con CF+/CZ-
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Figura 3: Sucesion de GFBM bajo Ro=0.50 para las tres aproximaciones: CF+, CF+/CZ+, CF+/CZ-, durante un afio.
Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto
directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto indirecto sobre el
zooplancton.

c) Fotoperiodo Ro= 0.75 (18 horas luz/6 horas oscuridad)

En fotoperiodo Ro=0.75 dominaron los GFBM |, Ill y IV en la primera etapa de la sucesion
(dependiendo de la aproximacion) y el GFBM 1l en las dos ultimas etapas. EIl GFBM IV fue
dominante en la primera etapa de la sucesién y desarrollé mayor biomasa si habia algun tipo
de efecto del zooplancton. En uno de los dos casos que tienen efecto del zooplancton se

observé un GFBM mas que en los otros casos (GFBM | en CF+/CZ-) (Figura 4).

Sucesion de GFBM con CF+ Sucesién de GFBM con CF+/CZ+ Sucesioén de GFBM con CF+/CZ-
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Figura 4: Sucesion de GFBM bajo Ro=0.75 para las tres aproximaciones: CF+, CF+/CZ+, CF+/CZ-, durante un afio.
Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto
directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto indirecto sobre el
zooplancton.
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d) Fotoperiodo Ro=1.00 (24 horas luz/ 0 horas oscuridad)

Bajo fotoperiodo Ro=1.00 se observaron, en dos aproximaciones (CF+ y CF+/CZ+), individuos
pertenecientes a cuatro GFBM a lo largo de la sucesion, y en una aproximacion (CF+/CZ-)

individuos que pertenecen a un solo grupo (el GFBM 1) (Figura 5).

Sucesion de GFBM con CF+ Sucesion de GFBM con CF+/CZ+ Sucesion de GFBM con CF+/CZ-
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Figura 5: Sucesion de GFBM bajo Ro=1.00 para las tres aproximaciones: CF+, CF+/CZ+, CF+/CZ-, durante un afio.
Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto

directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto indirecto sobre el
zooplancton.

En las simulaciones creadas se dieron dos casos triviales que fueron: en CF+/CZ+y CF+/CZ- bajo

fotoperiodo de 24 horas de luz, y en Ro=0.50 para las aproximaciones CF+/CZ+y CF+/CZ-.

Efectos del fotoperiodo en la diversidad funcional
En todas las aproximaciones la diversidad medida por la entropia presenté valores altos al

inicio de la sucesidn. En etapas intermedias de la sucesion la diversidad presentd patrones
oscilantes, llegando a valores maximos. Esta variable tuvo una tendencia a disminuir hacia el

final de la sucesidén, cuando generalmente dominé un solo GFBM. (Figura 6).

21



Entropia para CF+ Entropia para CF+/CZ+ Entropia para CF+/CZ-
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Figura 6: Entropia calculada para cada una de las aproximaciones en tres fotoperiodos (Ro): CF+(6, a), CF+/CZ+ (6,b),
CF+/CZ-(6,c), durante un afio. Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton, CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo
en el fitoplancton y efecto directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto
indirecto sobre el zooplancton.

Efecto de la duracion del fotoperiodo en distintas condiciones ambientales: profundidad

Se estudiaron las etapas de la sucesién a 1.7 metros (hallada anteriormente) y 10 metros de
profundidad y se compararon los grupos dominantes de ambos casos, en los cuatro
fotoperiodos estudiados anteriormente pero utilizando Unicamente la aproximacion CF+. Los
grupos observados en la sucesion que simulaba sistemas someros (z= 1.7 m) y la que simulaba
lagos profundos (z= 10 m) fueron los mismos: GFBM |1, IV y VII. En situaciones de fotoperiodo
y etapa de la sucesién similares, si la profundidad era baja dominaron individuos mas grandes
que en casos de profundidad alta. No se observaron diferencias en los grupos dominantes en
cada etapa en los distintos fotoperiodos (Tabla 5). Cuando se simulé un sistema profundo al
principio de la sucesion se observaron individuos de los GFBM IV y VII, dominando al final de la
misma el GFBM VII. En casos de profundidad baja, en uno de los fotoperiodos simulados el
grupo dominante en la etapa inicial fue el GFBM VII (Ro=0.25) y en los otros casos los GFBM IV
y VII; a esta misma profundidad en las etapas intermedias y tardias de los tres fotoperiodos
domind el GFBM Il (Tabla 5)

