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RESUMEN GENERAL

Analizar como la variabilidad ambiental modula los mecanismos que estructuran las
comunidades planctonicas es fundamental pues nos permite avanzar en la comprension del
funcionamiento de los ecosistemas acuaticos. Los patrones que relacionan la densidad con el
tamano corporal integran los principales atributos de la organizacién de las comunidades
ecologicas. En el marco de la teoria metabdlica de la ecologia (TME) se predice que el efecto de
condicionantes como la temperatura ambiental y/o la concentracidn de los recursos determinan el
limite superior de la densidad poblacional. El presente trabajo describid la estructura de tamanos
de comunidades plancténicas naturales (2 a 250 ym) en el continuo Rio Uruguay-Rio de la Plata
analizando los mecanismos determinantes de la densidad maxima de individuos. Se evaluaron en
el marco de la TME las predicciones especificas sobre las pendientes e interceptos de la relacion
densidad-tamano comparando una base de datos extensa que abarco las cuatro estaciones del
ano y una amplia gama de ecosistemas (embalse, rio, estuario y estuario externo) con
caracteristicas ambientales contrastantes respecto a la hidrodinamica, temperatura, salinidad y
turbidez. Las pendientes fueron mas negativas que el -% esperado segun las restricciones
metabdlicas, pero similares a lo esperado si la comunidad planctonica esta compuesta por mas de
un nivel trofico (promedio=-1.2; rango=-1.9 a -0.86). Los interceptos no presentaron relacion
significativa con la temperatura ni la concentracion de nutrientes (nitrogeno y fosforo inorganicos
disueltos) en los seis sitios analizados, no brindando apoyo a la TME. A nivel regional, la turbidez
y el coeficiente de atenuacion de la luz en la columna de agua se correlacionaron con pendientes
mas negativas e interceptos mas elevados. Los resultados sugieren las variables asociadas al
ambiente luminico influyen en las estructuras de tamanos de las comunidades planctonicas y
estan condicionadas por la hidrodinamica y confluencia de aguas marinas y dulces en el area de

estudio.

Palabras clave: teoria metabdlica de la ecologia, espectros de tamanos, comunidades

planctonicas, sistema Rio-Uruguay-Rio de la Plata.
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INTRODUCCION

Aproximacion macroecologica

Los patrones ecologicos generales son indicadores de procesos centrales en la
organizacion de la naturaleza, y su reconocimiento permite avanzar en el entendimiento de los
mecanismos que estructuran las comunidades (Kleiber 1932; Brown & Maurer 1989). Comprender
estos mecanismos y ver como varian por cambios en el ambiente es un tema clasico y central en
ecologia (Hutchinson 1959; Tilman 1982). La busqueda de relaciones estadisticas (e.g.
regularidades, patrones) entre atributos medidos a diferentes niveles de organizacion permite
derivar reglas generales y universales (Kleiber 1947; Brown & Maurer 1989; Brown et a/. 2004;
Hatton ef a/. 2015) asi como proponer y evaluar los mecanismos generadores, y es una rama de
la ecologia conocida como Macroecologia (Brown & Maurer 1989; Li 2002).

La evidencia empirica propone que el tamano corporal es un poderoso descriptor de
diversos atributos ecologicos vy fisiologicos de los individuos (Elton 1927). Debido al caracter
objetivo y repetitivo de su medida (Rodriguez 1994), el tamano corporal ha sido empleado
exitosamente como criterio de agregacion para reducir la complejidad de los modelos acuaticos
(Baird & Suthers 2007) asociada a la aproximacion multiespecifica (Rodriguez 1994, 2005).
Ademas, esta asociado a la existencia de regularidades emergentes (Peters 1983; Brown &
Gillooly 2003) que incluyen relaciones fuertes con las caracteristicas de historia de vida y la
densidad poblacional entre otras (Woodward et a/. 2005; White ef al. 2007), permitiendo la sintesis
e integracion a través de los distintos niveles de organizacidn biolégica (Brown ef al. 2004;
Reynolds 2006; Litchman & Klausmeier 2008; Woodward & Warren 2007). Ampliamente se ha
vinculado la distribucién de tamanos con la actividad metabdlica y se ha propuesto un
escalamiento universal respecto al tamafo individual segun una ecuacion alométrica (Kleiber

1932; Peters 1983).
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Teoria Metabdlica de la Ecologia (TME)

Con Brown y colaboradores (2004) resurge el interés por explicar las relaciones ubicuas
entre el tamano corporal de los individuos y la demanda metabolica (West ef a/. 1997, 1999; Deng
et al. 2012). Con el foco puesto en los patrones a escala global, se destaca entre las teorias
macroecologicas, la denominada “Teoria Metabdlica de la Ecologia (TME)”, en la que se asume
que el metabolismo individual, entendido como los procesos mediante los cuales los individuos
transforman la materia y energia y la canalizan para satisfacer sus necesidades, rige la estructura
y dinamica de los sistemas ecologicos (Brown ef al. 2004). Actualmente las aproximaciones
basadas en la relacion del metabolismo con el tamafno corporal han demostrado un gran poder
predictivo (Allen ef al. 2002; Brown ef al. 2004; Savage ef al. 2004), con ecuaciones derivadas de
forma mecanicista que predicen los exponentes de escalamiento observados en las relaciones
empiricas y alométricas desde los individuos a los ecosistemas (Brown ef al/. 2004). Desde su
formulacion, esta teoria ha recibido apoyo empirico (e.g. Savage ef al. 2004; Segura ef al. 2015) y
dado lugar a nuevos desarrollos tedricos, pero también ha sido el foco de numerosas criticas por
las inconsistencias de ajuste con respecto a los patrones observados y los desvios en los
supuestos (Damuth 1981; Dodds ef a/. 2001; Marquet ef al/. 1995; Marquet ef al. 2004; Cyr &
Walker 2004; Bokma 2004).

Un desarrollo significativo, es que en el marco de la TME se formulan dependencias
explicitas del metabolismo individual (I) con el tamafo corporal (M), la temperatura (T) y los

recursos (Gillooly ef al. 2001; Brown ef a/. 2004; Savage ef al. 2004) como:
—E

I= iﬂe{ﬁ)mﬂ (1)
Donde se presenta la dependencia con la temperatura de los procesos bioquimicos al cambiar la
proporcion de moléculas con suficiente energia cinética (Brown ef a/. 2004) descrita con el factor
de Boltzmann (k=8.617x10-5 eV K-') en la relacion de Vant-Hofft-Arrenhius (eEkT) (Gillooly ef al.
2001), con T medida en kelvin. La energia de activacion, E, para el metabolismo autotréfico
(E~0.32 eV) es expresada en electron voltios, e ip es una constante taxdén especifica e
independiente del tamano corporal y la temperatura e incluye el efecto de los recursos. El
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escalamiento de M con | se eleva a la potencia con un =%, y su valor se hipotetiza esta dado por
limitaciones geométricas en la distribucion de materiales y energias a las células a través de redes
internas de distribucion de recursos (West ef al. 1997). Es asi, que partiendo de principios basicos
de la fisica, quimica y biologia, utilizando estas reglas de escalamiento y algunos supuestos
ecologicos, es posible derivar una serie de predicciones a niveles de organizacion biolégica mas
complejos (e.g. poblacién, comunidad y ecosistema) (Allen ef al. 2002; Brown ef al. 2004), lo cual
implica un avance de la TME respecto a hipétesis previas (Arim ef al. 2007).

Patrones densidad-tamarno corporal

El escalamiento entre densidad y tamafo corporal es un aspecto clave de la organizacion
de la biodiversidad (Brown & Maurer 1989), y uno de los patrones mas estudiados en ecologia
(DMR; relacion masa-densidad) (White ef al. 2007; Arim et al. 2011). La densidad poblacional es
el resultado de multiples procesos operando a distintas escalas ecoldgicas y evolutivas (Sheldon
et al. 1972; Damuth 1981), reflejando el balance entre las fuerzas que la reducen (e.g. consumo y
competencia) y aquellas que la aumentan (e.g. adquisicion de R y generaciéon de biomasa), a
través de un amplio rango de tamanos corporales (Savage ef al/ 2004). Se ha hallado en
numerosos ecosistemas que la densidad poblacional varia de acuerdo a una ley de potencia con
el tamafno corporal y con un exponente generalmente negativo (Cermeno ef al. 2014), aunque su
valor especifico ha sido ampliamente discutido (Lewis ef a/. 2008). Damuth (1981) describi6 la
DMR para mamiferos, y hall6 que el exponente era cercano a -%. En base a esto y a la
observacion de que el escalamiento del metabolismo con el tamafo corporal era similar, se
plantedé que el determinante ultimo de la densidad estaba dado por restricciones metabdlicas.
Desde entonces, numerosos articulos han sido publicados reportando patrones similares vy
describiendo su implicancia ecologica (Enquist ef a/. 1998; Marquet et al. 2005; White et al. 2007,
Reuman ef al. 2014).

DMR y TME

A nivel poblacional, si se considera un suministro constante de recursos externos (R)

disponible para todos los individuos, un aumento alométrico en la demanda metabdlica con el
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tamano corporal (M) y el efecto de la temperatura en la tasa metabdlica como e®kT)| se deriva una
relacion explicita para la capacidad de carga o numero de individuos en equilibrio de una
poblacion (K) en el marco de la TME (Brown ef al. 2004; Savage ef al. 2004) como sigue:
K= [R]e(%)m-B 2)
La ecuacion 2 refleja la relacion entre los recursos disponibles y la demanda energética de cada
individuo (Savage et al. 2004). Esta relacion implica que a mayor concentracion de recursos,
menor tamafo y menor temperatura, habra una mayor capacidad de carga. Debe tenerse en
cuenta que si tomamos el logaritmo de la ecuacion 2, es un modelo lineal simple en funcion del
tamano (M), donde el exponente de escalamiento (B) esta determinado por la escala en la
demanda metabdlica, y condicionantes como la temperatura y la disponibilidad de recursos,
afectan al intercepto (Qque denominaremos «) pero no al valor del escalamiento. Un supuesto
critico es que el suministro de R es constante e independiente de T y M, y que el metabolismo
individual esta limitado unicamente por redes de transporte internas (Savage et al. 2004). Sin
embargo la disponibilidad de recursos externos puede limitar seriamente la actividad metabdlica, y
por lo tanto modificar la relacion K~M esperada (Lépez-Urrutia & Moran 2015). En particular, los
analisis dirigidos a comprender el efecto de My T en la capacidad de carga han sido abundantes,
pero el efecto de R ha tenido un lugar menos relevante tanto en su evaluacién teérica como
empirica (Cermefo & Figueiras 2008; Huete-Ortega et al. 2012).

Antecedentes de la DMR en comunidades planctonicas

La relacion entre densidad y tamano corporal es bien conocida, ha sido corroborada en
numerosos grupos y puede ser considerada como un patrén universal (Cermeno et al. 2014; Kruk
et al. 2010). Sin embargo existe confusion en torno a su definicién en la literatura (Edwards ef al.
2012) y numerosas inconsistencias metodologicas en cémo se construye y estiman sus
parametros (White ef al. 2007; Edwards ef al. 2012; Ziegler et al. 2014; Sprules & Barth 2016) con
predicciones diferentes segun la escala a analizar. Es por tanto necesario prestar atencién
explicita a los mecanismos ecologicos involucrados en cada uno de los enfoques alternativos y los
vinculos entre ellos, asi como a los instrumentos estadisticos que pueden utilizarse para su
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deteccion (Arim et al. 2011; Sprules & Barth 2016). Actualmente, el renovado interés en las
relaciones biolégicas de escalamiento ha llevado a la reevaluacion de la relacion densidad-tamano
y del valor exacto de la pendiente con diferentes métodos estadisticos (White ef al. 2007; Sprules
& Barth 2016; Edwards ef a/. 2016) y en diferentes grupos taxonomicos y funcionales (De Long ef
al. 2010).

En este sentido, se recomienda que los espectros de tamanos sean abordados desde la
aproximacion que se enfoca en la distribucion de individuos entre las distintas clases de tamafno
de una comunidad sin considerar su identidad (ISD; distribucidén de tamafo individual) (White et al.
2007; Edwards et al. 2016; Sprules & Barth 2016) y la cual resulta de procesos que implican como
los recursos se dividen a través de los tamanos corporales (White ef al. 2007; Thibault ef a/. 2011;
Edwards et al. 2016). En el marco de la teoria se han generado predicciones especificas de los
procesos que pueden causar cambios en el tamano y la densidad de individuos para este tipo de
aproximacion (ISD). La investigacion en sistemas acuaticos se ha enfocado en la ISD (Sheldon &
Parsons 1967; Thibault ef a/. 2011), dentro y entre niveles tréficos (White ef a/. 2007). Dentro de
un grupo funcional que comparte un recurso comun, se predice que el escalamiento de M con la
densidad poblacional sera igual a -% y la tasa de flujo de energia por unidad de area de las
poblaciones combinadas de individuos de diferentes tamafios sera independiente del tamafio
(Brown et al. 2004).

Para una comunidad plancténica organizada por tamafnos en posiciones troficas, creciente
y continua, se proponen una relacion de densidad poblacional con el tamafo de los individuos con
una potencia de p~-1 (Cyr 2000; Kerr & Dickie 2001; Boudreau & Dickie 1992; Gaedke 1992; San
Martin ef al. 2006; Lopez-Urrutia ef al. 2006). El valor del exponente viene de la conjetura de
Sheldon y colaboradores (1972) y las estimaciones tedricas y empiricas son a menudo cercanos a
este valor (Platt & Denman 1977; San Martin et a/ 2006). Este patron se explicaria por las
eficiencias metabdlicas de depredadores y presas entre niveles tréficos sucesivos y la presencia
de los individuos mas grandes en los niveles troficos superiores, con lo que la teoria del

escalamiento metabdlico predice una pendiente mas pronunciada que -% (Brown & Gillooly 2003).
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El plancton como modelo de estudio

El plancton es un grupo polifilético y cosmopolita que posee altos valores de diversidad
(Falkowski ef al. 2004). El tamano individual de los organismos planctonicos no gelatinosos se
extiende desde células de tamano inferior a 2 micras (picoplancton), a 20 micras (nanoplancton), a
200 micras (microplancton), hasta organismos superiores a 2000 micras (macroplancton),
tamanos a los que corresponden tiempos de renovacion entre horas (Hillebrand & Azovsky 2001;
Reynolds 2006) hasta meses (Beers 1986). A su vez, dada toda la informacion fisioldgica y de
estructura de la comunidad planctonica que hay disponible a lo largo de amplios gradientes
ecologicos (e.g. abundancia, tasas de consumo, incorporacion de nutrientes, crecimiento, etc.),
asi como su relativa simplicidad estructural, se conocen adecuadamente las relaciones entre los
rasgos (e.g. tamano, forma, etc.) y las funciones (e.g. respuestas a los cambios ambientales y
efectos en el ambiente) (Reynolds 1984; Kruk ef al. 2010; Litchman ef a/. 2007; Kruk & Segura
2012), por lo que representan un modelo excepcional para evaluar hipotesis y teorias ecoldgicas
(Kruk & Segura 2012; Segura ef al. 2011; Litchman ef al. 2007; Cermeno et al. 2008; Hutchinson
1961; Tilman 1982).

Técnicas de conteo aufomaltico de las comunidades planctonicas

El advenimiento de las técnicas de muestreo y otros avances ha permitido contar y
dimensionar de manera automatica una amplia variedad de materiales organicos e inorganicos en
suspension en un medio acuoso (e.g. principio Coulter) (Graham 2003). Este principio hace
referencia al hecho de que particulas moviéndose en un campo eléctrico causan cambios
mensurables en ese campo y que la magnitud de estos cambios son proporcionales al tamafno de
las particulas inmersas en el campo. El empleo de esta técnica, introducido por Sheldon y Parsons
(1967) en las aguas superficiales de los océanos Atlantico y Pacifico en los afios 1960-70, resultd
un enfoque efectivo para resumir y cuantificar la distribucion de abundancia de tamanos a través
de una comunidad acuatica (Sheldon & Parsons 1967; Parsons 1969; Belgrano ef al. 2002;
Cermeno ef al. 2008; Rodriguez 2005; Kerr & Dickie 2001), y condujo a las primeras

observaciones de la constancia y desviaciones alométricas en el espectro de tamafio (Sheldon ef
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al. 1972; Platt & Denman 1977). Postulandose asi como una herramienta ecoldgica que podria
revelar patrones en la estructura comunitaria del plancton no detectables previamente (Sheldon &
Parsons 1967; Sheldon ef al. 1972; Azam et al. 1983; Kerr & Dickie 2001).

