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Capitulo 1

Introduccion general




1.1 EL FITOPLANCTON Y SU ESCALA TEMPORAL
1.1.1. Ecologia del fitoplancton de agua dulce

El fitoplancton es una asociacién biolégica compleja que vive en
suspension en las masas de agua, siempre y cuando el tiempo de retencidon de las
mismas sea superior al tiempo de generacion de los organismos que lo componen
(Harris, 1986). Por lo tanto, podra desarrollarse en cualquier masa de agua
estancada y en rios de corriente lenta, pero no lo lograra en ambientes fluviales
pequeiios o en los de elevada pendiente, pues la velocidad de la corriente reducira
mucho el tiempo de retencion. Asi, si el tiempo de generacidon es de unas horas,
como sucede con las pequefias algas verdes del género Chlorella, eso les permitira
vivir en ambientes de alta tasa de renovacion, como algunos rios y los estanques
de tratamiento de aguas, siempre y cuando otras variables ambientales (por
ejemplo, la escasa luz o la bajisima existencia de nutrientes) no impidan el
crecimiento del fitoplancton.

El fitoplancton puede estar compuesto por una gran variedad de
organismos, tanto desde el punto de vista morfolégico como del fisioldgico. La
riqueza de formas es enorme vy ello conlleva numerosas adaptaciones al medio
turbulento donde viven. El numero de especies morfolédgicas presentes en el
plancton dulceacuicola es dificil de saber, segin Reynolds (2006); en el medio
marino son unas 5000 (Sournia et al. 1991), pero en el agua dulce probablemente
haya bastantes menos. Un lago cualquiera, como la laguna de Las Madres
estudiada en esta Tesis Doctoral, puede albergar mas de 50 especies importantes,
las cuales alcanzan una densidad apreciable en uno u otro momento del afio y,
eso, sin realizar ningun estudio taxonémico exhaustivo. Y si en lugar de analizar
las morfoespecies, nos pasamos a abordar las genoespecies, es decir, si hacemos
analisis de ADN, dicha cifra se multiplica notablemente (van den Wyngaert et al.
2015). Su variabilidad de tamafios resulta también notable, pues puede discurrir
desde el pequefio picoplancton (0,7-2 um de didmetro) hasta los grandes
dinoflagelados del género Ceratium (100-200 um de longitud) o las colonias de
cianobacterias del grupo Microcystis, que pueden alcanzar el milimetro de
didametro. Como vemos, pues, el espectro de tamafios fitoplancténicos abarca
mas de tres érdenes de magnitud (Reynolds 2006).



Las consecuencias que tiene esta variacidon de tamafios son enormes,
pues afectan a los tiempos de generacidn de las especies (a mayor tamafio, mayor
tiempo de generacion), al intercambio de materiales con el medio (a menor
tamafio, mayor superficie por unidad de volumen y dichos intercambios, no hay
que olvidarlo, tienen lugar a través de la superficie de las células), al consumo por
los herbivoros (a mayor tamafio, menor posibilidad de ser comidos), etc.

Otro aspecto importante de la composicion fitoplancténica es el tipo de
alimentacion. Contra lo supuesto por el prefijo “fito”, el fitoplancton no esta
constituido por organismos de alimentacion estrictamente vegetal, es decir,
fotosintética. Dentro del mismo puede haber organismos que consuman carbono
organico disuelto, como los euglendfitos, pero también seres que se alimenten de
otros individuos del fitoplancton o, incluso, del zooplancton. Pensemos en las
criptoficeas del género Cryptomonas, que también se alimentan de picoplancton
(Tranvik et al. 1989), en las pequefias Crisoficeas de los géneros Kephyrion,
Ochromonas y Monosiga, que consumen bacterias (Pringsheim 1952, Jones 2000)
y en los dinoflagelados, que ingieren diatomeas y ciliados casi tan grandes como
ellos (Gaines & Elbrachter 1987). Y todo ello, como fotosintetizadores facultativos.
De todos modos, la mayor parte del fitoplancton suele comportarse como
autétrofo estricto; es el caso de las algas verdes, las diatomeas y las cianobacterias
(Reynolds 2006).

Los enemigos del fitoplancton actdan por la via de la depredacion, pero
también por las del parasitismo y de las enfermedades. Ya hemos sefalado la
importancia del tamafio fitoplancténico para el consumo por los herbivoros. Estos
pertenecen fundamentalmente a los grupos de los Protozoos Ciliados, los
Rotiferos, los Claddceros, los Copépodos Calanoides y los primeros estadios de los
Copépodos Ciclopoides. El parasitismo, menos conocido y estudiado, también
puede acabar con poblaciones enteras de organismos fitoplancténicos; se debe a
hongos Quitridiomicetos, los cuales atacan ay proliferan dentro de las diatomeas,
llegando a suponer una causa importante de mortalidad de las mismas (lbelings
et al. 2011). En cuanto a las enfermedades, se han descrito enfermedades viricas
(Middelboe et al. 2008), las cuales pueden generar una mortalidad notable en
algunas especies de fitoplancton (Deng & Hayes 2008). Finalmente, no hay que
descartar la propia mortalidad natural: si, hay especies de fitoplancton que se

mueren de viejas (Bidle & Falkowski 2004), a pesar de la suposicion en contra de
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que —al ser individuos de reproduccidon mayoritariamente asexual— podrian vivir
eternamente, reproduciéndose por biparticidn.

La competencia entre los miembros del fitoplancton puede llegar a ser
intensa. Fundamentalmente, se ha estudiado en las respuestas a la luz y a los
nutrientes (véanse, por ejemplo, los trabajos de Litchman & Klausmeier 2001, y
Klausmeier et al. 2004), pero no cabe descartar la competencia por los
micronutrientes (el hierro, por ejemplo) o las vitaminas.

1.1.2. Procesos en el tiempo

Aunque los organismos fitoplanctdnicos viven pocas horas o, como
mucho, algunos dias (Sandgren 1988), sus poblaciones pueden subsistir varias
semanas e, incluso, meses en una misma masa de agua (consultese el
monografico editado por Naselli-Flores et al. 2003). Eso si, como su crecimiento
tiene lugar mediante reacciones bioquimicas y éstas dependen de la temperatura,
a mayor temperatura, reacciones mas rapidas y mayor crecimiento. Por lo tanto,
grosso modo, el fitoplancton estival crecerd mas deprisa y, verosimilmente si no
hay factores que lo limiten, alcanzard biomasas mas altas que el fitoplancton
invernal. Es lo que mas abajo titularé como “fase lenta” y “fase répida” del
crecimiento del plancton, la primera de las cuales tiene lugar durante los meses
del afio de menor temperatura acudtica (y menor radiacidn solar incidente),
mientras que la segunda sucederd en aquellos momentos del ciclo anual en los
cuales la temperatura del agua (y la radiacion solar) sea mas elevada.

Pero no solo es importante la temperatura para la dinamica estacional
del fitoplancton. La composicidn y variacién estacionales de esta comunidad se
deben a un conjunto de factores de control que operan escalonadamente en el
tiempo. Los trabajos del Grupo de Ecologia del Plancton (Plankton Ecology Group,
PEG) han permitido generar un modelo para los lagos templados (Sommer et al.
1986) que esta bastante aceptado hoy en dia y en el cual se ven involucrados
factores fisicos (radiacidon y temperatura), quimicos (nutrientes) y bioldgicos
(competencia interespecifica y depredacién), dando lugar a una serie de



comunidades fitoplancténicas durante el afo, es decir, dando lugar a una pauta
estacional bastante ciclica en todos los periodos anuales.

Si las condiciones ambientales se repiten afio tras afio, cabria esperar que
dichos ciclos estacionales del fitoplancton lo hicieran también indefinidamente.
Pero siempre hay cambios ambientales que suelen limitar, atenuar y hasta
impedir esas repeticiones. Por una parte, los factores ambientales no muestran
siempre los mismos valores; la propia variabilidad estacional de los factores de
control hace que la dinamica fitoplanctdnica estacional varie de unos afios a otros
y estemos mas bien ante una secuencia de estados alternos. Por otra, cabe que
haya cambios a largo plazo en dichos factores de control, con lo cual la dindmica
fitoplanctdnica se vera afectada.

Los estudios a largo plazo sobre la dinamica fitoplancténica no son faciles
de hacer porque requieren de la financiacién y del esfuerzo sostenido durante
bastantes afios. La existencia de algunos laboratorios limnolégicos fundados hace
muchas décadas ha permitido, en ciertos casos, la toma de muestras periddicas
durante decenas de afos. Es el caso de la Freshwater Biological Association, en
Cumbria (Inglaterra), del Istituto Italiano di Idrobiologia, en Pallanza (Italia) y del
Leibniz-Institut fiir Gewdsserdkologie und Binnenfischerei, en Berlin (Alemania).
Los primeros han estado tomando muestras de fitoplancton en varios lagos
(Windermere, Grasmere, Esthwaite Water, Blelham Tarn...) del English Lake
District desde la Segunda Guerra Mundial hasta la actualidad. Los segundos
disponen también de series de datos sobre el fitoplancton de los lagos alpinos
italianos (Maggiore, Garda, Orta...) desde los afios’ 60. En Berlin han trabajado
activamente sobre el lago Miiggelsee desde antes de la caida del Muro.

Los primeros trabajos publicados sobre series a largo plazo del
fitoplancton lacustre buscaban la relacidn con la eutrofizacion o con Ia
reoligotrofizacion (tras la eliminacion o la reduccion de las entradas de fosforo al
lago). En ese sentido, son clasicos los trabajos sobre la evoluciéon de la biomasa en
Loch Leven (Escocia; Bailey-Watts et al.1990), las tendencias a largo plazo del
maximo primaveral en la diatomea Asterionella en Windermere (Maberly et
al.1994), o la distribucion a largo plazo de la clorofila “a” fitoplanctdnica en varios
lagos ingleses de la zona citada, situada en el oeste de la isla (Talling 1993).



El “campanazo” de salida sobre los efectos del cambio climatico en los
ecosistemas acudticos de agua dulce lo dio el trabajo de revisién de Carpenter et
al. (1992), a raiz del cual comenzaron los estudios que documentaran dichos
efectos. Hacia el pasado, tomaron auge los estudios de paleolimnologia (Cohen
2003, Valero-Garcés 2003), pero los cambios recientes podian describirse a partir
de las series largas de muestras de fitoplancton y de los factores asociados a su
dindmica, y eso es lo que se hizo para multitud de ambientes lacustres, analizando
como variables dependientes no solo la biomasa (Tabla 1), sino la riqueza
especifica (Bortolini et al. 2014), la estacionalidad (Anneville et al. 2002a, Vadadi-
Ful6p & Hufnagel 2014) o los grupos de especies (Harris & Baxter, 1996; Anneville
et al. 2002b). Otros efectos a largo plazo sobre el fitoplancton no tienen que ver
con la eutrofia o con el clima, sino con la red trofica modificada, es decir, con la
biomanipulacion, pero hay pocos estudios de esta clase (Findlay et al. 2005,
Kasprzak et al.2007).

Los estudios que abordan la respuesta a largo plazo (> 10 afios) de la
biomasa fitoplanctdnica al cambio climatico no son demasiados y han generado
resultados variopintos. Asi, en el lago Biwa (Japdn) unos autores (Hsieh et al.
2010), que han usado series desde 1975 a 2005, consideran que el cambio
climatico ha dado lugar a una respuesta fluctuante de la biomasa, mientras a otros
(Kishimoto et al. 2013), que han empleado una serie que discurre desde 1978 a
2009, les parece observar una tendencia decreciente de la biomasa. En el Crater
Lake, situado en Oregon (EE UU), el calentamiento global ha hecho aumentar la
biomasa (Mclintire et al.2007).

Si nos fijamos ahora en las respuestas de la biomasa fitoplanctdnica a la
circulacion atmosférica regional (las teleconexiones), Harris & Baxter (1996)
refieren una dindmica fluctuante de esa variable en respuesta al proceso ENSO (E/
Nifio-Southern Oscillation) en un embalse australiano, mientras que la biomasa
invernal aumenta en el lago austriaco Neusiedlersee con el impacto de la
Oscilacidn del Atlantico Norte (NAO; Dokulil & Herzig 2009). En el italiano lago de
Garda, la biomasa también aumenta en conjuncién con otro indicador de la
circulacién en el Atldntico Norte, la pauta del Atlantico Oriental (EA pattern,
Salmaso & Cerasino 2012).



Tabla 1. Principales estudios de efectos a largo plazo (> 10 afios) sobre la biomasa
fitoplanctdnica lacustre. Se detallan la latitud, el periodo de estudio (periodo), la frecuencia
de muestreo (frec.) en dias y las referencias (Ref.) bibliograficas donde se describe cada

trabajo.
Frec.
LAGO PAIS LATITUD | PERIODO | (dias) REF. BIBLIOGRAFICAS
1980-
Balaton Hungria 47 N 2003 14 Tatrai et al. (2008)
1978-
Biwa Japon 359N 2009 14 Kishimoto et al. (2013)
1984-
Crater Lake EE UU 43 N 2000 Mclntire et al. (2007)
1993-
Garda Italia 46 °N 2010 30 Salmaso & Cerasino (2012)
Reino 1973-
Grasmere Unido @ 54 °N 2014 7-14 Reynolds et al. (2012)
1971-
Greifensee Suiza 47 N 2000 14-30 Blrgi et al. (2003)
1975-
Heiligensee Alemania 53 oN 1992 30 Adrian et al. (1995)
Suiza- 1974-
Leman Francia 46 2N 1998 14-30 Anneville et al. (2002a)
Reino 1968-
Loch Leven Unido ® 56 °N 1985 30 Bailey-Watts et al. (1990)
1960-
Luzern Suiza 47 °N 2000 30 Birgi & Stadelmann (2002)
1984-
Maggiore Italia 46 N 2005 14-30 | Kamenir & Morabito (2009)
1979-
Miggelsee Alemania 52 °N 2003 14-30 Kohler et al. (2005)
1968-
Neusiedlersee Austria 48 °N 2006 30 Dokulil & Herzig (2009)
North Pine 1978-
Dam Australia 27 °S 1994 7 Harris & Baxter (1996)
1970-
Ontario Canada 44 N 2009 14 Nicholls & Carney (2011)
1984-
Orta Italia 46 °N 1998 30 Morabito et al. (2001)
1963-
Pyhéjarvi Finlandia 62 °N 2002 * Holopainen et al. (2008)
1975-
Washinghton EE UU 47 N 1999 7 Arhonditsis et al. (2004)
Reino 1850-
Windermere Unido @ 54 °N 2000 McGowan et al. (2012)

NOTAS.a) Inglaterra. b) Escocia. * Sdlo durante el mes de julio.



1.2. FACTORES FiSICO-QUIMICOS Y BIOLOGICOS
1.2.1. Diferentes dindamicas, diferentes series temporales

La generacion de series temporales de cualquier variable ambiental se
hace usualmente de manera poco meditada. La aparicion de sistemas
automatizados de registro permite generar datos de modo muy rapido y casi con
cualquier frecuencia temporal. Es lo que sucede con la observacion meteoroldgica
y con la fisico-quimica (temperatura del agua, gases, algiin nutriente; para algunas
de estas metodologias, véase el nimero de Limnology and Oceanography 53 (5),
2008), y permite realizar andlisis en espectros de tiempo que van desde minutos
hasta varias décadas. El andlisis estadistico resultante dispone asi una variedad
grande de ventanas temporales de observacion (Legendre & Legendre 1998), cuya
descripcion sirve para dilucidar procesos a distintas escalas de detalle. En
concreto, lo que importa es conocer la frecuencia de Nyquist, que es la frecuencia
mas alta posible que puede alcanzarse con la periodicidad de muestreo elegida.
Dicha frecuencia viene dada por la féormula

fu = 1/(2*A)

dondeA es el intervalo entre observaciones. Asi, si el intervalo es mensual, la
resolucion mas alta posible de los andlisis estadisticos sera bimensual.

Las series bioldgicas son otro cantar porque —por ahora— no existen
procedimientos automatizados de registro de datos. Y aqui entra el estudio del
plancton, que requiere del esfuerzo del muestreo y de la sapiencia de los
especialistas en taxonomia y ecologia planctdnicas. Cuando el estudio tiene lugar
a corto plazo, el investigador puede acudir a tomar las muestras con la frecuencia
corta (minutos, horas, dias) que desee. Si el estudio es a largo plazo, dicho
enfoque ya no es posible, no solo por motivos econémicos, sino también por los
puramente energéticos del propio investigador. Eso hace que, al final, las
muestras tengan una periodicidad que es —en el mejor de los casos— semanal, y
en la mayoria, mensual (Tabla 1). La frecuencia condicionard los resultados del
andlisis y es la coherencia entre la escala temporal del evento ambiental y de la
respuesta del fitoplancton (periodo de respuesta) la que marcara el interés del
estudio. Asi, por ejemplo, estudiaremos las respuestas fisioldgicas en horas, los
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cambios poblacionales por competencia con frecuencia semanal y la respuesta a
la estacionalidad o a la eutrofizacion natural, es decir la sustitucion de
comunidades o estadios sucesionales con periodicidad que va de semanas a
meses (Harris 1986, Reynolds 1987, Jeffries & Mills 1990). Lamentablemente, los
estudios a largo plazo rara vez pueden sostener una periodicidad semanal, siendo
la mensual la mds frecuente.

1.2.2. Clima

Podemos hablar aqui de dos clases de variables que afectan al
fitoplancton: las locales y las regionales.

Las variables climaticas locales mas influyentes sobre el fitoplancton son:
la radiacion solar, la temperatura del aire y el viento. Solo en casos muy extremos,
cuando afecta a las oscilaciones del nivel lacustre o al tiempo de retencion del
lago (Reynolds et al. 2012), tiene importancia la precipitacidn. Las tres primeras
variables citadas afectan a los procesos de estratificacion de la columna de agua
y a la propia temperatura de ésta. En relacién con el cambio climatico observado
en la Peninsula Ibérica, cabe sefialar que se han detectado tendencias crecientes
en la temperatura: el clima se esta haciendo mas calido y la variabilidad de la
temperatura atmosférica estd aumentando (de Castro et al. 2005). Por ello,
resulta interesante comprobar si dichos efectos térmicos estan teniendo impacto
sobre el fitoplancton, y ese Objetivo es uno de los que se plantean en esta Tesis
Doctoral.

Las variables climaticas regionales vinculan la dinamica oceanica con la
continental, y se relacionan con la actividad climatica en el Atlantico Norte y, en
ocasiones, en el Pacifico. Dichas variables suelen caracterizarse mediante
indicadores, de los cuales hay una panoplia cada vez mayor. Las circulaciones
atmosféricas que mas nos interesan aqui son la NAO (Northern Atlantic
Oscillation, Oscilacion del Atlantico Norte), la AO (Arctic Oscillation, Oscilacion
Artica), la EA (Eastern Atlantic Circulation, Circulacién del Atlantico Oriental) y la
ENSO (El Nifio-Southern Oscillation, Oscilacion del Sur-El Nifio), pues afectan a
paises del Mediterraneo occidental como el nuestro e inciden sobre la



temperatura atmosférica, la precipitacion y el régimen de vientos (Hurrell 1995,
Comas-Bru & McDermott 2014). Es decir, inciden —de modo desfasado en el
tiempo— sobre la mayoria de las variables climaticas locales citadas mas arriba.
Por lo tanto, pueden acabar afectando al fitoplancton. En la literatura estas
variables se conocen como “teleconexiones”. El efecto de estas teleconexiones
sobre las variables climaticas locales es, grosso modo, el siguiente: el aumento de
la temperatura atmosférica en un periodo del afio debido a una circulacion
atmosférica lejana supone un aumento de la temperatura lacustre meses
después, el cual afecta a la profundidad de la capa de mezcla de los lagos; este
hecho suele tener como efecto un mayor aporte de nutrientes hacia la zona
fotica, lo cual favorece un mayor crecimiento del fitoplancton (véase, por
ejemplo, un buen esquema de estos procesos en el estudio de Salmaso & Cerasino
2012). Los cambios en la duracién de la mezcla o en la estratificacion, a su vez,
generan importantes consecuencias para el fitoplancton (véase mas abajo). Esta
relacion del clima con la hidrodinamica y, por ende, con la circulacién de la masa
de agua vy los ciclos biogeoquimicos en la misma que terminan afectando a los
productores primarios microscépicos (Reynolds 1987) implica eventos vy
respuestas a diferentes escalas temporales.

En relacidn con el cambio climdtico, a grandes rasgos y con las salvedades debidas
a algunos lagos en particular, las respuestas del lago seran probablemente las
siguientes (Adrian et al. 2009):

19) El aumento térmico de la atmdsfera influird incrementando la
temperatura atmosférica sobre la superficie lacustre, lo cual hara que las
aguas se calienten mas.

29) Dicho aumento térmico generara una estratificacion —en los lagos
suficientemente profundos— que serd mas prolongada durante el ciclo anual.

39) La prolongacién de la estratificacion puede determinar que la anoxia de
las capas profundas en los ambientes eutréficos dure mas tiempo.

42) Una mayor temperatura atmosférica, asociada a un régimen de vientos
favorable, puede incrementar la evaporacion lacustre; las oscilaciones del
nivel lacustre pueden resultar mayores. Esto serd particularmente
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importante en los lagos someros y afectara, especialmente, a los lagos
temporales.

59) La fenologia del hielo lacustre (si existe) se vera modificada, en el sentido
de presentar menos dias al afio con capa de hielo.

62) Los aportes de nutrientes por los tributarios se veran incrementados (si
es que el afluente que los transporta hacia el lago no se seca), debido al
aumento de la productividad terrestre y a la reduccion de la dilucion.

Obviamente, estos efectos dependerdn mucho de la situacién geografica del lago
en el planeta. En las zonas templadas célidas, como la nuestra, cabe esperar: 19)
un aumento del periodo de estratificacidn, 22) mayor estabilidad de la columna
de agua, 32) menor concentracién de nitrogeno y fosforo totales en el epilimnion,
y 42) mayor concentracién de amonio y ortofosfato en las zonas profundas, en las
cuales habra también menos oxigeno y mas sulfuros.

Las interacciones entre el cambio climatico y los organismos lacustres son
complejas porque hay otros factores adicionales (disponibilidad de recursos,
depredacidn, competencia intra- o interespecifica...) que afectan también a los
organismos. Pero en el caso del fitoplancton, ya puede hablarse de (Adrian et al.
2009):

12) Cambios en la fenologia.

29) Cambios en la composicidn especifica de las comunidades. Por ejemplo,
las Cianobacterias se ven favorecidas en detrimento de las Diatomeas y las
algas verdes.

39) Crecimiento mas rapido de las poblaciones.
42) Cambios en la composicidn y la biomasa relativa de las redes troficas.
592) Aumento de invasiones.

En cualquier caso, estos fendmenos son muy dependientes de cada lago concreto,
de modo que conviene estudiarlos con cuidado antes de generalizar.
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1.2.3. Condiciones en la masa de agua

Dos obvias son la temperatura acudtica y la radiacidn porque la primera
regula las reacciones quimicas del metabolismo y la segunda es necesaria para la
fotosintesis. Ademas, en relacion con ambas, tenemos la estratificacion de la
masa de agua, que es el fruto de la actividad radiante y del viento, y que se
manifiesta en las diferentes temperaturas y, por tanto, densidades de las capas
de agua lacustre, las cuales son mas frias y densas a medida que descendemos en
la columna de agua durante el periodo de estratificacién. Asi, durante la
estratificacién tenemos una capa superior, o capa mezclada (Z.,), de temperatura
aproximadamente uniforme, separada de la inferior (hipolimnion) por una
transicion térmica abrupta, o termoclina (Hutchinson 1957). En general, las
diferentes densidades suponen barreras fisicas para el fitoplancton, al que le
cuesta mucho atravesarlas (Harris 1986). La estratificacion se corresponde con la
época del afio de mayor radiacién incidente y, por tanto, la que permite la
produccion de mayor cantidad de biomasa; ese es el motivo de que cuanto mayor
tiempo dure la estratificacién, mayor probabilidad haya de que el lago albergue
mas biomasa, siempre y cuando disponga de suficiente concentracidon de
nutrientes durante todo el periodo en cuestidn. Es lo que algunos autores que han
trabajado en ambientes tropicales (Kilham & Kilham 1990) llaman “verano sin fin”
(endless Summer).

La temperatura atmosférica se relaciona, desfasadamente, con la
acudtica y esa relacion esta mediada por el balance de calor, que es de célculo
algo complejo y consta de un buen nimero de términos (Ragotzkie 1978). En
cualquier caso, el aumento de la temperatura del aire, previsto en el cambio
climatico ya observado, acaba incidiendo sobre la temperatura del agua (y sobre
el fitoplancton, por tanto) y ese es uno de los motivos de tener en cuenta esta
variable en relacién con la comunidad de organismos en suspension.

Parte de la radiacion que incide sobre la masa de agua lo hace dentro del
espectro luminoso, y es la que usan las algas en la fotosintesis. Dependiendo de
la profundidad de penetracidn de la luz en el agua, tenemos el espesor de la
columna donde puede llevarse a cabo la fotosintesis fitoplanctdnica. Es lo que se
llama la capa iluminada (Zey), que —por convencidn— se asume que es la capa hasta
la que llega el 1% de la luz solar incidente sobre la superficie lacustre (Kirk 1994).
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Una variable compuesta de gran interés para el estudio del fitoplancton
es el cociente “capa iluminada:capa mezclada” (Zew/Zm), propuesto inicialmente
por Reynolds & Reynolds (1985). Un cociente bajo suele favorecer a las
Diatomeas, mientras que uno alto le es mas util a Cloroficeas y Cianobacterias.

1.2.4. Recursos para el fitoplancton en la masa de agua

Los principales son los nutrientes, sin los cuales esta comunidad no
puede crecer. Hay macro- y micronutrientes, pero los segundos no se miden con
regularidad y quedan descartados de los estudios a largo plazo. Los
macronutrientes principales son los del nitrégeno y el fésforo; en concreto, el
nitrato, el amonio, el ortofosfato y el fésforo total. Del carbono inorganico no digo
nada, pues suele encontrarse en exceso en casi todas las masas de agua
estudiadas y jamas es limitante del crecimiento fitoplanctdnico. El amonio y el
nitrato son los derivados del nitrégeno que usa preferentemente el plancton para
su alimentacion nitrogenada, aunque prefiera el primero, pues el coste energético
de la incorporacién a las proteinas es menor que el del nitrato, el cual necesita
reducirse a amonio dentro de la célula (McCarthy 1980).

En cuanto al fésforo, el fitoplancton suele usar el ortofosfato, aunque
también puede emplear el fésforo organico disuelto presente en el agua, gracias
a las fosfatasas (Nalewajko & Lean 1980). Ademas, la presencia de bacterias en el
medio hace que estas mineralicen con rapidez el fésforo detritico particulado,
qguedando las formas inorgénicas a disposicion del fitoplancton.

El silicio es un elemento también importante de la produccién de una
parte importante del fitoplancton, como son las Diatomeas (Paasche 1980), pero
solo en algunas circunstancias puede limitar el crecimiento (Lund 1950).

Desde Liebig, con su ley del minimo (1843), se sabe que la produccién de
los organismos esta controlada por el factor que se encuentra en menor cantidad
relativa. Para las aguas dulces y a grandes rasgos, dicho factor suele ser la
radiacion en invierno y el fésforo en verano. No es de extranar, pues, que el
enriquecimiento en fdsforo haya dado lugar a procesos de aumento de la
produccion primaria en los lagos (proceso también llamado “eutrofizacién”). Este
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ha sido uno de los grandes temas de investigacion lacustre hasta mediados de los
afios 80, al que se han dedicado esfuerzos ingentes y ha dado origen a multitud
de trabajos (por ejemplo, el clasico de Vollenweider 1968).

A mediados de esa década comienza otra tendencia en limnologia que
consiste en atribuir a la red tréfica la modificacion de los efectos de la
eutrofizacién, la cual vendria a ser la resultante de las interacciones entre el
nutriente limitante (el fésforo por lo general) y la red tréfica. Modificando la red
tréfica podria reducirse el impacto del nutriente limitante, como sostiene la teoria
de la cascada troéfica (Carpenter & Kitchel 1993).

La preocupacion por la eutrofizacion en el mundo desarrollado condujo
a algunas experiencias de reduccion de las entradas de fosforo, las cuales dieron
lugar a una (re)oligotrofizacion de algunos de ellos, disminuyendo Ila
concentracion de fésforo y, por tanto, la produccién de fitoplancton. Balances de
dichas experiencias pueden encontrarse en Sas (1989) y Jeppesen et al. (2005).

1.2.5. Otros microrganismos interactuantes

En un lago la diversidad de comunidades bioldgicas puede ser muy alta.
Algunas tienen un efecto despreciable sobre el fitoplancton, otras no lo tienen en
absoluto, pero ciertos organismos ejercen un efecto importantisimo sobre la
comunidad objeto de esta Tesis Doctoral. Se trata de las bacterias y el
zooplancton. Una de las funciones de las primeras es mineralizar la materia
orgdnica y convertirla en inorganica; esta transformacién del carbono, el
nitrogeno y el fosforo organicos resulta capital en cualquier ecosistema. En el
lacustre, es muy util, en primer lugar, para el fitoplancton, pues —en situaciones
de escasez nutritiva— les permite acceder a unos nutrientes imprescindibles para
su crecimiento. En general, aunque haya desfases, a mayor cantidad de bacterias,
mas biomasa fitoplanctoénica (Cole et al. 1988).

El otro elemento bioldgico importantisimo para el fitoplancton son los
animales que lo consumen, es decir, el zooplancton. Este puede diferenciarse en
varios grandes grupos: Ciliados, Rotiferos, Cladéceros y Copépodos, todos los
cuales pueden llegar a comer especies de fitoplancton segin su tamafio (Hall et
14



al. 1976). De los crusticeos Copépodos, el grupo mas “herbivoro” son los
Calanoides. Todos estos grupos tienen representantes en la laguna de Las Madres,
objeto de esta Tesis.

1.3. EL ESTUDIO QUE AQUI SE PRESENTA

Pretende conocer la dindmica a largo plazo del fitoplancton y sus
factores de control en una laguna del centro de Espafia, llamada Las Madres. En
el trabajo nos centraremos en las respuestas de la biomasa fitoplancténica a los
factores climaticos de clima local y regional (teleconexiones), y a los factores
fisicos (luz, temperatura, estratificacidén), quimicos (nutrientes de nitrégeno y
fosforo) y biolégicos (biomasa de bacterias y de zooplancton).

En general, los estudios sobre la dinamica a largo plazo del fitoplancton
tienen dificultades para desentrafiar los efectos de la eutrofizaciéon (o de la
oligotrofizacion, si es que se han reducido o eliminado las entradas de fosforo al
lago) de los del cambio climatico. Grosso modo, los estudios publicados antes de
1996 se ocupan de las respuestas del fitoplancton a las tendencias en la eutrofia,
mientras que los publicados después de esa fecha lo hacen sobre las respuestas
de dicha comunidad al cambio climatico. Parece como si, por ensalmo, las
tendencias en la dindmica nutritiva hubiesen desaparecido después de 1996 y ya
solo tuviésemos efectos del cambio climatico sobre el fitoplancton. Obviamente,
esto no es asi, pero los articulos existentes no se ocupan de precisarlo. En esta
tesis, intentaré discriminar entre los efectos puramente climaticos, los efectos
asociados con la tendencia a largo plazo en los nutrientes y los efectos de la red
trofica (zooplancton y bacterias) sobre la dinamica del fitoplancton lacustre.

En Espafia los estudios a largo plazo de comunidades biolégicas son
escasos. Se ha hecho mas énfasis en la paleolimnologia que, con una serie de
testigos (“cores”) tomados de una vez, permite ver los cambios ocurridos en el
pasado mas o menos reciente (Valero-Garcés & Moreno 2011, Catalan et al.
2013). Los trabajos sobre comunidades “vivas” en el momento del muestreo son
mucho mas escasos. La razon principal ya se ha sefialado anteriormente: hay que
mantenerlos durante muchos afios, y eso es dificil es un pais sin estaciones
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bioldgicas estables. Realizar un muestreo sostenido a lo largo de décadas resulta
muy dificil. Por otro lado, los ministerios del ramo no financian una clase de
investigacién como ésta, pues se limitan a apoyar estudios que duran tres afios
como maximo. Por lo tanto, los investigadores interesados tienen que mantener
la investigacién a largo plazo sacando dinero de aqui y de alld, sin un
reconocimiento oficial del esfuerzo a realizar. Entre los escasos ambientes
lacustres espafioles estudiados a largo plazo se cuentan los de los embalses de
Sau y La Minilla (Armengol et al. 1994, 2005; Vidal & Om 1993) y los lagos de Las
Madres y Sanabria (http://www.redote.org/) (Alvarez-Cobelas et al. 2005a,
2006a, Hernandez et al. 2015).

En cuanto a los estudios de influencia del clima sobre los lagos espafioles,
va habiendo algunos. Asi, Rodo et al. (1997) trabajaron sobre las teleconexiones
de la circulacién atmosférica regional respecto a la hidrologia de la laguna de
Gallocanta, Moreno Ostos et al. (2012) estudiaron los efectos de las
teleconexiones sobre los grupos de especies fitoplanctonicas del embalse de El
Gergal (Malaga), Moreno Ostos et al. (2014) hicieron lo propio en cuanto al efecto
de la corriente del Golfo en las aves nidificantes de la Albufera de Adra (Almeria),
mientras que Marcé et al. (2010) abordaron los efectos del fendmeno El Nifio
sobre la calidad del agua en el embalse de Sau. Y mas recientemente Hernandez
et al. (2015) ponen de manifiesto efectos de la teleconexidn climatica regional con
la dinamica fisico-quimica de los lagos de Sanabria y Las Madres.

Miguel Alvarez-Cobelas, codirector de esta tesis, es quien estd
obteniendo y recopilando toda la informacién limnologica del lago desde 1991-
hasta la actualidad, mucha de la cual es depositada por él en Internet
(http://www.humedalesibericos.com) para su uso libre. Para esta tesis, se escogié

el periodo 1992-2011 que era del que se tenia ya toda la informacidon completa
en el afio 2012, cuando comenzd este trabajo de andlisis.
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1.3.1. Relevancia de los diferentes factores ambientales en la dinamica a largo
plazo del fitoplancton

Este es un estudio observacional. En principio, el fitoplancton de Las
Madres deberia estar controlado por los factores habituales ya mencionados: la
luz, la temperatura, la estratificacion, los nutrientes, el zooplancton, las bacterias.
Y su dindmica a largo plazo, a priori, no sé cual podria ser, teniendo en cuenta que
el lago no ha experimentado un proceso claro de aumento de eutrofizacidn. Por
ello, buscaremos aqui las relaciones entre la biomasa de esta comunidad y los
factores abidticos y bidticos del lago, pero utilizando algunas metodologias
estadisticas poco exploradas hasta ahora. Su mejora —respecto a las mas
habituales— reside en que permite identificar los factores condicionantes del
fitoplancton cuantificando su relevancia en la tendencia y en cada una de las
periodicidades del fitoplancton. Ademas, y asumiendo a priori que la dinamica del
plancton de Las Madres podria obedecer también a causas climaticas, he querido
explorar si dicha comunidad responde a: 12) los aumentos del promedio y de la
variabilidad de la temperatura atmosférica propios del cambio climatico en
Espafia (impacto del clima local), y 29) las teleconexiones del clima regional que
acontecen en el Atlantico Norte y en el Pacifico.

Aunque la variable principal de esta Tesis es la biomasa fitoplanctdnica,
la metodologia usada exige que abordemos previamente los cambios que
experimentan los factores abidticos. De ahi, que haya prestado una atencion
especial a las dinamicas a largo plazo del clima local, de los indicadores del clima
regional y de las propias variables lacustres, tanto las abiéticas (luz, temperatura,
estratificaciéon, nutrientes) como las bidticas (biomasa bacteriana y
zooplancténica).
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1.4. OBJETIVOS DE ESTA TESIS DOCTORAL

Son los siguientes:

18

19) Describir las dinamicas a largo plazo de los factores climaticos
regionales (teleconexiones con circulaciones atmosféricas lejanas) y
locales (cambios en la temperatura atmosférica local) que afectan al
fitoplancton en la laguna de Las Madres, sefialando —si es posible— sus
factores de control. La dinamica a largo plazo de la temperatura atmosférica
local se tratara, en caso de tendencia creciente, como un resultado del
cambio climatico y esa serd la sefial que utilizaré para comprobar si el cambio
climatico afecta al fitoplancton en la laguna de Las Madres. En concreto,
prestaré atencién a los cambios en el promedio térmico y en su variabilidad.

29) Describir las dinamicas a largo plazo de las principales variables
lacustres que afectan al fitoplancton en la laguna de Las Madres,
explorando cudles son los factores que controlan dichas dinamicas. En este
apartado me ocuparé no solo de las tendencias promedio, sino también de
la evolucidon a largo plazo de la variabilidad de esas variables, separando
también el ciclo anual en dos partes de interés distinto para el fitoplancton:
la de bajas temperaturas del agua (y baja radiacion) y la de altas
temperaturas (y alta radiacidn). La primera impulsara un crecimiento mas
lento del fitoplancton, a diferencia de la segunda donde sera mas rapido. El
apelativo que daré a cada fase sera el de “fase lenta” (la primera) y “fase
rapida” del crecimiento fitoplancténico (la segunda).

39) Describir las dinamicas a largo plazo de la biomasa fitoplancténica en
Las Madres y, en conjuncion con los resultados de los dos primeros
capitulos, sugerir qué factores biéticos y abiéticos de toda indole (locales
o regionales) pueden estar condicionandolas. Mi trabajo prestard una
atencién especial a desentrafiar los efectos asociados al cambio climatico
respecto a los determinados por las tendencias en los nutrientes
(eutrofizacidn u oligotrofizacidn) y a los influidos por la red tréfica (bacterias
y zooplancton).



Capitulo 2

Lugar de estudio.

Material y métodos

En este capitulo se describen la laguna de Las Madres y su drea de estudio. Se
detallan las variables de climatologia regional y local, asi como las propiedades
fisico-quimicas de la laguna, indicando los protocolos y metodologias aplicados
para obtener sus datos. También se describen los muestreos de las variables
bidticas y los métodos utilizados para analizarlas en el laboratorio.

La parte mas importante de este capitulo explica las diferentes metodologias
estadisticas utilizadas para describir y descomponer las series temporales, de
modo que sea posible identificar los factores condicionantes que pudiesen
condicionar la dinamica de la biomasa del fitoplancton.
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2. 1. LUGAR DE ESTUDIO

Las Madres (40°18’N, 3°31’W) es un complejo lagunar artificial del
término municipal de Arganda del Rey (Madrid), en plena Meseta Ibérica (Fig.
2.1A), que dista de unos 23 kildmetros de Madrid capital y es de facil acceso, pues
se halla situada a 1 Km al sur del cruce con la N-lll. Se formé a finales de los afios
sesenta del siglo pasado cuando el agua del acuifero de la llanura aluvial del rio
Jarama fue rellenando algunas cubetas abandonadas tras la extracciéon de arenay
grava, realizada en la zona durante el periodo 1966-1984. Posteriormente, el
Ayuntamiento del municipio transformé esas lagunas de gravera en un espacio
recreativo, acondicionando los margenes y taludes, estableciendo un paseo
perimetral y dotandolas de un embarcadero de madera y de barcas de remo (Fig.
2.1B).