Tabla 5: Grupos dominantes en cada una de las etapa de la sucesion, para profundidad 1, 7m y 10 m. En la
aproximacion CF+ (con efecto del fotoperiodo sobre la tasa de crecimiento del fitoplancton). E1: etapa 1:dia 10 a

120, E2: etapa 2: dia 121 a 240, E3: etapa 3: dia 241 a 365. Los colores corresponden a distintos GFBM: Rosado:
GFBM Ill, Naranja: GFBM IV y VI, Gris: GFBM VII.

z=1,7m z=10 m
0,25 0,5 0,75 0,25 0,5 0,75
El Vil IVyVIl IVyVil IVyVil IVyVil IVyVI
E2 i ] 1l Vil Vii Vil
E3 1} ] 1} Vil Vil Vi
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Efecto de la duracién del fotoperiodo en distintas condiciones ambientales: herbivoria

Se simularon dos niveles de presién de herbivoria: uno alto (a=10) y uno bajo (a=1.5), y se
compararon los GFBM dominantes con los GFBM dominantes a presién intermedia (utilizada

en todos los casos anteriores (a=3)).

En el caso de alta herbivoria en CF+ no se registraron diferencias en cudl fue el grupo que
acumulé mas biomasa en cada etapa de la sucesién entre los distintos fotoperiodos; en
CF+/CZ+ y CF+/CZ- si se observaron diferencias en las dominancias, aunque en la mayoria de
los casos fue mayor la biomasa del GFBM Il o GFBM VII. En el caso de la simulacién con baja
presion de herbivoria, en las etapas iniciales de las distintas aproximaciones dominaron los
GFBM | y IV (CF+ y CF+/CZ-) y GFBM IV (CF+/CZ+); mientras que hacia el final de la sucesion
domind el GFBM IIl. En la etapa inicial de la sucesién se observaron mds grupos de menor
tamafio (GFBM |, Il y IV) si la herbivoria era baja que si la herbivoria era alta (GFBM VII) (Tabla
6).

Si comparamos los grupos bajo los tres niveles de presidn de herbivoria, en términos generales
vemos que el caso estudiado inicialmente de herbivoria intermedia (a=3) y el caso de baja
herbivoria (a=1.5) mostraron grupos similares en las distintas etapas. En términos generales en
estos dos casos se impusieron los GFBM | y IV en la etapa temprana de la sucesién (fila 1 de
Tabla 4 y Tabla 6) y el GFBM Il en la etapa intermedia y final (en algunos pocos casos se
registra el GFBM IV en la etapa intermedia) (filas 2 y 3 Tabla 4 y Tabla 6). En los casos de
herbivoria alta (a=10), dominaron los GFBM Ill, IV y VII. En estas condiciones en general el
GFBM VIl desarrollé mayor biomasa al inicio de la sucesion, y el GFBM 1l en etapas intermedias

y tardias (salvo en CF+, que desarrollé mayor biomasa el GFBM VII).
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Tabla 6: GFBM dominantes con presion de herbivoria baja (a=1,5) y alta (a=10), en cada una de las etapas de la
sucesion, para cada fotoperiodo y cada aproximacion. Donde: CF+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton,
CF+/CZ+: efecto del fotoperiodo en el fitoplancton y efecto directo sobre el zooplancton, CF+/CZ-: efecto del
fotoperiodo en el fitoplancton y efecto indirecto sobre el zooplancton E1: etapa 1: dia 10 a 120, E2: etapa 2: dia 121
a 240, E3: etapa 3: dia 241 a 365. Los colores corresponden a distintos GFBM: Verde: GFBM I, Naranja: GFBM | y IV,
Rojo: GFBM IV, Rosado: GFBM llI, Gris: GFBM VII.

