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n. Resumen en espafiol:

Las redes troficas son modelos que representan las interacciones presa-depredador en un eco-
sistema. El estudio de su estructura, dinamica y estabilidad surge como una perspectiva de
investigacion precisa para comprender la respuesta de las comunidades al cambio climatico.
Aqui se aplicaron modelos estaticos y dinamicos para estudiar las propiedades de las redes
troficas antarticas en un contexto de cambio climatico. Se utilizaron la teoria de grafos (mode-
los estaticos) y ecuaciones diferenciales (modelos dinamicos). El caso de estudio fue caleta
Potter, un fiordo antértico sometido al impacto del derretimiento glaciar. En la seccion I se
utiliz6 la teoria de grafos para caracterizar la red tréfica haciendo hincapié en la complejidad,
estructura y funcionamiento de la red. En la seccion II se aplicaron ecuaciones diferenciales
para evaluar el derretimiento glaciar. La variacion de la salinidad se representé como un fac-
tor de mortalidad para el fitoplancton. En conclusion, esta tesis demuestra el uso de modelos
matematicos como una estrategia precisa para comprender el impacto de las variaciones am-

bientales en las redes troficas antarticas.

0. Resumen en portugués:

Redes alimentares sao modelos que representam interagdes presa-predador em um ecossiste-
ma. O estudo de sua estrutura, dindmica e estabilidade surge como uma perspectiva de pes-
quisa precisa para entender a resposta das comunidades as mudancas climaticas. Aqui, mode-
los estaticos ¢ dinamicos foram aplicados para estudar as propriedades das teias alimentares
da Antartica em um contexto de mudanga climatica. Foram utilizadas teoria de grafos (mode-
los estaticos) e equagoes diferenciais (modelos dindmicos). O estudo de caso foi Potter Cove,
um fiorde Antartico sujeito ao impacto do degelo glacial. Na secdo I, a teoria dos grafos foi
usada para caracterizar a teia alimentar, enfatizando a complexidade, estrutura e funcionamen-
to da teia. Na secdo II, equagdes diferenciais foram aplicadas para avaliar o derretimento gla-
cial. A variagdo da salinidade foi representada como fator de mortalidade para o fitoplancton.
Em conclusao, esta tese demonstra o uso de modelos matematicos como uma estratégia preci-

sa para entender o impacto das variagdes ambientais nas cadeias alimentares da Antartica.
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p. Resumen en inglés:

Food webs are models that represent prey-predator interactions in an ecosystem. The study of
its structure, dynamics and stability emerges as a precise research perspective to understand
the responses of communities to climate change. In this study, static and dynamic models
were applied to study the properties of Antarctic marine food webs in a climate change con-
text. Graph theory tools (static models) and differential equations (dynamic models) were
used. The case study was Potter Cove, an Antarctic fjord subjected to the impact of the glacial
melting. In section I, graph theory was used to characterize the food web of Potter Cove
ecosystem, emphasizing on the complexity, structure and functioning properties of the net-
work. In section II, differential equations were applied to evaluate one of the main effects of
climate change, glacial melting, in the food web. Salinity variation was represented as a mor-
tality factor for phytoplankton populations. In conclusion, this thesis demonstrates the com-
plementary use of mathematical models as a precise strategy to understand how environmen-

tal variations can impact Antarctic food webs.
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Aportes Originales:

El presente trabajo de investigacion aporta conocimiento sobre diversas redes tréficas marinas
antarticas, con énfasis en el ecosistema de Caleta Potter (Isla 25 de Mayo, Peninsula Antarti-
ca). Las contribuciones especificas a la estructura y dinamica de las relaciones troficas que
ocurren en el mencionado ecosistema son:

® La red trofica de Caleta Potter se compone de 91 especies (S) y 307 interacciones
troficas. Dicha red presenta un tamafio medio (S = 100) en comparacidén con otras
redes marinas, baja densidad de interaccion y conectividad, bajo porcentaje de omni-
voria, corta distancia minima entre los nodos o especies y bajo coeficiente de com-
partimentacion.
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* Con respecto al funcionamiento del ecosistema de Caleta Potter, el analisis de los

grafos secundarios derivados del grafo primario o red tréfica sugiere que existen vias
alternativas de energia a través de las cuales la energia fluye desde los productores
primarios hasta los depredadores tope. Los principales flujos de energia surgen desde
el fitoplancton, las diatomeas bentonicas y epifitas y el detrito primario o materia or-
ganica en descomposicion.

Las propiedades de estructura y funcionamiento de la red de Caleta Potter sugieren
fragilidad y posibles efectos en cascada, aunque las multiples vias de energia podrian
disminuir dichos efectos. Las especies que participan en un gran nimero de interac-
ciones, como el pez demersal Notothenia corriceps, el ofturo Ophionotus victoriae 'y
el anfipodo Gondogeneia antarctica, podrian considerarse especies clave para la ro-
bustez del ecosistema.

Ademas, se estudi6 en detalle el patron estructural conocido como “mundo pequeio”, que se
asocia a redes en las cuales existen distancias minimas cortas entre sus nodos y altos coefi-
cientes de compartimentacion. En este caso el trabajo se llevo a cabo teniendo en cuenta redes
troficas marinas de diversas latitudes, no solo redes antarticas. Luego de realizar un andlisis
riguroso estadisticamente de este patron estructural y sus caracteristicas asociadas en la com-
pilacion mas amplia de redes troficas marinas complejas examinadas hasta la fecha se conclu-
ye que el fenomeno de mundo pequeio no es frecuente ni se maximiza en las redes troficas
marinas; por lo tanto, probablemente no sea un modelo eficaz para estudiar la robustez, la es-
tabilidad y la viabilidad de los ecosistemas marinos.

La estabilidad de las redes troficas marinas antarticas se analizé asimismo estudiando la res-
puesta a una perturbacion. Para esto se tom6 como caso la comunidad de plancton y la in-
fluencia del derretimiento glaciar como fuente de variacion de salinidad en las relaciones tro-
ficas de dicha comunidad. Aqui se construyd un modelo dindmico simple considerando como
variables de estado: nutrientes, dos clases de talla de fitoplancton y zooplancton. Los aportes
originales de este estudio son:

La representacion del efecto de la salinidad como un factor de mortalidad en el fito-
plancton.

Los resultados asociados a la tasa de crecimiento del fitoplancton como principal pa-
rametro de control en su dindmica, tanto en condiciones Optimas (34 ups) como no
optimas (30 ups) de salinidad.

La estabilidad evaluada en un amplio rango de valores de tasa de crecimiento (0.10 —
1.50 dia ') muestra que el fitoplancton pequeiio (< 20 um) alcanza el estado de equi-
librio con valores mas bajos con respecto al fitoplancton de mayor tamafio (< 20

pum).
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El punto de equilibrio del modelo evaluado analiticamente exhibe que el incremento

en la biomasa de fitoplancton no se traduce en un incremento de su propia biomasa,
sino que contribuye a la biomasa del zooplancton, sugiriendo una estrategia de de-
predador moderado para el zooplancton.

Siguiendo con el estudio de la influencia del estrés ocasionado por el derretimiento glaciar
como fuente de variacion de salinidad en la comunidad de plancton, este trabajo de investiga-
cion realiza aportes originales utilizando un modelo que considera los principales procesos
fisicos que ocurren en la columna de agua (1D) y las relaciones troficas en los niveles troficos
bajos. El efecto negativo por la exposicion del fitoplancton a salinidades no optimas (< 34
ups) se ve contrarrestado por las condiciones favorables de estratificacion de la columna de
agua originadas por la descarga glaciar de agua dulce. En este contexto, los cambios de sali-
nidad y la velocidad del viento surgen como factores determinantes de la profundidad de la
capa de mezcla turbulenta, incidiendo sobre la comunidad de plancton. Mientras que la entra-
da de agua dulce por un lado afecta negativamente a determinados grupos del fitoplancton (tal
como se demostro en el modelo anterior) y estratifica la columna de agua favoreciendo el cre-
cimiento del fitoplancton, la turbulencia ocasionada por el estrés del viento genera condicio-
nes menos favorables para su desarrollo y compensa el dafio ocasionado al fitoplancton bajo
el efecto de la salinidad reducida.
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Introduccion general

Las redes troficas son sistemas ecoldgicos complejos que se componen de relaciones presa-depredador
entre diversas especies en ecosistemas (Dunne, 2009). De manera genérica se entiende por sistema
complejo un conjunto de elementos simples que interactian de forma no lineal en donde no existe un
control central y cuyo resultado es mas que la suma de sus interacciones. Finalmente, las redes tréficas
son modelos matematicos que representan la vasta complejidad de los ecosistemas.

Entender el flujo de carbono y las interacciones tréficas (presa-depredador) en el contexto de redes
ecoldgicas complejas es un requisito fundamental para determinar los posibles cambios en la estructu-
ra y funcionamiento de una comunidad (Polis, 1994). Este requisito es particularmente imperativo en la
Antartida, donde se espera que el cambio climatico altere variables ambientales clave como la tempe-
ratura del agua y del aire a una gran escala espacial.

El impacto del cambio climatico en la Antartida no es homogéneo. La Peninsula Antartica es la regién
gue se ha calentado mas intensamente y mas rapidamente que el resto del continente en los Ultimos
60 afios, registrandose un aumento promedio de la temperatura atmosférica cinco veces el incremento
global del Planeta (Turner et al., 2009). En las ultimas décadas, uno de los principales motivos de las
investigaciones en los ecosistemas antarticos ha sido comprender los efectos de estos cambios ambien-
tales en las comunidades bioldgicas, desde los niveles troficos mas bajos hasta los depredadores tope
(e.g. Schloss et al., 2014; Pasotti et al., 2015b; Sahade et al., 2015; Deregibus et al., 2016; Fuentes et al.,
2016; Campana et al., 2018).

En la Peninsula Antdrtica predominan los ecosistemas de fiordos, antiguos valles excavados por glacia-
res que luego fueron invadidos por mar. El interés por entender la estructura y funcionamiento de los
ecosistemas de fiordos radica en su alta biodiversidad, mucho mayor que cualquier otro ecosistema
antartico (Grange y Smith, 2013; Lagger et al., 2017). La mayoria de los glaciares que actualmente bor-
dean los fiordos en la Peninsula Antdrtica se encuentran en un dramatico retroceso consecuencia del
aumento de la temperatura del aire (Turner et al., 2016). Se ha demostrado que este derretimiento gla-
ciar es capaz de generar no solo cambios a nivel poblacional (Torre et al., 2012; Fuentes et al., 2016)
sino también a nivel de comunidad en los ecosistemas de fiordos (Sahade et al., 2015).

Caleta Potter es un fiordo antartico localizado en la Isla 25 de Mayo, la isla de mayor tamafio del archi-
piélago de las islas Shetland del Sur. El aumento en las tasas de derretimiento del glaciar Fourcade, que
rodea la caleta en su extremo noreste, ha provocado que dicha masa de hielo disminuya significativa-
mente su volumen y que el frente del glaciar termine sobre tierra y no sobre mar en el afio 2016 (Sch-
loss, comunicacidn personal). Esta diferencia en la caracterizacion del frente glaciar, ademas de alterar
la dindamica del glaciar per se, influye en la abundancia y el tipo de material que llega a la zona marina-
costera producto del derretimiento (Meredith et al., 2018). Los principales aportes del derretimiento
glaciar son: material litogénico y particulas organicas y agua dulce.



Entre los efectos del aumento de particulas inorgdnicas (material litogénico) se pueden citar: restriccion
en el crecimiento del fitoplancton y, por ende, la productividad primaria (Schloss et al., 2002); pérdida
de diversidad de productores primarios como las macroalgas (Campana et al., 2018); mortandad masi-
va de krill (Fuentes et al., 2016); cambios estructurales en la comunidad bentdnica (Sahade et al.,
2015). Particularmente, existen numerosos estudios que se han enfocado en entender los efectos de la
descarga glaciar litogénica en poblaciones y grupos de especies filtradoras (e.g. Pasotti et al., 2015b;
Fuentes et al., 2016; Campana et al., 2018).

La gran cantidad de descarga glaciar en Caleta Potter, 20700 m3 dia-! aprox. durante el verano, genera
condiciones fisicas y biogeoquimicas totalmente nuevas en la columna de agua y en el fondo marino
(Falk et al., 2016). Estas condiciones se traducen en perturbaciones y presiones ambientales no solo
para las comunidades de productores primarios y especies filtradoras, sino para las diversas comunida-
des que habitan la caleta. A pesar del vasto conocimiento que se tiene sobre la respuesta de ciertas es-
pecies o grupos funcionales, es poca la comprensidon que existe sobre como dichas perturbaciones im-
pactaran en el resto de las especies que interactuan con aquellas mas afectadas. En este contexto, el
enfoque de comunidades como un conjunto de especies que interactian en una red tréfica compleja
puede ayudar a completar el panorama sobre el impacto de las mencionadas perturbaciones en el eco-
sistema.

Es asi como la teoria de redes aplicada a ecosistemas marinos puede ser utilizada para evaluar el im-
pacto de los efectos del cambio climatico (e.g. derretimiento glaciar) y su dispersion en las especies que
conforman la comunidad del sistema (Link et al., 2005). Caleta Potter comprende uno de los ecosiste-
mas mas largamente monitoreados en toda la Peninsula Antartica (Wiencke et al., 1998; 2008; Kim et
al., 2018). Sin embargo, hasta la fecha no se ha estudiado la complejidad, estructura y funcionamiento
de la red tréfica del ecosistema mediante un enfoque de modelado matematico. Con el objetivo de rea-
lizar una investigacidn de base sobre las propiedades emergentes de dicho sistema complejo, se cons-
truyo la primera red tréfica para el ecosistema de Caleta Potter. Luego se analizaron la complejidad y
estructura de la red en el contexto de las redes troficas marinas mas estudiadas y se utilizaron diversas
herramientas de la teoria de redes para mejorar la comprensién de la dinamica y funcionamiento del
ecosistema (Capitulo 1).

En el contexto de cambio climatico al cual estdn actualmente sometidas las comunidades biolégicas de
la Peninsula Antartica es esencial entender no solo la respuesta de las especies mayormente afectadas,
sino también la manera en que las perturbaciones ambientales van a dispersarse en un entramado
complejo de interacciones como es un ecosistema natural. Histéricamente, la topologia de mundo pe-
queio o “small-world” ha sido utilizada como un modelo en redes troéficas para comprender mejor el
alcance y rapidez de propagacién de las perturbaciones. Dicha topologia es un patrén estructural que
ofrece una visién general clara de la organizacion y la resiliencia en redes tréficas (Bornatowski et al.,
2016). Este patron topoldgico ha sido dificil de detectar en redes tréficas empiricas debido a la incom-
patibilidad en los enfoques utilizados y al pobre rigor metodolégico (Montoya y Solé, 2002; Gaichas y
Francis, 2008; Navia et al., 2016). Con el objetivo de robustecer la metodologia utilizada para estudiar la
mencionada topologia en redes troficas, se aplicaron herramientas estadisticas para analizar su preva-



lencia en ecosistemas marinos. Este particular estudio abarcd no solo el ecosistema de Caleta Potter,
sino también redes tréficas de otros sistemas ecoldgicos marinos antarticos y ecosistemas de latitudes
bajas y medias. Asi se estudio la prevalencia del fendmeno de mundo pequeiio en el mayor nimero de
redes tréficas marinas complejas compiladas hasta el presente. De esta manera, se espera generar co-
nocimiento sobre la estructura general de las redes tréficas marinas y su respuesta (resiliencia) a per-
turbaciones (Capitulo 2).

Como se menciond anteriormente, una de las mayores perturbaciones ambientales en la Peninsula An-
tartica es la descarga de material a los ambientes costeros consecuencia del creciente derretimiento
glaciar. A pesar de la vasta cantidad de estudios sobre los efectos en las comunidades biolégicas de uno
de los productos de descarga, material litogénico (ver referencias anteriores), es poco lo que se conoce
sobre el impacto de la entrada de agua dulce (Hernando et al., 2015; Hofer et al., 2019). Es sabido que
la entrada de agua dulce en un cuerpo de agua de mar genera nuevas condiciones hidrograficas y bio-
geoquimicas. En la Peninsula Antdrtica, durante los meses de deshielo (noviembre-marzo) los ecosis-
temas de fiordos se ven impactados por la entrada de agua dulce que altera la estabilidad de la colum-
na de agua, la concentracién de micronutrientes (hierro) y la salinidad (Meredith et al., 2018; Hofer et
al., 2019). En Caleta Potter existen importantes escorrentias glaciales que aportan agua dulce a la zona
costera (Monien et al., 2017). Recientemente, se han llevado a cabo experimentos de microcosmos
para estudiar el efecto de la variacidon de salinidad en el fitoplancton (Hernando et al., 2015; 2018). Es-
tas investigaciones encontraron que las condiciones de salinidad promovidas por la entrada de agua
dulce (baja salinidad, < 34 ups), altera completamente la estructura de la comunidad de fitoplancton.
Los ecosistemas costeros de la Peninsula Antartica, tales como Caleta Potter, muestran un importante
acoplamiento entre el fitoplancton y los niveles tréficos superiores, lo que indica que el sistema es au-
tétrofo y controlado de abajo hacia arriba (bottom-up) (Hoffmann et al., 2018; Kim et al., 2018). Como
consecuencia, la dindamica del fitoplancton impacta significativamente en otros componentes de la red
tréfica a través de las interacciones tréficas y no tréficas.

A pesar de que son los forzantes de escala local (e.g. descarga glaciar) los que determinan el compor-
tamiento del fitoplancton en los ecosistemas de fiordos antarticos, son escasos los estudios de mode-
lado ecoldgico aplicados en este sentido. En este contexto, se construyé un modelo matematico simple
NPZ (Nutrients, Phytoplankton, Zooplankton, por sus siglas en inglés) con el objetivo de estudiar el efec-
to de la variacion de salinidad en la comunidad de plancton, haciendo énfasis en el impacto sobre el
fitoplancton. La novedad del modelo plancténico se basa en la representacion matematica del efecto
de la salinidad como un factor de mortalidad para el fitoplacton. Esto aporta realismo a lo que verdade-
ramente sucede a nivel individual en estas células autétrofas (Aziz y Lahrer, 1998). El modelo aplicado
fue calibrado con datos observados de Caleta Potter (Hernando et al., 2015) y se estudiaron sus puntos
de equilibrio, estabilidad y sensibilidad (Capitulo 3).

La respuesta del fitoplancton a la variabilidad climatica esta fuertemente modulada por las condiciones
fisicas de las capas superficiales del océano (Kim et al., 2018). Como un paso necesario para compren-
der mejor el efecto de la salinidad en la comunidad de plancton, es imprescindible incluir explicitamen-
te la fisica de la columna de agua. Para esto, se utilizd un modelo unidimensional (1D) fisico-bioldgico



gue se basa en los procesos termodindamicos e hidrodindmicos relacionados a la mezcla vertical de agua
(GOTM: General Ocean Turbulence Model, por sus siglas en inglés). Esta aproximacién matemadtica su-
pone un enfoque en donde todos los factores de control de la dindmica de la red tréfica de plancton,
considerando diversos grupos funcionales, desde bacterias hasta zooplancton estan considerados (Ca-
pitulo 4).

En la presente tesis se incluyen diferentes aproximaciones matematicas con el objetivo de aportar co-
nocimiento a la estructura, funcionamiento y estabilidad de las redes troficas marinas antarticas en
ambientes costeros. Desde modelos estaticos, como son las redes troficas binarias aplicadas en los ca-
pitulos 1y 2, a modelos dindmicos como los que se estudiaron en los capitulos 3 y 4. Desde escalas que
abarcan la compleja diversidad de comunidades en un ecosistema a escalas poblacionales o de grupos
funcionales donde pocas interacciones tréficas son consideradas.

Es asi como se dividié el trabajo de tesis en dos secciones con base en las herramientas matematicas
utilizadas y los objetivos especificos planteados. En la Seccidn | se hace uso de la teoria de grafos para
la construccién y analisis de las redes tréficas marinas. Aqui se plantean modelos estaticos donde el
objetivo de investigar la complejidad, estructura y funcionamiento de las redes. La Seccién Il compren-
de la utilizacion de modelos dindmicos. El objetivo de este apartado es el estudio del impacto del derre-
timiento glaciar (i.e. entrada de agua dulce) en las comunidades plancténicas, mediante el analisis de
sistemas de ecuaciones diferenciales (puntos fijos, estabilidad, bifurcaciones) y la utilizacion de un mo-
delo acoplado fisico-bioldgico.



Resumen general

Las redes troficas son modelos que representan las interacciones presa-depredador que ocurren en un
ecosistema. El estudio de su estructura, dindmica y estabilidad utilizando herramientas matematicas
surge como una perspectiva de investigacion precisa para comprender las respuestas de las comunida-
des al cambio climatico en la Peninsula Antartica. En este estudio se aplicaron modelos matematicos
estaticos y dinamicos con el objetivo de estudiar las propiedades de las redes tréficas marinas antarti-
cas en un contexto de cambio climatico. Se usaron herramientas de la teoria de grafos (modelos estati-
cos) y sistemas de ecuaciones diferenciales (modelos dindmicos). Se tomé como caso de estudio Caleta
Potter (Islas Shetland del Sur, Antartida), un fiordo antartico sometido al impacto del derretimiento del
glaciar Fourcade. En la seccion | de la presente investigacion se hizo uso de la teoria de grafos para ca-
racterizar la red tréfica del ecosistema de Caleta Potter, haciendo énfasis en las propiedades de comple-
jidad, estructura y funcionamiento de la red. Los resultados indican fragilidad y posibles efectos en cas-
cada para el ecosistema, aunque las multiples vias de energia sugeridas podrian disminuir dichos efec-
tos. Las especies que participan en un gran nimero de interacciones (Notothenia corriceps, Ophionotus
victoriae, Gondogeneia antarctica) podrian considerarse especies clave para la robustez del ecosistema
de Caleta Potter. Asimismo, el estudio del patrén estructura
redes tréficas marinas antdrticas y no antarticas, incluyendo la del ecosistema de Caleta Potter, sefiala

Ill

mundo pequeio” en un compilado de

gue dicha topologia no es frecuente ni se maximiza en las redes tréficas marinas; por lo tanto, proba-
blemente no sea un modelo tréfico eficaz para estudiar la robustez, la estabilidad y la viabilidad de los
ecosistemas marinos. En la seccién Il se aplicaron sistemas de ecuaciones diferenciales para evaluar
uno de los principales efectos del cambio climatico, el derretimiento glaciar, en los niveles tréficos infe-
riores de la red tréfica de Caleta Potter. Se representé matematicamente la variacion de salinidad como
un factor de mortalidad para las poblaciones de fitoplancton. Como primer paso, se aplicé un modelo
N-Ps-PI-Z (Nutrientes, Fitoplancton pequefio, Fitoplancton grande, Zooplancton) que fue calibrado me-
diante datos experimentales y se estudié su equilibrio. Los resultados sugieren que la tasa de creci-
miento del fitoplancton es el principal parametro de control en su dinamica, tanto en condiciones op-
timas como no éptimas de salinidad (34 y 30 ups, respectivamente) y que la poblacién de fitoplancton
pequefio alcanza el estado de equilibrio con valores mas bajos con respecto al fitoplancton de mayor
tamano. Esto le confiere cierta ventaja adaptativa a las poblaciones de fitoplancton pequefio en condi-
ciones de salinidad no dptimas, siendo las posibles dominadoras en ambientes afectados por descargas
glaciares. En una etapa de modelado posterior, se utilizé una aproximacion fisico-biolégica donde se
considerd un mdédulo biolégico de 8 compartimentos acoplado a un modelo fisico unidimensional (pro-
fundidad). Los resultados indican que, en un marco en el que las caracteristicas fisicas de la columna de
agua son explicitamente incluidas, el efecto negativo por salinidades no éptimas en el fitoplancton se
ve contrarrestado por las condiciones favorables de estratificacion originadas por la descarga glaciar de
agua dulce, lo que le permite permanecer a profundidades en donde las condiciones de radiacion solar
son adecuadas para su crecimiento y asi compensar las eventuales pérdidas ocasionadas por las varia-
ciones de salinidad. Aqui confirmamos la importancia de la salinidad y el viento como factores deter-



minantes de la profundidad de la capa de mezcla turbulenta. Mientras que la entrada de agua dulce
estratifica la columna de agua favoreciendo el crecimiento del fitoplancton, la turbulencia ocasionada
por el estrés del viento sobre las capas superficiales del agua genera condiciones menos favorables
para su desarrollo. En conclusion, se demostré que la utilizacion de diferentes modelos matematicos
complementarios es una estrategia precisa para comprender cdmo las significativas variaciones am-
bientales pueden impactar en la estructura, dindmica y estabilidad de las redes tréficas marinas antar-
ticas.

Food webs are models that represent prey-predator interactions that occur in an ecosystem. The study
of its structure, dynamics and stability using mathematical tools emerges as a precise research perspec-
tive to understand the responses of communities to climate change in the Antarctic Peninsula. In this
study, static and dynamic mathematical models were applied in order to study the properties of Antar-
ctic marine food webs in a context of climate change. Graph theory tools (static models) and systems of
differential equations (dynamic models) were used. The case study was Potter Cove (South Shetland
Islands, Antarctica), an Antarctic fjord subjected to the impact of the melting of the Fourcade glacier. In
section | of the present investigation, graph theory was used to characterize the food web of Potter
Cove ecosystem, emphasizing on the complexity, structure and functioning properties of the network.
Results indicate fragility and possible cascading effects for the ecosystem, although the multiple sug-
gested energy pathways could diminish these effects. Species that participate in a large number of in-
teractions (Notothenia corriceps, Ophionotus victoriae, Gondogeneia antarctica) could be considered
key species for the robustness of the Potter Cove ecosystem. Likewise, the study of the “small world”
structural pattern in a compilation of Antarctic and non-Antarctic marine food webs, including that of
Potter Cove, points out that such topology is not frequent or maximized in marine food webs; therefo-
re, it is probably not an effective trophic model to study robustness and stability of marine ecosystems.
In section I, systems of differential equations were applied to evaluate one of the main effects of clima-
te change, glacial melting, at the lower trophic levels of Potter Cove food web. Salinity variation was
represented mathematically as a mortality factor for phytoplankton populations. As a first step, an N-
Ps-PI-Z model (Nutrients, Small Phytoplankton, Large Phytoplankton, Zooplankton) was applied, which
was calibrated using experimental data and its equilibrium was studied. Results suggest that the growth
rate of phytoplankton is the main control parameter in its dynamics, both in optimal and non-optimal
salinity conditions (34 and 30 psu, respectively) and that the small phytoplankton population reaches
an equilibrium state with lower values with respect to the larger phytoplankton. This confers a certain
adaptive advantage to small phytoplankton populations in non-optimal salinity conditions, being the
possible dominators in environments affected by glacial discharges. In a later modeling stage, a physi-
cal-biological approach was used where an 8-compartment biological module coupled to a one-dimen-
sional physical model (depth) was considered. The results indicate that, in a framework in which the
physical characteristics of the water column are explicitly included, the negative effect due to non-op-
timal salinities in the phytoplankton is offset by the favorable stratification conditions caused by the
freshwater glacier discharge, which allows phytoplankton to remain at depths where solar radiation
conditions are suitable for growth and thus compensate for any losses caused by salinity variations.



Here we confirm the importance of salinity and wind as determining factors for the depth of the turbu-
lent mixture layer: while the entry of fresh water stratifies the water column favoring phytoplankton
growth, the turbulence caused by wind stress on the surface layers of the water generates less favora-
ble conditions for its development. In conclusion, this thesis demonstrates that the use of different
complementary mathematical models is a precise strategy to understand how significant environmental
variations can impact the structure, dynamics and stability of Antarctic marine food webs.

Redes tréficas sdao modelos que representam intera¢des predatoério-predatdrias que ocorrem em um
ecossistema. O estudo de sua estrutura, dindmica e estabilidade usando ferramentas matematicas sur-
ge como uma perspectiva precisa da pesquisa para entender as respostas das comunidades as muda-
ncas climaticas na Peninsula Antdrtica. Neste estudo, modelos matematicos estdticos e dindmicos fo-
ram aplicados para estudar as propriedades das redes tréficas marinhas da Antartica em um contexto
de mudancas climaticas. Foram utilizadas ferramentas da teoria dos grafos (modelos estaticos) e siste-
mas de equagdes diferenciais (modelos dindmicos). Foi realizado um estudo de caso de Caleta Potter
(lhas Shetland do Sul, Antartica), um fiorde antdartico sujeito ao impacto do derretimento da geleira
Fourcade. Na secdo | da presente investigacdo, a teoria dos grafos foi utilizada para caracterizar a rede
tréfica do ecossistema Caleta Potter, enfatizando a complexidade, estrutura e propriedades funcionais
da rede. Os resultados indicam fragilidade e possiveis efeitos em cascata para o ecossistema, embora as
multiplas vias de energia sugeridas possam diminuir esses efeitos. Espécies que participam de um
grande numero de interacGes (Notothenia corriceps, Ophionotus victoriae, Gondogeneia antarctica)
podem ser consideradas espécies-chave para a robustez do ecossistema Caleta Potter. Da mesma for-
ma, o estudo do padrao estrutural do “mundo pequeno” em uma compilagdao de redes tréficas marin-
has antdrticas e ndo antarticas, incluindo a do ecossistema Caleta Potter, aponta que essa topologia ndo
é frequente ou maximizada nas redes tréficas marinhas; portanto, provavelmente ndao é um modelo
tréfico eficaz estudar a robustez, estabilidade e viabilidade dos ecossistemas marinhos. Na secao |l, sis-
temas de equagdes diferenciais foram aplicados para avaliar um dos principais efeitos das mudangas
climaticas, o derretimento glacial, nos niveis tréficos mais baixos da rede tréfica de Caleta Potter. A va-
riacdo da salinidade foi representada matematicamente como fator de mortalidade para populacdes
fitoplanctonicas. Como primeiro passo, foi aplicado um modelo N-Ps-PIl-Z (Nutrientes, Fitoplancton Pe-
gueno, Fitoplancton Grande, Zooplancton), o qual foi calibrado com dados experimentais e seu equili-
brio foi estudado. Os resultados sugerem que a taxa de crescimento do fitoplancton é o principal para-
metro de controle em sua dinamica, tanto em condices de salinidade étimas quanto ndo 6timas (34 e
30 ups, respectivamente) e que a pequena populagao de fitoplancton atinge o estado estaciondrio com
valores mais baixos em relagdo ao maior fitoplancton. Isso confere alguma vantagem adaptativa as po-
pulagdes pequenas de fitoplancton em condi¢bes de salinidade ndo ideais, sendo os possiveis domina-
dores em ambientes afetados por descargas glaciais. Em uma etapa de modelagem posterior, foi utili-
zada uma abordagem fisiolégica em que foi considerado um mddulo bioldgico de 8 compartimentos
acoplado a um modelo fisico unidimensional (profundidade). Os resultados indicam que, em uma es-
trutura na qual as caracteristicas fisicas da coluna d'agua sdo explicitamente incluidas, o efeito negativo
de salinidades ndo ideais no fitoplancton é compensado pelas condi¢des favordveis de estratificacdo



causadas pela descarga da geleira de dgua doce , que permite permanecer em profundidades onde as
condig¢des de radiagdo solar sao adequadas para o crescimento e, assim, compensam quaisquer perdas
causadas por variacdes de salinidade. Aqui, confirmamos a importancia da salinidade e do vento como
fatores determinantes para a profundidade da camada de mistura turbulenta. Enquanto a entrada de
agua doce estratifica a coluna d'agua, favorecendo o crescimento do fitoplancton, a turbuléncia causa-
da pelo estresse do vento nas camadas superficiais da dgua gera condicdes menos favordveis ao seu
desenvolvimento. Em conclusdo, foi demonstrado que o uso de diferentes modelos matematicos com-
plementares é uma estratégia precisa para entender como variagcdes ambientais significativas podem
impactar a estrutura, dindmica e estabilidade das redes tréficas marinhas da Antartica.



SECCION |

Introduccion

La caracterizacion de las redes tréficas es esencial en ecologia como una forma de describir y cuantifi-
car la complejidad de los ecosistemas identificando las interacciones tréficas entre las especies (Bas-
compte, 2009). El marco de analisis de redes ecoldgicas puede ser utilizado también para cuantificar los
efectos del ambiente y estudiar cdmo los efectos indirectos de dichas interacciones influyen en las pro-
piedades del ecosistema (Brose y Dunne, 2009).

A partir de la década del 2000, las investigaciones en redes ecoldgicas de ecosistemas marinos han in-
crementado en numero como consecuencia de la necesidad enfatizada por Raffaelli de mayor cantidad
de estudios en sistemas marinos (2000). En este sentido, indices derivados del analisis de redes ecol6-
gicas (Ecological Network Analysis), metodologia orientada a analizar las interacciones del sistema (Fath
et al., 2007), se han utilizado para investigar las redes tréficas en los ecosistemas marinos (Baird et al.,
2007; Ulanowicz, 2011; Heymans et al., 2014). En las ultimas dos décadas, las redes troficas polares han
empezado a ser consideradas en el marco de la teoria de redes tréficas (e.g. Jacob et al., 2006; Bodini
et al., 2009; de Santana et al., 2013). Recientemente, algunos estudios sugieren impactos del calenta-
miento global en redes tréficas marinas del Artico y la Antartida resaltando mayor vulnerabilidad a la
extinciéon local de especies clave en el ecosistema antartico (de Santana et al., 2013; Kortsch et al.,
2015).