El complejo lagunar se compone de cuatro cubetas dispuestas a lo largo
de un eje este-oeste, cuya conexion hidrica en 2011 era fundamentalmente
subterranea (Fig. 2.1C). Los datos utilizados en la presente tesis se han obtenido
de la cubeta mds oriental, con forma mds o menos elipsoidal y mas protegida del
viento por su zona sur (Fig. 2.1D). Destaca por ser la mas grande de todas las
cubetas, con una superficie de 0,036 km?. El lago tenia en 1991 un volumen
aproximado de 0,28 Hm?3, siendo su profundidad media de 7,9 metros y su méaxima
de 19 metros. Las partes menos profundas se localizaban en su parte mas
occidental (Fig. 2.1D). Sin embargo, en los afos transcurridos desde 1991, su nivel
maximo de agua ha descendido hasta los 15,5 metros, debido a la exportacion
hacia las nuevas graveras cercanas abiertas durante el periodo y a la intensa
evaporacion de los ultimos veranos, que han sido mucho mas célidos de lo
habitual. Las nuevas caracteristicas de la laguna se muestran en la Tabla 2.1.2 y
en la Figura 2.2, donde lo mds notable resulta la disminucién de la profundidad
media y del volumen de agua embalsado; éste ultimo era en 2014 un 28% menos
que en 1991. Ademas, al disminuir el nivel, una isla que habia en 1991 se ha unido
al ambiente propiamente terrestre.
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Figura 2.1. A. Localizacién de la laguna de Las Madres (estrella negra) en la Peninsula
Ibérica (WEB 1). B. Fotografia de la laguna. C. Vista de satélite obtenida con el servidor
googlemaps; obsérvese la abundancia de cubetas lacustres en el entorno de los rios
Manzanares (que procede del norte) y Jarama (que lo hace del nordeste). D. Mapa
batimétrico de la laguna cuyas isolineas, representadas cada dos metros, indican la
profundidad en metros; fue realizado en 1991 (modificado de Alvarez-Cobelas et al.
2005a); el asterisco indica el lugar habitual de toma de muestras y la superficie rellena de
lineas inclinadas es una isla.

Las Madres es un lago que carece de drenaje superficial y donde el agua
procede del acuifero cuaternario subyacente y, en menor medida, de la
precipitacion de lluvia, como en otras lagunas de gravera de la misma cuenca
fluvial (Himi 2003).

El clima local es semiarido, con una pluviosidad anual de 450 mm y
carente de nieve y hielo. Las temperaturas minimas rara vez bajan por debajo de
los 0 2C, por lo que la laguna no se hiela y la temperatura del agua no suele bajar
de los 8 oC (Tabla 2.1.3).

Los depdsitos minerales en este area estan formados por arena y grava,
en las que domina el cuarzo (40%), aunque también haya calcita (34%), ilita (15%)
y feldespato (4%). Los taludes que rodean la cubeta lacustre tienen mucha
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pendiente, lo cual contribuye a la acumulacién mineral en la laguna por erosion
de los mismos. El abandono agricola de la zona tuvo lugar en la década de 1960,
por lo que el fésforo de origen agricola no parece ser una fuente nutritiva
importante para los productores primarios. El posible fésforo remanente en los
suelos fue eliminado durante las labores de excavacidn minera, pues lo primero
que retird la maquinaria fue la cobertura vegetal y las capas superficiales de suelo
donde pudiera haberse depositado dicho elemento. Segun los estandares de la
OECD (1982), el lago puede definirse como oligo-mesotréfico (Alvarez-Cobelas et
al. 1993) y meromictico, aunque en la capa mas profunda puedas haber altas
concentraciones de clorofila “a” detritica (Tabla 2.1.3).

Tabla 2.1.1. Caracteristicas morfométricas de la laguna de Las Madres medidas en 1991.
Los parametros morfométricos siguen las definiciones del tratado de Hutchinson (1957), la
exposicion al viento se ha estimado para la zona de la boya donde se realiza siempre la
toma de muestras (asterisco en la Fig. 2.1D).

VARIABLE VALOR VARIABLE VALOR
Longitudmaxima (m) 355 Volumen (m3) 283480
Longitudefectivamaxima (m) 345 Area (Ha) 3,58
Anchuramaxima (m) 128 Desarrollo del volumen 1,25
Anchura media (m) 100 Desarrollo del perimetro 1,53
Anchuraefectiva (m) 128 Islas (m?) 760
Profundidadmaxima (Zmax, M) 19 Exposicién al viento (m) 146
Profundidad media (Zmed, M) 7,9 Centro de gravedad (m) 4,94
Zimed:Zmax 0,42
Profundidadrelativa (%) 88
Orientacion (eje mayor) SWW-

NEE
Perimetro (m) 1030

22



Tabla 2.1.2. Caracteristicas morfométricas de la laguna de Las Madres, medidas en 2014.

VARIABLE VALOR VARIABLE VALOR
Longitud maxima (m) 349 Volumen (m3) 201022
Anchura maxima (m) 120 Area (Ha) 3,44
Profundidad méaxima (Zmax, m) 15,5 Desarrollo del volumen 1,12
Profundidad media (Zmed, M) 5,8 Desarrollo del perimetro 1,59
Zmed:Zmax 0,37 Islas (m?) 0
Profundidad relativa (%) 74 Exposicién al viento (m) 140
Perimetro (m) 1043

Figura 2.2. Mapa batimétrico de la laguna de Las Madres, con las isolineas de profundidad
representadas cada dos metros; este mapa fue llevado a cabo en 2014 (Miguel Alvarez

Cobelas, datos inéditos).
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Raro es el afio en que la columna vertical se mezcla por completo en
otofo, puesto que la circulacién del agua ocurre muy despacio durante mas de 3
meses 0 mas, y rara vez llega a mezclarse por completo. Esto es debido
principalmente a que se produce un enfriamiento por conveccién en un contexto
de clima suave con insignificantes efectos del viento, ya que el lago es pequefio y
esta rodeado de cuestas escarpadas, especialmente por su zona meridional.
Siempre suele quedar una capa nefelométrica profunda que no se mezcla en las
zonas de la cubeta inferiores a los 10 metros (Alvarez-Cobelas et al. 1993, Velasco
et al. 1996, Alvarez-Cobelas et al. 2005a). En ese sentido, la laguna se comporta
como otras lagunas de origen minero (Tabla 2.1.2), tanto espafiolas (Huelva;
Sanchez-Espana et al. 2009) como extranjeras (Alemania, Boehrer et al. 2009;
Chequia, Hrdinka et al. 2013).

El calcio y el sulfato son los principales iones (Tabla 2.1.3), por lo que sus aguas
son predominantemente sulfatadas calcicas y de caracter mesotroéfico. La laguna
apenas sufre aportes contaminantes.
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Tabla 2.1.3. Rangos de las principales variables limnoldgicas en la laguna de Las Madres
para el periodo 1992-2011. (“org.”, organic; “Tot.”, total)(WEB 2).

VARIABLE RANGO VARIABLE RANGO
Temperatura del agua (2C) 6,4-28,2 Calcio (meq/L) 8,0-13,1
Transparencia del agua (m) 0,3-7,2 Magnesio (meq/L) 8,0-8,3
Extincién de la luz (m™) 0,3-4,6 Sodio (meg/L) 9,20-11,30
Oxigeno disuelto (mg/L) 0,0-19,5 Potasio (meq/L) 0,40-0,60
Conductividad (uS/cm) 1400-4000 Nitrato (mg/L) 0,00-27,40
pH 4,1-8,4 Nitrito (mg/L) 0,00-1,27
Alcalinidad (meq/L) 3,4-8,0 Amonio (mg/L) 0,00-2,87
Carbono org. disuelto (mg C/L) 3,1-24,9 Nitrégeno Tot. (mg N/L)  0,12-8,46
Carbono org. Tot.(mg C/L) 5,4-39,5 Ortofosfato (mg/L) 0,00-0,22
Materia total (mg/L) 1750-4214 Fésforo Tot. (mg P/L) 0,00-1,30
Materia en suspensién (mg/L) 0,5-84,0 Sulfuro (mg/L) 0,00-0,08
Silice (mg Si/L) 0,1-13,1 Hierro Tot. (mg/L) 0,48-20,73
Sulfato (meq/L) 2,2-45,8 ManganesoTot. (mg/L) 0,38-12,60
Cloruro (meq/L) 6,7-7,9 Clorofila "a" (ug/L) 0,10-37,20

La laguna esta rodeada de una orla de vegetacidon emergente (Fig. 2.1B),
a base de enea (Typha domingensis Pers.) y carrizo (Phragmites australis (Cav.)
Trin. ex Steudel). Sus fondos son andxicos, pues experimenta una gran produccién
vegetal de fanerégamas en sus orillas, la cual —cuando se descompone a finales
del otofio— se acumula en los fondos del lago, pues este no tiene emisario alguno
de entrada o salida, y consume el oxigeno disuelto durante los procesos de
mineralizacion de la materia organica.

Ademas de la orla litoral de heldfitos, en las zonas mas someras del lago
aparece el interesante hidréfito Najas marina Linnaeus (Gil 1991). Entre los
animales bentdnicos, se cuentan numerosos insectos Heterdpteros, Coledpteros
y Odonatos (Garcia Avilés 2002a, b; Mohammed 2010), Chironémidos de los
grupos Procladius cf. choreus (Meigen), Stictochironomus cf. sticticus (Fabricius) y
Chironomus cf. plumosus (Linnaeus) (Oscar Soriano, comunicacion personal) e
incluso la curiosa gamba de agua dulce Atyaephyra desmaresti (Millet) (Javier
Garcia Avilés, comunicacion personal).
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En el plancton, amén de bacterias de multiples grupos (es comun el olor
a sulfuros en verano, mediado a veces por microorganismos), picoplancton
autétrofo, Ciliados (Didinium spp., Vorticella sp. y otras especies) y nanoflagelados
heterdtrofos (Gymnodinium spp., entre otros), son comunes las Diatomeas
(Cyclotella ocellata), los Dinoflagelados (Peridinium spp.) y las Clorofitas
(Planctonema vy varias chlorococcales; Tabla 2.1.4). En cuanto al zooplancton, hay
numerosas especies de Rotiferos, varias de Cladéceros y dos Copépodos (Tabla
2.1.5).

Entre las algas bentdnicas se encuentran Amphora pediculus (Kitzing)
Grunow, Amphora sp., Aulacoseira sp., Cocconeis placentula Ehrenberg,
Cocconeis sp., Denticula kuentzingii Grunow, Diploneis parma Cleve, Diploneis sp.,
Eunotia sp., Fallacia pygmaea (Kitzing) A.J. Stickle et D.G. Mann y Gomphonema
sp. (Matilde Segura, comunicacidn personal).

La comunidad de peces estd compuesta por Cyprinus carpio Linnaeus,
Gambusia holbrooki (Girard), Lepomis gibbosus (Linnaeus) y Micropterus
salmoides (Lacépede) (Garcia Avilés et al. 1999). La avifauna de Anatidas presente
en Las Madres no cria, pero se pueden observar algunas aves de paso. Hay
también una colonia de unas 20 ocas domésticas que viven en un gallinero
cercano y fertilizan el agua con sus deyecciones, si bien no son una fuente
importante de nutrientes para el fitoplancton (Alvarez Cobelas, comunicacién
personal). Otras especies de aves que aparecen en esta laguna pueden
consultarse en Garcia Avilés et al. (1999).

Toda esta informacion puede ser ampliada y completada con la de los
trabajos de Alvarez-Cobelas et al. (2000, 2002, 2005a, 2006a, b), Garcia Avilés
(200243, b), Garcia Avilés et al. (1999), Rojo et al. (1999), Velasco et al. (1996) y
Hernandez et al. (2015). También puede consultarse la hoja “web”
www.humedalesibericos.com.
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Tabla 2.1.4. Principales especies del fitoplancton encontradas en la laguna de Las
Madresen el periodo 1992-2011.

CIANOBACTERIAS

Anabaena sp.

Merismopedia tenuissima
Lemmermann

Anabaenopsis elenkinii V.V. Miller

Phormidium sp.

Geitlerinema splendidum (Greville ex Gomont)
Anagnostidis

Pseudanabaena sp.

Geitlerinema sp.

Limnothrix sp.

Planktothrix agardhii (Gomont) Anagnostidis
et Komarek

Synechococcus sp.

CLOROFICEAS

Botryococcus braunii Kitzing

Monoraphidium tortile (West et G.S.
West) Komarkova-Legnerova

Botryococcus sp.

Oocystis lacustris Chodat

Chlamydomonas cf. microsphaerella Pascher
et Jahoda

Oocystis sp.

Chlamydomonas (agloe) sp.

Pteromonas sp.

Chlamydomonas spp.

Planctonema lauterbornii Schmidle

Chlorella sp.

Scourfieldia complanata G.S. West

Chlorogonium sp.

Scenedesmus acuminatus
(Lagerheim) Chodat

Chloromonas sp.

Scenedesmus acutus Meyen

Coelastrum astroideum De Notaris

Scenedesmus arcuatus
(Lemmermann) Lemmermann

Coelastrum microporum Nageli

Scenedesmus bicaudatus (Hansgirg)
Chodat

Coenocystis sp.

Scenedesmus ecornis (Ehrenberg)
Chodat

Didymocystis bicellularis (R. Chodat) Komarek

Scenedesmus linearis Komarek

Elakatothrix gelatinosa Wille

Scenedesmus sp.

Lagerheimia genevensis (Chodat) Chodat

Tetrachlorella alternans (G.M. Smith)
Korshikov

Monoraphidium contortum (Thuret)
Komarkova-Legnerova

Oocystis cf. marssonii Lemmermann

Monoraphidium komarkovae Nygaard

Tetraedron minimum (A. Braun)
Hansgirg
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Tabla 2.1.4. (Continua).

Monoraphidium minutum (N&ageli) Komarkova-
Legnerova

Tetraselmis sp.

CRIPTOFICEAS

Chroomonas sp.

Cryptomonas rostratiformis Skuja

Cryptomonas erosa Ehrenberg

Cryptomonas sp.

Cryptomonas marssonii Skuja

Rhodomonas minuta Skuja

Cryptomonas phaseolus Skuja

Rhodomonas sp.

CRISOFICEAS

Chromulina sp.

Dinobryon crenulatum West et G.S.
West

Chrysochromulina parva Lackey

Monosiga sp.

Chrysococcus rufescens G.A. Klebs

Kephyrion sp.

Chrysococcus sp.

Ochromonas sp.

Chrysococcus sp.

DIATOMEAS

Achnanthes sp.

Fragilaria ulna (Nitzsch) Lange-
Bertalot

Asterionella formosa Hassall

Fragilaria sp.

Cyclotella cf. comensis Grunow

Navicula sp.

Cyclotella distinguenda Hustedt

Nitzschia acicularis (Kutzing) W.M.
Smith

Cyclotella meneghiniana Kitzing

Nitzschia gracilis Hantzsch

Cyclotella ocellata Pantocsek

Nitzschia palea (Kiitzing) W. Smith

Cyclotella sp.

Nitzschia sigmoidea (Nitzsch) W.
Smith

Fragilaria acus (Kiitzing) Lange-Bertalot

Nitzschia sp.

Fragilaria cf. delicatissima (W. Smith) Lange-
Bertalot

DESMIDIACEAS

Cosmarium sp.

DINOFLAGELADAS

Ceratium hirundinella Schrank

Peridiniopsis borgei Lemmermann

Gymnodinium sp.

Peridinium inconspicuum
Lemmermann

Katodinium fungiforme (Anissimova) Fott

Peridinium willei Huitfeldt-Kaas

Katodinium sp.
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Tabla 2.1.4. (Continua).

EUGLENOFICEAS

Euglena sp.

Trachelomonassp.

Phacus longicauda (Ehrenberg) Dujardin

Tabla 2.1.5. Principales especies de zooplancton registradas en la laguna de Las Madres

(1992-2011).

ROTIFEROS

Anuraeopsis fissa Gosse

Lecane closterocerca (Schmarda)

Bdeloidea Lecane luna (O.F. Miiller)
Brachionus sp. Lecane sp.
Cephalodella sp. Lepadella cf. acuminata (Ehrenberg)

Colurella sp.

Lepadella ovalis (O.F. Miiller)

Euchlanis dilatata Ehrenberg

Lepadella patella (O.F. Miiller)

Filinia hofmanni Koste

Notholca acuminata (Ehrenberg)

Hexarthra fennica (Levander)

Polyarthra dolichoptera ldelson

Keratella cochlearis (Gosse)

Synchaetapectinata Ehrenberg

Keratella quadrata O.F. Miiller

Trichocerca sp.

Lecane bulla (Gosse)

CLADOCEROS

Alona sp.

Daphnia longispina (O.F. Miiller)

Bosmina longirostris (O.F. Muller)

Daphnia sp.

Ceriodaphnia reticulata (Jurine)

Diaphanosoma brachyurum (Liévin)

Chydorus sp.

COPEPODOS

Arctodiaptomus salinus (Daday)

| Tropocyclops prasinus (Fischer)
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2.2. CAMPANAS DE MUESTREO

Las muestras se recogieron desde una Unica estaciéon de muestreo,
sefializada con una boya y situada en el centro de la laguna donde se alcanzaron
los 13 metros de profundidad en las épocas de mayor volumen de agua. Los
muestreos se realizaron mensualmente durante 20 afios, desde el mes de enero
de 1992 hasta el de diciembre de 2011, siempre en la misma franja horaria, de las
10:00 a las 12:00 horas de la mafana.

Los muestreos mensuales durante varios afios son suficientes para
detectar la variabilidad del fitoplancton y su periodicidad (Jassby et al. 2004,
Winder & Cloern 2010), si bien es verdad que su varianza explicada puede verse
subestimada y sus promedios pueden variar de unos afios a otros (Winder &
Cloern 2010).

2.3. VARIABLES ESTUDIADAS
2.3.1. Variables abidticas

La estacionalidad de la biomasa de fitoplancton esta determinada por las
fluctuaciones de la radiacion solar, el ambiente luminoso subacudtico, la capa de
mezcla térmica y la disponibilidad de nutrientes (Harris 1986, Reynolds 2006). La
variabilidad de las mismas viene condicionada por la climatologia local (Harris
1986, Alvarez-Cobelas et al. 2005a, Reynolds 2006, De Senerpont Domis et al.
2013). En esta Tesis no analizaremos el efecto de los frentes nubosos, pues
requiere de un muestreo practicamente diario del plancton que no es sostenible
a largo plazo. Sin embargo, si se han considerado las anomalias en los patrones de
circulacion atmosférica (las teleconexiones), puesto que se ha demostrado que
afectan a las variables hidroldgicas y climaticas locales de la Peninsula Ibérica
(Lopez-Bustins et al. 2008, Lopez & Francés 2013).
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2.3.1.1. Climatologia regional.-

Las diferencias de energia entre las distintas partes de la Tierra se
equilibran mediante la redistribucion de calor a través de la circulacion
atmosférica, la circulacidn ocednica y su interaccion, condicionando Ia
climatologia regional y con ello, en parte, el clima local por todo el mundo
(Stenseth et al. 2003, Trenberth & Stepaniak 2004). Estos cambios simultaneos en
los patrones de circulacién atmosférica, oceanica y su interaccién son lo que se
conoce como “teleconexiones climaticas” (Stenseth et al. 2003).

Los diferentes patrones de circulacidn atmosférica provienen del analisis
de la cartografia global de promedios mensuales de presion atmosférica a
diferentes alturas de la atmésfera (Wallace & Gutzler 1981, Barnston & Livezey
1987, Van Den Dool et al. 2000). Los principales patrones de circulacion
atmosférica que condicionan la climatologia regional de Europa son la Oscilacion
del Atlantico Norte (NAO), la Oscilacién del Artico (AO) y la oscilacion del Atlantico
Oriental (Thompson & Wallace 1998, Hurrell & Desser 2010, Barnston & Livezey
1987). Pero también pueden actuar sobre ella la corriente del Golfo (Taylor &
Stephens 1980, Taylor 1996, Hall et al. 2004, Minobe et al. 2008) y la Oscilacion
meriodional de El Nifio (Brénnimann et al. 2007).

Finalmente, no analizaremos aqui la Oscilacion del Mediterraneo y la
Oscilacion del Mediterraneo Oeste, porque no disponemos de datos para toda el
periodo de estudio (1992-2011) y ambas carece de efecto notable sobre la
climatologia local de nuestra area de estudio (Lépez-Bustins et al. 2008).

A) La oscilacion en el Atldntico Norte (acrénimo en inglés, NAO)

Es una fluctuacidn en la masa atmosférica que afecta a la variabilidad
climatica del Hemisferio Norte (Barnston & Livezey 1987, Hurrell 1995, Hurrell et
al. 2003), siendo su influencia mas patente en la Peninsula Ibérica durante el
semestre frio (Esteban-Parra et al. 1998). Sus anomalias se cuantifican mediante
el indice de la Oscilacién del Atlantico Norte (NAO, North Atlantic Oscillation), el
cual mide la diferencia de presidn atmosférica entre la estacidn meteoroldgica de
Islandia (sistema permanente de baja presidn) y la estacién de las Azores (sistema
permanente de alta presién). Sus fuerzas relativas y posicion condicionan la
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direccién y la fuerza de los vientos que cruzan el Atlantico desde el Oeste hasta el
centro de Europa, afectando a la distribucién espacial de la temperatura, la
humedad y las tormentas (Hurrell 1995, Hurrell & Desser 2010).

Cuando sus valores superan la unidad (fase positiva), el centro de alta
presién subtropical en las Azores es mas fuerte de lo normal y la depresion polar
en Islandia es mas profunda de lo normal, resultando los inviernos mas calidos y
lluviosos en Europa, pero siendo secos en su parte meridional (Hurrell 1995,
Hurrell et al. 2003, Hurrell & Desser 2010). Por el contrario, cuando sus valores
estan por debajo de -1 (fase negativa), el invierno en el norte de Europa es mas
frio y seco, mientras que la cuenca del Mediterraneo recibe frentes tormentosos
que se traducen en lluvias en la Europa del sur y en Africa del norte (Hurrell 1995,
Hurrell & Desser 2010). Sus efectos en la climatologia local de la Peninsula Ibérica
son bien conocidos (Trigo et al. 2004, Lépez-Bustins et al. 2008).

Los valores del NAO mensuales de enero 1950 hasta diciembre 2014,
calculados mediante el procedimiento de funciones ortogonales empiricas, se
obtuvieron del Centro de Prediccion Climdtica del Servicio Nacional de
Climatologia de la Administracién Ocednica y Atmosférica Nacional del Gobierno
de los Estados Unidos de América, disponibles en la red (WEB 4). Como los
resultados pueden diferir segun la metodologia de calculo o si el indice es anual,
invernal o mensual (Gerten & Adrian 2002), se optd por trabajar también con los
indices invernales que se estiman mediante el promedio mensual de diciembre a
marzo.

B) Laoscilacidn en el Artico (acrénimo en inglés, AO)

También conocida como modo anular del Hemisferio Norte (NAM,
acrénimo en inglés), es otra fluctuacion en la masa atmosférica que afecta a la
variabilidad climatica del Hemisferio Norte, muy relacionada con el NAO (Wallace
2000, Thompson et al. 2000, Feldstein & Franzke 2006). Al igual que la anterior,
es mas patente en invierno y afecta a la circulacion de los vientos, la temperatura
del aire en superficie y las precipitaciones (Thompson & Wallace 1998, Thompson
et al. 2000).
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Sus anomalias se cuantifican mediante elindice de Oscilacién del Artico
(Arctic Oscillation), que mide la diferencia de presién atmosférica sobre el nivel
del mar entre el Artico (alnorte de los 202 N) y las latitudes medias (alrededor
459N, sobre Burdeos, Francia), siendo ambas opuestas.

Un indice positivo del AO supone que la presién atmosférica en el Artico
es baja, mientras que en las latitudes medias es alta, lo cual genera una circulacion
atmosférica de oeste a este que impide que el aire frio procedente de la region
Polar descienda a latitudes mas bajas. Esto provoca que la zona septentrional de
Europa sea mas humeda, mientras que el Mediterraneo resulte mas seco
(Thompson & Wallace 1998 y 2000, Thompson et al. 2000). En su fase negativa, la
presidn en la region polar es mas alta, pero se reduce en latitudes medias, por lo
que el aire frio del Artico se adentra hacia latitudes mas bajas. La corriente
atmosférica de las latitudes medias adopta un patrén ondulado con crestas de
gran amplitud, provocando un tiempo inusualmente frio en Europa (Thompson &
Wallace 1998 y 2000, Thompson et al. 2000). Algunos estudios recientes
demuestran los efectos de la oscilacién del Artico sobre la climatologia local de la
Peninsula Ibérica (Lopez-Bustins et al. 2008, Lépez & Francés 2013).

Los valores mensuales e invernales del AO (noviembre a marzo), desde
enero 1950 hasta diciembre 2014, se consiguieron del Centro de Prediccion
Climatica del Servicio Nacional de Climatologia de la Administraciéon Oceanica y
Atmosférica Nacional del Gobierno de los Estados Unidos de América, disponibles
su “web” (WEB 4). Los indices invernales se estimaron mediante el promedio
mensual desde diciembre a marzo.

C) _Laoscilacidn en el Atlantico Oriental (acrénimo en inglés, EA)

Es uno de los patrones de climatologia mas importantes del Atlantico
Norte en el que la masa atmosférica oscila en un gradiente noroeste-suroeste
sobre Europa, situdndose su linea central entre Inglaterra y Francia (Barnston &
Livezey 1987). El gradiente se forma por un centro de alta presién bien definido,
en el norte del océano Atlantico (552N, 202W) y, con menor influencia, una banda
muy difusa de signo opuesto, que se extiende por este-noreste-oeste- suroeste
(20-35°N, 0-102W), colocandose por encima del norte de Africa y del mar
Mediterraneo (Fig. 2.3; Barnston & Livezey 1987, Sdenz et al. 2001, WEB 5).
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Sus anomalias se cuantifican mediante el indice de la oscilacién del
Atlantico Oriental (EA, Eastern Atlantic Oscillation), cuya fase positiva
correspondea mayores presiones en la zona meridional que promueven la
incursién de vientos calientes por el suroeste atlantico de la Peninsula Ibérica
procedentes del océano, las cuales ascienden hasta el norte de Europa (Fig. 2.3;
Barnston & Livezey 1987, Sdenz et al. 2001). Durante esa fase, Europa presenta
temperaturas mas calidas, al igual que la Peninsula Ibérica (Sdenz et al. 2001).Pero
en la fase negativa, los centros de presion se desplazan hacia el norte y centro del
Atlantico de forma que el sur de Europa recibe una masa de aire frio procedente
del centro continental, la cual rebaja sus temperaturas (Fig. 2.3; Sdenz et al. 2001).

Los valores mensuales del EA desde enero 1950 hasta diciembre 2014 se
obtuvieron del Centro de Prediccion Climatica del Servicio Nacional de
Climatologia de la Administracidon Oceanica y Atmosférica Nacional del Gobierno
de los Estados Unidos de América, disponibles su “web” (WEB 4).

Figura 2.3. A. Esquema de la fase positiva de la oscilacion del Atlantico Oriental (EA), en el
que las flechas rojas representan vientos calidos procedentes del Atlantico. B. Fase
negativa del EA, donde las flechas representan vientos frios procedentes del norte de la
Europa continental. La estrella dorada indica la localizacion de la laguna de Las Madres.
Mapas vacios, obtenidos en la “web” (WEB 1).
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D) La oscilacidn de la corriente meridional de El Nifio (acrénimo en inglés,

ENSO)

Es un fendmeno meteorolégico que empieza a finales de diciembre en la
zona intertropical (costas septentrionales del Pacifico de Pert y Ecuador) porel
choque entre dos corrientes marinas antagdnicas (McPhaden et al. 2006, Latif &
Keenlyside 2009). Mientras que una es de agua célida procedente del Hemisferio
Norte, la otra es de agua fria procedente de la costa central de Chile (corriente de
Humboldt o de Pert). Esto provoca intensas lluvias que afectan principalmente a
América del Sur, abarcando tanto las costas atlanticas como las del Pacifico, si
bien sus efectos alcanzan también el clima de Europa a escalas interanuales e
intra-estacionales (Pozo-Vazquez et al. 2005, Ineson & Scaife 2009, Nieves
Lorenzo et al. 2010 ).

Durante el extremo caliente del ENSO, coincidiendo con fases negativas
del NAO, se reduce el gradiente de presion en el Atlantico Norte, cuyo centro se
caracteriza por anomalias negativas, mientras que por encima de los 602 norte se
observan anomalias positivas (Moron & Gouirand 2003, Pozo-Vazquez et al.
2005). De forma opuesta, coincidiendo con fases positivas del NAO, durante el
extremo frio del ENSO aumenta el gradiente de presion en el Atlantico Norte,
observandose anomalias positivas en el centro y negativas al norte de los 602 N
(Moron & Gouirand 2003, Pozo-Vazquez et al. 2005). Ambos extremos del ENSO
se asocian en la Peninsula Ibérica con la alteracidn de las precipitaciones y el
aumento de sequia, siendo la respuesta heterogénea espacialmente (Vicente-
Serrano 2005, Mufioz-Diaz & Rodrigo 2005).

Sus anomalias se cuantifican mediante un indice multivariante (MEI,
acréonimo en inglés de Multivariate ENSO Index), que se corresponde con la
primera componente principal de seis variables: la presidon a nivel del mar, el
viento en la superficie zonal y meridional, la temperatura de la superficie del agua,
la temperatura del aire de la superficie y la nubosidad del Océano Pacifico
(Mazzarella et al. 2013, Wolter & Timlin 1998 y 2011). Los valores altos de este
indice estdn directamente correlacionados con concentraciones altas de CO;
atmosférico, longitud del dia y temperatura, a pesar de que el ENSO no siga
estrictamente la periodicidad ciclica de estas variables (Mazzarella et al. 2013).
Los valores mensuales del MEI-ENSO, de enero 1992 hasta diciembre 2011, se
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obtuvieron de la “web” del International Center for Atmospheric Research Staff
(WEB 6).

E) Laoscilacidn de la corriente del Golfo (acrénimo en inglés, GSI)

La corriente del Golfo es una corriente oceanica superficial, calida y
salada con una anchura de 1000 km y una profundidad de 100 metros, que se
desplazadesde el golfo de Meéxico hasta la zona de 40°N y 50°W
(aproximadamente), a partir del cual se desdobla (Taylor 1996, Taylor & Stephens
1998). Por un lado, se mueve hacia el norte siguiendo la corriente del Atlantico
Norte y la Noruega, llegando a los mares de Noruega y Groenlandia, donde se
enfria en invierno y sumerge por su elevada salinidad. El hueco creado es
rellenado por aguas que, a su vez, aumentaran el flujo de la corriente del Golfo.
Por otro lado, discurre hacia el sur siguiendo la corriente de las Islas Canarias. La
circulacion de esta corriente es un importante regulador térmico de Norte
América y Europa, asegurando a nuestro continente un clima mas calido del
esperado para la latitud en que se encuentra (Taylor & Stephens 1998).

Se cuantifica mediante el indice de la Corriente del Golfo (GSI, acrénimo
en inglés; Gulf Stream Index), que representa la posicién de la pared norte de la
corriente (Taylor & Stephens 1980, Taylor 1996). Se calcula del modo siguiente:
para cada mes (serie temporal de 1966-2012), se recoge la latitud de la pared
norte de la corriente del Golfo en seis longitudes (79eW, 752W, 72°W, 70°W,
679W and 652W) y se aplica un Andlisis de Componentes Principales para
encontrar un patrén comun de variacion en las seis longitudes. El primer
componente principal representa una alta proporcion de la varianza y constituye
la mejor estimacidn del desplazamiento latitudinal de la corriente del Golfo
(George 2000).

Los valores bajos de GSI corresponden a desplazamientos de la corriente
del Golfo hacia el sur y condiciones climaticas inestables, mientras que los valores
altos significan desplazamientos hacia el norte, los cuales se relacionan con
patrones mas estables de climatologia (George 2000, Taylor 1996). Los valores
mensuales del GSI, de enero 1992 hasta diciembre 2011, se obtuvieron del
Plymouth Marine Laboratory (Reino Unido), disponibles en su pagina “web” (WEB
7).
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2.3.1.2. Climatologia local.-

Los registros de las variables de clima local se realizaron mediante una
estacion meteoroldgica situada a tres kildmetros al nordeste de la laguna, en una
sede del Instituto Eduardo Torroja del CSIC. La estacidn dispone de sensores que
recogen las medidas practicamente de forma continua, por lo que los registros
meteoroldgicos corresponden con promedios de cada diez minutos. Las variables
medidas fueron: temperatura del aire, radiacion solar incidente, la precipitacion,
la humedad relativa, velocidad y orientacién del viento. Posteriormente, se
controld la calidad y coherencia de los datos (Brunet et al. 2006) y se calcularon
los promedios diarios y mensuales para cada variable.

El indicador atmosférico principal del cambio climatico en Espafia es la
temperatura del aire (de Castro et al. 2005) y, de ahi, el interés de su medida en
esta Tesis, puesto que se espera un aumento de su promedio a lo largo de la serie
temporal. Ese es el principal motivo de usar aqui esta variable. Sin embargo, no
cabria descartar que se pudiese observar un efecto en la variabilidad de la
temperatura del aire. En efecto, el cambio climatico estd dando lugar a una
exacerbacién de los eventos extremos, es decir, a mas sequias y mas
inundaciones, mayores rangos estadisticos de pluviosidad y temperatura del aire
(de Castro et al. 2005).

Por ello, también se cuantificé para cada mes el promedio de la variacion
diaria de temperatura (su maximo menos su minimo), asi como el nimero de dias
con temperaturas maximas extremas en la laguna de Las Madres, es decir, los dias
en los que la temperatura maxima formaba parte del percentil-90 de la serie
temporal de temperaturas maximas durante el periodo 1992-2011. Ademas, se
realizd la misma estimacion utilizando la serie temporal de temperaturas maximas
del aire en la estacion del aeropuerto de Adolfo Suarez (Madrid-Barajas) para el
periodo 1961-2011, disponible en Internet (WEB 3).
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2.3.1.3. Propiedades fisicas de la laguna.-

Ademas de los nutrientes, la actividad fotosintética del fitoplancton
depende de la cantidad de la luz que recibe (Harris 1986, Reynolds 2006). El
ambiente luminoso subacudatico puede verse afectado por factores fisicos y
quimicos como la radiacion incidente, la transparencia del agua, los sélidos en
suspension, el color del agua, la clorofila “a” (Kirk 1994). En el caso del
fitoplancton, al ser un grupo de organismos carente de movilidad propia (a
excepcion de los flagelados y algunas Cianobacterias), su posicién en la columna
de agua sera determinante para estar en una zona iluminada y la circulaciéon
vertical y horizontal del aguacondicionarad su permanencia en ella (Harris 1986,
Wetzel 2001, Reynolds 2006).

La transparencia del agua se ha medido con un disco de Secchi de 25
centimetros de diametro. Es una medida rapida y cbmoda que se relaciona con la
penetracion de la luz en el agua y, fundamentalmente, con la materia en
suspension presente en ella (Preisendorfer 1986). Dicha penetracion afecta a la
fotosintesis del fitoplancton. Los datos del disco de Secchi se han complementado
a menudo con la medida del perfil de radiacion visible subacuatica, determinado
mediante un fotémetro LI-COR dotado de sonda esférica. Estos perfiles permiten
estimar la extincion de la luz en el agua, usando un modelo semi-logaritmico y
asumiendo que la extincidn es isétropa en la vertical, cosa que como primera
aproximacion esta justificada (Kirk 1994).

La capa iluminada de la columna de agua (Ze) es el espesor hasta el cual
llega el 1% de la radiacion luminosa incidente. Es una convencién, pues se sabe
que el fitoplancton puede fotosintetizar a intensidades luminosas por debajo de
esa cifra (Kirk 1994), especialmente en ambientes subtropicales, tropicales y
templados calidos como el del area de estudio. Estimar la capa iluminada
permitird posteriormente calcular el cociente capa iluminada:capa mezclada
(véase mas abajo).

La capa de mezcla superficial (Zn) se define como el espesor de la masa
de agua situado en la zona superior de la misma en el cual el gradiente térmico
no supera 0,5 C/metro. Se asume que en esta capa, el gradiente de densidades
no es excesivo, por lo que el agua esta mezclada y, por ende, el fitoplancton que
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permanece en ella, no siendo desplazado a zonas de la columna desde las que no
puede volver.

El cociente Zey:Zym (capa iluminada:capa mezclada) es una variable
compuesta que se puede relacionar con el predominio de unos u otros grupos de
fitoplancton durante el ciclo anual (Reynolds & Reynolds 1985).

Ademas de los anteriores, la temperatura del agua (2C) es otro factor
fisico a tener en cuenta puesto que afecta a los ciclos de conveccidn de la columna
de agua (Wetzel 2001), asi como al crecimiento del fitoplancton o a otras variables
fisioldgicas como la ingestidn de nutrientes (Harris 1986). Mas aun, también es
de interés a nivel de comunidad, ya que la diferenciacion de nicho en la busqueda
de la temperatura éptima es muy amplia (Harris 1986). El perfil de la temperatura
del agua se midid mediante una sonda YSI (Yellow Springs Instruments Co. Inc.,
Yellow Springs, OH, USA) durante 15 afios y después con un equipo CTD de SeaBird
Electronics (Bellevue, WA, USA). Esta variable sirve, ademas de por si misma, para
estimar la variable Z,, (véase mas arriba). También se calculd la temperatura
promedio de las tres capas (epilimnion, termoclina e hipolimnion) de la columna
de agua para cada mes.

Ademas, mediante el analisis de los perfiles de temperatura se cuantificé
laintensidad de la estratificacion durante los meses de junio, julio y agosto cuando
es mas acusada. Se trata de la resistencia térmica (Fig. 2.4A), la cual se definié
como la pendiente de la termoclina a partir del perfil de temperatura, entre el
punto de inflexidon que delimita epilimnion y metalimnion y el punto de inflexién
que delimita metalimnion e hipolimnion (Wetzel 2001). La termoclina
corresponde con la mayor tasa de disminucion de temperatura respecto a la
profundidad y es donde se produce la mayor resistencia térmica relativa (Wetzel
2001).
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Figura 2.4. A. Perfil de temperatura de la laguna de Las Madres para el mes de julio de 2004
(circulos negros), su ajuste a una funcion sigmoide (linea continua roja) y la pendiente de
su resistencia térmica (linea discontinua negra). B. Ajuste a la funcién sigmoide (linea roja)
y su segunda derivada (linea azul) cuyos puntos de inflexion delimitan epilimnion,
metalimnion e hipolimnion. Los datos han sido estandarizados para poder comparar el
ajuste junto con su derivada.