a=1,5 a=10
Grupo dominante 0,25 0,5 0,75 0,25 0,5 0,75
El lylv lylVv Vil Vil Vil
CF+ E2 Vil Vil Vil
E3 Vil Vil Vil
E1l Vil Vil
CF+/CZ+ E2
E3
El
CF+/CzZ- E2
E3
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DISCUSION

En este trabajo se utilizd un modelo mecanicista y grupos funcionales basados en morfologia
para evaluar el efecto del fotoperiodo en la sucesién de la comunidad fitoplanctdnica. En
general en las sucesiones la riqueza funcional aumentd a medida que esta avanzaba; mientras
que entre las distintas condiciones de luz se registré una mayor riqueza funcional si la cantidad
de horas de luz por dia era mayor. En todos los casos estudiados y bajo todos los fotoperiodos,
al inicio de la sucesion crecieron individuos de tamafo pequefo y sin especializaciones, los
cuales fueron remplazados por individuos de mayor tamafo y con estructuras especializadas
hacia el final de la sucesién. Estos resultados destacan la importancia de la morfologia en
relacién con la habilidad competitiva y supervivencia de los organismos en un ambiente,
coincidentemente con otros trabajos (Falkowsky et al. 2004, Litchman & Klausmeier 2008,
Verdy et al. 2009). El perfeccionamiento de este tipo de modelos es necesario para predecir las

respuestas de la comunidad fitoplanctdnica a los cambios ambientales.

Efectos de la duracidn del fotoperiodo en la riqueza funcional de la sucesion

El aumento de las horas de luz/oscuridad favorecio la sobrevivencia de un mayor nimero de
grupos funcionales de fitoplancton segin el R*. Esto quizds se deba a que a medida que
aumentaba el nimero horas de luz por dia, los individuos disponian de mas tiempo para crecer.
Se identificd un umbral minimo de 2,4 horas de luz por dia, necesario para que pudiese
sobrevivir alguin grupo. A partir de las 9,6 horas de luz por dia la mayor parte de los grupos
sobrevivid. Similares umbrales de fotoperiodo han sido identificados por otros autores como

necesarios para que distintas especies puedan sobrevivir (Huisman et al. 1999).

Las similitudes en la relacion de la riqueza y el fotoperiodo entre aproximaciones aqui
utilizadas quizds se deban a que la mortalidad causada por zooplancton no fue un parametro
gue hayamos tenido en cuenta para representar las condiciones ambientales bajo las cuales
hallamos el R*. El Unico parametro que se tuvo en cuenta para determinar la presencia o

ausencia de un grupo en un ambiente dado fue la cantidad de horas de luz por dia.

Efectos de la duracion del fotoperiodo en la biomasa total y los GFBM dominantes

La sucesidn de grupos con determinadas caracteristicas morfoldgicas y funcionales observada
en este trabajo concuerda con lo esperado segun la teoria cldsica de sucesiones (Reynolds
1993, Pacala & Rees 1998), y con otros autores que han trabajado con GFBM en sistemas