Estructura de las comunidades planctonicas y las condiciones ambientales

Los antecedentes vinculan la distribucién de tamanos de las comunidades planctonicas con
aspectos clave del funcionamiento ecosistémico, como la caracterizacion de los flujos de energia
y materiales o la actividad metabdlica (Platt & Denman 1977; Azam et al. 1983; Platt 1985;
Rodriguez & Mullin 1986; Quifiones ef a/. 2003; Brown ef al. 2004, Lopez-Urrutia & Moran 2007,
Pitcher ef a/ 1992). La variabilidad en procesos ecosistémicos claves puede ser interpretada
como resultado de estrategias bioldgicas dependientes del tamafo (e.g. la absorcidn de nutrientes
(Malone 1980) y la velocidad de sedimentacion (Legendre & Le Févre 1989; Chisholm 1992)), bajo
diferentes condiciones hidrodinamicas (Margalef 1978; Legendre & Le Févre 1995). Los espectros
de tamano tienen una estructura regular y persistente (Marquet ef a/. 2005) y en general las
relaciones halladas apoyan las predicciones de la teoria. Sin embargo estd ampliamente
reportado que la estructura comunitaria planctonica es ademas modulada por procesos
oceanograficos como estructura y estabilidad de la columna de agua (e.g. difusién vertical
turbulenta y mezcla) (Chushing 1989; Kigrboe 1993; Huisman 1999).

A escala local, la modificacion del régimen hidrolégico, como el embalsado de rios, modifica
el tiempo de retencién del agua, favoreciendo el crecimiento del fitoplancton (Cloern 2001), y a su
vez, la variacidbn en su produccion interactua con la del micro zooplancton debido al estrecho
acoplamiento entre dichas comunidades (lrigoien ef al. 2005; Kigrboe 1993). La salinidad y su
variabilidad, especialmente en zonas de transicion como son los estuarios, afecta diferencialmente
el crecimiento y la sobrevivencia de los individuos, asi como los procesos metabdlicos,
condicionando en ultima instancia la estructura de la comunidad plancténica (Mc Lachlan 1961;
Kirst 1990). Asimismo las variaciones sistematicas asociadas a cambios en la temperatura y
regimenes de nutrientes limitantes como nitrégeno inorganico disuelto (NID) y fésforo inorganico

disuelto (PO4) generan cambios en el metabolismo individual del plancton y pueden alterar la
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densidad poblacional (Cermeno & Figueiras 2008; Cermeno ef al. 2008) y estructura comunitaria
en respuesta a la disponibilidad de recursos (Navarro & Thompson 1995; Gillooly ef al. 2001;
Brown ef al. 2004). En el marco de la TME, y particularmente a partir de la ecuacion 2 se generan
predicciones especificas de cOmo deberia ser esa variacion en las pendientes e interceptos de la

relacion K~M.

La presente tesis pretende contribuir al conocimiento de las estructuras de tamano,
poniendo a prueba las hipoétesis tedricas de la relacion K~M generadas en el marco de la TME en
comunidades planctonicas naturales. Para ello se utilizan bases de datos existentes de gran
calidad y se genera nueva informacion a partir del procesamiento de las muestras en un
instrumento de conteo automatico de particulas. Un aspecto relevante es que en este marco se
generan y evaluan hipotesis formales concretas y con supuestos bien definidos. La TME requiere
de supuestos fuertes, pero a pesar de las criticas (Price ef al. 2012), es un modelo deductivo y
consistente, con predicciones que dan cuenta de una plausible generalidad empirica. Es en el
analisis riguroso de las predicciones y la evaluacion sistematica de los supuestos donde se puede
ayudar a entender algunas de las desviaciones encontradas en el pasado, aportando a la

construccion de una teoria solida (Brown 1995; Enquist & Niklas 2001; Marquet et a/. 2014).
HIPOTESIS

La hipotesis general de esta tesis plantea que la concentracion de recursos y la
temperatura ambiental, a través de su efecto en el metabolismo individual, determinan el limite

superior de la densidad de individuos en las diferentes clases de tamano en los ecosistemas.

PREDICCIONES

I. Larelacién K~M en la escala log-log sera lineal (ec. 2).

Il. La pendiente de dicha relacion sera negativa (B=-%) para las comunidades plancténicas del

area de estudio en condiciones de recursos constantes y no limitantes (ec. 2).
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lll. Condiciones ambientales de temperaturas mas altas y/o menores concentraciones de

recursos disminuiran el valor del intercepto (x) (ec. 2).

OBJETIVOS

Los objetivos de esta tesis son:

- describir la estructura de tamanos de las comunidades del nano y micro plancton en el

sistema Rio Uruguay-Rio de la Plata y su variabilidad ambiental,

- evaluar formalmente los mecanismos que modulan la relacion K~M y determinan la

estructura comunitaria en el marco de la TME.

Para alcanzar los objetivos propuestos se cuenta con una base de datos que incluye informacion
de variables fisicoquimicas y biolégicas medidas in situ en diferentes ecosistemas con una

frecuencia de muestreo bimensual en un amplio gradiente de condiciones ambientales.
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METODQOS

Aproximacioén general

Se utilizaron bases de datos provenientes de la toma de muestras realizada
bimensualmente en seis sitios entre el 20 de enero de 2013 y el 30 de marzo de 2014 cubriendo
las cuatro estaciones del afio desde el embalse de Salto Grande en el Rio Uruguay (RU) hasta el
limite exterior del Rio de la Plata (RdIP) en Punta del Este, en el marco del “Proyecto Inter-
Institucional Algas” en el cual participaron el CURE, IIBCE y LATU (Kruk ef al. 2015). Se realizaron
seis campafas en cada sitio (Salto Grande (SA), Fray Bentos (FB), Carmelo (CA), Colonia (CO),
Montevideo (MO) y Punta del Este (PE)) abarcando un gradiente geografico de 800 km, donde se
tomaron muestras en dos estaciones correspondientes a aguas abiertas (AA) y costa (CO),
excepto en Salto, donde las estaciones de AA y CO corresponden a los brazos del embalse
generados por los rios Gualeguaycito e Itapebi respectivamente (Figura 1). Se registré un total de
72 casos, considerando el mes, el sitio y la estacion de muestreo. Se generd una variable
categodrica denominada 7ijpo de Ecosistema con cuatro niveles para caracterizar a los sitios en
Embalse para Salto Grande, RJo para la zona de Fray Bentos, Carmelo y Colonia, Estuario para
Montevideo y Esfuario Externo se definié para Punta del Este.

Utilizando un sensor electronico HORIBA U-50 se tomaron medidas de variables fisicas en
la superficie del agua (temperatura (°C), salinidad, turbidez (NTU, unidades nefelométricas de
turbidez)). La salinidad se midi6 en la escala practica y se reporté sin unidades. La profundidad de
la columna de agua se midié con ecosonda (metros) y se realizaron perfiles en profundidad en
cada estacion de muestreo de la temperatura, salinidad y fluorescencia (URF, unidades relativas
de fluorescencia) utilizando un fotoradidmetro y un CTD SeaBird 19 plus. Los datos del
fotoradiometro se utilizaron para estimar los coeficientes de atenuacion de la luz en la columna de
agua (Kp; metros-) a partir de la ley de Lambert-Beer donde o es irradiancia de superficie (umol

fotones m2 s) e |; es intensidad de luz a profundidad z:
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Kp=—*+ (3)

Se colectaron muestras de agua con botellas Hydrobios PWS (sub-superficialmente) en las
cuales se determind la concentracion de nutrientes totales y disueltos (nitrogeno total (NT),
amonio (NHs), nitrato (NO3), fésforo total (PT), fésforo inorganico disuelto (POs), silice (SiO2)) y
cuantificaron las comunidades biologicas para el total de casos. De las botellas se obtuvieron
alicuotas para el analisis de la estructura de tamafos de las comunidades planctdnicas en las
estaciones de muestreo de cada sitio. De esta manera se cuenta con informacion de gran calidad
y con frecuencias de muestreos que contribuyen al numero total de casos y ampliar el gradiente
de condiciones ambientales, lo que en conjunto permite evaluar las predicciones propuestas de
forma robusta. Por mas detalles del muestreo y las variables ambientales registradas, asi como
las técnicas empleadas para analizar los nutrientes, referirse a Kruk ef al. (2015), Martinez de la

Escalera et al. (2017) y Segura et al. (2017).
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Figura 1. Sitios de muestreo a lo largo de un gradiente ambiental desde los sistemas correspondientes al embalse de
Salto Grande hasta el limite exterior de las aguas estuarinas del Rio de la Plata, incluyendo el cédigo para cada sitio

donde AA y CO corresponden a las estaciones aguas abiertas y costa respectivamente.

Se generaron ademas, matrices de variables fisicoquimicas a partir de medidas y registros
in situ a lo largo del sistema Rio Uruguay-Rio de la Plata (RU-RdIP) desde Salto Grande hasta
Punta del Este para una caracterizacion ambiental del area. Ello incluyé controles de calidad para
depurar inconsistencias y chequear unidades. La obtencién de datos para construir los espectros
de tamafno de las comunidades de nano y micro plancton se realiz6 mediante analisis de conteo
automatico de particulas. Esta técnica se ha introducido cada vez mas en la investigacion como
una herramienta ecoldgica y una aproximacion cuantitativa adecuada, en la cual la distribucion de

tamanos se determina analizando cada particula de un subconjunto representativo de la muestra
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(Lines 1992; Graham ef a/. 2001). Luego se describio la forma de la relacidén entre la densidad
poblacional y el tamafio corporal, estimandose el valor de sus coeficientes y analizando el efecto
de las condiciones ambientales sobre los mismos. Finalmente, se evalud la existencia de patrones
no lineales entre los parametros de la relacion K~M de las comunidades planctonicas del sistema

RU-RdIP y las condiciones ambientales mediante técnicas de aprendizaje automatico.

Analisis electrénico de estructura de tamarnos

La distribucidon de tamafos para los 72 casos de estudio se cuantific6 mediante un
analizador electronico de particulas, Elzone 5390. El principio de medicion consiste en la
generacion de un flujo laminar de electrolito conteniendo las particulas (la muestra) que pasa a
través de un capilar embebido en un campo magnético, de forma que cuando las particulas lo
atraviesan de forma ordenada desplazan un volumen de electrolito equivalente al volumen
sumergido de la particula (Lines 1992). El desplazamiento del electrolito dentro del campo
magnético afecta el flujo de corriente entre los electrodos y produce un impulso eléctrico, cuya
amplitud es proporcional al volumen de la particula (Lines 1992). El instrumento cuenta los pulsos
y los ordena por amplitud y ancho de pulso, proporcionando los datos a partir de los cuales se
calcula la poblacion de particulas (numero de particulas y el volumen de cada particula individual)
(Coulter & Hogg 1976). Esta aproximacion enfatiza la estimacion del volumen y el rango de
tamanos medidos depende del tamano del orificio del tubo por el cual pasa la muestra en forma
de flujo laminar, por lo cual resulta un factor critico del analisis.

Una desventaja de este método es que el conteo incluye particulas vivas e inertes. Como
ventaja se destaca que mide directamente un volumen de una forma irregular que generalmente
se reporta como un diametro esférico equivalente (DEE). Este DEE corresponde al diametro de
una esfera de volumen equivalente al de la particula medida, y por tanto mide sin sesgo por la
forma de dicha particula. Ademas cuenta y dimensiona con alta rapidez, resolucién, sensibilidad y
reproducibilidad un numero muy grande de particulas (Rodriguez & Li 1994; Lines 1992), lo cual

reduce en gran medida el esfuerzo exigido para la recopilacion de datos en comparacion con la
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enumeracion microscopica tradicional y permite una frecuencia de muestreo espacio temporal
mucho mayor asi como la comparacion entre sistemas (Rodriguez 2005).

En las muestras de cuerpos de agua dulce correspondientes al embalse y el rio la fuerza
idonica no permite aplicar este método directamente. Antes debe aumentarse la concentracion de
iones en solucidn, lo que se realiz6 diluyendo la muestra con una solucién electrolitica de agua de
mar artificial de salinidad 30. Luego del conteo, el numero de particulas en la muestra original se
calculé corrigiendo por la dilucidn y descontando las particulas presentes en la solucion
electrolitica medidas de forma independiente.

En la presente tesis se pasaron las muestras por tubos con orificios de 95 y 380 ym de
diametro para informar una distribucién continua de una amplia gama de tamafos de particulas
entre 2-260 ym (rango efectivo de medicion de los tubos utilizados). A partir de ello se generd una
matriz de datos con los reportes de densidad (particulas mL-1) y volumen (como Diametro Esférico
Equivalente, DEE,; ym) en mas de 300 clases de tamanos. El contador automatico genera
recuentos sobre intervalos de ancho creciente hacia clases de mayor tamafo en escala lineal de
DEE, para minimizar el numero de clases que tienen cero conteos y ganar por lo tanto precision
(Newman 2005). El ancho de las clases de tamafio considerado en la presente investigacion fue
de 0.07 pm y aumentando gradualmente con el valor nominal de la clase hasta valores de 3.8 pm;
y fueron constantes en escala Log1o. Los volumenes de muestra efectivamente contados fueron
de ~1 y ~30 mL para los orificios de tamafio de 95 y 380 um respectivamente. Mediante una
prueba de Student (t) con comparaciones pareadas entre sitios, se corrigié por el método de
Bonferroni las contrastaciones multiples y se evalu6 si existian diferencias en los descriptores
comunitarios a lo largo del gradiente ambiental analizado (Zar 2010). Siendo el p-valor mayor que

0.05, entonces se acepto la hipotesis nula de igualdad en las medias entre sitios.

Analisis de datos

Se analizaron las relaciones bivariadas entre las variables ambientales mediante técnicas

no paramétricas, empleando la correlacion de Spearman (p) para estimar una medida de
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asociacion basada en los valores de rango de las variables cuantitativas (Zar 2010). Las variables
fueron consideradas significativamente correlacionadas con un nivel de p<0.05.

En el marco de la teoria, el tamano corporal hace referencia a la masa individual, mientras
que en este trabajo se usa volumen como proxi de masa. Ambas variables deberian comportarse
de forma casi idéntica bajo el supuesto que la densidad de masa en los individuos es constante.
En este sentido, a partir de las estimaciones de tamafo derivadas del analisis en el contador
automatico como diametro esférico equivalente (DEE) se calculé el volumen individual (V; pum3)
como:
)

3 (4)
El biovolumen de cada clase de tamano (um3mL-') se calcul6 multiplicando la densidad de
individuos (particulas mL-") registrada para dicha clase de tamafno por su volumen individual, y fue
analizado para cada sitio de muestreo. En el caso que las variables no cumplieron con los
supuestos para realizar test paramétricos, se utilizé la prueba de rangos Kruskal-Wallis (Zar 2010).

Actualmente se propone estimar los parametros de la relacion entre densidad y tamafo
corporal con métodos de maxima verosimilitud por ser los mas consistentemente precisos (White
et al. 2008; Arim ef al. 2011; Ziegler et al. 2014; Edwards et al. 2016), sin embargo éstos se
utilizan en los casos en que los datos se encuentran en forma individual. Mientras que en la
presente investigacion el método de analisis electronico de particulas brinda los datos distribuidos
en intervalos de tamano corporal, que corresponden al limite inferior del intervalo. Por lo que se
construyeron espectros de tamafo de tipo ISD (White ef a/. 2007; Edwards ef al. 2016; Sprules &
Barth 2016), y se ajustd la regresion de conteos dentro de un intervalo de tamafno corporal contra
el limite inferior del intervalo de tamafo corporal en escala Logio por el método de minimos
cuadrados. Este tipo de espectro de tamano fue propuesto por Edwards ef al (2016) por su
precision en los casos que los datos se encuentran agrupados, como sucede con los datos que

brinda el analizador electrénico. En este trabajo incorporamos ademas la ponderacion de la
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variable de respuesta con el numero de observaciones presentes en cada clase de tamano
corporal.