Para ello, se representd el gradiente de temperatura poniendo la
profundidad en el eje de las abscisas y la temperatura en las ordenadas (Fig. 2.4)
para ajustarposteriormente la curva obtenida a una funcién sigmoide S(x) de
cuatro parametros (P; a P4):

Py

Sx)=P; + (ec. 1)

1+exp[—_(xP;P3)]

La bondad del ajuste se estimé mediante el estadistico X%, que se calcula
a partir de los datos observados (Yi), los datos estimados por el ajuste sigmoidal
(Vi) y el nimero total de profundidades muestreadas en el perfil de temperatura.
2 N i—¥)?
Xi = Yimi— 5 (ec. 2)
i
Después, la bondad del ajuste se comprobd mediante la metodologia de
Monte Carlo (Gotelli & Ellison 2004) en la que se simularon 999 estadisticos
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xi’mediante la permutacidn de los datos observados (Yi). La significacién se estimé
mediante un histograma de los estadisticos simulados junto con el observado,
cuya posicidn relativa corresponde con el valor de probabilidad (Fig. 2.5).

250
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Figura 2.5. Ejemplo de la estimacién de la significacion de un “test” estadistico mediante
la metodologia de Monte Carlo. En este caso, el estadistico calculado con los valores
observados (OBS) se situé dentro del percentil 1% del histograma de estadisticos
simulados, por lo que el valor de probabilidad del “test” es igual a 0,01.

Finalmente, mediante el analisis de su segunda derivada S"(x), se estimod
el espesor del epilimnion, puesto que se corresponde con la profundidad en la
que se produce el valor minimo de la segunda derivada y el inicio del hipolimnion,
cuyo su limite superior es la profundidad en la que ocurre el valor maximo de la
segunda derivada (Fig. 2.4B). También se averigud la profundidad a la que se
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produjo el mayor gradiente de temperatura; es la profundidad a la que se anula
la segunda derivada (Fig. 2.4B).

G — P —eXp[_(xP—4P3)] . 1—eXp[_(xP—4P3)]

Py Py (1+eXp[_(xP_4P3)D3

(ec. 3)

La pendiente de la recta formada por estas tres estimaciones
corresponde a la resistencia térmica, la cual se determiné mediante regresion por
minimos cuadrados (Fig. 2.4A).

Otro método para cuantificar la intensidad de la estratificacion es
mediante la diferencia de los promedios de temperatura entre el epilimnion y el
hipolimnion (Kraemer et al. 2015), cuyos espesores de estimaron mediante el
primer método. Como la laguna de Las Madres tiene una capa nefelométrica
profunda, se considerd que en el punto de muestreo la profundidad maxima que
podia alcanzar el hipolimnion fuese de 9 metros.

2.3.1.4. Los nutrientes.-

Los nutrientes principales que se transforman en la fotosintesis son el
bicarbonato, el nitrogeno y el fésforo, todos ellos presentes en el agua de la
laguna (Harris 1986, Wetzel 2001, Reynolds 2006). El nitrégeno se puede
encontrar como nitrito, nitrato, amonio y nitrégeno organico. El fésforo se puede
encontrar en el ortofosfato, polifosfato y fésforo organico (Harris 1986, Wetzel
2001, Reynolds 2006).

Durante los veinte afios del periodo de estudio, en cada muestreo se
recogieron 5 litros de agua de la laguna mediante una botella Niskin a varias
profundidades en la columna de agua. Casi inmediatamente después de su llegada
al laboratorio, el nitréogeno y el fésforo totales, el ortofosfato, el nitrato y el
amoniose midieronen muestras integradas de cada capa (epi-, hipolimnion y
termoclina) de la columna de agua, siguiendo métodos estandarizados (APHA
2005). Aunque la silice puede ser importante para el desarrollo de las Diatomeas
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(Reynolds 2006), la concentracidén elevada presente en Las Madres en todo
momento (Tabla 2.1.3), indica que pocas veces debe ser limitante y, por eso, se
ha excluido del analisis a largo plazo.

A pesar de que también se midieron el nitrito y la clorofila “a” del
fitoplancton, en esta tesis doctoral no se comentara el comportamiento de estas
variables. Por un lado, el nitrito no es un factor limitante en esta laguna para la
nutricién del fitoplancton (Tabla 2.1.3). Por otro lado, la medida de la clorofila “a”
se ve incrementada por la clorofila detritica, que no es funcional, por lo que se ha
preferido utilizar la biomasa fitoplancténica como variable dependiente esencial.

Finalmente, hay otras variables que también se han medido a lo largo de
estos afnos, pero que no se han considerado en esta Tesis. Por un lado, se midieron
el carbonato (organico e inorgdnico) y sales como el cloruro, sulfato o
bicarbonato, si bien no se hizo de forma regular, por lo que no se dispone de series
temporales lo suficientemente largas como para poderlas comparar con las del
fitoplancton. Por otro lado, también se midieron el pH y la concentracidon de
oxigeno disuelto en el agua, pero se descartaron porque su seial resulta de
multiples procesos, por lo que su descomposicion resulta compleja y su
interpretacion seria muy especulativa. Un ejemplo claro es el oxigeno, que se
origina en procesos abidticos como la oxido-reduccidn, en intercambios entre la
atmosfera y el lago, y también se debe a procesos bidticos como la fotosintesis
del plancton y del bentos vegetal o la respiracion de los organismos.

2.3.2. Variables biédticas: Bacterias, fitoplancton y zooplancton

Las muestras se tomaron integrandolas a toda la capa fdtica (Z..), por lo
tanto, para cada fecha de muestreo hay una Unica muestra integrada. Las de
fitoplancton lo fueron mensualmente durante los 20 afios de estudio, pero las de
bacterias comenzaron en el mes de enero 1997 y las de zooplancton en el mes de
enero de 2003. Para concentrar el zooplancton de Rotiferos y Crustaceos, se
tomaron alicuotas en todas las profundidades desde la superficie a los nueve
metros, se mezclaron bien y se filtraron a través de un filtro de nytal de 45 um de
poro; como minimo se filtraron 30 litros en cada muestreo, pero en algunas

ocasiones de muy baja densidad llegamos a filtrar hasta 60 litros.
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Las bacterias y el picoplancton se fijaron con formol al 4%
inmediatamente después de la toma de muestras (Weisse 1988). Las bacterias se
midieron y contaron mediante microscopia de epifluorescencia, tras tefiirlas con
acridina siguiendo la metodologia de Hobbie et al.(1977). El picoplancton se midié
y se contd sin tefiir, siguiendo los protocolos de Weisse (1988).

El fitoplancton y los Ciliados se fijaron con lugol, pero este ultimo grupo
nunca fue abundante y se descartd de los analisis subsiguientes. El fitoplancton
se identificé y conté inmediatamente, dentro de los 6 primeros meses, para
reducir el riesgo de deterioro de las muestras. Todas las muestras de plancton se
identificaron y contaron de forma independiente.

La identificacion y recuento del plancton se realizé mediante un
microscopio invertido. Se usaron dos diferentes: un Zeiss-35 y un Olympus IM-
TO1, usando libros estandares de taxonomia. Los biovolimenes y las biomasas se
calcularon siguiendo protocolos estandares (Rott 1981, McCauley 1984). La
estimacidn del biovolumen se realizé con los patrones geométricos de cada una
de las especies (McCauley 1984).

Las identificaciones se realizaron en poblaciones y no en individuos, es
decir, examinando la morfologia de un nimero variable de organismos escogidos
al azar en una poblacién determinada. Como el objetivo era minimizar el error de
recuento (Rott 1981), en cada muestra se contaron como minimo 400 individuos
de las especies mas abundantes. Al menos 20 individuos de cada forma fueron
medidos mensualmente para obtener las estimaciones de biovolumen. Para ello,
se utilizaron las formulas geométricas (Rott 1981).

Para facilitar su estudio y comparacién, las biomasas de bacterias,
fitoplancton y zooplancton se expresaron en una misma unidad de carbono: pg
C/L. En el caso del fitoplancton se emplearon diversas ecuaciones (Barén
Rodriguez 2011) segun cada grupo principal (Tabla 2.3.1).

En el caso del zooplancton (Rotiferos, Claddceros y Copépodos) se utilizd
la siguiente formula: pgC/L= 0,48 - PS (ug) (Anderson & Hessen 1991). Para
expresar el biovolumen poblacional (um?3/L) en peso fresco (PF) se asumié que 1
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pg = 10° um?3y para convertir aquél en peso seco (PS) se asumié que PS =0,1- PF
(ug).
Tabla 2.3.1. Ecuaciones empleadas para expresar la biomasa del fitoplancton en carbono.

*Incluye las Cianobacterias, las Criptoficeas, las Crisoficeas, las Euglenoficeas, las
Cloroficeas y las Desmidiaceas.

Organismos Férmula
Dinoflagelados | pugC/L=0,76 x 10 x (um3/mL)%8°
Diatomeas ugC/L= 0,288 x 1073 x (um3/mL)%8
Resto* ugC/L= 0,216 x 1073 x (um3/mL)%9°

2.4. METODOS ESTADISTICOS

Para la presente Tesis, desde enero de 1992 a diciembre de 2011, se
muestred a intervalos mensuales la biomasa del fitoplancton (n =240) y, con
objeto de identificar los factores abidticos que pudiesen condicionar su dindmica,
se midieron en los mismos intervalos de tiempo las siguientes variables:

e CLIMATOLOGIA LOCAL: velocidad del viento, temperatura del
aire, radiacion solar incidente y precipitacion

e CLIMATOLOGIA REGIONAL: Anomalias de la oscilacion del
Atlantico Norte (NAO), la oscilacion del Artico (AO), la oscilacién
del Atlantico Oriental (EA), la oscilacidn del Nifio-Sur (ENSO) y la
corriente del Golfo (GSI)

e PROPIEDADES FISICAS DE LA LAGUNA: transparencia del agua,
capa fética de la columna de agua (Ze,), capa de mezcla
superficial (Zw), el cociente Zey:Zm (capa iluminada:capa
mezclada) y temperatura del agua

e NUTRIENTES: concentraciones de nitrato, amonio y ortofosfato,
asi como las de nitrégeno y fosforo totales.
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Igualmente, con objeto de identificar si factores bidticos pudiesen tener
un papel relevante en la dinamica del fitoplancton, se muestred a intervalos
mensuales la biomasa de bacterias desde enero de 1997 hasta diciembre de 2011
(n =180) y la biomasa del zooplancton, desde enero de 2003 hasta diciembre de
2011 (n = 108).

Para poder identificar los efectos ambientales que suceden a largo plazo
sobre el fitoplancton de la laguna de Las Madres, en la presente Tesis se ha
estudiado la dinamica de su biomasa y también la de sus 21 variables predictoras
potenciales segun la bibliografia conocida, clasificandolas en factores de
climatologia regional, climatologia local, propiedades fisicas de la columna de
agua, nutrientes de la laguna y factores bidticos. Como cada uno de estos factores
puede actuar a diferentes escalas temporales se ha identificado y descrito su
tendencia, periodicidad y estacionalidad o fenologia observadas a lo largo de toda
la serie, asi como los principales cambios diferenciales entre las fases de
crecimiento lento (noviembre a febrero) y rapido (marzo a octubre) del
fitoplancton.

La dindamica del fitoplancton responde a multiples factores que pueden
interactuar entre si, por lo que posteriormente se aplicd un disefio estadistico que
presenta una relacién jerarquica y causal (Fig. 2.6). Se identificaron los factores de
climatologia regional que pudiesen controlar la climatologia local, los factores de
climatologia regional y local que pudiesen condicionar las series temporales de las
propiedades fisicas, los factores de climatologia regional, local y propiedades
fisicas que pudiesen condicionar a la dinamica de los nutrientes en la laguna.
Finalmente, se seleccionaron los factores condicionantes de la biomasa del
fitoplancton entre las variables de climatologia regional y local, las propiedades
fisicas de la columna de agua, los nutrientes y las series temporales bidticas de
bacterias y zooplancton.

Ante tal cantidad de variables, algunas muy relacionadas entre si, he
usado la metodologia de pasos adelante con doble criterio de paro, la cual
permitia seleccionar las variables mas relevantes en su dinamica. Posteriormente,
mediante andlisis de redundancias y particién de la varianza, se cuantificé el poder
explicativo de cada uno de sus factores condicionantes, separando su efecto
individual de la autocorrelacidon temporal. Finalmente, se determind su relevancia
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en cada una de las periodicidades detectadas mediante analisis de
codependencias.

— CLIMA REGIONAL

l

CLIMA LOCAL —

l

| LAGUNA: FiSICA Y QUiMICA

l

FITOPLANCTON, ZOOPLANCTON
BACTERIAS

Figura 2.6. Esquema del disefio estadistico jerarquico de relaciones entre variables.

2.4.1. Descripcion y analisis de las series temporales
2.4.1.1 Valores perdidos y outliers.-

Los estudios a largo plazo requieren un gran esfuerzo para poder
sostener una periodicidad de muestreo la cual, ocasionalmente, se puede ver
interrumpida por causas ajenas al investigador como la pérdida de muestras,
fallos de la instrumentacion o causas forzosas que han impedido el muestreo. Una
simple representacion grafica, poniendo en el eje de las abscisas el tiempo y en el
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eje de las ordenadas la variable de estudio, permite detectar losdatos perdidos
(Chatfield 1984, Gotelli & Ellison 2004).

Para favorecer un mejor analisis de las series temporales, estos valores
ausentes pueden estimarse mediante interpolacion. Winder & Cloern (2010)
resolvieron este problema en series temporales de fitoplancton, aplicando el
modelo multiplicativo de Cloern & Jassby (2010) que considera que la
concentracidn de fitoplancton (B;) en el afio iy mes j, proviene de la multiplicacién
de la concentracidn promedio de toda la serie temporal (C) por el efecto anual del
afio i (EA)), el efecto mensualdel mes j (EM;) y un valor residual ().

.Bij = CXEAL' X EM]X Eij (ec.4)

El efecto anual del afio i (EA;) se calcula dividiendo la concentracion
promedio de ese afio (Y;) por la concentracidon promedio de toda la serie (C).
Y;

EA; = - (ec.5)

El efecto mensual del mes j (EM;) se calcula promediando para el total
de afos en la serie temporal (N), el cociente entre la concentracién de
fitoplancton de ese mes para cada afio (M) por la concentracion promedio de ese
afio (Yi).

EM; = <3N, [% (ec.6)

Una vez obtenidos la concentracidon promedio de toda la serie temporal
(C), el efecto anual para cada afio (EA)) y el efecto mensual para cada mes (EM;),
se estimaron los valores ausentes aplicando la férmula de Cloern & Jassby (2010;
ec. 4), considerando que el valor residual es igual a 1. La serie temporal de la
biomasa del fitoplancton carecia de datos para los meses de noviembre vy
diciembre de 1992, por lo que se estimaron mediante esta metodologia.

Igualmente, cuando se representa la serie temporal se pueden apreciar
valores que se alejan notablemente del resto, por lo que pueden surgir dudas
sobre si proceden de la misma poblacion (Dixon 1950, Ferguson 1961, Guttman &
Smith 1969). Es lo que en estadistica se denomina “outlier”. Si nos encontramos
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con este tipo de datos, tenemos que tomar la decision de mantener esos valores
en la muestra para interpretar los resultados o, por el contrario, debemos
eliminarlos, al considerarlos incongruentes con el resto de las observaciones
(Dixon 1950, Grubbs 1950, Ferguson 1961). El problema surge cuando se quiere
rechazar los outliers con objetividad (Collett & Lewis 1976, Woolley 2013).

Uno de los métodos clasicos en el andlisis de series temporales de
fitoplancton, es asumir un tipo de distribucién (Burke 2001; por ejemplo, normal)
y eliminar aquellos valores que sean x veces mayores que la desviacion estandar
(Vantrepotte & Mélin 2009). Sin embargo, esta opcién no soluciona el problema,
puesto que en distribuciones con colas, una vez eliminados volveran a aparecer
otros valores que estaran a su vez x veces por encima de la desviacidn estandar.
Mads aun, los “tests” estadisticos asumen un porcentaje de azar entorno al 1% o al
5% (Sokal & Rohlf 1995, Gotelli & Ellison 2004), por lo que si el porcentaje de
outliers no es mayor que esos valores criticos, no habria ni siquiera que plantearse
su exclusién. Y abundando, el hecho de asumir una distribucion vicia, per se, la
objetividad de los criterios de seleccidn de los valores a incluir, o no, el andlisis.

Por otro lado, existe una regla de oro que sugiere que ningun outlier tiene
que ser eliminado Unicamente por razones estadisticas (Burke 2001). Si
analizamos detalladamente la definicidn de outlier, lo que le diferencia del resto
de los datos es su origen; es decir, otra poblacién. No habria que confundirlo con
el concepto de valor extremo que se da cuando el valor de un dato se aleja del
resto de valores de la poblacién por diversas causas, entre ellas, el no ser de la
misma poblacidn. Por lo tanto, las metodologias estadisticas arriba descritas
sirven para detectar valores extremos (sensu lato), siendo esta confusién una muy
extendida incluso en revisiones sobre la materia (Burke 2001, Zuur et al. 2010).

Por ello, en determinados casos y siguiendo Unicamente el criterio
estadistico, datos pertenecientes a una misma poblacién pueden considerarse
erréneamente como outliers (Burke 2001). Siguiendo el principio de la navaja de
Okham (Gotelli & Ellison 2004), lo mas probable es que su origen sea un error
humano o un error del aparato de medida. En este caso, lo mejor es acudir a otras
fuentes de informacién (otras estaciones meteoroldgicas) o repetir el
experimento, para compararlo con otros valores de referencia y corregir los datos
si es necesario.
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En esta Tesis, se ha optado por esta ultima opcidén reemplazando los
valores medianteinterpolacién cuando fuese necesario, para lo cual he seguido la
metodologia que se basa en el modelo multiplicativo de Winder & Cloern (2010),
descrita al principio de este apartado. Un analisis exploratorio de las variables
consideradas en esta Tesis muestra que la Unica variable que pudiese tener un
outlier es la dindmica de la velocidad del viento, puesto que destaca que en el mes
de marzo de 2003 tuvo un valor de 4,13 m/s, alejandose considerablemente del
resto de datos de esta serie. Tras cotejar ese valor con el de la estacion
meteoroldgica del Aeropuerto Madrid-Barajas Adolfo Sudrez (a unos 20 km),
cuyos datos estdn disponibles en internet (WEB 3), se constata que debe
considerarse como un outlier. Asi que se reemplazd ese valor por el estimado
mediante la metodologia descrita.

2.4.1.2 Descomposicion de las series temporales.-

Una serie temporal es una secuencia de observaciones (Y;) de una misma
variable ordenadas a lo largo de un eje temporal (Legendre & Legendre 2012). Su
varianza puede descomponerse en tendencia (T:), periodicidad (P:) y ruido (et), y
para el caso de la presente tesis, se asumid que estos componentes eran aditivos
(Chatfield 1984, Legendre & Legendre 2012).

Ytth+Pt+et (ec.7)

La tendencia es el cambio de la media de la variable observada a lo largo
del eje temporal (Legendre & Legendre 2012). La periodicidad se produce cuando
valores observados en diferentes momentos se parecen mas entre si que pares
de valores escogidos aleatoriamente, siguiendo un patrén de repeticion a
intervalos fijos de tiempo (Legendre & Legendre 2012). Estos intervalos,
denominados periodos, pueden cuantificarse mediante el ajuste de la serie
temporal a varias funciones oscilatorias con propiedades armodnicas, cuya
amplitud y periodicidad son constantes a lo largo de toda la serie temporal
(Chatfield 1984, Legendre & Legendre 2012). La varianza no explicada por la
tendencia y la periodicidad constituye el aspecto irregular de la serie.
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Cuando las series temporales tienen tendencia y/o periodicidad, carecen
de independencia estadistica, puesto que observaciones anteriores pueden influir
en otras posteriores en el tiempo (Legendre & Legendre 2012, Legendre &

In

Gauthier 2014). Este fendmeno, conocido como “autocorrelaciéon temporal”, es
unidireccional e irreversible y puede afectar al disefio y andlisis de los “tests”
estadisticos (Legendre & Legendre 2012, Legendre & Gauthier 2014). Como el
objeto de la presente Tesis es identificar los factores condicionantes y estudiar el
efecto de las variables abidticas y bidticas en la dinamica del fitoplancton
mediante el estudio de series temporales, esta autocorrelacion temporal debe

tenerse en cuenta en los analisis.

Una de las opciones clasicas en el estudio de series temporales es
eliminar la tendencia y la periodicidad, para posteriormente trabajar inicamente
con los residuos (Chatfield 1984, Legendre & Legendre 2012). Sin embargo, esto
tiene la desventaja de que los parametros estimados (es decir, los coeficientes)
no son los mismos, los grados de libertad del error se sobreestiman y las
asunciones requeridas para comprobar los modelos lineales, que han sido
mantenidas para las variables originales, no tienen porqué valer para los residuos
(Garcia-Berthou 2001, Darlington & Smulders 2001, Freckleton 2002). Lo mas
recomendado en este caso es realizar un analisis de redundancias (RDA), en el que
se analiza la variable-respuesta (fitoplancton) con las variables independientes
(abidticas y bidticas), junto con un conjunto de variables que resuman la
autocorrelacion temporal (Freckleton 2002, Legendre & Legendre 2012, Legendre
& Gauthier 2014).

Hace poco tiempo, se ha desarrollado una metodologia para identificar y
cuantificar la autocorrelacién temporal (tendencia y periodicidad); se trata de los
Asymmetric Eigenvectors Maps (AEM, acrénimo en inglés), la cual permite
obtener una matriz de periodicidades en la que cada uno de los vectores que la
componen representa un periodo determinado (Blanchet et al. 2008a, Blanchet
et al. 2011). Estos vectores son ortogonales entre si, por lo que no estan
correlacionados entre ellos y pueden utilizarse posteriormente en analisis del tipo
RDA. Recientemente, han sido utilizados y recomendado su uso para el
fitoplancton (Angeler et al. 2013, Baho et al. 2015).
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2.4.1.3 “Asymmetric Eigenvector Maps” (AEM).-

En el analisis de AEM, el muestreo regular de una serie temporal se
representa mediante un eje direccional que atraviesa nodos (cada fecha de
muestreo) separados de forma equidistante (Fig. 2.7A). A partir de esta
representacion grafica, se crea una matriz E de “nodos y conexiones”, cuyas lineas
representan los nodos y las columnas representan las conexiones entre nodos, es
decir, los intervalos de tiempo entre dos muestreos consecutivos (Fig. 2.7B). Las
celdas siguen una codificacién binaria, adoptando el valor de 1 cuando un nodo
es posterior a la conexién y 0 en cualquier otro caso.

Por otro lado, se crea un vector A que contiene en sus celdas la relevancia
(weight) de cada conexion, los cualesrepresentan un indice creciente de similitud
temporal entre nodos (Legendre & Legendre 2012). Esas relevancias pueden
estimarse segun varias funciones (Dray et al. 2006, Blanchet et al. 2011), si bien
en esta Tesis, al haberse realizado un muestro regular, se ha considerado que
todas ellas tenian el mismo valor.

Seguidamente, se construye una matriz de similitud temporal W = [w;]
que resulta del producto escalar de la matriz E de nodos y conexiones por el vector
A con las relevancias (Fig. 2.7B). Posteriormente, se centra cada columna de esta
matriz W, dividiendo cada celda por el promedio de su columna y se aplica una
descomposicion en valores singulares (SVD, Fig. 2.7C; Legendre & Legendre 2012),
de la cual se originan unos vectores ortogonales entre si, ordenados de modo
descendente por el valor de la diagonal de la matriz U. Finalmente, se elimina la
ultima columna que contiene valores repetidos (Fig. 2.7D).

A diferencia de otros anlisis (por ejemplo, el periodograma de Fourier o
el andlisis de ondas), no hay que eliminar previamente la tendencia de la variable
respuesta, puesto que el primer vector la representa. Los siguientes AEM resumen
la variabilidad temporal desde las frecuencias de larga (valores propios altos) a las
de corta duracion, coincidiendo con valores propios bajos (Blanchet et al. 20083,
Blanchet et al. 2011, Legendre & Legendre 2012).
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F 042 | 012 | 023 | 048 | -052 | 033 | 038
G 052 | 048 | 042 | 033 | 023 | 012 | 038

VECTORES AEMs

Figura 2.7. Esquema de la metodologia AEM aplicada a una serie temporal de 7 muestreos.
a) La serie temporal se representa mediante una flecha (eje temporal) que atraviesa nodos
(fechas de muestreo). b) Se crea una matriz W, a partir de la multiplicacién de la matriz E
de nodos y conexiones y del vector A de pesos. c) Se centran las columnas de la matriz W.
d) Se realiza una descomposicion en valores singulares (SVD) de la que resultan los vectores
AEM, no considerando como tal el Ultimo vector. Véanse los detalles en el Apartado de
Material y Métodos. Modificado a partir de Blanchet et al. (2008a) y Legendre & Gauthier
(2014).

Como los muestreos se realizaron a intervalos regulares de tiempo (en
nuestro caso, mensualmente), se puede cuantificar la duracién de cada ciclo (Ai)
representado por cada vector propio (Legendre & Legendre 2012), siguiendo la
formula (ec. 8) de Guénard et al. (2010), que considera el nimero de muestreos
(n), el orden del vector propio (i) y el intervalo de tiempo entre cada muestreo (s).

(n+s)

AM=2 Xm (ec. 8)
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En la presente Tesis, el periodo mas corto que se puede representar es
de dos meses, ya que los muestreos se han realizado mensualmente (véase el
Apartado 1.2.1). Con objeto de saber qué vectores se asocian a una
autocorrelacion positiva o negativa, para cada uno de ellos se calculé y se analizé
el indice de Moran (Legendre & Legendre 2012, Legendre & Gauthier 2014).

El analisis AEM y “test” de Moran se efectuaron mediante la funcién
“aem.time” del paquete “AEM package” (Blanchet & Legendre 2010, Borcard et
al. 2011), incluido en el programa estadistico R 2.15.3 (R Core Team 2015).

Como en la presente tesis los muestreos serealizaron mensualmente
durante 20 afios desde el mes de enero de 1992 hasta el de diciembre de 2011,
se ejecutaron un total de 240 muestreos. Con esta metodologia resultaron un
total de 239 variables AEM, de las cuales 112 representaban significativamente la
autocorrelacién positiva (Fig. 2.8), cada una de ellas correspondiendo a una
estructura y escala temporal especifica.

1.0 7 o Not significant Maran's |
. Significant Moran's |
Expected value under Hy

05 9

0.0

Moran's |

05

0 50 100 150 200

Eigenvector
Figura 2.8. Resultado del “test” del indice de Moran aplicado a los Asymmetric Eigenvector

Maps de los muestreos mensuales del periodo de estudio de 20 afos obtenido con la
funcién “aem.time” del paquete estadistico “AEM package”.
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Para determinar qué vectores explicaban mejor cada una de las
variables- respuesta estudiadas (fitoplancton, abidticas y bidticas), y con ello
determinar su tendencia y periodicidades, primero se eliminaron aquellos
vectores que explicaban menos del 5% de la varianza de la respuesta. Esto
pretendia eliminar aquellos vectores espurios o irrelevantes. El criterio del 5% no
requiere un “test” estadistico, ya que la significacién no cuantifica la importancia
de la varianza explicada, sino que indica el grado de confianza a la hora de hacer
inferencias (Soofi et al. 2000).

Posteriormente, entre los vectores restantes, se identificaron aquellos
que explicaban una cantidad significativa de varianza explicada mediante la
metodologia de la seleccidon por pasos hacia adelante con dos criterios de paro
(Blanchet et al. 2008b). Esta metodologia tiene por objetivo reducir el error de
tipo | en procesos de seleccion multiple y la sobreestimacién de la varianza
explicada. Para ello, el algoritmo deja de introducir variables cuando la nueva
variable no aumenta significativamente la varianza explicada del modelo o cuando
laintroduccidn de la nueva variable hace que el nuevo modelo tenga mas varianza
explicada que el modelo global que incluye todas las variables explicativas. De esta
manera, tanto para las series temporales abidticas como para las bidticas, se
obtuvieron las periodicidades que mejor explicaban la varianza.Como las series
temporales de bacterias y zooplancton tienen menos datos al haberse iniciado
posteriormente (180 y 108 respectivamente), se utilizaron los mismos vectores
AEM que para las series temporales de 240 meses, pero incluyendo solamente el
tramo temporal que les afecta.

Esta informacion puede ser ampliada con los trabajos de Blanchet et al.
(2008a), Blanchet et al. (2011), Legendre & Legendre (2012), Dray et al. (2012) y
Legendre & Gauthier (2014). La identificacion de las periodicidades para cada
serie temporal se realizd6 mediante “scripts” ad-hoc en el entorno de MATLAB
(2015), los cuales incluian la funcidn de seleccion por pasos adelante con doble
criterio de paro de Blanchet et al. (2008b).

En el analisis AEM, las series temporales se ajustan a varias funciones-
modelo cuya periodicidad y amplitud son constantes a lo largo de su recorrido,
con el fin de ver cuadles son las que mejor explican su varianza explicada. El
objetivo de este analisis no es ajustar funciones periddicas que optimizan la
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estimaciéon de parametros, como por ejemplo en la regresion lineal, sino
encontrar qué periodos son los que mejor explican la varianza observada de la
serie temporal. Su mayor ventaja es que resume la estructura temporal en
vectores ortogonales que posteriormente pueden ser utilizados como covariables
en un analisis RDA (Legendre & Gauthier 2014, Baho et al. 2015). Ademas, otra de
sus ventajas es que capta los desfases temporales, por lo que los AEM pueden
utilizarse en analisis RDA con en series temporales con diferentes desfases
respecto a un tiempo t = 0 (Blanchet, comunicacion personal).

Sin embargo, las series de fitoplancton son tipicamente irregulares,
tienen ruido y no son estacionarias puesto que su amplitud y periodo varian a lo
largo de su recorrido (Winder & Cloern 2010), por lo que esta metodologia no es
capaz de informar sobre cuando empiezan y acaban esos periodos. Ademas del
AEM, para este tipo de series temporales es recomendable utilizarun anélisis de
ondas (Cazelles et al. 2008, Winder & Cloern 2010), ya que tiene la ventaja de
poder discriminar en qué lapsos de tiempo se ajustan mejor las fluctuaciones
regulares y permite detectar los cambios de periodicidad y su evolucion. Mientras
que mediante el uso de AEM se ajusta toda la serie temporal a varios vectores
periddicos regulares, en el analisis de ondas se ajusta cada tramo de tiempo a
varias funciones cuya periodicidad varia.

2.4.1.4 Anadlisis de ondas.-

Es la descomposicion de una serie temporal en dos dimensiones (tiempo
y periodicidad), buscando el equilibrio éptimo entre el tiempo y la escala de
resolucion (Lau & Weng 1995, Mallat 1998). De esta manera, podemos saber para
cada momento de la serie cudl es el periodo que mejor la explica. La metodologia
se basa en el ajuste de la serie temporal a una funcion de ondas que se estrecha
con periodicidades cortas y se alarga con periodicidades mas largas (Daubechies
1992, Lau & Weng 1995). A pesar de que existen varias tipos de funciones con
formas muy diversas (Torrence & Compo 1998, Cazelles et al. 2008), la mas
indicada es de tipo Morlet. Esta funcién ha sido utilizada para el analisis de
muchas series de fitoplancton (Winder & Cloern 2010) y presenta un buen
equilibrio entre el tiempo y la escala de resolucion (Grinsted et al. 2004),

56



fundamental para extraer la periodicidad de la serie. La periodicidad S; sigue una
escala en potencias de 2 (Torrence & Compo 1998, Cazelles et al. 2008) y abarca
un rango desde el periodo observable mas pequefo So = 2 meses (es decir, dos
veces 6t, el intervalo de tiempo entre muestreos consecutivos) hasta el ultimo
periodo J que se puede aplicar y que se calcula en funcién de 6t, So, del nUmero
de puntos de muestreo (N) y de la unidad 6j de escala en el eje de la periodicidad.

Para j=0,1, .. S; = Sp. 279 (ec. 9)
Donde

= gl ot .10

J = 5 log, () (ec. 10)

Es decir que para un determinado intervalo de tiempo t,-t;, se probaron
todas las funciones de Morlet desde un periodo minimo SO, luego S0+§j, luego
S0+2§j, ... hasta S,. §j es un valor Unico que no varia con los periodos j y que no
debe ser mayor de 0,5 cuando se use la funcion de Morlet. Los valores mas bajos
de 8j permitiran una mayor resolucién (Torrence & Compo 1998).

En esta Tesis, para las series temporales del fitoplancton y las variables
independientes abidticas (nutrientes, propiedades fisicas de la laguna,
climatologias local y regional), se aplicaron los siguientes valores: N = 240, 6t =
1/12 afio, So = 26t, 6j =1/12 y J = 82; dando un total de 83 periodos (escalas, = J+1,
ya que empiezan en 0), que van desde los 2 meses hasta los 19 afios. En el caso
de la serie temporal de las bacterias se modificaron los valores N =180y J =77,
dando un total de 78 periodos que van desde los 2 meses hasta los 14 anos. Para
el zooplancton se modificaron los valores N = 108 y J = 69, estudiando un total de
70 periodos que van desde los 2 meses hasta los 9 afios.

Los resultados se representan en un espectro bidimensional de ondas
(Torrence & Compo 1998, Cazelles et al. 2008), en el que el eje de las abscisas
representa el tiempo, y el eje de las ordenadas, la periodicidad (Fig. 2.9). El color
de la superficie adquiere tonos calientes (rojizos) cuando, para un determinado
periodo y momento, la funcién explica mucho la serie temporal; mientras que
adquiere tonos frios (azulados) en el caso contrario (Fig. 2.9). Como el espectro
de ondas varia con la escala, la varianza explicada en periodicidades cortas puede
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ser subestimada (Torrence & Compo 1998, Liu et al. 2007). Su normalizacion
mediante la escala correspondiente corrige este problema y permite la
comparacion entre diferentes escalas, asi como con otros espectros de ondas (Liu
et al. 2007).

Modelo mixto

1992 1994 1986 1998 2000 2002 2004 2006 2008 2010 2012

Fecha

Figura 2.9. Ejemplo del espectro que resulta del analisis de ondas de una funcién periddica
mixta compuesta por un periodo trienal y un periodo anual. Las lineas negras continuas
delimitan en su interior, la ventana temporal dentro de la cual las periodicidades son
significativas (Pval < 0,05). La linea roja continua delimita el cono de influencia, fuera del
cual la significacién de las periodicidades debe de considerarse con cautela.

Ademas, las series temporales tienen una longitud finita, por lo que se
pueden producir errores al principio y al final del espectro de ondas, ya que la
funcidn, al asumir que los datos son ciclicos, excede los limites saliéndose de la
serie temporal (Torrence & Compo 1998, Cazelles et al. 2008). Para evitarlo,
ambos limites de la serie son alargados artificialmente, rellenandolos con ceros
hasta alcanzar una longitud total N igual a la siguiente potencia de dos (Torrence
& Compo 1998, Cazelles et al. 2008), puesto que los periodos siguen una escala
en potencias de dos.

Sin embargo, esto mismo introduce discontinuidades al principio y al final
de la serie y, a medida que utilizamos periodos mayores, la zona afectada
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aumenta, pues se deben introducir mas ceros en el analisis (Torrence & Compo
1998, Cazelles et al. 2008). Como tanto al principio como al final de la serie
temporal, la zona afectada decrece con un factor e? a medida que se reduce el
periodo (o escala), ésta adquiere la forma de cono (Fig. 2.9). La zona por debajo
de esta linea en forma de cono se llama Cono de Influencia (acronimo en inglés,
COl:Cone Of Influence) y su informacion no es precisa (Torrence & Compo 1998,
Cazelles et al. 2008), por lo que hay que interpretarla con precaucion.

Finalmente la significacion del espectro de ondas se calculé mediante
aleatorizaciones de Monte Carlo, siguiendo la metodologia de Torrence & Compo
(1998). En aquellas series temporales que presentasen una tendencia lineal
significativa, los analisis se realizaroncon los residuos, tras haberla eliminado
previamente. Los célculos se realizaron utilizando las funciones de Torrence &
Compo (WEB 8), desarrolladas en el entorno de MATLAB (2015), modificdndose
los cadigos para introducir las correcciones de Liu et al. (2007).

2.4.1.5. Estacionalidad, fenologia y sus fechas-clave.-

Uno de los mayores efectos del calentamiento climatico se refleja en
cambios en la estacionalidad de variables meteoroldgicas, limnoldgicas y
bioldgicas (Linderholm 2006, Livingstone 2003, Parmesan 2006, IPCC 2007). La
estacionalidad es la periodicidad anual (Legendre & Legendre 2012), si bien —en
el caso de las variables bidticas— se utiliza el término de fenologia cuando viene
condicionada por factores ambientales (Bradley et al. 1999, Menzel & Fabian
1999). En ambos casos, es una repeticion anual de un patrén observable que,
cuando se representa frente a un eje temporal, adquiere la forma de una campana
para la mayoria de variables abiéticas y bioldgicas (Fig. 2.10). Esta campana puede
caracterizarse mediante las fechas-clave que corresponden a los dias julianos en
los que se produce el inicio, el apogeo y el fin de la estacidn (Pettorelli et al. 2005).

En los ultimos quince afos se han publicado numerosos trabajos que
demuestran que el calentamiento global afecta a la fenologia de numerosas
especies de plantas y animales (Parmesan 2006), por lo que el estudio de estas
fechas clave podria desvelar los posibles efectos del cambio climatico sobre Ia
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estacionalidad de las variables abidticas (clima local, propiedades fisicas de la
laguna y nutrientes) y la fenologia de las variables bidticas (bacterias, fitoplancton
y zooplancton).Por ello,si las metodologias AEM y analisis de ondas detectan una
periodicidad anual en las estudiadas, también se analizaran sus fechas-clave.

Estas fechas pueden estimarse mediante diferentes metodologias (Asch
2013). Sin embargo, en esta Tesis se ha decidido que correspondan alos puntos
de inflexion de la campana representada, ya que, desde un punto de vista
bioldgico, se asocian con la explosion primaveral, el punto algido del crecimiento
(el maximo) y la caida otofial del ciclo anual (Pettorelli et al. 2005).