naturales y simulaciones, evidenciando el compromiso entre la habilidad competitiva (R*) de
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los grupos y su tasa de crecimiento maxima (Segura et al. 2010). Todos estos indican que al
principio de la sucesién dominan individuos pequefios, sin especializaciones, pero con
capacidad para colonizar rapidamente los ambientes gracias a su elevada tasa de crecimiento,
los cuales son desplazados rdapidamente por otros individuos de mayor tamafio, con tasas de
crecimiento mas lentas, estructuras especializadas y mayor habilidad competitiva (Reynolds
1984, Passarge et al. 2006, Litchman & Klausmeier 2008). En los resultados de este trabajo,
este es el caso del reemplazo del Gl por el GIV o VII, y del GIV y VII por el Glll, siendo este
ultimo grupo el que incluye individuos que son los mejores competidores) (Kruk et al 2010).
Esto concuerda con lo hallado por Passarge et al. (2006) que hicieron experimentos de
competencia por luz y nutrientes con las especies Chlorella vulgaris, Selenastrum
capricornutum, Monoraphidium griffithii y Synechocystis sp. Si se agrupan a esas especies
segun los GFBM de Kruk et al. 2010, se ve que la sucesion observada por estos investigadores
corresponde a individuos del GFBM | que fueron desplazados por individuos del GFBM IV, y de
esos pertenecientes al GFBM 1V, dominaron al final de la sucesién los que pudieron sobrevivir
con menor cantidad de luz. Los individuos que dominan al final de la sucesién tienen mayor
habilidad competitiva y desplazan al resto de los individuos (Passarge et al. 2006, Huisman et

al. 2004).

En los casos simulados en el presente trabajo se ve que cuando el fotoperiodo es equivalente a
6 horas de luz diarias, al inicio de la sucesién solo llegaron a desarrollar biomasas considerables
grupos de tamafio intermedio y es a partir del dia 120 que comenzaron a dominar grupos de
tamafio grande; mientras que en condiciones de 12, 18 y 24 horas de luz por dia se observo
una sucesion con mayor riqueza de GFBM. Asimismo, no hubo grandes diferencias en la
cantidad de grupos observados con luz continua frente a otras condiciones de luz, luego que se
pasaba un umbral maximo de crecimiento (ej. 18 horas de luz), al igual que en otros trabajos
mencionados (Litchman 2000). Coincidentemente, otros autores han evaluado la adquisicion
de nutrientes de individuos de la especie Tetraselmis chui (GFBM V) o de especies de los
géneros Nitzchia, Sphaerocystis, Phormidium y Anabaena, (GFBM VI, VII, Il y Il
respectivamente) a distintas condiciones de intensidad de luz y fotoperiodo y también
observaron que los individuos que mas crecieron no fueron los que habian sido sometidos a
mayor fotoperiodo (Litchman 2000, Meseck et al. 2005). En otro trabajo en donde se expuso a
tres especies de algas pertenecientes a los GFBM VI y VIl (Skeletonema costatum y Phaeocystis
globosa) a distintos fotoperiodos, incluyendo condiciones de luz continua, también observaron

gue la adquisicion de carbono por parte de las tres especies no siempre era mayor si se las
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exponia a mayor fotoperiodo (Rost et al. 2006). Las explicaciones que dan los autores a este
fendmeno son variadas, pero incluyen factores como la alta irradiancia de luz la fotosintesis
puede verse inhibida, o que el almacenamiento de nutrientes y diéxido de carbono es mayor o
igual en fotoperiodos bajos que altos (Litchman 2000, Meseck et al. 2005, Rost et al. 2006). En
este trabajo se podria explicar este fendmeno de manera similar que en otras investigaciones:
existio un valor umbral de horas luz por dia a partir del cual hubo una saturacién de la
capacidad fotosintética de algunos grupos de organismos y entonces una mayor exposicién a la
luz (dada por mayor intensidad o mas cantidad de horas de luz por dia) no implica una mayor
tasa de crecimiento (Rost et al. 2006). Otra explicacion podria ser la existencia de otro recurso
limitando el crecimiento (i.e. concentracion de nutrientes) (De Tezanos & Litchman 2010). Por
otro lado, en otros trabajos han combinado ademds estrategias que toman en cuenta el
tamafio de los individuos y utilizacion de la luz de los mismos, lo han desarrollado en un
modelo y comparado con mds de 500 sistemas naturales y han visto que dentro del
fitoplancton hay grupos que son capaces de adaptarse a condiciones de poca luz; estos grupos
de fitoplancton coinciden con los que en nuestro trabajo fueron capaces de adaptarse a
condiciones de pocas horas de luz por dia (individuos de los GFBM Ill, IV y VII, pertenecientes al

grupo de las cianobacterias) (Schwaderer et al. 2011).