A cada uno de los 72 casos disponibles, se le aplic6 un modelo lineal simple de la forma:

y=a+bx+te (5)

Donde las variables x e y corresponden al Log+o del tamano individual y al Log1o de la densidad de
individuos observada respectivamente, siendo a el punto de intercepcion en la ordenada, b el
escalamiento con el tamano esperado por TME (correspondiente a 3 segun ec. 2), y e la parte
estocastica del modelo. Se estimaron los valores de los parametros, a y b, que minimizan las
diferencias entre el valor observado y el valor esperado segun la recta (Zar 2010).

Otro enfoque estadistico que se utilizé para explorar los cambios en la escala de la relacion
fue el ajuste de regresiones segmentadas con un punto de quiebre y ajuste de dos rectas a ambos
lados del quiebre, con el paquete “segmented” de R (Muggeo 2003). El método halla los

parametros de las ecuaciones siguientes:

y=a; +bx+e parax=PQ (6)

(7)

Segun esta parametrizacion, a1y a2 son las constantes de regresion en los segmentos posterior

y =a; +byx+e parax < PQ

(ec. 6) y previo (ec. 7) al punto de quiebre PQ, mientras que by b2 son los coeficientes de los
espectros de tamafos indicando la inclinacion del segmento correspondiente y e los errores
aleatorios de la relacion. Los modelos segmentados permiten determinar de forma objetiva rangos
de la variable con respuestas lineales similares y se ajusta a toda la gama de valores dejando de
lado la necesidad de arbitrariamente predefinir subconjuntos de datos donde se aplicaria una
regresion unica (Muggeo 2003). Han sido aplicados exitosamente para resolver problemas
biolégicos (Segura et al. 2013; Segura ef al. 2015; Ziegler ef al. 2014) y ademas se pueden
combinar con la estimacion de escalamiento de modelos lineales entre puntos de quiebre,
maximizando asi el uso de los datos disponibles y la extraccion de informacion biolégica

significativa de los datos disponibles (Segura et a/. 2015). La combinacion de estos métodos
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permite detectar patrones mas complejos, asi como probar y validar supuestos teoricos (Arim ef
al. 2011).

La seleccion de modelo lineal o segmentado se basé en el criterio de informacion de Akaike
(AIC) (Burnham & Anderson 2002). Una diferencia de dos unidades de AIC entre modelos
competidores indica un apoyo relevante al modelo con menor AIC. De esta manera se
determinaron los coeficientes de los espectros de tamafo para cada caso. El procedimiento
estadistico utilizado para establecer la diferencia de medias entre las pendientes e interceptos
estimados para las dos estaciones muestreadas dentro de cada sitio (referidas como aguas
abiertas (AA) y costa (CO)) fue una prueba de t de muestras pareadas, donde las observaciones
se definen como las diferencias entre dos conjuntos de valores. Las diferencias entre sitios
respecto a los coeficientes estimados se evalué con comparaciones pareadas utilizando pruebas t

con ajuste de los valores p con el método Bonferroni (Zar 2010).

Predicciones y supuestos de la TME

Como se propone en la hipdtesis de la presente tesis, se predice que la relacion K~M en
escala log-log es lineal y negativa con una pendiente de -% para las comunidades planctonicas.
Para su evaluacion se analizaron las pendientes, b, estimadas a partir de las ecuaciones 5y 6 que
asumimos son equivalentes al escalamiento con M propuesto por la TME en la ecuacion 2
definidas como 3. La comparacion entre los valores de pendientes obtenidos y el esperado segun
los antecedentes se llevo a cabo para el total de casos (a escala regional) y para cada sitio (a
escala local) mediante la prueba t de muestra unica por el cual se comprueba si la media de los
coeficientes tiene el valor especificado en una hipétesis nula (u=-%) (Zar 2010). También se
evaluaron las relaciones con p=-1 que podrian ser compatibles con el modelo de la TME y se
utilizé el criterio de un valor de p mayor a 0.05 para aceptar lo propuesto por teoria en los casos
de relaciones no significativas.

Ademas, se postula que son las condiciones ambientales de temperatura y/o recursos, las

que determinan la densidad maxima de individuos de un tamano dado que puede haber en un
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cierto ecosistema estructurando la comunidad. Para su evaluacién en los 72 casos de estudio se
estimo el valor del intercepto para la clase de tamafo minima registrada por el instrumento de
conteo automatico de particulas, 2.0 ym de DEE, y los definimos como, A, asumiendo que son
equivalentes al intercepto () propuesto por la TME e incluyen el efecto de la temperatura y los
recursos. De este modo se analizé independientemente el efecto del inverso de la temperatura
superficial del agua por la constante de Boltzmann (1/kT) sobre la densidad de individuos. El
efecto de los recursos ambientales en la forma del espectro de tamanos se evalu6 considerando a
la concentracion de nutrientes como variable explicativa; representada por la suma de las formas
inorganicas del nitrogeno (NID= nitratos + amonio); y complementariamente se explord la
concentracion de fésforo inorganico disuelto (PO4) medido in situ para los seis sitios durante un
ano. Por otra parte, dado que la disponibilidad de luz aparece como un factor preponderante que
controla la estructura de las comunidades planctonicas (Cole & Cloern 1984; Kruk ef al. 2014), el
entorno de luz en la columna de agua también fue considerado durante el analisis como recurso.
Estuvo representado por el coeficiente de atenuacion de la luz (Kp) obtenido por mediciones
discretas de irradiancia a lo largo de la columna de agua, y por un estimador indirecto de la
turbidez del agua medido en superficie.

Para el total de los 72 casos de estudio y dentro de cada sitio, es decir a escala regional y
local respectivamente, las predicciones fueron evaluadas empelando un modelo lineal simple con
el fin de cuantificar la relacion entre las variables de respuesta en escala Logio (pendientes e
interceptos) y las variables explicativas independientemente (1/kT, NID, POu, turbidez, Kp) usando
una base de datos completa en un amplio gradiente de condiciones ambientales. La significancia
de ajuste del modelo lineal se evalué con el coeficiente de determinacion, R? y la linealidad se
verificd mediante el analisis de residuos contra los valores estimados de las regresiones. A su vez,
se estimo la asociacion entre cada una de las variables explicativas y las pendientes e interceptos
mediante el coeficiente de correlacidon de Spearman, identificado como p en el texto, a nivel
regional y local. Mas alla de analizar las decisiones discretas (compatibles o no con la teoria) para

cada conjunto de datos, se consideran las desviaciones de las expectativas de la TME.
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Técnica de microscopia tradicional, Utermhdl

La mayoria de las particulas en aguas superficiales son organismos planctonicos, incluidas
bacterias, protistas fototroficos y heterétrofos, y metazoos, sin embargo, las particulas no vivas,
detritus e inorganicas también son abundantes en las aguas superficiales costeras. En estos
casos el riesgo de sobreestimar la densidad de los individuos plancténicos podria ser alto con la
técnica de analisis electronico. Por ello en forma complementaria se consideraron los datos en
Kruk ef al. (2015) y Nogueira (2017), quienes estimaron la densidad de fitoplancton (Densidad;
individuos mL-") a partir del recuento de microscopia invertida usando camaras de sedimentacion
segun la técnica de Utermohl (1958) y el volumen individual (V; pm3) estimado segun Hillebrand ef
al. (1999). El biovolumen en cada caso de estudio (Biovolumen; pm3mL-1) se calculé multiplicando
el volumen individual por su densidad. Las tendencias regionales se evaluaron mediante pruebas
no paramétricas (e.g Kruskal Wallis) para detectar diferencias entre sitios (Zar 2010). Por mas
detalles de los métodos empleados para la identificacidn y analisis cuantitativo de la comunidad
fitoplanctonica en el area de estudio referirse a Kruk ef al. (2015) y Nogueira (2017).

La informacién derivada del analisis de microscopia tradicional (técnica de Utermohl)
permitid construir nuevos espectros de tamano, representados por las abundancias totales de
individuos dentro de ocho clases de tamafo (V) logaritmicas (rango 1 a 9 en escala Log1o) en
funcién del tamafo minimo de cada clase. Los espectros de tamano fueron ajustados mediante
modelos lineales simples segun la ecuacién 5 y los parametros se estimaron con métodos de
minimos cuadrados. Se ponder6 ademas la variable de respuesta con el numero de
observaciones presentes en cada clase de tamano.

La interdependencia entre las variables estimadas (densidad y biovolumen) con ambas
técnicas de conteo (analizador electronico de particulas y microscopia tradicional), asi como el
efecto de la estructura fisicoquimica de la columna de agua en los descriptores comunitarios se
evalu6 con una prueba de correlacion (p) al nivel de confianza del 95%. Ademas, la relacion entre
los descriptores comunitarios, asi como entre pendientes e interceptos, estimados mediante

conteo automatico y por microscopia se analizaron respecto a la relacion 1:1.
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Modelos de prediccion

Se emplearon potentes técnicas no lineales para evaluar desviaciones del patron esperado
por la TME para los coeficientes (pendientes e interceptos) de la relacion K~M del nano y micro
plancton del sistema RU-RdIP, en funcion de las variables ambientales mas relevantes. Se
utilizaron las aproximaciones estadisticas de arboles de regresion y clasificacion (CART, (De’ath &
Fabricius 2000)) y los modelos agregados de bosques aleatorios (RF, (Breiman 2001)). Se empled
para ello la libreria “rpart” (Therneau ef al. 2015) y “randomForest” respectivamente disponibles en
el programa estadistico R (Liaw & Wiener 2002). Los arboles de regresion y clasificacion (CART)
son creados por particion binaria recursiva de la variable de respuesta en regiones ramificadas
cada vez mas homogéneas (nodos), hasta construir los nodos finales con la menor varianza
posible (De’ath & Fabricius 2000). Para los casos presentes en los nodos finales (hojas) se asigna
el promedio de la variable predicha (pendientes e interceptos). Mientras que la técnica RF
combina las predicciones de varios arboles de regresién obtenidos de muestras bootstrap del set
de datos, donde un pequeio numero aleatorio de variables predictoras se usa para la particion
binaria en cada nodo, hasta que se construye un arbol completo (Cutler ef a/. 2007). Los métodos
de aprendizaje automatico son muy utilizados por ser flexibles y tener gran poder predictivo,
siendo una herramienta robusta y con gran aplicacion a problemas ambientales (Cutler ef a/. 2007;
Kruk & Segura 2012; Segura ef al. 2017). En este caso, nos permitiran capturar patrones (no
lineales) que modifican la estructura comunitaria y avanzar en el entendimiento de posibles
causas de los cambios en las pendientes e interceptos de la relacion K~M, lo cual es clave para
comprender aspectos ecologicos importantes.

Para comparar estas técnicas con las tendencias lineales se construyé un modelo lineal
generalizado (GLM) con distribucion de la familia gaussiana y funciéon de enlace identidad
utilizando como variable explicativa pendientes e interceptos. La eleccién de los modelos se hizo
mediante seleccion por pasos en ambas direcciones (direction=“both”) con el comando “step” del
programa estadistico R, por AIC y analisis de los residuales (Burnham & Anderson 2002). Para

detectar colinealidad entre las variables, se calcul6 el factor de inflacion de la varianza (VIF) que
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proporciona un indice que mide cuanto se incrementa la varianza de un coeficiente de regresion
estimado debido a la colinealidad. La correlacién entre las variables explicativas reduce la
precision con que se estiman los coeficientes, por lo que se recomienda remover aquellas
variables cuyo valor de VIF sea mayor a cinco (Zar 2010).

En todas las técnicas empeladas se siguid el mismo proceso de modelizacién,
construyendo primero el modelo saturado con todas las variables y evaluando su ajuste a los
datos obteniendo el modelo éptimo de acuerdo a cada técnica. Luego se evaluo el desempefio del
modelo con un método de validacién por muestra de prueba, en el cual se divide al azar el set de
datos en dos grupos (uno para entrenar al modelo y otro para evaluar el error de generalizacion).
Este procedimiento se itero 100 veces, obteniendo asi una distribucion de errores para cada caso.
Esto permite una evaluacion mas adecuada de la capacidad predictiva del modelo evitando el
sobreajuste y la comparacion entre modelos de distinta naturaleza como los lineales y los de
aprendizaje automatico (Crisci ef al. 2012). Las variables explicativas incluidas inicialmente fueron
el inverso de la temperatura por la constante de Boltzmann (1/kT, kelvin), la salinidad y la
profundidad de la columna de agua (metros). El Kp (metros) y la turbidez (NTU) se incluyeron
como indicadores del ambiente luminico, ademas se considerod la concentracion de los nutrientes
en forma de nitrogeno inorganico disuelto (NID) y fésforo inorganico disuelto (PO4). La variable
biolégica abundancia de zooplancton (individuos mL-1) estimada por Kruk ef al. (2015) para el area
de estudio fue incluida con el fin de detectar si los cambios en las pendientes e interceptos
estaban asociados a este grupo de organismos.

Todos los analisis se realizaron con el programa estadistico R utilizando la interfaz de

RStudio (version 1.0.136, 2016).
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RESULTADOS

Caracterizacidon ambiental

Se observaron amplios gradientes espaciales tanto de las variables fisicas como quimicas
(Tabla 1). La profundidad de los distintos sistemas analizados vari6 entre 1.5 y 17 metros, siendo
los sitios mas profundos los correspondientes al embalse de Salto Grande y a la estacion aguas
abiertas en Punta del Este (Tabla 1). La temperatura superficial del agua presentdé un rango de
11.0 a 33.6 °C mostrando un patrén temporal de variacién estacional alcanzando los maximos en
verano y un patrdn regional con una tendencia de valores mayores en Salto Grande y menores en
Montevideo y Punta del Este, independientemente de la época del aino (Tabla 1). Los cambios en
la salinidad y turbidez fueron marcados en el gradiente espacial. La salinidad fue cero en todos los
meses de muestreo para las estaciones de Salto Grande, Fray Bentos, Carmelo y Colonia
(correspondientes al tipo de ecosistema de embalse y rio), y aumentd hacia Montevideo, con
valores maximos de 33.5 en la zona correspondiente al estuario externo en Punta del Este (Tabla
1). La mayor variabilidad estacional de la salinidad se observé en Montevideo con un rango de 5.3
a 31.3. La turbidez varié entre sitios en un rango de 0 a 187 NTU registrandose los valores mas
bajos en Punta del Este y los superiores en Colonia y Carmelo, donde también se detectaron
mayores coeficientes de atenuacion de la luz en la columna de agua (Tabla 1).

Espacialmente la concentracion de fésforo inorganico disuelto (PO4) no presentd una
tendencia clara y varié entre valores indetectables y un maximo de 2.23 ymolL-' en Montevideo,
siendo Colonia el sitio con valores medios superiores de fésforo (Tabla 1). El fésforo total (Pt) fue
maximo en Montevideo y la concentracién de silice (SiO2) presentd una tendencia a disminuir
espacialmente desde Salto Grande hasta Punta del Este al igual que el nitrégeno total (N1) (Figura
1, Anexo I). La misma tendencia present6 el nitrégeno inorganico disuelto (NID) descendiendo
desde el embalse de Salto Grande hacia los sitios con mas influencia marina (Tabla 1). EI mayor

rango de NID se observé en Fray Bentos (Tabla 1). Cabe destacar que los antecedentes para el
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RdIP reportan valores de NID que discrepan respecto a los altos valores detectados en este
estudio (Kruk ef al. 2014; Calliari ef al. 2005). La concentracion de amonio fue mayor en Salto y
Montevideo (Figura 1, Anexo |). En el plano temporal no hubo tendencias claras en las variables
medidas a excepcion de la temperatura y la irradiancia que fueron mayores en verano y menores

en los muestreos de invierno.

Tabla 1. Valores medios y rangos (minimo-maximo) por sitios de las principales variables ambientales medidas en el
sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Variables: sitio y tipo de ecosistema (embalse, rio,
estuario y estuario externo), profundidad de la columna de agua (PROF.; metros), temperatura (°C), salinidad,
turbidez (NTU), coeficiente de atenuacion de la luz (Kp; metros-') y concentracion de nutrientes (fésforo inorganico

disuelto (POs; pmolL-1) y nitrégeno inorganico disuelto (NID; pymolL-1)). *Ind=indetectable.