TEMPERATURA DEL ARRE

=3 T T T T T T T
0 50 100 150 200 250 300 350

DIA JULIANO DEL ANO 1995

Figura 2.10. Estacionalidad de la temperatura del aire en 1995 (puntos negros), su ajuste a
una funciéon modelo campaniforme (linea roja) y su funcién derivada (linea azul). Las lineas
negras verticales y discontinuas sefialan el dia juliano en el que se produce la explosidén
primaveral (S), el apogeo (Mx) y la caida otofial (A) de la estacionalidad de esta variable.
Estas fechas-clave se estiman mediante los puntos de inflexidn de la funcion derivada (linea
azul). Todas las variables estan estandarizadas a media cero y varianza igual a uno para
poder ser superpuestas en la misma gréfica.
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A) Estimacidn del punto algido con la tendencia central

En las series temporales con muestreo mensual, el dia juliano en el que
se produce el punto algido del ciclo se estimé mediante la tendencia central,
puesto que es muy adecuado para esta escala temporal de muestreo, ademas de
ser conservador y no sobreestimar la tasa de cambio fenolégico (Ji et al. 2010).
Para ello primero se eliminaron la tendencia y las periodicidades interanuales de
las series temporales. Como las dindmicas anuales de la estacionalidad de la
transparencia, el espesor de la capa fética y de la capa de mezcla se ajustan a una
funcidon campaniforme inversa, puesto que indican profundidades, ademas de lo
anterior los datos se multiplicaron por -1. Posteriormente, para cada afio se re-
escalaron los datos entre 0 y 1, siendo éste el maximo observado, mediante el
cociente de cada valor (Y) por el maximo valor anual (Ynsx), siguiendo la siguiente
formula (Legendre & Legendre 2012):

Y

Yy = (ec. 11)

Ymax

Finalmente, se estimd la tendencia central(TC)mediante la férmula de
Edwards & Richardson (2004) con la modificacion de Asch (2013) para expresar el
resultado en dias julianos y, en la que x,, es el valor de la variable para el mes M
del afio (enero =1, ..., diciembre = 12):

T2 (Mxm)
TC = Z2i=1 m
124 (xm)

x 30,44 (ec. 12)

Ademas de una periodicidad anual, unimodal y campaniforme, algunas
variables pueden presentar una estacionalidad bimodal a lo largo de toda la serie
temporal (por ejemplo, lasprecipitaciones) o sdlo en determinados afios (por
ejemplo, la biomasa de fitoplancton). Por ello, se determiné la estacionalidad
media de los 20 afos del periodo de estudio (Edwards & Richardson 2004) para
decidir si se estimaba la tendencia central a partir de una estacionalidad unimodal
de enero a diciembre, o bimodal. En este ultimo caso, se calcularon dos
tendencias centrales para los periodos de enero a mayo y de junio a diciembre
(Edwards & Richardson 2004). Los ajustes y cdlculos necesarios se realizaron
mediante “scripts “ad-hoc en MATLAB (2015).
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B) Estimacién de la explosidn primaveral y de la caida otofial

Se estimaron mediante el ajuste a una funcion modelo y el posterior
analisis de su derivada (Asch 2013). La explosion primaveral corresponde a la
mayor pendiente creciente del modelo campaniforme ajustado, la cual puede
identificarse como el valor minimo de su derivada (Fig. 2.9). La caida otoial se
asemeja a la mayor pendiente descendente del modelo campaniforme ajustado,
la cual puede esel valor maximo de su derivada (Fig. 2.9). Finalmente, el punto
algido seria el valor maximo del modelo campaniforme ajustado cuya derivada
puede identificarse como el valor nulo entre ambas estimaciones anteriores (Fig.
2.9).

Para ello, en primer lugar se eliminan las tendencias y periodicidades
interanuales de las series temporales y se re-escalan los datos entre 0y 1 (ec. 11).
Posteriormente se ajustan los datos a una funcién modelo campaniforme, siendo
la de tipo Fourier una de las mas comunes para estimar las fechas-clave de una
estacionalidad (Los 1998). Luego, para cada afio del periodo de estudio (1992-
2011) se ajustaron los datos a una funcién de Fourier de dos términos, siendo ésta
su ecuacion:

F(x) = Ay + Ay cos(x.w) + By sen(x.w)
+ A, cos(2.x.w) + B, sen(2.x.w)

(ec.13)
Y cuya derivada se ajusta a la siguiente férmula:

F'(x) = —A;.w.sen(x.w) + B;.w.cos(x.w)
— 2.4, .w.sen(2.x.w) + 2.B,.w.cos(2.x.w)

(ec. 14)

Ademas, Rolinski et al. (2007) utilizaron una funcion de Weibull de seis
parametros (ec. 15) para modelizar la periodicidad anual de la dinamica del
fitoplancton, por lo que también se utilizé este modelo.

weo = (d+ep(-())) (1-cen(-(2))) s
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Para obtener su derivada, se descompuso la funcién W(x) en la
multiplicacién de la funcion U(x) y V(x), las cuales se presentan a continuacién
junto con sus respectivas derivadas (ecuaciones 16-19):

U = (a+ew[-(2)]) fec. 16)
Ve = 1-a.exp|-(2)] fec.17)
v =L (%) en[-()] fec. 18)
v = —af () ep[-(D)] o)

La derivada W’(x) de la funcion de Weibull de seis parametros W(x) se
calculé mediante la siguiente formula de derivacién de una funcién que engloba
la multiplicacién de dos funciones U(x) y V(x):

W® = U'(x).V(x)+ V'(x).U'(x) (ec. 20)

La bondad de ajuste a las funciones de Fourier de dos términos y Weibull
de seis parametros se estimé mediante el estadistico )(i2 y su significacién se
calculé mediante la metodologia de Monte Carlo (Gotelli & Ellison 2004) con
10.000 permutaciones, descrita mediante las propiedades fisicas de la laguna
(Apartado 2.3.1.2).

Cuando ambos ajustes resultaron significativos, para escoger el mejor
modelose aplicé el indice relativo del Criterio de Akaike (AICy), que evalla su
complejidad y la bondad de su ajuste (Burnham & Anderson 2002, McGill 2003,
Johnson & Omland 2004). El AIC,, puede interpretarse como la probabilidad de
que un modelo sea el mejor, entre todos los candidatos considerados para el
conjunto de datos observados (Johnson & Omland 2004), acercandose a 1 cuando
mejor sea. Se calcula a partir del sumatorio de los residuos al cuadrado (RSS), el
numero de datos (n), el nUmero pde parametros estimados en el ajustey, el menor
valor del indice de Akaike (AICmin) entre todos los modelos significativos
(ecuaciones 21-23; Burnham & Anderson 2002, Johnson & Omland 2004).
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AIC; = n.log (%) +2.p (ec.21)
Ai = AICl - AICmin (EC. 22)

1
exp(—E Ap)

A= S el )]

(ec. 23)

Posteriormente, se estimaron los puntos de inflexién del modelo seleccionado
mediante el analisis de su derivada.

El ajuste a funciones de Fourier y doble logistica requiere un minimo
numero de datos para cada periodo anual que en todo caso tiene que ser superior
a los 12 valores obtenidos durante los muestreos mensuales. Por ello, esta
metodologia se utilizé con las variables de climatologia local, para las cuales se
disponian de datos diarios (n = 365) durante los 20 afios del periodo de estudio
para realizar los ajustes a los modelos. De las variables, se descartd la velocidad
del viento y las precipitaciones por no tener una estacionalidad anual, unimodal y
campaniforme. Es decir, que Unicamente se aplico esta metodologia a la
temperatura del aire, la cual es el indicador atmosférico principal del cambio
climatico en Espafia (de Castro et al. 2005) y a la radiacién. Mds aun, ambas
variables influyen en la limnologia de los sistemas lacustres, que —a su vez— afecta
directamente a la fisiologia del fitoplancton (la tasa de crecimiento).

Los ajustes y calculos necesarios se efectuaron mediante “scripts” ad-hoc
con MATLAB (2015), excepto para la estimacidn de los parametros de la funcién
de Weibull de seis términos, con la cual se utilizé la funcion “fitweibull6” del
paquete “cardidates” (Rolinski et al. 2007), incluido en el programa estadistico R
2.15.3 (R Core Team 2015).

Cabe destacar que en algunos afios excepcionales, la explosion
primaveral puede tener falsos arranques durante los meses de enero y febrero,
debido a periodos cortos de altas temperaturas (en 1997) y altas radiaciones
(1992-1996 y 2008). En estos casos, no se consideraron los primeros minimos
detectados, puesto que no corresponden a fechas-clave de la explosion
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primaveral de los procesos bioldgicos. La estimacion de la explosion primaveral se
realizé mediante la observacién de las derivadas.

2.4.1.6. Fases lenta y rapida del crecimiento del fitoplancton.-

Los analisis preliminares de la dinamica de la biomasa del fitoplancton en
la laguna de Las Madres desvelaron que pueden diferenciarse dos periodos de
crecimiento. El primero, al que llamaremos “fase lenta”, ocurre entre los meses
de noviembre y febrero, durante los cuales la biomasa de fitoplancton es muy baja
pero no nula, seguramente debido a las bajas temperaturas de la columna del
agua y la radiacion poco intensa tipicas del invierno. El segundo periodo, que
denominaremos “fase rapida”, sucede entre los meses de marzo a octubre
(ambos incluidos), durante los cuales la biomasa del fitoplancton crece
exponencialmente hasta alcanzar uno o varios maximos para disminuir
posteriormente.

2.4.2. Factores condicionantes de la dinamica del fitoplancton
2.4.2.1. Ildentificacion y cuantificacidn de los factores condicionantes.-

La dinamica del fitoplancton responde a multiples factores que pueden
interactuar entre si a multiples escala temporales (Reynolds 2006), por lo que -
una vez estudiadas la tendencia, periodicidad y estacionalidad de las series
temporales— se identificaron sus factores condicionantes para cada una de ellas,
siguiendo un disefio que presenta una relacién jerarquica y causal (Fig. 2.6).
Concretamente, se identificaron los factores de climatologia regional que
pudiesen controlar la climatologia local, los factores de climatologia regional y
local que pudiesen condicionar las series temporales de las propiedades fisicas,
los factores de climatologia regional, local y propiedades fisicas que pudiesen
condicionar a la dindmica de los nutrientes en la laguna. Por ultimo, se
seleccionaron los factores condicionantes de la biomasa del fitoplancton entre las
variables de climatologia regional y local, las propiedades fisicas de la columna de
agua, los nutrientes y las series temporales bidticas de bacterias y zooplancton.
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En todos los analisis, se aplicd la misma metodologia consistente en:
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1) Estandarizar los datos de la serie temporal considerada como
respuesta (Y), sus potenciales variables predictoras (X) y los vectores
AEM que resumen su autocorrelacién temporal. Para ello, se resta a cada
valor el promedio de su serie temporal y se divide la diferencia por la
desviacion estandar de la serie.

2) Como los vectores AEM captan los desfases temporales (Blanchet,
comunicacion personal), en el caso de las variables respuesta de
climatologia local y propiedades fisicas de la laguna, para cada una de sus
variables predictoras se escogié entre su desfase 0 y desfase de 1 mes
mediante la seleccién por pasos adelante con doble criterio de paro. En
la Peninsula Ibérica, el efecto de las teleconexiones se capta
correctamente entre el desfase 0 y 1 (Vegas-Vilarrubia et al. 2012, de
Castro et al. 2005). En el caso de las variables bidticas y los nutrientes,
no se aplicaron desfases a las variables predictoras porque su dindmica
es muy rapida comparada con la escala temporal a la que actian la
climatologia regional, local y propiedades fisicas de la laguna. Mas aun,
en el caso del fitoplancton el mayor desfase estima entorno al mes
(Adrian et al. 2012).

3) Dentro de cada factor condicionante, se identifican las variables
predictoras mediante la seleccidn por pasos adelante con doble criterio
de paro (Blanchet et al. 2008b). Se realiza separando por factores para
posteriormente poder cuantificar la relevancia individual de cada uno de
ellos. Ademas, se indica la varianza explicada ajustada por cada una de
las variables, asi como también el signo de su correlacion.

4) Para cada variable predictora seleccionada, se calcula la varianza
explicada ajustada, una vez se ha eliminado el efecto de Ia
autocorrelacion temporal, mediante un andlisis de redundancias al que
se le hace una particién de varianza (Peres-Neto et al. 2006, Legendre &
Legendre 2012, Legendre & Gauthier 2014). Estos célculos son descritos
en el Apartado 4.3.1. Este modelo de regresion lineal incluye la variable-
respuesta (Ysq), la variable condicionada seleccionada (Xsta), y una matriz



covariable con los vectores de autocorrelacion (AEMgqg). Ademas, se
indica el signo de la correlacién parcial entre la variable- respuesta y la
predictora seleccionada, controlando el efecto del AEM, todo ello
mediante la funcion partialcorr del paquete estadistico de MATLAB
(2015).

5) Para cada factor condicionante, se crea una matriz que junte todas las
variables predictoras seleccionadas que lo representen (Apartado 2. 4).
Se cuantifica el poder explicativo individual de cada uno de ellos (Rp?q;),
la varianza explicada por la interaccién entre estos factores
condicionantes abidticos (RaZq;), asi como también la varianza explicada
por la interaccién entre los factores abidticos y la autocorrelacion
temporal (Rig). Estos célculos, descritos en el Apartado 4.3.2, se
realizan mediante un analisis de redundancias y particién de varianza de
un modelo que incluye la variable respuesta (Y«d), los factores
condicionantes, cada uno en forma de matriz con las variables
predictoras seleccionadas que los representan y la matriz covariable de
autocorrelacion temporal que incluye los vectores AEM.

6) Finalmente, mediante un andlisis de codependencias (Guénard et al.
2010), se cuantificé la importancia de cada una de las variables
predictoras seleccionadas en las periodicidades de la variable respuesta
(Ystd)-

2.4.2.2. Varianzas explicadas (ajustada y pura) de las variables predictoras.-

Cuando se analiza la relacién entre dos series temporales, los resultados

de los analisis pueden ser errdneos por el efecto de la autocorrelacién temporal

(Legendre & Legendre 2012). Clasicamente, esto se ha resuelto eliminando la

tendencia y las periodicidades de cada una de las dos series de forma iterativa y,

posteriormente, estimando la correlacidn o una regresion lineal entre los residuos
de ambas variables (Chatfield 1984, Legendre & Legendre 2012). Sin embargo,
esta metodologia ha sido muy criticada (Garcia-Berthou 2001, Darlington &
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Smulders 2001, Freckleton 2002), segun se ha explicado en la descomposicion de
series temporales de este capitulo (Apartado 2.4.2.2).

Lo recomendando por la bibliografia en materia estadistica es realizar
una regresion de ambas variables estandarizadas, incluyendo también como
covariables en el modelo la tendencia y las periodicidades (Freckleton 2002,
Legendre & Legendre 2012, Legendre& Gauthier 2014). Por ello, en esta Tesis se
ha optado por determinar la tendencia y la periodicidad de las series temporales
mediante la metodologia del AEM, puesto que resume la autocorrelacion
mediante unos vectores ortogonales que posteriormente pueden utilizarse en
analisis RDA (Blanchet et al. 2008a, Blanchet et al. 2011).

La particiéon de varianza consiste en identificar a todos los factores que
componen la varianza del modelo y cuantificar el porcentaje de varianza que
explican mediante la resolucion de un sistema de ecuaciones.

En un modelo compuesto por una variable respuesta y dos factores
condicionantes (F1y F2), de los cuales uno es la autocorrelaciéon temporal (AEM),
el total de la varianza se descompone en el componente A que corresponde
alporcentaje explicado Unicamente por el factor F1, el componente B que es el
porcentaje explicado Unicamente por el factor F2 (AEM), el componente AB que
representa el porcentaje explicado por la interaccion de ambos factores F1y F2;
y, finalmente, el porcentaje U de varianza residual (Fig. 2.11.1).

El sistema de ecuaciones se construye con todas las combinaciones
posibles de regresiones que se pueden formar a partir los factores F1 y F2. La
informacion se resume por un lado mediante una matriz cuadrada (Fig. 2.11.2),
en la que cada linea representa una de las posibles regresiones que se pueden
formar y en la que cada columna es cada uno de los componentes de la varianza
del modelo completo con los dos factores F1y F2. Esta matriz se rellena con unos
cuando el componente participa en la varianza explicada de la regresion
considerada en cada linea y con ceros cuando no lo hace. Por otro lado, se
representa con un vector en columna donde cada linea contiene la varianza
explicada ajustada (Va.qj) de cada una de las posibles regresiones (Fig.2.11.2). Esta
se calcula siguiendo las siguientes formulas (ecuaciones 24-29), donde tr indica
traza de una matriz, gr indica la descomposicién QR de una matriz, M es la matriz
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compuesta por los factores que predicen esa regresion los cuales suman un total
de ny.r variables y ngata €s el nimero total de datos.

R
Vaaj =1— T_Z:: (ec. 24)
tr[y’. v]
Tys = —— ec. 25
Ms Ngata=—1 ( )

Ryys = tr[(Y=Yhat)! (Y=Y hat)] (ec. 26)

Ndata= Nyar—1

Yhat = Mg - bpdte (ec. 27)

bpdte =Y % (ec. 28)

[Q,R] = qr(Mp) (ec.29)
1 2 MATRIZ COMPONENTES

Vy | A | B | AB
vai1 [ 1 | o | 1

Y=F2 0 1 1

Y=F1+F2| 1 1 1

REGRESIONES

U

Figura 2.11. 1) Diagrama de Venn que muestra la particidon de varianza en un modelo de
regresion con dos factores F1 (azul) y F2 (rosa) (panel izquierdo), en el que las letras indican
los componentes de las varianza, de las cuales U indica la varianza residual no explicada
por el modelo. 2) Vector de varianzas explicadas de las regresiones y la matriz de
componentes que le acompaia para resolver el sistema de ecuaciones de la particién de
varianzas.

Al resolver este sistema de ecuaciones, se obtiene la varianza explicada
ajustada de cada uno de los componentes de la varianza del modelo y, con ello, la
explicada individualmente por cada uno de los factores (Rp?aq;).

69



Su significacién se comprobdé mediante el estadistico Fcomp, que se calcula
mediante una féormula generalizada segun las siguientes ecuaciones (ecuaciones
30-32) en las que se considera la suma de los cuadrados (SS) del ajuste del modelo
con todos los factores (Yjaw) v la suma de los cuadrados del ajuste de todos los
factores excepto el factor estudiado (YjaiLrq). También incluyenla suma de los
cuadrados de la variable-respuesta (Y), el nimero de variables en el factor
estudiado (Nkc), el nimero de variables de todos los factores (Neaw) y el nimero
de datos en la variable-respuesta (N). Para mas detalle sobre las siguientes
ecuaciones, se recomienda consultar Legendre & Legendre (2012).

COMP U
Fcomp - [ Npc ]/[N— NFALL_]-] (EC. 30)
COMP = SS(Prare)—SS(YiaLL-re) (ec. 31)
SS(Y) ’
U=1— 5Wiaw) (ec. 32)

SS(Y)

El nivel de significaciéon se cuantific6 comparando el estadistico Feomp con el
obtenido mediante 10.000 permutaciones del modelo reducido, siguiendo la
metodologia de Monte Carlo (Anderson & Legendre 1999, Legendre & Legendre
2012). En este modelo, la variable respuesta simulada (Yperm) Se obtiene de la
suma de los valores del ajuste a todos los factores, excepto el factor estudiado
(Yiarqg), con los residuos de esta regresién permutados (YRESiarq). Por el
contrario, la varianza explicada por la interaccidn entre factores (Ri%g; Y RaZaqj) o
puede ser contrastada (Legendre & Legendre 2012).

Los célculos de Rp%.qj para cada uno de los factores condicionantes, R/%aqj, Ra%ag; ¥
los “tests” estadisticos se efectuaron mediante las funciones de Peres-Neto et al.
(2006) en el entorno de MATLAB (2015).

2.4.2.3. Particion de la varianza de los factores condicionantes.-

Cuando la variable-respuesta tuvo un unico factor condicionante junto
con la autocorrelacion temporal, se aplicé la metodologia descrita en el apartado
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anterior. Cuando intervinieron mas factores condicionantes, se generalizé la
particion de varianza (Fig. 2.11) y su significacién a partir de las formulas de
Legendre & Legendre (2012). En un modelo compuesto por una variable
respuesta, tres factores condicionantes de los cuales uno es la autocorrelacion
temporal, tendremos tres componentes individuales, 3 componentes de
interaccién doble, un componente de interaccion triple y la varianza residual (Fig.
2.12.1).

Por ello, en un modelo compuesto por una variable respuesta y p factores
condicionantes (siendo uno de ellos la autocorrelacién temporal), el nimero de
componentes (Ncp) que se pueden identificar sigue la siguiente férmula de
probabilidades de combinatoria, donde r indica el numero de factores
condicionantes en cada tipo de componente (por ejemplo, simple, doble, triple,
etc...):

_ |
N, = Zfﬂl [ﬁ- %] +1 (ec. 33)

Aligual que en el apartado anterior, se construyd y se resolvid un sistema
de ecuaciones con todas las combinaciones posibles de regresiones que se
pueden formar a partir p factores y N, incluidos en el modelo (Fig.2.12.2-4). La
informacion se resumié mediante la matriz de componentes de la varianza y el
vector de varianzas explicadas. Al resolver este sistema de ecuaciones, se obtiene
la varianza explicada ajustada de cada uno de los componentes de la varianza del
modelo y, con ello, la explicada individualmente por cada uno de los factores
(RPzadj)-

Su significacién se contrasté mediante el estadistico Feomp Y Siguiendo la
metodologia descrita en el apartado anterior. Los cdlculos se hicieron con
“scripts”ad hoc, modificados a partir del original para dos factores (Peres-Neto et
al. 2006) con el lenguaje de programacién de MATLAB (2015). Su validez se
comprobd mediante comparacion de resultados con la funcién “varpart” del
paquete estadistico “VEGAN” incluido en el programa estadistico R 2.15.3 (R Core
Team 2015).
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Figura 2.12. 1) Diagrama de Venn que muestra la particién de varianza en un modelo de
regresion con tres factores (F1 en azul, F2 en rosa y F3 en verde; panel superior izquierdo)
en el que las letras indican los componentes de las varianza, de las cuales U sefiala la
varianza residual no explicada por el modelo. 2) Vector de varianzas explicadas de las
regresiones y matriz de componentes que le acompafia para resolver el sistema de
ecuaciones de la particion de varianzas. 3) Diagrama de Venn en un modelo con un factor
mas (F4 en amarillo). 4) Diagrama de Venn en un modelo con otro factor mas (F5 en
violeta).

2.4.2.4. Andlisis de codependencias.-

Con objeto de identificar las variables predictoras que condicionan las diferentes
periodicidades de cada serie temporal analizada, se aplicé la metodologia de
codependencias descrita en Guénard et al. (2010). Esta metodologia permite
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identificar, para cada una de las periodicidades de una variable-respuesta, qué
variables predictoras son las que mas importancia tienen.

La metodologia de codependencias se aplica para cada combinacion de variable
respuesta (Y) y variable predictora seleccionada (X), siguiendo estas pautas:

1) Centrar ambas variables y, cuando resulten significativas, eliminar sus
respectivas tendencias.

2) Para cada periodicidad (Wi) seleccionada del AEM, se calcula el
coeficiente absoluto de codependencia (absCy,xw), siguiendo las férmulas
de Guénard et al. (2010):

wiry wir-X

absCyw= ‘/ﬁ ) ﬁ

(ec. 34)

3) Ordenar los coeficientes absolutos de forma descendente.

4) Comprobar la significacion de estos coeficientes, para lo cual se
selecciona la periodicidad (Wi) con mayor coeficiente apsCyxw Y S€ calcula

su estadistico absTy, donde n es el nimero de observaciones en la variable

respuesta, W; es igual a Ws, y g es igual a cero.

wiry

absTy= (Tl —q— 1) .

\/[Y—WS-WS'»Y]I« [Y-wsW{ Y]

wirX

J[X—WS-W;-X]r~[X—W5-WS’~X]

(ec. 35)

Su significacion (Pval) se cuantific6 mediante la posicion del

estadisticoTyaps €n un histograma construido con 10.000 estadisticos Tysim

simulados, los cuales se obtuvieron aplicando la misma férmula, pero
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utilizando variables-respuesta y predictoras permutadas (Guénard et al.
2010). Posteriormente, se corrigid este valor de probabilidad mediante
la formula de Sidak (Sidak 1967, Wright 1992), en la que m es el nimero
total de periodicidades consideradas y g es O:

Prgm =1 — (1 — Pval)™™1 (ec. 36)

5) Si este primer coeficiente es significativo (a = 0,05), se repite de forma
iterativa el paso 4, escogiendo cada vez el mayor apsCy,xw Y su periodicidad
asociada (Wi), la cual se incorpora concatendndose a la matriz Ws; g es
igual al niumero de variables incluidas en Ws. Se detiene la iteracion
cuando Psm ya no sea significativo.

El calculo del coeficiente de codependencias y su significaciéon se hizo mediante
“scripts” ad hoc con MATLAB (2015), y su validez se contrast6 mediante
comparacion de resultados con las funciones del paquete estadistico “CODEP”
(Guénard et al. 2014), incluido en el programa estadistico R 2.15.3 (R Core Team
2015).

2.4.2.5 “Tests” individuales.-

Ademas de las metodologias estadisticas arriba citadas, también se
comprobaron hipdtesis determinadas que requirieron la realizacion de “tests”
especificos. Concretamente, la significacion de los ajustes a una funcién lineal por
minimos cuadrados se realizé con la metodologia de Montecarlo (Gotelli & Ellison
2004), permutando 1000 veces la variable-respuesta y estimando cada vez la
varianza explicada simulada.

Cuando se quiso estimar la regresion entre una variable-respuesta y su
predictora, sin tener en cuenta el efecto de la tendencia, ello se llevé a cabo
mediante particién de varianza incluyendo el primer vector AEM como covariable
(para mas detalles, véase el Apartado 4.3.1).

La diferencia entre dos pendientes de regresion lineal P, y P, frente al
tiempo (en afios), siendo la segunda mayor que la primera, se comprobé mediante
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el estadistico DIF (P,-P1), tras haber estandarizado ambas variables-respuesta. La
significacion se obtuvo aplicando la simulacién de Montecarlo (Gotelli & Ellison
2004) mediante comparacién del estadistico observado con la distribucion
obtenida de 999 estadisticos simulados. Estos se obtuvieron mediante
permutaciones linea por linea por pares de datos entre variables- respuesta, a fin
de mantener el efecto de la autocorrelacidon temporal (Anderson & Ter Braak
2003).

La comparacion de diferencias significativas entre dos grupos de datos se
efectué mediante el estadistico DIF.s que mide la diferencia absoluta de los
promedios de cada grupo. Su significacidn se obtuvo mediante la metodologia de
Montecarlo (Gotelli & Ellison 2004), descrita anteriormente, con 999
permutaciones. Cuando los grupos estaban relacionados temporalmente, las
permutaciones se hicieron por pares de datos en cada linea, con vistas a mantener
el efecto de la autocorrelacion temporal (Anderson & Ter Braak 2003).

Las diferencias significativas entre 3 o mds grupos de datos se
comprobaron mediante un ANOVA de una via, si bien la significaciéon de su
estadistico (Fobs) se estimé mediante 999 permutaciones con Montecarlo (Gotelli
& Ellison 2004). Al igual que en los casos anteriores, cuando los datos de los
grupos estuvieron relacionados temporalmente, las permutaciones se hicieron
linea por linea (Anderson & Ter Braak 2003).
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Capitulo 3

Analisis de las series temporales de
las variables climaticas regionales y
locales

En este Capitulo, se analizan las series temporales de las variables
descriptoras del clima a escala regional y local, concretamente aquéllas que,
segln nuestras hipdtesis, pudieran tener relacion con la dinamica planctdnica: el
indice de la oscilacidn en el Atlantico Norte, el indice de la oscilacidn en el Artico,
el indice de la oscilacidn en el Atlantico Oriental, el indice de la oscilacién de la
corriente meridional de El Nifio y el indice de oscilacién de la corriente del Golfo.
Del area de la laguna, se estudian la velocidad del viento, la temperatura del aire,
la radiacidn global y la precipitacion mensual.

Se analizan también los componentes dominantes de su dindmica
temporal: la tendencia y sus fluctuaciones. Ademas, para las variables de clima
local, se determina el dia juliano en el que se produce su tendencia central, la
explosidn primaveral y la caida otofial.

Finalmente, se identifican las variables climaticas regionales que
pudieran ser condicionantes de la climatologia local.
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3.1. DINAMICA DE LAS VARIABLES DEL CLIMA REGIONAL

En la serie a largo plazo (1950-2014) de los patrones globales de
circulacion atmosférica y oceanica (Fig. 3.1), se puede observar un cambio en su
dindmica coincidente con el periodo estudiado en esta tesis sobre fitoplancton
(1992-2011).

Desde 1979, la Oscilacion del Atlantico Norte (NAO) presenta una
tendencia creciente y entra en fase positiva alcanzando los valores mas altos de
1989 a 1995 (Fig. 3.1). Es a partir de este ultimo afio cuando se observa un cambio,
decreciendo su valor hasta el final de la serie temporal y llegando incluso a ser
negativo en 2010. Similar resulta la dindmica de la Oscilacién del Artico (AO) en
ese periodo concreto desde 1979 hasta el final de la serie (Fig. 3.1). De modo que
ambos indices se encuentran decreciendo durante el periodo estudiado del
fitoplancton en la laguna. Por el contrario, la oscilacién del Atlantico Oriental (EA)
presenta una fase positiva en la etapa de 1990 a 2014. En cuanto al indice de
oscilacién de la corriente meridional de El Nifio (ENSO) y el indice de oscilacién de
la corriente del Golfo (GSI), se observa en ellos una alternancia de fases positivas
y negativas (Fig. 3.1). Estos hechos motivan la necesidad del estudio de la series
de estas variables durante el periodo de 1992 a 2011.

Figura 3.1. Series temporales normalizadas de los indices NAO (A) y AO (B) invernales (de
diciembre a marzo, ambos inclusive) y, EA (C) y ENSO mensuales (D) entre los afios 1950 y
2014 (ambos inclusive). Serie temporal normalizada del GSI mensual (E) entre los afios 1966
y 2014 (ambos inclusive). La normalizacion se realizé dividiendo cada valor por el promedio
de las desviaciones estandar anuales. La linea negra representa el promedio de los cinco
afios en Ay B, asi como el promedio de los cinco meses en C, D y E.
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3.1.1. indice de la oscilacién del Atlantico Norte (NAO)

A lo largo del periodo de estudio (1992-2011) presenta un promedio y
una desviacion estandar de -0,03 + 1,03, alcanzando un valor maximo de 2,63
durante el mes de mayo de 1992 y uno minimo de -3,18 en julio de 1993 (Fig.
3.2A). En cuanto a sus promedios anuales, es mayor (0,58 + 1,0) en 1992 y menor
en 2010 (-1,15 + 0,49). No se aprecia ninguna tendencia ni tampoco periodicidad
alguna en esta Oscilacion (Fig. 3.2B). Tampoco aparece un patrén estacional en
los promedios mensuales (Fig. 3.2C), aunque en los meses de invierno (enero,
febrero marzo) los valores son mas elevados que en los meses de verano y
principios de otofio (junio, julio y octubre). El analisis AEM corrobora la falta de
tendencia y detecta un patrdn de fluctuacién regular de dos afos de periodo que
explica el 5% de la varianza de la serie (Fig. 3.2D y Tabla 3.1.1).

El analisis de ondas, tras eliminar la tendencia, muestra un espectro con
multitud de manchas coloreadas que se corresponden con periodicidades cuya
duracion varia entre 1 mes y 1 afio a lo largo de toda la serie temporal (Fig. 3.2E).
Se aprecia una periodicidad anual-semestral (colores calidos) entre los afios 1992
y 1999 (ambos inclusive), que después se interrumpe y aparece de forma
intermitente durante los afios 2004, 2007 y 2009 (Fig. 3.2E). lgualmente entre
1992 y 2002, se observa una periodicidad bianual, ya detectada por el AEM, si
bien no resulta estadisticamente significativa.

Finalmente, el coeficiente de variacidon anual no se ajustd a ninguna
tendencia lineal (R%q; = 0,01; Pval = 0,687).

Figura 3.2. A. Dindmica mensual del indice de la oscilacién del Atlantico Norte (NAO). B.
Media anual y su desviacidn estandar. C. Promedio de los meses y su desviacién estandar,
estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la serie
ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E. Espectro
resultado del andlisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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3.1.2. indice de la oscilacién del Artico (AO)

Durante periodo de estudio (1992-2011), el AO muestra un promedio y
una desviacion estandar de -0,04 + 1,01, logrando un valor maximo de 3,50
durante el mes de enero de 1993 y uno minimo de -4,27 en febrero de 2010 (Fig.
3.3A). No se observa ninguna tendencia ni periodicidad en los valores de las
medias anuales (Fig. 3.3B), destacando que entre 2007 y 2010 hay una
disminucion notable de 1,3 unidades del indice; de hecho, en 2010 se alcanza el
minimo (-1,04 + 1,39), aumentando inmediatamente después. En cuanto a la
distribucion del promedio mensual de los valores del indice AO, no se aprecia
ningln patrdén, aunque cabe destacar que los meses de invierno (diciembre a
marzo) presentaron valores mayores de desviacidon estandar que los de verano
(junio a septiembre; Fig. 3.3C).

El analisis AEM corroboré la ausencia de tendencia y periodicidad (Fig.
3.3D y Tabla 3.1.1). Sin embargo, el andlisis de ondas si detectd manchas
significativas en su espectro bidimensional, las cuales se corresponden con ciclos
de duracién inferior o igual a seis meses a lo largo de todo el periodo de estudio
(Fig. 3.3E). También se constatan periodicidades significativas de 0 meses a 1 afio
de duracion entre los afios 2009 y 2011.

El coeficiente de variacion anual no se ajustd a ninguna tendencia lineal
(R%q; = 0,06; Pval = 0,310).

Figura 3.3. A. Dindmica mensual del indice de la oscilacién del Artico (AO). B. Media anual
y su desviacidn estandar. C. Promedio de los meses y su desviacion estandar, estacionalidad
de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la serie ajustada (negro) y
las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E. Espectro resultado del
analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las periodicidades
significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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3.1.3. indice de la oscilacién del Atlantico Oriental (EA)

El valor promedio (y su desviacién estandar) de esta Oscilacion desde
1992 a 2011 asciende a 0,07 + 0,99. Dicho promedio alcanza un valor maximo de
2,39 en abril de 1998 y uno minimo de -2,46 durante marzo de 1995 (Fig. 3.4A).
No se observa ninguna tendencia ni aparente periodicidad en los valores de los
promedios anuales, destacando que el afio 2010 mostrd el mayor promedio y el
menor sucedid en 1995 (Fig. 3.4B). Tampoco se detecta estacionalidad al observar
sus valores de promedio mensual (Fig. 3.4C).

El andlisis AEM apoy¢ la falta de tendencia y periodicidad ya detectada
(Fig. 3.4D y Tabla 3.1.1). Sin embargo, en el espectro del analisis de ondas se
destacan ciclos con una duracidn inferior o igual a seis meses durante toda la serie
(Fig. 3.4E) y algunas otras, aunque no significativas, de uno a dos afios de duracion
en los periodos 1933-1996 y 2003-2009.

El coeficiente de variacion anual no se ajusté a tendencia lineal alguna
(R%q; = 0,07; Pval = 0,286).

Figura 3.4. A. Dindmica mensual del indice de la oscilacién del Atlantico Oriental (EA). B.
Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los meses y su desviacion estandar,
estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la serie
ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E. Espectro
resultado del andlisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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3.1.4. indice de oscilacién de la corriente meridional de El Nifio (ENSO)

El valor promedio y la desviacidn estandar del indice ENSO a lo largo del
periodo de estudio (1992-2011) es 0,2 + 1,0, alcanzando su valor maximo (3,0)
durante el mes de septiembre de 1997 y uno minimo de -2,03 en el mismo mes
de 2010 (Fig. 3.5A). Los afios 1997-1998 presentan los valores de promedios
anuales (Fig. 3.5B) mas elevados (1,5) y de su variabilidad; el valor minimo se
alcanza en 1999 (-0,9). Se aprecia una tendencia decreciente en estos promedios,
que explica el 12% de su varianza segun el andlisis AEM (Tabla 3.1.1). Los
promedios mensuales de ENSO carecen de patrdn estacional, aunque los meses
invernales (noviembre a febrero) presenten promedios menores y desviaciones
estandar mayores que los de primavera-verano (abril a agosto, Fig. 3.5C).

Los resultados del analisis AEM también desvelan fluctuaciones regulares
que explican en total un 66% de la varianza, y son de muy diferente periodicidad;
por ejemplo, los ciclos de 2-6 afios explican el 52% de la varianza (Fig. 3.5D y Tabla
3.1.1). Una vez eliminada la tendencia, sobre los residuos de la serie el andlisis de
ondas destaca las fluctuaciones regulares de 2 a 6 afios que son mas conspicuas
en los afios 1995-2001, y durante el periodo 2008-2011 se da también una
periodicidad de 3 afos (Fig. 3.5E).

El coeficiente de variacion anual no se ajustd a ninguna tendencia lineal
(R%q; = 0,10; Pval = 0,197).

Figura 3.5. A. Dinamica mensual del indice de la oscilacién de la corriente meridional de El
Nifio (ENSO). B. Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los meses y su
desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los
residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las
hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0.05) estan bordeadas en negro.
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3.1.5. indice de oscilacién de la corriente del Golfo (GSI)

Este indice muestra un promedio de 0,32 11,46, alcanzando un valor
maximo de 4,96 durante julio de 2002 y uno minimo de -8,17 en agosto de 2011
(Fig. 3.6A). Analizando sus promedios anuales (Fig. 3.6B), se constata que 2011
fue el afio de menor valor promedio pero de mayor variabilidad (-0,78 + 2,81),
mientras que 1995 presentd el mayor promedio de esta Oscilacion (1,88). En la
grafica que los representa (Fig. 3.6B), se observa una tendencia lineal decreciente,
asi como una periodicidad interanual de 6 afios. Como norma general, los meses
de otofio-invierno (octubre a marzo) muestran los mayores promedios y los meses
de primavera-verano (abril a septiembre), los promedios mas bajos del indice (Fig.
3.6C).

La metodologia AEM apoyd la tendencia decreciente del indice, la cual
explica un 5% de su varianza (Tabla 3.1.1). Ademas, se detecta una fluctuacién
regular de unos 5 a 6 anos, que explica el 14% de la varianza (Fig. 3.6D y Tabla
3.1.1).

Tras eliminar la tendencia, el anélisis de ondas (Fig. 3.6E) destaca la
periodicidad de 6-7 afios en el lapso 1997-2003 y algunos ciclos inferiores a un
afio a lo largo de toda la serie temporal.

El coeficiente de variacion anual no se ajustd a ninguna tendencia lineal
(R%q; = 0,11; Pval = 0,161).

Figura 3.6. A. Dindmica mensual del indice de oscilacidn de la corriente del Golfo (GSl). B.
Media anual y su desviacidn estandar. C. Promedio de los meses y su desviacién estandar,
estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la serie
ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E. Espectro
resultado del andlisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0.05) estan bordeadas en negro.
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3.2. DINAMICA DE LAS VARIABLES DE CLIMA LOCAL

3.2.1. Velocidad del viento

El promedio de la velocidad del viento sobre la laguna de Las Madres a lo
largo del periodo de estudio es 1,69 £ 0,05 m/s; su valor maximo (3,29 m/s) ocurre
en enero de 1996 y el minimo (0,78 m/s) en diciembre de 2011 (Fig. 3.7A). Esta
fluctuacidon se observa bien en la serie de los promedios anuales: un Unico
incremento al comienzo de la serie hasta 1994 y 1996 cuando alcanza su maximo,
para posteriormente decrecer hasta el afio 2011 cuando se produce el minimo
(Fig. 3.7B). El analisis AEM corrobora esta tendencia decreciente que representa
el 23% de su varianza y detecta también una periodicidad de unos 8 afos que
explica el 13% (Tabla 3.2.1). No se aprecia un patron de estacionalidad cuando se
representan los promedios mensuales (Fig. 3.7C). El AEM no detecta
estacionalidad (Fig. 3.7D y Tabla 3.2.1).

Al eliminar la tendencia, ciclos estadisticamente significativos de 0 a 3
meses (Fig. 3.7E) son relevantes sobre todo durante el periodo 1993-1997,
solapandose en el periodo 1992-1995 cuando se observa la relevancia de un ciclo
de 6 a 10 meses. Y por ultimo, fuera del cono de influencia, entre los afios 1992 y
2005 se podria destacar una aperiodicidad de 8-9 afos.