El cambio climatico se manifiesta con especial énfasis en las zonas polares. Un ejemplo de los ambien-
tes afectados es Caleta Potter, un fiordo antartico sujeto al impacto de las altas tasas de calentamiento
que ocurren en el oeste de la Peninsula Antdrtica (Quartino et al., 2013; Deregibus et al., 2016). Su
abundante y rica fauna epibentdnica estd cambiando por la influencia de considerables entradas de se-
dimentos a la columna de agua y otros efectos derivados del derretimiento glaciar (Pasotti et al., 2015a;
Sahade et al., 2015). La manera en la cual las propiedades de las redes tréficas pueden ser modificadas
bajo las condiciones actuales de cambio climatico es pobremente conocida, existiendo escasas investi-
gaciones (Petchey et al., 2010; Walther, 2010; Woodward et al., 2010). Para entender las consecuencias
del rapido calentamiento polar a nivel comunitario, Wirta et al. (2015) plantean la necesidad de cam-
biar el foco de estudio de poblaciones, conjunto de poblaciones o de relaciones presa-depredador ais-
ladas a un andlisis integral de todas las especies interactuantes de una comunidad. Si las especies que
son afectadas por determinadas perturbaciones poseen roles claves en la red tréfica, entonces los efec-
tos indirectos de dichas perturbaciones en las demds especies de la red pueden ser dramaticos (Kortsch
et al., 2015). Bajo las premisas de que los efectos del cambio climatico estdn ocurriendo en el ecosiste-
ma de Caleta Potter y que los ecosistemas responden a las perturbaciones como un sistema integrado,
el enfoque de redes complejas puede contribuir a comprender los cambios potenciales que sucederan
en las propiedades de resiliencia y estabilidad de los ecosistemas.



A pesar de que gran parte de los estudios de redes tréficas se basan en redes binarias que solo indican
la presencia de las interacciones sin proveer datos sobre la frecuencia de la interaccién o el flujo de
biomasa, el andlisis de los grafos secundarios (e.g. grafos de competencia o depredadores y de enemigo
comun o presas) puede generar informacion acerca de la fuerza de interaccién indirecta entre depre-
dadores y presas. Los efectos indirectos en los ensambles de depredadores y presas pueden ser estu-
diados mediante la evaluacién de dichos grafos. La fuerza de las interacciones depredador-depredador
y presa-presa son extremadamente dificiles de medir, pero si su prevalencia es probada pueden ser de-
terminantes controladores de la dinamica y funcionamiento del ecosistema (Woodward et al., 2005). El
analisis de la distribucién de grado (frecuencia del nimero de interacciones) de los grafos secundarios,
herramienta raramente utilizada en estudios de redes tréficas, podrian ser de gran utilidad para identi-
ficar depredadores especialistas y generalistas (grafo de competencia o depredadores) y para evaluar
los canales de energia mas importantes en el ecosistema (grafo de enemigo comun o presas).

Los estudios que caracterizan y modelan la estructura de las redes tréficas han sugerido la existencia de
patrones generales (Link, 2002; Vermaat et al., 2009), asi como modelos simples que predicen la es-
tructura de estas redes complejas (Cohen et al., 1985; Williams y Martinez, 2000; Allesina et al., 2008;
Digel et al., 2014; Johnson et al., 2014).

En este sentido, la presencia de la topologia de mundo pequefio es un patrdon estructural estudiado en
redes tréficas. Esta topologia, inspirada en el experimento socioldgico de seis grados de separacién de
Milgram (Milgram, 1967), se ha convertido en un modelo muy utilizado para estudiar la estructura glo-
bal de redes tréficas (Amaral et al., 2000). Dos propiedades se asocian con dicha topologia: la distancia
minima, una propiedad global que se refiere a la distancia mds corta promedio entre pares de nodos; y
el coeficiente de compartimentacion, una propiedad local definida por la fraccion promedio de los pa-
res de especies conectados a la misma especie y que a su vez estdn conectados entre si (Watts y Stro-
gatz, 1998). Estas caracteristicas generalmente se comparan con redes homologas aleatorias (de igual
tamafio y densidad de interaccidon o conectividad), con el objetivo de determinar cudnto se desvia la
red tréfica empirica de la aleatoria (Watts, 1999). La red que presente la topologia de mundo pequefio
serd aquella que muestre una corta distancia minima y un alto coeficiente de compartimentacién en
comparacién con un sus pares aleatorios. Es la propiedad de distancia minima la que le da el nombre
de "mundo pequefio" a estas redes, porque es posible conectar dos nodos de la red (= especies) a tra-
vés de pocas interacciones (Amaral et al., 2000).

Ademas de las mencionadas caracteristicas asociadas a la topologia de mundo pequefio, la distribucién
de grado es otra propiedad estructural global cominmente analizada en estos casos. En este sentido,
las redes de mundo pequefio pueden presentar tres de los siguientes patrones de escala: libre de esca-
la, amplitud de escala o escala Unica (Amaral et al., 2000). El primero describe una red con muy pocos
nodos altamente conectados y muchos nodos poco conectados, siguiendo una distribucion de grado
potencial (Barabasi et al., 2000; Montoya y Solé, 2002). El segundo patréon de escala se caracteriza por
describir una distribucion de grado potencial truncada o potencial seguida de una cola de caida abrupta
(Montoya et al., 2006). Finalmente, las redes de escala Unica presentan una distribucién de grado con
una cola de caida rapida, como exponencial o gaussiana (Amaral et al., 2000). La mayoria de los estu-
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dios de redes troficas empiricas muestran que las distribuciones de grado rara vez difieren de cualquie-
ra de estos patrones de escala (Camacho et al., 2002; Dunne et al., 2002a,c; Montoya y Solé, 2003;
Stouffer et al., 2005), lo que significa que esta caracteristica estructural no seria esencial para determi-
nar si las redes troficas exhiben la topologia de mundo pequefiio o no.

Ma3s alla del habitat en cuestion (marino, de agua dulce o terrestre), varios estudios han considerado la
prevalencia de la topologia de mundo pequefio en redes tréficas, sumandose a los analisis de otro tipo
de redes ecoldgicas (Camacho et al., 2002; Dunne et al., 2002a; Montoya y Solé 2002; Bornatowski et
al.,, 2016; Navia et al., 2016). La mayoria de estas investigaciones han explorado redes tréficas marinas
individuales o considerado unas pocas redes marinas. Asi como algunos de estos estudios en redes par-
ticulares sugieren la presencia de la topologia de mundo pequefio (Montoya y Solé 2002; Gaichas y
Francis 2008; Bornatowski et al., 2016; Navia et al., 2016), otros proponen que las redes tréficas no po-
seen dicha topologia (Camacho et al., 2002; Dunne et al., 2002c). Aqui existe, pues, un debate que es
fundamental resolver para entender mejor el funcionamiento de los ecosistemas marinos y la respues-
ta a eventuales perturbaciones.

éPor qué es importante explorar la topologia de mundo pequefio en las redes tréficas marinas? No hay
duda de que dicho patron estructural puede tener implicancias importantes en el funcionamiento de la
red (Strogatz, 2001). Conocer de manera detallada la topologia de la red tréfica en los ecosistemas ma-
rinos ayudard a comprender la dindmica de los sistemas complejos histéricamente sometidos a una in-
tensa presion (pesquera u otra) y los subsiguientes cambios y colapso estructural (Pauly et al., 1998;
Jackson et al., 2001; Rocha et al., 2015; Gardmark et al., 2015; Gilarranz et al., 2016). Las consecuencias
del fenédmeno de mundo pequeio en las redes tréficas son de gran importancia para reconocer los ca-
minos evolutivos y la vulnerabilidad a las perturbaciones (Montoya y Solé, 2002). Cortas distancias mi-
nimas en las redes troficas implican propagacién del impacto (e.g. invasién, cambios poblacionales, ex-
tincién local) en toda la red, pero a su vez respuestas rdpidas a las perturbaciones, resultando en alta
resiliencia. Un alto coeficiente de compartimentacion estd asociado con una alta vulnerabilidad a extin-
ciones de especies muy conectadas, aunque también los compartimentos podrian ayudar a retener las
perturbaciones (Solé y Montoya, 2001; Montoya y Solé, 2002; Williams et al., 2002).

Recientemente, investigaciones sobre el efecto de extinciones en redes tréficas de mundo pequefio
presentaron resultados opuestos con respecto a la fragilidad de la pérdida de especies altamente co-
nectadas (Gaichas y Francis, 2008; Bornatowski et al., 2016; Navia et al., 2016). En este sentido, el ana-
lisis de los grandes depredadores maéviles podria arrojar luz sobre este tema, ya que son especies alta-
mente conectadas, acopladores de canales de energia y se encuentran afectados por perturbaciones
antropogénicas (Rooney et al., 2008). Por lo tanto, no se sabe con certeza si la topologia de mundo pe-
quefo es un patrén comun en las redes tréficas marinas, ni si las especies mds conectadas en dichas
redes (especies de interés comercial, depredadores tope) deben protegerse para evitar impactos es-
tructurales y funcionales en los ecosistemas que cubren mas del 70% de la superficie del planeta.

Como se indico anteriormente, el analisis de redes tréficas marinas de manera individual ha generado
abundante informacion sobre la complejidad, estructura y funcionamiento de ecosistemas particulares.
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Sin embargo, son escasos los estudios topoldgicos que analizan la estructura global en grandes conjun-
tos de redes tréficas marinas de alta resolucion taxondmica (Dunne et al., 2004; Riede et al., 2010).
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Capitulo 1

La red trofica de Caleta Potter (Peninsula Antartica): compleji-
dad, estructura y funcionamiento

Resumen

El conocimiento de la complejidad y estructura de las redes tréficas es central para comprender el fun-
cionamiento de los ecosistemas. La aproximacion de redes ecoldgicas complejas incluye las especies y
los flujos de energia entre ellas, generando un marco para caracterizar el rol de las especies y los meca-
nismos mediante los cuales la biodiversidad influye en el funcionamiento del ecosistema. Aqui se pre-
senta, por primera vez, la red trofica de alta resolucién del ecosistema marino de Caleta Potter (isla 25
de Mayo, Peninsula Antartica). Se analizaron 11 caracteristicas de complejidad y estructura con el obje-
tivo de describir las propiedades emergentes de la red tréfica. Los resultados muestran bajos valores en
la densidad de interaccién (3,40), conectividad (0,04) y porcentaje de omnivoria (45), asi como una cor-
ta distancia minima promedio entre los nodos (1,80) y un bajo coeficiente de compartimentacion
(0,08). La distribucién de grado de la red ajusté a un modelo exponencial (AlCc=94,90; AlICa= 0,00). Esta
combinacion de caracteristicas sugiere que la red de Caleta Potter es sensible a extinciones de las espe-
cies mas conectadas. Con el objetivo de estudiar el funcionamiento de la red tréfica, se realizaron gra-
fos secundarios de depredadores para dos de los tres grupos funcionales mas conectados. El grafo de
los peces demersales muestra alta densidad de interaccion (8), mientras que el de los anfipodos exhibe
una marcada especializacion de nicho de acuerdo a las estrategias de alimentacion. Por otro lado, el
grafo secundario de presas expone canales alternativos de energia entre los habitats benténico y pela-
gico en el ecosistema de Caleta Potter. A pesar de que las diversas fuentes de energia provean robustez
a la red trdfica, las propiedades de complejidad y estructura (bajos valores de densidad de interaccion,
conectividad y omnivoria) sugieren fragilidad y posibles efectos tréficos en cascada.

Referir a articulo:

Marina, T.l., Salinas, V., Cordone, G., Campana, G., Moreira, E., Deregibus, D., Torre, L., Sahade, R., Tatian, M.,
Barrera Oro, E., De Troch, M., Doyle, S., Quartino, M.L., Saravia, L.A., Momo, F.R., 2018. The Food Web of Potter
Cove (Antarctica): complexity, structure and function. Estuar. Coast. Shelf Sci. 200, 141-151. https://doi.org/
10.1016/j.ecss.2017.10.015
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Introduccion

En el capitulo 1 se presenta un analisis detallado de la red troéfica del ecosistema de Caleta Potter (islas
Shetland del Sur, Peninsula Antartica). En los ultimos afios el estudio de redes tréficas marinas en re-
giones particulares de la Antartida ha sido una herramienta exitosamente utilizada para entender la
estructura y el funcionamiento de los ecosistemas. Aqui se pueden citar los siguientes casos de estudio:
mar de Weddell (Jacob et al., 2011), mar de Ross (Rossi et al., 2019), bahia Pridz (McCormack et al.,
2019). Sin embargo, la presente investigacion es la primera realizada en la region de la Peninsula Antar-
tica.

Los objetivos de este estudio son: 1) analizar la complejidad y estructura de la red en el contexto de las
redes tréficas marinas mas estudiadas; y 2) examinar su distribucién de grado y grafos secundarios para
mejorar la comprension de la dindamica y funcionamiento del ecosistema.
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Materiales y métodos

Area de estudio

Caleta Potter es un fiordo antartico de 4 km de largo y 2,5 km de ancho, localizado en la isla 25 de Mayo
(62°140 S, 58° 400 O islas Shetland del Sur) (Figura 1.1). Una regién somera (< 30 m) separa el fiordo en
zonas interna y externa. La caleta interna, de menor profundidad, esta caracterizada por fondos blan-
dos, mientras que la caleta externa (100 m) se compone de fondos rocosos. Las costas rocosas de la
caleta estan colonizadas por altas biomasas de macroalgas (Quartino et al., 2005), mientras que la cale-
ta interna estd densamente habitada por especies bentdnicas filtradoras (Tatian et al., 2004). Esta con-
juncion de habitats hace de este fiordo un ecosistema de alta biodiversidad.
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Figura 1.1. Mapa de Caleta Potter y su localizaciéon en la isla 25 de Mayo (Shetland del Sur, Peninsula Antartica).

Construccion de la red trofica de Caleta Potter

La red trofica del ecosistema de Caleta Potter se construyo principalmente en base a informacion sobre
las especies que habitan alli y sus estrategias de alimentacion a partir de estudios previamente realiza-
dos en el marco de la cooperacién internacional entre Argentina y Alemania iniciada en 1994 y que aun
continua (Wiencke et al., 1998, 2008).
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Se colectaron datos sobre las interacciones tréficas mediante una exhaustiva busqueda bibliografica
(> 500 articulos e informes cientificos). Para el ensamble de la red solo se consideraron aquellas inter-
acciones confirmadas por estudios de contenido estomacal y/u observaciones, tales como las observa-
ciones directas de los investigadores y buzos en las campanas llevadas a cabo en Caleta Potter. Estudios
experimentales de laboratorio donde la selectividad del alimento, su palatabilidad o el comportamiento
del individuo fueron evaluados, no se consideraron por entenderlos como menos confiables que aque-
llos confirmados por datos de campo. De la misma manera, las investigaciones sobre biomarcadores
(e.g. isdtopos estables y acidos grasos) tampoco se tuvieron en cuenta ya que en estos casos las inter-
acciones troficas son establecidas mediante el muestreo de unos pocos individuos (n = 10 — 100) vy los
grupos involucrados suelen estar muy agregados, es decir que incluyen gran cantidad de especies bio-
l6gicas en un Unico grupo. Mas detalles sobre las relaciones de alimentacién (referencias y metodologia
usada para confirmar las relaciones presa-depredador) se encuentran en el Anexo 1.1.

Las especies tréficas o trofo-especies, grupos de taxa agregados, fueron consideradas cuando no se en-
contré informacion de la dieta para una determinada especie bioldgica o cuando los taxa compartian el
mismo conjunto de presas y depredadores. Tampoco se consideraron los depredadores vertebrados
tope (e.g. pingliinos, focas, ballenas), ya que son especies que esporadicamente entran en la caleta
para alimentarse. Con el mismo argumento, los peces peldgicos (tipicamente alimento de pingliinos y
focas) tampoco se incluyeron en la red tréfica (Barrera-Oro y Casaux, 2008). Es de destacar que se in-
cluyeron tres nodos no vivos: detritos primario y secundario y necromasa. El detrito primario se com-
pone de restos de macroalgas desprendidas por corrientes y/u oleaje, en diferentes estados de des-
composicion. El nodo detrito secundario incluye productos de excrecion o heces.

Con el objetivo de confirmar y validar las relaciones tréficas relevadas en la literatura para el ecosiste-
ma de Caleta Potter, se consultd a diversos expertos en los principales grupos incluidos (e.g. peces de-
mersales, anfipodos, invertebrados bentdnicos, macroalgas).

Andlisis de la red trofica

Se construyd una matriz binaria de interacciones o matriz de adyacencia, donde se asigné el valor 1 0 0
para cada elemento aj; de la matriz dependiendo si la especie j predaba o no sobre la especie i, respec-
tivamente. De acuerdo a la teoria de grafos, una red tréfica se define como un grafo dirigido con L co-
nexiones troficas entre S nodos o especies. La direccidn de las conexiones representa el sentido del flu-
jo de materia y energia en un ecosistema, desde la presa hacia el depredador (Figura 1.2). El grafo de la
red tréfica fue realizado a partir de la matriz de interacciones usando el programa Visone versién 2.9.2
(Brandes y Wagner, 2004).
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Figura 1.2. Ejemplo de matriz de adyacencia y su respectivo grafo dirigido (red tréfica). Cada celda es un elemen-

to ajj donde la especie de la columna representa el depredador j y la especie de la fila la presa i. En este caso, el
numero de nodos es S =5 y el de interacciones, L = 6.

Se calcularon diversas propiedades para describir la complejidad y estructura de la red tréfica, comun-
mente utilizadas en estudios de este tipo (Dunne et al., 2002b; de Santana et al., 2013): 1) nimero de
especies, S; 2) numero total de interacciones tréficas, L; 3) nimero de interacciones por especie o den-
sidad de conexiones, L/S; 4) conectividad, C = L/S2; porcentaje de 5) especies tope (sin depredadores),
6) especies intermedias (con presas y depredadores), 7) especies basales (sin presas); y 8) porcentaje
de omnivoros (especies que se alimentan en mds de un nivel tréfico).

Los niveles o posiciones tréficas de las especies (NT)) fueron calculados usando la formula de Williams y
Martinez (2004), que se define como el promedio de las presas del depredador + 1:

5. NTi

NT, =1+ ) lij
J ; J nj

donde NTj es la posicion tréfica de la especie j; S es el niUmero total de especies en la red tréfica; lij es la
matriz de interacciones con S filas y S columnas, donde para cada columnaj y fila j, lij es 1 si la especie j
consume la especie i y es 0 si no la consuma; y nj es el nimero de presas en la dieta de la especie j. De
esta manera, se asume un valor de 1 para las especies basales. Finalmente, se calculé el nivel tréfico
medio de la red promediando todas las posiciones tréficas de las especies.

Para el grafo primario o red tréfica se construyeron los grafos secundarios de competencia o depreda-
dores y de enemigo comun o presas. El primero conecta depredadores que comparten una o mas pre-
sas, mientras que el Ultimo conecta presas que comparten uno o mas depredadores (Pimm et al.,
1991). Los resultados de los grafos secundarios de depredadores fueron discutidos considerando la in-
formacion recabada sobre las dietas para cada depredador involucrado. Para examinar una posible es-
tructura de organizacién entre las especies depredadoras o presas, se estudid de manera separada la
distribucién de grado P(k) para cada grafo secundario.
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Ademas, se evalué la topologia de la red tréfica a través de tres propiedades emergentes: 9) la distancia
minima (DM) o el promedio de las distancias mds cortas entre todos los pares de especies; 10) el coefi-
ciente de compartimentacion (CC) o la fracciéon promedio de los pares de especies conectados a la
misma especie y que a su vez estan conectados entre si; y 11) la distribucién de grado P(k) o la fraccidn
de especies que tienen k 0 mas interacciones tréficas (considerando depredadores y presas) (Albert y
Barabdsi, 2002). Para el calculo de la distancia minima y el coeficiente de compartimentacion, las cone-
xiones se consideraron no dirigidas ya que los efectos de propagacién a través de la red pueden ser en
ambas direcciones: mediante cambios tanto hacia los depredadores como hacia las presas (Watts y
Strogatz, 1998). La distancia minima (DM) se calculé como el nimero promedio de nodos en el camino
mas corto DMin(i,j) entre todos los pares de nodos S(i,j) en una red promediada de $*(S-1)/2 nodos
(Montoya y Solé, 2002):

2 .
DM = mg ;DMMin(l,])

El coeficiente de compartimentacién (CC) se determiné como el promedio de los coeficientes de com-
partimentacién individuales CCi de todos los nodos de la red. Los CCi individuales se determinaron
como:

, 2Ei
CCi = —
Ki(Ki—1)
donde Ei es el numero efectivo de interacciones entre los nodos Ki mas cercanos al nodo i y el nUmero
maximo posible de tales interacciones (Albert y Barabasi, 2002; Newman, 2003).

Los resultados de las mencionadas propiedades para la red tréfica de Caleta Potter fueron comparadas
con otras redes troficas marinas de similares caracteristicas: tamano de la red (S > 25), era temporal
(cuarta era, ver Link et al., 2005) y calidad de los datos (i.e. redes tréficas construidas con base en bio-
marcadores fueron excluidas).

Las distribuciones de grado de la red tréfica y de sus grafos secundarios fueron evaluadas y ajustadas
mediante analisis de regresion no lineal (Xiao et al., 2010). La seleccion del modelo se realizé a través
del criterio de Akaike corregido para muestras de menor tamaiio (AlCc; Burnham y Anderson, 2002). El
paquete de R nls (nonlinear least squares) se usé para realizar los ajustes de los modelos exponencial y
potencial (R Core Team, 2016).
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Resultados

La red trofica de Caleta Potter incluye 91 especies, 71 de las cuales son especies bioldgicas, 17 especies
troficas (i.e. especies bioldgicas agregadas por similitud tréfica) y 3 nodos no vivos (i.e. detritos prima-
rio y secundario y necromasa) (Figura 1.3). Las macroalgas (24 especies) se componen de algas rojas (13
spp.), pardas (7 spp.) y verdes (4 spp.). Los siguientes niveles tréficos consisten en 13 especies de anfi-
podos, 3 isépodos, 4 esponjas de mar, 5 gasterépodos, 2 bivalvos, 7 equinodermos y 9 peces demersa-
les. La lista exhaustiva de especies, su posicidn tréfica, el grado (interacciones entrantes -como depre-
dadores- y salientes -como presas), y la filiacién taxonédmica y funcional (e.g. alga, plancton, pez, anfi-
podo) se encuentran en el Anexo 1.2.
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Figura 1.3. Representacion grafica de la red trofica de Caleta Potter (grafo primario) ordenada en la vertical de
acuerdo al nivel trdéfico. El didmetro de los nodos es proporcional al grado (nimero total de interacciones). Ver
referencias sobre identificacién de especies en Anexo 1.2. Los nodos cuadrados son no vivos (detritos primario y
secundario y necromasa). La red fue graficada con Visone (version 2.9.2).

Las principales caracteristicas de complejidad para la red tréfica de Caleta Potter indican un total de
307 interacciones, densidad de interacciéon = 3,40 y conectividad = 0,04. La mayoria de las especies
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(47%) estadn en posiciones tréficas intermedias, lo que implica que dichas especies estan involucradas
en interacciones como presas y depredadores (Tabla 1.1). Es también importante resaltar que existen
especies mucho mas conectadas que otras (i.e. 9 especies con grado > 15), si contabilizamos las cone-
xiones entrantes (depredadores) y las salientes (presas) (Figura 1.3, ver nodos de mayor didmetro).

Tabla 1.1 Propiedades de complejidad y estructura de la red tréfica de Caleta Potter. S = nimero de especies; L/S
= densidad de interaccién; C = conectividad; T, | y B = porcentaje de especies tope, intermedias y basales; Omn =
porcentaje de omnivoria; NT = nivel tréfico medio; DM = distancia minima; CC = coeficiente de compartimenta-
cion.

Red tréfica S L/s C T | B Omn NT DM CcC

Caleta Potter 91 3,40 0,04 19 47 34 45 2,10 1,80 0,08

A pesar de que las especies de nivel intermedio sobrepasan en nimero a las especies tope y basales, la
proporcion de estas ultimas es elevada (34%). Asimismo, casi la mitad de las especies son omnivoras
(45%), porcentaje similar al de las especies intermedias. El nivel tréfico medio de la red es de 2,10, lo
gue sugiere una relativamente alta proporcion de especies basales que tiende a disminuir el valor pro-
medio.

Las propiedades topoldgicas, como la distancia minima y el coeficiente de compartimentacion dieron
valores de 1,80 y 0,08, respectivamente. La distribucidon de grado se ajusté al modelo exponencial, de
acuerdo al andlisis de regresion lineal y al criterio de Akaike (Tabla 1.2, Figura 1.8). Las tres especies con
mayor grado (= mas conectadas) fueron: Notothenia coriiceps (pez demersal, 48 interacciones), Ophio-
notus victoriae (equinodermo ofiuro, 33 interacciones) y Gondogeneia antarctica (anfipodo, 20 interac-
ciones).
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Figura 1.4. Distribucién de grado k (log-log) de la red tréfica de Caleta Potter (grafo primario). El modelo expo-
nencial (linea azul) presenta el mejor ajuste (ver Tabla 1.2).

Tabla 1.2. Ajuste de los modelos exponencial y potencial a las distribuciones de grado del grafo primario y los
grafos secundarios (depredadores y presas) de la red tréfica de Caleta Potter. AICc y AICa son los criterios de
Akaike corregidos para muestras de menor tamafio y los valores delta para cada modelo. * indica el mejor ajuste.

Modelo AlCc AICa
Grafo primario Exponencial * 94,90 0,00
Potencial 101,70 6,76
Grafo secundario depredadores  Exponencial * 72,56 0,00
Potencial 76,31 3,75
Grafo secundario presas Exponencial * 76,16 0,00
Potencial 82,00 5,84

El grafo secundario de depredadores resultd estar altamente conectado: incluye 60 especies y 478 in-
teracciones indirectas y muestra que gran cantidad de depredadores comparten varias presas (Figura
1.6). Por ejemplo, todas las especies de esponjas forman un grupo mas conectado que con el resto de
los depredadores. Ademads, algunas especies de equinodermos, anfipodos y peces demersales estan
compitiendo intensamente por las fuentes de alimentos comunes (ver ancho de conexidn y color, Figu-
ra 1.5). Para estudiar la fuerza de estas interacciones indirectas, se construyeron grafos particularmente
para dos grupos funcionales: peces demersales y anfipodos (Figura 1.6). El grafo de peces incluye 9 es-
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pecies bioldgicas y 28 interacciones competitivas. Cabe destacar que dos especies, Notothenia coriiceps
y Harpagifer antarcticus, presentaron dietas altamente superpuestas. En general, N. coriiceps comparte
muchas de sus presas con otros peces, lo que implicaria competencia (Figura 1.6 A). Por otro lado, el
grafo secundario de anfipodos sugiere una baja superposicién de recursos entre las especies. Sin em-
bargo, Gondogeneia antarctica y Prostebbingia gracilis tienen muchas presas en comun (Figura 1.6 B).

El grafo secundario de presas muestra una estructura donde la mayoria de las especies estdn conecta-
das. Contiene 74 especies de presas y 1497 interacciones indirectas (Figura 1.7, arriba a la izquierda). La
mayoria de las especies estan conectadas debido a que solo tienen un depredador en comun. Para di-
lucidar los grupos de especies que tienen interacciones indirectas mas fuertes, eliminamos aquellos
enlaces con valor 1 (= comparten un solo depredador). Este nuevo grafo muestra grupos de especies
conectadas por interacciones fuertes: esponjas (excepto Dendrilla antarctica), diatomeas bentdnicas -
detrito primario, diatomeas bentdnicas - diatomeas epifitas, zooplancton - fitoplancton, algunas espe-
cies de anfipodos (Gondogeneia antarctica - Paradexamine sp. - Prostebbingia sp. — Eurymera meticu-
losa) y especies de algas rojas y pardas (Gigartina skottsbergii - Desmarestia menziesii - Iridaea cordata)
(Figura 1.7). Las distribuciones de grado de los grafos secundarios se ajustaron mejor al modelo expo-
nencial (Tabla 1.2, Figura 1.8).
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Figura 1.5. Grafo secundario de depredadores. Colores de los nodos (como en Figura 1.3): grupos funcionales.
Ancho y color de las conexiones: numero de presas compartidas.
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Figura 1.6. Grafos secundarios de peces demersales (A) y anfipodos (B). Ancho y color de las conexiones: nimero
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Figura 1.8. Distribucion de grado k de los grafos secundarios de depredadores (A) y presas (B). El mejor ajuste
para ambos es el modelo exponencial (ver Tabla 1.2).

La comparacién entre la red tréfica de Caleta Potter y otras redes marinas mostré que la densidad de
interaccion (L/S) y la conectividad (C) son relativamente mas bajas en Caleta Potter. Las proporciones de
especies tope y basales fueron relativamente altas, mientras que el porcentaje de omnivoria fue el se-
gundo mas bajo entre todas las redes comparadas. Si bien la distancia minima (DM) en Caleta Potter
fue similar al resto de las redes, el coeficiente de compartimentacion (CC) fue un orden de magnitud
inferior (Tabla 1.3).

Tabla 1.3. Comparacién de propiedades de complejidad y estructura de la red tréfica de Caleta Potter con otras
redes tréficas marinas. S = niUmero de especies; L/S = densidad de interaccidn; C = conectividad; T, | y B = porcen-
taje de especies tope, intermedias y basales; Omn = porcentaje de omnivoria; NT = nivel tréfico medio; DM =
distancia minima; CC = coeficiente de compartimentacién. NA = dato no disponible.

Red trofica S L/S C T | B Omn NT DM CcC Fuente

Redes troficas no polares

Car. Reef (s) 50 11,10 0,22 0 94 6 86 2,90 1,60 0,36 Opitz (1996)

Benguela 29 7,00 0,24 0 93 7 76 3,20 1,60 0,30 Yodzis (1998)

NE US Shelf 79 17,80 0,22 4 94 3 62 3,10 160 0,31 Link(2002)

Carib. () 249 13,30 0,05 NA NA NA NA NA 1,90 0,16 Rezendeetal
(2009)

Lough Hyne 350 14,70 0,04 NA NA NA NA NA NA NA  Riedeetal

(2010)
Redes trdficas polares
Arctic | 140 6,80 0,05 40 56 14 80,70 2,30 NA NA  Bodinietal.
(2009)
Arctic Il 159 8,60 0,05 NA NA NA 52 2,70 2,30 0,25 Kortschetal
(2015)
Antarctic 586 6,80 0,01 23 21 56 41,10 2,20 3,00 0,14 deSantanaetal
(2013)

Weddell Sea 491 33,20 0,07 6,50 80 13,50 67 2,50 NA NA  Jacob (2005)

Caleta Potter 91 3,40 0,04 19 47 34 45 2,10 1,80 0,08 Esteestudio
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Discusion
Complejidad y estructura de la red trofica de Caleta Potter

Las propiedades de complejidad y estructura de la red de Caleta Potter demuestran varias singularida-
des. La complejidad de la red se evalud principalmente por la densidad de interaccion (L/S) y la conecti-
vidad (C). Se encontrd que estas dos propiedades son relativamente bajas en la red de Caleta Potter: L/
S$=3,40y C=0,04. Las comparaciones directas de la densidad de interaccion y los valores de conectivi-
dad sugieren que las redes marinas tienden a parecerse entre si y que son fundamentalmente diferen-
tes de otros tipos de redes tréficas, mostrando valores altos en las mencionadas propiedades (Dunne et
al., 2004). En contraposicién a esta hipotesis de similitud de las redes tréficas marinas, de Santana et al.
(2013) encontraron que la conectividad en la red marina del Artico es 5 veces mas grande que la de la
Antartida (0,05 contra 0,01). Entre las redes marinas, las redes polares tienden a mostrar valores bajos
de densidad de interaccion (de Santana et al., 2013). En este sentido, la complejidad exhibida en la red
de Caleta Potter se aproxima a lo que se conoce para las redes tréficas de regiones polares.

éPodrian estos valores bajos de densidad de interaccidn y conectividad en la red de Caleta Potter ser
consecuencia de aspectos metodolégicos? Dunne et al. (2002b) sugirieron que tanto las redes troficas
de muy baja y muy alta conectividad son inusuales, y que estos valores extremos se generan por arte-
factos en los procedimientos de construccién de la red. Los autores sugieren que las redes con conecti-
vidades mas bajas analizadas por ellos (C = 0,03: Grassland y Scotch Broom), similares al valor de co-
nectividad para Caleta Potter, son “redes fuente”. Este tipo de redes tréficas se genera al construir re-
des a partir de una o pocas especies basales. La red tréfica de Caleta Potter es una red ecoldgica rica en
especies y no una red fuente, ya que no se construyd a partir de una o pocas especies basales (i.e. >
30% de especies basales). Por lo tanto, no hay evidencia que sugiera que los bajos valores de densidad
de interaccion y conectividad sean consecuencia del procedimiento de ensamble de la red. Este resul-
tado plantea una incégnita sobre la relacidén entre la manera de ensamblar las redes tréficas y las suge-
ridas consecuencias que esto traeria en su complejidad, tal como fue planteado anteriormente (Dunne
et al., 2002b).