SITIO TIPOde ECO- PROF. TEMPERA-  SALINI- TURBIDEZ Kb PO4 NID
SISTEMA (m) TURA (°C) DAD (NTU) (m?)  (umolL?)  (umolL-1)
Salto Embalse 10.6 22.2 0 23 3.1 0.86 134
Grande 7-14 14.2-33.6 - 9.3-39.9 22-47 Ind-1.71 30-274
Fray Rio 4.7 21.2 0 17.9 29 0.71 128
Bentos 1.5-75 12.9-27.7 - 0.9-409 2.0-4.7 Ind-1.91 1.4-268
Carmelo Rio 3.9 20.2 0 63.6 4.2 0.98 126
1.7-74  12.3-256 - 10.8-187 1.8-7.8 Ind-2.07  81-232
Colonia Rio 55 19.4 0 72.9 4.0 1.1 123
2-10 11.0-24.8 - 16.2-159 2562 Ind-2.16 101-181
Montevideo Estuario 5.1 17.4 17.5 28.1 2.0 0.77 46
1.8-9.2  11.0-22.9 5.3-31.3 56-89.6 1.0-4.2 0.1-2.23 2-106
Punta del 9.2 17.5 25.6 4.2 0.7 0.84 30
Este Estuario Ext. 2-17 11.1-22.8 19.1-33.5 0-21.7 0.3-1.1  Ind-2.18 0.7-38

Se evalud la relacion entre las variables fisicoquimicas de los 72 casos mediante el
coeficiente de correlacidén p (Tabla 2). La salinidad present6 una correlacion negativa significativa
con la temperatura y con la concentracion de Nt, NID y SiO2 segun lo esperable para una variable
conservativa en un gradiente de dilucion (Tabla 2). La turbidez se correlaciond positivamente con

el Kp, y ambas se asociaron negativamente con la salinidad y positivamente con la temperatura
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(Tabla 2). Por otra parte, la turbidez se correlacion6 positivamente y en magnitud similar con la
concentracion de Pty POs, mientras que el Kp lo hizo con la concentracion de Pr, SiO2, NID y Nt
(Tabla 2). A su vez la concentracién de nutrientes en forma de NID se relacioné fuertemente y de
modo positivo con la de Nt y SiOo, las cuales a su vez se asociaron entre si en igual sentido y
magnitud similar (Tabla 2). La profundidad de la columna de agua y la concentracion de amonio
fueron las unicas variables que no estuvieron correlacionadas con ninguna de las variables
medidas, con valores de p siempre superiores a 0.05.

Es decir que los sitios representativos de las estaciones mas marinas (correspondientes al
tipo de ecosistema estuarino que incluye Montevideo y Punta del Este) con mayor salinidad,
registraron temperaturas mas bajas, menores concentraciones de nutrientes (NID, Nt y SiO2) y
mayor transparencia en la columna de agua. En cambio, en los sitios de las estaciones limnicas
(correspondientes al tipo de ecosistema de embalse y rio), se observd un gradiente de mayores
temperaturas y concentracion de nutrientes (PO4, N1, NID y SiOz2), asi como una alta turbidez y

atenuacion de la luz en la columna de agua.
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Tabla 2. Coeficientes de correlacion de Spearman (p) y nivel de significancia (p-valor) entre las variables
fisicoquimicas analizadas a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. En negrita se
destaca las correlaciones que fueron significativas. Las variables incluidas son: temperatura (°C), salinidad, turbidez
(NTU), coeficiente de atenuacion de la luz (Kp; metros-') y concentracién de nutrientes (fosforo inorganico disuelto
(POs; umolL-1), nitrégeno inorganico disuelto (NID; pmolL-"), fésforo total (Pt; pmolL-"), nitrégeno total (Nt; pmolL-1) y
silice (SiO2; pmolL"). Cddigos de significancia de p-valor: 0.001 “**; 0.01 "*; 0.05 "™; 0.1 ' '. Numero de

observaciones en cada caso N=72.

Variables TEMPERA- SALINI- TURBI- Kb PO4 NID Pr Nt SiO2
TURA DAD DEZ
Fisicoquimicas
TEMPE- 1 -0.37*** 0.24* 0.35** 0.06 0.07 0.20 0.24* 0.028
RATURA
SALINI- 1 -0.31** | -0.59*** -0.14 -0.65*** | -0.02 | -0.63*** | -0.79***
DAD
TURBIDEZ 1 0.75*** 0.30** 0.17 0.29** 0.05 0.2
L G) 1 0.14 0.30** 0.23* 0.36** 0.44***
PO4 1 0.1 0.55** | -0.07 0.05
NID 1 -0.04 0.60*** | 0.80***
Pt 1 -0.06 -0.07
Nt 1 0.72***
SiO2 1

En relaciéon a los cambios en profundidad de distintas variables en verano e invierno,
observamos que la columna de agua estuvo mezclada en la mayoria de los casos en los
ecosistemas correspondientes al embalse y rio, mientras que en la region estuarina,
particularmente en Montevideo las situaciones de estratificacién ocurrieron con mayor frecuencia y

los patrones fueron mas variables. En la figura 2 se muestra un caso representativo para los
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ecosistemas analizados del RU-RdIP a lo largo en la estacion aguas abiertas en Junio del 2013.
Los gréaficos de la izquierda (A, C y E) corresponden a perfiles del medio fisico (temperatura y
salinidad) del embalse, rio y estuario, y a la derecha se representa la fluorescencia (B, D y F)
correlativa a cada tipo de ecosistema. En el extremo superior se muestra el caso del embalse, a
continuacion los casos del rio y en el extremo inferior conjuntamente los casos del estuario y
estuario externo.

En particular en el embalse de Salto Grande en la estacidon de aguas abiertas se
observaron temperaturas en superficie mas elevadas, tanto en verano como en invierno. La
temperatura fue homogénea en la columna de agua, al igual que la salinidad que siempre se
mantuvo en cero (Figura 2 A). En cambio la fluorescencia mostré su maximo de 27 URF cercano a
1 m de profundidad, disminuyendo abruptamente a menos de 3 URF a partir de los 3 m (Figura 2
B), la misma tendencia se observo en verano.

En la zona del rio, los patrones fueron los mas homogéneos. La salinidad fue cero en toda
la columna de agua para los 3 sitios (Fray Bentos, Carmelo y Colonia) (Figura 2 C). La
temperatura fue mayor durante el verano y cercana a los 15°C en invierno, sin variaciones entre
superficie y fondo en las estaciones limnicas (Figura 2 C). En Fray Bentos la fluorescencia fue
cercana a cero, mientras que en Carmelo se observan valores superiores con un pico a los 4 m
que alcanza 10 URF (Figura 2 D). Colonia tuvo un perfil de fluorescencia que se mantuvo
constante y cercano a 2 URF (Figura 2 D).

La regidn estuarina presentd situaciones de temperaturas inferiores (cercanas a 10°C en
invierno) con minimos en Punta del Este, donde se observé un perfil homogéneo de la variable en
la columna de agua. Particularmente en Montevideo se detectdé que la temperatura presenté
valores mas bajos en la superficie y un aumento a los 5 m de profundidad (Figura 2 E). Del mismo
modo, la salinidad fue menor en la superficie (cercana a 8) y aumentando hacia el fondo donde
alcanz6 maximos de 25, observandose una estratificacion inversa en junio del 2013 (Figura 2 E).
Durante el verano, en el sitio de Montevideo también se vio la columna de agua estratificada con

valores superficiales de temperatura y salinidad, que comenzaron a aumentar a los 4 m
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alcanzando maximos en el fondo. En Punta del Este se registran los valores maximos de salinidad
en superficie (cercanos a 20), con un perfil homogéneo independientemente de la estacionalidad
(Figura 2 E). Finalmente en Punta del Este se observan valores superiores de fluorescencia (entre
5y 10 URF) a partir de los 5 m (Figura 2 F). De modo similar, en Montevideo se detectd un pico
de fluorescencia de aproximadamente 10 URF a una profundidad de 4 m (Figura 2 F), coincidente
con la clina que separa aguas menos salinas y frias por encima, de las mas salinas y calidas por

debajo.
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Figura 2. Cambios en profundidad (m; metros) de salinidad, temperatura (°C; grados Celsius) y fluorescencia (URF;
unidades relativas de fluorescencia) medidos con CTD en la zona de aguas abiertas para los seis sitios de estudio en
Junio del 2013. Los graficos A y B corresponden al tipo de ambiente de embalse; C y D al rio; E y F al ambiente
estuarino incluyendo el estuario externo. A la izquierda (A, C y D), se observa el perfil fisico de salinidad y
temperatura; y a la derecha (B, D y F), el perfil de fluorescencia para cada tipo de ecosistema. Se distinguen los casos
en que hubo diferencias de las variables analizadas entre sitios dentro de cada ambiente. Sitios: FB, Fray Bentos; CA,
Carmelo; CO, Colonia; MO, Montevideo; PE, Punta del Este.
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Estructura comunitaria

Se contaron y midieron un total de 2.2E+07 particulas en 319 clases de tamarno (DEE). Se
observo un rango de variabilidad de tamanos individuales que abarca seis érdenes de magnitud,
entre 4.4 y 7.8E+06 uym3, equivalente a un rango de 2-246 um de DEE (Tabla 3). Espacialmente,
la media de las variables: DEE, tamano individual, densidad y biovolumen, se estimaron
considerando todas las observaciones. Ademas se determiné un rango que denota la diferencia
de maximos registrados para el total de cada variable en las 12 estaciones por sitio a lo largo de
todo el gradiente analizado.

Punta del Este fue el sitio con un promedio de individuos de tamafo mas grande, mientras
que Fray Bentos y Carmelo presentaron los individuos relativamente mas chicos (Tabla 3), sin
embargo no se observaron diferencias significativas en la distribucion de medias entre sitios (p-
valor ajustado>0.05; N=72). La densidad total de particulas fue similar en Carmelo, Colonia y
Montevideo, donde a su vez se registraron los valores mas altos del gradiente regional analizado
(Tabla 3). Mientras que en Punta del Este se observd un densidad total significativamente distinta
e inferior respecto al resto de los sitios (p-valor ajustado<0.05; N=72). Salto Grande y Fray Bentos
presentaron una situacién intermedia de densidad de particulas. EI mayor rango de variabilidad de
densidad (particulas mL-") se observé en Montevideo (Tabla 3).

Los dos indicadores de abundancia estuvieron correlacionados entre si, densidad total-
biovolumen total (p=0.6; p-valor<0.001, N=72). No hubo una tendencia temporal marcada en el
biovolumen total (um3mL-1), sin embargo espacialmente se observd que en Fray Bentos fue menor
que en Salto Grande (p-valor ajustado=0.04; N=72). Mientras que las estaciones de Punta del
Este presentaron un biovolumen total inferior y valores medios significativamente distintos de

Salto Grande y Carmelo (p-valor ajustado igual a 0.003 y 0.01 respectivamente; N=72).
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Tabla 3. Valores medios y rangos de maximos de las variables estimadas mediante el analisis electronico de los
espectros de tamano de comunidades plancténicas de seis sitios a lo largo del RU-RdIP durante el periodo de estudio
2013-2014. El rango representa la diferencia de maximos observadas en las 12 estaciones con que cuenta cada sitio.
Variables: diametro esférico equivalente (DEE; pm), tamafo individual (um3), densidad observada (particulas mL-") y

biovolumen (um3mL-1).

SITIO DEE TAMANO INDIVIDUAL DENSIDAD BIOVOLUMEN
(um) (um3) (particulas mL-") (Mm3mL-")
Salto Grande 43 2.7E+05 883 1.2E+05
119 - 243 8.9E+05 - 7.5E+06 8.9E+04 — 4.0E+05 1.1E+07 - 6.5E+07
Fray Bentos 41 2.2E+05 771 7.8E+04
127 — 221 1.1E+06 — 5.7E+06 8.3E+04 - 3.5E+05 1.3E+07 - 2.8E+07
Carmelo 42 2.4E+05 1509 1.0E+05
118 — 239 8.5E+05 - 7.1E+06 4.6E+04 — 1.1E+06 1.3E+07 - 4.8E+07
Colonia 43 2.6E+05 1473 1.4E+05
129 - 246 1.1E+06 - 7.8E+06 1.8E+05 - 7.0E+05 9.1E+06 — 1.7E+08
Montevideo 44 2.8E+05 1513 1.1E+05
139 - 232 1.4E+06 — 6.5E+06 6.3E+04 — 1.8E+06 6.1E+06 — 1.2E+08
Punta del Este 48 3.8E+05 283 4.4E+04
141 — 243 1.5E+06 — 7.5E+06 1.8E+04 - 1.5E+05 3.5E+06 - 2.8E+07

Espectros de tamaios de nano y micro plancton

Se generaron y analizaron 72 espectros de tamano a partir de seis sitios muestreados
durante un ano. Se halld una relacion inversa significativa entre la densidad observada y el
tamano individual para todos los sitios, fechas y estaciones de muestreo (Figura 3). Para el
conjunto de datos, los parametros de escalamiento mostraron variabilidad, con valores de
pendientes consistentemente menores a -%, disminuyendo la densidad de particulas en un modo
casi continuo hacia clases de tamafos mayores.

Mediante la prueba t de muestras pareadas se observo que no hubo diferencias de medias
en las pendientes entre las estaciones aguas abiertas (AA) y costa (CO) dentro de cada sitio

(siempre p-valor>0.05; N=6 en cada prueba), excepto en el caso de Montevideo (t=3, diferencia de
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medias=0.45; p-valor<0.05, N=6). De esta manera, en una evaluacion posterior de las
predicciones por sitio, Unicamente en Montevideo se considerd separadamente los efectos de las

condiciones ambientales en las pendientes para AA y CO separadamente.

A Modelo Segmentado B
] PQ=2.1
Salto Grande

2 3 4 5
I I
5

1

Log o(Densidad;K (ind mL™"’ )

1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6

Logio(Tamano individual;M ( pm3 )

Figura 3. Espectros representativos de la relacion tamafo individual-densidad observada, tipo ISD, de comunidades
plancténicas en escala Log+o, analizados para los extremos del gradiente geografico ajustando el modelo éptimo. El
grafico A, representa el ajuste de un modelo lineal simple en la zona estuarina externa de Punta del Este. El grafico B,
un modelo segmentado con su valor del punto quiebre (PQ) en el tamano corporal en el embalse de Salto Grande.
Los circulos (0) corresponden a los datos estimados con el tamafio de orificio del analizador de particulas igual a 95

pmy las cruces (+) al orificio de 380 pym.

Un resumen para los seis sitios de los modelos estadisticos ajustados para estudiar la
estructura de tamanos de las comunidades planctonicas en todas las estaciones y fechas de
muestreo se puede observar en la Tabla 4, con valores medios y rangos de los parametros mas
relevantes, asi como la proporcion de casos con ajuste de modelo lineal y en segmentos. Por
detalles del modelo ajustado y sus resultados en cada caso particular del total ver Tabla 1, Anexo
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En el 70% del total de casos analizados el modelo lineal simple present6 mas apoyo con
una relacion lineal inversa consistente entre la densidad total de particulas observadas y el
tamano corporal. En los casos restantes (el 30%) se detectdé un patron de espectro de tamafio con
ajuste de dos segmentos separados por un punto de quiebre, esto incluye tres casos en Salto
Grande, tres en Carmelo, siete en Colonia, ocho en Montevideo y uno en Punta del Este (Tabla 4).
En la totalidad de los casos de Fray Bentos el modelo lineal simple proporcioné un ajuste éptimo.
La significancia de ajuste de todos los modelos estadisticos mostr6 elevados valores de R2 con un
promedio de 0.98 y por tanto una alta proporcion de la varianza en los datos se puede atribuir solo
al tamafo.