La variabilidad anual de la serie disminuye durante el periodo de estudio
y presenta una tendencia lineal decreciente que explica el 11% del coeficiente de
variacion, aunque no es significativa (Fig. 3.8, Tabla 3.2.2). Finalmente, no se
observa ningun adelanto o retraso del dia juliano de la tendencia central (Fig. 3.8,
Tabla 3.2.2).

Figura 3.7. A. Dinamica mensual de la velocidad del viento sobre la laguna de Las Madres.
B. Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los meses y su desviacidn
estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la
serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E.
Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0.05) estan bordeadas en negro.
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Figura 3.8. Evolucién temporal (1992-2011) del coeficiente de variacidon anual de las
variables de clima local sobre la laguna de Las Madres (columna izquierda): velocidad del
viento (m/s), temperatura del aire (°C), radiacién (W/m?), precipitacién (mm). Se indica el
dia juliano en el que se produce el momento algido de su estacionalidad (columna
derecha). En el caso de la precipitacion, se muestra la tendencia central de las lluvias
primaverales. Se muestra el ajuste lineal y su varianza explicada (R%q) cuando resulta
significativo (Pval £ 0,05).
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3.2.2. Temperatura del aire

Presenta un promedio de 15,1 + 7,4 °C, siendo julio de 2006 el mes mas
caluroso con un promedio de 28,7 °C y diciembre de 2001 el mas frio con un
promedio de 2,6 °C (Fig. 3.9A). Aparentemente, no se observan tendencia ni
periodicidad (Fig. 3.9B), si bien los afios 1992 y 1993 fueron los de menor
promedio de temperatura (13,8 a 14,1 °C), mientras que los afios 2006 y 2009
presentaron los mayores promedios (15,9 °C). El analisis AEM también demostré
la ausencia de tendencia estadistica y de periodicidad interanual (Tabla 3.2.1).

En el caso de los promedios mensuales (Fig. 3.9C), se observa un patrén
que podria corresponder con la estacionalidad. Se corroboran estas apreciaciones
con el andlisis AEM, cuyos resultados revelan que la temperatura del aire
Unicamente posee una estacionalidad anual (11,8 meses) que explica el 85% de
su varianza (Fig. 3.9D y Tabla 3.2.1). El analisis de ondas destaca que, a lo largo de
toda la serie temporal, el Unico ciclo significativo es anual (Fig. 3.9E). Es decir, las
dos metodologias empleadas constatan que esta serie presenta una
estacionalidad anual significativa a lo largo de todo su recorrido, estacionalidad
que explica mas del 85% de su varianza.

La variabilidad de la serie no se ajusta a ninguna tendencia durante el
periodo de estudio (Fig. 3.8, Tabla 3.2.2). En la grafica que representa la evolucion
del dia juliano en el que se produce el punto dlgido de esta estacionalidad, no se
aprecia ninguna tendencia lineal significativa (Fig. 3.8, Tabla 3.2.2).

Para cada afio se ajustaron los valores diarios de esta variable a una
funcidn de Fourier de dos términos y a una funcién de Weibull de seis. El ajuste a
la primera (Fig. 3.10) mostré los mas altos indices relativos de Akaike para todos
los afios de la serie temporal (Tabla 3.2.3), llegando a explicar entre el 82% vy el
92% de la varianza de las dinamicas temporales. Mediante el analisis de sus
derivadas, se determinaron los dias julianos en los que se produce la explosion
primaveral, el punto algido y la caida otofial de la estacion (Fig. 3.11). En el afio
1997, se escogié como minimo el del mes de abril para determinar el dia juliano
en el que se produce la explosién primaveral del plancton, puesto que el minimo
anterior ocurre en enero y no corresponde con los procesos biolégicos propios de
la primavera (este criterio se usard en adelante).
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Figura 3.9. A. Dinamica mensual de la temperatura del aire sobre la laguna de Las Madres.
B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los meses y su desviacion
estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la
serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E.
Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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Durante el periodo de estudio, la explosidon primaveral ha ocurrido, en
promedio, el dia juliano 142 (22 de mayo aproximadamente), alcanzando un valor
minimo de 85 (26 de marzo) en el afio 2011 y uno maximo de 182 (1 de julio) en
1997 (Fig. 3.12A). La explosidn primaveral se ha adelantado a un ritmo de 1,7 dias
por afio, lo que se refleja en el ajuste a una tendencia lineal decreciente que
explica significativamente el 22% de su varianza explicada (Tabla 3.2.4). El
momento algido de la dindmica anual de la temperatura del aire tiene lugar en
promedio el dia juliano 210 (29 de julio), alcanzando un valor maximo de 227 (15
de agosto) en 1997 y uno minimo de 198 (17 de julio) en 1996 (Fig. 3.12B). Ese
punto maximo no presenta ninguna tendencia lineal significativa (Tabla 3.2.4),
hecho que también se observa mediante el calculo de la tendencia central (Fig.
3.8; Tabla 3.2.4). La caida otofial ocurre en promedio el dia juliano numero 281 (8
de octubre), mostrando un maximo de 303 (30 de octubre) en el afio 2006 y un
minimo de 263 (20 de septiembre) durante el afio 1996 (Fig. 3.12C). La caida
otofal se ha retrasado a un ritmo de 0,7 dias por afio, ajustandose a una tendencia
lineal creciente significativa que explica el 21% de su varianza (Tabla 3.2.4). La
duracion del periodo entre la explosion primaveral y la caida otofial (GSL) supone
un promedio de 140 dias, con un minimo de 107 dias durante 1993 y un mdaximo
de 209 dias en el afio 2011 (Fig. 3.12D). Esta duracién ha aumentado a una tasa
de 2,4 dias por afio, ajustandose significativamente a una tendencia lineal
creciente, la cual explica el 29% de su varianza (Tabla 3.2.4).

Finalmente, los promedios anuales de la variacién diaria de temperatura
en el aire (es decir, maxima menos minima) no se ajustan significativamente a una
tendencia, ni tampoco lo hace el nimero de dias con temperaturas maximas
extremas (percentil 90 de la serie) (Tabla 3.2.5). Tampoco se aprecian resultados
significativos con las temperaturas méximas extremas (percentil-90) de una serie
temporal mas larga (1961-2011), como la de la estacion del aeropuerto Adolfo
Sudrez Madrid-Barajas, proxima a la laguna (a unos 20 km al norte).
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Figura 3.10. Dindmica temporal de la temperatura diaria del aire en la laguna de Las Madres
para cada uno de los afios de la serie temporal (1992-2011) y, en negro, su ajuste a una
funcién de Fourier de dos términos. La escala de las abscisas es el dia juliano y el eje de las
ordenas representa un valor unidimensional, tras re-escalar toda la serie temporal entre 0

y 1l
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Figura 3.11. Derivada del ajuste a una funcion de Fourier de dos términos de la dinamica
de la temperatura diaria del aire en la laguna de Las Madres para cada uno de los afios del
periodo de estudio (1992-2011). Se determind el dia juliano en el que se produce la
explosiéon primaveral y la caida otofial de la estacionalidad de la temperatura del aire,
identificando el dia en el que la derivada alcanzaba su valor minimo y maximo,
respectivamente. El dia entre ambos, en el que se anula la curva de la derivada cortando la
linea roja, se corresponde con su apogeo.
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Figura 3.12. Evolucién de la estacionalidad de la temperatura anual del aire (paneles
izquierdos) y de la radiacion (paneles derechos) en la laguna de Las Madres durante los
afos 1992-2011. Se observan los dias julianos en los que se produce la explosién primaveral
(Ay E), el maximo (B y F), la caida otofial (Cy G) y la duracién del periodo entre la explosidon
primaveral y la caida otofal (GSL; D y H). Se representa el ajuste lineal y su varianza
explicada (R%,4;) cuando resulta significativo (Pval < 0,05).
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3.2.3. Radiacion global

Supone en promedio 192 + 89 W/m?, alcanzando un valor maximo de
353 W/m? durante el mes de julio de 2009 y uno minimo de 54 W/m? en diciembre
de 1995 (Fig. 3.13A). La serie no presenta tendencia ni periodicidad interanual; de
hecho, tanto los afos iniciales (1997-1999) como los finales (2006-2007)
presentan los valores promedio menores (< 186 W/m?) y un afio intermedio como
2005y los del periodo 2009-2011 alcanzan los valores més elevados (> 200 W/m?,
Fig. 3.13B). En el caso de los promedios mensuales (Fig. 3.13C), se observa
estacionalidad; como era de esperar, los meses de otofio-invierno tienen
promedios mas bajos que los meses de verano.

El AEM no detecta tendencia y si una estacionalidad anual (11,8 meses)
que explica el 94% de su varianza (Tabla 3.2.1). El andlisis de ondas destaca
Unicamente el ciclo anual (Fig. 3.13E).

La variabilidad de la serie no se ajusta a ninguna tendencia durante el
periodo de estudio (Fig. 3.8, Tabla 3.2.2). La evolucién del dia juliano en el que se
produce el momento algido de esta estacionalidad presenta una tendencia lineal
creciente, que explica el 29% de su varianza (Tabla 3.2.2). Desde 1992 hasta 2011,
el mdximo de la estacionalidad de la radiacidn se ha retrasado 8 dias
aproximadamente, siguiendo una tasa de 0,4 dias por afio.
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Figura 3.13. A. Dinamica mensual de la radiacion global sobre la laguna de Las Madres. B.
Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los meses y su desviacion estandar,
estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la serie
ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E. Espectro
resultado del andlisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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El ajuste a la funcion de Fourier de dos términos de la serie de valores
diarios de radiacion (Fig. 3.14) mostro los mejores indices relativos de Akaike para
todos los afios de la serie temporal (Tabla 3.2.3), llegando a explicar entre el 74%
y el 84% de la varianza de la dindmica temporal.

Durante el periodo de estudio, la explosidon primaveral ocurre, en
promedio, el dia juliano 115 (22 de abril aproximadamente), siendo su valor
minimo de 64 (5 de marzo) en el afio 2006 y el maximo de 161 (10 de junio) en
1997 (Fig. 3.12E). La explosion primaveral se adelanta a un ritmo de 3,2 dias por
afio, lo que se refleja en el ajuste a una tendencia lineal decreciente (cada afio el
dia de la explosion primaveral es anterior), que explica significativamente el 40%
de su varianza (Tabla 3.2.4). El momento algido de la dinamica anual de la
radiacion tiene lugar en promedio el dia juliano 190 (9 de julio), con un valor
maximo de 203 (22 de julio) en 2008 y un minimo de 181 (30 de junio) en 1996
(Fig. 3.12F). Ese punto maximo no se ajusta a ninguna tendencia lineal (Tabla
3.2.4). La caida otofial comienza en promedio el dia juliano numero 268 (25 de
septiembre), alcanzando un valor maximo de 283 (10 de octubre) en el afio 1995
y uno minimo de 261 (18 de septiembre) durante 2004 (Fig. 3.12G). La caida
otofal tampoco se ajusta significativamente a tendencia lineal alguna (Tabla
3.2.4). La duracién del periodo entre la explosién primaveral y la caida otofial
(GSL) muestra un promedio de 154 dias, con el minimo de 115 dias durante 1993
y el maximo de 200 dias en 2010 (Fig. 3.12H). Por todo lo cual, la duracidn
aumenta a una velocidad de 3,1 dias por afio, ajustandose significativamente a
una tendencia lineal creciente, que explica el 41% de su varianza (Tabla 3.2.4).
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Figura 3.14. Dinamica temporal de la radiacion solar diaria en la laguna de Las Madres para
cada uno de los afios de la serie temporal (1992-2011) y, en negro, su ajuste a una funcion
de Fourier de dos términos. La escala de las abscisas es el dia juliano y el eje de las ordenas
representa un valor unidimensional, tras re-escalar toda la serie temporal entre Oy 1.
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Figura 3.15. Derivada del ajuste a una funcién de Fourier de dos términos de la dindmica
de la radiaciodn solar sobre la laguna de Las Madres para cada uno de los aios del periodo
de estudio (1992-2011). Se determind el dia juliano en el que se produce la explosidén
primaveral y la caida otofial de la estacionalidad de la radiacion, identificando el dia en el
que la derivada alcanzaba su valor minimo y maximo, respectivamente. El dia entre ambos,
en el que se anula la curva de la derivada cortando la linea roja, se corresponde con su

apogeo.
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3.2.4. Precipitaciéon mensual

Presenta un promedio de 32,2 £ 30,2 mm, siendo noviembre de 1997 el
mes mas lluvioso (165,4 mm) de toda la serie temporal, y los meses de julio y
agosto de varios afios los de menor pluviosidad (Fig. 3.16A). Los afios 1997, 2004
y 2010 resultaron los mas lluviosos, mientras que 2001 fue el afio mas seco, no
apreciandose ninguna tendencia ni tampoco periodicidad interanual en esta
variable (Fig. 3.16B). El analisis AEM también indica que no hay ninguna tendencia
dominante en la serie de la precipitacion mensual, ni periodicidad interanual
significativa alguna (Tabla 3.2.1).

Tratando los promedios mensuales (Fig. 3.16C), se observa un patrén que
podria corresponder con una estacionalidad anual o semestral, hecho que queda
corroborado por el analisis AEM: un ciclo de 11,8 meses, que explica el 4% de su
varianza, y otro de 6 meses, que explica el 14% (Fig. 3.16D y Tabla 3.2.1). También
se destacan ciclos de 4 a 6 meses (Fig. 3.16E) en el espectro del analisis de ondas.
La periodicidad semestral se puede describir como una periodicidad anual con
distribucion bimodal; por lo tanto, se puede afirmar que esta serie presenta
estacionalidad significativa.

A lo largo del periodo 1992-2011, los coeficientes de variacion anuales
no siguen ninguna tendencia (Tabla 3.2.2). La evolucién del dia juliano en el que
se produce la tendencia central de las precipitaciones primaverales se ajusto a
una tendencia lineal decreciente, que explica el 14% de su varianza, si bien no es
significativa (Tabla 3.2.2). El punto algido de la precipitacion primaveral se ha
adelantado 21 dias aproximadamente, con una tasa de 1 dia por afio (Tabla 3.2.2).

Figura 3.16. A. Dinamica mensual de la precipitacion mensual sobre la laguna de Las
Madres. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los meses y su desviacion
estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los residuos de la
serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM si las hubiera. E.
Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia y las
periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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3.2.5. El clima en la laguna de Las Madres durante las fases estacionales de la
dindmica del fitoplancton

Cuando se analiza por separado la dindmica de las medias de las variables
climaticas durante la fase lenta (noviembre a febrero) y rapida (marzo a octubre)
del crecimiento del fitoplancton, se observa que evolucionan de modo diferente
(Fig. 3.17).

Durante la fase lenta, la velocidad del viento disminuye 0,04 m/s por afio,
ajustandose a una tendencia lineal, la cual explica el 26% de su varianza (Fig. 3.17,
Tabla 3.2.6), mientras que la temperatura del aire, la radiacion y la precipitacidn
no parecen variar. Durante la fase rapida, la temperatura del aire aumenta 0,06
°C/afio, ajustandose a una funcidn lineal que explica el 21% de su varianza;
también la velocidad del viento disminuye a un ritmo de 0,04 m/s por afio (Fig.
3.17, Tabla 3.2.6). Concretamente, entre 1992 y 2011 la temperatura del aire en
el area de la Laguna de las Madres ha subido 1,2°C durante el periodo de
crecimiento rapido del fitoplancton. En esta fase, la radiacion y la precipitaciéon no
siguen ninguna tendencia lineal.

Finalmente, querria destacar que la variacion diaria de temperatura no
ha cambiado durante el periodo 1992-2011 en ninguna de las fases del
crecimiento del fitoplancton (Tabla 3.2.6). Durante la fase rapida de crecimiento,
tampoco se observa tendencia alguna de los valores extremos en la temperatura
del aire de la laguna de Las Madres entre 1992 y 2011, ni en los de la temperatura
registrada en el Aeropuerto Adolfo Sudrez Madrid-Barajas durante el periodo
1961-2011.

Figura 3.17. Evolucién de los promedios de las variables climaticas durante las fases lenta
(de noviembre a febrero, paneles izquierdos) y rapida de la dinamica del fitoplancton (de
marzo a octubre, paneles derechos) en la Laguna de las Madres durante los afios 1992-
2011. Las unidades son velocidad del viento (m/s), temperatura del aire (T AIRE, °C),
radiaciéon (W/m?2) y la precipitacién (mm). En negro su ajuste a una funcidn lineal y su
varianza explicada ajustada (R%,g) cuando es significativo (Pval < 0,05).
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3.2.6. Factores condicionantes del clima en la laguna de Las Madres

La climatologia regional definida por la variable ENSO no afecta a ninguna
variable del clima local. Por otro lado, ninguna variable de climatologia regional
condiciona la velocidad del viento sobre Las Madres (Tabla 3.2.7). Sin embargo,
los valores negativos del indice de la oscilacién del Atlantico Norte (NAO) y de la
corriente del Golfo (GSI) se corresponden con temperaturas del aire mas altas en
la zona de la laguna (0,03 < R?%,4; < 0,04; Tabla 3.2.7). El andlisis de codependencias
muestra que estos indices inciden sobre la estacionalidad (0,16 <sbsCyxw< 0,17;
Tabla 3.2.8). Por ello, cuando se incluye la estacionalidad en el modelo estadistico,
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la interaccion entre el factor regional y la autocorrelaciéon temporal (AEM) explica
el 8% de la varianza de la temperatura del aire (R ; Tabla 3.2.7). La
estacionalidad anual explica un 78% de la varianza. El factor regional explica por
si mismo un 1% de la varianza aperiddica (Rp%.qj) porque los valores més altos del
indice de la oscilacidn del Atlantico Oriental (EA) se corresponden con los meses
mas calurosos en Las Madres. Mas aun, el valor del indice EA entre los meses de
mayo y septiembre se vincula con temperaturas mas calurosas durante este
mismo periodo, llegando a explicar un 32% de su varianza (Pval = 0,003), tras
haber descartado el efecto de la tendencia mediante particion de varianza. Y se
obtienen resultados similares con los intervalos abril-octubre y abril-agosto.

Una mayor radiacion se corresponde con valores negativos del indice GSI
(R%,4; = 0,04; Tabla 3.2.7). Seguln el andlisis de codependencias, también incide
sobre su estacionalidad anual (absCyxw= 0,16; Tabla 3.2.8), lo que explica que su
poder predictivo individual sea inexistente (Rp?adj), pero que la interaccién entre
el factor regional y el AEM explique el 3% de la varianza (R/%q). La estacionalidad
anual por si sola explica un 91% de la varianza, por lo que deben estar
interviniendo aqui otros procesos no considerados en esta tesis, al igual que
ocurria con la temperatura del aire.

Finalmente, los valores negativos del indice de la oscilacién del Artico
(AO) favorecen meses mas lluviosos en el drea de la laguna (R%q = 0,06; Tabla
3.2.7). Este indice presenta un coeficiente de codependencia muy bajo (absCyxw=
0,03; Tabla 3.2.8), por lo cual cuando se incluye la estacionalidad semestral de la
precipitacion, la varianza explicada por la interaccidn entre el factor regional y la
autocorrelacion temporal es nula (R%q; Tabla 3.2.7). Los valores mas negativos
del indice AO se relacionan con las mayores precipitaciones no estacionales; es
decir, tras eliminar la tendencia y la estacionalidad semestral, los valores
negativos del promedio del indice AO entre los meses de diciembre y marzo se
correlacionan con las lluvias mas intensas en los meses de enero, febrero y marzo,
explicando un 63% de la varianza. También este hecho refrenda que el afio 2010
presentase el menor promedio del indice AO (Fig. 3.3) y uno de los mayores
promedios de precipitacion (Fig. 3.17). En resumen, el factor regional explica un
8% de varianza no periddica (Rp%q;) de la precipitacion.
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3.3. DISCUSION

Detectar y analizar si los ecosistemas acuaticos, tanto en sus propiedades
abidticas como en sus comunidades, son sensibles a los procesos regionales
climaticos medidos por diferentes indicadores bien conocidos (NAO, ENSO, GSl,
EA y AO; IPCC 2013) son tareas que se abordan de forma creciente en las ultimas
décadas (véanse, por ejemplo, los trabajos de Salmaso & Cerasino 2012,
Hernandez et al. 2015). Este interés ocurre, en primer lugar, porque se trata de
procesos regionales que permiten dar explicaciones a los cambios en los sistemas
ecoldgicos a escalas temporales diferentes de las locales y, ademds, conectar las
respuestas geograficamente, es decir, intentar encontrar patrones en los sistemas
acudticos explicados por factores mas alla de su ambiente local (Blenckner 2005).
En segundo lugar, el interés por los procesos de teleconexion estriba en que
actualmente se estd intentando cuantificar cudnto del cambio climatico
detectado se debe a las acciones antrdpicas, y para ello se necesita poder
cuantificar cuanto efecto tienen sobre el clima local y regional los procesos
naturales comentados (IPCC 2013).

En este capitulo, he analizado esta relacion entre las teleconexiones y el
clima local del area de la laguna y concluyo que, una vez eliminada la tendencia,
los valores positivos del indice de la oscilacidn del Atlantico Oriental se relacionan
sin desfase temporal con el aumento de la temperatura del aire en Las Madres
(Tabla 3.2.7), coincidiendo con lo observado por algunos autores en otras
localidades (Sdenz et al. 2001). Los valores positivos de este indice se
corresponden con anomalias en un centro de presion atmosférica localizado al
oeste de Gran Bretafia (50°N, 20°W), lo cual favorece la incursion de vientos
procedentes del suroeste de la Peninsula que empujan una masa de aire
calentada en el océano Atlantico (Maheras & Khutiel 1999, Sdenz et al. 2001). En
cuanto a otros procesos, vemos que, una vez eliminada la tendencia de las series
de la oscilacién del Atlantico Norte (NAO) y del Artico (AO), dichas teleconexiones
no parecen estar relacionadas con los valores de la temperatura del aire.
Unicamente, tanto la NAO como la corriente del Golfo condicionan la
estacionalidad de la temperatura del aire (y la radiacién) en el entorno de la
laguna de Las Madres.

109



Hernandez et al. (2015), reconociendo la complejidad climatica que
pueden tener Las Madres, si encuentran alguna relacién entre la temperatura y
los indices de oscilaciones climaticas regionales NAO y AO durante el mismo
periodo estudiado en esta Tesis en la laguna. Algunas diferencias de nuestros
resultados respecto al estudio de Hernandez et al. (2015) pueden deberse al uso
de diferentes metodologias estadisticas (detalladas en el Capitulo 2).
Concretamente, en nuestro caso, las variables a analizar se han seleccionado
minimizando la colinearidad (Blanchet et al. 2008), se ha cuantificando su varianza
individual y se ha tenido en cuenta la autocorrelacién temporal que puede
invalidar la significacion de las correlaciones (Legendre & Legendre 2012). El tener
en cuenta la autocorrelacién temporal, y descartarla, permite realizar el estudio a
diferentes escalas temporales, a diferencia del exclusivamente anual efectuado
por Hernandez et al. (2015), y consigue separar la varianza explicada por la
periodicidad de la explicada por los eventos son periddicos. Asi, por ejemplo,
respecto a las precipitaciones, ha quedado demostrado en esta Tesis que los
valores negativos del indice de la oscilacién del Artico se corresponden con
mayores precipitaciones, coincidiendo con otros autores (Lépez-Bustins et al.
2008, Rios-Cornejo et al. 2015); pero lo que resulta mas interesante es que la
Oscilacion AO no presenta relacidn con la estacionalidad de las lluvias, sino con
las precipitaciones no periddicas.

Ahora bien, en cuanto al cambio climatico, la temperatura en el area de
la Laguna de las Madres no muestra un aumento de sus promedios anuales, ni de
su la variabilidad durante los afios 1992-2011; segun estos resultados, podriamos
concluir que no hay un efecto de cambio climatico en este periodo. Sin embargo,
Brunet et al. (2007) si han detectado en la Peninsula Ibérica un aumento de la
temperatura diaria del aire, analizando series temporales de 155 afios de
duracion. La falta de un resultado analogo en nuestro caso quiza podria explicarse
porque nuestras series no son lo suficientemente largas, o bien porque —segun el
periodo de fechas analizadas— el cambio en el clima resulta diferente (Blenckner
2005).

Otro cambio apreciado por Brunet et al. (2007) es la diferencia del
incremento térmico dependiendo de la estacién de afio; asi, segun estos autores,
durante el periodo 1973-2005 ocurrié un aumento significativo de 0,8-0,7 °C por

década en primavera-verano. En este mismo sentido, nuestro trabajo muestra
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que el cambio térmico sobre la laguna de Las Madres resulta patente en la fase
rapida del crecimiento fitoplancténico, durante la cual la temperatura del aire si
aumento a razén de 0,6 °C por década. Esta tasa se halla dentro de los rangos
observados en la Peninsula Ibérica, Mediterraneo y en la Europa occidental y
central durante los meses de verano de (Brunet et al. 2007, Pefia-Ortiz et al.
2015), asi como la constatada para Europa en general (Hartmann et al. 2013)
durante el mismo periodo aproximado. Mas aun, los afios de muestreo (1992-
2011) de la presente tesis coinciden con el periodo en el que el calentamiento
global, tanto el europeo como el peninsular, ha sido mas intenso (Brunet et al.
2007, Hartmann et al. 2013, Pefia-Ortiz et al. 2015).

Por tanto, durante los veinte afios estudiados la temperatura del aire en
la Laguna de las Madres ha aumentado 1,2°C en la fase rapida del crecimiento
vegetativo (Tabla 3.2.6), un incremento considerable si se tiene en cuenta que
durante el mismo periodo de tiempo el calentamiento global planetario ha sido
de 0,3 °C (WEB 9). Aqui cabria matizar que ya se sabe que el aumento de la
temperatura global no es igual de intenso en todas las zonas geograficas,
estaciones o periodos de tiempo (Jones et al. 1999, Jones & Moberg 2003). Debido
a su posicidn geografica, el Mediterraneo ha sufrido grandes cambios climaticos
en el pasado (Luterbacher et al. 2006), y estd siendo una de las zonas mas
afectadas por el cambio climatico, considerandose uno de los territorios de La
Tierra que sufre el impacto negativo mayor (Giorgi 2006, Gao & Giorgi 2008,
Piontek et al. 2013). Esto explicaria por qué el calentamiento del drea de Las
Madres ha sido tan intenso, aunque sélo durante la fase célida del afio.

Nuestros resultados sobre la precipitacion no muestran tendencia
alguna, lo cual coincide con lo referido en la revisién de de Castro et al. (2005),
quienes aconsejan la necesidad de series seculares para poder extraer patrones
clarificadores. Sin embargo, otros autores han observado una disminucién
generalizada de las precipitaciones en los ultimos 30 afios, la cual podria
explicarse por el ascenso hacia el norte del cinturén de anticiclon subtropical/
tropical (Esteban-Parra et al. 1998, revisado en de Luis et al. 2010). Mas aun,
analizando una serie temporal mas larga (1951-1997) de datos procedentes de la
estacion meteoroldgica del Aeropuerto de Barajas (20 km al norte de Las Madres),
Himi (2001) encontré una tendencia decreciente significativa de las

precipitaciones entre los afios. Las diferencias en esos resultados y los nuestros
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podrian explicarse tanto por la complejidad y heterogeneidad de la distribucion
geografica y temporal de las precipitaciones en la Peninsula Ibérica (de Castro et
al. 2005, de Luis et al. 2010), como por el andlisis de series temporales de duracion
diferente.

A lo largo de toda la serie, comprobamos que las variables climaticas de
la laguna de Las Madres presentan una estacionalidad constante y marcada, tipica
del clima mediterraneo (de Castro et al. 2005). Ademads, entre los afios 1992 y
2011, la temperatura del aire ha adelantado su maximo primaveral (17
dias/década) y ha retrasado su caida otofial (7 dias/década), por lo que la duracién
del periodo vegetativo ha aumentado (24 dias/década). Igualmente, la radiacion
ha adelantado su pico primaveral (32 dias/década), al tiempo que ha
incrementado su periodo vegetativo (31 dias/década). Esta ampliacién del
periodo vegetativo es un patron que parece repetirse a escala global (Linderholm
2006, Menzel et al. 2006).

A diferencia del enfoque bioldgico que es algo arbitrario porque define
los umbrales con sentido fisioldgico y, por tanto, varian en funcidn de las especies
o grupos de organismos, los estudios sobre la duracidn del periodo vegetativo
desde un punto de vista estrictamente climatolégico son escasos. Entre estos
ultimos, destaca el trabajo de Christidis et al. (2007), cuyos resultados para Europa
muestran que el periodo vegetativo ha aumentado su duracién a un ritmo de 2,1
dias por década, habiéndose adelantado la primavera a un ritmo de 1,7 dias por
década y retrasado el otofio a razén de 0,4 dias por década. Nuestras tasas de
adelantoy retraso son, por lo tanto, muy elevadas en comparacién con las de esos
autores. El motivo de esa diferencia podria ser debido a haber utilizado diferentes
criterios para establecer la duracion del periodo de vegetativo (Linderholm 2006).
Asi, Christidis et al. (2007) definen el inicio y fin del periodo vegetativo a partir de
temperaturas-umbral basadas en valores promedios de las cuadriculas del clima
regional para el periodo que estudian (1950-1999) y, por tanto, ajenas a la
dindmica de la propia variable climatica estudiada localmente. Sin embargo,
nuestra metodologia define tanto el maximo primaveral como la caida otoial a
partir de la dindmica propia de la variable, estimando sus momentos de inflexién
mediante el mejor ajuste de dos funciones modelo y el estudio de sus derivadas
(véase el Apartado 2.4.1.5). Ademas, en la presente tesis se estudia el lapso 1992-

2011, es decir, contemplamos precisamente las tres décadas mds calurosas
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durante las cuales el calentamiento global ha sido mas evidente (Hartmann et al.
2013, Pefia-Ortiz et al. 2015).

Por ultimo, no debemos olvidar la variabilidad espacial inherente al clima
en Europa (Hurrell & Desser 2010), ya que la duracién del periodo vegetativo varia
con la posicién geografica de la estacion meteoroldgica (Frich et al. 2002, Menzel
2003). En efecto, recientemente Pefia-Ortiz et al. (2015) han realizado un estudio
similar al de Christidis et al. (2007) para estimar la duracidon del verano,
obteniendo resultados heterogéneos en funcion de la distribucion espacial. Por
otro lado, observan que los resultados también varian en funcion del periodo
temporal estudiado; asi, durante el periodo 1950-2012, el verano se alargd a
razon de 2,4 dias por década, mientras que en el periodo 1979-2012 el verano se
ha alargd a razéon de 5-12 dias por década en la Europa Occidental y el area
mediterranea. Aunque nuestras estimaciones de las tasas de cambio difieren de
las de Christidis et al. (2007) y Pefia-Ortiz et al. (2015), coincidimos con ellos en
que el alargamiento del periodo vegetativo se explica principalmente por un
notable adelanto de la primavera mas que por un retraso del otofio.

Se puede concluir este Capitulo sefialando que, durante el periodo 1992-
2011, la climatologia local de Las Madres ha sido intensamente estacional y
sensible a algunos procesos de teleconexion. Ademas, ha habido un cambio
climatico representado, fundamentalmente, por una ampliacion del periodo
vegetativo de los productores primarios y un aumento térmico de 1,2 °C durante
dicho periodo. Estos efectos climaticos pueden atribuirse al calentamiento global
(IPCC 2007).
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3.4. ANEXO: TABLAS ESTADISTICAS DEL CAPITULO 3

Tabla 3.1.1. Resultado del analisis de autocorrelacion temporal (AEM) para determinar la
periodicidad de las series temporales de clima regional de la laguna de Las Madres durante
el periodo 1992-2011. Se indica la varianza explicada (R?) de los ciclos que han resultado
significativos (Pval < 0,05) para cada indicador regional del clima. NAO: indice de la
oscilacion del Atlantico Norte; AO: indice de la oscilacién del Artico; AE: indice de oscilacidn
del Atlantico Oriental; ENSO: indice de oscilacidon de la corriente meridional de El Nifio; GSI:
indice de oscilacion de la corriente del Golfo.

NAO  AO EA ENSO GSI

Tendencia - - - 0,12 0,05
Ciclo en meses (afios)
121 (10) — -~ 008 -
80 (7)
60-69 (5-6) —  — - 011 0,4
44 (4) — = 015 -
32-34(3) — - 014 -
26-28 (2) 005 - - 012 -
17 (1) — = 0,06 -
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Tabla 3.2.1. Resultado del andlisis de autocorrelacién temporal (AEM) para determinar la
periodicidad de las series temporales de climatologia local de la laguna de Las Madres
durante el periodo 1992-2011. Se muestra la varianza explicada (R?) de la tendencia como
ajuste lineal y de los ciclos (meses) que han resultado significativos (Pval < 0,05).

Velocidad T. Radiacion  Precipitacién

viento aire global mensual
(m/s) (°C)  (w/m?) (mm)

Tendencia 0,23 - --- -

Ciclo meses

(afios)

96 (8) 0,13

12 (1) 0,85 0,94

6 (0,5) 0,7

Tabla 3.2.2. Resultado del ajuste a una tendencia lineal del coeficiente de variacion anual
(CV) y del dia juliano en el que se produce la tendencia central (TC) de la estacionalidad, de
las dindmicas de las variables climaticas de la laguna de Las Madres. En las columnas ply
p2 se indican el coeficiente de regresion y el término independiente de la funcién lineal,
respectivamente. R%,q; representa la varianza explicada por el modelo. Pval es el valor de
significacidn del ajuste (véase el Capitulo 2); n.s. sin significacidn estadistica (Pval > 0,05).

Coeficientes

Variable Estadistico pl p2 RZ.q Pval
Velocidad del cv -3,2:10°3 6,6 0,11 n.s.
viento TC -1,9 3942,9 0,17 n.s.
Temperatura cv 1,2:10°3 -1,9 0,03 n.s.
del aire TC 0,0 158,7 0,00 n.s.
Radiacion cv 3,3-10°¢ 0,47 0,00 n.s.

global TC 0,40 -618,6 0,24 0,027
Precipitacion C\{ -2,7.10* 1,48 0,00 n.s.
mensual TCprim. -1,09 2273,24 0,14 n.s.
TCotofio 0,42 -562,80 0,01 n.s.
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Tabla 3.2.3. Resultados de los ajustes de la dindmica anual de la temperatura del aire y de
la radiacién solar sobre Las Madres a una funcion de Fourier de dos términos y a una
funcién de Weibull de seis términos. AICw es el valor del criterio relativo de Akaike. R2,q;
representa la varianza explicada corregida del modelo. Todos los ajustes fueron
significativos (Pval < 0,01).

TEMPERATURA DEL AIRE RADIACION
. FOURIER WEIBULL FOURIER WEIBULL
ANO AlCw R?adj AICw  R2%adj AlCw R%adj AICw R?adj
1992 1,00 0,84 0,00 0,79 1,00 0,76 0,00 0,77
1993 1,00 0,88 0,00 0,84 097 0,76 0,03 0,76
1994 1,00 0,86 0,00 0,85 1,00 0,79 0,00 0,79
1995 1,00 0,82 0,00 0,81 1,00 0,78 0,00 0,78
1996 0,99 0,86 0,01 0,83 1,00 080 0,00 0,80
1997 1,00 0,88 0,00 0,86 1,00 0,77 0,00 0,80
1998 1,00 0,89 0,00 0,86 1,00 0,78 0,00 0,78
1999 1,00 0,90 0,00 0,85 094 080 0,06 0,80
2000 1,00 0,87 0,00 0,86 1,00 082 0,00 0,81
2001 1,00 0,87 0,00 0,80 08 078 0,17 0,79
2002 1,00 0,85 0,00 0,85 1,00 0,77 0,00 0,77
2003 1,00 0,92 0,00 0,90 1,00 0,84 0,00 0,84
2004 1,00 0,89 0,00 0,88 098 0,76 0,02 0,76
2005 1,00 0,90 0,00 0,85 1,00 081 0,00 0,82
2006 0,99 0,89 0,01 0,85 1,00 081 0,00 0,82
2007 1,00 0,90 0,00 0,85 09 0,76 0,04 0,76
2008 1,00 0,88 0,00 0,84 1,00 0,77 0,00 0,77
2009 1,00 0,87 0,00 0,87 099 082 001 0,83
2010 1,00 0,86 0,00 0,83 091 0,74 0,09 0,75
2011 1,00 0,90 0,00 0,86 1,00 080 0,00 0,80
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Tabla 3.2.4. Resultados del ajuste a una tendencia lineal de la dinamica de las fechas de la
temperatura del aire y la radiacién en la laguna de Las Madres durante el periodo 1992-
2011. Estas fechas representan el dia juliano en el que se produce la explosidn primaveral
(S), el punto algido (MX), la caida otofial (A) y la duracién del periodo (en dias) entre la
explosion primaveral y la caida otofial (GSL). En las columnas pl y p2 se indican el
coeficiente de regresién y el término independiente de la funcidn lineal, respectivamente.
RZ,q; representa la varianza explicada por el modelo. Pval es el valor de significacién del
ajuste (véase el Capitulo 2).

Temperatura del aire Radiacion
Variable pl p2 R%.q Pval pl p2 R%q Pval
S -1,70  3,5:10° 0,22 0,03 -3,18 6,5:10° 0,40 0,01
Mx 0,01 2,010 0,00 n.s. -0,57 1,3:10° 0,19 n.s.
A 0,71 -1,1-10° 0,21 0,03 -0,10 0,5:10° 0,01 n.s.
GSL 2,41 -4,7-10% 0,29 0,01 3,08 -6,010° 0,41 0,01

Tabla 3.2.5. Resultados del ajuste a una tendencia lineal de los promedios anuales del
rango de variacion diaria de la temperatura en el aire (maxima menos minima) y del
numero de valores extremos en el area de la laguna de Las Madres durante el periodo
1992-2011. También se presenta el ajuste de valores extremos de la temperatura en el aire
de la estacidn del aeropuerto de Adolfo Sudrez Madrid-Barajas durante el periodo 1961-
2011. En las columnas pl y p2 se indican el coeficiente de regresién y el término
independiente de la funcién lineal, respectivamente. R%,4 representa la varianza explicada
por el modelo. Pval es el valor de significacion del ajuste (véase el Capitulo 2).

Variable pl p2  R%g Pval

Temp. Aire (maxima — minima) 0,03 -35,8 0,02 n.s.
T. Aire (valores extremos Las Madres) 0,12 -2,4-10>° 0,04 n.s.

T. Aire (valores extremos Aerop.Barajas) -0,11  2,2-102 0,03 n.s.
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Tabla 3.2.6. Resultados del ajuste a una tendencia lineal de las medias de la velocidad del
viento (m/s), la temperatura del aire (T Aire, °C), la radiacién (W/m?) y la precipitacién
mensual (mm, Precipit.) durante las fases lenta (de noviembre a febrero, ambos inclusive)
y rapida (de marzo a octubre, ambos inclusive) de la dindmica del fitoplancton en la Laguna
de las Madres en el periodo 1992-2011. También se incluye los resultados del ajuste a una
tendencia lineal de los promedios anuales del rango de variacién diaria de la temperatura
en el aire (Var. T. Aire) y del numero de valores extremos en el area de la laguna de Las
Madres (Ext. T. Aire Mad.) durante ambas fases del mismo periodo de tiempo. También se
presenta el ajuste de valores extremos de la temperatura en el aire de la estacién del
aeropuerto de Adolfo Sudrez Madrid-Barajas (Ext. T. Aire Bar.) para ambas fases durante el
periodo 1961-2011. En las columnas pl y p2 se indican el coeficiente de regresion y el
término independiente de la funcidn lineal, respectivamente. R2,q4 representa la varianza
explicada por el modelo. Pval es el valor de significacion del ajuste (véase el Capitulo 2).