En algunos casos pareceria que las aproximaciones que incluian efecto del fotoperiodo sobre el
zooplancton ocurrian a mayor velocidad que aquellas que solo incluian efecto sobre el
fitoplancton; esto se observé cuando las aproximaciones que tenian efecto del zooplancton en
fotoperiodo bajo (6 o0 12 horas de luz diarias) fueron similares a aquella que tenia efecto solo
en el fitoplancton en fotoperiodo alto (18 horas de luz diarias). Esto puede ocurrir porque en
algunos casos, el zooplancton depredé sobre la comunidad, generando una heterogeneidad
sobre la misma que hizo que exista una riqueza mayor, cuando el fotoperiodo aun no era muy

elevado (Reynolds 1993).

Independientemente del fotoperiodo simulado, de la aproximacion utilizada, y del desarrollo
de grupos funcionales que se haya dado durante el primer tercio de la sucesion, a partir del dia
120 domind el GFBM Ill. Este grupo incluye varias especies de cianobacterias que son las
principales especies causantes de floraciones nocivas y potencialmente toxicas (ej. Anabaena
crassa, Cylindrospermopsis raciborskii) (Kruk et al. 2010, Lehman et al. 2010). Los organismos
de este grupo se caracterizan por ser capaces de desarrollar filamentos largos (alta S/V), con
aerdtopos y en algunos casos con estructuras especializadas (heterocistos y acinetes). Estas
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caracteristicas hacen a estos individuos muy buenos competidores y resistentes a condiciones
poco favorables, como es el caso de luz escasa (Fabre 2011). Asimismo, estos organismos se
caracterizan por favorecer su propio desarrollo, ya que son ellos mismos los causantes de estas
condiciones ambientales poco favorables, aumentando entonces la turbidez del medio en

algunos periodos, lo que puede disminuir la cantidad de luz en el dia (Scheffer et al. 1997).

Cabe sefialar que existieron dos casos de los 12 desarrollados (cuatro fotoperiodos para tres
aproximaciones) en el modelo inicial, que fueron casos triviales debido a la formulacién de las
ecuaciones diferenciales utilizadas. Uno de esos casos fue en CF+/CZ- bajo fotoperiodo de 24
horas de luz, que por cdmo se planted la ecuacion de los grupos funcionales, el Unico grupo
que tuvo la capacidad de sobrevivir fue el GFBMI, en los otros casos, por cdmo se planteé la
ecuacion, los grupos tuvieron biomasa cero. Por otro lado, cuando se simulé Ro=0.50,
mediante las aproximaciones con algun tipo de efecto del fotoperiodo sobre el zooplancton, se
estaba multiplicando la tasa de crecimiento y la mortalidad por 0.50 en ambos casos. Este
hecho se relaciond con la observacion de que bajo Ro=0.25 y Ro=0.50 las aproximaciones CF+y
CF+/CZ- fueron mas similares entre si que con CF+/CZ+, mientras que en otros casos (Ro=0.75y

Ro=1.00) CF+y CF+/CZ+ fueron mas similares entre si.

Efectos de la duracidn del fotoperiodo en la diversidad funcional

En todos los casos, la diversidad funcional fue alta al inicio de la sucesion, disminuyendo hacia
el final de la misma debido al dominio de un solo grupo (GFBM Ill). Esto coincide con lo
esperado por Reynolds (1993) para el fitoplancton, donde al final de la sucesién sobreviven
individuos de la misma especie (o GFBM, en este estudio) y desarrollan biomasas elevadas. Se
desarrollan altas biomasas ya que estos individuos excluyen competitivamente al resto de las
especies (o0 GFBM), a menos que haya disturbios durante la sucesién, que “re establecen” la
sucesién (Reynolds 1993). Esto coincide ademads con lo observado en sistemas naturales y otras
simulaciones matematicas (Reynolds 2006, Segura et al. 2010). En la naturaleza, las floraciones
de fitoplancton también generan una disminucidén abrupta de la diversidad, aun en aquellas
donde domina el GFBM Il (De Tezanos & Litchman 2010), concordando también con nuestros
resultados. En uno de los fotoperiodos estudiados (Ro=0.75) se observaron aumentos de
diversidad grandes en la etapa intermedia de la sucesidn, los cuales fueron debidos a que
durante esos periodos coexisten varios grupos, que se encontraban en un balance competitivo