En todos los casos se estimo el valor del intercepto, A, cuando el logaritmo en base 10 del
tamano corporal es igual a 0.64, y por tanto cuando M vale 4.4 pm3 (~2 um de DEE) (Tabla 4). De
este modo, posteriormente se evaluan las predicciones de la TME estrictamente para tal clase de
tamano. Al considerar el conjunto de interceptos estimados (A), se observd que no hubo
diferencias de medias entre las estaciones AA y CO dentro de cada sitio (siempre p-valor>0.05;
N=6 en cada prueba), por lo que se trabajé con muestras agrupadas.

Los puntos de quiebre (PQ) se detectaron entre valores de 1.40 a 3.67 en escala log, con
un promedio y desvio estandar de 2.2+0.07 (Tabla 4). Es decir, que en promedio el patron de
quiebre se da a un tamano equivalente a un volumen de 158 uym3y por tanto un DEE aproximado
de 6.7 pm en el rango de 3.7 a 20.7 pm, indicando transiciones abruptas en las tasas de cambio
de la densidad de particulas con el tamafo corporal, hacia pendientes mas pronunciadas en las

clases de mayor tamano.
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Tabla 4. Resultados de los espectros de tamafios de comunidades plancténicas derivados del ajuste de modelos

estadisticos lineales y en segmentos en escala Logo por sitios combinando todas las zonas y fechas de muestreo. Se

detalla: el sitio y el porcentaje de casos con ajuste lineal y en segmentos (LIN:SEG%) y los valores medios y rangos

(minimo a maximo) de los coeficientes de las ecuaciones para cada uno de los modelos propuestos. Donde: y es la

densidad observada; x el tamafo individual; 6 es el escalamiento esperado por TME (y considera tanto las pendientes

del modelo lineal como las de los segmentos posteriores al punto de quiebre); b2 son las pendientes de los segmentos

previos al punto de quiebre; a, ary a- son las constantes de las regresiones (sus valores no se muestran); A es el

intercepto estimado cuando Log1oM=0.64; PQ es el punto de quiebre en la regresién segmentada en escala log y R?

es el coeficiente de determinacion promedio de los 12 modelos ajustados por sitio. Asumimos que b y A corresponden

a las pendientes (B) y los interceptos (x) respectivamente definidos en la ecuacién 2 propuesta por la TME.

MODELO Lineal (LIN) Segmentado (SEG)
y=a+bx y=ai+bx six2PQ
y=az+box si x<PQ
PARAMETROS ESTIMADOS
COEFICIENTES
SITIO LIN:SEG% b b2 A PQ R2
Salto Grande 75:25 -1.13 -0.52 4.34 2.27 0.97
-1.40a-0.93 -0.78a-0.32  3.93a4.61 2.06 a2.43
Fray Bentos 100:0 -1.14 - 4.35 - 0.99
-1.30a-1.02 - 4.00 a 4.63 -
Carmelo 75:25 -1.20 -0.81 4.56 2.11 0.98
-1.58 a-1.00 -1.01a-0.53 3.66a5.14 1.94 a2.27
Colonia 42:58 -1.25 -0.69 4.62 2.54 0.99
-1.60 a -0.98 -1.15a0 4.20 a4.99 1.88 a 3.67
Montevideo 33:67 -1.38 -0.35 4.45 1.91 0.97
-1.90a-1.00 -0.70a0 3.72a5.34 1402243
Punta del Este 92:8 -1.03 -0.22 3.85 1.41 0.97
-1.17 a-0.86 - 3.18-4.22 -

Para maximizar el uso de los datos obtenidos del ajuste de ambos modelos estadisticos se

combina la estimacion de escalamiento de modelos lineales entre puntos de quiebre (referidos

como b en la Tabla 4), observandose que en promedio la relacion negativa entre densidad y
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tamano corporal fue mas pronunciada que el valor esperado por las restricciones metabdlicas,
pendiente promedio=-1.2; rango=-1.9 a -0.86 (Figura 4 A).

Independientemente del sitio, para todo el conjunto de datos se encontr6 que las
pendientes fueron significativamente distintas de -% (u=-0.75; t=-18; p-valor<0.001, N=72), y mas
negativas que -1 (u=-1; t=-7.8; p-valor<0.001, N=72). Del mismo modo en cada sitio se observaron
pendientes estadisticamente distintas a -% a lo largo de las zonas correspondientes al embalse y
rio, volviéndose aun mas negativas hacia Montevideo donde fueron mas variables, rango -1.9 y -
1.0 (u=-1; siempre p-valor>0.05, N=12 en cada prueba; excepto en Montevideo donde se evalua
independientemente AA y CO y por tanto N=6). Este rango, denota el efecto de muestreo en dos
estaciones distintas, observandose que las pendientes fueron mas positivas en la zona de aguas
abiertas (MOAA) y mas negativas en la estacion costera (MOCOQO) (Figura 4 A). Todos los sitios
fueron significativamente distintos de la estacion costera de Montevideo (p-valor ajustado<0.05;
N=72). En Colonia también se observaron pendientes pronunciadas que difirieron
significativamente respecto a Punta del Este (p-valor ajustado=0.01; N=72).

La Figura 4 B corresponde a las pendientes resultantes del ajuste del modelo segmentado
para las clases de tamafio menores a los puntos de quiebre ajustados (referidos como b2 en la
Tabla 4). Los resultados muestran para cada sitio pendientes medias negativas en el rango de -
1.15 a 0, con valores alejados de lo esperado en todo el gradiente ambiental analizado (u=-0.75;

media de b2=-0.52; t=3.0; p-valor=0.003, N=22).
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Figura 4. Distribucion de las pendientes estimadas del espectro de tamafios de las comunidades plancténicas en seis
sitios a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Sitios: SG, Salto Grande; FB, Fray
Bentos; CA, Carmelo; CO, Colonia; MO, Montevideo; MOAA, Montevideo Aguas Abiertas; MOCO, Montevideo Costa;
PE, Punta del Este. El grafico A, representa todas las pendientes estimadas a partir del ajuste de los modelos
estadisticos lineal y en segmentos (b). El grafico B, representa las pendientes que corresponden al segmento previo
al punto de quiebre resultado del ajuste del modelo segmentado (b2). Los diagramas de cajas incluyen la mediana
(linea negra), el primer y tercer cuartil (linea inferior y superior de la caja respectivamente) y los extremos de las
lineas punteadas son el rango de los valores considerando todas las estaciones en cada sitio de muestreo. Se indica
el numero de observaciones (N). La linea a rayas roja indica el valor de pendiente teéricamente esperado (-%); la

linea punteada negra indica el valor medio para el total de casos en cada gréfico respectivamente (b~-1.2; b2~-0.54).

Los valores de los interceptos (A) mostraron una tendencia al aumento desde Salto Grande
hacia Carmelo y Colonia donde se alcanza una densidad media mas alta, siendo Montevideo el
sitio que presento los casos con valores maximos de densidad (Figura 5). Hacia la region exterior
del Rio de la Plata se observd un descenso de los interceptos con valores minimos en Punta del
Este (Figura 5) y significativamente distintos que el resto de los sitios (p-valor ajustado<0.001;

N=72).
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Figura 5. Distribucion de los interceptos estimados del espectro de tamafios de las comunidades planctonicas en seis
sitios a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Sitios: SG, Salto Grande; FB, Fray
Bentos; CA, Carmelo; CO, Colonia; MO, Montevideo; PE, Punta del Este. El grafico representa los valores de
densidad derivados del ajuste de un modelo lineal y en segmentos para la menor clase de tamafio cuando
Log1oM=0.64 (A). Los diagramas de cajas incluyen la mediana (linea negra), el primer y tercer cuartil (linea inferior y

superior de la caja respectivamente) y los extremos de las lineas punteadas son el rango de los valores considerando

todas las estaciones en cada sitio de muestreo. Se indica el numero de observaciones (N).

Relacion con las condiciones ambientales

Se detallan los valores de los coeficientes de correlacion p y la significancia estadistica
entre pendientes (B~b) e interceptos (x~A) de la relacion K~M en funcién de cada variable

predictora (1/kT, POa4, NID, turbidez, Kp) en la Tabla 2 y Tabla 3 del Anexo .

Pendientes

Se registrd la ausencia de correlacion entre las pendientes y el inverso de la temperatura

multiplicada por la constante de Boltzmann (1/kT) (p=0.14; p-valor=0.3, N=72) tanto para el total
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de casos en su conjunto, como por sitios (Tabla 2, Anexo I). Al analizar la relaciéon de las
pendientes con el logaritmo en base 10 de la concentracion de NID y de PO4, no se detectaron
relaciones significativas a escala regional (p NID=-0.12; p-valor=0.3, N=72; p P04=0.08; p-
valor=0.5, N=72), ni local (Tabla 2, Anexo I). Los resultados hallados concuerdan con lo esperado
segun las expectativas tedricas propuestas por la TME especificamente para las pendientes,
donde tanto las condiciones de recursos (e.g. nutrientes) como de temperatura no afectarian el
valor de escalamiento en la relacion densidad-tamario corporal.

Al considerar el sistema RU-RdIP en su conjunto, los resultados muestran que la
disminucion de luz en el agua tuvo un efecto significativo en la distribucion de tamanos
individuales mas grandes. Se detectd una correlacion inversa entre las pendientes en su conjunto
y los recursos en forma de luz, con relaciones mas pronunciadas y negativas a medida que la
columna de agua es menos transparente, es decir hacia altos coeficientes de atenuacion de la luz
(p Kp=-0.33; p-valor<0.005, N=72) y mayor grado de turbidez (p turbidez=-0.28; p-valor<0.05,
N=72). Los modelos lineales simples ajustados entre las variables mencionadas tuvieron
pendientes negativas significativas a nivel de 0.05 de -0.20 y -0.10 para Kp y turbidez
respectivamente, con un R2 menor al 11% en ambos casos. Al ejecutar el analisis por sitio ni el Kp
ni la turbidez mostraron asociacion significativa alguna con las pendientes en ninguno de los seis

sitios (Tabla 2, Anexo ).

Interceptos

Las correlaciones de los interceptos por sitio en funcién de 1/kT y el Logio de la
concentracion de PO4 y NID separadamente no fueron significativas (p-valor>0.05; N=12) (Tabla
3, Anexo |). Al ejecutar el analisis para el conjunto de los interceptos a lo largo del gradiente
ambiental analizado tampoco se observaron asociaciones significativas en una evaluacién
independiente con 1/kT y con la concentracion de nutrientes (p-valor>0.05; N=72). Sin embrago se
hallaron patrones interesantes a nivel regional para el continuo RU-RdIP respecto al ambiente
luminico de la columna de agua. La relacién de los interceptos en funcion del Kp y la turbidez en

escala Logio a nivel regional fue positiva y similar para las dos variables (p Kp=0.59 y p
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turbidez=0.64; p-valor<0.001, N=72), por lo que sistemas con alto Kp y grado de turbidez en la
columna de agua presentarian las densidades de individuos mas altas. Los modelos lineales
simples ajustados entre el total de los interceptos y el Logio del Kp y la turbidez
independientemente, fueron significativos con pendientes positivas de 0.79 y 0.43
respectivamente (p-valor<0.001; N=72), el R2 para la variable explicativa Kp fue de 0.39 y para la
turbidez de 0.40. En un analisis por sitio, se detecté en Carmelo una alta correlacién positiva con
las variables del ambiente luminico (p Kp=0.62 y p turbidez=0.79; p-valor<0.05, N=12) (Tabla 3,
Anexo ). Sin embargo los modelos lineales simples ajustados para los doce casos muestreados
en Carmelo en funcion del Kp y la turbidez no fueron significativos (p-valor>0.05; N=12), por lo que
la asociacion detectada con el método de Spearman evidenciaria una relacidon entre las variables

no lineal.

Descriptores de la comunidad fitoplanctdnica por microscopia tradicional

La comunidad de fitoplancton para el area de estudio mostré una considerable variabilidad
en términos de las estimaciones de densidad de individuos derivadas de los conteos realizados al
microscopio (Densidad Utermohl) (Figura 6 A). Se observo un rango entre 2 y 3.3E+05 ind.mL-1, y
en promedio el numero de individuos fue maximo hacia los extremos del gradiente, en la zona del
embalse y estuario externo (Figura 6 A). En las estaciones fluviales de Fray Bentos y Carmelo los
registros medios de ind.mL-" fueron significativamente menores que en el embalse (p-valor
ajustado=0.02 en ambos casos; N=72). Las estimaciones de densidad de abundancia con el
instrumento de conteo electronico (Densidad Analizador) y con la técnica Utermdhl no estuvieron
correlacionadas entre si (p=-0.12; p-valor=0.3, N=72). Los registros detectados con el analizador
fueron mas altos en todo el gradiente regional analizado, excepto en el caso particular del
embalse en Enero del 2013 donde la alta densidad particulas contabilizadas automaticamente

también se detecto en el microscopio (Figura 6).
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Figura 6. Variacion regional del logaritmo de la densidad total Logio(Densidad; ind.mL-") a lo largo del sistema RU-
RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Sitios: SG, Salto Grande; FB, Fray Bentos; CA, Carmelo; CO, Colonia;
MO, Montevideo; PE, Punta del Este. El grafico A, representa las estimaciones de densidad obtenidas del analisis con
microscopia tradicional (Densidad Uthermdl). El grafico B, representa las estimaciones de densidad derivadas del
instrumento de conteo electronico de particulas (Densidad Analizador). Los diagramas de cajas incluyen la mediana
(linea negra), el primer y tercer cuartil (linea inferior y superior de la caja respectivamente) y los extremos de las
lineas punteadas son el rango de los valores considerando todas las estaciones en cada sitio de muestreo. Se indica

el numero de observaciones (N).

Los indicadores de abundancia estimados por microscopia estuvieron correlacionados
entre si, densidad-biovolumen (p=0.56; p-valor<0.001, N=72). El biovolumen total detectado vario
entre sitios con una tendencia similar a la densidad de fitoplancton con valores significativamente
superiores en el embalse respecto a Fray Bentos y Carmelo, y en Punta del Este respecto a Fray
Bentos (p-valor ajustado<0.05, N=72). Para comparar las estimaciones derivadas de las dos
técnicas empeladas en el analisis de las comunidades planctonicas (analizador electronico de
particulas y microscopia tradicional), el biovolumen (um3mL-') de cada uno de los 72 casos de

estudio se transformd a Log1o y se los contrastoé con la relacion 1:1. Se observd que en muchos
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casos el biovolumen fue subestimado por la técnica de microscopia (o sobreestimado por el
analisis electrénico), detectandose diferencias de mas de dos 6rdenes de magnitud entre técnicas
(Figura 7). En apoyo, hubo ausencia de correlacion significativa de dicha variable entre técnicas
en una prueba de Spearman (p=-0.02; p-valor=0.8, N=72). Particularmente los puntos por encima

de la linea 1:1 corresponden a casos del embalse de Salto Grande (Figura 7).

10

Logq(Biovolumen Utermhél; um® mL ")

I I
3 4 5 6 7 8 9 10

Log;o(Biovolumen Analizador; ym® mL™")

Figura 7. Comparacion del biovolumen total Logto(Biovolumen; pm3mL-1) entre las dos técnicas de conteo para los 72
casos analizados en seis sitios a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. El eje x,
representa las estimaciones derivadas del instrumento de conteo electrénico de particulas (Biovolumen Analizador).
El eje y, representa las estimaciones obtenidas del analisis con microscopia tradicional (Biovolumen Uthermdl). La

linea punteada representa la relacion 1:1.

Con el fin de analizar los resultados en funcidon de la estructura fisicoquimica de los
diferentes ambientes, la densidad de individuos y el biovolumen estimado con cada técnica de
conteo se correlaciond con las variables ambientales medidas en los sitios de estudio (Tabla 5).
En el caso de Uthermdl se observaron respuestas claras con la profundidad del sistema y los
nutrientes (Tabla 5). Ambas variables se asociaron en igual sentido y similar magnitud con la

profundidad de la columna de agua (p densidad=0.36; p biovolumen=0.33), con los sitios mas
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profundos como el embalse y la zona de aguas abiertas de Punta del Este con gran biomasa
fitoplanctonica (Tabla 5). Asimismo, la fluorescencia estuvo correlacionada positivamente con la
densidad de individuos y el biovolumen total (ambos casos con p=0.60) (Tabla 5). Por otra parte,
el biovolumen se asocio6 con la salinidad positivamente (p=0.26) y con la concentracion de NID y
SiO2 ambas en sentido negativo (p=-0.25 y -0.30 respectivamente) (Tabla 5), lo cual concuerda
con el alto biovolumen observado por microscopia en la regién estuarina externa a baja
concentracion de nutrientes.