FASE LENTA FASE RAPIDA
Variable pl p2 Rzadj Pval pl p2 Rzadj Pval
Viento  -0,04 841 026 0,02 0,04 845 040 0,01
T/‘iir:;" 0,04 878 006 n.s. 006 -103,7 021 0,04
Radiacion 0,33 -576,6 0,06  n.s. 064 -1027,7 010 n.s.
Precipit. 0,53 -1021,6 0,02 n.s. 041 -7812 005  n.s.
Bl 002 305 001 ns. 003 -469 003  n.s.
B (f"e 009 -1859 002  n.s.
E"t'BZ Are 007 1380 001  n.s.
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Tabla 3.2.7. Factores condicionantes del clima local de la laguna de Las Madres durante el
periodo 1992-2011. Resultado de la variables predictoras (Pred.) y el tipo de factor al que
corresponden, seleccionadas segun su significacion (Pval < 0,05) mediante la metodologia
por pasos adelante con doble criterio de parada; para cada una de las variables respuesta
(Resp.): velocidad del viento, temperatura del aire (T. Aire), radiacion y precipitacion
(Precipit.). R%q; es la varianza explicada ajustada de cada una de las variables predictoras
Yy, Re%ag es la varianza explicada ajustada y pura para cada uno de los factores
condicionantes y/o variables predictoras una vez se ha eliminado el efecto de la
autocorrelacion temporal (AEM). Unicamente se presentan aquellos valores de R%qj Y RpZadj
que han resultado significativos (Pval < 0,05). También se incluye la varianza explicada
ajustada de la interaccidn entre el factor regional y su interaccién con la autocorrelacion
temporal (Ri%.q;), asi como la varianza explicada residual del modelo (Rg2.q;). Los subindices
numéricos de las variables predictoras indican el desfase en meses que presentan las
variables en su respuesta. Las siglas de las variables predictoras corresponden con los
indices de la oscilacién en el Atlantico Norte (NAO), la oscilacién del Artico (AO), la
oscilacién de la corriente del Golfo (GSI) y la oscilacion del Atlantico Oriental (EA).

Resp. Pred. Rzadj RPZadj FACTOR RPZadj R|zadj RRZadj
Viento AEM 0,36 | - | 0,64
NAOg -0,04
. GSly -0,03 REGIONAL 0,01
T. Aire 0,08 | 0,13
EAo +0,01 +0,01
AEM 0,78
L, GSly -0,03 REGIONAL n.s.
Radiacién 0,03 | 0,06
AEM 0,91
AQq —-0,06 —0,08 | REGIONAL 0,08
Precipit. 0,00 | 0,83
AEM 0,09
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Tabla 3.2.8. Condicionantes de la periodicidad de las variables de climatologia local de la
laguna de Las Madres durante el periodo 1992-2011. Resultado del analisis de
codependencias para la temperatura del aire (T. Aire), la radiacidon y la precipitacion
(Precipit.). Se presenta para cada una de las periodicidades (ciclo) en afios de las variables
respuesta (Resp.), las variables predictoras (Pred.) seleccionadas de la tabla 3.2.7 junto con
el valor absoluto de su coeficiente de codependencia (absCy,x;w), Su estadistico (absty) ¥ Su
significacion (Pvalsm). Las siglas de las variables predictoras son las indicadas en la Tabla
3.2.7.

RESP. (Ca'lf(f) PRED.  absCyxw  absTv  PValtam
NAO 0,17 107,43 0,001

T. Aire 1 Gl 0,16 98,91 0,001
EA 0,06 36,24 0,001

Radiacion 1 Gl 0,16 170,49 0,001
Precipit. 05  AO 0,03 6,34 0,002
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Capitulo 4

Analisis de las series temporales de
las variables fisico-quimicas de la
laguna

En este Capitulo se analizan las series temporales de las propiedades fisicas de la
laguna de Las Madres que pudieran tener relacién con la dinamica plancténica: la
transparencia del agua, el espesor de la capa fética, el espesor de la capa de
mezcla, la razén entre ambas y la temperatura del agua. También se estudian las
dindmicas de las concentraciones de los nutrientes: nitrato, amonio, nitrogeno
total, ortofosfato y fésforo total, asi como la del cociente de Redfield (N:P).

De las series temporales se analizan los componentes de su dindmica: la tendencia
y sus fluctuaciones. Ademas para las variables fisicas, se determina el dia juliano
en el que se produce la tendencia central de su estacionalidad, con la intencidon
de observar posibles adelantos o retrasos en el tiempo, que pudieran atribuirse al
cambio climdtico.

Finalmente, entre las variables de clima regional y local se identifican los factores
condicionantes de las variables fisico-quimicas.
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4.1. DINAMICA DE LAS VARIABLES FiSICAS DE LA LAGUNA

4.1.1. Transparencia del agua

La transparencia del agua, medida como la profundidad de desaparicion
del disco de Secchi, presenta un promedio de 3,1+ 1,4 m. El valor mdximo, 7,2 m,
se alcanza en febrero de 1998 y el minimo, 0,3 m, en el mes de octubre de los
afios 2007 y 2008 (Fig. 4.1A). Los afios con mayor transparencia promedio son
1995 y 1998 (4,1 m) y en el que ocurre la menor transparencia es 2006 (2,2, m);
esto corresponde con la tendencia positiva que se observa en la serie (Fig. 4.1B).
El analisis AEM confirma esta tendencia, que explica el 12% de la varianza.

En la dinamica de los promedios mensuales (Fig. 4.1C), se observa
estacionalidad anual: en los meses primaverales y estivales (marzo a septiembre)
el lago es mas transparente, al contrario de lo que ocurre en los meses otofiales e
invernales (octubre a marzo). El anélisis AEM confirma que la estacionalidad anual
(11,5-12,1 meses) explica el 34% de su varianza (Fig. 4.1D y Tabla 4.1.1).

Una vez eliminada la tendencia, el analisis de ondas presenta un espectro
(Fig. 4.1E) con un ciclo anual desde el afio 2000 y un ciclo semestral durante los
periodos 2000-2003 y 2009-2011. Es decir, sélo a partir del afio 2000 la serie
presenta una estacionalidad significativa y es desde 2003 cuando resulta mas
acentuada.

La evolucidn del dia juliano en el que se produce el punto algido de la
estacionalidad de esta variable no presenta ninguna tendencia (Tabla 4.1.2).
Respecto a la variabilidad anual, el coeficiente de variacion aumenta desde el
inicio, ajustandose a una funcién lineal que explica el 79% de su varianza (Tabla
4.1.2). Este hecho se debe a la marcada estacionalidad que ocurre hacia los
Ultimos afios de la serie.

Figura 4.1. A. Dinamica de la transparencia del agua en la laguna de Las Madres durante
los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los meses y
su desviacion estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los
residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las
hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.1.2 Zona fética

La profundidad promedio de la zona fética para el periodo de estudio es
6,7+ 2,1 m, siendo maxima (11,5 m) en el mes de agosto de 2006 y minima (0,9
m) en enero del mismo afio, un aflo excepcional (Fig. 4.2A). En promedio anual,
1992 resulta el afio con mayor zona fdtica (8,0 m) y 2005-2006 los de valores
menores (menos de 6 m; Fig. 4.2B). En los meses de otofio-invierno (noviembre a
febrero) se observa la profundidad iluminada menor, mientras que en los de
primavera-verano (marzo a octubre) ocurre la mayor capa fética (Fig. 4.2C). El
analisis AEM no detectd ninguna tendencia ni periodicidad interanual, pero si
resultd significativa una estacionalidad anual, la cual explica 23% de su varianza
(Fig. 4.2D y Tabla 4.1.1).

El andlisis de ondas de la serie sin tendencia (Fig. 4.2E) destaca el ciclo
anual desde 2003. También, a partir de ese afio se observan ciclos de uno a seis
meses.

La evolucion del dia juliano en el que se produce el punto algido de la
capa fdtica no sigue ninguna tendencia (Tabla 4.1.2). Su variabilidad anual
aumenta, llegando a doblar su valor al final de los 20 afios de duracidn del periodo
de estudio. Por ello, el coeficiente de variacién anual se ajusta a una funcion lineal
positiva que explica el 56% de su varianza (Tabla 4.1.2), siendo esto coherente con
que el hecho de la zona fética siga una periodicidad anual desde 2003.

Figura 4.2. A. Dindmica de la profundidad de la zona fdtica en la laguna de Las Madres
durante los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los
meses y su desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados
de los residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM,
si las hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.1.3. Capa de mezcla

El grosor promedio del epilimnion es de 4,2 + 3,0 m durante el periodo
estudiado. Llega a alcanzar los 12,0 m (enero y febrero 1992) y valores minimos
de 0,5 m en los meses de junio de 1995 y julio de 1998 (Fig. 4.3A). Se aprecia una
ligera tendencia creciente en los valores anuales promedio (Fig. 4.3B), siendo
2006 el afio con menor grosor de epilimnion (3,1) y 1993 el de mayor (6,2m). Esta
tendencia no se ve corroborada por el analisis AEM, ni tampoco se constatado
ninguna periodicidad interanual (Tabla 4.1.1). Si se detecta una estacionalidad
anual, que explica el 69% de su varianza, en la que los meses de primavera-verano
(marzo a septiembre) presentan la capa de mezcla de menor espesor, y los meses
de invierno (noviembre a enero), la de mayor grosor (Fig. 4.3C y D). El espectro
del analisis de ondas (Fig. 4.3E) muestra que la zona de mezcla experimenta una
dindmica estacional durante todo el periodo de estudio que casi se interrumpe
entre los veranos de 2006 y 2007.

Desde 1992 hasta 2011, el momento juliano en que se produce el punto
algido se ha adelantado en 37 dias aproximadamente, con una tasa de 1,8 dias
por afio, siguiendo una tendencia lineal decreciente cuya varianza explicada
asciende al 51% (Tabla 4.1.2). Por otra parte, el coeficiente de variacion anual no
presenta ninguna tendencia a lo largo de la serie (Tabla 4.1.2).

Figura 4.3. A. Dindmica de la profundidad de la zona de mezcla en la laguna de Las Madres
durante los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los
meses y su desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados
de los residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM,
si las hubiera. E. Espectro resultado del andlisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.1.4. Cociente capa fética:capa de mezcla

La razon entre la profundidad de la zona fotica y la zona de mezcla
vertical del agua (Zeu:Zm) es 3,0 + 2,9 en promedio durante el periodo estudiado.
El valor maximo observado es de 14,0 en junio de 1995 y el minimo de 0,2 en
enero de 2006 y noviembre de 2004 (Fig. 4.4A). Los valores promediados
anualmente no parecen presentar tendencia, ni una clara fluctuacién periddica
interanual (Fig. 4.4B), viéndose esto confirmado por el andlisis AEM (Tabla 4.1.1).

Se observa estacionalidad en la dindmica de los promedios de mensuales,
confirmada por el 42% de varianza explicada en el AEM (Fig. 4.4C-D, Tabla 4.1.1).
Los meses de otofio-invierno alcanzan los valores mas bajos de Ze,:Zn, al contrario
que los primaverales y estivales. El analisis de ondas detecta que esta
estacionalidad empieza a mediados del afo 1994, permaneciendo constante
hasta mediados de 2011 (Fig. 4.4E).

Por ultimo, la evolucion del dia juliano en el que se produce el punto
algido de la estacionalidad y su duracidn, asi como la variabilidad anual no
muestran ninguna tendencia lineal significativa (Tabla 4.1.2).

Figura 4.4. A. Dinamica de la razén profundidad de la zona fética: zona de mezcla en la
laguna de Las Madres durante los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacion estandar.
C. Promedio de los meses y su desviaciéon estandar, estacionalidad de la variable. D.
Resultados estandarizados de los residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades
(lineas coloreadas) de AEM, si las hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la
linea roja delimita el cono de influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan
bordeadas en negro.
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4.1.5. Temperatura del agua

El promedio de la temperatura y su correspondiente desviacidn estandar
a lo largo del periodo de estudio fue 14,3 + 4,1 °C; el valor minimo de 6,8 °C se
observé en enero de 2000, y su valor maximo, en julio de 2004 (20,9 °C; Fig. 4.5A).
El afio 1996 fue el de temperatura mas fria en promedio (13,4 °C), mientras que
1998 presentd la cifra mas célida (14,9 °C). No se observan tendencia ni
fluctuacion claras (Fig. 4.5B), y tampoco en el analisis AEM (Tabla 4.1.1). Por otro
lado, este método detectd una estacionalidad notable, que explica
significativamente el 79% de su varianza y que presenta, como corresponde al
area climatica, los meses de invierno (diciembre a febrero) mas frios y los de
verano (junio a septiembre) mas calidos (Fig. 4.5C y D). Con esta misma variable,
se realizé un andlisis de ondas (Fig. 4.5E) que permite observar, desde su inicio y
alolargo de toda la serie, una Unica banda horizontal dominante correspondiente
a un ciclo anual; es decir, la temperatura del agua presentd una estacionalidad
significativa a lo largo de todo el periodo de estudio, como era de esperar.

La evolucion del dia juliano en el que se produce el punto algido de dicha
estacionalidad decrece linealmente (Tabla 4.1.2): desde 1992 a 2011, el punto
algido de la temperatura del agua de la laguna se ha adelantado 10 dias
aproximadamente, siguiendo una tasa de 0,48 dias por afio (R%g = 0,23). Todo
ello, sin sufrir mas variabilidad con el paso del tiempo (Tabla 4.1.2).

Figura 4.5. A. Dindmica de la temperatura del agua en la laguna de Las Madres durante los
afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los meses y su
desviacidon estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los
residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las
hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.1.6. Dinamica de las variables fisicas durante las fases lenta y rapida de la
dindmica del fitoplancton

La variables fisicas evolucionan de modo diferente segun las épocas o
fases relativas al crecimiento fitoplancténico (Fig. 4.6). Durante la fase lenta
(noviembre a febrero), la transparencia del agua y la capa fética disminuyen a
razén de 1,7 y 2,2 metros por década, respectivamente (Tabla 4.1.3). La capa de
mezcla también disminuye, a razéon de 2,8 metros por década. De forma opuesta,
el cociente Zcy:Zm aumenta ligeramente con una tasa de 0,4 por década (Fig. 4.6 y
Tabla 4.1.3). Por ultimo, la temperatura promedio de toda la columna de agua
parece mantenerse constante en un promedio de 9,8 °C durante toda la serie
temporal (Fig. 4.6 y Tabla 4.1.3).

Durante la fase rapida (marzo a octubre), el cambio observado es dispar
segun la variable considerada (Fig. 4.6). La transparencia se reduce 0,4 metros por
década, mientras que la capa fética se hace mas profunda con la misma velocidad
(Fig. 4.6 y Tabla 4.1.3). Si nos cefiimos exclusivamente a los periodos veraniegos
(de junio a septiembre, ambos incluidos), la reduccion de la transparencia es aun
mayor, con una pendiente de 1,3 metros por década (R%q= 0,52; Pval <0,001). La
capa de mezcla, la razén Z.,:Zm y la temperatura del agua no experimentan
tendencia significativa alguna durante este periodo (Fig. 4.6 y Tabla 4.1.3). La
temperatura promedio de toda la columna de agua fue constante, con un
promedio de 16,6°C a largo de los 20 afios de muestreo (Fig. 4.6 y Tabla 4.1.3), el
cual es 6,8 °C mas caliente que durante la fase lenta, diferencia que resulta
estadisticamente significativa (Pval = 0,001).

Figura 4.6. Evolucion de los promedios de las propiedades fisicas durante la fases lenta (de
noviembre a febrero, ambos inclusive; paneles izquierdos) y rapida de la dinamica del
fitoplancton (de marzo a octubre, ambos inclusive; paneles derechos) en la laguna de Las
Madres durante los afios 1992-2011. Se muestra el ajuste a una funcion lineal y su varianza
explicada (R%q;) cuando es significativo (Pval < 0,05).
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Si estudiamos la temperatura de cada una de las capas de la columna de
agua durante los meses de verano (junio a agosto) entre los afios 1992 y 2011, se
observa que tienen promedios significativamente diferentes (Fig. 4.7A; Fops = 33,9;
Pval = 0,001). El epilimnion muestra un promedio de 25 * 1,1°C, el metalimnion
de 20 £ 0,8°Cy el hipolimnion de 15 * 0,6°C. Si estudiamos su evolucion a lo largo
de estos 20 afios, se observa que las temperaturas promedio de epilimnion y
metalimnion se incrementan significativamente, con tasas de 1,5 °Cy 0,8 °C por
década, respectivamente; mientras que la del hipolimnion se mantiene constante
(Tabla 4.1.4). La diferencia de los promedios de temperatura medida en el
epilimnion y en el hipolimnion asciende 1,5 °C por década.

Cuando se representa la posicion relativa de la transparencia, la capa
fotica y la capa de mezcla, se observan bien las diferencias de sus series entre las
fases lenta y rapida de la dindmica del fitoplancton. En la primera (Fig. 4.7B), se
pueden diferenciar tres periodos: i) entre noviembre de 1992 y febrero de 1998,
la capa de mezcla estuvo a 8,9 m de profundidad, un metro por debajo de la capa
fotica, mientras que la columna de agua fue transparente hasta los 4 m de
profundidad; ii) entre noviembre de 1998 y febrero de 2005, la capa de mezcla se
redujo hasta los 7,4 m de profundidad, la capa fética disminuyé hasta los 4,7 m
de profundidad y la transparencia hasta los 1,8 m, y iii) entre noviembre de 2005
y febrero de 2011, la capa de mezcla y la capa fética se cruzan a los 4,8 m, mientras
que la transparencia se mantiene a 1,2 m de profundidad (Fig. 4.7B). Es decir, al
inicio del periodo estudiado el espesor de la capa de mezcla representa el 75% de
la columna de agua, pero al final del mismo se reduce al 42%. Desde el punto de
vista del fitoplancton, estas tres etapas pueden definirse como una primera en la
que dispone de una amplia zona de mezcla (8 m) con radiacidn fotosintéticamente
activa (PAR), un segunda en la que la zona fética ha disminuido, cubriendo un 64%
de lazona de mezcla, y una tercera época cuando la zona de mezcla se ha reducido
a 5 metros, pero que recibe radiacion PAR en todo su espesor.

A diferencia de lo anterior, durante la fase rapida del fitoplancton, no se
observan tres periodos, manteniéndose constante la posicion relativa de las tres
capas: la capa de mezcla a 2-3 m, la transparencia a 3-4 m y la capa fética a 6-8
m (Fig. 4.7C).
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Finalmente, cuando se estudia la resistencia térmica de la laguna de Las
Madres durante los meses de verano (junio a agosto) a lo largo de los afios, se
observa que la misma aumenta a razén de 0,06 °C/m por afio, ajustandose a una
funcidn lineal que explica el 23,7% de su varianza (Pval = 0,022; Fig. 4.7D). Sin
embargo, en el ajuste a una funcién sigmoidal (Pval = 0,001; Fig. 4.7D), que
presenté mejor valor relativo de Akaike (0,97), se destaca el incremento abrupto
de la resistencia térmica en el verano de 1999, a partir del cual se mantuvo
relativamente constante (excepcion de 2005 y 2006 con resistencias térmicas por
encima de 5°C/m).

4.1.7. Factores condicionantes de las variables fisicas de la laguna

En la relacién de variables regionales con las condiciones del agua de la
laguna, vemos que los valores negativos de los indices de la oscilacion del
Atlantico Este (EA) y la oscilacién de la corriente meridional de El Nifio (ENSO)
corresponden a una reduccion de la transparencia (R%g = 0,02; Tabla 4.1.5). Esta
transparencia aumenta cuando se dan los mayores valores de la radiacion, la cual
es la que mas varianza explica de la penetracion de la luz (R%4;=0,21; Tabla 4.1.5).
Un analisis de codependencias permitié identificar que la radiacidn es también la
variable que condiciona la estacionalidad (ciclo de un afo) de la transparencia
(Tabla 4.1.6).

Sin embargo, cuando se considera por separado la autocorrelacion
temporal (AEM) en el modelo, es decir, se segregan la tendencia y la
estacionalidad anual de la transparencia (véase el Apartado 4.1.1), se detecta que
éste explica el 22% de su varianza y la radiaciéon ya no resulta un factor
determinante de la transparencia (Tabla 4.1.5). El factor regional explicé por si
solo un 2% de la varianza, no atribuible a la tendencia ni a la estacionalidad,
mostrando que desviaciones ocasionales (no periddicas) de los indices ENSO y EA
pueden condicionar la transparencia de la laguna de Las Madres. Este hecho
coincide con lo descrito en el Apartado anterior: la reduccién de la transparencia
entre noviembre 1997 y febrero 2000 (Fig. 4.7B) se solapa con un intenso
fendmeno de El Nifio (ENSO positivo), seguido de un intenso fendmeno de La Nifia
(ENSO negativo), experimentados por la Oscilacion de la corriente meridional (Fig.
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3.5B). Mas aun, este patrdn se observa a lo largo de toda la serie temporal, si bien

de forma menos acusada.
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Figura 4.7. A. Temperatura media y su desviacidon estandar en las capas del epilimnion,
metalimnion e hipolimnion de la columna de agua durante los meses de verano (junio a
agosto) entre los aflos 1992 y 2011 de la laguna de Las Madres. B-C. Evolucién de la
transparencia (linea verde), la capa fética (linea negra) y la capa de mezcla (linea roja)
durante la fase de crecimiento lento (panel de la izquierda) y de la fase de crecimiento
rapido del fitoplancton (panel de la derecha). D. Evolucidon de la resistencia térmica durante
los veranos mostrando su ajuste lineal (linea discontinua) y sigmoidal (linea continua).
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En cuanto a los posibles condicionantes del espesor de la capa fética, la
radiacion resulta el factor mas relevante para su aumento (R%4=0,11; Tabla 4.1.5),
mientras que una reduccion de esa capa tiene lugar a valores negativos del ENSO
(R2,4=0,03). Sin embargo, el poder explicativo de la radiacién desaparece cuando
se segrega en el andlisis la autocorrelacion temporal (AEM) de la capa fética
(Tabla 4.1.5); es decir, cuando se trabaja con el residual de la serie sin su
periodicidad anual (véase el Apartado 4.1.2). En este mismo sentido, vemos que,
segun el andlisis de codependencias, |a radiacidn es la variable condicionante de
la estacionalidad de la capa fética (absCyxw = 0,33; Tabla 4.1.6). El factor regional
representado por el indice ENSO explicd por si solo un 2% de varianza no
periddica. Al igual que con la transparencia, esto corrobora que desviaciones
puntuales del indice ENSO puedan condicionar la dindmica de la capa fética y se
corresponde bien con lo descrito en el Apartado anterior para la transparencia.

La interaccion entre la autocorrelacion y los factores ambientales,
incluyendo todas las variables predictoras, explicé el 11% de varianza (Tabla
4.1.5); finalmente, un 75% de la varianza de esta variable respuesta no se vio
explicada por los factores ambientes ni por la AEM (Rg%qj; Tabla 4.1.5). Si se
incluye la transparencia como otra covariable predictora, se observa que ésta
explica el 31% de la varianza del espesor de la capa fética, y también que la
varianza explicada por la interaccion entre los factores ambientales y la
autocorrelacidon temporal aumentd a un 22%, ascendiendo la varianza residual de
este Ultimo modelo al 44%.

Los valores mayores de radiacidn y temperatura del aire favorecen un
menor espesor de la capa de mezcla, con una varianza explicada del 60% y 42%,
respectivamente (R%q; Tabla 4.1.5). Con menos relevancia en el andlisis, los
valores negativos del indice de la Oscilacion de la Corriente del Golfo se
corresponden con una capa de mezcla menos profunda (R%,q = 0,03; Tabla 4.1.5).
Cuando se incluye en el analisis la periodicidad anual de esta propiedad fisica de
la laguna (AEM, véase el Apartado 4.1.3), la capacidad explicativa de los factores
de climatologia regional y local desaparece. Sin embargo, la varianza explicada por
la interaccidn entre los factores ambientales y el AEM supone el 60% (R%.g; Tabla
4.1.5). Y esta elevada relacién con la periodicidad de la serie, se demuestra de
nuevo cuando el analisis de codependencias desvela que las tres variables
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predictoras (radiacidon, temperatura del aire e indice GSI) condicionan la
periodicidad, éste ultimo en menor medida (0,13 < a5sCy xw< 0,76; Tabla 4.1.6).

Cuando se estudia el espesor de la capa de mezcla (Z.) en las fases lenta
(noviembre a febrero) y rapida (marzo a octubre) de la dinamica del fitoplancton,
se observa una gran reduccion de la Z,, durante la primera parte de los 20 afios de
estudio (Fig. 4.7.B). Con el objetivo de poder explicarlo, se consideran diversas
variables predictivas. Por un lado, aquéllas que durante el otofio anterior
pudiesen retrasar el inicio de la mezcla de la columna de agua; entre estas: el
promedio de la velocidad del viento y temperatura del aire entre los meses de
septiembre y noviembre, la resistencia térmica, la diferencia de temperatura
entre el epilimnion e hipolimnion entre junio y agosto y el dia juliano en el que
produce la caida otofial de la temperatura del aire. Por otro lado, también se
consideraron aquellas variables que, durante la primavera posterior, pudiesen
interrumpir la mezcla de agua o adelantar su fin: los dias julianos cuando ocurre
la explosion primaveral de la temperatura y la radiacidn, la temperatura del aire
del mes de abril y, finalmente, el dia juliano en el que se produce la tendencia
central de la dindmica de la capa de mezcla.

Cuando se relaciona la profundidad Z,, de la fase lenta frente a las
diversas variables predictivas posibles, Unicamente se seleccionaron como
significativas la diferencia de temperaturas entre epilimnion e hipolimnion, asi
como el dia juliano de la tendencia central de la capa de mezcla. Tras incluir la
autocorrelacion temporal como covariable, estas dos variables ambientales
explican conjuntamente el 10% de la varianza explicada de la capa de mezcla
(Ra%.g; Pval = 0,007). Si se tiene en cuenta la interaccién de variables predictoras
y AEM (tendencia y peridodicidad), queda explicado un 70%; por tanto,
Unicamente subsiste un 15% de varianza residual por explicar.

Cuando relacionamos estos resultados con los de los Apartados
anteriores, vemos que un aumento de la intensidad de la estratificacion
cuantificado por la diferencia de temperatura de entre epilimnion e hipolimnion
de la columna estratificada, junto con el adelanto de la estratificacion cuantificado
mediante la tendencia central de la dindmica de la capa de mezcla, explicarian por
qué la mezcla de la columna de agua de la laguna de Las Madres se ha reducido
en los ultimos veinte afios. Mas aun, estos resultados refrendan que durante el
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afio 2006 (cuyo verano fue el mas caluroso de toda la serie temporal) ocurriera la
mayor reduccién de la zona de mezcla al invierno subsiguiente, descrita en el
Apartado 4.1.6. Luego estos resultados muestran que la mezcla de la columna de
agua durante la fase de crecimiento lento del fitoplancton (noviembre a febrero)
esta condicionada por la intensidad de la estratificacion como consecuencia del
calentamiento de Las Madres, por lo que responden con un retraso de seis meses
a los cambios de la climatologia local que se han producido durante la fase rapida
anterior (marzo a octubre).

En relacién con la estratificacion de la columna de agua de la laguna, el
aumento de la resistencia térmica durante el periodo 1992-2011 se debe a un
aumento de la temperatura del aire entre los meses de abril y agosto. Asi se
explica un 28% de su varianza (Pval = 0,027), una vez se ha descartado el efecto
AEM; es decir, se trata de una covariacion de los maximos aperiddicos. Esta
relacion resulta aun mas evidente durante 2005 y 2006, cuando la columna de
agua de Las Madres presenta los mayores valores de resistencia térmica
coincidiendo con los mayores promedios de temperatura del aire (véase el
Apartado 4.1.6). Ademas, los cambios abruptos de la resistencia térmica durante
los veranos de 1999 y 2000 (Fig. 4.7.D) coinciden con dos afios con valores
negativos del indice ENSO (Fig. 3.5.A), es decir, con fendmenos de La Nifia en la
corriente meridional de El Nifio. Por ultimo, también se incluye en el analisis el
promedio de la radiacién entre los meses de abril y agosto, pero esta variable no
se ve seleccionada en funcidn de su significacion (seleccidn por pasos).

La razén entre el espesor de la capa fética y la capa de mezcla (Zeu:Zm)
esta condicionada principalmente por variables de climatologia local. Unas
mayores radiacidn y temperatura del aire favorecen mayores cocientes,
explicando respectivamente un 39% y un 26% de la varianza (R%q; Tabla 4.1.5).
Con menor importancia en el analisis, los indices de la Oscilacion del Atlantico
Oriental (EA) y de la Corriente del Golfo (GSI) explican un 2% de la varianza cada
uno (R%,q; Tabla 4.1.5). Cuando se incluye en el modelo la estacionalidad anual de
la razén Ze,:Zm (Apartado 4.1.4) como autocorrelacion temporal (AEM), la
climatologia local explica por si sola un 3% de la varianza, y la regional, un 2%
(Rp?aqj; Tabla 4.1.5). El analisis de codependencias muestra que la radiacién y la
temperatura del aire presentaron los mayores coeficientes absolutos, por lo que

resultan los condicionantes de la estacionalidad del cociente Zey:Zm (0,57 < absCy,xw
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< 0,60; Tabla 4.1.6). Luego el 37% de varianza explicada en interaccién entre
factores ambientales y el AEM (R%.qj; Tabla 4.1.5) procede de la climatologia local.

Finalmente, una temperatura del aire mas calurosa y una mayor
radiacién provocan una mayor temperatura del agua de la laguna (0,90 < R%,q; <
0,92; Tabla 4.1.5). Por otro lado, las precipitaciones ocurridas en el mes anterior
disminuyen la temperatura del agua; aunque su relevancia en el analisis sea
mucho menor (R%,q; = 0,04; Tabla 4.1.5). El andlisis de codependencias sugiere que
la radiacion y la temperatura del aire son los mayores condicionantes de la
estacionalidad de la temperatura del aire, muy por encima del resto de las
variables predictoras (absCyxw < 0,82; Tabla 4.1.6). Por ello, cuando en el modelo
se incluye la periodicidad anual de la temperatura del agua, los factores de clima
regional y local pierden su capacidad explicativa (Rp%.q; Tabla 4.1.5), la cual se
traslada al 91% de la interaccidn entre factores ambientales y el AEM (R%q; = 0,04;
Tabla 4.1.5). Luego la relacidn observada de la temperatura de la laguna con los
indices de climatologia regional de la Oscilacién del Atlantico Norte (NAQ), ENSO
y GSI (0,02 < R?%,4; < 0,05; Tabla 4.1.5) se limita a su estacionalidad.

Aln asi, el factor de clima local explica un 3% de la variabilidad aperiddica
(Rp%aqj = 0,04; Tabla 4.1.5). Este es el motivo de que, una vez se ha descartado el
efecto de la tendencia, un aumento del promedio de la temperatura del aire en
verano (junio a agosto) se corresponda con un aumento de la temperatura del
epilimnion (R = 0,08; Pval = 0,012) durante esas mismas fechas. Igualmente, un
aumento del promedio de la temperatura del aire entre los meses de abril y
agosto explicé un 11% del aumento de la diferencia de promedios de temperatura
del agua entre el epilimnion e hipolimnion durante la estratificacion de la columna
(Pval = 0,027). En esta comprobacién también se incluyé al promedio de la
radiacion entre los meses de abril y agosto como variable predictora, pero fue
descartada en la seleccidn por pasos. Cabe recordar que —segun se ha descrito en
el Capitulo anterior (Apartado 3.2.6)— un aumento de temperatura del aire entre
los meses de mayo y septiembre se correlaciond con indices positivos del indice
de la Oscilacién del Atlantico Oriental.

La tasa de aumento de temperatura del epilimnion (1,5 °C/década),
durante los meses de junio a agosto, fue significativamente mayor que la de la
temperatura del aire (0,7°C/década) (DIF = 0,079; Pval = 0,010) durante ese mismo
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periodo; pero no fue diferente que la tasa de cambio del indice de la Oscilacion
del Atlantico Oriental (0,5/década; DIF = 0,066; Pval = 0,062).

Finalmente, el adelanto de la tendencia central de la dindmica de la capa
Zn durante la estratificacidn, sucedida simultanemente con la fase rapida de
crecimiento del fitoplancton, se explica por un aumento de la temperatura del
aire entre los meses de mayo y septiembre, siendo significativa su relacidn tras
controlar el efecto de la tendencia (R%4=0,09; Pval = 0,049).

A modo de recopilacion de estos resultados complejos, queremos
resaltar aqui que: i) la climatologia local es el principal factor condicionante de la
periodicidad de las propiedades fisicas de la laguna de Las Madres; ii) un
incremento de la temperatura del aire y de la radiacién se reflejan en un aumento
de la temperatura de la columna de agua y de la intensidad de la estratificacion;
iii) la respuesta de la laguna a estos cambios es lenta, por lo que los efectos de la
climatologia local dan lugar con posterioridad a una menor mezcla de la columna;
iv) la climatologia regional también condiciona la periodicidad de la fisica de Las
Madres, aunque en menor medida; v) pequefias variaciones puntuales en los
indices de las principales Oscilaciones atmosféricas, ocednicas y la interaccion
entre ambas pueden tener repercusiones de efecto perdurable en la profundidad
de la transparencia y en el espesor de la capa fética (ambas muy relacionadas
entre si).

4.2. DINAMICA DE LOS NUTRIENTES

4.2.1. Nitrato

La concentracién de nitrato a lo largo del periodo de estudio (1992-2011)
presenta un promedio de 6,9 + 3,9 mg/L, alcanzando un valor maximo de 18,5
mg/L en noviembre de 1997 y uno minimo e indetectable durante septiembre de
1999 (Fig. 4.9A). La grafica que representa los valores de los promedios anuales
ensefa un patrén bimodal, cuyos maximos se producen durante los afios 1998 y
2004 (Fig. 4.9B). A partir de este Gltimo afio y hasta 2006, cuando se produce el
promedio mas bajo, se nota un descenso en la concentracién de nitrato (83%). El
analisis de AEM confirma una tendencia decreciente de esta variable, que explica
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el 10% de su varianza (Tabla 4.2.1), con una tasa de -2,05 mg/L por década. Los
promedios mensuales de la concentracidon de nitrato no siguen un patrén de
estacionalidad, aunque los meses de verano (junio, julio y agosto) presenten
concentraciones menores que los de invierno-primavera (de enero a mayo) (Fig.
4.9C). El patrén bimodal observado se ve confirmado como periodicidad
interanual por el analisis AEM. Dicha periodicidad explica el 50% de la varianza de
la concentracion de nitrato. Se detectan, ademas, dos fluctuaciones regulares con
un periodo de 13 afios y otro de 5-7 afos (Tabla 4.2.1 y Fig. 4.9D); y queda
refrendada la ausencia de estacionalidad.

Con la tendencia eliminada, el andlisis de ondas (Fig. 4.9E) precisa como
los ciclos de 5 a 8 afios ocurren desde 1997 hasta el final de la serie (aunque se
hallan, en parte, en una zona estadisticamente menos fiable). También se
observan manchas significativas de ciclos de 3 a 6 meses coincidentes con los
maximos y los descensos de los promedios anuales durante los inviernos de los
periodos 1997-2000, 2005-2006 y en el afio 2009. El coeficiente de variacién no
se ajustod a ninguna tendencia lineal (Tabla 4.2.2).

Figura 4.5. A. Dinamica de la concentracién de nitrato en la laguna de Las Madres durante
los aflos 1992-2011. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los meses y
su desviacion estdndar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los
residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las
hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.2.2. Amonio

El promedio de la concentracion de amonio asciende a 0,3 + 0,2 mg/L,
alcanzando un valor maximo de 0,9 mg/L en diciembre de 2006 y el minimo,
indetectable, durante el mes de enero de 1993 (Fig. 4.10A). Al igual que en el caso
de la concentracidn de nitrato, cuando se analiza la serie de los promedios anuales
no se observa tendencia alguna, sino una fluctuacién con dos maximos: en 1996-
1997 y en 2005-2006, siendo éste mayor (0,5 mg/L; Fig. 4.10B). El analisis AEM no
detecta tendencia alguna (Tabla 4.2.1).

Los promedios mensuales de la concentracidon de amonio presentan los
valores menores en los meses de primavera-verano (de marzo a agosto), mientras
que alcanza los valores mas altos en otofio-invierno (Fig. 4. 10C). Aun asi, no hay
un claro patrén de estacionalidad, como corrobora el analisis de AEM, que —a su
vez—demuestra una fluctuacién con 8 afios de periodicidad, explicando el 30% de
la varianza (Fig. 4.10D; Tabla 4.2.1).

El espectro del analisis de ondas (Fig. 4.10E) destaca los ciclos de 8 a 10
afios (con baja significacion estadistica). Estos ciclos coinciden con la periodicidad
observada en el analisis AEM. También se aprecian ciclos anuales en 1995-1996 y
otros mas cortos, de 2 a 4 meses, de forma esporadica durante los afios 2005-
2006. Esas periodicidades cortas coinciden con los valores maximos de promedios
anuales (Fig. 4.10B). El coeficiente de variacidn de este nutriente disminuyé a lo
largo de la serie temporal y se pudo ajustar a una funcién lineal decreciente, que
explico el 39% de su varianza (Tabla 4.2.2).

Figura 4.10. A. Dinamica de la concentracién de amonio en la laguna de Las Madres durante
los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacidn estandar. C. Promedio de los meses y
su desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados de los
residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las
hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.2.3. Nitrégeno total

Su dindamica resulta muy fluctuante (Fig. 4.11A), con un valor promedio y
una desviacidn estandar de 2,2+ 1,2 mg N/L, siendo su rango de 0,4 a 6,9 mg N/L
(correspondientes a octubre de 1999 y julio de 2002, respectivamente). Los
promedios anuales parecen experimentar una tendencia decreciente y muestran
un patrén bimodal (Fig. 4.11B). El andlisis AEM demuestra que el nitrégeno total
experimenta una tendencia lineal, la cual sdlo explica el 6% de su varianza (Tabla
4.2.1), siendo su tasa de -0,49 mg N/L por década. El estudio de los promedios
mensuales no permite detectar estacionalidad alguna (Fig. 4.11C). El andlisis AEM
detecta periodicidades, concretamente una de 13,4 afios de ciclo y otras dos de 5
y 7 afos (50% de la varianza, Tabla 4.2.1 y Fig. 4.11D). Pero la estacionalidad no
gueda demostrada.