(Yamamoto & Hatta 2004, Passarge et al. 2006).
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Los periodos con disminuciones abruptas en la diversidad observados en los tres fotoperiodos
se correspondieron con periodos en los cuales la biomasa de uno o dos grupos estan
aumentando mucho y que solo ese/esos grupo/s estd/n presentes segln las sucesiones

observadas, lo que también se ha observado en sistemas naturales (Reynolds 1993).

En algunos casos, en condiciones de fotoperiodo alto se observaron nimeros absolutos de
diversidad mayores a los observados en condiciones de fotoperiodos bajos, lo que puede
deberse a que si la cantidad de horas de luz por dia es mayor, los individuos tienen mejores

condiciones para crecer (Reynolds 1993).

Efecto de la duraciéon del fotoperiodo en distintas condiciones ambientales: profundidad

La mayor profundidad modificéd el desenlace de la sucesién, ya que en condiciones de 10 m
domind el GFBM VIl en vez del GFBM Il (dominante a 1.7 m). En ambas profundidades
simuladas el remplazo temporal fue de grupos de pequefo tamano al inicio de la sucesion,
seguido de grupos de mayor tamafio en etapas medias y tardias. Los grupos finalmente
dominantes en ambas condiciones (GFBM VIl y GFBM Ill) se caracterizaron por tener el R* bajo.
Ambos se componen de individuos que son tipicos estrategas K; individuos con
especializaciones, que tienen ventajas competitivas por ciertos recursos o de adaptarse a
determinadas condiciones ambientales como baja cantidad de luz. El GFBM VIl incluye colonias
mucilaginosas grandes como Aphanocapsa delicatissima y Microcystis aeruginosa, con tasas de
hundimiento muy bajas y gran tamafo. Como ha sido evaluado en experimentos y modelos
anteriores, la presencia de mucilago en individuos agrupados en el GFBM VIl y su baja tasa de
hundimiento puede promover su mantenimiento en la parte superior de la columna de aguay

entonces estar expuestos a la luz permanentemente (Diehl 2002, Diehl et al. 2002).

En este trabajo se compararon distintos escenarios de profundidad y se compararon entre
sistemas sometidos a distintos regimenes de fotoperiodos (y no intensidades de luz distinta),
luego se registraron distintas poblaciones segun la luz disponible en ese ambiente, y la
morfologia de los individuos (que les permite o no utilizarla). Este andlisis tuvo aspectos
similares al mencionado en el modelo PROTECH, que simula poblaciones de fitoplancton a
distintas intensidades de luz vy analiza el desarrollo de floraciones teniendo en cuenta los
procesos de mezcla para un lugar especifico (Reynolds 2001, Elliott et al. 2002). Estos
investigadores observan que aunque es posible que se desarrollen floraciones en la parte
superficial de la columna de agua, la floracion mas intensa de cianobacterias se registra a

profundidad intermedia de la columna de agua, en lugares donde hay poca mezcla. A esta
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profundidad, se genera mayor diversidad de habitats, y mayor nimero de especies. Las
floraciones en distintas partes de la columna de agua, pueden estar dadas por individuos de
distintas especies. En la parte superior, las floraciones suelen estar dadas por individuos que
necesitan mucha luz para crecer: Chlorella y Ceratium (GFBM |, V y respectivamente), y en la
parte mas profunda, con individuos que pueden crecer con menor cantidad de luz: del género
Asterionella (GFBM VI) (Elliott et al. 2002). Si bien no se podrian comparar directamente los
resultados de esos trabajos con los del presente (ya que este trabajo permite utilizar los GFBM
para cualquier ambiente y los modelos PROTECH son ambiente-especificos), si se podria decir
gue en ciertas zonas superficiales o sistemas someros podrian desarrollarse floraciones de un

grupo (GFBM l111), y en otras zonas de otro grupo (GFBM VII) (Elliott et al. 2002).