En el caso de analizador electronico de particulas, los descriptores comunitarios se
asociaron negativamente con el aumento de la salinidad a lo largo del gradiente ambiental (Tabla
5). Se observo que los sitios con mayor transparencia en la columna de agua, es decir menor Kp y
turbidez, presentaron los valores mas bajos de densidad de particulas (Tabla 5). Esto concuerda
con los menores interceptos detectados en Punta del Este en resultados de secciones previas. En
apoyo, la misma tendencia se observé con el biovolumen, el cual a su vez estuvo correlacionado
negativamente con la disminucion de la temperatura hacia el ambiente estuarino externo (Tabla

5).
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Tabla 5. Coeficientes de correlacion de Spearman (p) y nivel de significancia (p-valor) entre las variables
fisicoquimicas analizadas a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014, y la densidad total
(Densidad; ind.mL-") asi como el biovolumen total (Biovolumen; pm3mL-') estimados a partir de los conteos por
microscopia tradicional (Uthermdl) y analisis electronico de particulas (Analizador). Las variables incluidas son:
profundidad de la columna de agua (PROF.; metros), salinidad, turbidez (NTU), coeficiente de atenuacion de la luz
(Kp; metros), el inverso de la temperatura por la constante de Boltzmann (TEMP.; 1/kT, kelvin), la fluorescencia
(FLUOR.; URF, unidades de fluorescencia relativa) y la concentraciéon de nitrdgeno inorganico disuelto (NID; pmolL-1)
y silice (SiOz; pmolL-'). Cddigos de significancia de p-valor: 0.001 ***’; 0.01 "*; 0.05 "™; 0.1 ' '. Se muestran solo los

casos significativos al nivel de 0.05. Numero de observaciones en cada caso N=72.

Descriptor PROF. SALINIDAD TURBIDEZ KD TEMP. FLUOR. NID SiO2
Comunitario (1/KT)

Densidad ind.mL-1

Uthermal 0.36** - - - - 0.60*** - -
Analizador - -0.28* 0.65%** 0.61%** ) ) i i

Biovolumen pm3mL-1

Uthermol 0.33** 0.26* - - - 0.60***  -0.25* -0.30**
Analizador - -0.37** 0.50%** 0.56*** -0.29* - - -

Estructura de tamafios del fitoplancton

Los datos de conteo derivados del analisis de la comunidad fitoplancténica mediante
microscopia tradicional abarcan un amplio rango de tamanos corporales entre 3.6 y 5.9E+07 pms3,
similar a lo registrado con el analizador electrénico de particulas. Se construyeron los espectros
definiendo ocho clases de tamafo y los coeficientes estimados corresponderian al B y ap esperado
por la TME segun la ecuaciéon 2. Dado el bajo numero de individuos en general contabilizados por
la técnica Uthermdl, algunas de las clases de tamafo definidas no presentaron ningun conteo.
Esto se reflejo en los bajos valores de R2 alcanzados en muchos casos, donde solo el 18% de los
72 modelos lineales ejecutados fueron significativos (p-valores<0.05) con un R2 promedio de 0.91.

Esto incluye un unico caso en Montevideo y en Salto Grande, dos en los sitios de Fray Bentos y
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Punta del Este, tres en Carmelo y cuatro casos en Colonia. Por detalles del modelo ajustado y sus
resultados en cada caso particular que fue significativo (13 en total) ver Tabla 4, Anexo I.

En los casos mencionados, las pendientes de los espectros de tamano para el fitoplancton
tuvieron una media de -0.58 en un rango de -0.98 a -0.32, incluyendo el valor tedrico predicho de
escalamiento de -0.75, aunque en promedio significativamente superior (u=-0.75; t=3.9; p-
valor=0.002, N=13). Estas pendientes a su vez, fueron mas positivas que las estimadas a partir de
los datos derivados del analizador electrénico de particulas para los mismos casos, cuya media
fue -1.22 (t=9.1, diferencia de media=0.63; p-valor<0.001, N=13). La evaluacién de
interdependencia entre los coeficientes estimados a partir de conteos derivados del analizador
electronico de particulas y microscopia tradicional no fue significativa para el caso de las
pendientes (p=0.035; p-valor=0.9, N=13) ni de los interceptos (p=-0.55; p-valor=0.06, N=13). El
valor medio de los interceptos en escala logaritmica estimados del conteo por la técnica Uthermdl
fue de 3.49 y menor respecto a lo registrado por la técnica de conteo automatico en los mismos
casos, 4.34 (t=-2.6, diferencia de media=-0.84; p-valor=0.02, N=13).

En la figura 8, los resultados de los coeficientes correspondientes a cada técnicas se
compararon con la relacion 1:1 y en general se observd que los valores se distribuyeron cerca de
la recta. Las pendientes con la técnica Uthermdl sin embargo fueron sobreestimadas, mientras
que los interceptos en general fueron subestimados respecto a los derivados del analisis
electronico. Como excepcidn se destacan los casos del extremo del gradiente donde la densidad
poblacional fue mayor y queda dentro de lo esperado por la relacién (Figura 8 B). Los resultados

concuerdan con lo hallado en la seccidn anterior para los descriptores comunitarios.
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Figura 8. Comparacién de las pendientes (grafico A) e interceptos (grafico B) (correspondientes a f y «
respectivamente en la ecuacién 2 propuesta por la TME), derivados de los espectros de tamafios de comunidades
plancténicas en los seis sitios analizados a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014.
Los mismos corresponden aquellos casos que fueron significativos con las técnicas de microscopia tradicional
(Pendientes Uthermdl e Interceptos Uthermdl) y los correspondientes a los mismos casos obtenidos del instrumento
de conteo electronico de particulas (Pendientes Analizador e Interceptos Analizador). Niumero de observaciones

N=13. La linea punteada representa la relacion 1:1.
Técnicas de aprendizaje automatico para predecir la estructura de tamanos

Dado que las relaciones tedricas esperadas de cambio en los interceptos respecto a las
condiciones ambientales no se observaron, se evalud la posibilidad de mejorar la performance de
los modelos lineales con técnicas alternativas mas flexibles donde no se asume ninguna familia de
distribucion a los datos. Las variables dependientes de los modelos aplicados correspondieron a
las pendientes e interceptos (b y A respectivamente) estimados para los doce casos con que
cuenta cada sitio de estudio, 72 en total, a partir de conteos derivados del analisis electronico de
particulas. En base a los resultados previos, se seleccionaron las variables explicativas con mayor
poder predictivo y representativas de los distintos procesos que de alguna manera modularian la

estructura de tamanos de las comunidades plancténicas para ser incluidas en los modelos de
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prediccién. Dado los resultados de la caracterizacion ambiental sabemos que algunas de las
variables incluidas mostraron ademas relaciones entre si debido a que estan asociadas al
gradiente salino presente en el sistema de estudio. Aun asi ninguna de las mismas debi6 ser
removida por colinealidad al presentar todas, valores de factor de inflacion de la varianza (VIF)

menores de 5.

A continuacion se detallan los resultados de las aproximaciones estadisticas empleadas.

. Modelos lineales generalizados (GLM)

Luego de la seleccién automatizada por AIC, el modelo seleccionado para el caso de las
pendientes con una deviancia explicada del 36% fue el que retuvo a las variables de
concentracion de PO4 en sentido positivo, y a la turbidez, profundidad de la columna de agua,
abundancia de zooplancton y salinidad todas en sentido negativo. Los parametros estimados para
las variables seleccionadas fueron significativos al nivel de confianza del 95% excepto la salinidad
(Tabla 6). En el caso de los interceptos el aumento de la densidad se asocié negativamente con la
salinidad y positivamente con la turbidez (Tabla 6). EI modelo 6ptimo con una deviancia explicada
del 35% seleccion6é ademas a la profundidad como variable explicativa, sin embargo ésta no fue

significativa (p-valor>0.05) (Tabla 6).
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Tabla 6. Resultados de los modelos lineales generalizados construidos para evaluar el efecto de las variables
fisicoquimicas analizadas sobre las pendientes (b) e interceptos (A) de la relacion K~M de las comunidades
plancténicas en seis sitios a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Los modelos
seleccionados incluyen las variables de turbidez (TURB.; NTU), profundidad de la columna de agua (PROF.; metros),
salinidad (SAL.), abundancia de zooplancton (ZOO.; ind.mL-") y concentracion de fésforo inorganico disuelto (POs;
pmolL-'). En la tabla se detallan los coeficientes de cada modelo, el nivel de significancia (p-valor) y la deviancia
explicada del modelo (Dev. Exp %). Codigos de significancia de p-valor: 0.001 ***’; 0.01 ™*'; 0.05 "™'; 0.1 '". Numero de

observaciones N=72.

Parametro Modelo lineal generalizado Dev.Exp %
Pendientes b=-1.2 -0.002TURB*** +0.10PO4* -0.014PROF* -0.0002Z0O0* -0.0035SAL 36
Interceptos A= 4.4 +0.004TURB*** -0.011SAL** -0.015PROF 35

Il. Arboles de Clasificacién y Regresién (CART)

Se considerd un criterio de poda de elegir un valor del parametro costo complejidad lo
suficientemente chico (cp=0.001) como para que se construya una secuencia anidada de arboles
grande tanto para el caso de las pendientes como de los interceptos. Luego de obtenidos todos
los sub arboles se utilizé la regla 1-SE para elegir el arbol 6ptimo, reteniendo el arbol mas simple
cuyo error sea menor que el del arbol con minimo error sumado a su error estandar.

El arbol de regresion para el caso de las pendientes con una varianza explicada del 55%
retuvo a las variables Kp como nodo raiz, ademas de la salinidad, turbidez y temperatura. Se
definieron cinco nodos finales asignados con el promedio de los valores de la variable
dependiente para los casos que estan en cada nodo final segun el perfil de condiciones
ambientales. Se destacd una rama principal hacia la derecha donde las pendientes mas positivas
estuvieron separadas del resto y fuertemente vinculadas a un bajo coeficiente de atenuacion de la
luz en la columna de agua (Kp<1.6 metros') (Figura 9). Mientras que las pendientes mas
negativas se observaron cuando los valores de Kp y salinidad fueron altos. Finalmente, en

condiciones de baja salinidad (<2.7) las pendientes presentaron situaciones intermedias respecto
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a los valores en los extremos, con una tendencia a disminuir en sistemas de turbidez superior a 87
NTU. A baja salinidad, la baja turbidez también fue importante, determinando junto con una
temperatura menor a 22°C (es decir a mayor cociente 1/kT y por tanto menor T), pendientes mas
cercanas a -1. Los resultados concuerdan con las tendencias observadas en secciones previas
para los diferentes ecosistemas definidos como embalse, rio y estuario incluyendo ademas la

parte externa de Punta del Este.

Pendientes

KD>=1.615
I

SALINIDAD>=2.7

-1.018

TURBIDEZ>=87.9
-1.557 TEMPERATURA< 39.2

-1.317

-1.187 -1.119

Figura 9. Arbol de regresién éptimo para las pendientes (b) de la relacion K~M. Cada nodo raiz e intermedio esta
representado por una variable ambiental, entre las que se incluyen: coeficiente de atenuacion de la luz (Ko, metros),
salinidad, turbidez (NTU) y el inverso de la temperatura por la constante de Boltzmann (1/kT, kelvin; 39 kelvin~22°C).

Los nodos finales detallan el promedio de la variable de respuesta (b) asociado a cada perfil de variables predictoras.
En el caso de los interceptos con una varianza explicada del 60% se seleccionaron las

variables Kp como nodo raiz, y turbidez, salinidad y concentracion de POs4 como nodos

intermedios. Se definieron seis nodos finales y se observé una rama principal a la izquierda donde
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valores de Kp inferiores a 1.4 metros' se asociaron a las densidades mas bajas (Figura 10).
Mientras que a valores de Kp mayor a 3.3 metros-! y salinidad superior a cero, los interceptos en
promedio fueron los mas elevados (Figura 10). En cambio en condiciones de Kp menor a 3.3
metros-, se detectaron situaciones intermedias de valores de interceptos y tanto la turbidez como
la concentracion de POs fueron importantes, observandose interceptos superiores cuando los

niveles de dichas variables fueron mayores a 28 NTU y 0.6 umolL-' (Figura 10).

Interceptos

KD< 1.41
I

KD<|3.33

3.875
TURBIDEZ<28.6 SALINIDAD<0.05

PO4< 0.6586 |
’_P_‘ 4577 4583 4835
4156  4.425

Figura 10. Arbol de regresién éptimo para los interceptos (A) de la relacion K~M. Cada nodo raiz e intermedio esta
representado por una variable ambiental, entre las que se incluyen el coeficiente de atenuacion de la luz (Ko, metros-
1), la salinidad, turbidez (NTU) y concentraciéon de fésforo inorganico disuelto (PO4; pmolL-"). Los nodos finales

detallan el promedio de la variable de respuesta (A) asociado a cada perfil de variables predictoras.
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lll. Bosques Aleatorios (RF)

El RF iterado con 1000 arboles y un numero maximo de 2 variables usadas para cada
nodo, tanto en el caso de las pendientes como de los interceptos, dio un porcentaje de varianza
explicada del 12% y 35% respectivamente. La relevancia de las variables obtenidas mediante la
funcién “VarlmpPlot” permite detectar en orden decreciente la importancia de las mismas en
minimizar la impureza global del arbol. En el caso de las pendientes las variables mas importantes
fueron el Kp en primer lugar, seguida de la turbidez y la salinidad. En el caso de los interceptos la
funcién detectd una importancia de variables que también tiene en primer lugar al Kp y la turbidez,

seguida de la salinidad ademas de la concentracion de NID y POa.

Errores de prediccién, validacidn por muestra de prueba

El resultado del desempeno de los modelos fue evaluado para pendientes e interceptos con
el método de validacion por muestra de prueba. En ambos casos se observaron leves diferencias
entre técnicas para describir la relacion de los parametros K~M con las variables ambientales
(Figura 11). Los resultados hallados muestran una capacidad predictiva baja y sin diferencias
entre métodos lineales y no lineales para predecir los parametros de la relacién entre densidad y
tamano corporal en los sistemas analizados. Por lo que no hubo mejoras sustanciales y mas alla
de la forma de la relacion con las condiciones ambientales se deben considerar otras alternativas
que den cuenta de la variacién detectada en los coeficientes estimados y nos permita alcanzar
una mejor descripcion de los determinantes de los patrones de densidad-tamano corporal en las
comunidades plancténicas. ElI RF fue la técnica que tuvo valores menores de error tanto en el
caso de las pendientes como interceptos, siendo el mejor modelo para predecir los parametros de
la relacion K~M con un porcentaje de error del 20% en el caso de las pendientes y 34% para la

prediccién de los interceptos.
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Figura 11. Distribucién de errores de muestra de prueba para las tres aproximaciones estadisticas empleadas (GLM,
CART y RF) para el caso de las pendientes (b) (grafico A) e interceptos (A) (grafico B) de la relacion K~M. Los
diagramas de cajas incluyen la mediana (linea negra), el primer y tercer cuartil (linea inferior y superior de la caja

respectivamente) y los extremos de las lineas punteadas son el rango de los valores detectados.
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DISCUSION

En este trabajo se analizd el espectro de tamafios de comunidades del nano y micro
plancton abarcando en forma simultanea el estudio del continuo RU-RdIP, y fue evaluado bajo un
marco tedrico coherente hacia una comprension mecanicista en uno de los niveles de
organizacion mas complejos de la naturaleza. Se evaluaron las predicciones concretas propuestas
en la TME sobre las pendientes e interceptos en una base datos que cubre un amplio gradiente de
condiciones ambientales, aportando al entendimiento de los determinantes subyacentes a la
relacion K~M y brindando informacion en ecosistemas de gran importancia bioldgica y socio-

econdmica para Uruguay.