Con la tendencia eliminada, se realiza el analisis de ondas (Fig. 4.11E) que
destaca una periodicidad variable entre 5 y 8 afios y que abarca practicamente
todo el periodo de estudio (1995-2011). Aunque Unicamente desde 2000 a 2004
esta periodicidad quede dentro del cono de influencia, estos resultados se
solapan con la periodicidad detectada en el analisis AEM. Ademas, dicho analisis
muestra pequefias manchas correspondientes a ciclos de 3 a 6 meses de duracion,
las cuales son estadisticamente significativas. El coeficiente de variacidon del
nitrégeno total no se pudo ajustar a ninguna funcion lineal (Tabla 4.2.2).

Figura 4.11. A. Dindmica de la concentracion de Nitrogeno total en la laguna de Las Madres
durante los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de los
meses y su desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados
de los residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM,
si las hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.2.4. Ortofosfato

La concentracion de ortofosfato promedio para la serie de temporal
estudiada supone 0,016 mg/L, con una desviacién estandar de 0,017 mg/L. La
maéxima concentraciéon (0,088 mg/L) se detecta en enero de 2010 y resulta
indetectable en diciembre de 1992, enero y septiembre de 1993 y marzo de 1995
(Fig. 4.12A). Los promedios anuales (Fig. 4.12B) permiten constatar que 1992 es
el afio de menor concentracion de ortofosfato y 2010, el de mayor. Se observa
una tendencia lineal creciente de este nutriente que, corroborada por el andlisis
AEM, explica el 12% de su varianza (Tabla 4.2.1). Su pendiente lineal es de 9,4 pg/L
por década. Los promedios mensuales de ortofosfato no siguen ningun patrén
(Fig. 4.12C).

El andlisis AEM confirma fluctuaciones regulares de entre 2 y 3 afios de
duracidn, cuya varianza explicada asciende al 12% (Tabla 4.2.1 y Fig. 4.12D), pero
ninguna estacionalidad. Con la tendencia eliminada, el espectro del analisis de
ondas (Fig. 4.12E) destaca ciclos inferiores a medio afio, significativos en el otofio-
invierno de los afios 1999, 2005 y 2007, coincidiendo con los promedios anuales
altos de ortofosfato (Fig. 4.12B). En 2010, afio del mayor promedio anual, se
observa una estacionalidad; ademads, entre los afios 2008 y 2011, existe un ciclo
de 2 a 3 afios. El coeficiente de variacidn carece de ajuste a funcion lineal alguna
(Tabla 4.2.2).

Figura 4.12. A. Dinamica de la concentracion de ortofosfato en la laguna de Las Madres
durante los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los
meses y su desviacion estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados
de los residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM,
si las hubiera. E. Espectro resultado del anélisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.2.5 Fosforo total

La concentracién de fosforo total (Fig. 4.13A) presenta un promedio de
0,060+ 0,067 mg P/L a lo largo del periodo de estudio, siendo 0,465 mg P/L el valor
maéximo analizado (agosto de 1999) y 0,004 mg P/L el minimo (diciembre de 1993).
En la grafica que representa los promedios anuales (Fig. 4.13B), se observa que en
los afios 1996, 1999 y 2000 se alcanzan los mayores valores y desviaciones
estandar de este nutriente. En 2009 y 2010 la concentracién de fésforo resulta
también mas elevada que en otros afios, pero experimenta menor variabilidad.
No resultan evidentes ni tendencia ni periodicidad en la serie de los promedios
anuales de este factor (Fig. 4.13B), viéndose esto corroborado por el analisis AEM,
que tamoco los detecta (Tabla 4.2.1).

Los meses de primavera (de abril a junio) presentan los menores valores
promedio, mientras que en los de verano-otofio (de agosto a octubre) se alcanzan
las concentraciones mas altas de fosforo total en promedio (Fig. 4.13C). Esta
posible estacionalidad no queda confirmada por el analisis AEM (Tabla 4.2.1 y Fig.
4.13D).

El espectro del analisis de ondas destaca algunos ciclos de baja amplitud,
entre 3 meses y un 1 aio de duracidn en aios dispersos durante el periodo de
estudio (Fig. 4.13E). Algunos de ellos coinciden con afos de promedios altos en
fosforo total, tales como 1995-1996, 1999-2000 y 2009-2010. El coeficiente de
variacién no se pudo representar mediante ninguna funcion lineal (Tabla 4.2.3).

Figura 4.13. A. Dinamica de la concentracidn de fdsforo total en la laguna de Las Madres
durante los afios 1992-2011. B. Media anual y su desviacién estandar. C. Promedio de los
meses y su desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. D. Resultados estandarizados
de los residuos de la serie ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM,
si las hubiera. E. Espectro resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de
influencia y las periodicidades significativas (Pval < 0,05) estan bordeadas en negro.
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4.2.6. Los nutrientes durante las fases lenta y rapida de la dinamica del
fitoplancton

Cuando se analizan por separado la dindmicas de nitrato, amonio y
nitrégeno total durante las fases lenta (de noviembre a febrero) y rapida (de
marzo a octubre) del crecimiento fitoplancténico, no se aprecian diferencias
claras (Fig. 4.14; Tabla 4.2.3). Ninguna de las tres variables se ajusta a una
tendencia lineal en cualquiera de las dos fases de la dindmica del fitoplancton. Por
el contrario, el promedio de fésforo inorgdnico disuelto durante la fase lenta
aumenta significativamente 1,4 pg/L por afio (R%g; = 0,54; Pval = 0,001), mientras
que durante la fase rapida el fosforo total disminuye linealmente a razén de 0,8
ug/L por afio (R%gq = 0,31; Pval = 0,008; Tabla 4.2.3).

No existen diferencias en la dinamica del nitrégeno total de las capas
epilimnion e hipolimnion, en ninguna de las dos fases de la dindmica
fitoplancténica (Fig. 4.15A-B). En ambas capas y fases, se aprecia la periodicidad
de 5-7 afios, descrita en el Apartado 4.2.3. Por el contrario, el fosforo total del
hipolimnion en la fase lenta (Fig. 4.15C) se halla en mayores concentraciones que
en el epilimnion, observdndose 5 maximos (1996, 2000, 2005, 2007 y 2010). Esos
afios corresponden a los de mayor promedio de fosforo total en la serie temporal,
segun lo descrito en el Apartado 4.2.5. En la fase rapida (Fig. 4.15D), la
concentracion del fosforo total del epilimnion resulta bastante constante durante
los 20 afios de muestreo, mientras que en el hipolimnion se observa un pico en
1996 coincidente con el maximo promedio anual (Apartado 4.2.5). En ambas
fases, el promedio de fésforo total fue mayor en el hipolimnion (Pval < 0,05).

Figura 4.14. Evolucién de los promedios de los nutrientes durante las fases lenta (de
noviembre a febrero, paneles izquierdos) y rapida de la dinamica del fitoplancton (de
marzo a octubre, paneles derechos) en la laguna de Las Madres durante los afios 1992-
2011. Se representan el nitrato (mg/L), amonio (mg/L), nitrégeno total (Ntotal, mg N/L),
ortofosfato (ug/L) y el fésforo total (P TOTAL, pg P/L). También se muestran su ajuste a una
funcidn lineal y su varianza explicada (R%.qj) cuando es significativa (Pval < 0,05).
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Finalmente, al principio de la serie temporal el nitrato era la principal
fuente de nitrégeno inorganico disuelto (un 95%, Fig. 4.15E-F). Sin embargo, a lo
largo de los 20 afios de muestreo, el amonio ha ido reemplazando al nitrato. Es de
interés sefialar aqui que entre los afios 2005 y 2007, ambos compuestos se
compensaron, representando porcentajes similares, en torno al 50% del
nitrégeno inorganico disuelto. Casualmente, es en estos afios cuando se produce
un incremento notable del espesor de la capa de mezcla (3m) durante la fase lenta
del crecimiento del fitoplancton (véase el Apartado 4.1.6).

Figura 4.15. A-D. Dinamica del nitrégeno y fésforo totales en la laguna de Las Madres
durante el periodo 1992-2011, en el epilimnion (linea azul) y en el hipolimnion (linea negra)
durante las fases lenta (noviembre a febrero, paneles izquierdos) y rapida (marzo a
octubre; paneles derechos) de la dinamica del fitoplancton. E-F. Porcentaje de la
concentracidon de nitrégeno inorgdnico disuelto (DIN) que suponen el nitrato (circulos
negros) y el amonio (circulos blancos) y sus ajustes lineales (linea discontinua y discontinua,
respectivamente); se separan en las fases lenta y rapida del crecimiento fitoplancténico.
Se indica la varianza explicada (R%,qj) cuando es significativa (Pval < 0,05).
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4.2.7. El cociente de Redfield (N:P molar)

La razén de Redfield (Fig.4.16A) varia notablemente en el trascurso de
este estudio, siendo su rango de 3,9-1179,2 (en agosto de 1999 y diciembre de
1993, respectivamente). Entre agosto de 1999 y febrero del afio siguiente no se
alcanza el valor de 16, considerado como el que sugiere la limitacion para la
produccién primaria acuatica por fésforo (N:P > 16) o por nitrégeno (Fig. 4.16B).
Este periodo coincide con los cambios intensos en las propiedades fisicas de la
laguna, cuando la zona fdtica se reduce, abarcando sélo un 63% de la zona de
mezcla (véase el Apartado 4.1.6). De forma puntual, este valor-limite tampoco se
tiene lugar ni mayo y julio de 1996, ni en diciembre de 2009. Las mayores
variaciones de esta razéon se producen en los afios 1993, 1994, 2001 y 2004.
Cuando se representan sus promedios mensuales (Fig. 4.16C), se observa que en
los meses de invierno el cociente resulta mas variable interanualmente, siendo
menos fluctuante durante los meses de estio.
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Figura 4.16. A. Dinamica mensual del cociente de Redfield (N:P, molar). La linea discontinua
roja indica una razon igual a 16. B. Media anual y su desviacion estandar. C. Promedio de
los meses y su desviacion estandar, estacionalidad de la variable.
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4.2.8. Factores condicionantes de los nutrientes de la laguna

En el presente Apartado, se seleccionan las variables de climatologia
regional y local, asi como las propiedades fisicas, que puedan condicionar la
dindmica de los nutrientes de la laguna de Las Madres durante el periodo 1992-
2011. También se cuantifica la relevancia estadistica de cada uno de estos
factores, incluyendo la autocorrelacién temporal en los modelos matematicos.
Esta ultima resume la tendencia y la periodicidad de los nutrientes.

La climatologia regional se relaciona con la concentracion del nitrato, que
covaria con el indice de la Oscilacién de la corriente meridional El Nifio (ENSO,
R%,4;=0,07). Algo mas de su varianza queda explicada por la climatologia local, por
ejemplo, la velocidad del viento: las concentraciones del nutriente son menores
si el viento es mds débil (R%q4= 0,15; Tabla 4.2.4). A la escala del lago, se detecta
que cuanto menores son la capa de mezclay la trasparencia, menor concentracion
de nitrato hay, aunque la relacién sea muy poco importante (R%gq = 0,02, 0,04,
respectivamente).

Cuando se incluye en el analisis la tendencia decreciente y los ciclos del
nitrato de 5, 7 y 13 afios (AEM, véase el Apartado 4.2.1), el poder explicativo de
los factores ambientales se reduce. Y la varianza explicada por la interaccion de
los factores ambientales con los propios de la AEM es del 22% (R%.q; Tabla 4.2.4).
Este hecho queda comprobado cuando el andlisis de codependencias desvela que
la periodicidad de 13 afios esta condicionada por el viento (absCyxw = 0,24; Tabla
4.2.5) y la de 5 afios por el ENSO (0,08 < 45sCyx:w< 0,11). En cualquier caso, un 37%
de la varianza no fue explicada por este modelo matematico (Tabla 4.2.4), por lo
que otras variables deben de afectar a la dindmica de este nutriente.

A modo de recopilacién, durante la fase lenta de crecimiento del
fitoplancton (Fig. 4.17), se aprecia como los maximos en su dinamica bimodal
(inviernos de 1997 y 2002) coinciden con valores elevados del ENSO y de las
precipitaciones. Mds aun, se observa cdmo la transparencia disminuye en afios
con fase de La Nifia, coincidiendo con una disminucién de las precipitaciones (Fig.
4.17). Luego los factores seleccionados como condicionantes de la dindmica del
nitrato parecen conectados entre si, de modo que la transparencia y la
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concentracion de nitrato dependan de la oscilacion de la corriente meridional de
El Nifio.

1992 1994 1996 1998 2000 2002 2004 2006 2008 2010

T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
1992 19594 1996 1998 2000 2002 2004 2006 2008 2010
ANOS

Figura 4.17. A. Dindmica, en la fase lenta del crecimiento del fitoplancton (noviembre a
febrero), de la concentracién de nitrato (linea verde) y B. dindmica del nitrégeno total (linea
verde). Se representan también las dinamicas del indice de la oscilacidn de la corriente
meridional de El Nifio (linea negra), las precipitaciones (linea azul) y el espesor de la capa
fética (linea roja). El valor para cada afio corresponde con el del mes de noviembre. Los
datos han sido estandarizados a media O y desviacidn estandar 1 para que las series sean
unidimensionales y puedan compararse entre si.
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Como los efectos de los procesos fisicos pueden ser perdurables en el
tiempo, analizo si la concentracion de nitrato durante la fase rdpida de
crecimiento del fitoplancton podria se explicada por la resistencia térmica de la
columna de agua (es decir, por la diferencia de termperatura entre el epilimnion
e hipolimnion en los meses de plena estratificacidn, que son junio a agosto) y por
el espesor de la capa de mezcla durante la fase lenta anterior. Unicamente esta
ultima variable se ve seleccionada estadisticamente y, una vez eliminado el efecto
de la tendencia mediante particion de la varianza, explicé un 45% de la dindmica
del nitrato; de modo que la intensa reduccion de la capa de mezcla de la columna
de agua producida a lo largo de toda la serie temporal (véase el Apartado 4.1.6)
coincide con la reduccion de la concentracion del nitrato durante la fase rapida de
crecimiento del fitoplancton. Esto mismo se puede observar puntualmente al
comparar el marcado descenso del promedio anual de la concentracién de nitrato
en los afios 2005 y 2006 (Fig. 4.9.B), simultdaneamente con la reduccidn de la capa
de mezcla en la fase lenta de esos mismos afios (Fig. 4.7.B), que son los mas
calurosos de toda la serie (Apartado 3.2.2).

Por otra parte, una mayor concentracion de amonio se relaciona con
unas menores transparencia y radiacién (0,02 < R?%,4;< 0,04; Tabla 4.2.4). Ambas
variables no condicionan la periodicidad de 8 afios de este nutriente (Apartado
4.2.2), lo que se refleja en la falta de interaccion entre el AEM y los factores
ambientales (R%q = 0,00; Tabla 4.2.4) y en los bajos coeficientes de
codependencia (0,01 <apsCy x:w< 0,02; Tabla 4.2.5). La interaccidn entre el factor de
climatologia local (radiacion) y las propiedades fisicas de la laguna (transparencia)
explica un 2% de la varianza no periédica (Ra%.q; Tabla 4.2.5). La variabilidad no
explicada por el modelo asciende al 66%, por lo que otros factores deben estar
condicionando la dindmica del amonio.

Las relaciones entre el nitrogeno total y los factores regionales, locales y
del lago son practicamente las mismas que se han descrito para la concentracion
de nitrato (Tabla 4.2.4), al igual que sus peridodicidades (Tabla 4.2.5) y sus
covariaciones en la fase lenta (Fig. 4.17). Comparativamente, resulta mayor la
varianza explicada por la interaccidn de los factores ambientales y el AEM (R%q;=
0,18; Tabla 4.2.4). Un 44% de la varianza no queda explicada, lo cual sugiere que
la concentracidn del nitrégeno total pudiera verse afectada por otras variables.

Concretamente, compruebo que hay relacién entre dicho nutriente y la reduccion
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de la capa de mezcla durante la fase rapida de crecimeinto del fitoplancton (17%
de su varianza explicada; Pval = 0,038,) una vez se elimind el efecto de la
tendencia, cosa que también ocurria con la concentracién de nitrato.

Cuando se analiza la dindmica de la concentracidon de ortofosfato, se
comprueba su relacion, aunque escasa, con los valores negativos de los indices de
la Oscilacién del Artico (AO) y del ENSO (R%.q4;= 0,03; Tabla 4.2.4), asi como con |a
transparencia (R%g; = 0,01). Asi, sus ciclos de 2-3 afios (véase el Apartado 4.2.4)
parecen condicionados, aunque poco, por el indice AO y la transparencia (0,01
<absCyxws 0,02; Tabla 4.2.5). Cuando en el andlisis se incluyen la tendencia y la
periodicidad, la interaccién entre los factores ambientales y el AEM resulta sélo
de 5% (R’q ; Tabla 4.2.4), corroborando que las relaciones no son de
acoplamiento de ciclos, sino debidas a valores puntuales aperiddicos y
coincidentes. Ademas, se aprecia cdmo en el afio 2010, cuando se alcanza el
maximo de ortofosfato (Fig. 4.12), ocurre el minimo promedio de la Oscilacidnl
AO (Fig. 3.3B). En el Capitulo anterior (Apartado 3.2.6), se comprueba que los
valores negativos del promedio del indice AO entre los meses de diciembre y
marzo se relacionan con lluvias mas intensas durante los meses de enero, febero
y marzo, siendo 2010 el aifio de mayor promedio de precipitaciones. En cualquier
caso, la varianza no explicada por el modelo asciende a 73%, por lo que otros
factores no considerados aqui deben condicionar la dindmica del ortofosfato.

Finalmente, la velocidad del viento es la Unica variable que afecta a la
dindmica del fésforo total, si bien Gnicamente explica un 2% de su varianza (R%g;
Tabla 4.2.4). Ignoro si dicha relacién puede estar mediada por la mezcla vertical
(que es funcion de la velocidad del viento) o podria ser una simple covariacién sin
valor causal alguno.
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4.3. DISCUSION

Desde hace veinte afos, han comenzado a relacionarse los procesos de
clima regional con la respuesta de los lagos (Blenckner et al. 2007, Moreno-Ostos
et al. 2014, Rodo et al. 1997, Salmaso & Cerasino 2012, Taylor & Stephens 1980).
Se ha constatado que practicamente todas las teleconexiones principales (NAO,
AO, EA, GSI, ENSO) se pueden vincular con unos u otros procesos lacustres. En
este Capitulo, he querido comprobar si eso es asi para la laguna de Las Madres.

Por otra parte, la respuesta limnoldgica de los sistemas lacustres al
cambio climatico ha sido ampliamente estudiada en Europa del Norte, Occidental
y Oriental (George 2009) y en Norteamérica (Adrian et al. 2009), siendo
desconocida en la cuenca mediterranea donde aquél resulta mucho mas intenso,
y sus efectos, diferentes por la mayor temperatura y la sequia (IPCC 2007, Alvarez-
Cobelas et al. 2005b, Giorgi 2006, Pefia-Ortiz et al. 2015).

Ademas, hay una dinamica intrinseca de los factores fisico-quimicos de
los lagos que no se debe al clima, o lo hace tan indirectamente que no se puede
relacionar con él (al menos, por ahora). Se trata de las transformaciones de los
nutrientes (Wetzel 2001), mediadas por los organismos (ingestion,
mineralizacion, fotosintesis, etc.), o simplemente fisico-quimicas (oxidacion,
reduccion, sedimentacidon, formacién de complejos, etc.), las cuales pueden tener
una dindmica a largo plazo no atribuible al efecto del clima sobre el lago.

Por lo tanto, en esta discusidn abordaré: 12) el impacto del clima regional
sobre las variables abidticas de la laguna de Las Madres, 22) el impacto del clima
local (y del cambio climatico) sobre dichas variables abidticas, y 32) la influencia
de procesos no climaticos sobre esas variables abidticas.

4.3.1. Efectos del clima regional

El efecto de los procesos climaticos regionales sobre la temperatura de
la laguna de Las Madres es inexistente. Las teleconexiones fundamentalmente
aportan covarianza de caracter estacional (Tabla 4.1.5). Sobre la capa de mezcla
hay una influencia de la Corriente del Golfo en su fase negativa, que hace
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disminuir el espesor de aquélla, con covariacidon estacional exclusivamente (Tabla
4.1.5). En el caso de la transparencia del agua (y de la capa fdtica), disminuye
durante las fases negativas de las Oscilaciones de ENSO y del Atlantico Oriental,
pero —de nuevo- esta covariacion es estacional (Tabla 4.1.5). También he probado
que los patrones periddicos de climatologia regional provocan cambios en la
dindmica de la capa iluminada; concretamente, las fases negativas de la Oscilacion
de la corriente meridional de El Nifio (ENSO) generan un aumento de la capa
fética.

En cuanto a los nutrientes, incrementos del nitrégeno total y del nitrato
se relacionan con la velocidad del viento y con valores positivos de la Oscilacion
ENSO (Tabla 4.2.5). El ortofosfato, sin embargo, aumenta en las fases negativas
de la Oscilacidn de la corriente meridional de El Nifio (ENSO) y de la oscilacion del
Artico con una periodicidad bianual y, ademas, simultdneamente con mayores
precipitaciones. Ambas relaciones, las del nitrogeno y el ortofosfato con opuesto
signo de ENSO sugeririan que parte de la variacion en la concentracion de estos
nutrientes se deberia a las deposiciones atmosféricas (secas o humedas), las
cuales —a su vez— pudieran verse controladas por la teleconexion. En el caso del
nitrato, que en el conjunto de los 20 afios ha ido disminuyendo sobre todo en el
ultimo periodo, se sabe que su reduccién en los lagos en el norte de Europa se
debe a una menor deposicién atmosférica (Weyhenmeyer et al. 2007, Hessen et
al. 2009). Y se ha comprobado que de 2005 a 2010 ha habido un descenso en la
deposiciones himedas de nitrégeno inorganico en el Centro de Espafia (Garcia-
Gomez et al. 2014). Sin embargo, datos no publicados (Alvarez Cobelas,
comunicacion personal) sugieren que la deposicién atmosférica aporta cantidades
despreciables de nitrato y ortofosfato a la laguna, con lo cual las mayores
concentraciones de estos nutrientes no parecen depender de la deposicidn-
precipitacion y, por tanto, tampoco tendria mucha relevancia la teleconexion
artica. En cualquier caso, estariamos ante respuestas secundarias ante la
teleconexién, ya que ésta afecta a algun factor climatico local o fisico del
ecosistema acuatico que —a su vez— provoca cambios en las concentraciones de
los nutrientes; asi se ha descrito, por ejemplo, para el lago Constanza en Alemania
o el rio Llobregat en Catalufia (Straile et al. 2003, Vegas-Vilarrubia et al. 2012).

Hernandez et al. (2015), en su estudio ya mencionado (Capitulo 3) de

series temporales en Las Madres y en el lago de Sanabria, resaltan que las
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respuestas de las propiedades fisico-quimicas de los lagos a los climas regionales
dependen de la geografia, la morfologia lacustre y los procesos limnoldgicos; y
ademds, sefialan que resultan débiles en el caso de Las Madres, lo cual estos
autores atribuyen a la complejidad limnolégica de esta laguna de gravera. En ese
mismo sentido, esta Tesis ha demostrado (véase mas abajo) que la dindmica
limnolégica de Las Madres queda mejor explicada por la climatologia local que
por la regional, las cuales actuan a diferentes escalas temporales. Y este hecho
significa una gran diferencia con los resultados de Hernandez et al. (2015), ya que
no puede pasarse por alto la importancia de la escala temporal en estos procesos,
pero tampoco la de los eventos no periddicos, puesto que los efectos climaticos
sobre la limnologia de los sistemas lacustres pueden ser graduales o abruptos e
intensos (Wagner & Adrian 2009). Ambos patrones se observan en la laguna de
Las Madres. Ejemplos de cambios graduales serian el aumento de la temperatura
promedio del epilimnion durante los meses de junio a agosto y la disminucién de
las concentraciones de nitrato y nitrégeno total. Ejemplos de cambios abruptos e
intensos mas que evidentes se produjeron, cuando los intensos fenémenos de El
Nifio y La Nifia (ENSO) en los afios 1997-1999 coincidieron con la brusca y acusada
reduccion de la capa fética; o cuando la fuerte ola de calor de 2006 muy
probablemente causo la intensa reduccidn de la capa de mezcla ese mismo afio.

4.3.2. Efectos del clima local

M4ds importante y directo que el impacto del clima regional, resulta el
efecto del clima local sobre las condiciones fisicas del lago. Nuestros resultados
prueban que el calentamiento y la radiaciéon en el area de Las Madres estdn
cambiando la estructura térmica de la columna de agua de la laguna,
corroborando que dichos cambios se realizan principalmente por conveccion
térmica (Alvarez-Cobelas et al. 1993, Alvarez-Cobelas et al. 2005a).

Hemos probado que el aumento de la temperatura del epilimnion, la
intensificacion de la estratificacion y la reduccion de la mezcla de la columna de
agua se deben al efecto de la temperatura atmosférica y de la radiacion (Tabla
4.1.4). La tasa de cambio térmico en su epilimnion resulta muy superior a la
observada para otros lagos de Europa, los cuales varian entre 0,3-0,7 °C/década
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(Weyhenmeyer et al. 2007, revisado por Dokulil 2013), lo que podria deberse a
estar enclavada en un drea geografica de mayor calentamiento y a que el estudio
se realiza durante un periodo especialmente calido (véase el Capitulo 3 de esta
Tesis; Arvola et al. 2009, Dokulil 2013). Ademas, la tasa de cambio temporal de la
temperatura del epilimnion presenta un valor mayor que la de la temperatura del
aire y un mejor ajuste de la regresién durante los meses de verano (Tablas 3.2.6 y
4.1.4), lo que indica que Las Madres no solo filtra la variabilidad irregular, sino que
también magnifica la sefal climatolégica, coincidiendo con lo observado en lagos
de otras regiones (George 2006).

A lo largo de los 20 afios estudiados, la capa de mezcla durante la fase
lenta de crecimiento del fitoplancton (otofio-invierno) se reduce, lo cual viene
explicado por la intensificacion del gradiente térmico en cada verano que le
precede. Este patrdn es coincidente con el descrito por otros autores (Livingstone
2003, Alvarez-Cobelas et al. 2005b, Winder & Schindler 2004), y se explica por un
calentamiento gradual de la temperatura del aire que aumenta la resistencia
térmica y produce un adelanto de la estratificacion. Estas variaciones en la
temperatura, la estratificacion y la mezcla en la columna de agua condicionan los
procesos ligados a la disponibilidad de nutrientes por los productores primarios
(Diehl et al. 2002, George & Hewitt 2006, Adrian et al. 2009, Winder & Sommer
2012). Y en Las Madres, la reduccion de la capa de mezcla de la columna de agua
o mezcla incompleta esta directamente relacionada con la tendencia decreciente
del contenido en nitrégeno en el lago, como se ha descrito para otros lagos en
Europa (Jeppesen et al. 2005, Weyhenmeyer et al. 2007, Arvola et al. 2011).

Por ultimo, se descarta que el viento tenga un efecto en la mezcla del
epilimnion y menos en las capas inferiores; mas aun, cuando no alcanzé nunca la
velocidad necesaria para ejercer este efecto (mas de 3 m/s, segin Scott et al.
1969). La laguna de Las Madres se encuentra en un enclave protegido del viento
(Alvarez-Cobelas et al. 2005a) y es esta topografia el hecho més relevante para la
escasa influencia del viento en un lago pequefio (Parker & Imberger 1986) como
Las Madres. De modo que el lago estudiado presenta una respuesta evidente al
cambio climatico, al calentamiento y ha demostrado ser tan directamente
sensible al cambio climatico como, en menor medida, a procesos de teleconexion.
En este sentido, presenta coherencia espacial con otros lagos (Gerten & Adrian

2002, Livingstone et al. 2009) e integra la variabilidad climatica local y regional
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(Adrian et al. 2009, Leavitt et al. 2009, Williamson et al. 2009). Estos resultados
resultan relevantes, ya que la respuesta limnoldgica de los sistemas lacustres al
cambio climdtico y a los procesos de clima regional ha sido ampliamente
estudiada en Europa del Norte, Occidental y Oriental (George 2009), pero aun es
desconocida en la cuenca mediterranea donde el cambio climatico es y se prevé
mas intenso (IPCC 2013, Alvarez-Cobelas et al. 2005b, Giorgi 2006, Pefia-Ortiz et
al. 2015).

4.3.3. Otros procesos

En este estudio de 20 afios, las concentraciones de nitrato y nitrégeno
total presentan una tendencia decreciente y esa tendencia parece consecuencia
de dos procesos: 12) el aumento de la resistencia térmica a la mezcla debido a la
mayor temperatura atmosférica, que impide la mezcla total de la columna de
agua, hecho este que habia sido predicho por Winder & Sommer (2012); y 29) la
aparicion de una capa meromictica basal (monimolimnion) a finales de la primera
década de estudio (Alvarez Cobelas, datos no publicados), la cual queda
inmovilizada en el fondo lacustre durante todo el afo y en la cual se acumulan
nutrientes que nunca se mezclan con las capas superiores.

Existen también dos ciclos poco frecuentes de amonio y del ortofosfato,
de 8 afios en el primer caso y de 2-3 en el segundo, cuyas causas no estan claras.
Si sabemos (Apartado 5.1.4) que los organismos del fitoplancton deben afectar a
la concentracion de ambos porque existe una relacion inversa entre la biomasa
fitoplanctdnica y estos iones, que verosimilmente seran usados como fuentes
principales de nitrégeno y fosforo para el crecimiento algal; por tanto, una
reduccion del consumidor se podria ver reflejada en el aumento del nutriente en
cuestidn. Las dindmicas relacionadas con la comunidad se presentan en el
siguiente capitulo.
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4.4. ANEXO: TABLAS ESTADISTICAS DEL CAPITULO 4

Tabla 4.1.1. Resultado del andlisis de autocorrelacién temporal (AEM) para determinar la
tendencia y la periodicidad de las series temporales de las variables fisicas de la laguna de
Las Madres durante el periodo 1992-2011. Las celdas contienen la varianza explicada(R?)
por la tendenciay los ciclos que han resultado estadisticamente significativos (Pval < 0.05).
Zey:Zm €s la razén entre la profundidad de la capa fética y la profundidad de la capa de
mezcla de la columna de agua; T agua es la temperatura del agua en la columna (véase el
Capitulo 2).

Transparencia C,apa Capa de Cociente
(m) fotica mezcla (m) ZewiZ agtia
(m) mmco)
Tendencia 0,12 --- --- - ---
Ciclo (meses)
12 0,34 0,23 0,69 0,42 0,79
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Tabla 4.1.2. Resultado del ajuste a una tendencia lineal del coeficiente de variacién anual
(CV) y del dia juliano en el que se produce la tendencia central de la estacionalidad (TC) de
las dinamicas de las variables fisicas de la laguna de Las Madres. En las columnas ply p2
se indican el coeficiente de regresion y el término independiente de la funcién lineal,
respectivamente. R%,q; representa la varianza explicada por el modelo. Pval es el valor de
significaciéon del ajuste (véase el Capitulo 2), n.s. implica falta de significacion estadistica
(Pval > 0,05). Abreviaturas y unidades de las variables como en Tabla 4.1.1.

Coeficientes

Variable Estadistico p1 P2 RZ.q Pyal
cv 0,03 -50,51 0,79 0,001
Transparencia
TC 0,28 -372,4 0,01 n.s.
cv 0,01 -24,54 0,56 0,001
Capa fotica
TC -0,58 1350,9 0,03 n.s.
cv 0,00 -1,25 0,00 n.s.
Capa de mezcla
TC -1,84 3861,8 0,51 0,001
cv 0,00 6,51 0,01 n.s.
Zey:Zm
TC -0,71 1596,9 0,09 n.s.
cv 0,00 1,17 0,01 n.s.
T agua
TC -0,48 1172,1 0,23 0,032
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Tabla 4.1.3. Resultado del ajuste a una tendencia lineal de las medias de las propiedades
fisicas de la laguna de Las Madres durante los afios 1993-2011, durante las fases lenta (de
noviembre a febrero, ambos inclusive) y rdpida (de marzo a octubre, ambos inclusive) de
la dindmica del fitoplancton. En las columnas p1ly p2 se indican el coeficiente de regresion
y el término independiente de la funcion lineal, respectivamente. R%,q representa la
varianza explicada por el modelo. Pval es el valor de significacién del ajuste (véase el
Capitulo 2). Abreviaturas y unidades de las variables, como en la Tabla 4.1.1.

FASE LENTA FASE RAPIDA
. 2 R2

Variable pl p2 R%q  Pval pl p2 ad Pval
Transparencia 0,17 -344,2 0,63 0,001 0,04 -77,0 0,22 0,025
Capa fética 0,22 -445,3 0,52 0,001 -0,04 82,0 0,21 0,040
Capa mezcla 0,28 -560,4 0,76 0,001 0,04 -82,8 0,17 n.s.
Zew:Zm 0,04 -76,1 0,25 0,026 0,08 -159,5 0,18 n.s.
Temp. agua -0,01 17,3 0,01 n.s. 0,04 -61,8 0,14 n.s.
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Tabla 4.1.4. Resultado del ajuste a una tendencia lineal de la temperatura promedio
(Temp. agua) de las diferentes capas de la columna de agua de la laguna de Las Madres en
los meses de verano (junio a agosto) entre los afos 1992 y 2011. También se incluye el
ajuste de la diferencia de temperatura entre el epilimnion e hipolimnion (DIF gp-4ipo). En las
columnas ply p2 se indican el coeficiente de regresion y el término independiente de la
funcion lineal, respectivamente. R%,q representa la varianza explicada por el modelo. Pval
es el valor de significacion del ajuste (véase el Capitulo 2); n.s. cuando no es
estadisticamente significativo (Pval > 0,05).

VERANO (junio a agosto)

Temp. agua (°C) pl p2 RZ.4; Pval
Epilimnion 0,15 -282,5 0,72 0,001
Metalimnion 0,08 -144,5 0,34 0,008
Hipolimnion 0,01 4,8 0,01 n.s.
DIF gpi-Hipo 0,15 -287,4 0,49 0,001
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Tabla 4.1.5. Factores condicionantes de las propiedades fisicas de la laguna de Las Madres
durante el perido 1992-2011. Resultado de la relacidon entre las variables predictoras
(Pred., y el tipo de factor al que corresponden) seleccionadas por su significacidon
estadistica (Pval < 0,05) y cada una de las variables-respuesta (Resp.) R%q; es la varianza
explicada ajustada de cada una de las variables predictoras y, Rp%.q; es la varianza explicada
ajustaday pura para cada uno de los factores condicionantes y/o variables predictoras una
vez se ha eliminado el efecto de la autocorrelacién temporal (AEM). Unicamente se
presentan aquellos valores de R%q; y Re%ag; que han resultado significativos (Pval < 0,05).
También se incluye la varianza explicada ajustada de la interaccion (RaZ.q;) entre factores
ambientales y su interaccién con la autocorrelacion temporal (R?2,q), asi como la varianza
explicada residual del modelo (Rr%.q;). Los subindices numéricos de las variables predictoras
indican el desfase en meses que presentan las variables en su respuesta. Abreviaturas y
unidades de las variables respuetsa como en tabla 4.1.1. Las siglas de las variables
predictoras se corresponden con los indices de la oscilacidn en el Atlantico Norte (NAO), la
oscilacién del Artico (AO), la oscilacién de la corriente meridional de El Nifio (ENSO), la
oscilacidn de la corriente del Golfo (GSl) y la oscilacion del Atlantico Oriental (EA), asi como
también la temperatura del aire (T. Aire, °C) y la precipitacién (Precipit; mm.).

Resp. Pred. R2q Re?adj FACTOR Re2adj RaZagj Ri%aq) Rr%adj
EAo -0,02 -0,02
REGIONAL 0,02
ENSO; -0,02 0,00
Transpar. | Radiaciéno,  —0,21 LOCAL 0,22 | 0,52
AEM 0,24
ENSO:1 -0,03 -0,02 REGIONAL 0,02 0.00
Zeu Radiaciéno -0,11 LOCAL ! 0,11 | 0,75
AEM 0,12
GSly -0,03 REGIONAL
Radiacidno +0,60 +0,01 0,00 | 0,60 | 0,32
Zm . LOCAL
T. Aireo +0,42
AEM 0,08
GSlo -0,02
REGIONAL 0,02
EA +0,02  +0,01
. 0,00 0,37 0,57
Zeu :Zm Radiacidno +0,39 +0,01
) LOCAL 0,03
T. Aireo +0,26 -0,01
AEM 0,01
NAOo -0,05
GSly -0,03 REGIONAL
ENSO; +0,02
- 0,00 0,91 0,05
T. Agua T. Aireo +0,92 +0,03
Radiacidn; +0,90 +0,01 LOCAL 0,03
Precipit.1 -0,04
AEM 0,01
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Tabla 4.1.6. Resultado del andlisis de codependencias para las variables-respuesta
(abreviaturas y unidades, como en la Tabla 4.1.1) y las variables predictoras (PRED.)
seleccionadas (Tabla 4.1.5). Se presenta para cada relacién la periodicidad (ciclo) en afios
que resultan significativas, asi como el valor absoluto de su coeficiente de codependencia
(absCy,xw), Su estadistico (absTy) Yy su significacion (Pvaltam). Mas informacién, en el Capitulo

2.
RESPUESTA gﬁ;?) PREDICTOR  apsCyxw  absTy  Pvalfam
Radiacién 0,48 563,21 0,003
TRANSPARENCIA 1 ENSO 0,07 19,14 0,003
EA 0,03 9,47 0,002
7 ., Radiacion 0,33 363,28 0,002
ENSO 0,05 12,34 0,002
Radiacion 0,76 125598 0,002
Zm 1 Temp. Aire 0,72 728,68 0,002
Gl 0,13 51,63 0,002
Radiacion 0,60 782,76 0,001
7z . Temp.Aire 0,57 454,13 0,001
Gl 0,10 32,18 0,001
EA 0,04 11,79 0,001
Radiacion 0,87 1956,74 0,003
Temp. Aire 0,82 113524 0,003
Precipitacion 0,19 102,69 0,003
Temperaturadel 1\ 0,16 87,37 0,003
agua
GS| 0,15 80,44 0,003
ENSO 0,12 66,49 0,003
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Tabla 4.2.1. Resultado del andlisis de autocorrelacién temporal (AEM) para determinar la
periodicidad de las serie temporales de los nutrientes de la laguna de Las Madres durante
el periodo 1992-2011. Las celdas contienen la varianza explicada (R?) de los ciclos que han
resultado significativos (Pval < 0,05) (véase el capitulo 2). N Total es nitrégeno total y P
Total el fésforo total.

Nitrato Amonio N Total Ortofosfato P Total
(mg/)  (mg/l)  (mgN/L (he/L) (hg P/
Tendencia 0,10 0,6 0,12
Ciclo en
meses (afios)
161 (13) 0,32 0,15
121 (10)
96 (8) 0,30
80 (7) 0,9 0,16
60 (5) 0,9 0,19
30-37 (3) 0,12
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Tabla 4.2.2. Resultado del ajuste a una tendencia lineal del coeficiente de variacién anual
de los nutrientes de la laguna de Las Madres. En las columnas pl y p2 se indican el
coeficiente de regresion y el término independiente de la funcidn lineal, respectivamente.
RZ,q4;representa la varianza ajustada explicadapor el modelo. Pval es el valor de significacion
del ajuste (ver capitulo 2). Las variables. en unidades como en Tabla 4.2.1.; n.s. indica que
el Pval no es estadisticamente significativo (> 0,05).