El hecho de que las redes troficas presenten valores bajos de L/S y C es crucial para comprender mejor
las propiedades emergentes del ecosistema, como la robustez. Los analisis empiricos de las redes trofi-
cas respaldan la hipotesis de que la robustez de una red aumenta con su densidad de interaccién y co-
nectividad (De Angelis, 1975; Dunne et al., 2002a; Montoya y Solé, 2003). Los valores bajos de L/Sy C
encontrados en Caleta Potter, combinados con los efectos del cambio climatico en las comunidades
bentdnicas en el area (Pasotti et al., 2015b; Sahade et al., 2015), sugieren una alarmante fragilidad del
ecosistema.

Por otro lado, la comparacion directa de propiedades como el porcentaje de especies tope, intermedias
y basales, indica que la red de Caleta Potter presenta grandes diferencias estructurales y muestra carac-
teristicas Unicas en comparacidon con otros ecosistemas marinos. En este sentido, se encontraron dife-
rencias importantes en los valores de las especies tope y basales, ya que la red de Caleta Potter mues-
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tra una mayor proporcién de estas especies troficas. Después de comparar 19 propiedades, Dunne et
al. (2004) concluyeron que el porcentaje excesivamente bajo de taxones basales en las redes troficas
marinas en comparacién con otros sistemas es claramente un artefacto de la resolucion deficiente de
los productores primarios y las interacciones de los consumidores con ellos. Una de las fortalezas me-
todoldgicas de la red de Caleta Potter es la alta resolucién taxonédmica de los nodos basales. Una buena
resolucion taxondmica de los niveles tréficos inferiores, como la comunidad macroalgal, es esencial
para entender el funcionamiento del ecosistema de Caleta Potter, ya que parece haber un consumo se-
lectivo especifico de la especie (Barrera-Oro y Casaux, 1990; lken et al., 1997, 1998). Ademas, las espe-
cies de macroalgas muestran un patrén marcado de distribucién de profundidad y estructura tridimen-
sional (Quartino et al., 2005; Huang et al., 2007). Las macroalgas son uno de los principales productores
primarios en Caleta Potter y probablemente soporten una gran parte de la produccién secundaria de la
comunidad bentdnica (Quartino et al., 2008). La comprensién del funcionamiento y la estabilidad de un
ecosistema son solo posibles de dilucidar en las redes tréficas donde las especies involucradas en los
procesos de transferencia de energia y materia estan adecuadamente representadas.

Los porcentajes de especies intermedias (I) y omnivoria (Omn) de la red de Caleta Potter son relativa-
mente bajos en comparacidn con otras redes marinas, pero son similares a los valores de las redes an-
tarticas estudiadas por de Santana et al. (2013). Los niveles de especies intermedias y omnivoria suelen
estar correlacionados en los estudios de redes trdficas, ya que la mayoria de las especies que acttan
como depredadores y presas (especies itermedias) también se alimentan en mas de un nivel tréfico
(omnivoros). La importancia de la omnivoria para la estructura y dinamica de las redes troficas es un
debate que comenzdé hace varias décadas en ecologia (Burns, 1989; Polis, 1991) y no hay consenso so-
bre si la omnivoria es un factor que provee o no estabilidad (Vandermeer, 2006; Namba et al., 2008;
Johnson et al., 2014). En la Antartida, un estudio sugiere que la omnivoria es un rasgo beneficioso, ya
gue permite una utilizacion mas sensible y flexible de las fuentes de alimento que pueden ser limitadas
temporal y espacialmente e imprevisibles (Norkko et al., 2007). El valor de omnivoria para la red de Ca-
leta Potter es el segundo porcentaje mas bajo entre las redes marinas incluidas en el presente estudio,
sugiriendo una baja estabilidad para dicha red. Este resultado genera hipdtesis para los ecosistemas
marinos antarticos sobre el probable rol estabilizador de la omnivoria en grandes comunidades, ya que
se ha demostrado que el riesgo de extinciones secundarias después de la pérdida primaria de especies
depende de la posicidn tréfica de las especies extintas (Borrvall et al., 2000) y de la diversidad de ese
nivel tréfico (Yachi y Loreau, 1999). Aqui el siguiente paso légico para realmente dilucidar el rol de esta
estrategia alimentaria en la estabilidad de las redes seria realizar investigaciones en donde se lleven a
cabo simulaciones de extinciones en redes tréficas empiricas que abarquen un amplio rango de omni-
voria.

El nivel tréfico medio para la red de Caleta Potter (2,10) también es relativamente bajo, lo que podria
deberse a varias singularidades presentes en la red. En primer lugar, como ya se menciond, el nimero
de especies tréficas basales es alto, superando el 30% del total de especies. Ademas, el nivel tréfico
maximo fue 4,27, mds bajo que la mayoria de las redes estudiadas (Dunne et al., 2002b, 2004), lo que
implica que las especies tope y basales estan separadas por pocos taxa intermedios. Vale la pena acla-
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rar aqui que los principales depredadores en la Antartida, por ejemplo, mamiferos marinos, podrian
aumentar el nivel tréfico maximo de la red, pero no se incluyeron, ya que rara vez ingresan en la caleta.
Por lo tanto, la transferencia de energia o nutrientes desde la base hasta los niveles tréficos superiores
se realiza en pocos pasos, por lo que la cantidad de veces que la energia quimica se transforma de la
dieta de un consumidor a la biomasa del consumidor a lo largo de la red tréfica es baja. Otra razén por
la que el nivel tréfico promedio es bajo es el hecho de que la mayoria de los depredadores en niveles
intermedios (e.g. anfipodos, isdpodos, bivalvos, Notothenia coriiceps) se alimenta principalmente de
especies de macroalgas y/o detrito (lken et al., 1998; Huang et al., 2006; Quartino et al., 2008). El detri-
to primario, compuesto mayoritariamente por macroalgas muertas, se descompone y es consumido
por especies detritivoras y suspensivoras (e.g. esponjas, ascidias, briozoos, cnidarios), lo que soporta
una cantidad importante de la produccidn secundaria (Tatidn et al., 2004). Estas caracteristicas tienen
un alto impacto en el funcionamiento del ecosistema, como el ciclo de nutrientes y carbono vy las cas-
cadas troéficas (Post, 2002).

La corta distancia minima para la red tréfica de Caleta Potter (menor a dos grados de separacion) es
similar a las distancias encontradas en otras redes marinas. La distancia entre pares de especies dentro
de las redes marinas suele ser baja (= 1,60 interacciones) en comparacién con otros tipos de redes tro-
ficas, con valores que oscilan entre 1,30 y 3,70 (Dunne et al., 2002b). Esto sugiere que la mayoria de las
especies en la red de Caleta Potter son vecinos muy cercanos y que los efectos negativos podrian pro-
pagarse rapida y ampliamente en toda la red (Dunne et al., 2002a). Ademas, el coeficiente de compar-
timentacién en esta red (0,08) fue un orden de magnitud inferior a los reportados para otras redes tro-
ficas marinas (Link, 2002; Dunne et al., 2004). Un coeficiente bajo indica que la mayoria de las especies
estan conectadas de manera similar entre si, indicando que no hay subgrupos de especies que interac-
tuen mas densamente entre si. En particular, el resultado de compartimentacién en la red de Caleta
Potter podria ser consecuencia de que los nodos muy conectados estan conectados con la mayoria de
las especies de la red y no con un grupo particular de especies. Las especies mas conectadas, N. corii-
ceps (pez demersal) y Ophionotus victoriae (equinodermo ofiuro), presentan nichos ecolégicos de gran
amplitud, siendo generalistas y omnivoros. Al alimentarse en varios niveles tréficos y de manera hori-
zontal en la red (de especies del mismo nivel tréfico), estas especies influyen de gran manera en el coe-
ficiente de compartimentacién. En este sentido, Notothenia coriiceps representa una especie clave en
el proceso de acoplamiento bento-peldgico promoviendo la transferencia de materia y energia entre
habitats (Barrera-Oro y Casaux, 2008). Al mismo tiempo, estas especies muy conectadas son esenciales
para entender la propagacion de las perturbaciones (i.e. pérdida de biodiversidad) en la red trofica.

Distribucion de grado y grafos secundarios: implicancias en el funcionamiento del ecosis-
tema

En redes de baja conectividad (C = 0.03), como Caleta Potter, lo mas probable es que la distribucion de
grado sea potencial (Dunne et al., 2002a; Montoya y Solé, 2002), en consonancia con la topologia de

mundo pequeno. Estas son redes que combinan altos coeficientes de compartimentacion y distancias
minimas cortas (Watts y Strogatz, 1998). Siguiendo esta ldgica, la red tréfica de Caleta Potter, con una
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conectividad baja (C = 0,04), deberia presentar una distribucion de grado potencial. Sin embargo, su
distribucién de grado se ajusta mejor a una distribucién exponencial. La existencia de una modelo uni-
versal en la distribucidn de grado en las redes tréficas estd aun en debate, aunque Stouffer et al. (2005)
han demostrado que las distribuciones de grado exponenciales se pueden derivar de dos modelos dife-
rentes: modelo de jerarquia anidada y modelo cascada generalizada. La influencia de la distribucién de
grado en la vulnerabilidad de las redes complejas frente a extinciones aleatorias y ataques intenciona-
les se ha estudiado desde el trabajo de Albert et al. (2000). Teniendo en cuenta esta relacién entre la
distribucién de grado y la vulnerabilidad, la red de Caleta Potter seria muy fragil a la eliminacién de las
especies mas conectadas, pero no tanto como en el caso de las redes de distribucién potencial (Albert
et al., 2000; Dunne et al., 2002a; Estrada, 2007). De Santana et al. (2013) sugirieron que las comunida-
des menos conectadas deberian ser mas sensibles a la pérdida de especies basales que las comunida-
des mas complejas ya que los consumidores de comunidades simples dependen de pocas especies y no
sobreviven a la pérdida de éstas. Aunque la red de Caleta Potter muestra una conectividad baja, es
probable que sea robusta a las extinciones de los nodos basales debido al alto porcentaje de estas es-
pecies tréficas. Esta hipdtesis fue confirmada en un posterior trabajo realizado por Cordone et al.
(2018), en donde se vio que la red tréfica de Caleta Potter es robusta a la extincidon de las especies de
macroalgas. La robustez del ecosistema de Caleta Potter frente a extinciones de macroalgas se debe al
porcentaje de omnivoria (casi la mitad de los depredadores son omnivoros) y a la redundancia de la
red, que alude a la superposicion de roles funcionales en multiples especies de la comunidad.

La distribucién de grado de los grafos secundarios de depredadores mostrd que la mayoria de las espe-
cies tienen dietas limitadas, que se alimentan exclusivamente de pocas presas, mientras que pocas es-
pecies se alimentan de diversas fuentes de alimento. Dicho grafo sugiere que varias especies de depre-
dadores tienen una alta superposicion de presas y, por lo tanto, el potencial de interactuar fuertemente
y competir por presas comunes. Este es el caso de las esponjas, los peces demersales y los anfipodos.
Enfocamos el andlisis en peces y anfipodos por el importante papel que desempefian en el ecosistema
marino antartico (Barrera-Oro y Casaux, 1998; Momo et al., 1998; Barrera-Oro, 2002; Huang et al.,
2006 ). Los datos de peces reflejan que hay una superposicion entre N. coriiceps y H. antarcticus por un
lado y entre Trematomus newnesi y N. rossii por otro lado. La mayoria de las comparaciones de dieta
para las comunidades demersales de peces antarticos han abordado la superposicién de presas entre
pares de especies de peces (Barrera-Oro, 2003). El indice de superposicion de dieta (indice "S" de Lin-
ton et al., 1981) entre N. coriiceps y N. rossii segun lo estimado por Barrera-Oro (2003) en Caleta Potter
fue del 55%, lo que significa que estas especies podrian competir por mas de la mitad de sus fuentes de
alimento. El mismo estudio estimé el indice para N. coriiceps y T. newnesi (18%), y N. coriiceps y H. an-
tarcticus (19%). Barrera-Oro (2003) concluye que no hay evidencia de competencia alimentaria entre
las comunidades de peces de aguas frias poco profundas en el ecosistema de Caleta Potter. Sin embar-
go, nuestros resultados muestran que N. coriiceps y H. antarcticus tienen gran cantidad de presas en
comun, con un alto grado de superposicién. Debido a las diferencias en movilidad, uso del habitat y
tamanfo del adulto entre estas dos especies (longitud total = 45 y 13 cm, respectivamente), es probable
gue la competencia sea relativamente baja (Casaux, 1998; Barrera-Oro, 2003). Aunque el primero es un
generalista y el segundo un especialista, ambas especies pueden agruparse bajo la misma estrategia de
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alimentacién ya que se alimentan de especies bentdnicas, anfipodos (e.g. Gondogeneia antarctica, Pa-
radexamine sp., Prostebbingia sp., Eurymera monticulosa), gasterépodos (e.g. Margarella antarctica,
Nacella concinna, Eatoniella sp., Neobuccinum eatoni), poliquetos (Nereidae) y krill (Euphausia super-
ba). Por otro lado, el grafo de depredadores de anfipodos exhibe baja superposicion en la dieta entre
estas especies. Vale la pena mencionar que las especies troficas Hiperidos y Bovallia gigantea no estan
conectadas, lo que indica que no comparten presas con ninguln otro anfipodo, ni entre ellos. Hiperidos
y B. gigantea son carnivoros, aunque este ultimo se alimenta principalmente de otras especies de anfi-
podos, como E. monticulosa, Prostebbingia sp. y G. antarctica (Richard, 1977). Por el contrario, los Hi-
peridos se alimentan principalmente de presas planctdnicas, como copépodos (Pakhomov y Perissinot-
to, 1996). El resultado mas importante de este grafo de depredadores es que las especies claramente se
separan segun sus estrategias de alimentacién: herbivoros (P. gracilis, G. antarctica, O. bidentata y
Prostebbingia sp.), detritivoros (C. femoratus y Paradexamine sp.) y carroieros (W. obesa, H. kerguele-
ni, O. plebs y P. integricauda). Esto demuestra la importancia y la utilidad del andlisis de los grafos se-
cundarios de depredadores, a fin de comprender mejor el nicho ecolédgico de cada especie y las rutas
alternativas de energia dentro de los gremios tréficos, analisis que podria consolidarse al adicionar in-
formacion sobre cada especie depredadora (tamafo corporal, masa).

El grafo secundario de presas mostrd una grafo muy conectado donde la mayoria de las presas compar-
ten al menos un depredador. El hecho de que dicho grafo presente alta conectividad y distribucion de
grado exponencial tiene implicaciones en el funcionamiento del ecosistema. Los pares de presas mas
conectadas en la red tréfica de Caleta Potter son: fitoplancton - zooplancton, diatomeas bentdnicas -
diatomeas epifitas, y detrito primario - diatomeas bentdnicas. Esto muestra que existen varias fuentes
de alimentacion y vias alternativas de energia en el ecosistema de Caleta Potter: fitoplancton (Ahn et
al., 1993), produccién de microalgas benténicas (Dayton et al., 1986; Gilbert, 1991) y adveccién hori-
zontal de particulas de alimentos aléctonos (Dunbar et al., 1989). Estas fuentes de materia organica son
esenciales para los organismos marinos que viven en los ecosistemas costeros antarticos.
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Conclusion

La comparacion de las propiedades de complejidad y estructura reveld una combinacién particular de
caracteristicas en la red trofica de Caleta Potter: tamafio medio (S = 100) en comparacién con otras re-
des marinas, baja densidad de interaccion y conectividad (sin evidencia de ser un artefacto de resolu-
cién o procedimiento de ensamble), bajo porcentaje de omnivoria, corta distancia minima y bajo coefi-
ciente de compartimentacion. De acuerdo con los grafos secundarios y sus distribuciones de grado, y la
consistencia con las observaciones e investigaciones de campo, se sugiere que estos analisis son herra-
mientas Utiles para comprender mejor el funcionamiento del ecosistema. De manera interesante, el
grafo secundario de presas mostro la existencia de vias alternativas de energia consistentes con los es-
tudios de campo en Caleta Potter. Como también se sugirié para la red trofica del este antartico (Gillies
et al.,, 2012), el flujo de carbono entre la fauna bentdnica en Caleta Potter es complejo y se utilizan mul-
tiples fuentes de carbono, lo que se puede afirmar dada la buena resolucién basal de la red construida.

Las propiedades emergentes de la red de Caleta Potter sugieren fragilidad y posibles efectos en casca-
da, aunque las multiples vias de energia podrian disminuir dichos efectos. Los resultados sugieren que
las especies que participan en un gran nimero de interacciones (Notothenia corriceps, Ophionotus vic-
toriae, Gondogeneia antarctica) podrian considerarse especies clave para la robustez del ecosistema de
Caleta Potter.
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Anexo 1

Anexo 1.1. Referencias bibliograficas de cada interaccién tréfica utilizada para construir la red tréfica de Caleta

Potter.
Depredador Presa Referencia Método
Ascidias Zooplancton Gili, J. M., Coma, R., Orejas, C., Lopez-Gonzalez, P. ). y Zabala, M. (2002). Are Antarctic suspen- | Contenido
sion-feeding communities different from those elsewhere in the world? (pp. 104-116). Sprin- estomacal
ger Berlin Heidelberg.
Ascidias Fitoplancton Tatidn, M., Sahade, R., y Esnal, G. B. (2004). Diet components in the food of Antarctic ascidians | Contenido
living at low levels of primary production. Antarctic Science, 16, 123-128. estomacal
Austrodoris Rosella antar- McClintock, J. B., Amsler, C. D., Baker, B. J., y Van Soest, R. W. (2005). Ecology of Antarctic Observacion in
kerguelensis ctica marine sponges: an overview. Integrative and Comparative Biology, 45, 359-368. situ
Austrodoris Rosella sp. McClintock, J. B., Amsler, C. D., Baker, B. J., y Van Soest, R. W. (2005). Ecology of Antarctic Observacion in
kerguelensis marine sponges: an overview. Integrative and Comparative Biology, 45, 359-368. situ
Austrodoris Mycale acera- | L. Torre (pers. comm.) Observacion in
kerguelensis ta situ
Austrodoris Haliclonidae L. Torre (pers. comm.) Observacion in
kerguelensis situ
Austrodoris Dendrilla an- L. Torre (pers. comm.) Observacion in
kerguelensis tarctica situ
Bovallia gigantea | Paradexamine | Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
sp. rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Bovallia gigantea | Eurymera Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
monticulosa rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Bovallia gigantea | Pontogeneiella | Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
sp. rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Bovallia gigantea | Gondogeneia Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
antarctica rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Bovallia gigantea | Gitanopsis Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
antarctica rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Bovallia gigantea | Prostebbingia Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
gracilis rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Bovallia gigantea | Waldeckia Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
obesa rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal
versity).
Chaenocephalus | Euphausia Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
aceratus superba South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26(10), 631-637. estomacal
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Chaenocephalus | Euphausia Flores, H., Kock, K. H., Wilhelms, S., y Jones, C. D. (2004). Diet of two icefish species from the Contenido

aceratus superba South Shetland Islands and Elephant Island, Champsocephalus gunnari and Chaenocephalus estomacal
aceratus. Polar Biology, 27, 119-129.

Chaenocephalus Ophionotus Flores, H., Kock, K. H., Wilhelms, S., y Jones, C. D. (2004). Diet of two icefish species from the Contenido

aceratus victoriae South Shetland Islands and Elephant Island, Champsocephalus gunnari and Chaenocephalus estomacal
aceratus. Polar Biology, 27, 119-129.

Chaenocephalus Mysida Flores, H., Kock, K. H., Wilhelms, S., y Jones, C. D. (2004). Diet of two icefish species from the Contenido

aceratus South Shetland Islands and Elephant Island, Champsocephalus gunnari and Chaenocephalus estomacal
aceratus. Polar Biology, 27, 119-129.

Chaenocephalus | Euphausia Kock, K. H., Barrera-Oro, E., Belchier, M., Collins, M. A., Duhamel, G., Hanchet, S., ... y Wi- Contenido

aceratus superba lliams, R. (2012). The role of fish as predators of krill (Euphausia superba) and other pelagic estomacal
resources in the Southern Ocean. CCAMLR Science, 19, 115-169

Chaenocephalus | Octopus sp. L. Torre (pers. comm.) Observacion in

aceratus situ

Copepodos Fitoplancton Hopkins, T. L. (1985). Food web of an Antarctic midwater ecosystem. Marine Biology, 89, 197- | Contenido
212. estomacal

Copepodos Zooplancton Hopkins, T. L. (1985). Food web of an Antarctic midwater ecosystem. Marine Biology, 89, 197- | Contenido
212. estomacal

Dendrilla antar-
ctica

Diatomeas
bentdnicas

L. Torre (pers. comm.)

Observacién in
situ

Dendrilla antar-

Detrito prima-

L. Torre (pers. comm.)

Observacion in

ctica rio situ
Diplasterias Neobuccinum Caspers, H. (1979). Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, 64, Observacion in
brucei eatoni 839-840. situ
Euphausia su- Fitoplancton Mauchline, J. (1979). Studies on Patches of Krill: Euphausia Superba Dana. publisher not iden- | Contenido
perba tified. estomacal
Euphausia su- Zooplancton Price, H. J., Boyd, K. R., y Boyd, C. M. (1988). Omnivorous feeding behavior of the Antarctic Observacion in
perba krill Euphausia superba. Marine Biology, 97, 67-77. vitro
Glyptonotus Nereidae Dearborn, J. H. (1967). Food and reproduction of Glyptonotus antarcticus (Crustacea: Isopoda) | Observacion in
antarcticus at McMurdo Sound, Antarctica. Transactions Roy. Soc. NZ, 8, 163-168. situ
Glyptonotus Necromasa Dearborn, J. H. (1967). Food and reproduction of Glyptonotus antarcticus (Crustacea: Isopoda) | Observacion in
antarcticus at McMurdo Sound, Antarctica. Transactions Roy. Soc. NZ, 8, 163-168. situ
Glyptonotus Bovallia gigan- | Bone, D. G. (1972). Aspects of the biology of the Antarctic amphipod Bovallia gigantia Pfeffer Contenido
antarcticus tea at Signy Island, South Orkney Islands. estomacal
Glyptonotus Necromasa Presler, P. (1986). Necrophagous invertebrates of the Admiralty Bay of King George Observacion in
antarcticus Island(South Shetland Islands, Antarctica). Polish Polar Research/Polskie Badania Polarne, 7, vitro
25-61.
Gondogeneia Iridaea corda- | Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica ta B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Myriogramme | Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica manginii B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro

macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
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Gondogeneia Plocamium Amsler, C. D, lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica cartilagineum B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Adenocystis Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica utricularis B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Desmarestia Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica anceps B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Desmarestia Amsler, C. D, lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica antarctica B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Desmarestia Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica menziesii B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Phaeurus Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
antarctica antarcticus B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine ecology. Progress series, 294, 141-159.
Gondogeneia Gigartina Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica skottsbergii common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae.ae- vitro
Journal of Observacién in vitro Marine Biology and Ecology,a329(1), 55-65.
Gondogeneia Iridaea corda- Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica ta common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae.ae- vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Mpyriogramme | Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica manginii common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae.ae- vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Palmaria deci- | Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica piens common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Plocamium Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica cartilagineum common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Desmarestia Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica anceps common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Desmarestia Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica antarctica common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Desmarestia Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
antarctica menziesii common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro
Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology,329, 55-65.
Gondogeneia Adenocystis lken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in
antarctica utricularis deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro
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Gondogeneia Desmarestia lken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in
antarctica anceps deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro
Gondogeneia Desmarestia Iken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in
antarctica menziesii deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro

Gondogeneia
antarctica

Palmaria deci-
piens

Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2011). Changes in amphipod den-
sities among macroalgal habitats in day versus night collections along the Western Antarctic
Peninsula. Marine biology, 158, 1879-1885.

Observacién in
vitro

Gondogeneia

Palmaria deci-

Bucolo, P., Amsler, C. D., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2011). Palatability of the Antarctic

Observacién in

antarctica piens rhodophyte Palmaria decipiens (Reinsch) RW Ricker and its endo/epiphyte Elachista antarctica | vitro
Skottsberg to sympatric amphipods. Journal of Observacion in vitro Marine Biology and Eco-
logy,396, 202-206.
Haliclonidae Diatomeas L. Torre (pers. comm.) Observacién in
bentdnicas situ
Haliclonidae Detrito prima- | L. Torre (pers. comm.) Observacién in
rio situ
Harpagifer an- Nereidae Casaux, R. (1998). The contrasting diet of Harpagifer antarcticus (Notothenioidei, Harpagiferi- | Contenido
tarcticus dae) at two localities of the South Shetland Islands, Antarctica. Polar Biology,19, 283-285. estomacal
Harpagifer an- Margarella Casaux, R. (1998). The contrasting diet of Harpagifer antarcticus (Notothenioidei, Harpagiferi- | Contenido
tarcticus antarctica dae) at two localities of the South Shetland Islands, Antarctica. Polar Biology,19, 283-285. estomacal
Harpagifer an- Eatoniella sp. Casaux, R. (1998). The contrasting diet of Harpagifer antarcticus (Notothenioidei, Harpagiferi- | Contenido
tarcticus dae) at two localities of the South Shetland Islands, Antarctica. Polar Biology,19, 283-285. estomacal
Harpagifer an- Nacella con- Casaux, R. (1998). The contrasting diet of Harpagifer antarcticus (Notothenioidei, Harpagiferi- | Contenido
tarcticus cinna dae) at two localities of the South Shetland Islands, Antarctica. Polar Biology,19, 283-285. estomacal
Harpagifer an- Neobuccinum Casaux, R. (1998). The contrasting diet of Harpagifer antarcticus (Notothenioidei, Harpagiferi- | Contenido
tarcticus eatoni dae) at two localities of the South Shetland Islands, Antarctica. Polar Biology,19, 283-285. estomacal
Harpagifer an- Gondogeneia Casaux, R. (1998). The contrasting diet of Harpagifer antarcticus (Notothenioidei, Harpagiferi- | Contenido
tarcticus antarctica dae) at two localities of the South Shetland Islands, Antarctica. Polar Biology,19, 283-285. estomacal
Harpagifer an- Nereidae Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
tarcticus South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Harpagifer an- Euphausia Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
tarcticus superba South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Harpagifer an- Gondogeneia Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
tarcticus antarctica South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Hidrozoa Zooplancton Gili, J. M., Alvg, V., Coma, R., Orejas, C., Pags, F., Ribes, M., ... y Hughes, R. G. (1998). The im- Observacion in
pact of small benthic passive suspension feeders in shallow marine ecosystems: the hydroids vitro
as an example. Zoologische verhandelingen, 323, 99-105.
Hiperidos Euphausia Pakhomoy, E. A., y Perissinotto, R. (1996). Trophodynamics of the hyperiid amphipod Themis- | Contenido
superba to gaudichaudi in the South Georgia region during late austral summer. Marine ecology pro- estomacal

gress series. Oldendorf, 134, 91-100.
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Hiperidos Copepodos Pakhomoy, E. A., y Perissinotto, R. (1996). Trophodynamics of the hyperiid amphipod Themis- | Contenido

to gaudichaudi in the South Georgia region during late austral summer. Marine ecology pro- estomacal

gress series. Oldendorf, 134, 91-100.
Hiperidos Zooplancton Pakhomoy, E. A., y Perissinotto, R. (1996). Trophodynamics of the hyperiid amphipod Themis- | Contenido

to gaudichaudi in the South Georgia region during late austral summer. Marine ecology pro- estomacal

gress series. Oldendorf, 134, 91-100.
Hippomedon Necromasa Ja_d_ewska, A. (2009). Antarctic necrophagous lysianassoids from a stranded fur seal carcass. | Contenido
kergueleni Polish Polar Research, 30, 29-36. estomacal
Laevilacunaria Curdiea raco- Iken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacién in
antarctica vitzae ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Georgiella Iken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacién in
antarctica confluens ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Gigartina lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacién in
antarctica skottsbergii ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Iridaea corda- | lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
antarctica ta ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Palmaria deci- | Iken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
antarctica piens ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Plocamium lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
antarctica cartilagineum | ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Adenocystis lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
antarctica utricularis ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Desmarestia lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
antarctica menziesii ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Laevilacunaria Monostroma lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
antarctica hariotii ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro

Laternulla ellipti-
ca

Fitoplancton

Ahn, . Y. (1993). Enhanced particle flux through the biodeposition by the Antarctic suspen-
sion-feeding bivalve Laternula elliptica in Marian Cove, King George Island. Journal of In vitro
observation Marine Biology and Ecology, 171, 75-90.

Observacion in
vitro

Laternulla ellipti-

Detrito secun-

Ahn, . Y. (1993). Enhanced particle flux through the biodeposition by the Antarctic suspen-

Observacion in

ca dario sion-feeding bivalve Laternula elliptica in Marian Cove, King George Island. Journal of In vitro vitro
observation Marine Biology and Ecology, 171, 75-90.
Lepidonotothen Nereidae Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
nudifrons 575-588. estomacal
Lepidonotothen Euphausia Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
nudifrons superba 575-590. estomacal
Lepidonotothen Euphausia Fanta, E., y Meyer, A. A. (1998). Behavioural strategies for feeding of six species of the Antar- Observacion in
nudifrons superba ctic fish family Notothenioidei (Pisces, Notothenioidei) in a tank. Antarctic Record, 42, vitro
227-243.
Lepidonotothen Waldeckia Fanta, E., y Meyer, A. A. (1998). Behavioural strategies for feeding of six species of the Antar- Observacién in
nudifrons obesa ctic fish family Notothenioidei (Pisces, Notothenioidei) in a tank. Antarctic Record, 42, vitro

227-243.
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Lepidonotothen Euphausia Kock, K. H., Barrera-Oro, E., Belchier, M., Collins, M. A., Duhamel, G., Hanchet, S., ... y Wi- Contenido

nudifrons superba lliams, R. (2012). The role of fish as predators of krill (Euphausia superba) and other pelagic estomacal
resources in the Southern Ocean. CCAMLR Science, 19, 115-169.

Malacobelmnon Fitoplancton Best, B. A. (1988). Passive suspension feeding in a sea pen: effects of ambient flow on volume | Observacion in

daytoni flow rate and filtering efficiency. The Biological Bulletin, 175, 332-342. vitro

Malacobelmnon | Zooplancton Kozloff, E. N. (1990). Invertebrates. Saunders College Pub. Observacién in

daytoni situ

Mycale acerata

Diatomeas
bentdnicas

L. Torre (pers. comm.)

Observacién in
situ

Mycale acerata

Detrito prima-

L. Torre (pers. comm.)

Observacién in

rio situ
Nacella concinna | Diatomeas Brthes, J. C., Ferreyra, G., y De La Vega, S. (1994). Distribution, growth and reproduction of the | Observacién in
bentdnicas limpet Nacella (Patinigera) concinna (Strebel 1908) in relation to potential food availability, in | situ
Esperanza Bay (Antarctic Peninsula). Polar Biology, 14, 161-170.
Nacella concinna | Diatomeas Davenport, J. O. H. N. (1997). Comparisons of the biology of the intertidal subantarctic limpets | Contenido
epifitas Nacella concinna and Kerguelenella lateralis. Journal of Molluscan Studies, 63, 39-48. estomacal
Nacella concinna | Ascoseira lken, K., Quartino, M. L., Barrera-Oro, E., Palermo, J., Wiencke, C., y Brey, T. (1998). Trophic Contenido
mirabilis relations between macroalgae and herbivores. Reports on polar and marine research, 299, estomacal
258-262.
Nacella concinna | Ulothrix sp. lken, K., Quartino, M. L., Barrera-Oro, E., Palermo, J., Wiencke, C., y Brey, T. (1998). Trophic Contenido
relations between macroalgae and herbivores. Reports on polar and marine research, 299, estomacal
258-262.
Neobuccinum Necromasa Presler, P. (1986). Necrophagous invertebrates of the Admiralty Bay of King George Observacion in
eatoni Island(South Shetland Islands, Antarctica). Polish Polar Research/Polskie Badania Polarne, 7, vitro
25-61.
Neobuccinum Laternulla L. Torre (pers. comm.) Observacion in
eatoni elliptica situ
Notothenia corii- | Desmarestia Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps antarctica 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Desmarestia Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps menziesii 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Margarella Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps antarctica 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Nacella con- Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps cinna 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Paradexamine | Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps sp. 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Eurymera Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps monticulosa 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Pontogeneiella | Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps sp. 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Cheirimedon Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps femoratus 41, 113-120. estomacal
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Notothenia corii- | Serolis sp. Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps 41, 113-120. estomacal
Notothenia corii- | Glyptonotus Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
ceps antarcticus 41,113-120. estomacal
Notothenia corii- | Nereidae Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Laternulla Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps elliptica niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Euphausia Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Observacion in
ceps superba niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | vitro
Notothenia corii- | Eurymera Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps monticulosa niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Pontogeneiella | Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps sp. niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal

Notothenia corii-

Bovallia gigan-

Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe-

Observacién in

ceps tea niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | vitro
Notothenia corii- | Cheirimedon Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps femoratus niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Waldeckia Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Observacion in
ceps obesa niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | vitro
Notothenia corii- | Hippomedon Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps kergueleni niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Orchomene Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps plebs niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Serolis sp. Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Glyptonotus Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps antarcticus niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia corii- | Copepodos Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
ceps niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
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Notothenia corii- | Ascidias Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido

ceps niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal

Notothenia corii- | Salpidae Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido

ceps niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal

Notothenia corii- | Curdiea raco- lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps vitzae tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Georgiella lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps confluens tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Gigartina lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps skottsbergii tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Iridaea corda- lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps ta tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Palmaria deci- | lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps piens tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Pantoneura lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps plocamioides tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Plocamium lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps cartilagineum tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Adenocystis lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps utricularis tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Ascoseira lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Observacion in

ceps mirabilis tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic vitro
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Desmarestia lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Observacion in

ceps antarctica tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic vitro
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Desmarestia lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps menziesii tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Phaeurus lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Observacion in

ceps antarcticus tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic vitro
Science, 9, 386-391.