Amplio gradiente de condiciones ambientales

En el sistema RU-RdIP se detectaron zonas bien contrastantes en su dinamica espacial
respecto a las caracteristicas fisicoquimicas, de acuerdo con estudios previos realizados
independientemente para el Rio de la Plata (i.e. Acha ef al. 2008; Guerrero et al. 1997; Mianzan ef
al. 2001) y algunas zonas del Rio Uruguay (i.e. Ferrari ef al. 2011). Los gradientes de salinidad y
turbidez delimitaron las zonas con influencia dulceacuicola y marina segun lo reportado con
anterioridad (Framinan & Brown 1996; Guerrero ef al. 1997; Acha ef al. 2008; Kruk ef al. 2014). La
region del rio y embalse con un bajo régimen de luz y una alta carga de particulas suspendidas se
caracterizé por una alta temperatura y concentraciones elevadas de nutrientes. Mientras que en la
zona estuarina con el aumento de la salinidad se observé una disminucion de la concentracion de
NID, Nt y SiO2, una mejor penetracion de la luz y menor temperatura. Esta tendencia ya ha sido
observado en el RdIP, en donde el aumento de la salinidad conlleva a una disminucién en la
concentracion de nutrientes, especialmente en las formas disueltas de nitrogeno (Nagy ef al.

2002; Calliari et al. 2005).

|62



Teoria Metabdlica de la Ecologia

Se observo un soporte parcial respecto a las predicciones propuestas por la TME. El
estudio de los patrones de densidad-tamano de las comunidades plancténicas se abordd desde la
relacion ISD (White ef al 2007; Arim ef al. 2011), y se observé que el total (72) de las
comunidades analizadas en los diferentes ecosistemas cumplieron con la disminucion
tedricamente esperada en la densidad poblacional con aumento del tamafo corporal, sugiriendo
generalidades en la dependencia de la forma de la relaciéon, aunque con una pendiente mas
negativas que -%. Ademas, se corrobord la ausencia de correlacion entre las pendientes y las
condiciones ambientales de temperatura y recursos en forma de concentraciéon de nutrientes de
NID y PO4 en todos los sitios. La densidad de individuos no una funcién de 1/kT, por lo que no se
observo evidencia del papel de la temperatura en el control de la variabilidad de la estructura del
tamano de las comunidades planctonicas en el area de estudio analizada de acuerdo a las
expectativas teoricas. La densidad poblacional superior esperada a mayores niveles de nutrientes
tampoco se observo en los resultados, sugiriendo la importancia de procesos que estan operando

y no fueron incluidos en el modelo especifico.

Pendlientes mas negativas que las esperadas porla TME

La totalidad de las pendientes detectadas para el area de estudio fueron significativamente
inferiores a -% y en general mas negativas que -1 con un valor medio de -1.2 (rango=-1.9 a -0.86).
Lo que indicaria una reduccion en la densidad con el tamafno corporal mayor a lo que se pensaba
anteriormente, y constituyendo asi otro reporte que cuestiona la aplicabilidad de un exponente
universal de escalamiento para dicha relacién (Dodds ef a/. 2001; Issac & Carbone 2010). Esto
tiene implicancias en términos de las entidades reales consideradas en la presente investigacion,
donde los individuos en las clases de tamanos mas grandes se encontrarian sub-representados
respecto a lo esperado.

Esta tendencia de pendientes mas negativas que -% sugiere que podria haber mas de un
nivel trofico y por lo tanto deberiamos considerar las relaciones de masa depredador-presa

(PPMR) y la eficiencia de transferencia de energia entre los niveles tréficos adyacentes (TE) en
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escala Log1o (Brown & Gillooly 2003; Jennings & Blanchard 2004). Si los individuos analizados
pertenecen a un unico nivel trofico su espectro de tamafio deberia tener una pendiente cercana al
-% esperado, lo cual se aproxima a lo hallado en este trabajo a partir de los datos derivados de la
técnica Uthermdl, con pendientes estimadas para el fitoplancton en el rango de -0.98 y -0.32. Aun
asi se debe destacar el amplio rango de valores detectados en este caso, el cual podria estar
dado por la asignacion a todos los individuos del fitoplancton a un unico nivel tréfico (Boyce et al.
2015). En cambio cuando los individuos no comparten una fuente de recursos comun, la energia
disponible para individuos mas grandes se ve limitada (Brown & Gillooly 2003; Cyr 2000; Elton
1927). Esta limitacion aumenta con el tamano y depende de la PPMR y la TE entendida como la
proporcion de produccidon de presa convertida a produccion de depredador (Cyr 2000; Jennings &
Blanchard 2004). También depende de la proporcion de biomasa del nivel trofico inferior que
efectivamente es consumida por los depredadores, esto en general no se incluye en la TE e
implica caidas aun mayores en la eficiencia.

De acuerdo a los estudios realizados por Hansen ef al. (1994) para estimar la PPMR en
redes alimentarias estructuradas por tamafo para clasificar a los depredadores planctonicos, y
dado el rango de tamainos que fueron contabilizados en el analizador de particulas, en la presente
investigacion las posibles PPMRs que habrian estarian entre 100:1 y 8:1. Si ademas asumimos
una TE tipica de 0.1 (Lindeman 1942), dado que se estima la eficiencia de transferencia
energética en un 10% de las presas convertidas a produccién del depredador (Trebilco ef al.
2013), podemos predecir entonces una escala de densidad (N) con el tamafio corporal (M) a partir

de la siguiente ecuacion:
N — M_EIQ'M{]'DEIU TE,J'II].DEIU PPMR}

(8)
Donde las pendientes resultantes se encontrarian en el rango de -1.25 a -1.7, lo cual es mas
consistente a lo reportado en la presente investigacion para los distintos ecosistemas analizados
(~1.2), y podria explicar las desviaciones observadas. En este sentido, el pronunciado
escalamiento de N~M es consistente con las predicciones del modelo de la ecuacion 8. De esta

manera, serian los procesos ecoldgicos que modulan la transferencia de energia entre niveles
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troficos factores relevantes en determinar la estructura de tamanos de las comunidades
planctonicas, cuando son analizadas bajo las técnicas empleadas en este trabajo. Esta afirmacion
debe tomarse con precaucion, ya que se basa en un analisis con supuestos (i.e. TE igual a 0.1, la
PPMR no depende de M) que podrian no aplicarse a todas las relaciones depredador-presa
individuales. En este sentido se recomienda realizar analisis de sensibilidad de los escalamientos

predichos a los cambios en las variables mencionadas (Jennings & Mackinson 2003).

Posibles causas de las desviaciones de los supuestos

v' No se registra estado estacionario
- Acceso diferencial de recursos relacionado al tamario

Un supuesto que subyace a las aproximaciones macroecolégicas y que debe ser
considerado es que el sistema se encuentra en estado estacionario, y por tanto los procesos que
dirigen la transformacion de materia y energia estan en equilibrio. Este argumento supone que los
individuos coexistentes utilizan la misma fraccion de todos los recursos disponibles (Savage ef al.
2004). Sin embargo en la presente investigacion dada las aproximaciones metodologicas
empleadas se analizaron distintos grupos plancténicos, los cuales accederian diferencialmente a
los recursos (principalmente como consecuencia del tamafo corporal) encontrandose
desviaciones de las expectativas tedricas. Un problema de la evaluacion de algunas relaciones
esperadas, en particular el efecto de los recursos, es que en el rango de tamafios analizado los
recursos limitantes (e.g. nutrientes, luz) pueden presentar variaciones que generan desvios
sistematicos en los espectros. Existe evidencia que sugiere que dentro del rango de tamafios
analizados, hay escalamientos de las tasas de crecimiento de los organismos planctonicos con el
tamano corporal que podrian desarmar la hipotesis de equivalencia energética en amplios rango
de tamafos (Marandén 2015; Ward ef al. 2017). Ademas, el acceso a los recursos no seria
independiente del tamano corporal (Edwards ef al. 2012; Aksnes & Egge 1991), y una respuesta
fisioloégica a la limitacion de recursos por la disponibilidad de luz o nutrientes podria alterar la

escala de las tasas metabdlicas con el tamafo (Finkel 2001; Finkel ef a/. 2004), lo cual podria
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resultar en un cambio en la estructura del tamafo de las comunidades plancténicas (Irwin ef al.

2006) alejandolas de lo esperado por la TME.

- Sistema muy dinamico

Otra consecuencia del no-equilibrio es la dificultad para relacionar los parametros ajustados
con las variables forzantes. La compleja interaccidn entre la disponibilidad de luz, salinidad,
nutrientes y otros factores crean gradientes que son muy variables, especialmente en el plano
espacial, y pueden hacer por tanto variar la estructura comunitaria en una escala chica. Como los
individuos analizados son pequefios y sus tasas metabodlicas son elevadas, las escalas de
variacion son rapidas, sugiriendo que este efecto sea aun mas importante que el ya referido en el
texto. Se debe tener en cuenta que la temperatura fue uno de los muchos factores que variaron
entre muestreos en todos los sitios, incluidos algunos centrales para el mismo parametro como los
recursos (e.g. nutrientes, luz). En este estudio utilizamos la concentracion de nutrientes como un
proxy de los R disponibles y su uso, sin embrago la distribucion de los nutrientes disueltos puede
estar desconectada del suministro y uso de nutrientes y por lo tanto de la estructura de tamafnos.
Por lo que una evaluacion correcta del suministro de recursos es crucial para determinar si la
temperatura tiene un efecto directo sobre los espectros de tamano de los organismos

planctonicos.

v’ Fisica del sistema acuatico
En los sistemas acuaticos hay factores relevantes no considerados en el marco de la teoria
como la fisica de los sistemas acuaticos que es un gran determinante de los patrones

comunitarios.

— Estructura vertical de la columna de agua

Un factor dificil de ponderar pero que debe ser considerado es la estructura vertical de la
columna de agua en los distintos sistemas analizados (e.g. diferencias entre sistemas débil vs
fuertemente estratificados vs mezclados (Cushing 1989; Margalef 1978). En términos generales

se predice una correlacion negativa entre Ry T, pero eso depende de la escala del analisis (e.g.
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puede ser valido para un sistema dado, pero no necesariamente para analisis que agrupen
ecosistemas diferentes). Ademas, todos los resultados referidos al plancton son de la superficie,
pero frecuentemente se observaron diferencias verticales importantes en el ambiente e incluso en
proxys de las comunidades fitoplanctonicas como la fluorescencia. Particularmente en Carmelo,
Montevideo y Punta del Este se detectd picos de maxima fluorescencia entre los dos y cuatro
metros de profundidad, coincidente con la clina que separa aguas menos salinas y frias por

encima, de las mas salinas y calidas por debajo.

— Teoria sobre el mecanismo de coagulacion-floculacion

La estabilidad de la columna de agua afecta la suspensién y el hundimiento de particulas,
algo también dependiente del tamafo, asi como al proceso de coagulacion que genera
agregacion y también afecta la tasa de hundimiento (Kigrboe 1997). Lo cual podria alterar la
densidad de individuos y generar cambios en la estructura comunitaria. Existe teoria que predice
el numero maximo de particulas en suspension a partir de la frecuencia de encuentros

(determinada por la densidad) y la facilidad de pegotearse (Kigrboe 1993).

Patrones de quiebre en los espectros de tamano

Los espectros de tamafio se ajustaron correctamente con un modelo lineal simple en la
mayoria de los casos, sin embargo también se detectaron relaciones segmentadas significativas.
Esto concuerda con un patréon ampliamente reportado de patrones de quiebre en la distribucion
del tamafio corporal de varias comunidades en ecosistemas acuaticos (Arim ef al. 2011; Ziegler et
al. 2014; Segura et al. 2015), sustentando la existencia de cambios abruptos en la relacién
densidad-tamafo corporal. Se han propuesto mecanismos bioldgicos y fisicos potenciales para la
presencia de relaciones de este tipo dentro de un unico conjunto de datos (Ziegler et al. 2014;
Marquet et al. 2008; Skillen & Maurer 2008), implicando principalmente interacciones depredador-
presa, restricciones metabdlicas, la hidrodinamica del sistema acuatico considerado, entre otros

(Allen & Holling 2008; Arim ef al. 2011).
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El cambio observado en el régimen de escala de la presente investigacion se da a tamanos
de DEE promedio de ~6 ym, entre 3-20 pm, y las explicaciones bioldégicas se basan en la
evidencia de que existen cambios en las tasas de crecimiento, que es un proxy del metabolismo
especifico, en el mismo rango de tamafnos en el que se detectaron los quiebres en los
ecosistemas analizados (Ward ef al. 2017; Marandon ef al. 2015). Sucede que la tasa de
crecimiento comienza a descender en las clases de tamafio muy pequefas (<20 um) ya que
estarian limitadas por restricciones fisicas, dado que sus requerimientos minimos ocuparian una
fraccion cada vez mayor de su volumen y no habria espacio para la maquinaria catalitica
(Maranon ef al. 2013). Esto generaria desviaciones de las restricciones metabdlicas propuestas
por la TME para las clases de tamafio mas pequefas y por ese no encontrariamos el patron
esperado en esta regidn del espectro.

Por otra parte, los mecanismos fisicos potenciales que podrian explicar las desviaciones
observadas en esa region del espectro implican aportes de particulas inorganicas que fueron
contabilizadas con el analizador electronico de particulas, asi como por cambios en las
propiedades de las particulas (e.g. agregacion) que podrian dar cuenta de los resultados

observados.

Analizador electronico de particulas vs analisis de microscopia tradicional

La densidad de individuos estimada a partir de datos obtenidos del analizador electrénico
de particulas, sin marcadas tendencias en el gradiente espacial, no coincide con el patron
espacial estimado a partir del microscopio en estudios previos (Kruk ef a/. 2015; Nogueira 2017).
En la discrepancia de resultados influyen los sesgos de los conteos microscopicos que incluyen
por ejemplo menor resolucion y mayor error en el extremo inferior del gradiente de tamanos, que
es donde la densidad de individuos es mayor, y por lo tanto el riesgo de subestimacion es
particularmente grande. Las menores clases de tamano registradas al microscopio en promedio
fueron de 100 uym3, mientras que en el analizador de particulas fueron de 4.4 ym3. A demas
durante los conteos de fitoplancton por microscopia tradicional se cuentan mayormente

fitoplancton, mientras que en el rango de tamanos considerado abundan los nano heterétrofos los
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cuales tiene bajos numeros de recuentos amplificando los errores anteriores. Aun asi, en la region
del rio y estuario, las diferencias entre las técnicas Uthermdl y de analisis automatico fueron
elevadas, lo que sugiere que el material detritico puede haber contribuido con un componente
importante de los conteos en el segundo caso. En esa region se da la confluencia del RU y el Rio

Parana (RP) (Mianzan et al. 2001), por lo que la carga de particulas suspendidas fue alta.

Caracteristicas hidrodinamicas reflejaron las caracteristicas de los espectros

La descarga del RU y RP controla estacionalmente los frentes de salinidad y turbidez del
RdIP que se ubican en la zona de Montevideo, donde ambas variables presentaron gran variacion
estacional. En Carmelo y Colonia ademas se observo el efecto de la descarga del RP en la
turbidez que alcanzo los valores maximos. El frente de turbidez estd mecanicamente vinculado
con un frente de salinidad, y todos los sitios, excepto Punta del Este, pueden ser clasificados
como muy turbios dados los valores de Kp>2m-! segun Krik (1994). Esto podria implicar una
limitacion generalizada en la disponibilidad de luz en la zona que abarca desde el embalse hasta
el estuario. Particularmente, en estuarios ricos en nutrientes la disponibilidad de luz aparece como
un factor preponderante (Cole & Cloern 1984). En esta region del gradiente geografico analizado
se observaron los interceptos mas altos, las pendientes mas pronunciadas y la mayor cantidad de
patrones de quiebre en los espectros de tamano. Existe evidencia de que en condiciones muy
alejadas del equilibrio o de fuerte estrés ambiental los espectros pueden presentar no-linealidades
o incluso discontinuidades (Quifiones 1994). Menezes dos Santos ef al. (2017) en base a datos
recopilados de la literatura, compararon los espectros de tamano en ecosistemas acuaticos
estresados (estrés referido a que los términos de produccion y transferencia de energia tienden a
disminuir y los relacionados con la pérdida tienden a aumentar) y observaron que las pendientes
disminuian mientras que los interceptos aumentaban en las situaciones de estrés. En la region
estuarina se detectd6 mayor cantidad de patrones de quiebre en la estructura de tamafo y las
pendientes mas negativas, lo cual indica la existencia de una importante variabilidad en la relacion
densidad-tamano corporal dentro de un mismo sitio de estudio y podria dar cuenta de procesos

antropicos. Montevideo fue el sitio con mas variabilidad ambiental natural (e.g. respecto a
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temperatura y salinidad), e impactos antropdgenicos podrian reforzar ese efecto, ya que es
esperable que reciba un gran aporte de la descarga de los desechos domésticos e industriales de
la ciudad (Gomez 2014). Algunas senales de este impacto son las altas concentraciones de
fésforo total y amonio alli detectados, estos nutrientes suelen estar relacionados con la descarga
de aguas residuales urbanas (Figura 1, Anexo I) (Kruk ef al. 2015).