Efecto de la duracién del fotoperiodo en distintas condiciones ambientales: niveles de presion
de herbivoria

Los cambios del nivel de presién de herbivoria fueron los que provocaron mas variaciones

entre fotoperiodos y aproximaciones en términos de grupos dominantes en cada escenario.

En general cuando la herbivoria fue baja y media y el fotoperiodo fue bajo dominaron grupos
de mayor tamafio que si el fotoperiodo simulado era alto. En los casos de herbivoria alta,
dominaron grupos de tamano medio-grande en todos los casos. Por un lado, se vié que si la
herbivoria y el fotoperiodo eran bajos, sobrevivian individuos de tamafo medio (GFBM [V),
demostrando la gran susceptibilidad de los grupos de tamafio pequefio a la herbivoria, como
ha sido registrado empiricamente (Bogdan & Gilbert 1984, Reynolds 2006). Por otro lado, en
algunos casos de herbivoria alta y fotoperiodo alto, dominaron grupos de tamafio muy grande
(GFBM VII), ya que desarrollaron habilidades competitivas y evitaron ser depredados por su

gran tamafio (cinco érdenes de magnitud mayor que el resto).

En otros trabajos se ha evaluado experimentalmente el efecto del fotoperiodo, temperatura e
intensidad de luz en los cambios de localizacién en la columna de agua o dominancia de
determinados grupos de zooplancton y cémo esos cambios de dominancia o localizacion del
zooplancton afectan a la comunidad fitoplanctdnica. Por ejemplo si el zooplancton realiza
migraciones verticales hacia la superficie durante la noche para evitar ser depredado y
entonces consume fitoplancton en zonas mas profundas durante el dia que durante la noche, o
si dependiendo de la cantidad de horas de luz por dia varia su eficacia de captura (Dupuis &
Hann 2009). Si bien en el presente trabajo no se pueden evaluar estos cambios, si se pueden

analizar su potencial efecto en el fitoplancton y se observa que: combinaciones de fotoperiodo
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y presion de herbivoria tuvieron un efecto conjunto en la estructuracién de la comunidad
fitoplancténica. En este trabajo se ha evaluado indirectamente el efecto del fotoperiodo sobre
el zooplancton (a través del efecto del fotoperiodo en la comunidad fitoplanctdnica), mientras
que en otros trabajos se evalua el efecto del fotoperiodo sobre el zooplancton directamente,
sometiendo a estos individuos a distintas condiciones de luz y midiendo in situ las variables
sobre las cuales influyen esos cambios, como son tasa de captura y tasa de crecimiento del

predador y la presa (zooplancton y fitoplancton) (Dupuis & Hann 2009).
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

El modelo matematico aplicado en este trabajo fue una modificacién y ampliacion del modelo
mecanicista desarrollado por Segura et al. (2010). La modificacion consistié en la adicién de un
grado de complejidad (restricciones a la tasa de crecimiento y de mortalidad en algunos casos)
para analizar la respuesta de la comunidad a esos cambios. Se pudo cumplir con el objetivo de
recrear escenarios con distintos regimenes de luz diarios y ver cdmo los mismos afectaban la
composicidon y biomasa de la comunidad a nivel de GFBM. La elecciéon de la estrategia de
estudio fue simple, y se adaptd en términos generales a lo observado en ciertas comunidades

naturales, lo que no quita que se pueda seguir trabajando para mejorarlo y aportarle realidad.