Notothenia corii- | Urospora lken, K., Barrera-Oro, E. R., Quartino, M. L., Casaux, R. J., y Brey, T. (1997). Grazing by the An- Contenido

ceps penicilliformis | tarctic fish Notothenia coriiceps: evidence for selective feeding on macroalgae. Antarctic estomacal

Science, 9, 386-391.
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Notothenia corii-
ceps

Euphausia
superba

Fanta, E., y Meyer, A. A. (1998). Behavioural strategies for feeding of six species of the Antar-
ctic fish family Notothenioidei (Pisces, Notothenioidei) in a tank. Antarctic Record, 42,
227-243.

Observacion in
vitro

Notothenia corii-
ceps

Gondogeneia
antarctica

Fanta, E., y Meyer, A. A. (1998). Behavioural strategies for feeding of six species of the Antar-
ctic fish family Notothenioidei (Pisces, Notothenioidei) in a tank. Antarctic Record, 42,
227-243.

Observacién in
vitro

Notothenia corii-

Bovallia gigan-

Fanta, E., y Meyer, A. A. (1998). Behavioural strategies for feeding of six species of the Antar-

Observacion in

ceps tea ctic fish family Notothenioidei (Pisces, Notothenioidei) in a tank. Antarctic Record, 42, vitro
227-243.

Notothenia corii- | Waldeckia Fanta, E., y Meyer, A. A. (1998). Behavioural strategies for feeding of six species of the Antar- Observacion in

ceps obesa ctic fish family Notothenioidei (Pisces, Notothenioidei) in a tank. Antarctic Record, 42, vitro
227-243.

Notothenia corii- | Iridaea corda- | lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps ta Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Neuroglossum | lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps delesseriae Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Palmaria deci- | lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps piens Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Plocamium lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps cartilagineum | Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Adenocystis lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps utricularis Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Desmarestia lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps menziesii Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Monostroma lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps hariotii Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Urospora lken, K., Quartino, M. L., y Wiencke, C. (1999). Histological Identification of Macroalgae from Contenido

ceps penicilliformis | Stomach Contents of the Antarctic Fish Notothenia coriiceps Using Semi_thin Sections. Mari- estomacal
ne ecology, 20, 11-17.

Notothenia corii- | Nereidae Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido

ceps South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal

Notothenia corii- | Euphausia Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido

ceps superba South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal

Notothenia corii- | Hiperidos Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido

ceps South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal

Notothenia corii- | Copepodos Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido

ceps South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
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Notothenia corii- | Octopus sp. Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
ceps South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Notothenia corii- | Salpidae Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
ceps South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Notothenia corii- | Callophyllis Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in
ceps atrosanguinea | B.J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro

macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii-

Curdiea raco-

Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker,

Observacién in

ceps vitzae B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Gigartina Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps skottsbergii B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro

macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii-
ceps

Iridaea corda-
ta

Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker,
B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Observacién in
vitro

Notothenia corii-

Palmaria deci-

Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker,

Observacién in

ceps piens B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.
Notothenia corii- | Pantoneura Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps

plocamioides

B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

vitro

Notothenia corii- | Picconiella Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps plumosa B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Plocamium Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps

cartilagineum

B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

vitro

Notothenia corii- | Pyropia plo- Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps camiestris B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Trematocarpus | Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps antarcticus B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Adenocystis Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps utricularis B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Ascoseira Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps mirabilis B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Desmarestia Amsler, C. D., Iken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps antarctica B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro

macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.
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Notothenia corii- | Desmarestia Amsler, C. D, lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps menziesii B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Phaeurus Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker, Observacion in

ceps antarcticus B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro

macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii-

Lambia antar-

Amsler, C. D., lken, K., McClintock, J. B., Amsler, M. O., Peters, K. J., Hubbard, J. M., ... y Baker,

Observacion in

ceps ctica B. J. (2005). Comprehensive evaluation of the palatability and chemical defenses of subtidal vitro
macroalgae from the Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 294, 141-159.

Notothenia corii- | Adenocystis lken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in

ceps utricularis deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro

Notothenia corii- | Ascoseira Iken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in

ceps mirabilis deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro

Notothenia corii- | Desmarestia Iken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in

ceps antarctica deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro

Notothenia corii- | Desmarestia lken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in

ceps menziesii deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro

Notothenia corii- | Phaeurus lken, K., Amsler, C. D., Amsler, M. O., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2009). Field studies on Observacion in

ceps antarcticus deterrent properties of phlorotannins in Antarctic brown algae. Botanica Marina, 52, 547-557. | vitro

Notothenia corii- | Lambia antar- | Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps ctica Contenido estomacals and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps estomacal
(Richardson), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Nereidae Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Nacella con- Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps cinna Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Paradexamine | Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps sp. Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Eurymera Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps monticulosa Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Gondogeneia Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps antarctica Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Bovallia gigan- | Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B.J. (2011). | Contenido

ceps tea Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.

Notothenia corii- | Serolis sp. Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido

ceps Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal

son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.
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Notothenia corii- | Glyptonotus Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido
ceps antarcticus Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.
Notothenia corii- | Ophionotus Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido
ceps victoriae Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.
Notothenia corii- | Calamares Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido
ceps Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.
Notothenia corii- | Ascidias Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido
ceps Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.
Notothenia corii- | Octopus sp. Zamzow, J. P., Aumack, C. F., Amsler, C. D., McClintock, J. B., Amsler, M. O., y Baker, B. J. (2011). | Contenido
ceps Gut contents and stable isotope analyses of the Antarctic fish, Notothenia coriiceps (Richard- estomacal
son), from two macroalgal communities. Antarctic Science, 23, 107-116.
Notothenia corii- | Nacella con- Raga, G. (2012). Dieta e metabolismo de Notothenia Coriiceps (Richardson, 1844) e Notothe- Contenido
ceps cinna nia Rossii (Richardson, 1844) na BaOa do Almirantado-Ilha Rei George-PenOnsula Antartica. estomacal
Notothenia corii- | Euphausia Kock, K. H., Barrera-Oro, E., Belchier, M., Collins, M. A., Duhamel, G., Hanchet, S., ... y Wi- Contenido
ceps superba lliams, R. (2012). The role of fish as predators of krill (Euphausia superba) and other pelagic estomacal
resources in the Southern Ocean. CCAMLR Science, 19, 115-169.
Notothenia corii- | Salpidae Raga, G. (2012). Dieta e metabolismo de Notothenia Coriiceps (Richardson, 1844) e Notothe- Contenido
ceps nia Rossii (Richardson, 1844) na BaOa do Almirantado-Ilha Rei George-PenOnsula Antartica. estomacal
Notothenia rossii | Nereidae Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia rossii | Euphausia Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes (Notothe- Contenido
superba niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Notothenia rossii | Nereidae Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Notothenia rossii | Euphausia Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
superba South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Notothenia rossii | Octopus sp. Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Notothenia rossii | Detrito secun- | Raga, G. (2012). Dieta e metabolismo de Notothenia Coriiceps (Richardson, 1844) e Notothe- Contenido
dario nia Rossii (Richardson, 1844) na BaOa do Almirantado-llha Rei George-PenOnsula Antartica. estomacal
Notothenia rossii | Nereidae Raga, G. (2012). Dieta e metabolismo de Notothenia Coriiceps (Richardson, 1844) e Notothe- Contenido
nia Rossii (Richardson, 1844) na BaOa do Almirantado-Ilha Rei George-PenOnsula Antartica. estomacal
Notothenia rossii | Euphausia Raga, G. (2012). Dieta e metabolismo de Notothenia Coriiceps (Richardson, 1844) e Notothe- Contenido
superba nia Rossii (Richardson, 1844) na BaOa do Almirantado-Ilha Rei George-PenOnsula Antartica. estomacal
Notothenia rossii | Euphausia Kock, K. H., Barrera-Oro, E., Belchier, M., Collins, M. A., Duhamel, G., Hanchet, S., ... y Wi- Contenido
superba lliams, R. (2012). The role of fish as predators of krill (Euphausia superba) and other pelagic estomacal

resources in the Southern Ocean. CCAMLR Science, 19, 115-169.
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Octopus sp. Glyptonotus Underwater Field Guide to Ross Island y McMurdo Sound, Antarctica. Scripps Institution of Observacion in
antarcticus Oceanography Library, 1999. situ

Odontaster Detrito prima- | Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
validus rio the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster Mycale acera- | Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
validus ta the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster Haliclonidae Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
validus the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster Rosella antar- Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
validus ctica the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster Rosella sp. Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
validus the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster Diatomeas Caspers, H. (1979). Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, 64, No especificado
validus bentdnicas 839-840.
Odontaster Nereidae Caspers, H. (1979). Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, 64, No especificado
validus 839-840.
Odontaster Neobuccinum Caspers, H. (1979). Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, 64, No especificado
validus eatoni 839-840.
Odontaster Mycale acera- | McClintock, J. B. (1987). Investigation of the relationship between invertebrate predation and | Observacion in
validus ta biochemical composition, energy content, spicule armament and toxicity of benthic sponges vitro

at McMurdo Sound, Antarctica. Marine Biology, 94, 479-487.
Odontaster Austrodoris lken, K. (1999). Feeding ecology of the Antarctic herbivorous gastropod Laevilacunaria antar- Observacion in
validus kerguelensis ctica Martens. Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 236, 133-148. vitro
Odontaster Mycale acera- | Peters, K. J., Amsler, C. D., McClintock, J. B., van Soest, R. W., y Baker, B. J. (2009). Palatability Observacion in
validus ta and chemical defenses of sponges from the western Antarctic Peninsula. Marine Ecology vitro

Progress Series, 385, 77-85.
Odontaster Haliclonidae Peters, K. J., Amsler, C. D., McClintock, J. B., van Soest, R. W., y Baker, B. J. (2009). Palatability Observacion in
validus and chemical defenses of sponges from the western Antarctic Peninsula. Marine Ecology vitro

Progress Series, 385, 77-85.
Odontaster Stylocordyla L. Torre (pers. comm.) Observacion in
validus borealis situ
Odontaster me- Mycale acera- | Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
ridionalis ta the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster me- Haliclonidae Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
ridionalis the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster me- Rosella antar- Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
ridionalis ctica the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Odontaster me- Rosella sp. McClintock, J. B. (1994). Trophic biology of Antarctic shallow-water echinoderms. Marine Observacién in
ridionalis Ecology Progress Series. Oldendorf, 111, 191-202. vitro
Odontaster me- Neobuccinum L. Torre (pers. comm.) Observacion in
ridionalis eatoni situ
Odontaster me- Stylocordyla L. Torre (pers. comm.) Observacién in
ridionalis borealis situ
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Ophionotus Euphausia Dearborn. J. H. (1977). Food and feeding characteristics of antarctic asteroids and ophiuroids. | Observacion in
victoriae superba In: Llano, G. A. (ed.) Adaptations within antarctic ecosystems. situ
Ophionotus Diatomeas Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae bentonicas victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Detrito secun- | Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae dario victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Euphausia Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae superba victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Pontogeneiella | Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae sp. victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Copepodos Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Ascidias Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Hidrozoa Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Camptoplites Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae sp. victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Cellarinella sp. | Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Detrito prima- | Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae rio victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Necromasa Fratt, D. B., y Dearborn, J. H. (1984). Feeding biology of the Antarctic brittle star Ophionotus Contenido
victoriae victoriae (Echinodermata: Ophiuroidea). Polar Biology, 3, 127-139. estomacal
Ophionotus Necromasa Smale, D. A., Barnes, D. K., Fraser, K. P., Mann, P. J., y Brown, M. P. (2007). Scavenging in Antar- | Observacion in
victoriae ctica: intense variation between sites and seasons in shallow benthic necrophagy. Journal of situ
In vitro observation Marine Biology and Ecology, 349, 405-417.

Ophionotus Nereidae L. Torre (pers. comm.) Observacion in
victoriae situ
Ophionotus Laternulla L. Torre (pers. comm.) Observacién in
victoriae elliptica situ
Ophionotus Neobuccinum L. Torre (pers. comm.) Observacién in
victoriae eatoni situ
Ophionotus Mycale acera- | L. Torre (pers. comm.) Observacién in
victoriae ta situ
Ophionotus Haliclonidae L. Torre (pers. comm.) Observacién in
victoriae situ
Ophionotus Stylocordyla L. Torre (pers. comm.) Observacion in
victoriae borealis situ
Ophionotus Rosella antar- | L. Torre (pers. comm.) Observacion in
victoriae ctica situ
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Ophionotus
victoriae

Rosella sp.

L. Torre (pers. comm.)

Observacion in
situ

Oradarea biden-

Palmaria deci-

Bucolo, P., Amsler, C. D., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2011). Palatability of the Antarctic

Observacion in

tata piens rhodophyte Palmaria decipiens (Reinsch) RW Ricker and its endo/epiphyte Elachista antarctica | vitro
Skottsberg to sympatric amphipods.aJournal of In vitro observation Marine Biology and Eco-
logy, 396, 202-206.
Parachaeni- Euphausia Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
chthys charcoti superba 575-594. estomacal
Parachaeni- Euphausia Kompowski, A. (1992). Food feeding behaviour of Parachaenichthys georgianus [Fischer, 1885] | Contenido
chthys charcoti superba and Parachaenichthys charcoti [Vaillant, 1906][Pisces, Bathydraconidae]. Acta Ichthyologica et | estomacal
Piscatoria, 1, 15-29.
Parachaeni- Euphausia Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
chthys charcoti superba South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Paradexamine Detrito prima- | Richard, M. G. (1977). The ecology (including physiological aspects) of selected Antarctic ma- Contenido
sp. rio rine invertebrates associated with inshore macrophytes (Doctoral dissertation, Durham Uni- estomacal

versity).

Parborlasia co-

Nacella con-

L. Torre (pers. comm.)

Observacién in

rrugatus cinna situ
Parborlasia co- Serolis sp. L. Torre (pers. comm.) Observacién in
rrugatus situ
Parborlasia co- Glyptonotus L. Torre (pers. comm.) Observacion in
rrugatus antarcticus situ

Parborlasia co-

Mycale acera-

L. Torre (pers. comm.)

Observacion in

rrugatus ta situ
Parborlasia co- Haliclonidae L. Torre (pers. comm.) Observacion in
rrugatus situ
Parborlasia co- Stylocordyla L. Torre (pers. comm.) Observacion in
rrugatus borealis situ

Parborlasia co-

Rosella antar-

L. Torre (pers. comm.)

Observacion in

rrugatus ctica situ
Parborlasia co- Rosella sp. L. Torre (pers. comm.) Observacion in
rrugatus situ
Perknaster auro- | Mycale acera- | Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacion in
rae ta the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Perknaster fuscus | Mycale acera- | Dayton, P. K., Robilliard, G. A., Paine, R. T., y Dayton, L. B. (1974). Biological accommodation in | Observacién in
antarticus ta the benthic community at McMurdo Sound, Antarctica. Ecological Monographs, 105-128. vitro
Perknaster fuscus | Mycale acera- | McClintock, J. B. (1987). Investigation of the relationship between invertebrate predation and | Observacion in
antarticus ta biochemical composition, energy content, spicule armament and toxicity of benthic sponges vitro

at McMurdo Sound, Antarctica. Marine Biology, 94, 479-487.
Perknaster fuscus | Mycale acera- | McClintock, J. B., Amsler, C. D., Baker, B. J., y Van Soest, R. W. (2005). Ecology of Antarctic Observacion in
antarticus ta marine sponges: an overview. Integrative and Comparative Biology, 45, 359-368. situ
Priapulidos Nereidae Lang, K. (1948). Contribution to the ecology of Priapulus caudatus. Lam Ark Zoo, 41, 1-13 No especificado
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Priapulidos Diatomeas Shirley, T. C. (1990). Ecology of Priapulus caudatus Lamarck, 1816 (Priapulida) in an Alaskan No especificado
bentdnicas subarctic ecosystem. Bulletin of Marine Science, 47, 149-158.

Prostebbingia Gigartina Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis skottsbergii common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Iridaea corda- Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis ta common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Myriogramme | Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis manginii common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Palmaria deci- | Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis piens common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Plocamium Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis cartilagineum common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Desmarestia Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis anceps common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Desmarestia Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis antarctica common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Desmarestia Huang, Y. M., McClintock, J. B., Amsler, C. D., Peters, K. J., y Baker, B. J. (2006). Feeding rates of | Observacion in
gracilis menziesii common Antarctic gammarid amphipods on ecologically important sympatric macroalgae. vitro

Journal of In vitro observation Marine Biology and Ecology, 329, 55-65.
Prostebbingia Palmaria deci- | Bucolo, P., Amsler, C. D., McClintock, J. B., y Baker, B. J. (2011). Palatability of the Antarctic Observacion in
gracilis piens rhodophyte Palmaria decipiens (Reinsch) RW Ricker and its endo/epiphyte Elachista antarctica | vitro

Skottsberg to sympatric amphipods.aJournal of In vitro observation Marine Biology and Eco-

logy, 396, 202-206.
Rosella antarcti- Diatomeas L. Torre (pers. comm.) Observacion in
ca bentdnicas situ

Rosella antarcti-

Detrito prima-

L. Torre (pers. comm.)

Observacion in

ca rio situ
Rosella sp. Diatomeas L. Torre (pers. comm.) Observacién in
bentdnicas situ
Rosella sp. Detrito prima- | L. Torre (pers. comm.) Observacién in
rio situ
Salpidae Fitoplancton Huntley, M. E., Sykes, P. F., y Marin, V. (1989). Biometry and trophodynamics of Salpa thom- Observacién in
psoni Foxton (Tunicata: Thaliacea) near the Antarctic Peninsula in austral summer, 1983_1984. | vitro
Polar Biology, 10, 59-70.
Salpidae Zooplancton Huntley, M. E., Sykes, P. F., y Marin, V. (1989). Biometry and trophodynamics of Salpa thom- Observacion in

psoni Foxton (Tunicata: Thaliacea) near the Antarctic Peninsula in austral summer, 1983_1984.
Polar Biology, 10, 59-70.

vitro
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Salpidae Fitoplancton Dubischar, C. D., y Bathmann, U. V. (1997). Grazing impact of copepods and Salpidae on phy- Observacion in

toplankton in the Atlantic sector of the Southern Ocean. Deep Sea Research Part II: Topical vitro

Studies in Oceanography, 44, 415-433.
Salpidae Detrito secun- | L. Torre (pers. comm.) Observacion in

dario situ

Serolis sp. Necromasa Presler, P. (1986). Necrophagous invertebrates of the Admiralty Bay of King George Observacién in

Island(South Shetland Islands, Antarctica). Polish Polar Research/Polskie Badania Polarne, 7, vitro

25-61.
Sterechinus Paradexamine | Brand, T. E. (1976). Trophic relationships of selected benthic marine invertebrates and forami- | Contenido
neumayeri sp. nifera in Antarctica. Antarctic J US, 11, 24-26. estomacal
Sterechinus Pontogeneiella | Brand, T. E. (1976). Trophic relationships of selected benthic marine invertebrates and forami- | Contenido
neumayeri sp. nifera in Antarctica. AntarcticJ US, 11, 24-26. estomacal
Sterechinus Bovallia gigan- | Brand, T. E. (1976). Trophic relationships of selected benthic marine invertebrates and forami- | Contenido
neumayeri tea nifera in Antarctica. AntarcticJ US, 11, 24-26. estomacal
Sterechinus Hidrozoa Brand, T. E. (1980). Trophic interactions and community ecology of the shallow-water marine Contenido
neumayeri benthos along the Antarctic Peninsula Ph D. thesis, Univ. of California, Davis. estomacal
Sterechinus Camptoplites Brand, T. E. (1980). Trophic interactions and community ecology of the shallow-water marine Contenido
neumayeri sp. benthos along the Antarctic Peninsula Ph D. thesis, Univ. of California, Davis. estomacal
Sterechinus Cellarinella sp. | Brand, T. E. (1980). Trophic interactions and community ecology of the shallow-water marine Contenido
neumayeri benthos along the Antarctic Peninsula Ph D. thesis, Univ. of California, Davis. estomacal
Sterechinus Mycale acera- | L. Torre (pers. comm.) Observacion in
neumayeri ta situ
Sterechinus Haliclonidae L. Torre (pers. comm.) Observacion in
neumayeri situ
Sterechinus Stylocordyla L. Torre (pers. comm.) Observacion in
neumayeri borealis situ
Sterechinus Rosella antar- | L. Torre (pers. comm.) Observacion in
neumayeri ctica situ
Sterechinus Rosella sp. L. Torre (pers. comm.) Observacion in
neumayeri situ
Stylocordyla Diatomeas L. Torre (pers. comm.) Observacion in
borealis bentdnicas situ
Stylocordyla Detrito prima- | L. Torre (pers. comm.) Observacion in
borealis rio situ
Trematomus Glyptonotus Dearborn, J. H. (1967). Food and reproduction of Glyptonotus antarcticus (Crustacea: Isopoda) | Observacion in
bernacchi antarcticus at McMurdo Sound, Antarctica. Transactions Roy. Soc. NZ, 8, 163-168. situ
Trematomus Margarella Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
bernacchi antarctica 575-590 estomacal
Trematomus Nacella con- Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
bernacchi cinna 575-590 estomacal
Trematomus Neobuccinum Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
bernacchi eatoni 575-591 estomacal
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Trematomus Nereidae Eastman, J. T. (1985). Pleuragramma antarcticum (Pisces, Nototheniidae) as food for other Contenido
bernacchi fishes in McMurdo Sound, Antarctica. Polar Biology, 4, 155-160. estomacal
Trematomus Glyptonotus Foster, B. A., y Montgomery, J. C. (1993). Planktivory in benthic nototheniid fish in McMurdo Contenido
bernacchi antarcticus Sound, Antarctica. Environmental Biology of Fishes, 36, 313-318. estomacal
Trematomus Hiperidos Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
newnesi 41,113-120. estomacal
Trematomus Bovallia gigan- | Richardson, M. G. (1975). The dietary composition of some Antarctic fish. Br Antarct Surv Bull, | Contenido
newnesi tea 41,113-120. estomacal
Trematomus Margarella Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
newnesi antarctica 575-590 estomacal
Trematomus Nacella con- Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
newnesi cinna 575-590 estomacal
Trematomus Neobuccinum Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
newnesi eatoni 575-590 estomacal
Trematomus Euphausia Daniels, R. A. (1982). Feeding ecology of some fishes of the Antarctic Peninsula. Fish Bull, 80, Contenido
newnesi superba 575-590 estomacal
Trematomus Euphausia Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes(Notothe- Contenido
newnesi superba niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res.,4,79-96. estomacal
Trematomus Hiperidos Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes(Notothe- Contenido
newnesi niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Trematomus Salpidae Linkowski, T. B., Presler, P., y Zukowski, C. (1983). Food habits of nototheniid fishes(Notothe- Contenido
newnesi niidae) in Admiralty Bay(King George Island, South Shetland Islands). Pol. Polar Res., 4, 79-96. | estomacal
Trematomus Hiperidos Vacchi, M., y La Mesa, M. (1995). The diet of the Antarctic fish Trematomus newnesi Boulen- Contenido
newnesi ger, 1902 (Nototheniidae) from Terra Nova Bay, Ross Sea. Antarctic Science, 7, 37-38. estomacal
Trematomus Hiperidos Barrera-Oro, E. (2003). Analysis of dietary overlap in Antarctic fish (Notothenioidei) from the Contenido
newnesi South Shetland Islands: no evidence of food competition. Polar Biology, 26, 631-637. estomacal
Trematomus Euphausia Kock, K. H., Barrera-Oro, E., Belchier, M., Collins, M. A., Duhamel, G., Hanchet, S., ... y Wi- Contenido
newnesi superba lliams, R. (2012). The role of fish as predators of krill (Euphausia superba) and other pelagic estomacal

resources in the Southern Ocean. CCAMLR Science, 19, 115-169.
Urticinopsis Odontaster Holdgate, M. W. (1970). Antarctic ecology. Observacion in
antarctica validus situ
Urticinopsis Odontaster Caspers, H. (1979). Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, 64, No especificado
antarctica meridionalis 839-840.
Urticinopsis Perknaster Caspers, H. (1979). Internationale Revue der gesamten Hydrobiologie und Hydrographie, 64, No especificado
antarctica fuscus antarti- | 839-840.

cus

Waldeckia obesa | Necromasa Dauby, P, Scailteur, Y., y De Broyer, C. (2001). Trophic diversity within the eastern Weddell Sea | Contenido

amphipod community. Hydrobiologia, 443, 69-86. estomacal
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Anexo 1.2. Lista exhaustiva de especies de la red trofica de Caleta Potter, su posicidn tréfica, el grado (nimero
total de interacciones), y la filiacion funcional y taxondmica. ID: identificacion en el grafo primario; NT: nivel trofi-
co.

Especie ID NT Grado Grupo funcional Grupo taxonémico
Notothenia coriiceps 1 2,80 48 Pez demersal Notothenidae
Ophionotus victoriae 65 2,97 33 Equinodermo Ophiuridae
Gondogeneia antarctica 51 2,00 20 Anfipodo Pontogeneiidae
Bovallia gigantea 54 2,00 18 Anfipodo Pontogeneiidae
Nereidae 38 2,00 17 Poliqueto Polychaeta
Sterechinus neumayeri 71 3,21 17 Equinodermo Echinidae
Zooplancton 85 2,00 17 Zooplancton Zooplankton
Fitotoplancton 36 1,00 16 Fitoplancton Phytoplankton
Diatomeas bentdnicas 35 1,00 14 Diatomea Bacillariophyceae
Prostebbingia gracilis 57 2,00 14 Anfipodo Pontogeneiidae
Stylo-Myca 87 2,25 13 Demospongia Stylocordyla australis + Mycale acerata
Detrito primario 83 1,00 12 Detrito (algas)

Harpagifer antarcticus 6 3,32 11 Pez demersal Harpagiferidae
Neobuccinum eatoni 46 2,67 11 Gasteropodo Buccinidae
Euphausia superba 47 2,50 11 Anfipodo Euphausiidae
Haliclonidae 86 2,25 11 Demospongia Haliclonidae
Rossella sp. 88 2,25 11 Hexactinela Rossellidae
Trematomus newnesi 4 3,65 10 Pez demersal Nothotenidae
Margarella antarctica 39 3,25 10 Gasterépodo Calliostomatidae
Austrodoris kerguelenensis 40 3,07 10 Gasteropodo Dorididae
Odontaster validus 66 3,06 10 Equinodermo Odontasteridae
Palmaria dicipiens 17 1,00 9 Alga roja Palmariaceae
Nacella concinna 42 2,00 9 Gasterépodo Nacellidae
Laevilacunaria antarctica 43 2,00 9 Gasterépodo Littoniridae
Eurymera monticulosa 49 2,00 9 Anfipodo Pontogeneiidae
Parborlasia corrugatus 80 3,41 9 Nemertino Lineidae
Necromasa 84 1,00 9 Necromasa

Nothotenia rossii 2 3,25 8 Pez demersal Nothotenidae
Diatomeas epifitas 34 1,00 8 Diatomea Bacillariophyceae
Prostebbingia sp 50 2,00 8 Anfipodo Pontogeneiidae
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Glyptonotus antarcticus 62 3,13 Isépodo Chaetiliidae
Salpidae 81 2,70 Salpa Salpidae
Lepidonotothen nudifrons 3 3,07 Pez demersal Nothotenidae
Trematomus bernacchi 5 3,59 Pez demersal Nothotenidae
Eatoniella sp. 41 2,00 Gasterépodo Eatoniellidae
Paradexamine sp. 48 2,00 Anfipodo Dexaminidae
Odontaster meridionalis 68 3,35 Equinodermo Odontasteridae
Laternula elliptica 45 2,33 Bivalvo Laternulidae
Hiperidos 52 2,00 Anfipodo Hyperiidae
Waldeckia obesa 58 2,00 Anfipodo Lysianassidae
Dendrilla antarctica 89 2,25 Demospongia Darwinellidae
Gigartina skottsbergii 13 1,00 Alga roja Gigartinaceae
Iridaea cordata 14 1,00 Alga roja Gigartinaceae
Desmarestia menziesii 27 1,00 Alga parda Desmarestiaceae
Detrito secundario 37 1,00 Detrito (heces)

Gitanopsis squamosa 56 2,00 Anfipodo Amphilochidae
Plakarthrium punctatissimum 63 2,00 Isépodo Plakarthriidae
Copépodos 73 2,50 Copépodo Copepoda
Ascidias 74 2,50 Ascidia Ascidiacea
Briozoos 78 2,50 Briozoo Camptoplites sp + Cellarinella sp
Chaenocephalus aceratus 8 4,02 Pez demersal Channichtyidae
Plocamium cartilagineum 20 1,00 Alga roja Plocamiaceae
Cheirimedon femoratus 55 2,00 Anfipodo Lysianassidae
Perknaster fuscus antarcticus 69 3,46 Equinodermo Ganeriidae
Octopus sp. 75 4,13 Cefalépodo Octopodidae
Hidrozoos 77 2,50 Cnidario Cnidaria
Urticinopsis antarctica 90 4,27 Cnidario Actiniidae
Curdiea racovitzae 11 1,00 Alga roja Gracilariaceae
Georgiella confluens 12 1,00 Alga roja Wrangeliaceae
Adenocystis utricularis 23 1,00 Alga parda Adenocystaceae
Ascoseira mirabilis 24 1,00 Alga parda Ascoseiraceae
Desmarestia antarctica 26 1,00 Alga parda Desmarestiaceae
Phaeurus antarcticus 29 1,00 Alga parda Desmarestiaceae
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Monostroma hariotii 31 1,00 Alga verde Gomontiaceae
Dacrydium sp. 44 2,50 Bivalvo Mytilidae
Pariphimedia integricauda 53 2,00 Anfipodo Iphimediidae
Hippo-Orcho 59 2,00 Anfipodo Hippomedon kergueleni + Pseudor-
choene plebs
Oradarea bidentata 60 2,00 Anfipodo Calliopiidae
Serolis sp. 61 2,00 Isdpodo Serolidae
Hemiarthrum setulosum 64 2,00 Quitén Hemiarthridae
Calamares 72 1,00 Cefalépodo Cephalopoda
Oligoquetos 76 2,50 Oligoqueto Oligochaeta
Misidos 82 2,50 Malacostraco Malacostraca
Myriogramme manginii 15 1,00 Alga roja Delesseriaceae
Desmarestia anceps 25 1,00 Alga parda Desmarestiaceae
Geminocarpus geminatus 28 1,00 Alga parda Acinetosporaceae
Perknaster aurorae 70 3,25 Equinodermo Ganeriidae
Priapulidos 79 2,50 Priapulido Priapulida
Malacobelemnon daytoni 91 2,50 Pennatulaceo Kophobelemnidae
Parachaenichthys charcoti 7 3,50 Pez demersal Bathydraconidae
Protomyctophum sp 9 3,70 Pez demersal Myctophidae
Callophyllis atrosanguinea 10 1,00 Alga roja Kallymeniaceae
Neuroglossum delesseriae 16 1,00 Alga roja Delesseriaceae
Pantoneura plocamioides 18 1,00 Alga roja Delesseriaceae
Picconiella plumosa 19 1,00 Alga roja Rhodomelaceae
Pyropia plocamiestris 21 1,00 Alga roja Bangiaceae
Trematocarpus antarcticus 22 1,00 Alga roja Sarcodiaceae
Lambia antarctica 30 1,00 Alga verde Bryopsidaceae
Urospora penicilliformis 32 1,00 Alga verde Ulotrichaceae
Ulothrix sp. 33 1,00 Alga verde Ulotrichaceae
Diplasterias brucei 67 3,67 Equinodermo Asterridae
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Capitulo 2
Arquitectura de redes troficas marinas: el fendmeno de mun-
do pequeio (‘small-world’)

Resumen

La busqueda de propiedades generales en la estructura de redes ecolégicas ha sido un importante
tema de estudio en los ultimos afios. Una de estas propiedades es la topologia de mundo pequefio
(‘small-world’), que combina una corta distancia minima entre los nodos de la red y un alto nivel de
compartimentacion. La presencia de dicha topologia en una red implica alta resiliencia pero a la vez
fragilidad a la extincion de especies muy conectadas. La teoria de redes ha sido desarrollada principal-
mente mediante el estudio de ecosistemas dulceacuicolas y terrestres, omitiendo los habitats marinos.
La necesidad de modificar la teoria de redes para incluir los resultados de los ecosistemas marinos, ba-
sada en claras diferencias en varias caracteristicas de estructura, es un debate que continula en la actua-
lidad. En este estudio se investigd si la topologia de mundo pequefio es un patrén estructural frecuente
en las redes tréficas marinas. Para esto se desarrolléd un novedoso y riguroso método estadistico con el
fin de analizar la mayor compilacién de redes tréficas marinas complejas realizada hasta la fecha. Mas
de la mitad de las redes examinadas presentaron similares o mas bajas distancias minimas que las es-
peradas de manera aleatoria, mientras que solo el 39% de ellas exhibieron mayores niveles de compar-
timentacién que sus pares aleatorios. El riguroso método aplicado probd que solo 5 de las 28 redes es-
tudiadas cumplieron con los dos requisitos de la topologia de mundo pequefio: corta distancia minima
y alta compartimentacion. Esta investigacion representa el primer andlisis preciso de la topologia de
mundo pequefio y sus caracteristicas asociadas en redes tréficas marinas complejas. Mediante los re-
sultados obtenidos aqui se puede argumentar que dicho patrén estructural no se maximiza en las redes
tréficas marinas, y que probablemente no sea un modelo efectivo para estudiar robustez y estabilidad
en ecosistemas marinos.