Hacia Punta del Este hay un incremento de salinidad. En la region estuarina el aumento de
la fuerza io6nica haria que las particulas floculen y se hundan (Bianchi 2007), reduciéndose la
carga de particulas y por consiguiente aumentando la transparencia en el agua (Calliari et al.
2005). A su vez, cuando los niveles de salinidad son altos las tasas de hundimiento se
desaceleran, con lo que se espera organismos mas grandes. Esto podria explicar los espectros de
tamano con las pendientes mas planas detectadas en la region estuarina externa. Esta tendencia
de un incremento en el tamano de los organismos hacia la parte exterior del estuario ha sido
observada en otros trabajos del area de estudio (Calliari et al. 2005; Segura et al. 2013).

En este trabajo el régimen de luz parecié responder a la variabilidad del material
particulado. Se observd que independientemente del sitio la disminucién de luz en la columna de
agua, es decir el aumento de turbidez y Kp, estuvo asociada con pendientes mas negativas e
interceptos altos. En este sentido los procesos generales que controlan la estructura plancténica
en los sistemas analizados seguirian estos gradientes de luz y nutrientes y estarian condicionados

por la hidrodinamica y confluencia de aguas marinas y dulces.
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CONCLUSIONES

Analizamos los espectros de tamanos de las comunidades planctonicas en 72 casos de
estudio a lo largo del continuo RU-RdIP, bajo condiciones contrastantes en un amplio gradiente

ambiental, evaluando mecanismos en el marco de una teoria cuantitativa.

- En todos los casos se observo la relacion negativa esperada entre densidad y tamafo corporal
congruente con la TME, con pendientes negativa (-1.2; -1.9 a -0.86) de acuerdo a lo esperado
si consideramos que en el rango de tamanos analizados se contabilizaron organismos

plancténicos que pertenecen a mas de un nivel tréfico.

- No se brindd apoyo a las predicciones especificas de la TME respecto al efecto de la T y los R
en los interceptos. Esta falta de apoyo se registré tanto para el total de casos como dentro de

cada sitio, en un amplio gradiente de condiciones ambientales y rangos de tamano corporal.

- De los analisis se deriva que las variables asociadas al ambiente luminico y la salinidad fueron

moduladores relevantes a nivel regional.

PERSPECTIVAS

Se debe considerar los supuestos claves en el marco de la teoria y proponemos incorporar
modelos dinamicos para sistemas fuera del equilibrio que den cuenta de la variacién detectada en
los coeficientes estimados. En estos modelos se puede incluir fendmenos de absorcion de
nutrientes, interaccion depredador-presa, hundimiento, y obtener para diferentes combinaciones
de estos factores diferentes tamanos medios de individuos que responderian a entornos
cambiantes que seleccionarian diferentes valores de un rango posible. De este modo, obtener un
rango de potenciales pendientes que den cuenta de estructuras espaciales mas complejas y
lograr asi una mejor comprension de los patrones de densidad poblacional, donde la cantidad de

energia explotada y el tamafo emerja de dinamicas intrinsecas del sistema.
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Figura 1. Variacion por sitio de la concentracion de nutrientes a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de
estudio 2013-2014. El grafico A, corresponde al fosforo total (PT; pmolL-"); B al nitrogeno total (NT; pymolL-1); C al
silice (SiO2; ymolL-1); D al amonio (NH4; umolL-"). Los diagramas de cajas incluyen la mediana (linea negra), el
primer y tercer cuartil (linea inferior y superior de la caja respectivamente) y los extremos de las lineas punteadas son

el rango de los valores considerando todas las estaciones en cada sitio de muestreo.
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Tabla 1. Resultados de los modelos lineales simples y en segmentos ejecutados para la construccion de los espectros
de tamafios de las comunidades plancténicas en los 72 casos evaluados a lo largo del sistema RU-RdIP durante el
periodo de estudio 2013-2014. Se destaca el modelo ajustado en cada caso (LIN, lineal; SEG, segmentado), el valor
de las pendientes observadas (b); los interceptos estimados cuando log1oM=0.64 (A); los puntos de quiebre (PQ) en la
regresion segmentada en escala Log y los coeficiente de determinacién (R?). Se identifica cada caso a partir del tipo
de ecosistema (embalse, rio, estuario y estuario externo), el nombre del sitio analizados y el cédigo de la muestra (1D
muestra) que esta formado por tres partes donde la primera hace referencia al mes de muestreo (E, enero; MAR,
marzo del 2013; JUN, junio; OCT, octubre; DIC, diciembre; FE, marzo del 2014), la segunda al sitio (SG, Salto
Grande; FB, Fray Bentos, CA, Carmelo; CO, Colonia; MO, Montevideo; PE, Punta del Este) y la tercera hace
referencia a la estacion muestreada dentro de cada sitio (AA, aguas abiertas; CO, costa) (e.g.

EneroSaltoGrandeAguasAbiertas, ESAAA).

Tipo de Sitio ID muestra Modelo Pendientes Interceptos PQ R2
Ecosistema B A

Embalse Salto Grande = ESGAA SEG -1.40 4.43 2.06 0.98
MARSGAA LIN -1.07 4.27 - 0.98

JUNSGAA LIN -0.98 3.93 - 0.96

OCTSGAA LIN -1.09 4.45 - 0.97

DICSGAA SEG -1.25 4.48 233 083

FESGAA LIN -0.93 4.43 - 0.99

ESGCO LIN -0.98 4.16 - 0.99

MARSGCO LIN -1.21 4.51 - 0.97

JUNSGCO LIN -1.20 4.10 - 0.98

OCTSGCO LIN -1.02 4.37 - 0.97

DICSGCO SEG -1.28 4.45 243  0.99

FESGCO LIN -1.10 4.61 - 0.99

Rio Fray Bentos EFBAA LIN -1.19 4.31 - 0.98
MARFBAA LIN -1.12 4.63 - 0.99

JUNFBAA LIN -1.12 4.18 - 0.98

OCTFBAA LIN -1.08 4.30 - 0.98

DICFBAA LIN -1.30 4.48 - 0.98

FEFBAA LIN -1.17 4.61 - 0.99

EFBCO LIN -1.02 4.19 - 0.99

MARFBCO LIN -1.12 4.37 - 0.99

JUNFBCO LIN -1.15 4.00 - 0.98

OCTFBCO LIN -1.12 4.49 - 0.98
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DICFBCO LIN -1.16 4.19 - 0.99
FEFBCO LIN -1.18 4.46 - 0.99
Carmelo ECAAA LIN -1.05 4.68 - 0.98
MARCAAA SEG -1.29 4.57 212 0.99
JUNCAAA LIN -1.17 4.96 - 0.97
OCTCAAA SEG -1.13 3.66 194 094
DICCAAA LIN -1.18 4.47 - 0.99
FECAAA SEG -1.58 5.14 227 099
ECACO LIN -1.26 5.00 - 0.99
MARCACO LIN -1.00 4.50 - 0.96
JUNCACO LIN -1.22 4.51 - 0.99
OCTCACO LIN -1.19 4.42 - 0.99
DICCACO LIN -1.10 4.23 - 0.99
FECACO LIN -1.20 4.56 - 0.99
Colonia ECOAA LIN -1.27 4.94 - 0.99
MARCOAA SEG -1.16 4.68 467 0.99
JUNCOAA LIN -0.98 4.51 - 0.99
OCTCOAA SEG -1.31 4.54 1.95 0.99
DICCOAA SEG -1.21 4.44 242 099
FECOAA SEG -1.56 4.95 222 099
ECOCO LIN -1.19 4.84 - 0.98
MARCOCO SEG -1.03 4.20 3.61 0.98
JUNCOCO SEG -1.39 4.34 1.19  0.99
OCTCOCO LIN -1.17 4.49 - 0.99
DICCOCO LIN -1.16 4.54 - 0.96
FECOCO SEG -1.60 4.99 203 099
Estuario Montevideo EMOAA SEG -1.20 3.79 2.01 0.97
MARMOAA SEG -1.37 4.42 140 0.98
JUNMOAA LIN -1.08 4.05 - 0.98
OCTMOAA LIN -1.00 4.56 - 0.99
DICMOAA SEG -1.07 3.72 2.06 0.97
FEMOAA LIN -1.18 4.75 - 0.96
EMOCO SEG -1.62 4.05 243 095
MARMOCO SEG -1.58 4.72 1.42 0.99
JUNMOCO SEG -1.54 4.85 1.83  0.99
OCTMOCO SEG -1.88 5.34 193 097
DICMOCO SEG -1.90 4.71 2.19 0.97
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FEMOCO LIN -1.09 4.47 - 0.96
Estuario externo  Punta del Este EPEAA LIN -0.93 3.97 - 0.97
MARPEAA LIN -1.10 3.95 - 0.97
JUNPEAA LIN -1.08 3.74 - 0.96
OCTPEAA LIN -1.07 4.22 - 0.99
DICPEAA LIN -0.86 3.67 - 0.97
FEPEAA LIN -1.12 3.82 - 0.95
EPECO LIN -0.91 4.06 - 0.97
MARPECO LIN -1.11 3.96 - 0.98
JUNPECO LIN -1.04 3.75 - 0.99
OCTPECO SEG -1.17 3.92 1.41 0.98
DICPECO LIN -0.97 3.97 - 0.94
FEPECO LIN -0.99 3.18 - 0.91

Tabla 2. Coeficientes de correlacién de Spearman (p) y nivel de significancia (p-valor) para evaluar las predicciones

respecto a las pendientes (b) de los espectros de tamafos de las comunidades plancténicas en los seis sitios

analizados en el sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Se detalla: las variables ambientales que

incluyen el inverso de la temperatura por la constante de Boltzmann (TEMP.; 1/kT, kelvin), concentracion de

nutrientes (fésforo inorganico disuelto (PO4; pmolL-1) y nitrégeno inorganico disuelto (NID; pmolL-1)), turbidez (NTU) y

coeficiente de atenuacion de la luz (Kb, metros-'). Se observa ademas el parametro a evaluar (PAR.) y los resultados

del modelo (COEF.). Cddigos de significancia de p-valor: 0.001 “**; 0.01 **'; 0.05 "™; 0.1 ' ". En ningun caso se

detect6 una correlacion significativa entre las variables propuestas. Numero de observaciones en cada caso N=12 en

todos los sitios excepto en Montevideo AA 'y CO, con N=6 en cada caso.

VARIABLE PAR COEF. Salto Carmelo Colonia Montevideo Montevideo  Punta
Grande Bentos AA CO del Este

Temperatura b p 0.24 -0.06 0.06 0.66 0.26 -0.32
(1/KT) p-valor 0.5 0.9 0.9 0.2 0.7 0.3
NID b p 0.27 0.30 0.27 -05 0.09 0.39
p-valor 04 0.3 0.4 0.5 0.9 0.3

PO4 b p 0.01 -0.12 0.45 0.005 0.4 0.3 -0.43
p-valor 0.9 0.2 0.9 0.5 0.6 0.2

Turbidez b p -0.10 -0.33 -0.27 -0.14 0.09 -0.43
p-valor 0.8 0.3 0.4 0.8 0.9 0.2

Kb b o] -0.45 -0.15 -0.27 -0.31 -0.49 0.20
p-valor 0.1 0.7 0.4 0.6 04 0.5
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Tabla 3. Coeficientes de correlacion de Spearman (p) y nivel de significancia (p-valor) para evaluar las predicciones
respecto a los interceptos (A) de los espectros de tamafos de las comunidades plancténicas en los seis sitios
analizados en el sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Se detalla: las variables ambientales que
incluyen el inverso de la temperatura por la constante de Boltzmann (TEMP.; 1/kT, kelvin), concentracion de
nutrientes (fésforo inorganico disuelto (POa4; umolL-1) y nitrégeno inorganico disuelto (NID; pmolL-1)), turbidez (NTU) y
coeficiente de atenuacién de la luz (Kb, metros-1). Se observa ademas el parametro a evaluar (PAR.) y los resultados
del modelo (COEF.). Cddigos de significancia de p-valor: 0.001 *“**’; 0.01 **'; 0.05 ™'; 0.1 ' ". En negrita se destacan
los casos en que se detectd una correlacién significativa entre las variables. NUmero de observaciones en cada caso
N=12.

VARIABLE PAR. COEF. Salto Fray Carmelo Colonia  Montevideo Punta
Grande Bentos del Este

TEMP. A p -0.29 -0.18 -0.24 -0.54 0.42 -0.34
(1/KkT) p-valor 0.4 0.6 0.5 0.07 0.17 0.3
NID A p -0.23 -0.33 -0.36 0.14 -0.18 0.12
p-valor 0.5 0.3 0.2 0.7 0.6 0.7

PO4 A p 0.02 0.10 -0.16 -0.06 0.42 -0.02
p-valor 0.9 0.8 0.6 0.9 0.2 0.9

Turbidez A p 0.32 0.55 0.79 0.34 0.21 -0.09
p-valor 0.3 0.07 0.004** 0.3 0.5 0.8

Ko A p 0.21 0.4 0.62 0.06 0.49 0.16
p-valor 0.3 0.2 0.03* 0.9 0.1 0.6

189



Tabla 4. Resultados de los modelos lineales simples que fueron significativos en la construccion de los espectros de
tamanos de las comunidades planctonicas a partir de estimaciones derivadas de la técnica Utermdhl en los 72 casos
evaluados a lo largo del sistema RU-RdIP durante el periodo de estudio 2013-2014. Se destaca el modelo ajustado en
cada caso (LIN, lineal), el valor de las pendientes observadas (b); los interceptos estimados cuando log1oM=0.64 (A) y
los coeficiente de determinacion (R2). Se identifica cada caso a partir del tipo de ecosistema (embalse, rio, estuario y
estuario externo), el nombre del sitio analizados y el cédigo de la muestra (ID muestra) que esta formado por tres
partes donde la primera hace referencia al mes de muestreo (E, enero; MAR, marzo del 2013; JUN, junio; OCT,
octubre; DIC, diciembre; FE, marzo del 2014), la segunda al sitio (SG, Salto Grande; FB, Fray Bentos, CA, Carmelo;
CO, Colonia; MO, Montevideo; PE, Punta del Este) y la tercera hace referencia a la estacion muestreada dentro de

cada sitio (AA, aguas abiertas; CO, costa) (e.g. EneroSaltoGrandeAguasAbiertas, ESGAA).

Tipo de Sitio ID muestra Modelo Pendientes Interceptos R2
Ecosistema b A

Embalse Salto Grande ESGAA LIN -0.68 6.42 0.83
Rio Fray Bentos EFBAA LIN -0.54 3.14 0.97
DICFBAA LIN -0.63 3.85 0.99
Carmelo OCTCAAA LIN -0.98 3.79 0.99
DICCAAA LIN -0.45 2.76 0.89
OCTCACO LIN -0.65 3.38 0.99
Colonia JUNCOAA LIN -0.57 2.80 0.69
OCTCOAA LIN -0.48 2.94 0.92
JUNCOCO LIN -0.62 3.21 0.98
FECOCO LIN -0.53 3.06 0.89
Estuario Montevideo FEMOAA LIN -0.32 2.58 0.76
Estuario externo Punta del Este DICPEAA LIN -0.59 3.62 0.97
FEPEAA LIN -0.56 3.88 0.9
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