Los fotoperiodos simulados fueron discretos y no son realistas, ya que se supuso el mismo
fotoperiodo durante todo el afio, y en la naturaleza esto ocurre solo en sistemas tropicales.
Una posible modificacidon del modelo seria, con la actual particién en etapas, simular que en
una etapa existe un fotoperiodo, en otra etapa otro, y en la siguiente otro, en aumento o
descenso, para cada aproximacién, de manera de acercarse a simular variacién continua de
fotoperiodo (aumento o disminucién a lo largo del afio) y posibles estaciones en el afio. Otra
modificacién podria consistir en combinar el distinto fotoperiodo con distintas intensidades de
luz, como se evalla en otros trabajos consultados (Foy & Gibson 1993, Elliott et al. 2002,
Meseck et al. 2005, Nickslich et al. 2008, De Tezanos & Litchman 2010). Esta diferencia en la
simulacidn de la luz entre este trabajo y otros, limita hacer una comparacion directa de los
resultados con analisis empiricos entre ambos. Ademds si se tiene en cuenta que gran parte de
los estudios consultados utilizan monocultivos de especies concretas, ya sea de varias especies
de cianobacterias, varias especies de diatomeas, o experimentos conjuntos, no podemos
comparar directamente los resultados del presente trabajo con otros que no sean de esas
especies determinadas. En el presente trabajo se utilizaron siete grupos funcionales, lo que
permite clasificar cualquier individuo, de cualquier ambiente, de acuerdo a caracteristicas
morfoldgicas cuantificables facilmente y comparar los GFBM. Seria posible mejorar la
descripcién del efecto del zooplancton, por ejemplo incluyendo datos empiricos en relacion

con tasas de filtracién de zooplancton halladas experimentalmente o extraidas de bibliografia.

El modelo podria ser modificado en términos de la heterogeneidad espacial en distintas
condiciones de profundidad. Asumiendo por ejemplo un lago dividido en distintas zonas
verticales con distintas condiciones fisicas y de nutrientes y distinta composicién de individuos

(Yoshiyama et al. 2009). Seria interesante en el futuro conjugar en este analisis distintas capas
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en el sistema a las cuales llegue distinta cantidad de luz; para esto se deberia sustituir la actual
formulacién de la luz en el sistema y evaluar cudles son los GFBM que vivirian en cada capa a
priori, cuales son las interacciones que guian los procesos en el sistema, y el efecto de la
competencia, ya que se considera que la distribucién vertical de los organismos del
fitoplancton es una de las variables que mas influye en el patrén espacial y la cantidad de

produccion primaria de un ecosistema acuatico (Mellard et al. 2011, Fennel & Neumann 2004).

También se podria simular el efecto de la temperatura, tanto sobre el crecimiento del
fitoplancton, como en la presion de herbivoria del zooplancton. En ese sentido, se ha evaluado
como la temperatura y el fotoperiodo influyen en el crecimiento de dos especies de
cianobacterias (Limnothrix redekei y Planktothrix agardhii) y dos especies de diatomeas
(Nitzschia acicularis y Stephanodiscus minutulus), llegando a la conclusién que la temperatura

alta y un fotoperiodo elevado aumentan las tasas de crecimiento (Nicklisch et al. 2008).

En un contexto de cambio global y teniendo en cuenta los resultados obtenidos en este
trabajo, resulta pertinente plantear que los modelos matematicos cémo este pueden llegar a
ser utiles en el manejo de los ecosistemas acuaticos. Teniendo en cuenta también todos los
danos ecoldgicos, econdmicos y sociales que pueden provocar las floraciones de cianobacterias

(Carpenter et al. 2009).

Como fue mencionado anteriormente, en el contexto de discusion de problemas
medioambientales, se hace pertinente intentar trabajar en equipos multidisciplinarios,
teniendo en cuenta datos tedricos y empiricos desde las ciencias bioldgicas y desde otras
ciencias. De esta manera, se podrd avanzar hacia plantear propuestas y respuestas desde las

ciencias bdsicas y sus aplicaciones en materia de cambio global (Stokes 2005).
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