Referir a articulo:
Marina, T.l., Saravia, L.A., Cordone, G., Salinas, V., Doyle, S.R., Momo, F.R., 2018. Architecture of marine food
webs: To be or not be a ‘small-world. PLoS One 13, e0198217. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0198217
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Introduccion

En el capitulo 2 el objetivo es analizar el patrén estructural de mundo pequefio en redes tréficas empi-
ricas marinas. Para ello, se reunié una amplia variedad de redes tréficas marinas de alta resolucién, al-
gunas de las cuales nunca se habian examinado utilizando un enfoque topoldgico. Se desarrollé e im-
plementd un método estadistico preciso y riguroso para determinar si las redes tréficas presentaban
dicha topologia. Este método es riguroso porque considera las propiedades estructurales de interés
(distancia minima, coeficiente de compartimentacion y distribucién de grado), y prueba estadistica-
mente la probabilidad de presentar la topologia de mundo pequefio, teniendo en cuenta la posicién de
los valores empiricos de las propiedades estructurales en el intervalo de confianza (99%) de las redes
aleatorias equivalentes. Los resultados se compararon con el método de Humphries y Gurney (2008),
guienes propusieron una métrica cuantitativa y continua. Finalmente, se plantean hipdtesis sobre las
posibles implicancias de la topologia de mundo pequefio en el funcionamiento de los ecosistemas en
los habitats marinos.
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Materiales y métodos

Se compilaron y seleccionaron un conjunto de redes tréficas marinas de alta resolucion, muchas de las
cuales se incluyen por primera vez en un analisis de topologia. La inclusidn de las redes trdficas se limi-
té de acuerdo a un tamafio minimo (= numero de especies tréficas), segun lo sugerido por Link et al.
(2005) de considerar redes con por lo menos 20 — 25 nodos. Las redes tréficas estudiadas representan
una amplia variedad en el numero de especies tréficas (S = 27 — 513) y en la conectividad (C = 0,01 -
0,27). Es de destacar que el conjunto de redes tréficas marinas compiladas incluye desde habitats pela-
gicos a costeros y desde regiones tropicales a polares (Tabla 2.1). La lista no es de ninguna manera ex-
haustiva, pero la alta resolucidn taxondmica de las redes y la variedad de regiones que abarca hacen de
esta lista la imagen mas representativa y completa de la topologia en las redes troficas marinas empiri-
cas hasta la fecha.

Se estudid la distribucién de grado acumulada, o la fraccidon de especies troficas P(k) que tienen k o mas
interacciones tréficas, para cada red (Albert y Barabasi, 2002). El uso de distribuciones acumuladas
proporciona una configuracién mas precisa de la forma de la distribucién en conjuntos de datos pe-
gueios y ruidosos, como pueden ser las redes tréficas en contraste con las redes sociales (Dunne et al.,
2002c). El ajuste del modelo se realizé utilizando la maxima verosimilitud (McCallum, 2008) y la selec-
cion del modelo se realizd calculando el Criterio de Akaike corregido para un tamafo de muestra pe-
gueiio (AICc) (Burnham y Anderson, 2002).

Para explorar el fendmeno de mundo pequefio en las redes troficas marinas empiricas se analizaron las
propiedades de interés: distancia minima (DM) y coeficiente de compartimentacién (CC). La primera,
definida en el capitulo 1, se determina mediante la distancia promedio del camino mas corto entre to-
dos los pares de nodos y representa una propiedad global de la red (Watts y Strogatz, 1998). Referir a
Materiales y métodos del capitulo 1 para su célculo.

Por otro lado, el coeficiente de compartimentacion cuantifica la interconexion local de la red y es defi-
nida como la fraccién del nimero de interacciones existentes entre vecinos del nodo i entre todos las
interacciones posibles entre estos vecinos. De la misma manera que la DM, referir a Materiales y méto-
dos del capitulo 1 para su célculo.

Con el objetivo de comprobar si las redes tréficas marinas presentaban la topologia de mundo pequeno
se compararon los valores empiricos de DM y CC con los resultantes de 1000 redes generadas aleato-
riamente con el mismo tamaiio (S) y nUmero de interacciones (L). Se crearon redes aleatorias utilizando
el modelo Erd6s-Rényi, donde las interacciones se agregan al conjunto completo de nodos (S) y se eli-
gen de forma aleatoria del conjunto de todas las interacciones posibles (Erdos y Rényi, 1959). Se consi-
dera que las redes de mundo pequefio presentan valores de DM similares o mas bajos que sus contra-
partes aleatorias (DMempirica £ DMaleatoria), Y Un CC mucho mas alto en las redes empiricas que en las
aleatorias (CCempirico >> CCaleatorio) (Watts y Strogatz, 1998; Bollobas, 2001).

La precision y rigurosidad del método propuesto aqui radica en el uso de intervalos de confianza (IC
99%) para la comparacion empirica aleatoria de las propiedades de DM y CC. Si el valor empirico para
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una red tréfica en particular se posiciona dentro o a la izquierda (= menor que) del 99% de la DM alea-
toria y hacia la derecha (= mayor que) del 99% de la CC, entonces se considera que la red tréfica pre-
senta la topologia de mundo pequefio (Figura 2.1). Los resultados de la metodologia propuesta fueron
comparados con la métrica de mundo pequefio propuesta por Humphries y Gurney (2008). Dichos au-
tores estimaron un indice cuantitativo y continuo de mundo pequefio (SWness) con base en los valores
de los cocientes DMempirica / DMaleatoria Y CCempirico / CCaleatorio- Si SWness > 1 y SWness > SWness IC 99%,
los autores sugieren que la red tréfica es una red de mundo pequefio.

® DM.= DM

0 0
o DM.< DM
y y

° CCe>> CCic

entonces red tréfica de mundo pequeio

Figura 2.1. Explicacién grafica de la metodologia propuesta aqui para examinar la topologia de mundo pequefio
en las redes troficas marinas. El punto representa el valor empirico de la propiedad en cuestion y la linea simula
el intervalo de confianza 99% de las 1000 redes aleatorias generadas.
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Resultados

El andlisis de las propiedades asociadas con la topologia de mundo pequeiio mostré que la distancia
minima (DM) y el coeficiente de compartimentacién (CC) en las redes tréficas marinas estudiadas varia-
ron de 1,20 a 3,41 y de 0,0026 a 0,66, respectivamente. El rango de conectividad para estas redes fue:
0,01 -0,27, considerando redes que se componen de 27 a 513 especies tréficas (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Propiedades de las redes tréficas marinas empiricas, ordenadas por conectividad decreciente. C = co-
nectividad; DM = distancia minima; CC = coeficiente de compartimentacién; Dist. grado = distribucion de grado
(pot. trunc.: potencial truncada); U/M = unicelular/metazoo; PP/C = productores primarios/consumidores. * indi-
ca ajuste realizado mediante maxima verosimilitud y criterio de Akaike.

Red tréfica Region Tamafio Interacciones C DM CC Dist. grado uU/m PP/C
La Guajira Tropical 27 198 0,27 1,53 0,66 Uniforme* 0,04 0,13
Benguela Templada 29 203 0,24 1,60 0,30 Uniforme 0,07 0,04
NE US Shelf Templada 81 1482 0,23 1,60 0,31 Uniforme 0,01 0,01
Gulf of Cadiz Templada 42 410 0,23 1,99 0,56 Log-normal* 0,02 0,02
Baltic Sea Templada 33 191 0,18 1,41 0,31 Poisson* 0,06 0,07
Beagle Chan-  Subpolar 33 183 0,17 1,46 0,32 Uniforme* 0,03 0,55
nel

Angola Subtropical 28 127 0,16 1,61 0,36 Uniforme* 0,04 0,04
Chilean rocky Templada 106 1362 0,12 1,34 0,11 Pot. trunc. 0,00 0,83
Gulf of Lions Templada 39 189 0,12 1,77 0,34 Pot. trunc.* 0,10 0,15
Florida Tropical 48 221 0,10 1,76 0,31 Uniforme* 0,13 0,09
Simon Bay Templada 30 70 0,08 1,70 0,12 Poisson* 0,04 0,56
Celtic Sea Templada 48 169 0,07 2,30 0,30 Exponencial* 0,00 0,00
Cuba Tropical 240 3874 0,07 1,86 0,11  Pot. trunc.* 0,01 0,04
Jamaica Tropical 249 4105 0,07 1,84 0,12  Pot. trunc.* 0,01 0,05
Cayman ls. Tropical 242 3766 0,06 1,85 0,11 Pot. trunc.* 0,01 0,04
Monterey Bay  Templada 37 79 0,06 1,40 0,09 Pot.trunc.* 0,08 0,12
Barents Sea Templada 180 1546 0,05 2,28 0,25 Exponencial* 0,04 0,02
Boreal
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Caribbean Tropical 249 3312 0,05 1,90 0,16 Uniforme 0,01 0,02
reef (I)

Caleta Potter Polar 91 307 0,04 1,82 0,09 Exponencial* 0,03 0,46
Southern Bra- Subtropical 139 837 0,04 3,25 0,07 Pot. trunc. 0,02 0,02
zil

Barents Sea Polar 159 848 0,03 2,06 0,16 Exponencial* 0,05 0,04
Arctic

Beach Peru Subtropical 46 88 0,04 1,73 0,09 Exponencial* 0,07 0,10
Sanak inter- Polar 235 1804 0,03 3,06 0,15 Pot. trunc.* 0,03 0,08
tidal

Sanak nears- Polar 513 6774 0,03 3,41 0,18 Log-normal* 0,01 0,08
hore

SW Pacific Templada 109 202 0,02 1,20 0,02 Pot. trunc.* 0,00 0,33
Ocean

Gulf of Alaska Polar 406 1057 0,01 2,59 0,00 Potencial 0,01 0,01
Gulf of Tortu- Tropical 256 647 0,01 1,65 0,02 Log-normal 0,01 3,90
gas

Weddell Sea Polar 442 1915 0,01 2,05 0,04 Log-normal* 0,01 0,01

1 coeficiente de compartimentacién para la red tréfica Gulf of Alaska = 0,0026.

Las distribuciones de grado de las redes se ajustaron a una amplia variedad de modelos: exponencial,
potencial, potencial truncada (potencial con caida abrupta), log-normal y uniforme. Algunas redes mos-
traron una distribucion de grado Poisson. La mayoria de las redes exhibieron distribuciones "potencia-
les" (i.e. potencial + potencial truncada = 40%) o uniformes (25%) (Tabla 2.1).

Mas de la mitad de las redes analizadas (19/28) exhibieron DM similares o mas bajas a las esperadas en
sus contrapartes aleatorias. Siguiendo los resultados empiricos de DM, las redes troficas con los valores
empiricos mas bajos y mas altos (SW Pacific Ocean y Sanak nearshore, respectivamente) fueron las que
presentaron cocientes DMempirica / DMaleatoria minimos y maximos. Solo el 39% de las redes presentaron
mayor CC que su contraparte aleatoria. Una baja proporcién de redes mostraron ambas caracteristicas:
DM baja y CC alto, en comparacién con redes aleatorias (Figura 2.2).

La comparacidn entre la métrica de mundo pequefio definida por Humphries y Gurney (2008), y el mé-
todo propuesto aqui reflejé diferencias. Mientras que el primero registré que 11 de las 28 redes pre-
sentaban la topologia de mundo pequefio, el novedoso método aplicado aqui demostrd que solo cinco
redes exhibian tal patrdn. Estas cinco redes empiricas mostraron una DM similar o inferior y un CC mas
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alto, en comparacion con el intervalo de confianza 99% de las redes aleatorias para dichas propiedades
topoldgicas (Figura 2.2). En esta comparacidon de métricas es de destacar que la red tréfica de Caleta
Potter pertenece o no a las redes de mundo pequefio de acuerdo a la metodologia que se utilice para
analizar dicho patrén estructural. Los valores comparativos de ambas metodologias se encuentran en el
Anexo 2.1.

De acuerdo a Watts (1999), se posiciond cada red tréfica en el sistema de coordenadas x = DMempirica /
DMaleatoria; ¥ = CCempirico / CCaleatorio (Figura 2.3). El método propuesto aqui demostrd que las Unicas redes
tréficas marinas de alta resolucion que claramente presentan la topologia de mundo pequeno son: Gulf
of Lions, Florida, Caribbean reef (l), Barents Sea Arctic y Weddell Sea (Figura 2.3B). Los valores de los
cocientes DM y CC para dichas redes son: 0,98 y 1,35 (Gulf of Lions); 0,91 y 1,60 (Florida); 0,98 y 1,49
(Caribbean reef (1)); 0,86 y 2,37 (Barents Sea Arctic); 0,67 y 2,04 (Weddell Sea). Es importante sefalar
qgue el tamafio de estas redes trdéficas (S) varia entre 39 y 442 especies, la conectividad entre 0,01 y
0,12 (un orden de magnitud de diferencia) y que la distribucién de grado se ajustd a los siguientes mo-
delos: potencial truncado, uniforme, uniforme, exponencial y log-normal, respectivamente (Tabla 2.1)
(Figura 2.4).

59



A La Guajira 4
Benguela -

NE US Shelf 4

Gulf of Cadiz 4
Baltic Sea -

Beagle Channel A
Angola -

Gulf of Lions A
Chilean rocky -
Florida A

Simon Bay A
Jamaica 4

Cuba -

Celtic Sea -
Monterey Bay -
Cayman Is. 4
Caribbean reef (I) -
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Caleta Potter -
Sanak nearshore -
Sanak intertidal A
Beach Peru
Barents Sea Arctic
SW Pacific Ocean
Weddell Sea

Gulf of Tortugas o
Gulf of Alaska A

CC

0.4

0.6

DM

Figura 2.2. Comparacidn entre redes empiricas y aleatorias: A) coeficiente de compartimentacién (CC) y B) dis-
tancia minima (DM). Redes aleatorias generadas con igual tamafio (S) y conectividad (C) a sus contrapartes empi-
ricas. La linea horizontal para cada red corresponde al intervalo de confianza (IC 99%) de las 1000 redes aleato-

rias. El tridngulo invertido indica las redes trdéficas con topologia mundo pequeiio.
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Figura 2.3. Grafico bivariado de los cocientes DMempirica / DMaleatoria (€j€ X) Y CCempirico / CCaleatorio (€]€ ¥). A) meto-
dologia propuesta en el presente estudio; B) Métrica de Humphries y Gurney (2008). El tridngulo invertido indica
las redes tréficas con topologia mundo pequefio.
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Figura 2.4. Distribucién de grado de las redes tréficas marinas. Se muestra una red por cada uno de los modelos
ajustados, con excepcion del potencial por falta de datos: Exponencial - Caleta Potter, Potencial truncado - Jamai-
ca, Uniforme - Beagle Channel, Log-normal - Weddell Sea.
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Discusion

El método desarrollado y aplicado en este estudio para determinar si las redes tréficas de alta resolu-
ciéon presentan la topologia de mundo pequefio mostré que la mayoria de las redes marinas analizadas
no muestran dicho patrén estructural. En uno de los primeros estudios sobre dicha topologia, Dunne et
al. (2002c) argumentaban que las redes tréficas no son redes de mundo pequefio, aunque luego otros
estudios identificaron varias redes individuales que presentaban esta topologia (Solé y Montoya, 2001;
Camacho et al., 2002; Montoya y Solé, 2002; Gaichas y Francis, 2008; Bornatowski et al., 2016; Navia et
al., 2016).

La primera condicion para que una red presente la mencionada topologia es una corta distancia mini-
ma entre todos los pares de nodos de la red. La gran mayoria de los estudios que analizan esta topolo-
gia en las redes troficas han informado que las distancias son similares a las expectativas aleatorias,
coincidentes con uno de los requisitos de dicho patron estructural (Dunne, 2006). Consistentemente, la
mayoria de los valores empiricos de DM para las redes tréficas marinas analizadas en el presente estu-
dio fueron similares o inferiores a las redes aleatorias. La dependencia previamente sugerida de la DM
en la conectividad (Williams et al., 2002; Vermaat et al., 2009; Riede et al., 2010), no se encontré en el
conjunto de redes tréficas marinas analizadas aqui. En este sentido, las redes tréficas marinas con una
conectividad relativamente muy baja (C = 0,02 y 0,03 respectivamente) mostraron los valores mas bajos
y mas altos de DM. Por otro lado, Riede et al. (2010) sugieren que la distancia entre nodos es sensible
al tamafo de la red en las redes tréficas marinas. Los resultados obtenidos aqui muestran que la DM
mas corta se produjo en la red tréfica SW Pacific Ocean (S = 109) y la mas larga se encontré en la red
Sanak nearshore (S = 513), una red cinco veces mayor que la primera. No hay duda de que los meca-
nismos responsables de distancias cortas entre nodos y las potenciales correlaciones de escala con
otras propiedades estructurales en las redes tréficas marinas necesitan mayor investigacion.

A pesar de la prevalencia de DM cortas, similares a las expectativas aleatorias, las redes tréficas se des-
vian claramente de la topologia de mundo pequefio debido a un bajo coeficiente de compartimenta-
ciéon (Dunne et al., 2002c). Aunque los andlisis sobre compartimentacién en los ecosistemas acudticos y
terrestres y los modelos de redes tréficas son profusos (May, 1972; Krause et al., 2003; Allesina y Pas-
cual, 2009; Stouffer y Bascompte, 2011), pocos estudios han evaluado la presencia de compartimentos
(subconjuntos de especies que interactian con mas frecuencia entre si que con otras especies en la
comunidad, en comparacion con redes aleatorias) en redes tréficas marinas de alta resolucién. En este
sentido, Pérez-Matus et al. (2017) informaron 5 compartimentos para la red tréfica submareal chilena,
mientras que Rezende et al. (2009) encontraron para la red Caribbean reef (I) (incluida aqui) una signifi-
cativa estructura compartimentada, mads alta que la esperada aleatoriamente. Sin embargo, el presente
estudio demuestra que, en general, las redes troficas marinas tienden a tener bajos coeficientes de
compartimentacién (<< 1): menos de la mitad de las redes (11 de 28) mostraron un coeficiente de
compartimentacién empirico significativamente mds alto en comparacion con la expectativa aleatoria
(CCempirico > CCaleatorio IC 99%). Como resultado, la compartimentacion en los ecosistemas marinos es
baja, lo que significa que las redes se caracterizan por especies tréficas altamente interconectadas en-
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tre si. Se ha sugerido que la arquitectura observada en las redes tréficas empiricas (i.e. topologia de
mundo pequefio) aumenta tanto la persistencia como la resistencia frente a perturbaciones y que la
compartimentacién es ventajosa en una comunidad porque dichos subconjuntos de especies amorti-
guan la propagacién de extinciones (Stouffer y Bascompte, 2011; Gilarranz et al., 2017). Por lo tanto, el
hecho de que el analisis de la mayor compilacién de redes tréficas marinas complejas muestre estadis-
ticamente que una baja proporcion de redes presentan altos coeficientes de compartimentacion revela
qgue: 1) las redes troficas marinas podrian ser fragiles y susceptibles a cambios estructurales con las
consecuentes alteraciones en el funcionamiento del ecosistema, o 2) la influencia del coeficiente de
compartimentacion en la estabilidad y la viabilidad de las grandes comunidades marinas no es tan im-
portante como se cree. Un tercer factor a tener en cuenta en este punto es la resolucién de los niveles
troficos bajos, generalmente representados por unos pocos grupos grandes agregados (i.e. detrito, fi-
toplancton). Un nimero reducido de redes tréficas complejas en el ecosistema marino presenta altos
cocientes unicelular / metazoos o productores / consumidores primarios (Tabla 2.1). La importancia de
incluir especies microbianas (tales como cianobacterias, diatomeas pennadas y centrales, dinoflagela-
dos, a modo de ejemplo) en los andlisis estructurales de redes tréficas marinas ha sido recientemente
sugerido por D’Alelio et al. (2016). Es importante considerar la diversidad de interacciones y la interco-
nexién entre estas especies al definir las propiedades de una red tréfica marina.

Se ha sugerido que el hecho de que las redes tréficas presenten bajos coeficientes de compartimenta-
cion con respecto a lo esperado aleatoriamente se debe al pequefio tamafio de red (baja diversidad) y
la alta conectividad, caracteristicas que exhiben las redes ecolégicas y que contrastan con otros tipos de
redes (i.e. neuronales, sociales y tecnoldgicas) (Dunne, 2006). En contraposicidn, en esta investigacion
se ha demostrado que las redes tréficas grandes (> 100 especies troficas) también pueden presentar
coeficientes de compartimentacion relativamente bajos (e.g. SW Pacific Ocean, Gulf of Alaska), siguien-
do lo que Camacho et al. (2002) sugirieron hace casi dos décadas atrds. Con respecto a la conectividad,
las redes marinas de mundo pequeio presentaron un orden de magnitud de diferencia (0,12 - 0,01). Ni
el tamafio de la red ni la complejidad (= conectividad) parecen jugar un papel importante en la explica-
cion de la falta de estructuras compartimentadas en las redes tréficas marinas. Los nodos altamente
conectados podrian ser la explicacién si es que gran parte de sus interacciones no se restringen a un
grupo de especies en particular. Estos hallazgos implican que las redes tréficas ricas en especies (de alta
diversidad) en el ecosistema marino podrian no organizarse mediante la combinacién de compartimen-
tos, como se sugirio anteriormente para las redes tréficas en general (Riede et al., 2010).

Por otro lado, las redes de mundo pequefio parecen exhibir una variedad de distribuciones de grado
(Amaral et al., 2000). Hasta la fecha, diversos estudios han identificado que las redes tréficas de mundo
pequefio presentan distribuciones libres de escala o "potenciales" (Montoya y Solé, 2002; Gaichas y
Francis, 2008; Bortanowski et al., 2016; Navia et al., 2016) y exponenciales (Camacho et al., 2002). Sin
embargo, en esta investigacion la mayoria de las redes marinas de mundo pequeio no exhibieron dis-
tribuciones de grado "potenciales" ni exponenciales sino que se ajustaron a modelos uniformes y log-
normales. Este es el primer estudio que, utilizando una metodologia estadistica robusta (maxima vero-
similitud y criterio de Akaike), presenta evidencia de la ocurrencia de distribucidn de grado uniforme en
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redes tréficas de mundo pequeno. Sumado a las tres clases de redes de mundo pequefo propuestas
por Amaral et al. (2000), se sugiere aqui una nueva clase: redes de escala uniforme, caracterizadas por
una distribucion de grado aproximadamente constante. Se ha planteado la hipotesis de que la presen-
cia de distribuciones de grado uniforme en las redes tréficas puede ocurrir en redes relativamente pe-
guefias (= pocos nodos) y de alta conectividad (Dunne et al., 2002b). Se espera que las redes tréficas
con este tipo de distribucién sean mas robustas a la extincion intencional de aquellos nodos mas conec-
tados que las redes con distribuciones mas sesgadas (potenciales y exponenciales) (Albert et al., 2000;
Estrada, 2007). Casi todas las redes troficas marinas evaluadas en el presente estudio siguen el patrén
sugerido por Dunne et al. (2002b), con la excepcidon de la red Caribbean reef (I) que es comparativa-
mente grande (S = 249) y de baja conectividad (C = 0,05). Como ocurre en general con las distribuciones
de grado de las redes troficas (Dunne et al., 2002b), las redes de mundo pequefio en el ecosistema ma-
rino presentan una amplia variedad de distribuciones sugiriendo que existe una pobre correlacién entre
dicha propiedad y el patrén estructural de las redes tréficas marinas. Ademads, en contraste con lo espe-
rado en redes empiricas (Dunne et al., 2002b; Montoya y Solé, 2002; Newman, 2003), se demostré en
este estudio que las redes tréficas marinas empiricas muestran distribuciones de grado Poisson (e.g.
Baltic Sea y Simon Bay).

Diversos analisis sugieren que el tamafio de la red, la conectividad y el patrén de distribucion de grado
son determinantes para la topologia de mundo pequefio en redes complejas en general (Humphries y
Gurney, 2008) y en redes tréficas en particular (Thompson y Townsend, 2000; Dunne et al., 2002c).
Luego de aplicar una novedosa métrica para examinar varias clases de redes empiricas (sociales, infor-
maticas, tecnoldgicas y bioldgicas), Humphries y Gurney (2008) concluyeron que la alta conectividad da
como resultado un bajo nivel de mundo pequefio, confirmando lo sugerido también para redes troficas
(Dunne, 2006). Aunque no se han realizado analisis de correlacion en la presente investigacién, ninguno
de los determinantes de la topologia de mundo pequeno parece jugar un papel importante en la preva-
lencia de dicho patrén estructural en las redes tréficas marinas aqui estudiadas: el tamano y la conecti-
vidad de las redes tréficas de mundo pequefio variaron de 39 a 442 y de 0,12 a 0,01 (un orden de mag-
nitud de diferencia), respectivamente. Ademas, tres modelos diferentes se ajustaron a sus distribucio-
nes de grado: "potenciales" (potencial y potencial truncado), log-normal y uniforme.
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Conclusion

Luego de examinar las caracteristicas asociadas a la topologia de mundo pequefio (distancia minima,
coeficiente de compartimentacion y distribucidon de grado) y al exponer las discrepancias entre los es-
tudios anteriormente realizados, parece mas que apropiada la aplicacién de un método riguroso como
el que se propone aqui si el objetivo es la busqueda de un modelo universal y generalizado que expli-
gue el patron estructural en las redes troficas.

Las correlaciones sugeridas para las redes trdficas en general entre la distancia minima, el coeficiente
de compartimentacién y la distribucion de grado con el tamano de la red y la conectividad en las redes
tréficas (Dunne et al., 2002b; Williams et al., 2002; Vermaat et al., 2009; Riede et al., 2010), podrian no
seguirse en la estructura de las redes marinas. Es crucial comprender mejor la topologia y las posibles
relaciones de escala entre las propiedades de las redes troficas en los ecosistemas marinos, ya que la
estructura de la red tiene profundas consecuencias en el funcionamiento de estos sistemas historica-
mente explotados por los seres humanos (Gaichas y Francis, 2008; Bornatowski et al., 2014; Navia et
al., 2016; Pérez-Matus et al., 2017).

Este estudio representa el primer analisis riguroso de la topologia de mundo pequeiio y sus caracteris-
ticas asociadas en la compilacion mas amplia de redes tréficas marinas complejas examinadas hasta la
fecha. Esto pretende aportar a resolver la "controversia del mundo pequefio” en las redes troficas. La
topologia de mundo pequeiio es un patrdn estructural que no es frecuente ni se maximiza en las redes
troficas marinas; por lo tanto, probablemente no sea un modelo eficaz para estudiar la robustez, la es-
tabilidad y la viabilidad de los ecosistemas marinos.
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Anexo 2

Anexo 2.1. Comparacién entre el método de determinacién de mundo pequefio propuesto en esta investigaciéon
(SW) y la métrica definida por Humphries y Gurney (2008) (SWness).

SWhness = métrica definida por Humphries y Gurney (2008); SWness_Cl = intervalo de confianza 99% para SW-
ness. DMe y DM_CI = distancia minima empirica e intervalo de confianza 99% para redes aleatorias; CCe y CC_Cl
= coeficiente de compartimentaciéon empirico e intervalo de confianza 99% para redes aleatorias. SWness = redes
de mundo pequeio segin Humphries y Gurney (2008); SW = redes de mundo pequefio segun el método pro-
puesto en este estudio. Se resaltan las redes que presentan topologia de mundo pequefio.

Red tréfica SWness SWness_Cl DMe <DM_CI CCe>CC_Cl SWhness SW
La Guajira 1,103 1,055 FALSO VERDADERO VERDADE- FALSO
RO
Benguela 0,564 1,035 FALSO FALSO FALSO FALSO
NE US Shelf 0,654 1,010 FALSO FALSO FALSO FALSO
Gulf of Cadiz 0,903 1,036 FALSO VERDADERO FALSO FALSO
Baltic Sea 1,008 1,113 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Beagle Channel 1,063 1,127 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Angola 1,137 1,181 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Chilean rocky 0,590 1,022 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Gulf of Lions 1,375 1,227 VERDADERO VERDADERO VERDADE- VERDADERO
RO
Florida 1,756 1,319 VERDADERO VERDADERO VERDADE- VERDADERO
RO
Simon Bay 1,040 1,788 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Celtic Sea 1,896 1,551 FALSO VERDADERO VERDADE- FALSO
RO
Cuba 0,822 1,026 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Jamaica 0,921 1,027 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Cayman Is. 0,868 1,026 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Monterey Bay 1,421 2,241 VERDADERO FALSO FALSO FALSO
Barents Sea Bo- 2,380 1,185 FALSO VERDADERO VERDADE- FALSO
real RO
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SECCION II

Introduccion

Los ecosistemas marinos antdrticos, particularmente en la regidon del oeste de la Peninsula Antartica,
estan sufriendo importantes cambios ambientales (Gutt et al., 2015). Tanto en la atmdsfera como en el
océano superficial el calentamiento es evidente desde la década de 1950 (Gille, 2002; Vaughan et al.,
2003; Turner et al., 2013) a través de alteraciones en la dinamica del hielo marino (duracion, retroceso
y avance) (Stammerjohn et al. al., 2008) y las tasas de retroceso y derretimiento glaciar (Pudelko et al.,
2018), todos ellos modificando las aguas superficiales del océano antartico. Acompafiando estos feno-
menos, los cambios de salinidad en el océano austral han sido atribuidos al efecto de variables tales
como el aumento de la precipitaciéon (Helm et al., 2010), aumento del derretimiento de la base de las
plataformas de hielo (Paolo et al., 2015) y al incremento en el derretimiento de hielo marino (Haumann
et al.,, 2016).

En las ultimas décadas, mas del 75% de los glaciares en la Penisula Antartica presentaron tasas de re-
troceso glaciar en incremento (Cook et al., 2005; Turner et al., 2016), intensificando la descarga glaciar
a zonas costeras y regiones de plataforma (Vaughan, 2006). La descarga de agua de deshielo es un de-
terminante clave en el medio marino, impactando en la circulaciéon oceanica, el nivel del mar y la pro-
ductividad del ecosistema (Meredith et al., 2018). Los principales impactos del derretimiento glaciar en
los sistemas costeros se relacionan con la entrada de material litogénico y particulas organicas y agua
dulce. La respuesta de los ecosistemas al derretimiento de los glaciares ha sido reportada mediante el
estudio de especies y comunidades pelagicas y bentdnicas en el oeste de la Peninsula Antartica (e.g.
Pasotti et al., 2015b; Campana et al., 2018; Dayton et al., 2019). En los fiordos antarticos, tales como
Caleta Potter (Isla 25 de mayo, Shetland del Sur), la descarga de agua de deshielo glaciar es una de los
principales factores de perturbacion y se sugiere que controla la dindmica de las comunidades costeras
(Meredith et al., 2018). La mayoria de las investigaciones citadas se han centrado en el impacto del
aumento de los sedimentos (particulas litdgenas), demostrando cambios drasticos en especies clave
como el krill (Fuentes et al., 2016), fitoplancton (Sedwick et al., 1997; Schloss et al., 2014) y comunida-
des bentdnicas (Quartino et al., 2013; Sahade et al., 2015; Jerosch et al., 2018). Por otro lado, algunos
pocos andlisis se han realizado sobre el efecto de los cambios en la salinidad impulsados por los aportes
de agua dulce del derretimiento glaciar (Moline et al., 2004; Piquet et al., 2011; Hernando et al., 2015).

La respuesta del fitoplancton a la variabilidad climatica depende principalmente de la dindmica del hie-
lo marino y de la fisica de las capas superficiales del océano (Schloss et al., 2002; Schofield et al. 2017).
La estabilidad de las capas superficiales, consecuencia de las variaciones estacionales de temperatura y
salinidad y de la mezcla provocada por los vientos, es fundamental para explicar la dindmica de las flo-
raciones de fitoplancton en la Peninsula Antartica (Schloss et al., 2012; Venables et al., 2013). En térmi-
nos de biomasa (Clorofila a), son los forzantes de escala local mas que los fenédmenos climaticos de
gran escala (ENSO -El Nifio Southern Oscillation- y SAM -Southern Annular Mode-, por sus siglas en in-
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glés) los que determinan el comportamiento del fitoplancton (Kim et al., 2018). Una mejor compren-
sion de la influencia de las fuerzas locales (como el aporte de agua dulce por derretimiento glaciar) en
la comunidad del plancton, serd de gran ayuda para evaluar y predecir los efectos de la misma en todo
el ecosistema. Luego de una extensa revision sobre los principales factores ambientales que definen la
estructura y funcién de las comunidades de fitoplancton, Deppeler y Davidson (2017) ven la necesidad
de mas estudios en todas las regiones del océano austral para determinar los umbrales de estrés indu-
cidos por las variaciones climaticas en las comunidades de fitoplancton.

Los estudios de modelado de fitoplancton en la Antartida se enfocan normalmente en andlisis de bio-
masa y productividad en aguas pelagicas (e.g. Mitchell y Holm-Hansen, 1991; Moline et al., 1998;
Kaufman et al., 2017) o zonas relacionadas con el hielo marino (e.g. Lancelot et al., 1993; Taylor et al.,
2013; Li et al., 2016), efectos de la radiacion ultravioleta (e.g. Neale et al., 1998; Ferrero et al., 2006;
Fritz et al., 2008; Smyth et al., 2012) y/o conjuntos de datos obtenidos de imagenes satelitales (e.g.
Dierssen y Smith, 2000; Greg y Rousseaux, 2014; Soppa, 2015; Pereira y Garcia, 2018; Dutkiewicz et al.,
2019). En general, las herramientas de modelado son escasamente utilizadas para investigar la respues-
ta del plancton a los cambios ambientales locales en los ecosistemas costeros de la Peninsula Antartica.
El primer modelo, aunque conceptual, que se construyd para abordar los cambios del fitoplancton en
areas costeras antarticas es el de Schloss et al. (2002), posteriormente validado (Schloss et al., 2014).

El objetivo principal del presente estudio es investigar el efecto de los cambios de salinidad en la comu-
nidad de plancton, enfocdndose en la respuesta del fitoplancton, mediante el uso de modelos dinami-
Cos.
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Capitulo 3

Efectos del derretimiento glaciar en la comunidad de plancton
de la Peninsula Antartica: un modelo simple NPZ

Resumen

En las Ultimas décadas, mas del 75% de los glaciares en la Peninsula Antartica se ha visto afectado por
el aumento de las tasas de derretimiento, intensificando la descarga glaciar en zonas costeras. El derre-
timiendo glaciar es un factor ambiental determinante en el ecosistema marino, ya que impacta en las
productividades primaria y secundaria. En este estudio se aplicé un modelo matematico para investigar
la influencia de los cambios de salinidad en la comunidad de plancton como consecuencia del derreti-
miento glaciar. El modelo construido es del tipo N-P-Z (Nutrientes-Fitoplancton-Zooplancton, por sus
siglas en inglés), con dos compartimentos de fitoplancton (pequefio: £ 20 um y grande: > 20 um). El
efecto de la salinidad se representé como un factor de mortalidad para ambos grupos de fitoplancton.
La calibracién del modelo se realizé a partir de datos experimentales de Caleta Potter (Isla 25 de Mayo,
Peninsula Antartica) y se analizaron la sensibilidad y estabilidad del mismo. Los resultados de compara-
cion entre los datos experimentales y los simulados se analizé mediante un modelo de regresidn tipo Il
(R2>0,72). La tasa de crecimiento del fitoplancton resulté ser el parametro mas importante en la mo-
dulacién de la dindmica del fitoplancton, tanto en condiciones dptimas (34 ups) como no dptimas de
salinidad (30 ups). El andlisis de estabilidad evaluado en un amplio rango de valores de la tasa de cre-
cimiento (0,10 — 1,50 dia-1) muestra que el fitoplancton pequefio alcanza el estado de equilibrio con
valores mas bajos que el fitoplancton de mayor tamafio. Esto sugiere que el fitoplancton pequefio tiene
mayor probabilidad de sobrevivir en condiciones no éptimas de salinidad. Al evaluar analiticamente el
punto de equilibrio del modelo se exhibe que el incremento en la biomasa de fitoplancton no se tradu-
ce en un incremento de su propia biomasa, sino que contribuye a la biomasa del zooplancton. Asimis-
mo, el modelo muestra que tasas de pastoreo altas producen una menor biomasa de zooplancton en el
equilibrio, lo que sugiere una estrategia prudente para el depredador. Este modelo NPZ aplicado y cali-
brado para el caso de estudio Caleta Potter puede ser de gran utilidad para evaluar y contrastar la di-
namica de la comunidad de plancton en otras regiones de la Peninsula Antartica donde numerosos gla-
ciares estan retrocediendo y aportando importantes flujos de agua dulce a las costas.
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Introduccion

En el capitulo 3 se construyé un modelo dindmico simple que representa los principales procesos biolé-
gicos que ocurren en las poblaciones que conforman una comunidad de plancton. Para esto, se utilizd
un modelo NPZ (Nutrient-Phytoplankton-Zooplankton, por sus siglas en inglés), una herramienta comun
y exitosa para estudiar la dindmica del plancton (e.g. Edwards y Brindley, 1996; Mitra et al., 2007;
Kloosterman et al., 2016). Las ventajas de los modelos NPZ son varias: calibracidon confiable con datos
existentes, numero conveniente de variables de estado (N, P y Z) que permiten soluciones analiticas, y
la posibilidad de calcular y estudiar los puntos de equilibrio de la comunidad (Franks, 2002).

La novedad de esta investigacion radica no solo en la evaluacion de la influencia de una fuerza local
predominante (descarga de agua dulce por derretimiento glaciar) en el equilibrio y estabilidad de la
comunidad de plancton.
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Materiales y métodos

Modelo conceptual

El modelo construido en este estudio tiene la estructura Nutrientes-Fitoplancton-Zooplancton (NPZ,
por sus siglas en inglés). Se agregd complejidad al compartimento de fitoplancton dividiéndolo en fito-
plancton pequefio (< 20 um) y fitoplancton grande (> 20 um). Dicha particiéon se justifica por el hecho
de que la respuesta de la comunidad de fitoplancton marino a la salinidad depende del tamafio (Her-
nando et al., 2015). El tamafio del fitoplancton se correlaciona con caracteristicas fisiolégicas tales
como crecimiento, fotosintesis, tasas de respiracion, absorciéon de luz (Finkel, 2001), asi como con la
respuesta a los cambios ambientales (Edwards et al., 2015; Sommer et al., 2017). El compartimento
zooplancton representa un protista o zooplancton herbivoros (Sailley et al., 2013; Morison y Menden-
Deuer, 2018).

conde este modo, las cuatro variables de estado utilizadas en este modelo N-Ps-PI-Z (nutrientes, - fito-
plancton pequefio, - fitoplancton grande, - zooplancton) permiten representar los principales procesos
ecolégicos que ocurren en una comunidad caracteristica de plancton (Figura 3.1). Una breve descrip-
ciéon de las interacciones tréficas que se establecen en una comunidad de plancton es la siguiente: dife-
rentes grupos de fitoplancton consumen nutrientes a tasas caracteristicas y el zooplancton pastorea
sobre su presa, el fitoplancton, a tasas que dependen de la talla de la presa. La materia organica que es
producida cuando los grupos de plancton excretan y/o se mueren se transforma en nutrientes inorgani-
cos disponibles para los organismos autétrofos mediante el proceso de nitrificacién.

Con el objetivo de evaluar la respuesta de la comunidad de plancton a la variacidn de salinidad genera-
da por la entrada de agua dulce a través del derretimiento glaciar se incluyd explicitamente en el mode-
lo NPZ una funcién que describe el efecto de los cambios de salinidad en el fitoplancton como un factor
de mortalidad. Este factor simula la consecuencia ultima del estrés osmoético.

El modelo N-Ps-PI-Z se dividié en dos submodelos para obtener una mejor aproximacion a los siguien-
tes puntos de interés:

1. El submodelo N-Ps-Pl se utilizd para estudiar el efecto directo de la variacion de salinidad en
la comunidad de fitoplancton. Los pardmetros de dicho modelo se ajustaron y calibraron con
datos experimentales (Hernando et al., 2015). El compartimento zooplancton Z no estd con-
siderado aqui ya que los experimentos mencionados excluyeron la comunidad de zooplanc-
ton (ver descripcidn abajo). Por lo tanto, se desestimé el impacto del pastoreo en este sub-
modelo.

2. El submodelo Ps-PI-Z se utilizé con el objetivo de evaluar los puntos de equilibrio y la estabi-
lidad de la comunidad plancténica y analizar la influencia de los cambios de salinidad sobre
ellos. Aqui los esfuerzos se concentraron en el compartimento zooplancton Z considerando
gue los nutrientes no son un factor limitante para el crecimiento del fitoplancton durante el
verano antartico (Ducklow et al., 2012; Annett et al., 2013; Kim et al., 2016).
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Es importante mencionar algunos detalles sobre los datos experimentales que se utilizaron para ajustar
y calibrar el modelo N-Ps-Pl. Los experimentos se realizaron en Caleta Potter (Isla 25 de mayo), islas
Shetland del Sur, Antartida (62°14’ S, 58°38’ O) durante febrero y marzo 2011 (Hernando et al., 2015).
El experimento se llevd a cabo durante 8 dias, usando un ensamble natural de plancton colocado en 6
tanques de 100 L (microcosmos) donde la temperatura era regulada segun las condiciones ambientales
mediante el bombeo de agua directamente desde la caleta. El agua dentro de los microcosmos se ob-
tuvo de la caleta externa (ver Figura 1.1) y se filtrd a través de una red Nitex de 300 um Nitex para evi-
tar el paso de mesozooplancton y organismos mds grandes. No se agregaron nutrientes al agua. El di-
sefio experimental incluyé dos tratamientos de salinidad (tres repeticiones por tratamiento): un control
con salinidad ambiente (34 ups o salinidad normal) y condiciones de menor salinidad (30 ups o baja
salinidad). El valor para el tratamiento de baja salinidad se establecié de acuerdo con las mediciones
promedio, tomadas antes del experimento, de los 5 m superiores de Caleta Potter en un area cercana al
glaciar Fourcade durante un evento de entrada de agua dulce en la temporada de verano 2010-11.

Al utilizar los experimentos como datos observados el objetivo es obtener parametros poblacionales y
fisiolodgicos que permitan extender el efecto de la salinidad en el tiempo a través del modelo.
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Figura 3.1. Modelo conceptual N-Ps-PI-Z de los principales procesos ecolégicos que ocurren en una comunidad
de plancton y los efectos de la variacién de salinidad por entrada de agua dulce. Cada rectangulo corresponde a
un compartimento o variable de estado del modelo, las flechas delgadas representan los flujos y la flecha gruesa
los posibles efectos deleterios en el fitoplancton.

Formulacion matemadtica

La formulacién matematica del modelo se realizé utilizando un sistema de ecuaciones diferenciales or-
dinarias, aplicando el método de Euler para resolverlo. Como se menciond, el modelo fue subdividido
en dos. Por lo tanto, el conjunto de ecuaciones que se muestra a continuacién seguira dicha division:

Submodelo N-Ps-PI

74



dN _ useN uleN
E: l(mors-Ps+f(S)s)oPs+(morl-Pl+f(S)l>-Pll -nlt—m° S_W.Pl
dPs useN ’

= e Ps —mors e Ps* — f(S) e« Ps
dt  kns+N *
dPI ule N >

= e Pl —morl « Pl —f(S)loPl
dt knl+ N

donde N representa nutrientes, principalmente formas de nitrégeno, y Ps y Pl simbolizan el fitoplancton
pequeio y grande, respectivamente.

La dindmica del fitoplancton pequeiio y grande se describié de manera similar, donde el consumo de
nutrientes fue simulado mediante la ecuacion de Michaelis-Menten y representa el principal término
de ganancia de biomasa. Ademas, la excrecion y la mortalidad natural (mors y morl) se incluyeron como
una tasa de pérdida no lineal denso-dependiente. El efecto de la salinidad sobre el fitoplancton f(S) se
describe a continuacién. Vale la pena mencionar que en la ecuacién de nutrientes dN/dt se incluyd una
tasa de nitrificacion (nit) con el objetivo de representar una regeneracién de nutrientes.

Submodelo Ps-PI-Z

dPS 2

7:grSoPs—morsoPs —QSOZOPS—f(S)SOPS (1)
dPI ,

?=grl-Pl—m0rl-Pl —qleZ«Pl—f(S),+Pl (2)

V4
E:qs-ZoPsoeT+ql-ZoPl-eT—m01’Z°Z

(3)
donde Ps y Pl simbolizan el fitoplancton pequefio y grande, y Z representa el zooplancton.

Esta subdivision del modelo conceptual considera un sistema depredador-presa, con dos presas Ps 'y P/
y un depredador Z. Dado que la concentracion de nutrientes no es un factor limitante en el verano an-
tartico, como se menciond anteriormente, la expresién para el consumo de nutrientes por el fitoplanc-
ton (ecuacién de Michaelis-Menten en el modelo N-Ps-Pl) fue reemplazada por una tasa de crecimiento
constante: grs (fitoplancton pequeno) o gr/ (fitoplancton grande). La dinamica de la presa es exacta-
mente la misma que en el modelo N-Ps-Pl con la adicidon de un término de depredacion que sigue la ley
de “accién de masas” o respuesta lineal (Hastings, 2013). La dindmica del zooplancton fue modelada de
la manera mds simple posible: decaimiento exponencial en ausencia de sus presas (morz) y crecimiento
lineal con respuesta aditiva a la densidad de las mismas.
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El efecto de la salinidad f(S) se simulé como un factor de mortalidad para ambos grupos de fitoplancton
y no para el zooplancton, que tiene la capacidad de evitar condiciones de salinidad desfavorables. A
pesar de que la representacion del efecto de la salinidad en el fitoplancton podria haberse simulado
como un impacto sobre su crecimiento, el estrés osmaético que provocan los cambios de salinidad causa
dafios en la membrana celular via peroxidacion lipidica (Aziz y Lahrer 1998), incidiendo realmente en la
mortalidad. Para simular el efecto de la salinidad se aplicé la siguiente funcion parabdlica:

£(S), = m; [vi*(S _ Sopt)zl

donde m; es la tasa maxima de mortalidad dependiente de la salinidad, v; es la vulnerabilidad del fito-
plancton a la variacion de salinidad, S es la salinidad ambiental y Sopt es la salinidad éptima para el cre-
cimiento. El subindice i representa cada uno de los grupos de fitoplancton, s = fitoplancto pequefo y /=
fitoplancton grande (ver ecuaciones 1y 2). El efecto de la salinidad se representé como una funcion
parabdlica ya que la mortalidad del fitoplancton por cambios en la salinidad muestra un minimo (vérti-
ce) cuando la salinidad ambiental es igual al valor éptimo y aumenta a medida que la salinidad se des-
via de éste (Figura 3.2). Tal representacion matematica es apoyada por varios estudios realizados en
fitoplancton marino a nivel fisiolédgico y comunitario (Dube et al., 2010; Belkin et al., 2015; Hernando et
al., 2015; Stefanidou et al., 2018). El efecto de la salinidad también depende de la biomasa del fito-
plancton (ver ecuaciones 1y 2).
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30 305 31 315 32 325 33 335 34
Salinidad (ups)
— Fitoplancton pequeifio — Fitoplancton grande

Figura 3.2. Efecto de la salinidad f(S); en el fitoplancton representado como una funcion parabdlica para la morta-
lidad. En este caso, 34 ups es la salinidad dptima de crecimiento ya que el efecto de mortalidad es minimo. Pa-
rdmetros: Sopt = 34; ms = 0.10; m; = 0.20; vs = 0.025; v, = 0.25.
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Bondad de ajuste, andlisis de sensibilidad y estabilidad

La bondad de ajuste de la calibracién del modelo N-Ps-Pl se evalué mediante un modelo de regresién |l
contra los datos experimentales (Hernando et al., 2015). Este método es una regresion lineal simple
utilizada cuando la variable de respuesta y la variable explicativa son aleatorias. Siguiendo a Legendre y
Legendre (2012) se aplicd el método ‘major axis’, ya que el modelo a probar contiene variables aleato-
rias y las observaciones y simulaciones estan en las mismas unidades. En el método ‘major axis’, la can-
tidad que se minimiza es la suma, sobre todos los puntos, de las distancias euclidianas al cuadrado en-
tre los puntos y la linea de regresion. Los valores observados y simulados fueron comparados grafican-
do los datos observados en el eje y y los datos simulados en el eje x, de acuerdo a lo sugerido por Pifei-
ro et al. (2008). Si el modelo se ajusta bien a los datos, se espera que la pendiente y la interseccion de
la ecuacidn de regresion sean cercanas a 1y 0, respectivamente. La pendiente y la interseccién descri-
ben la consistencia y el sesgo del modelo, respectivamente (Smith y Rose, 1995). Se evalud la pendien-
te de regresién por permutacion (99) y se calculd el intervalo de confianza del 95% (Legendre y Legen-
dre, 2012). También se calculé un coeficiente de determinacidn (R2). Los analisis de regresion del mo-
delo Il se llevaron a cabo con el paquete R "Imodel2" (Legendre, 2018). La distribucidon residual de cada
regresion se evalud utilizando la prueba de Shapiro-Wilk (ver Anexo 3).

Se realizd un andlisis de sensibilidad para estimar el efecto de los valores de los parametros en el resul-
tado del modelo. Estrictamente hablando, tal analisis examina la divergencia e incertidumbre en la es-
timacién de parametros (Cariboni et al., 2007). Dicho andlisis se realizé exclusivamente para el submo-
delo N-Ps-Pl, submodelo mediante el cual se hicieron estimaciones numéricas. Cada parametro fue al-
terado, uno a la vez, en una proporcidn fija (10%) con respecto a su valor original, realizando los analisis
en escenarios de salinidad normal y salinidad baja. La importancia del parametro fue evaluada median-
te la funcidn de sensibilidad Sensj;, que representa la sensibilidad de las variables del modelo S a pa-
rdmetros individuales en el tiempo:

1 & pert. — ref.
Sens; = |—e Z Slg;Sl.. N S
n ij > ij
j=1

pert; e re];.

donde §j; es la sensibilidad de la variable i del modelo cuando se altera el parametro j, n es el paso de
tiempo para el resultado del modelo y perti/refi y pert/ref; son los cocientes entre los valores perturba-
dos y de referencia para cada variable i y parametro j analizado, respectivamente. Los analisis de sensi-
bilidad fueron realizados con el paquete R “FME” (Soetaert y Petzoldt, 2010). Este tipo de analisis es de
utilidad para comprender mejor los principales factores que controlan la dinamica del modelo.

Ademads, se evaluaron los puntos de equilibrio y la estabilidad de la comunidad planctdnica en condi-
ciones de salinidad normal y salinidad baja en el submodelo Ps-PI-Z. Como primer paso, se analizé el
comportamiento de cada grupo de fitoplancton por separado y la posicion de los puntos de equilibrio
mediante una técnica grafica: tasa de cambio (dPs/dt o dPI/dt) en funcion de la biomasa de fitoplanc-
ton (Ps o Pl). En estas graficas los puntos de equilibrio se alcanzan en aquellos valores de biomasa don-
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de la curva cruza el eje x; en estos puntos la tasa de cambio es 0. El comportamiento del fitoplancton se
exploré en un amplio rango de posibles parametros criticos o de control: tasa de crecimiento grs o gr/
(0,10 — 1,50 dia!) y tasa maxima de mortalidad dependiente de la salinidad ms o m/ (0,10 — 1,50 dia-1)
(también aqui los indices "s" y "I" representan fitoplancton pequefio y grande, respectivamente). Una
vez localizado un punto de equilibrio, el tipo de equilibrio se determind a partir del célculo de la matriz
jacobiana. El signo del valor de esta matriz se refiere a la estabilidad del punto de equilibrio: signo posi-
tivo denota inestabilidad, signo negativo indica equilibrio estable y 0 es un punto silla (Hastings, 1997).
Se generaron diagramas de bifurcacién para comprender mejor el efecto del pardmetro critico en las
propiedades de estabilidad de los equilibrios. Estos diagramas permiten examinar de manera precisa el
equilibrio en un continuo de variacién de pardmetros. Finalmente, se analizé cualitativamente el equili-

brio donde los tres grupos de plancton (Ps, Pl y Z) fueron considerados explicitamente.

Tabla 3.1. Simbolo, definicion, unidades y valores calibrados obtenidos después de ajustar el modelo a los datos
experimentales. Los valores corresponden a los escenarios de salinidad baja (30 ups) y normal (34 ups). Concen-
traciones iniciales y biomasas corresponden a datos experimentales (Hernando et al., 2015).

Simbolo Definicién Unidad Valor

N Concentracion nitratos mmol N m-3 7,90 (30); 11,54 (34)
Ps Biomasa fitoplancton pequefio mmol N m-3 0,003 (30); 0,018 (34)
PI Biomasa fitoplancton grande mmol N m-3 0,57 (30); 0,77 (34)
z Biomasa zooplancton mmol N m-3

us Tasa maxima consumo Ps dia-t 0,82 (30); 0,72 (34)
kns Cte. saturacién media, Ps mmol N m-3 0,50 (30y 34)

mors Mortalidad natural, Ps dia! 0,02 (30y 34)

ul Tasa maxima consumo, Pl dia1 0,50 (30y 34)

knl Cte. saturacién media, PI mmol N m-3 0,50 (30y 34)

morl Mortalidad natural, PI dia! 0,01 (30y 34)

nit Tasa nitrificacion dia-t 1E-4(30y 34)

grs Tasa crecimiento, Ps dia?

gri Tasa crecimiento, Pl dia?!

gs Tasa pastoreo sobre Ps (mmol N)-1 m3 dia-! 0,11 (30y 34)#

ql Tasa pastoreo sobre Pl (mmol N)-1 m3 dia-! 0,10 (30y 34)##

er Eficiencia conversion, Z Adimensional
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morz Mortalidad, Z dia?

Efecto de la salinidad f{(S)

Sopt Salinidad éptima, Ps y Pl ups 34

Vs Vulnerabilidad, Ps Adimensional 0,025

Vi Vulnerabilidad, Pl Adimensional 0,25

ms Mortalidad maxima, Ps dia1 0,10

my Mortalidad maxima, Pl dia-t 0,20
* E-4=x10-4.

# obtenido de Morison and Menden-Deuer (2018).

# modificado de Morison and Menden-Deuer (2018): 10% menos que gs (pastoreo sobre Ps), porque el

compartimento de zooplancton tiene preferencia por el fitoplancton pequefio.

A pesar de que el modelo construido no presenta diferencias importantes con aquellos modelos NPZ
comunmente aplicados en investigaciones de plancton (Franks, 2002), la novedad del modelo plantea-
do aqui reside en la inclusiéon de una funcidon que ayuda a entender el efecto de la variacion de salini-
dad como un factor de mortalidad en el fitoplancton marino. Asimismo, el hecho de llevar a cabo andli-
sis de sensibilidad, equilibrio y estabilidad en el mismo estudio es innovador para el estudio del impac-
to de una variable ambiental en la dindmica poblacional planctdnica aplicado en un ecosistema antarti-

CO.
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Resultados

Bondad de ajuste y andlisis de sensibilidad: modelo N-Ps-Pl

La calibracion del modelo se realizé con datos experimentales tomados del trabajo de Hernando et al
(2015). Los parametros de la funcién de salinidad f(S), tasa maxima de mortalidad y vulnerabilidad, fue-
ron ajustados de manera diferencial para cada grupo de fitoplancton. Mientras que las células de me-
nor tamafo tienen la capacidad de resistir y crecer en condiciones de salinidad alejadas de su éptimo
(34 ups), el fitoplancton grande (> 20 um) se muestra relativamente mas vulnerable a condiciones no
O6ptimas. En este contexto, se establecieron valores mas altos de mortalidad maxima y vulnerabilidad
para el compartimento de fitoplancton grande (Tabla 3.1).

La bondad de ajuste entre los datos simulados y observados se evalué en condiciones de salinidad
normal y salinidad baja (Figura 3.3). El modelo de regresion Il mostré que en todos los casos (fitoplanc-
ton pequefio y grande en salinidades normal y baja) los valores de la pendiente fueron cercanosa 1y
estadisticamente significativos, asi como sus intervalos de confianza al 95% (Figura 3.4). Los resultados

detallados de la regresion del modelo Il y la distribucidon de sus residuales se encuentran en el Anexo
3.1y3.2.

Cabe destacar la precision del modelo en reproducir la dinamica de las poblaciones de fitoplancton pe-
qgueio y grande en condiciones de salinidad baja (Figura 3.3b). En todos los casos, el coeficiente de de-
terminacion (R2) fue mayor a 0.72 (Figura 3.4). Los valores de los parametros obtenidos al calibrar el
modelo con los datos experimentales se muestran en la Tabla 3.1.

a) Salinidad normal b) Salinidad baja
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Figura 3.3. Comparacién entre datos simulados (curvas; modelo N-Ps-Pl) y observados (medias y barras de des-
viacidn estandar; Hernando et al. 2015), en condiciones de salinidad normal (a) y salinidad baja (b).
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a) Salinidad normal b) Salinidad baja
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Figura 3.4. Modelo de regresion Il. Datos modelados (eje x) y observados (eje y). Se muestra la curva obtenida de
la ecuacidn de regresion (pendiente + intercepcién, linea roja) y sus intervalos de confianza al 95% (linea gris), en
condiciones de salinidad normal (a) y salinidad baja (b). R2 es el coeficiente de determinacion.

El andlisis de sensibilidad (alteracidon del pardmetro £+10%) mostré que en condiciones de salinidad
normal la dindmica del fitoplancton pequeno esta controlada por su propia tasa de consumo y por la
tasa de consumo del fitoplancton grande ul (Figura 3.5a). De forma similar, el comportamiento del fito-
plancton grande es sensible a su propia tasa de consumo ul y también a la tasa de consumo de la clase
pequeia us. El fitoplancton grande es radicalmente mas sensible a su propio pardmetro de crecimiento
(Figura 3.5a). Asimismo, ambos grupos de fitoplancton exhiben la mayor sensibilidad entre los dias 5 a
7, coincidentemente con la fase de crecimiento exponencial (Figura 3.5a y ver Figura 3.3a).

En condiciones de salinidad baja, para el fitoplancton pequeno, los resultados del anilisis de sensibili-
dad muestran que su propia tasa de consumo y la de su competidor son un factor controlador esencial.
La dindmica del fitoplancton pequefio presenta una alta sensibilidad a estos parametros cuando la po-
blacién estd creciendo exponencialmente, de manera similar a las condiciones de salinidad normal (Fi-
gura 3.5b, dias 5-7). Por otro lado, la poblacién de fitoplancton grande esta controlada mayoritariamen-
te por su propia tasa de consumo ul (Figura 3.5b).

Los resultados numéricos de la funciéon de sensibilidad se muestran en Anexo 3.3.

81



Sensibilidad (Sens;)

Sensibilidad (Sens;)

a) Salinidad normal
Fitoplancton pequeno Ps

Fitoplancton grande Pl

Fitoplancton pequeno

8 0 2
Tiempo (dias)

bP)s Salinidad bar_Ja

Parametros N
il f ~—
—- us | ~ | 2 ul
——  mors /
ul /
—— knl {
morl
o _|
e
B / /_ —
g™ e 2 wn .
! i SNV §
us | )
\k,—/”
I | | I I I I [
0 2 6 4 6

itoplancton grande Pl

Parametros
— us
— kns
—— mors

ul

— knl

<
@

6 8 0 2
Tiempo (dias)

Figura 3.5. Sensibilidad de las variables de estado fitoplancton pequefio y grande (Sens;) en condiciones de sali-
nidad normal (a) y salinidad baja (b), cuando los valores de los parametros se alteran en +10%. La situacién de

disminucién (-10%) se muestra en el Anexo 3.4.
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Equilibrio y estabilidad: modelo Ps-PIl-Z

Primero se analizd el comportamiento en equilibrio de cada grupo de fitoplancton, en condiciones de
salinidad normal y baja, mediante una técnica grafica. Después de explorar el equilibrio en un amplio
rango de tasas de crecimiento (0,10 — 1,50 dia-), se encontrdé que solo existe un punto de equilibrio no
trivial (i.e., diferente de cero) para cada valor de dicha tasa y que ese punto es estable (Figura 3.6).

En condiciones de salinidad normal, el fitoplancton grande alcanzé una mayor biomasa de equilibrio
gue el fitoplancton pequefio frente a la misma tasa de crecimiento. Por ejemplo, a una tasa de 0,10 dia-
1, las biomasas en equilibrio alcanzadas fueron 9,99 y 4,99 mgCla m-3 para el fitoplancton grande y pe-
queio, respectivamente (Figura 3.6, Anexo 3.5). Por otro lado, en condiciones de salinidad baja, la bio-
masa de equilibrio evaluada para el fitoplancton pequefio a la tasa de crecimiento mencionada fue de
2,99 mgCla m-3, evidenciando una disminucidn de la biomasa de equilibrio (Figura 3.6, Anexo 3.5). En
estas condiciones el fitoplancton grande alcanzé el equilibrio a tasas de crecimiento mayores a 0,80 dia-
1. A una tasa de 0,90 dia-!, por ejemplo, dicho fitoplancton presenté una biomasa en equilibrio de 9,99
mgCla m-3.

Estos resultados muestran que en el caso del fitoplancton pequeio, condiciones no éptimas de salini-
dad generaron una importante disminucion en la biomasa de equilibrio examinada a la misma tasa de
crecimiento: 0,10 dia-1. En contraposicion, biomasas de equilibrio en el fitoplancton grande se lograron
a tasas mayores a 0,80 dia-.

a) Salinidad normal b) Salinidad baja
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Figura 3.6. Comportamiento del fitoplancton en el equilibrio cuando se altera la tasa de crecimiento. Diagramas
de bifurcacién para fitoplancton pequefio y grande en condiciones de salinidad normal (a) y salinidad baja (b). El
eje y representa la biomasa de fitoplancton en equilibrio (mgCla m-3). Los parametros utilizados se muestran en
la tabla 3.1.

Ademas, se evalud la solucion analitica para el equilibrio teniendo en cuenta el sistema de ecuaciones
diferenciales completo del modelo Ps-PI-Z. Para esto se simularon distintos escenarios. El primer esce-
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nario evaluado es el que ocurre en la Peninsula Antartica en los meses de otofio e invierno, cuando la
presion de pastoreo sobre el fitoplancton es comparativamente muy baja (Schmidt et al., 2014). Para
esto se desestimé la poblacidon de dicho depredador en el sistema de ecuaciones diferenciales.

De esta manera, existe un primer punto de equilibrio Eq; en el cual las poblaciones de fitoplancton pe-
guefio y grande estdn presentes y la de zooplancton estd ausente:

gry—f(8), gr,—f($),

b
mors morl

b

Eq,(Ps".PU.2%) =

Bajo estas condiciones, el factor que controla la dindmica del fitoplancton es el balance entre el creci-
miento (grs o gr;) y la mortalidad por la variacién de salinidad (f(S)s o f(S))) y la mortalidad natural (mors
o morl).

Otro escenario posible podria plantearse afirmando que en condiciones de salinidad normal el dominio
del fitoplancton grande es tal que la poblacidn de fitoplancton pequefio es despreciable. Entonces exis-
te un segundo punto de equilibrio Eqg; donde el fitoplancton pequefio estd ausente y las poblaciones de
fitoplancton grande y zooplancton coexisten:

morz 87, —f(S), morlemorz

’ql 'eT’ ql er

Eq,(Ps",PI,7%) = ( 0

En este caso la dinamica del fitoplancton estd controlada netamente por el zooplancton, que depreda
exclusivamente sobre su Unica presa disponible. Es importante destacar que altas tasas de pastoreo (g/)
resultan en bajas biomasas de fitoplancton y zooplancton en el equilibrio.

Un tercer escenario posible es aquél en el cual las condiciones de salinidad presentan valores bajos (<
34 ups) vy, por lo tanto, desfavorables para la poblacion de fitoplancton grande. Aqui, la poblacion de
autotrofos esta dominada por el fitoplancton pequeno. De este modo, el sistema de ecuaciones para
este tercer punto de equilibrio Eqs estd dado por la coexistencia de las poblaciones de fitoplancton pe-
guefio y zooplancton:

- morz gr.—f(S) mors e morz
Eq,(Ps",PI'7¥) = 02—
qseer qs éer

De manera similar a la situacion mencionada anteriormente en la cual solo persiste un grupo de fito-
plancton, la dinamica del zooplancton y en especial su tasa de depredacién (pastoreo) es la que contro-
la la dinamica de la comunidad de plancton.

El analisis del equilibrio resulta mas interesante cuando los tres grupos de plancton (fitoplancton pe-
qgueiio y grande y zooplancton) y sus dindmicas son consideradas explicitamente:
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Varios aspectos importantes surgen al analizar este equilibrio Eqs. Algunos de estos son evidentes por
la construccidon del modelo, pero otros emergen al examinar el equilibrio. Los aspectos mas evidentes
estdn relacionados con la interaccién tréfica: incrementos en la biomasa de la presa (fitoplancton) au-
mentan la biomasa del depredador (zooplancton) en el equilibrio (numerador en Z* Eq4). En este senti-
do, mayores mortalidades en el depredador (morz) son beneficiosas para el fitoplancton pequefio y
grande (tercer término en Ps*y PI* Eq,).

Aunque el modelo no considera explicitamente un coeficiente de interaccién entre los grupos de fito-
plancton, existe una influencia significativa de uno sobre el otro al examinar Eq4. En primer lugar, un
aumento en la tasa de crecimiento de una clase de fitoplancton genera valores de biomasa mas bajos
en equilibrio en su competidor. En segundo lugar, mayor mortalidad debido a variaciones en las condi-
ciones de salinidad en el fitoplancton grande f(S), impactan positivamente en la biomasa de equilibrio
del fitoplancton pequefio, y viceversa (i.e., alto f(S)s es beneficioso para P/*). Estos impactos provienen
de evaluar el segundo término en Ps* y PI* Eq,. Ademas, una mayor tasa de pastoreo en el fitoplancton
grande (gl/) es favorable para el fitoplancton pequefio y viceversa (primer término de Ps* o P/* Eq,).

Mas importante aun, se pueden deducir otras dos cuestiones a partir de la evaluacién de este equili-
brio. Por un lado, el hecho de que un incremento en las tasas de crecimiento del fitoplancton no se tra-
duce en un aumento de sus propios valores de equilibrio, sino que se transfiere al equilibrio del zoo-
plancton (numerador en Z* Eq,). Por otro lado, como se menciond en los puntos de equilibrio anterio-
res, altas tasas de pastoreo (gs y gl) tienen un efecto negativo en el equilibrio del zooplancton (deno-
minador en Z* Eqa).
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Discusion

El modelo de dindmica de plancton construido en esta investigacién permitié reproducir el comporta-
miento y respuesta del fitoplancton a los cambios de salinidad en la zona costera de la Peninsula Antar-
tica. Hasta la fecha, este es el primer enfoque de modelado con el objetivo de simular el efecto de la
salinidad como un factor de mortalidad en el fitoplancton marino, agregando evidencia a estudios pre-
vios realizados en ecosistemas estuarinos (e.g. Dube et al., 2010).

Los parametros a los que la dindmica del fitoplancton fue mas sensible de acuerdo con el modelo N-Ps-
Pl (sin zooplancton) difiere segun la condicion de salinidad prevaleciente y el tiempo.

En condiciones de salinidad normal (34 ups), el comportamiento del fitoplancton pequefio y grande es
positivamente controlado por sus tasas de consumo, por un lado, y afectado negativamente por la tasa
de consumo del competidor. Con respecto al tiempo, la sensibilidad fue maxima durante los dias 5 - 7
de la simulacidn, lo que coincide con la fase de crecimiento exponencial mostrada en los datos obser-
vados (ver Hernando et al., 2015).

En condiciones de salinidad baja (30 ups), los controladores de la dindmica del fitoplancton fueron dife-
rentes segln el tamaio. La poblacion de fitoplancton pequefio pareceria estar controlada principal-
mente por su propia tasa de consumo y la tasa de consumo de su competidor. Por otro lado, el fito-
plancton grande estd controlado sobre todo por su tasa de consumo. Esto implica que para el fitoplanc-
ton pequeiio la tasa de consumo de nutrientes es crucial para la aclimatacién y la supervivencia en
condiciones ambientales no dptimas. En este sentido, si la poblacién de fitoplancton pequefio es capaz
de hacer frente a una disminucién de salinidad durante los primeros dias, entonces el crecimiento se
correlacionara estrecha y positivamente con el consumo de nutrientes. Por otro lado, las poblaciones
de fitoplancton grande exhiben una considerable fragilidad a condiciones de salinidad no éptimas. Los
primeros dias después de la disminucidn de la salinidad (hasta el dia 4) son cruciales ya que la dindmica
estd controlada positivamente por la tasa de consumo. Un aumento importante en la capacidad de
consumo de nutrientes podria permitir al fitoplancton grande superar el impacto negativo ocasionado
por las condiciones de salinidad baja. Estas escalas de tiempo podrian ayudar a comprender la capaci-
dad de las poblaciones de fitoplancton pequefio y grande a aclimatarse y adaptarse en ambientes de
salinidad no dptima. Vale mencionar que durante el verano 2010 en Caleta Potter (Isla 25 de Mayo), se
observé una gran floracidon de microfitoplancton dominada por diatomeas centrales que no pudo hacer
frente a una disminucién en la salinidad superficial debido al aumento de entrada de agua dulce (< 32
ups), y fue reemplazada por diatomeas pequefias primero y por fitoflagelados un mes después (Schloss
et al., 2014). Algunos estudios sugieren que la respuesta a nivel de la comunidad podria depender de
su composicion en el momento de la perturbacion y que la capacidad de aclimatacién es especie espe-
cifica (Aizdaicher y Markina, 2010; Piquet et al., 2011; Hernando et al., 2018; Antoni et al., en prensa).
Futuras investigaciones de modelado de plancton considerando varios grupos funcionales (diatomeas
centrales y pennadas, cryptofitas, fitoflagelados) podrian ser de gran ayuda para dilucidar, por ejemplo,
la respuesta de la comunidad segun distintas composiciones iniciales.
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La evaluacion de los puntos de equilibrio y la estabilidad del modelo Ps-PI-Z confirma que la tasa de
crecimiento del fitoplancton es un pardmetro clave para impulsar la dindmica del plancton en ambien-
tes impactados por derretimiento glaciar. Los valores reportados para la tasa de crecimiento del fito-
plancton en la Antdrtida varian entre 0,03 y 1,33 dia-}, siendo mas alto en células de tamafio pequefio
gue en células grandes en condiciones ambientales dptimas (e.g. Spies, 1987; Sommer, 1989; Smith Jr
et al., 1999; Mosby y Smith Jr, 2015; Morison y Menden-Deuer, 2018; Hofer et al., 2019). Sin embargo,
en condiciones no dptimas como de baja salinidad causada por el derretimiento glaciar, el predominio
de fitoplancton pequefio (< 20 um) en la comunidad es una consecuencia de una mayor tasa de creci-
miento (Hernando et al., 2015). Al explorar el comportamiento en equilibrio del fitoplancton pequefio y
grande en una amplia gama de valores para este parametro, de 0,10 a 1,50 dia-1, en este estudio se en-
contrd que solo hay un punto de equilibrio estable con significado bioldgico (i.e. diferente de cero). Este
punto se presenta claramente en el analisis de bifurcacidén donde el comportamiento del fitoplancton
en el equilibrio cambia de inestable a estable, correspondiendo con el cambio de trivial a no trivial. Tal
punto es representado por un valor de tasa de crecimiento particular, diferente en el fitoplancton pe-
guefio y grande.

Los resultados muestran que no solo en condiciones de baja salinidad sino también en situaciones 6p-
timas, el equilibrio del fitoplancton pequefio se alcanza con un valor de tasa de crecimiento mucho mas
bajo. Esto quiere decir que existe una mayor probabilidad de que las poblaciones de fitoplancton pe-
guefio persistan en condiciones no éptimas, en comparacion con poblaciones de mayor tamano. En
este sentido, se incorpora evidencia a la hipdtesis de que las poblaciones menores a 20 um, lideradas
por criptofitas, probablemente aumenten y dominen la comunidad de fitoplancton en areas costeras
influenciadas por el derretimiento glaciar en la Peninsula Antartica (Schofield et al., 2017).

El cambio sugerido en la estructura de la comunidad de fitoplancton podria tener impactos cruciales en
la productividad primaria, captacién de carbono e interacciones tréficas (Vernet et al., 2008; Schofield
et al., 2017; Henley et al., 2019). Una investigacién reciente sugiere que en Caleta Potter la produccién
primaria es capaz de soportar la demanda de carbono benténico durante el verano austral, desafiando
estudios anteriores (Hoffmann et al., 2018). Esto evidencia la fuerte interrelacién entre las distintas
comunidades en un ecosistema. En general, una mejor comprensién de la respuesta del fitoplancton a
los efectos relacionados con el derretimiento glaciar sin duda contribuird a entender la dindmica del
complejo ecosistema costero antartico.

Finalmente, el andlisis de los diferentes puntos de equilibrio posibles para el modelo Ps-PI-Z sugiere as-
pectos interesantes para la comunidad de plancton. El punto de equilibrio obtenido a partir del sistema
completo de ecuaciones diferenciales, donde se consideran las dindmicas de los tres grupos de planc-
ton, demuestra que un incremento en la biomasa de fitoplancton no se traduce en un aumento de su
propio valor de equilibrio, sino en el equilibrio del zooplancton, fortaleciendo el tan estudiado acopla-
miento entre fitoplancton y zooplancton en el ecosistema marino de la Peninsula Antartica (e.g. Garzio
et al., 2013; Garcia et al., 2016). Asimismo, el andlisis de equilibrio muestra que las altas tasas de pasto-
reo disminuyen la biomasa del zooplancton en el equilibrio. En concordancia, estudios experimentales
y de campo sugieren que el impacto del pastoreo en la biomasa y productividad del fitoplancton en las
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zonas costeras de la Peninsula Antartica es baja (Bernard et al., 2012; Gleiber et al., 2015). Es de desta-
car que si bien el analisis realizado aqui sobre la interaccidn trofica fitoplancton-zooplancton es cualita-
tivo, el andlisis del equilibrio del modelo indica claramente una estrategia de depredador moderado
para el zooplancton.
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Conclusion

El modelo simple NPZ aplicado en esta investigacion para el estudio de las variaciones de salinidad pro-
ducto del derretimiendo glaciar en las zonas costeras y de plataforma de la Peninsula Antartica consti-
tuye, hasta la fecha, una de las primeras aproximaciones matematicas a este problema. Las principales
conclusiones que se desprenden de este estudio son:

1. La tasa de crecimiento del fitoplancton resulté ser el principal pardmetro de control en la dina-
mica del fitoplancton, tanto en condiciones dptimas (34 ups) como no éptimas (30 ups) de sali-
nidad.

2. Elandlisis de estabilidad evaluado en un amplio rango de la tasa de crecimiento (0,10 — 1,50 dia-
1) muestra claramente que el fitoplancton pequeiio alcanza el estado de equilibrio con valores
mas bajos con respecto al fitoplancton de mayor tamario.

3. Al evaluar analiticamente el punto de equilibrio del modelo se exhibe que el incremento en la
biomasa de fitoplancton no se traduce en un incremento de su propia biomasa, sino que contri-
buye a la biomasa del zooplancton; sugiriendo una estrategia de depredador moderado para el
zooplancton.

A pesar de que dicho modelo fue calibrado con datos de un fiordo en particular (Caleta Potter, Isla 25
de Mayo), podria ser de gran utilidad para evaluar y contrastar la dindmica de la comunidad de planc-
ton en otras regiones de la Peninsula Antartica. Existen numerosas regiones costeras en la peninsula
donde los glaciares se estan derritiendo y, como consecuencia, la entrada de agua dulce estd aumen-
tando (Cook et al., 2016; Falk et al., 2018; Pan et al., 2019).

La aplicabilidad del modelo se debe acoplar a una parametrizacién precisa considerando los cambios
ambientales, ya que se demostré que en diferentes condiciones de salinidad, los valores de los parame-
tros de fitoplancton varian. Para mejorar el poder predictivo de los modelos de plancton en estos eco-
sistemas cambiantes es importante que los estudios venideros se centren en los parametros de res-
puesta en un contexto comunitario.

Uniéndose a la creciente preocupacioén por los efectos inducidos por el cambio climatico en los ecosis-
temas marinos antarticos y los numerosos esfuerzos internacionales para comprender las respuestas
de la comunidad (Xavier et al., 2016; Meredith et al., 2018; Henley et al., 2019), este estudio demuestra
la relevancia de aplicar modelos matematicos simples para investigar el equilibrio y la estabilidad. En el
proximo paso de complejizacidon de este tipo de modelos se deberian considerar: diversos grupos de
fitoplancton y zooplancton, factores fisicos (condiciones de luz, turbulencia por el viento) y la posible
variabilidad en las diferentes capas de la columna de agua. Esto ayudaria a comprender mejor los efec-
tos de las fuerzas climaticas locales en las comunidad de plancton en la Peninsula Antartica.
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Anexo 3.1. Distribucién de los residuales del modelo de regresién Il. Se muestra el p-value para la prueba de
normalidad Shapiro-Wilk.

Anexo 3.2. Modelo de regresién Il. p-perm: prueba de permutacion de la pendiente; H-Cl: estadistico H de la sig-
nificancia al 95% de intervalos de confianza; R2: coeficiente de determinacion.

Variable de estado Pendiente+intercepcion  p-perm H-CI R2
Salinidad normal

Fitoplancton pequefio (Ps) 0,99 + 0.05 0,01 0,02 0,91
Fitoplancton grande (PI) 0,88 + 1.09 0,02 0,07 0,72
Salinidad baja

Fitoplancton pequefio (Ps) 0,85+ 0.04 0,01 0,006 0,97
Fitoplancton grande (PI) 0,93 +0.03 0,01 0,05 0,81

Anexo 3.3. Analisis de sensibilidad. Resultados numéricos de la funcion de sensibilidad Sens;; en condiciones de
salinidad normal y salinidad baja para cada grupo de fitoplancton (pequefio = Ps, grande = PI), cuando los para-

metros son alterados +10%. * indica pardmetros mas sensibles.

Funcion de sensibilidad, Sens;;

Parametro +10% -10%

Ps Pl Ps Pl
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Anexo 3.4. Sensibilidad de las variables de estado fitoplancton pequeiio y grande (Sens;) en condiciones de sali-
nidad normal (a) y salinidad baja (b), cuando los valores de los pardametros se alteran en -10%.
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b) Salinidad baja

<+ P ] tasa crecimiento = 0.10 dia™’

dPs/dt

@ inestable

1 ©estable
T T T 1 T T T
0 5 10 15 20 25 30
< 4 4 tasa crecimiento = 0.90 dia™'
N -
——
2 1 loee= Y
o
©
C\,l . -
Y — —
T - T T T T T T T T T T T T
0 5 10 15 20 25 30 0 5 10 35 20 25 30

Biomasa fitoplancton (mgCla m

)

Anexo 3.5. Analisis del comportamiento en equilibrio de cada grupo de fitoplancton, en condiciones de salinidad
normal y baja, mediante una técnica grafica en un amplio rango de tasas de crecimiento (0,10 — 1,50 dia-1). El
panel de la derecha muestra el Unico punto de equilibrio no trivial encontrado (i.e. diferente de cero) para un
valor de tasa de crecimiento determinado (0,10 y 0,90 dia-). Ps = fitoplancton pequefio, Pl = fitoplancton grande.
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Capitulo 4

Respuesta de la comunidad de plancton a la descarga glaciar
en la Peninsula Antartica: aplicacion de un modelo fisico-bio-
l6gico

Resumen

La tasa de derretimiento glaciar en el oeste de la Peninsula Antartica se ha incrementado en los ultimos
60 afios, promoviendo la entrada de agua dulce en ambientes costeros. El agua dulce impacta en la es-
tructura y funcionamiento de las redes tréficas de los ecosistemas antarticos. Estudios experimentales
en la Peninsula Antartica han demostrado que existe una asociacion entre los cambios de salinidad y la
dominancia de ciertos grupos de fitoplancton en los ecosistemas costeros. En esta investigacion estu-
diamos la respuesta de la comunidad de plancton a las fluctuaciones de salinidad en un ambiente tur-
bulento aplicando un modelo fisico-bioldgico. Utilizamos un modelo unidimensional de la columna de
agua (GOTM: General Ocean Turbulence Model) acoplado a un modelo biolégico con dos grupos de fi-
toplancton, clasificados por tamafio (pequefio: > 20 um y grande: 20-200 um), y un grupo de zooplanc-
ton para simular la dinamica del plancton. Se incluyé el efecto de la salinidad como un factor de morta-
lidad para ambos grupos de fitoplancton. El modelo fue forzado con datos meteoroldgicos locales para
Caleta Potter y perfiles de temperatura y salinidad para la temporada de verano 2009-10 (octubre-mar-
zo). Ademas, se simularon escenarios de cambio climatico planteando variaciones en los perfiles de sa-
linidad y viento. El modelo calibrado logra reproducir la dinamica del fitoplancton observada en la tem-
porada 2009-10 (octubre-marzo) en Caleta Potter. Comparando los resultados de los diferentes escena-
rios de cambio climatico planteados con el modelo calibrado, es evidente que variaciones en la salini-
dad y el viento afectaron la dindmica del fitoplancton y, consecuentemente, la del zooplancton. En un
marco en el que las caracteristicas fisicas de la columna de agua son consideradas, el efecto negativo
sobre la acumulacién de fitoplancton causado por salinidades no éptimas se ve contrarrestado por las
condiciones favorables de estratificacidn originadas por la descarga glaciar de agua dulce. Mientras que
la entrada de agua dulce estratifica la columna de agua favoreciendo el crecimiento del fitoplancton, la
turbulencia ocasionada por el estrés del viento sobre las capas superficiales del agua genera condicio-
nes menos favorables para su desarrollo. Es esencial incluir los principales procesos fisicos que ocurren
en la columna de agua para comprender el impacto del cambio climatico en la comunidad de plancton
en la Peninsula Antartica.
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Introduccion

En el capitulo 4 se aplicé un modelo acoplado fisico-biolégico, GOTM (General Ocean Turbulence Mo-
del, por sus siglas en inglés), con el objetivo de evaluar el efecto de la salinidad en un ambiente turbu-
lento representando las caracteristicas fisicas de la columna de agua. Esta aproximacién matematica
supone el paso siguiente a lo realizado en el capitulo 3, en donde solo se tuvieron en cuenta los princi-
pales procesos bioldgicos en la comunidad de plancton. Los resultados mas sobresalientes de dicho ca-
pitulo sugieren que la tasa de crecimiento del fitoplancton es un parametro de control en la dindamica
de la comunidad.

El modelo dinamico utilizado en el presente capitulo es de mayor complejidad ya que incluye no solo
las relaciones tréficas en los niveles mas bajos de la red trofica marina sino también las caracteristicas
fisicas del medio en el que estas interacciones se desarrollan. Aqui el objetivo final es generar un con-
texto mas realista para estudiar la respuesta de la comunidad de plancton a variaciones ambientales,
con énfasis en los cambios de salinidad.
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Materiales y métodos

Area de estudio

Caleta Potter es un fiordo antartico localizado en la isla 25 de Mayo (Shetland del Sur, Peninsula Antar-
tica). El fiordo se conecta con la bahia Guardia Nacional, que a su vez tiene salida al mar de la Flota. La
circulacion de las aguas en la caleta estd fuertemente influenciada por la circulacién general de la bahia
Guardia Nacional (Roese y Drabble, 1998). La circulacion es generalmente cicldnica, presentando una
zona de renovacién en el sector norte por donde el agua de la mencionada bahia entra en la caleta.

El glaciar Fourcade rodea a la caleta en su sector noreste. Como la mayoria de los glaciares del oeste de
la Peninsula Antartica, la tasa de derretimiento del glaciar Fourcade se ha incrementado en los ultimos
60 afos, aumentando la entrada de agua dulce al ecosistema (Meredith et al., 2018) (Figura 4.1). La
entrada de agua dulce varia estacional y anualmente y acarrea importantes cantidades de material par-
ticulado. Dos arroyos de escorrentias o chorillos descargan en la caleta, Matias y Potter, exhibiendo re-
gimenes diferentes. El primer arroyo es lacustre, mientras que el segundo es glacial (Varela, 1998). No
hay valores actuales de descarga de agua dulce para estos chorillos. El rango de descarga en los afos
1990 era de 0,03 — 0,11 m3 s en la escorrentia Matias y 0,08 — 3,8 m3 s-1 en Potter (Varela, 1998).
Ademads, existen otras fuentes de agua dulce al sistema como son los procesos relacionados al derreti-
miento del permafrost y la nieve (Falk et al., 2016).

Frente glaciar:
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— 2000
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0
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Figura 4.1. Mapa de Caleta Potter, donde se remarca el retroceso del frente glaciar en los ultimos 60 afios. Modi-
ficado de Quartino et al. (2013).
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Modelo fisico-bioldgico: GOTM

Se utilizé para este estudio un modelo fisico que simula un medio turbulento en la columna de agua:
GOTM (General Ocean Turbulence Model). Dicho modelo es de dominio publico y fue originalmente
publicado por Burchard y Petersen (1999). Es unidimensional (1D), es decir que las variables de estado
del modelo se asumen como homogéneas horizontalmente, dependiendo solo de la coordenada verti-
cal z (profundidad). GOTM considera los procesos termodindmicos e hidrodindmicos mas importantes
relacionados con la mezcla vertical en la columna de agua. La ventaja de este modelo radica en el he-
cho de que permite acoplar diferentes médulos de interés. Los modelos biogeoquimicos acoplados al
modelo fisico son del tipo euleriano (aunque una adaptacion lagrangiana es posible; Baudry et al.,
2018), y las variables de estado se representan como concentraciones.

El acoplamiento del mdédulo biogeoquimico al modelo fisico se establece mediante: el proceso de mez-
cla vertical, la dependencia de ciertas tasas metabdlicas de la temperatura y la salinidad, la disponibili-
dad de luz, entre otros mecanismos. Asimismo, la fisica se ve alterada por la biogeoquimica a través de
la turbidez que cambia la absorcién de la luz en la columna de agua y de variaciones en la viscosidad y
densidad debido a propiedades biogeoquimicas.

Es importante destacar que GOTM permite calcular pardmetros fisicos que son esenciales para com-
prender la dinamica de la comunidad de plancton en un medio turbulento como es el ecosistema ma-
rino. En zonas costeras y de plataforma en la Peninsula Antartica, la capa de mezcla turbulenta (Z;) sur-
ge como un factor fisico que controla la acumulacion de fitoplancton (Schloss et al., 2002, 2014). La
turbulencia determina el movimiento vertical de las células de fitoplancton y la probabilidad de que
éstas sean transportadas hacia capas mas profundas. La trayectoria de una célula es aleatoria e impre-
decible, pero la escala vertical en la cual la célula se mueve se puede estimar a través de la capa de

mezcla turbulenta (Z):
Z, = [2%K *t

que corresponde a la raiz cuadrada media lagrangiana del desplazamiento vertical de una particula en
equilibrio neutro en una columna de agua estratificada sometida al estrés del viento (Denman y Gar-
gett, 1983). La letra z representa la profundidad, t es la duracién de un evento de viento, K; =
0.25*N-2*¢ es la difusividad vertical por turbulencia, N2 = g*p-1*(0p/0z) es la frecuencia de Brunt-Vaisa-
la al cuadrado siendo g la aceleracién de la gravedad y p la densidad del agua de mar, y € es la tasa de
disipacion de la energia cinética turbulenta debida al viento.

El médulo biogeoquimico (biolégico) acoplado se tomd del modelo de plancton propuesto por Fasham
et al. (1990). Se consideré el modelo mas simple (i.e. con la menor cantidad de variables de estado y
parametros) capaz de capturar la esencia de la dinamica de la comunidad de plancton en Caleta Potter
y otros ecosistemas antdrticos de fiordos. El mddulo biolégico es un modelo conservativo de 8 compar-
timentos, cuyas concentraciones y flujos se representan en mmol N/m3 (Anexo 4.1). Las variables de
estado de este modelo son las siguientes:

97



Fitoplancton pequefio (Ps) (< 20 um)
Fitoplancton grande (PI) (> 20 um)
Zooplancton (2)

Nitrato (NOs)

Amonio (NHa)

Nitrogeno Orgénico Disuelto (NOD)
Detrito (D)

© N o U bk~ W N e

Bacterias (B)
El crecimiento del fitoplancton c fue representado mediante la siguiente ecuacion:

¢ = Vmax ° Qluz * QN03 ¢ QNH4

donde Vmax €5 la tasa maxima de consumo, Q. la limitante por la disponibilidad de luz y Qunoz y Quwa la
limitante por la concentracidn de nutrientes (nitratos y amonio, respectivamente).

La ecuacion de la limitante de la luz utilizada fue la de Platt et al. (1980):

—alpha*PAR —inib*PAR
O, =ps* 1 —exp *exp( )

ps ps

us

S = . .
((alphal(alpha + inib))*((alphal(alpha + inib))(lmb/alpha)

donde ps es la tasa fotosintética maxima en ausencia de fotoinihibicidn, us es la tasa maxima de con-
sumo de nutrientes (1/dia), alpha es el coeficiente de maxima utilizacion de la radiacion, representado
por la pendiente de la curva P-I (fotosintesis-irradiancia) (m2/W dia), PAR es la radiacion fotosintética-
mente activa (W/m2) e inib es la fotoinhibicion (m2/W dia).

La ecuacion de la limitante de los nutrientes:

Ovos = NO;  NH,

1+m+ kn2

B NHy/kn?2
Ovpa = NO;  NH,

98



donde NO; y NH4 son las concentraciones de nitrato y amonio, respectivamente, y kn1 y kn2 las cons-
tantes de saturacidn media del consumo de nitrato y amonio.

Los flujos entre los 8 compartimentos del modelo bioldgico estan dados por las siguientes ecuaciones:
* Consumo de nutrientes (NOs y NHa) por el fitoplancton (P):
dy; = O Onos *[P; + PO;]
ds; = O *Onps*[P; + PO
* Mortalidad del fitoplancton (Pi):
di; = mul(i)*f(S)i*[Pl- + PO;1/(k5 + [P;+ PO;)*[P}]

donde (i) representa cada grupo de fitoplancton.

* Pérdida del fitoplancton (P;) al NOD (Nitrégeno Organico Disuelto):
dig = gamma*Qy, . *(Qnoz + Ovpa) *[P]
* Pastoreo del zooplancton (Z) sobre fitoplancton (Pi), Bacteria (B) y Detrito (D):
di;= beta*glmax*r1(i)*[P,)**facl
dg s = beta*glmax*r13*[B]**facl
d;3 = beta*glmax*r14*[D]**facl
donde fac1 es el factor de normalizacion de preferencia de pastoreo:

|Z + 20|

facl =
(k3*<r11*[Ps] + r12%[P] + r13*[B] + r14*[D]> +rl1 *[PS]Z + r12*[Pl]2 + r13*[B]* + r14*[D]?)

* Pérdida del zooplancton (Z) durante el pastoreo de Bacterias (B):
dg7 = (1 - beta) *glmax*r13*[B)**facl
* Tasa de excrecion de Bacterias (B):

* Tasa de desintegracion de Detrito (D):

d; ¢ = mud*[D]

®* Tasa de nitrificacion:
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ds 4 = muS*[NHy]
*  Pérdidas del zooplancton (Z) al Detrito (D), amonio (NHa) y NOD:
|Z + Z0]
k6 + [Z +Z0|

*

dy 7= (1 —epsi — delta) *mul*

dys = epsi*mu21*|Z + Z0|/(k6 + [Z + Z0|)*[Z]
dy ¢ = delta*mu21*|Z + Z0|/(k6 + |Z + Z0])*[Z]

* Consumo de amonio (NH4) y NOD por Bacterias (B):

nal
ds g = vb* nre #[B + BO]
’ k4 + minal + [NOD]

dg s = vb*[NOD]/(k4 + minal + [NOD])*[B + BO]

minal = min( [NH4] , eta*[NOD])

Los resultados de los diferentes compartimentos se indican en mg C m-3 o, en el caso del fitoplancton,
en términos de mgCla m-3. Para estas conversiones se usaron la relacién entre el carbono (C) y el nitré-
geno (N) segun Redfield (106:16) y para la conversion posterior del carbono en clorofila-a (Cla) se usé la
relacion C:Cla = 50 (No6thig et al., 1991; Mikaelyan y Belyaeva 1995).

El modelo conceptual del médulo biolégico y la referencia a los procesos anteriormente descriptos se
representan en la figura 4.2.

Al igual que en el capitulo anterior (capitulo 3), el efecto de la salinidad fue representado como un fac-
tor de mortalidad para el fitoplancton. La funcién de salinidad f(S); utilizada se modificé levemente para
adaptarla a la estructura del modelo fisico-biolégico GOTM:

£(S), = v*(S = Sopt)” + 1

donde v; es la vulnerabilidad del fitoplancton a la variacién de salinidad, S es la salinidad ambiental y
Sopt es la salinidad éptima para el crecimiento. El subindice i representa cada uno de los grupos de fi-
toplancton, s = fitoplancto pequefio y / = fitoplancton grande.

El modelo fue forzado con perfiles de salinidad y temperatura del agua obtenidos en el drea de estudio
mediante una sonda CTD Sea-Bird SBE (Conductivity-Temperature-Depth, Sea-Bird Electronics) durante
la temporada de verano 2009-10 (octubre-marzo) (Figura 4.3). Ademas, se tuvieron en cuenta datos
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meteorolédgicos de Caleta Potter (velocidad del viento, presion y temperatura atmosférica, humedad
relativa y nubosidad) capturados por la estacion meteoroldgica del Servicio Meteorolégico Naciolan
ubicado en base antartica argentina Carlini (Figura 4.3). La concentracidn de nitratos se configuré como
un perfil con una concentracion alta para toda la columna de agua (28 mmol N m-3), ya que los nutrien-
tes no son un factor limitante para el crecimiento del fitoplancton durante el verano antartico (Ducklow
et al., 2013; Annett et al., 2013; Kim et al., 2016).

Se asigno el valor de 0,0001 mmol N m-3como concentracidn inicial de las variables de estado fitoplanc-
ton pequeno y grande, y 0,10 mmol N m-3 para el zooplancton, porque en la Peninsula Antartica a prin-
cipios de primavera (octubre) las biomasas de fitoplancton son casi despreciables. Para las demas va-
riables de estado los valores iniciales fueron tomados de literatura (Tabla 4.1).

ds, NO,
d..
ds; g
d&s :
Pl
dsg d3,s
d8,3 d/3
d68 d,»’s z d/7
dg;
NOD d3,6 d73
d3,7
d7,6
mmol N m>3
_—

Figura 4.2. Modelo conceptual del mddulo biolégico de GOTM. Las flechas verdes representan el flujo (mmol N
m-3) de la ruta de los detritivoros y las flechas marrones la ruta de los detritivoros. Ver definiciones de flujos en el
texto.
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Figura 4.3. Perfiles de salinidad, temperatura del agua y viento para la temporada 2009-10 (octubre-marzo).

Tabla 4.1. Simbolo, definicién, unidades y valores de los parametros del médulo bioldgico del modelo GOTM ca-
librado.

Simbolo Definicion Unidad Valor Fuente

Valores iniciales de las variables de estado

Ps_ini Fitoplancton pequefio (Ps) mmol N m-3 0,0001 Este estudio
Pl _ini Fitoplancton grande (PI) mmol N m-3 0,0001 Este estudio
Z_ini Zooplancton mmol N m-3 0,10 Este estudio
NO3_ini Nitrato mmol N m-3 28 Este estudio
NHg4_ini Amonio mmol N m-3 0 Este estudio
B _ini Bacteria mmol N m-3 0,001 Kithn y Radach 1997
D_ini Detrito mmol N m-3 0,01 Carlson et al., 2000
NOD _ini Nitrogeno Organico Disuelto mmol N m-3 0,001 Carlson et al., 2000
Moddulo biolégico

us Tasa maxima de consumo, Ps dia-t 0,30 Este estudio
ul Tasa maxima de consumo, Pl diat 0,30 Este estudio
alphas Pendiente de la curva P-I, Ps m2 W dia1 0,10 Martin et al., 2013
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alphal
kns
kas
knl
kal
mus
mul
k5
gamma
gmax
k3
beta
k6
muz
delta
epsi
rs

rl

rb

rd

vb

k4
mub
mu4

mu5

Pendiente de la curva P-I, Pl

Cte. saturacion media NOs, Ps

Cte. saturacion media NHg, Ps

Cte. saturacion media NOs, Pl

Cte. saturacion media NHg, PI

Tasa de mortalidad, Ps

Tasa de mortalidad, Pl

Cte. saturacion media mortalidad, P
Fraccién exudada

Tasa maxima de pastoreo

Cte. saturacién media pastoreo
Eficiencia de pastoreo

Cte. saturacion media mortalidad, Z
Tasa maxima de mortalidad, Z
Fraccion pérdida de Za NOD
Fraccién pérdida de Za NH4
Preferencia pastoreo sobre Ps
Preferencia pastoreo sobre Pl
Preferencia pastoreo sobre Bacteria
Preferencia pastoreo sobre Detrito
Tasa maxima consumo, Bacteria
Cte. saturacion media, B

Tasa de excrecion, B

Tasa de desintegracion, D

Tasa de nitrificacion

Parametros fisicos

w_Ps
w_P|

w_d

Velocidad de sedimentacion, Ps
Velocidad de sedimentacion, Pl

Velocidad de sedimentacion, D

m2 W dia-!
mmol N m-3
mmol N m-3
mmol N m-3
mmol N m-3
dia-!

dia!

mmol N m-3
Adimensional
dia!

mmol N m-3
Adimensional
mmol N m-3
diat
Adimensional
Adimensional
Adimensional
Adimensional
Adimensional
Adimensional
dia-l

mmol N m-3
diat

dia-l

dia?l

0,30
0,50
0,23
1,00
0,23
0,02
0,01
0,20
0,05
0,50
1,00
0,625
0,20
0,20
0,10
0,70
0,55
0,30
0,10
0,05
0,25
0,05
0,03
0,33

0,0001

-0,10
-0,30

-20,00

Martin et al., 2013
Kiihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997
Kihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997
Kihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997

Fasham et al., 1990
Garcia et al. 2016
Fasham et al., 1990
Kiihn y Radach 1997
Kihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997
Kihn y Radach 1997
Kiihn y Radach 1997
Garcia et al., 2015
Este estudio

Kiihn y Radach 1997
Lancelot et al., 2000
Fuhrman et al., 1988
Martin et al., 2013
Lavoie et al., 2009

Este estudio

Schloss et al., 1998

Schloss et al., 1999

Schloss et al., 1999
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kc Cte. atenuacion auto-ensombrecimiento  m2 mmol N 0,03 Schloss et al., 1999

Efecto de la salinidad f(S)

Sopt Salinidad éptima ups 34 Hernando et al.,

2015
Vs Vulnerabilidad, Ps Adimensional 0,025 Este estudio
Vi Vulnerabilidad, Pl Adimensional 0,25 Este estudio

Calibracion del modelo

El modelo fue calibrado con datos observados de clorofila-a, considerado como proxi de la biomasa to-
tal de fitoplancton (mgCla m-3) en Caleta Potter para la temporada 2009-10 (octubre-marzo), tomados
de Schloss et al. (2014). Aqui se observan concentraciones maximas de 14,70 y 11,20 mgCla m-3 para el
18 y 25 de enero 2010, respectivamente (Figura 4.4). Los resultados del modelo, en concentraciones de
mmol N m-3, fueron convertidos en mgCla m-3 mediante la conversién 1 mmol N = 1,10 mgCl a para fi-
toplancton marino (Li et al., 2010).

Los parametros calibrados se encuentran en la Tabla 4.1.

15
14
13
2
I
i
g
| :
NOV DEC JAN FEB MAR

2009 2010

Figura 4.4. Perfil de biomasa total de fitoplancton (mgCla m-3) observada en Caleta Potter para la temporada
2009-10 (modificado de Schloss et al., 2014).
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Escenarios de cambio climdtico

Una vez calibrado el modelo con los datos observados mencionados, se plantearon diferentes escena-
rios de cambio climatico alterando los perfiles de salinidad y viento. Dichos escenarios responden a
tendencias ambientales que se registran con mas frecuencia en las zonas cercanas a la costa en la Pe-
ninsula Antdrtica, fuertemente influenciadas por el derretimiento de los glaciares asi como por los vien-
tos catabaticos (van Wessem et al., 2015; Meredith et al., 2018).

Por un lado, se utilizaron datos reales de dichas variables medidos en la temporada siguiente a la cali-
brada (2010-11). Por otro lado, se idearon nuevos perfiles de salinidad simulando pulsos de descarga
de agua dulce y capas homogéneas de menor salinidad (31 ups). En cada escenario se estimé la maxi-
ma biomasa de fitoplancton y la fecha en la que se alcanzé.

Los perfiles de salinidad y viento utilizados en los escenarios de cambio climatico, tanto los observados
como los ideados computacionalmente, se muestran a continuacion.

Escenario utilizando el perfil de salinidad de la temporada 2010-11

En Caleta Potter, durante la temporada 2010-11, se registraron importantes variaciones en la salinidad
como consecuencia de un incremento en la descarga glaciar de agua dulce (Figura 4.5).
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Figura 4.5. Perfil de salinidad observado en Caleta Potter durante la temporada 2010-11 (octubre-marzo).

Escenario perfil de salinidad a pulsos

El mayor flujo de descarga glaciar en Caleta Potter, y en la gran mayoria de las zonas costeras rodeadas
de glaciares en la Peninsula Antartica, se ha registrado a partir del mes de enero. El volumen de la en-
trada de agua dulce depende de la temperatura atmosférica local (Meredith et al., 2018), provocando
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una disminucidn de la salinidad solo en profundidades superficiales (< 5 metros). En este contexto, se
simularon pulsos de agua dulce de 31 ups hasta 5 metros de profundidad a partir de enero y hasta mar-
zo (Figura 4.6), tal como son frecuentemente observados en la zona (Schloss, observacion personal).
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Figura 4.6. Perfil de salinidad a pulsos que representa entradas de agua dulce de 31 ups hasta 5 metros de pro-
fundidad durante los primeros dias de enero, febrero y marzo.

Escenario perfil de salinidad homogénea

En este caso se planted un escenario similar al anterior, pero donde la disminucién de la salinidad su-
perficial se supone continua durante el periodo enero-marzo (Figura 4.7). Este escenario es factible si el
volumen de entrada de agua dulce se mantiene constante durante todo el verano, respondiendo a la
tendencia de incremento en la temperatura atmosférica en toda la Peninsula Antdrtica (Turner et al.,
2013).
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Figura 4.7. Perfil de salinidad homogénea que representa una capa superficial de 5 metros de 31 ups durante el

periodo enero-marzo.

Escenario perfil de viento 2010-11

En Caleta Potter, durante la temporada 2010-11, se registraron mayores velocidades de viento en com-

paracién con 2009-10 (Figura 4.8). Esto genera un incremento en el estrés del viento.

2,40 T

Estres del viento (N m™2)

0.40 T

0.00

Figura 4.8. Perfil de viento registrado en Caleta Potter durante la temporada 2010-11 (octubre-marzo).
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Resultados

Calibracion del modelo

El modelo fue inicializado con una concentracion de nitratos de 28 mmol m-3, uniforme en la columna
de agua (Figura 4.12). Si bien no se contaron con valores para este nutriente medido in situ para octu-
bre de 2009, estas concentraciones se corresponden con los maximos observados en series histdricas
(Schloss et al., 2012). Los resultados del modelo muestran que los nitratos son consumidos por el fito-
plancton pequefio y grande.

El modelo logra reproducir la dindmica del fitoplancton observada en la temporada 2009-10 (octubre
2009 — marzo 2010) en Caleta Potter (Isla 25 de Mayo, Peninsula Antartica). Los datos observados, to-
mados de Schloss et al. (2014), muestran concentraciones maximas de biomasa de 14,70y 11,20 mgCla
m-3 para el 18 y 25 de enero 2010, respectivamente. Esto concuerda con la maxima biomasa de fito-
plancton total (fitoplancton pequefio + fitoplancton grande) obtenida para el 24 de enero segun la si-
mulacién del modelo = 13,38 mgCla m-3 (Figura 4.9, Tabla 4.2). Asimismo, segun los datos observados,
dicha biomasa de fitoplancton corresponde en su mayoria a células grandes de diatomeas centrales,
coincidente con el mayor aporte de lo que en este estudio se denomind fitoplancton grande (> 20 um)
(Figura 4.10).
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Figura 4.9. Comparacion de datos observados (Schloss et al., 2014) y datos simulados de biomasa total de fito-
plancton (mgCla m-3). Nétese las diferentes escalas de profundidad para cada caso.
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Figura 4.10. Simulacidn de la dinamica del fitoplancton y zooplancton del modelo calibrado. Fitoplancton total =
fitoplancton pequefio + fitoplancton grande. Notese la diferencia en las unidades de fitoplancton (mgCla m-3) y
zooplancton (mgC m-3).

Existen aspectos a destacar con respecto a los parametros bioldgicos obtenidos al calibrar el modelo. La
diferencia en la dindmica entre los grupos de fitoplancton corresponde a aquellos pardmetros relacio-
nados con los factores que limitan su crecimiento: nutrientes y luz. En este sentido, el fitoplancton
grande presenta saturaciones medias de consumo de nitratos mas altas (kn/ > kns), asi como pendien-
tes mayores en la relaciéon fotosintesis-irradianza (alphal > alphas). Sin embargo, las tasas mdaximas de
consumo de nutrientes resultaron iguales para ambos grupos de fitoplancton (us = ul) (Tabla 4.1).

La funcién de salinidad fue parametrizada mediante el supuesto de que el fitoplancton grande es mas
vulnerable a las variaciones de salinidad alejadas del éptimo (34 ups) que el fitoplancton pequefio
(Hernando et al., 2015, 2018). Partiendo desde un 6ptimo de salinidad en el cual el efecto de la salini-
dad como factor de mortalidad es inexistente (= 1 en Figura 4.11), a salinidad ambiente de 30 ups dicho
factor se multiplica por 1,40 y 5,00 para el fitoplancton pequefio y grande, respectivamente (Figura
4.11).
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Figura 4.11. Efecto de la salinidad como factor de mortalidad para el fitoplancton pequefio y grande. Parametros:
Sopt = 34; vs = 0,025; v = 0,25.

Las demas variables de estado del modelo mostraron dindmicas esperadas y acordes con la construc-
cion del modelo. La concentracidn de nitrato, iniciada como un perfil homogéneo de 28 mmol N m-3,
disminuyé considerablemente como consecuencia del consumo del fitoplancton. En este contexto, la
concentracién de amonio comenzé a incrementarse gradualmente producto del aporte de la excrecién
del fitoplancton y zooplancton y de una baja tasa de nitrificacién. De manera similar, el pool de detrito
y de nitrégeno organico disuelto (NOD) presentaron sus mayores valores en profundidad luego de las
maximas biomasas de fitoplancton y zooplancton. Como resultado de la acumulacién de amonio vy
NOD, la concentracidn de bacterias aumentd a principios de febrero 2010 (Figura 4.12).
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Figura 4.12. Dindamica de las variables de estado: nitrato, amonio, detrito, nitrégeno organico disuelto (NOD) y
bacteria. Note la diferencia en las unidades de nitrato, amonio y nitrégeno organico disuelto (mmol N m-3) y de-
trito y bacteria (mgC m-3).

Escenarios de cambio climdtico

Los diferentes escenarios planteados generaron resultados en los cuales se muestra una respuesta dis-
tintiva del fitoplancton pequefio y grande ante cambios en variables ambientales como la salinidad y el
viento. Consecuentemente, dichos cambios afectan la dindmica de su principal depredador, el zoo-
plancton.

Escenario perfil de salinidad 2010-11

El perfil de salinidad de la temporada 2010-11, en comparacién con el perfil 2009-10, presenta varia-
ciones considerables en las capas superficiales de la columna de agua a partir de enero 2011 (Figura
4.5). En el perfil de salinidad 2009-10 no existen importantes disminuciones con respeto al valor de 34
ups (Figura 4.3). Los resultados del modelo forzado con el perfil de salinidad de 2010-11 muestran
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cambios en las dinamicas del fitoplancton pequefio y grande. Ambos grupos de fitoplancton logran
biomasas mayores a las obtenidas al simular el modelo con el perfil 2009-10. En este contexto, la mayor
concentracién de biomasa de fitoplancton total fue de 20,89 mgCla m-3 y se alcanza el 12 de enero
2010 (Tabla 4.2). Por otro lado, la dinamica del zooplancton sigue la dinamica del fitoplancton, lo que
genera que incrementos en la concentracién de fitoplancton total se traduzcan en mayores biomasas
de zooplancton (Figura 4.13).
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Figura 4.13. Simulacidn de la dinamica del fitoplancton y zooplancton con perfil de salinidad 2010-11. Fitoplanc-
ton total = fitoplancton pequefio + fitoplancton grande. Nétese la diferencia en las unidades de fitoplancton
(mgCla m-3) y zooplancton (mgC m-3).

Escenario perfil de salinidad a pulsos

El perfil en el cual se simulan pulsos de ingreso de agua de baja salinidad muestra entradas de agua
dulce de 31 ups en los primeros 5 metros de profundidad en los meses de enero, febrero y marzo (Figu-
ra 4.6). Aqui es evidente el incremento en las biomasas de ambos grupos de fitoplancton, lo que con-
lleva a un aumento en la concentracidn de fitoplancton total. La biomasa maxima alcanzada para el fi-
toplancton total fue de 16,64 mgCla m-3 el 12 de enero 2010 (Tabla 4.2). En cuanto a la dindmica del
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zooplancton se observa un incremento como consecuencia de mayores concentraciones de sus presas
(Figura 4.14).
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Figura 4.14. Simulacidn de la dinamica del fitoplancton y zooplancton con perfil de salinidad a pulsos. Fitoplanc-
ton total = fitoplancton pequefio + fitoplancton grande. Noétese la diferencia en las unidades de fitoplancton
(mgCla m-3) y zooplancton (mgC m-3).

Escenario perfil de salinidad homogénea

En este escenario se creo un perfil de salinidad con una capa homogénea de 31 ups en los 5 metros su-
perficiales de la columna de agua durante el periodo enero-marzo (Figura 4.7). La simulacién del mode-
lo con dicho perfil de salinidad muestra concentraciones de fitoplancton total considerablemente mas
altas con respecto al modelo con el perfil de salinidad 2009-10. A pesar de que la biomasa de fitoplanc-
ton pequefio se incrementd de manera importante, el mayor aporte de biomasa al fitoplancton total
proviene del fitoplancton grande. La maxima concentracién de fitoplancton total alcanzada fue de
24,26 mgCla m-3 el 19 de enero 2010 (Tabla 4.2). Es de destacar que dicha concentracion se restringe a
las capas mas superficiales de la columna de agua. Como consecuencia de los cambios en la dindmica
del fitoplancton, el zooplancton presenta cambios que se corresponden con los observados en sus pre-
sas: biomasa mas alta restringida a las capas superficiales (Figura 4.15).

115



1 15
— 14
£ 1 13
g . 12
= i 1
(=] 10
el a
h=t B
- 7
=3 3
© s
t 4
a 3
2
1
act Nov DEC JAN FEB WeR T o N 0EC AN FEB MR °
2008 2010 2008 2010
Fitoplancton pequenc (mgCla m™3) Fitoplancton grande (mgCla m™)

Q t 1]
| 15 300
— 14 28D
g - r 13 1 260
S r 12 240
= -2 L o0 ] 17 220
o 10 200
el a 130
= -% 8 160
< 7 140
= —40 8 _ap 120
5 5 100
S 4 BD
o 3 i 80
2 40
1 20
—&0 + a &0 4 Q
acr NV DeEcC AN FEB MAR N Jan FEB MeR
2008 2010 2008 2010
Fitoplancton total {mgCla m™) Zooplancton {mgC m™3)

Figura 4.15. Simulacidn de la dindmica del fitoplancton y zooplancton con perfil de salinidad homogénea. Fito-
plancton total = fitoplancton pequefio + fitoplancton grande. Note la diferencia en las unidades de fitoplancton
(mgCla m-3) y zooplancton (mgC m-3).

Escenario perfil de viento 2010-11

El perfil de viento de la temporada 2010-11 presenta velocidades significativamente mayores a las re-
gistradas en 2009-10 (Figura 4.8), lo que se traduce en un incremento en el estrés producido por el
viento sobre la columna de agua. La simulacién del modelo con estas condiciones de viento muestra
concentraciones de fitoplancton menores, tanto para el fitoplancton pequefio como para el fitoplanc-
ton grande, en comparacion al modelo calibrado. La maxima biomasa de fitoplancton total alcanzada
fue de 11,28 mgCla m-3 el 24 de enero 2010 (Tabla 4.2). De manera similar a los resultados del modelo
calibrado, el aporte del fitoplancton grande a la biomasa de fitoplancton total es relativamente mayor
gue la contribucidén del fitoplancton pequefio. En este contexto, el zooplancton también exhibe meno-
res biomasas (Figura 4.16).
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Figura 4.16. Simulacidn de la dinamica del fitoplancton y zooplancton con perfil de viento 2010-11. Fitoplancton
total = fitoplancton pequefio + fitoplancton grande. Notese la diferencia en las unidades de fitoplancton (mgCla
m-3) y zooplancton (mgC m-3).

Comparando los resultados de los diferentes escenarios de cambio climatico planteados con el modelo
calibrado, es evidente que variaciones en la salinidad y el viento afectaron la dinamica del fitoplancton
y, consecuentemente, la del zooplancton. El mayor cambio en la mdxima biomasa alcanzada se presen-
té en el escenario correspondiente al perfil de salinidad homogénea, donde la concentracion de fito-
plancton total aumenté mas de 10 mgCla m-3 (= 50%). Por el contrario, el escenario perfil de viento
2010-11 fue el Unico que generd una disminucién en la maxima biomasa de fitoplancton (Tabla 4.2).

Para estudiar los cambios en la estratificacidn vertical de la columna de agua inducidos por cada uno de
los escenarios anteriores, se estimo la capa de mezcla turbulenta (Z:) para el modelo calibrado y los es-
cenarios de cambio climatico planteados. Los graficos muestran los resultados de la profundidad de di-
cha capa para el periodo diciembre 2009 — marzo 2010 en cada caso (Figura 4.17). La capa de mezcla
turbulenta resulté ser mds profunda en el caso del escenario perfil de viento 2010-11, donde la veloci-
dad del viento es mayor con respecto al perfil de viento 2009-10 (modelo calibrado). Aqui el incremen-
to en el estrés del viento logra mezclar capas mas profundas de la columna de agua. Por otro lado, la
capa menos profunda se registré para el escenario perfil de salinidad homogénea, en el cual se simuld
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una capa superficial de 31 ups durante el periodo enero-marzo. La disminucién en el espesor de la capa
de mezcla turbulenta se hace evidente en el momento en que la columna se estratifica como conse-

cuencia de importantes diferencias en el perfil de salinidad.

Table 4.2. Resultados del modelo calibrado y los escenarios de cambio climatico planteados.

Modelo/Escenario Max. Biomasa Fecha max. Biomasa
(mgCla m-3)

Calibrado 13,38 24 enero 2010
Perfil de salinidad 2010-11 20,89 12 enero 2010
Perfil de salinidad a pulsos 16,64 12 enero 2010
Perfil de salinidad homogé- 24,26 19 enero 2010
nea

Perfil de viento 2010-11 11,28 24 enero 2010

Modelo calibrado
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Figura 4.17. Estimacion de la profundidad de la capa de mezcla turbulenta (Z:) para el caso del modelo calibrado
y los escenarios de cambio climatico planteados. Nétese que el periodo graficado es diciembre 2009 — marzo
2010.
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Discusion

En las ultimas dos décadas el estudio de la dindmica del plancton en diferentes ecosistemas costeros de
la Peninsula Antartica ha generado certezas acerca de los principales factores que controlan el compor-
tamiento y su respuesta ante cambios ambientales (e.g. Montes-Hugo et al., 2009; Schloss et al., 2014;
Carvalho et al., 2016; Hofer et al., 2019). En diversos fiordos antdrticos se ha sugerido que las condicio-
nes meteoroldgicas locales son indicadores mas precisas que los eventos de gran escala (ENSO y SAM,
por ejemplo) a la hora de comprender la dinamica de los niveles tréficos inferiores (Kim et al., 2018).

Los resultados del modelo aplicado aqui evidencian que cambios en las condiciones de salinidad impac-
tan considerablemente en la dinamica y estructura del plancton. Estudios experimentales realizados en
Caleta Potter por Hernando et al. (2015, 2018), parte de los cuales fueron modelizados en el capitulo 3
de esta tesis, probaron que existe un cambio de estructura en la comunidad de fitoplancton en condi-
ciones de salinidades bajas (= 30 ups) favoreciendo a las células pequenas de fitoplancton (< 20 um).
Los mencionados experimentos se llevaron a cabo en microcosmos de 70 cm de altura donde la colum-
na de agua presentaba caracteristicas homogéneas en todas sus capas, inducidas por un mecanismo de
mezcla construido para tal fin. Asimismo, el modelo construido solo tuvo en cuenta procesos biolégicos
y ecoldgicos asociados a la dindmica de las poblaciones de fitoplancton y zooplancton.

El modelo fisico-bioldgico utilizado en este capitulo 4 incorpora las caracteristicas fisicas de la columna
de agua y la respuesta de las poblaciones biolégicas a cambios ambientales. Las condiciones de la co-
lumna de agua son esenciales para poder determinar la dindmica del fitoplancton en ecosistemas im-
pactados por fuerzas locales que juegan un papel importante en la estratificacion de la columna de
agua, como ocurre en la mayoria de los ecosistemas de fiordos de la Peninsula Antartica que reciben
grandes volumenes de descarga glaciar durante la temporada de primavera-verano (octubre-marzo)
(Meredith et al., 2018; Hofer et al., 2019). El modelo conceptual sugerido por Schloss et al. (2002) enfa-
tiza la importancia de la combinacién de los factores fisicos que afectan la penetracion de la luz en la
columna de agua y la profundidad de la capa de mezcla turbulenta (Z;) como agentes de control del
comportamiento del fitoplancton. El modelo calibrado corresponde, debido a las condiciones de salini-
dad y de viento observadas en el terreno durante la primavera y verano de 2009-2019 a un escenario
en el cual las condiciones son éptimas para el desarrollo del fitoplancton durante practicamente todo el
periodo de crecimiento estival, permitiendo la formacién de una importante floracién de diatomeas del
microfitoplancton (Schloss et al., 2014).

De manera interesante, los escenarios de cambio climatico planteados sugieren que el efecto de la sali-
nidad como factor de mortalidad en el fitoplancton (tal como se evidencié en los estudios de Hernando
et al., 2015) se ve disminuido y enmascarado por las condiciones favorables de la columna de agua. Las
estimaciones de la profundidad de la capa de mezcla turbulenta (Z;) muestran que perfiles de salinidad
con valores superficiales mas bajos (< 34 ups), tales como los generados por un evento de descarga gla-
ciar, tienden a estratificar y estabilizar la columna de agua. Esto ocasiona que las células de fitoplancton
permanezcan durante mas tiempo a profundidades por encima de la profundidad critica (seguin Sver-
drup, 1953), es decir la profundidad a la cual la biomasa producida por fotosintesis sea mayor que la
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tasa de respiracién, ambas integradas verticalmente en la columna de agua. Schloss et al. (2014) plan-
tean que es la relacién entre la profundidad critica y la profundidad de la capa de mezcla turbulenta Ia
gue determina la posible acumulacién de fitoplancton. Esto quiere decir que cambios en el perfil de
salinidad ocasionados por descargas glaciares de agua dulce podrian generar condiciones favorables
para el crecimiento del fitoplancton como consecuencia de la estratificacion de las capas superficiales
del agua, tal como fue registrado por Hofer et al. (2019) para dos bahias de la Peninsula Antartica.

En todos los escenarios de cambio climatico planteados al variar el perfil de salinidad, la concentracién
de fitoplancton pequefio aumentd mientras que la de fitoplancton grande disminuyd. Esto responde a
una menor vulnerabilidad de las células de menor tamafio representada en la funcién de salinidad
(f(S)). Sin embargo, la poblacién de células de mayor tamafio (> 20 um = diatomeas grandes) fue la que
siempre contribuyd relativamente mas a la maxima biomasa de fitoplancton. Estos resultados concuer-
dan con aquellos registrados en los ecosistemas costeros del sur de la Peninsula Antartica (Rozema et
al., 2017a; Schofield et al., 2017), asi como con estudios realizados en bahias y fiordos cercanos al area
de Caleta Potter (Lee et al., 2015; Hofer et al., 2019). A pesar de esto, existe una tendencia marcada de
aumento de las poblaciones de células de menor tamafio (< 20 um) en estudios interanuales y decada-
les en el oeste de la peninsula (Rozema et al., 2017b; Schofield et al., 2017). La proporcién de fitoplanc-
ton pequefio, representado por poblaciones de criptofitas y haptofitas, suele ser mayor cuando las
biomasas alcanzadas son medias a bajas (< 4 mgCla m-3) (Rozema et al., 2017b). Estudios recientes su-
gieren que el crecimiento del fitoplancton pequefio se veria favorecido por una estratificacién reducida
de la columna de agua, salinidades bajas (< 32 ups) y temperaturas del agua frias (-1 — 1 °C) (Schofield
et al., 2017). Para comprender mejor el papel del fitoplancton pequefio en la comunidad, una perspec-
tiva de investigacion a futuro seria considerar variabilidad en ciertas tasas metabdlicas dependientes de
la temperatura para algunos de estos grupos del fitoplancton.

El escenario de cambio climatico planteado con respecto a variaciones en el perfil de viento muestra
gue el viento también es una variable ambiental que controla la dindmica del fitoplancton. Mayores
velocidades de viento ocasionan aumentos en el estrés del viento generado sobre las capas superficia-
les del agua, lo que incide directamente sobre la capa de mezcla turbulenta. En ecosistemas poco pro-
fundos, como ciertas zonas costeras de la Peninsula Antartica, la turbulencia generada por el viento
aumenta la profundidad de la capa de mezcla turbulenta significativamente llegando a homogeneizar la
totalidad de la columna de agua. Incrementos en la velocidad del viento también se han registrado
como tendencias de cambios ambientales a lo largo de toda la Peninsula Antartica (Brearley et al.,
2017). Coincidentemente con lo planteado en estudios anteriores en diversos ecosistemas costeros an-
tarticos (Montes-Hugo et al., 2009; Schloss et al., 2012, 2014; Schofield et al., 2017), la abundancia de
fitoplancton y la maxima biomasa alcanzada se correlacionan negativamente con la velocidad del vien-
to al influir en la estabilidad de la columna de agua.

La salinidad y el viento son variables ambientales que juegan un papel esencial en las condiciones fisi-
cas de la columna de agua en la Peninsula Antdrtica (Schloss et al., 2012; Hofer et al., 2019). Las ten-
dencias de cambio climatico en la regidn han demostrado incrementos en las tasas de derretimiento
glaciar asi como aumentos en la intensidad y frecuencia de eventos de viento (Stammerjohn et al.,
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2008; Turner et al., 2016). Por un lado, disminuciones de salinidad en las capas superficiales producto
de la descarga glaciar tienden a estabilizar la columna de agua estratificandola. Por otro lado, vientos
mas intensos generan una capa de mezcla turbulenta mas importante homogeneizando la columna de
agua. Sin embargo, la turbulencia por viento puede ocasionar un leve aumento de la salinidad al trans-
portar capas profundas de mayor salinidad hacia la superficie (Lundesgaard et al., 2019). La utilizacién
de modelos dindmicos fisico-bioldgicos como el aplicado aqui para el caso de estudio Caleta Potter son
herramientas vitales para el estudio de aquellas poblaciones bioldgicas sometidas a las caracteristicas
fisicas del medio en el que viven. Aproximaciones matematicas de este tipo generan una vision realista
de los factores de control de la comunidad de plancton, ya que consideran explicita y simultdneamente
las condiciones de la columna de agua.

Recientemente, un estudio realizado en Caleta Potter plantea que la produccién primaria es capaz de
soportar la demanda de carbono benténico durante el verano austral, desafiando estudios anteriores
(Hoffmann et al., 2018). Esta hipdtesis le da aun mds importancia a este tipo de estudios en los que se
consideran no solo las variables ambientales y factores fisicos que controlan la estructura y dinamica de
la comunidad de plancton, sino también las relaciones tréficas que ocurren entre los principales grupos
funcionales que componen dicha comunidad.
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Conclusion

La utilizacién de un modelo dindmico complejo que permite el acoplamiento fisico-bioldgico, como
GOTM, ha demostrado ser una herramienta de investigacién precisa para estudiar la dindmica de la
comunidad de plancton en un ecosistema afectado por la descarga glaciar (Caleta Potter, Peninsula An-
tartica).

Esta es la primera aproximacién matematica que considera explicitamente el efecto de los cambios de
salinidad como un factor de mortalidad en un ecosistema marino de la Peninsula Antartica en un am-
biente unidimensional turbulento. La mayor vulnerabilidad del fitoplancton grande a variaciones en la
salinidad se representa en las sucesivas disminuciones de sus concentraciones en cada uno de los esce-
narios de cambio climatico planteados. Como era esperado, el fitoplancton pequefio incrementé sus
concentraciones en contextos de salinidad variables.

En un marco en el que las caracteristicas fisicas de la columna de agua son consideradas, el efecto ne-
gativo por salinidades no dptimas se ve contrarrestado por las condiciones favorables de estratificacion
originadas por la descarga glaciar de agua dulce, lo que permite al fitoplancton permanecer a profundi-
dades en donde las condiciones de radiacion son adecuadas para su crecimiento y compensar las even-
tuales pérdidas ocasionadas por el incremento de la mortalidad debida a una mayor vulnerabilidad a
las variaciones de salinidad. Es por esto que el aporte del fitoplancton grande a la comunidad en térmi-
nos de biomasa sigue siendo mayor que el pequefio.

Ademads, en este estudio probamos y confirmamos la importancia de los cambios de salinidad y veloci-
dad del viento como factores determinantes de la profundidad de la capa de mezcla turbulenta. Mien-
tras que la entrada de agua dulce estratifica la columna de agua favoreciendo el crecimiento del fito-
plancton, la turbulencia ocasionada por el estrés del viento sobre las capas superficiales del agua gene-
ra condiciones menos favorables para su desarrollo.

Comprender la respuesta de la comunidad de plancton a variaciones ambientales tales como la salini-
dad no solo importa a la hora de evaluar el impacto sobre las especies que componen la comunidad y
su dindmica, sino también para entender mejor los efectos de dichas variaciones sobre los niveles trofi-
Cos superiores.
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Anexo 4.1. Verificacidn de que el modelo utilizado es conservativo. Se muestra el resultado para el mo-
delo calibrado. La linea punteada representa la suma de las concentraciones de nitrégeno (mmol N m-3)
de las 8 variables de estado del modelo durante la simulacién. Ps = fitoplancton pequefiio, Pl = fito-
plancto grande, Z = zooplancton, B= bacterias , D = detrito, NOD = nitrégeno organico disuelto, NO3 =
nitrato, NH4 = amonio.
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Conclusion general

Los diferentes modelos matematicos planteados en esta tesis para caracterizar las relaciones tréficas en
el caso de estudio Caleta Potter (Isla 25 de Mayo, Islas Shetland del Sur, Peninsula Antartica) presentan
diversas conclusiones referidas a su estructura, dinamica y estabilidad.

En primer lugar, la combinacién de caracteristicas relacionadas a la complejidad y estructura de la red
tréfica de Caleta Potter sefialan fragilidad y posibles efectos en cascada en las relaciones tréficas del
ecosistema. En este contexto, resultan importantes las especies que participan en gran cantidad de in-
teracciones troficas, Notothenia corriceps (pez demersal), Ophionotus victoriae (ofiura) y Gondogeneia
antarctica (anfipodo) y las vias alternativas de flujo de energia como agentes clave para la robustez del
ecosistema y persistencia de las relaciones trdéficas tal como fueron descriptas.

Es sabido que un mejor entendimiento de la estabilidad de las redes tréficas se puede obtener al cono-
cer la manera en que las perturbaciones se dispersan entre las diferentes especies y la respuesta de la
red como un todo interconectado. A pesar de que el estudio del patrén estructural llamado “mundo
pequeno” ha sido utilizado reiteradamente como una aproximacion matematica adecauda en el analisis
de resiliencia y respuesta ante perturbaciones en redes tréficas, aqui se sugiere que en los ecosistemas
marinos las relaciones trdéficas se alejan de este tipo de modelo en el que la distancia entre las especies
es corta y la compartimentacién es alta. Esto quiere decir que se necesitan nuevos modelos de redes
tréficas que sean capaces de reflejar las propiedades de complejidad y estructura de las redes de los
ecosistemas marinos.

En relacidn a la dindmica y estabilidad de la comunidad de plancton ante la descarga glaciar como per-
turbacidn directa sobre las poblaciones de fitoplancton, los modelos dindmicos tomados en su conjun-
to muestran resultados interesantes. Por un lado, el modelo NPZ evidencia que puntos de equilibrio
estables son alcanzados por las poblaciones de fitoplancton pequefio con valores mas bajos de tasa de
crecimiento que el fitoplancton de mayor tamano. Esto le confiere cierta ventaja adaptativa a las pobla-
ciones de fitoplancton pequefio en condiciones ambientales no éptimas. Asimismo, el modelo fisico-
bioldgico GOTM sugiere que las prevalecientes condiciones fisicas de la columna de agua producto de
la descarga glaciar serian cada vez mds favorables para el crecimiento del fitoplancton pequefio. El
cambio de estructura en la comunidad de fitoplancton puede traer consecuencias en el flujo de car-
bono hacia los niveles tréficos mas altos y, por consecuencia, tener un efecto sobre las especies que
conforman la red tréfica.

En conclusién, se demostrd que la utilizacién de diferentes modelos matemdticos complementarios es
una estrategia precisa para comprender cémo las significativas variaciones ambientales pueden impac-
tar en la estructura, dinamica y estabilidad de las redes tréficas marinas antarticas.

El conocimiento generado en esta tesis sobre las propiedades emergentes de las redes tréficas marinas
antdrticas abre nuevas incégnitas de investigacion a futuro. Por un lado, la hipétesis sobre la importan-
cia de multiples vias de energia en la estabilidad del ecosistema de Caleta Potter planteada como una
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de las conclusiones del capitulo 1 evidencia la necesidad de construir modelos de redes tréficas que
consideren explicitamente el flujo de materia (carbono) entre las especies. En este sentido, las conclu-
siones del capitulo 2 llaman al desarrollo de nuevos modelos tréficos de mayor precision que logren
representar los patrones estructurales en los ecosistemas marinos y ponen de manifiesto que los prin-
cipales procesos de ensamblado de las redes tréficas marinas son pobremente conocidos. Aqui, incor-
porar informacion bioldgica (tamafio corporal, etapa de desarrollo) y ecoldgica (estrategia de alimenta-
cion, habitat) de las especies es un paso fundamental para establecer qué factores son los que deter-
minan las interacciones tréficas en los ecosistemas marinos antarticos. En cuanto a perspectivas de in-
vestigacion con respecto a los factores que controlan la dinamica de la comunidad de plancton en los
ecosistemas costeros antarticos, resulta esencial que los futuros estudios sobre el impacto del cambio
climdtico en el plancton consideren de manera simultdnea diversos factores ambientales (salinidad,
viento, temperatura, radiacién solar), ya que quedé demostrado que el efecto de ciertas variables am-
bientales puede ser contrarrestado por otras (salinidad y viento). Surge la necesidad de considerar en
un marco fisico-bioldgico el efecto de dos variables de particular interés en relacion al impacto de la
descarga glaciar sobre los niveles tréficos inferiores: el hierro y las particulas inorganicas en suspension,
cuyas cantidades en las zonas costeras se ven incrementadas por el derretimiento glaciar. Como se
menciond anteriormente en la relacién entre la salinidad y el viento, las mencionadas variables actua-
rian de forma opuesta en el crecimiento del fitoplancton.
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