Coeficientes

Variable p1 P2 R%adj Pyal
Nitrato -0,01 9,4 0,07 n.s.

Amonio -0,02 47,4 0,32 0,012
N Total -0,01 2,0 0,01 n.s.
Ortofosfato -0,01 24,9 0,18 n.s.
P Total -0,01 24,6 0,06 n.s.

Tabla 4.2.3. Resultado del ajuste a una tendencia lineal de las medias de las variables
quimicas de la laguna de Las Madres durante los afios 1993-2011, en la fase lenta (de
noviembre a febrero, ambos inclusive) y rdpida (de marzo a octubre, ambos inclusive) de
la dindmica del fitoplancton. En las columnas ply p2 se indican el coeficiente de regresion
y el término independiente de la funcidn lineal, respectivamente. R%,q; es la varianza
ajustada explicada por el modelo. Pval es el valor de significacién del ajuste (ver capitulo
2). Abreviaturas y unidades de las variables, como en la Tabla 4.2.1.; n.s. valores no
estadisticamente significativos (Pval > 0,05).

FASE LENTA FASE RAPIDA
Variable pl p2 R2adj Pval pl p2 R%adj Pval
Nitrato 0,24 488,1 0,12 n.s. 0,23 476,2 0,17 h.s.
Amonio 0,01 -22,3 0,11 n.s. 0,01 -11,7 0,09 n.s.
N total -0,05 98,3 0,07 n.s. -0,06 121,7 0,11 n.s.
Ortofosfato 1,37 -2,7-10% 0,54 0,001 0,75 -1,5-10% 0,16 n.s.
P total -0,01 1,2:10° 0,01 n.s. -3,27 6,6-10° 0,31 0,008
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Tabla 4.2.4. Factores condicionantes de los nutrientes en la laguna de Las Madres durante
el perido 1992-2011. Se indican las varianzas explicadas por el modelo entre las variables
predictoras (Pred.; y el tipo de factor al que corresponden), seleccionadas por su
significacidn (Pval £0,05) y las variables respuestas (Resp.): nitrato, amonio, nitrégeno total
(N total), ortofosfato y fosforo total (P total). R%,q; es la varianza explicada ajustada de cada
una de las variables predictoras y, Re%.q; es la varianza explicada ajustada y pura para cada
uno de los factores condicionantes y/o variables predictoras una vez se ha eliminado el
efecto de la autocorrelacion temporal (AEM). Unicamente se presentan aquellos valores
de R?%,qj y Re?aqj que han resultado significativos (Pval < 0,05). También se incluye la varianza
explicada ajustada de la interaccion (RaZ.g) entre factores ambientales y su interaccion con
la autocorrelacién temporal (Rj%.qj), asi como la varianza explicada residual del modelo
(Rr%aq)). Las siglas de las variables predictoras corresponden con los indices de la Oscilacién
del Artico (AO) y de la corriente meridional de El Nifio (ENSO), la transparencia de la
columna de agua (Transp.) y la profundidad de la capa de mezcla (Z.); estas ultimas
variables con valores desde 0 m (superficie) hacia valores mas negativos al profundizar.

Resp. Pred. RZ.q) Rp2adj FACTOR Re2adj RaZadp  Riagj Rr2%adj
ENSO +0,07 REGIONAL 0,01
Viento +0,15 LOCAL 0,02
T 004 0,00 | 0,22 0,37
i ransp. -0,
Nitrato P FISICA 0,01
Zm -0,02 -0,01
AEM 0,37
Radiacion —0,02 -0,02 LOCAL
. 0,02 0,00 0,66
Amonio Transp. +0,04 +0,04 FISICA 0,02
AEM 0,30
ENSO +0,12 +0,02 REGIONAL 0,01
Viento +0,07 LOCAL
T 0.03 0,00 | 0,18 0,44
N total ransp. . —0 FISICA
I -0,01
AEM 0,37
AO ~0,03 -0,03
REGIONAL 0,03
ENSO -0,03 0,00 | 0,05 | 0,73
Ortofosfato |00 40,01 FISICA
AEM 0,19
P total Viento +0,02
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Tabla 4.2.5. Factores condicionantes de la periodicidad de la concentraciéon de los
nutrientes (nitrato, amonio, nitrégeno total (Ntot), ortofosfato y fésforo total) de la laguna
de Las Madres durante el periodo 1992-2011. Resultado del andlisis de codependencias
que indica la variable predictora significativamente relacionada con la variable respuesta
para cada ciclo. Se indica el valor absoluto de su coeficiente de codependencia (absCy,xw),
su estadistico (absTy) Y su significacidon (Pvalm). Cuando una misma variable explica dos
periodicidades muy parecidas (por ejemplo, 2,5 y 3 afios) Unicamente se incluye los
resultados del mayor coeficiente. Las siglas de las variables predictoras son como las de la
Tabla 4.2.4.

RESP. CIELO PRED. absCy,xw absTy Pvalfam
(afos) "
Viento 0,24 76,52 0,004
13 Transp. 0,05 14,03 0,004
ENSO 0,03 9,96 0,003
Zm 0,02 6,74 0,004
ENSO 0,02 8,92 0,002
Zm 0,02 5,90 0,004
NITRATO 7 .
Viento 0,02 6,07 0,006
Transp. 0,01 3,21 0,038
ENSO 0,11 30,88 0,004
5 Viento 0,08 27,79 0,003
Transp. 0,03 9,11 0,003
Zm 0,02 7,10 0,003
Radiacién 0,02 4,73 0,003
AMONIO 8
Transp. 0,01 4,02 0,006
Viento 0,16 44,56 0,004
13 Transp. 0,03 9,33 0,003
ENSO 0,02 7,09 0,002
Zm 0,02 5,20 0,006
ENSO 0,03 10,13 0,003
Zm 0,02 6,71 0,003
Ntot 7 .
Viento 0,02 7,92 0,002
Transp. 0,01 4,19 0,010
ENSO 0,16 45,63 0,004
S Viento 0,11 35,63 0,003
Transp. 0,04 10,49 0,004
Zm 0,03 8,20 0,004
AO 0,03 6,56 0,003
ORTOFOSFATO 2-3
Transp. 0,02 5,49 0,006
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Capitulo 5

Analisis de las series temporales de
las variables bidticas del lago

En este Capitulo, se describen las series temporales de tres grupos plancténicos
de la laguna de Las Madres, a saber: fitoplancton, bacterias y zooplancton. Como
en el caso de las variables abidticas, sus dindmicas se descomponen buscando la
tendencia y la periodicidad, y se indican los periodos en los que sus fluctuaciones
fueron mas relevantes. También se estima el dia juliano en el que se produce la
tendencia central de su estacionalidad.

El Capitulo esta centrado en el fitoplancton, objetivo principal de esta Tesis.
Ademas de la descomposicién de dicha serie, se matizan los resultados
diferenciando dos fases anuales a lo largo de todo el estudio (las fases lenta y
rapida de su crecimiento) y se analiza la dindmica de los otros grupos plancténicos
durante esas fases.

Por ultimo, se aborda el tema central de esta tesis, consistente en identificar los
factores de control, abidticos y bidticos, de la dindmica del fitoplancton a largo
plazo.
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5.1. DINAMICA DE LOS GRUPOS PLANCTONICOS

5.1.1. Fitoplancton

Durante el periodo 1992-2011, su biomasa presenta un promedio de 83,6
ug C/Ly una desviacion estandar de 121,9 ug C/L, alcanzando un maximo de 938,8
pg C/L en septiembre de 1993 y un minimo de 0,14 pg C/L durante febrero de
2009 (Fig. 5.1A).

En la serie, se observa una posible tendencia lineal decreciente de los
promedios anuales, pero ninguna periodicidad interanual (Fig. 5.1B). Analizando
los promedios anuales, se observa que el afio 1992 presentd la mayor biomasa
promedio (247,7 ug C/L), mientras que los afios 2005-2007 ofrecieron las menores
cifras medias (< 25 pg C/L; Fig. 5.1B). En los primeros siete afios del estudio se
constata un notable descenso de la biomasa, con una tasa de -29,3 pg C/L por afio
(R?=0,13; Pval = 0,001). Desde 1999, se distingue una segunda etapa, a partir de
la cual la variable disminuye mas lentamente, a un ritmo de -2,7 ug C/L por afio
(R?=0,06; Pval = 0,006). El anélisis AEM confirmé la tendencia decreciente a lo
largo de toda la serie temporal, que explica el 28% de su varianza, con una
pendiente de la recta de ajuste lineal a la serie de -112 pg C/L por década, y una
fluctuacion de 13 afios de periodo, que explica un 8% de la varianza (Tabla 5.1.1).

Figura 5.1. Dindmica de la biomasa del fitoplancton en la laguna de Las Madres durante los
anos 1992-2011. A) Serie temporal de la variable. B) Media anual y su desviacidn estandar.
C) Promedio de los meses y su desviacidon estandar, que sugiere la estacionalidad de la
variable. Las barras indican desviacion estandar. D) Resultados de los residuos de la serie
ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las hubiera. E) Espectro
resultado del anadlisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia. Las isolineas
negras delimitan las periodicidades significativas (Pval < 0,05).
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Cuando analizamos la dindmica mensual promedio de la biomasa
fitoplancténica (Fig. 5.1C), aparece un patréon estacional: los meses de otofio-
invierno presentan los menores valores, mientras que en los de primavera-verano
aparecen los mas altos (Fig. 5.1C). El método AEM corroboré que ésta dinamica
sigue una fluctuacién regular anual de 11 a 13 meses, la cual explica el 21% de su
varianza (Tabla 5.1.1 y Fig. 5.1D).

Segun se refleja en la figura 5.1.C, dicha estacionalidad puede dividirse
en una fase lenta de crecimiento del fitoplancton, que comprende los meses de
noviembre a febrero, y en una fase rdpida, que incluye los meses desde marzo a
octubre. La dindmica de la biomasa en cada una de estas fases de crecimiento se
ajusta a una tendencia lineal decreciente. En la llamada “fase lenta”, la funciéon
lineal indica que el fitoplancton disminuyd cada afio con una tasa de -5,3 ug C/L
(término independiente 1,1.10% pg C/L), y esta tendencia explicd el 61% de la
varianza (Pval = 0,001). En la fase rapida, la pendiente fue de -13 pg C/L cada afio
(término independiente: 2,6.10* ug C/L), explicando un 68% de la varianza (Pval =
0,001).

Tras eliminar la tendencia, se realizd un analisis de ondas en cuyo
espectro se observa una banda horizontal dominante significativa que se
corresponde con un ciclo anual y que se interrumpe en 2005 y 2006 (Fig. 5.1E).
Ademas, entre 2007 y 2011, aparecen en la grafica tres pequefias manchas que
suponen ciclos trimestrales.

La estacionalidad del fitoplancton, por tanto, ha quedado comprobada
por ambos métodos. Cuando se representa el destalle de esta periodicidad por
afios (Fig. 5.2), se aprecia que su biomasa sigue un patrén unimodal, a excepcidn
de los afios 1992, 1993, 2000 y 2005, cuando la pauta resulta bimodal.

El dia juliano en el que se produce el punto élgido de la estacionalidad
se ajusta significativamente a una funcién lineal decreciente, la cual explica el 48%
de su varianza (Tabla 5.1.2). Durante el periodo de estudio, la tendencia central
ha ocurrido, en promedio, el dia juliano 198 (17 de julio aproximadamente),
alcanzando un valor minimo en el 1382 (18 de mayo) de 2006, y el maximo en el
2412 (29 de agosto) de 1996 (Fig. 3.12E). Desde 1992 hasta 2011, la tendencia
central de la biomasa de fitoplancton se ha adelantado 72 dias, lo cual supone una
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tasa de 3,6 dias por afio. Por otra parte, la variabilidad intra-anual (el coeficiente

de variacion anual de la biomasa) no se ajusté a tendencia alguna (Tabla 5.1.2), es

decir, dicha variabilidad no aumenta con el tiempo
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Figura 5.2. Dindmica anual de la biomasa del fitoplancton en la laguna de Las Madres

durante los aflos 1992-2011. Los valores han sido re-escalados desde 0 a 1 para una mejor

comparacion.
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5.1.2. Bacterias

El promedio de la biomasa bacteriana durante el periodo para el que ya
disponemos de datos (1997-2011) asciende a 25,5 * 8,1 ug C/L (+ desviacién
estandar), alcanzando un valor maximo de 67,9 ug C/L durante noviembre de
1997 y uno minimo de 8,9 ug C/L en abril de 2007 (Fig. 5.3A). En esta dindmica,
aparentemente no se observa tendencia alguna, pero si una posible periodicidad
interanual de 3 a 5 afios de duracidon (Fig. 5.3B) e incluso grandes fluctuaciones
dentro del mismo afio, como ocurre en 2007. Precisamente entonces aparece el
menor valor promedio de la biomasa bacteriana (13,6 pug C/L); desde ese minimo,
se detecta un incremento con fluctuaciones, siendo 2009 el afio de mayor
biomasa promedio (31,4 ug C/L; Fig. 5.3B). El método AEM confirma la ausencia
de tendencia (Tabla 5.1.1). En el caso de los promedios mensuales (Fig. 5.3C), se
constata lo que podria ser un patron estacional bimodal, presentando dos picos
(enero y junio) y dos valles (abril y septiembre); este patrén podria indicar una
estacionalidad semestral. El analisis AEM confirma la presencia de dicha
periodicidad, que explica el 5% de la varianza de la biomasa bacteriana, asi como
también dos ciclos de 4,5 afios y de 3 afios, los cuales explican el 8% y 5% de la
varianza, respectivamente (Tabla 5.1.1y Fig. 5.3D).

Una vez eliminada la tendencia, se realizd un analisis de ondas en cuyo
espectro aparece una banda horizontal significativa entre 2007 y 2011, que
apunta a un ciclo semestral, asi como unas manchas entre los afios 1997-1998 y
2004-2006, las cuales reflejan ciclos de 1 a 6 meses de duracion (Fig. 5.3E). Entre
2001 y 2011, se aprecia una banda ovalada de color verde amarillento,
aparentemente debida a periodicidades de 3-6 afios, pero no resulta
estadisticamente significativa (Pval > 0,05).

Cuando se representa la biomasa bacteriana mes a mes (Fig. 5.4), no se
observa un patrén estacional claro hasta el afio 2007, a partir del cual la variable
sigue una dindmica bimodal hasta el final de la serie temporal, cuyos maximos se
producen en enero y julio. Por ello, cuando se analiza la dinamica de esta variable
en los periodos de fase lenta y rapida del crecimiento fitoplanctdnico, no se
observa una tendencia significativa en ninguno de ellos (R>= 0,18, Pval = 0,131; R?
= 0,01, Pval = 0,830, respectivamente). Finalmente, el coeficiente de variacién
anual no se ajustd a ninguna tendencia lineal (Tabla 5.1.2).
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Figura 5.3. Dinamica de la biomasa de bacterias en la laguna de Las Madres durante los
afios 1997 a 2011. A) Serie temporal de la variable. B) Media anual y su desviacion estandar.
C) Promedio de los meses y su desviacidn estandar, estacionalidad de la variable. Las barras
indican desviacion estandar. D) Resultados de los residuos de la serie ajustada (negro) y las
periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las hubiera. E) Espectro resultado del analisis
de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia. Las isolineas negras delimitan las
periodicidades significativas (Pval < 0,05).
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5.1.3. Zooplancton

La biomasa zooplanctdnica a lo largo del periodo del que se dispone
informacion (2003-2011) presenta un promedio de 92,9 pug C/L, con una
desviacion estandar de 124,7 ug C/L, alcanzando un valor minimo de 0,4 ug C/L
durante el mes de marzo de 2009, y uno maximo de 621,9 ug C/L en octubre de
ese mismo afio (Fig. 5.5A). Es decir, 2009 resulta un afio especial, ya que presenta
la mayor variacién de biomasa zooplanctdnica observada. Los promedios anuales
siguen aparentemente una tendencia lineal creciente, pero ninguna periodicidad
(Fig. 5.5B). El afio 2003 presentd el menor promedio de biomasa de zooplancton
(50,4 ug C/L), y el afio 2011, el mayor (147,1 ug C/L; Fig. 5.5B). El método AEM
constaté también esta tendencia creciente, que explica el 8% de su varianza, con
una pendiente de 140,3 pg C/L por década.

En el caso de los promedios mensuales (Fig. 5.5C), se aprecia un posible
patron estacional, puesto que los meses de verano-otofio presentan los mayores
valores promedio; por el contrario, en los meses de invierno-primavera aparecen
las biomasas menores (Fig. 5.5C). Los resultados del analisis de periodicidad AEM
apoyan la idea de que la biomasa del zooplancton sigue un ciclo anual, de 11 a 13
meses, el cual explica el 22% de su varianza (Tabla 5.1.1 y Fig. 5.5D). Eliminada la
tendencia, se realizé también un analisis de ondas, en cuyo espectro —durante los
afios 2004 a 2011- se aprecia una Unica banda horizontal dominante
correspondiente a un ciclo anual, siendo significativa entre 2008 y 2011 (Fig. 5.5E).
Ademas, durante esos cuatro ultimos anos, se distingue otra mancha significativa
que refleja un ciclo trimestral-semestral. Por tanto, ambos métodos estadisticos
apoyan la estacionalidad anual de la biomasa zooplanctonica.

Cuando se representa el detalle interanual de esa periodicidad (Fig. 5.6),
surgen: 12) una dindmica irregular de la biomasa en 2003, 22) un patrén unimodal
en 2007 y 2011, y 32) una pauta bimodal en el resto de los afios. La biomasa de
zooplancton no experimenta tendencia alguna en el periodo de fase lenta del
crecimiento fitoplancténico (R?= 0,25, Pval = 0,191); sin embargo, durante la fase
rdpida, la tendencia positiva muestra una pendiente de 17,9 pg C/L por afio
(término independiente: -3,6 10* pug C/L), y esa tendencia supone el 90% de la
varianza explicada (Pval = 0,001). El coeficiente de variacién anual de la biomasa
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zooplanctdnica no se ajusta a tendencia lineal alguna (Tabla 5.1.2), lo cual significa
que su variabilidad intra-anual no aumenta con el tiempo.
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Figura 5.5. Dindmica de la biomasa del zooplancton en la laguna de Las Madres durante los
afios 2003-2011. A) Serie temporal de la variable. B) Promedio anual y su desviacion
estandar. C) Promedio mensual y su desviacidn estandar, que reflejan la estacionalidad de
la variable. Las barras indican desviacion estandar. D) Resultados de los residuos de la serie
ajustada (negro) y las periodicidades (lineas coloreadas) de AEM, si las hubiera. E) Espectro
resultado del analisis de ondas, la linea roja delimita el cono de influencia. Las isolineas
negras delimitan las periodicidades significativas (Pval < 0,05).
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Figura 5.6. Dindmica anual de la biomasa zooplancténica en la laguna de Las Madres
durante los afios 2003-2011. Los valores se han re-escalado entre 0 y 1 para una mejor
comparacion.

5.1.4. Factores condicionantes de la dinamica de la biomasa fitoplancténica

Con objeto de poder identificar los efectos ambientales a largo plazo
sobre el fitoplancton de la laguna de Las Madres, se ha estudiado la dindmica de
diversas variables que condicionan las climatologias regional y local, asi como los
factores fisico-quimicos de importancia para dicha comunidad. Ademds, como
cada uno de estos factores puede actuar a diferentes escalas temporales, se han

identificado su tendencia y su periodicidad. Ante tal cantidad de variables, algunas
187



muy relacionadas entre si, se ha aplicado la metodologia de pasos adelante con
doble criterio de paro (véase el Apartado 2.4.1.3), para seleccionar las variables
mas relevantes en la dindmica del fitoplancton. Posteriormente, mediante andlisis
de redundancias y particién de la varianza, se ha cuantificado la capacidad
explicativa de cada uno de los factores condicionantes.

Nuestros resultados muestran que una mayor radiacion y una
temperatura mas caliente del agua de la laguna favorecen una mayor biomasa de
fitoplancton en Las Madres, siendo estas variables las que tienen mayor
relevancia en el analisis (0,09 < R%gqj < 0,11; Tabla 5.1.3). Ademds, las menores
concentraciones de amonio y ortofosfato se corresponden con una mayor
presencia de fitoplancton en la laguna (R%gq = 0,05; Tabla 5.1.3), por lo que su
dindmica también se ve condicionada por los nutrientes. Finalmente, la Oscilacion
de la corriente meridional de El Nifio (ENSO) covaria con la biomasa del
fitoplancton (R%g; = 0,05; Tabla 5.1.3). Con menos importancia en el andlisis (R%,q;
=0,01), apreciamos una relacion inversa entre la Oscilacion del Atlantico Oriental
(EA) y la biomasa fitoplanctdnica en Las Madres. El resto de los indicadores de
clima regional considerados en esta Tesis (NAO, AO y GSI) no muestran relacion
significativa alguna (Pval > 0,05) con la biomasa fitoplanctdénica.

El analisis de codependencias demuestra que la estacionalidad de la
radiacion y de la temperatura del agua son los principales condicionantes de la
periodicidad anual del fitoplancton (0,37 < a5sCy xw< 0,41; Tabla 5.1.4) y, en menor
medida, el amonio y el indice ENSO (0,06 < apsCyxw< 0,07). En cuanto a la
fluctuacién regular de 13 afios de la dinamica del fitoplancton, se ve condicionada
tanto por las concentraciones de amonio y ortofosfato como por la teleconexién
regional del Atlantico oriental (0,03 < 44sCy x,w< 0,04). Esta es la razén de que, segun
se ha descrito anteriormente (Tabla 5.1.1), la periodicidad anual explique un 21%
de la varianza de la biomasa fitoplanctonica, pero también hay un ciclo a largo
plazo (13 afos), el cual explica un 8% de su variabilidad. También es éste el motivo
de que, al incluir como covariables la tendencia y las periodicidades del
fitoplancton, todas las variables condicionantes seleccionadas pierdan su poder
explicativo a nivel individual (Re?,q4; Tabla 5.1.3), mientras que la interaccién entre
factores ambientales y autocorrelacion temporal representa el 22% de la varianza
(Rlzadj)-
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Con el objetivo de explicar el 54% de la varianza residual del anterior
modelo, se repitié ese mismo analisis incluyendo las dinamicas de las biomasas
bacteriana y zooplancténica como factores biéticos. Unicamente se considerd el
periodo 2003-2011 para el cual estaban completas todas las series. Los resultados
muestran que, ni la posible competencia de las bacterias, ni la depredacion del
zooplancton, cuya biomasa ha aumentado considerablemente durante estos afios
(véase el apartado 5.1.3), fueron variables de control de la biomasa
fitoplanctdnica (Tabla 5.1.3). En este nuevo analisis, la radiacién volvié a ser la
variable de mayor importancia (R%q; = 0,21; Tabla 5.1.3). Sin embargo, este nuevo
analisis se diferencia del anterior en que incluye la transparencia como variable
condicionante, cuya mayor profundidad favorece una mayor biomasa de
fitoplancton (R%g = 0,14). Es justamente a partir del afio 2003 cuando la
transparencia (Fig.4.1.D) empieza a experimentar una estacionalidad anual mas
patente. El analisis de codependencias lo confirma, puesto que durante el periodo
2003-2011 radiacion y transparencia resultan los principales condicionantes de la
periodicidad anual del fitoplancton (0,14 < 4usCyxw< 0,16; Tabla 5.1.4). Por ello,
cuando se incluyd la estacionalidad de la biomasa fitoplanctdnica en el analisis,
las varianzas individuales (Rp%.4; Tabla 5.1.3) de la climatologia local y de los
factores fisicos de la laguna dejaron de ser significativas para incluirse en la
interaccién entre factores abidticos y autocorrelacion temporal (R4 = 0,20).
También se diferencian estos resultados obtenidos durante el periodo 2003-2011
del realizado para la totalidad de la serie temporal de aquél en que los indices
positivos de la Corriente del Golfo (GSI) se corresponden con una menor biomasa
del fitoplancton (R%.q; = 0,14; Tabla 5.1.3). El analisis de codependencias desvela
que la importancia de este indice sobre la estacionalidad del fitoplancton es
escasa (absCy,x;w= 0,05; Tabla 5.1.4), motivo por el cual el factor regional explica por
si mismo un 7% de la varianza aperiddica del fitoplancton (Re?.qj). En conjunto, la
varianza no explicada por el modelo asciende al 68% (Rg%d;).

Con el mismo objetivo de explicar la varianza residual de los modelos
anteriores, se considerd un modelo en el cual el promedio de la biomasa del
fitoplancton durante su fase de crecimiento rdpido pudiese ser explicado por
factores de climatologia regional que actuan durante varios meses, pudiendo
ejercer efectos prolongados. Se consideraron como variables predictivas los
diferentes promedios de los indices de teleconexion entre los meses de abril a

189



octubre. La seleccidn de variables predictivas apunta a la Oscilacidon del Atlantico
Oriental (EA) como significativa para la dinamica del fitoplancton; la biomasa
disminuye inversamente con dicho indice durante la fase rapida del crecimiento
fitoplancténico. Y aun eliminando el efecto de la tendencia, ese indice explicé el
8% de la varianza de la biomasa fitoplancténica de la fase rapida (Re?agj = 0,08;
Pval = 0,019).

A fin de comprobar si el promedio de biomasa del fitoplancton durante
la fase rdpida responde a la estructura térmica de la columna de agua, se usaron
diversas variables. Por un lado, se estimd la intensidad de la estratificacion
incluyendo en el modelo la resistencia térmica y la diferencia de temperatura
entre el epilimnion e hipolimnion entre los meses de junio a agosto. Por otro, para
caracterizar la estacionalidad de la estructura térmica se empled como indicador
la tendencia central de la capa de mezcla y su espesor durante la fase de
crecimiento lento anterior. El método de seleccidn por pasos adelante con doble
criterio de paro identificé que una mayor diferencia térmica entre las capas de
epilimnion e hipolimnion se correspondia con una menor biomasa. Una vez
eliminado el efecto de la tendencia, esa variable representd un 9% de la varianza
explicada de la biomasa (Rp?aqg; Pval = 0,011). Conviene recordar aqui que nuestros
resultados del Apartado 4.1.7 confirman que este cambio en las propiedades
fisicas de la columna de agua de la laguna se debe a un aumento en la temperatura
del aire sobre Las Madres. Finalmente, nuestros resultados del Apartado 3.2.6
muestran que los meses mas calurosos de la serie temporal se asocian con indices
positivos de la Oscilacion del Atlantico Oriental, quedando asi condicionados por
la climatologia regional. Por ello, los afios 2005 y 2006, que son los
excepcionalmente mas calurosos de toda la serie (Fig. 3.9.B), coinciden con la
interrupcidn de la estacionalidad anual de la dinamica del fitoplancton (Fig. 5.1.E),
con los mayores valores de resistencia térmica (Fig. 4.7.D) y con el aumento mas
notable del espesor de la capa de mezcla (Fig. 4.7.B), que sucede durante la fase
lenta de crecimiento fitoplanctdénico.

Sin embargo, segun nuestros resultados del Apartado 5.1.1, el mayor
descenso de la biomasa del fitoplancton se produjo entre los afios 1992 y 1997
(ambos inclusive, Fig. 5.1), periodo en el cual no se observaron cambios
importantes ni en la climatologia local ni en las propiedades fisicas de la columna

de agua (véanse los Capitulos 3 y 4). Cuando se analiza ese periodo de tiempo, las
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temperaturas mas altas del aire y de la columna de agua favorecen mayores
biomasas de fitoplancton (0,34 < R%,4< 0,35; Tabla 5.1.3), siendo estas variables
las principales condicionantes de su estacionalidad (0,16 < asCyxw< 0,17; Tabla
5.1.4). Ese es el motivo de que, al incluir la tendencia y la estacionalidad del
fitoplancton en el analisis estadistico, ninguno de los factores de climatologia local
o de las propiedades fisicas de la laguna explique varianza de forma individual y,
al mismo tiempo, de que la interaccidon entre los factores ambientales y la
autocorrelacion explique un 36% de aquélla (R?2.q; Tabla 5.1.3). La varianza
residual del modelo fue del 59%.

Un adelanto de la tendencia central de la dindmica del fitoplancton se
corresponde con el aumento de temperatura del epilimnion durante los meses de
junio a agosto (R%,q; = 0,36; Pval = 0,005). Sin embargo, cuando se tiene en cuenta
el efecto de la tendencia, el efecto puro de la temperatura resulta nulo (Rp%.qj =
0,00; Pval = 0,887), mientras que la varianza explicada por la interaccidn con la
autocorrelacion temporal asciende al 39% (R\%.q;). Por el contrario, este adelanto
de la tendencia central si queda explicado por un aumento de la temperatura del
aire entre los meses de marzo y mayo, incluso teniendo en cuenta el efecto de la
tendencia (Rp%g = 0,08; Pval = 0,041). Otras variables que no resultaron
explicativas (Pval > 0,05) fueron: la profundidad de la capa de mezcla durante la
fase lenta, la resistencia térmica y la diferencia de temperaturas entre epilimnion
e hipolimnion entre los meses de junio a agosto.

5.2. DISCUSION

5.2.1 Tendencia a largo plazo de la biomasa fitoplanctdnica y sus posibles
factores de control

El andlisis estadistico muestra una tendencia decreciente inequivoca de
la biomasa fitoplanctdnica en Las Madres, la cual no parece obedecer de manera
directa a los dos principales procesos ambientales esperables, cuando se analizan
interanualmente (respuesta al eje oligotrofia-eutrofia y cambio climatico; Cuadro
1). El fésforo total en la laguna, como indicador de eutrofia, experimenta grandes
fluctuaciones en el periodo 1992-2000 y luego se torna mas estable (véase la Fig.
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4.12); la eutrofia lacustre medida por esta variable limnoldgica no parece
aumentar ni disminuir con el tiempo. Y en cuanto al cambio climatico sobre la
laguna de Las Madres durante el periodo 1992-2011, ni la temperatura promedio
para la columna de agua ni la temperatura atmosférica sufren el aumento
predecible por aquél, tanto a nivel planetario (IPCC 2007), como ibérico (Brunet
et al. 2007) (véanse las Figs. 4.5 y 3.9, respectivamente). De modo que, asi
observado, no ha habido una relacién directa (Adrian et al. 2009) o inversa
(Kishimoto et al. 2013) de la biomasa fitoplancténica presente en Las Madres con
el cambio climatico.

Sin embargo, nuestros resultados muestran que, entre los afios 1992 y
2011, la disminucion de la biomasa fitoplancténica ocurre al tiempo que un
aumento de la resistencia térmica de la estratificacion de la laguna, ligada al
calentamiento en la época calida del afio y a valores positivos del indice de la
Oscilacion del Atlantico Oriental (EA). Por lo tanto, este decrecimiento en la
dindmica del fitoplancton puede ser considerado una respuesta al calentamiento
climatico observado que corrobora las predicciones de Winder & Sommer (2012):
calentamiento del epilimnion, estratificacién intensa, mezcla débil, menor flujo
de nutrientes, menos biomasa de fitoplancton (véase el esquema de la figura 1 en
de Winder & Sommer (2012). Y se demuestra también que para contestar a la
cuestion de si es el cambio climatico, entre otros, factores, quién gobierna la
dindmica a largo plazo del fitoplancton, debemos analizar las series atendiendo a
sus diferentes periodos, tanto intranuales como interanuales.

5.2.2 Periodicidades y sus posibles factores de control

La estacionalidad de la biomasa fitoplancténica en esta laguna es notable
y deriva del ciclo anual de dos factores de control fisico del ecosistema: la
radiacion y la temperatura del aire. El simple aumento de sus valores durante
algunas estaciones del afio genera un aumento de la biomasa en primavera-
verano, y una disminucion en las restantes épocas del afio. Dicha estacionalidad
ha sido tipificada hace tiempo para los lagos templados por Marshall & Peters
(1989). Grosso modo, en los lagos eutréficos dichos autores determinan que la
distribucion de la biomasa es bimodal a lo largo del ciclo anual, mientras que en
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Cuadro 1. Estudios a largo plazo (> 10 afios) sobre la biomasa fitoplancténica (Brro) en lagos
en los cuales se ha identificado la(s) causa(s) de los cambios en esa variable. Se presenta la
latitud (LAT.), la causa (concatenada o no), la respuesta de la biomasa fitoplancténica (Berro)
y las referencias (REF.) bibliograficas. AO: Oscilacion del Artico, EA: Oscilacién del Atlantico
oriental, ENSO: Oscilacion meridional de El Nifio; NAO: Oscilacidn del Atlantico norte; P:
fosforo. Para mas informacion sobre estos trabajos, consultese la Tabla 1 del Capitulo 1.
[*! la invernal.*?|a primaveral e invernal].

LAGO LAT. CAUSA RESEUESTA REF. BIBLIOGRAFICAS
FITO
Disminucion P,
Balaton 47 °N eliminacién de Desciende Tatrai et al. (2008)
Ciprinidos
Calentamiento global,
Biwa 359N aumento del viento, Desciende Kishimoto et al. (2013)
limitacion luminosa
Calentamiento global,
aumento de la
Crater Lake 43 °N deposicién Asciende Mclintire et al. (2007)
atmosférica, aumento
P
A to P, EA
Garda 46 °N umen' o Asciende Salmaso & Cerasino (2012)
desciende
Renovacién del agua
Grasmere 54 °N asciende, disminucién Desciende Reynolds et al. (2012)
P
Greifensee 47 °N Disminucién P Fluctua Blrgi et al. (2003)
Heiligensee 53 °oN Aumento P Asciende Adrian et al. (1995)
P estable, ENSO
Las Madres 40 N desciende, EA Desciende Este studio
asciende
Loch Leven 56 2N Disminucion P Desciende Bailey-Watts et al. (1990)
Luzern 47 °N Disminucion P Desciende Biirgi & Stadelmann (2002)
Maggiore 46 °N Disminucién P Desciende | Kamenir & Morabito (2009)
Miggelsee 52 eN Disminucién P Desciende Kéhler et al. (2005)
Neusiedlersee 48 °N Aumento NAO Asciende*?! Dokulil & Herzig (2009)
North Pine Dam | 27 9S Renovauon’del agua Fluctua Harris & Baxter (1996)
fluctua
Ontario 44 °N Disminucién P Desciende Nicholls & Carney (2011)
Orta 46 °N Disminucion P Desciende Morabito et al. (2001)
Pyhéjarvi 62 °N Disminucion P Desciende Holopainen et al. (2008)
Washington 47 °N ENSO asciende Asciende*? Arhonditsis et al. (2004)
Windermere 54 °N AO asciende Asciende McGowan et al. (2012)
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los oligotroficos seria unimodal, como la detectada en Las Madres en la mayor
parte de los afos (Fig. 5.2). Obviamente, hay excepciones a esa pauta, como
sucede en 2000, 2005 y 2009-2011. El hecho de que en el dltimo trienio estudiado
asistamos a pautas bimodales de la biomasa fitoplancténica podria insinuar que
esta aumentando la eutrofia en Las Madres, pero aun es pronto para aseverarlo.

En otro meta-analisis posterior sobre los ciclos anuales de la clorofila “a”
en el mar y el agua dulce, usada como indicador de la biomasa fitoplancténica
(Winder & Cloern 2010), se atestigua que: 12) algo menos de la mitad de los
ambientes estudiados muestra una pauta unimodal de la biomasa fitoplanctonica
durante el ciclo anual; 22) una quinta parte del total experimenta dos maximos
anuales; y 32) un tercio de los mismos desarrolla ciclos irregulares a lo largo de
varios afios. Los autores también constatan que para un mismo ambiente la
misma pauta de distribucion de la biomasa a lo largo del ciclo anual no persiste
durante varios afios seguidos, y concluyen que hay una serie de factores que
ocultan las tendencias que procesos de mdas largo alcance (como el cambio
climatico) podrian generar. Esos factores son la perturbacidon humana, los eventos
climaticos aperiddicos y singulares y las variaciones debidas a la complejidad de
las redes troficas. En Las Madres observamos ciclos anuales uni- y bimodales que
no se repiten en afios consecutivos (Fig. 5.2); y en la linea argumental de Winder
& Cloern (2010), tales variaciones podrian quedar explicadas por la relaciones con
eventos no periédicos en los procesos climaticos regionales que se han
demostrado en esta Tesis, asi como con su desigual relacion con el zooplancton.
La presencia de ciclos mas cortos de |la biomasa, como los trimestrales detectados
hacia el final de la serie estudiada, podria tener relacién con ese aumento de la
eutrofia aludido en el parrafo anterior, pero también con la mayor biomasa del
zooplancton detectada en esos afios, cuyo incremento de la herbivoria por el
hecho simple de que haya mas animales provoca ciclos mas cortos del
fitoplancton como ha descrito Jassby et al. (1992).

Una de las mayores respuestas bioldgicas al calentamiento climatico es
el adelanto de su periodo de crecimiento (Parmesan & Yohe 2003, Parmesan
2006, Visser & Both 2005, Root et al. 2003, Menzel et al. 2006); en el fitoplancton
ha sido demostrado incluso experimentalmente que puede ser provocado por el
aumento de la temperatura (Winder et al. 2012). Nuestros resultados muestran

que la tendencia central en el periodo de crecimiento del fitoplancton (meses
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calidos) de Las Madres se ha adelantado con un ritmo de 3,6 dias/afio, siendo esta
tasa mas elevada que el promedio de 1,5 dias/afio, obtenida en lagos del norte de
Europa (Thackeray et al. 2010, Vadadi-Fulop & Hufnagel 2014). En lagos
profundos, la fase de crecimiento del fitoplancton se adelanta con un temprano
inicio de la estratificacion térmica de la columna de agua, causado por un
aumento de la temperatura del aire que, en algunos casos, se ha demostrado
consecuencia del cambio climatico (Winder & Schindler 2004, Peeters et al. 2007,
Thackeray et al. 2008). Coincidiendo con esto, el andlisis de esta fenologia en Las
Madres indica que es la temperatura del aire quien explicaria ese adelanto; sin
embargo, no se ha podido relacionar ese adelanto en la fenologia con cambios
térmicos en las diferentes capas de la columna de agua.

Por lo tanto, he descubrimiento un adelanto del maximo de biomasa
durante el ciclo anual a lo largo de la serie, hecho que si se ha citado como propios
del cambio climatico (Parmesan, 2006). Estamos, pues, ante cambios en la
dindmica intranual de la comunidad fitoplanctdnica, relacionados con el
calentamiento, pero que no han redundado en un aumento de la biomasa a largo
plazo, como ya hemos visto, y nos inducirian a continuar este trabajo analizando
los cambios de las especies en la comunidad, pero eso queda fuera del ambito del
presente trabajo.

5.2.3 Efectos indirectos relacionados con la teleconexion

En esta Tesis he constatado que las oscilaciones del Atlantico oriental
(EA) y de El Nifio (ENSO) muestran un efecto inverso y otro directo,
respectivamente, sobre la biomasa fitoplanctéonica en Las Madres en el lapso
1992-2011. Es decir, si EA disminuye, la biomasa en Las Madres aumenta, y lo
contrario ocurre con la oscilacién meridional de El Nifio. Este tema de los efectos
de la climatologia regional sobre la biomasa del fitoplancton ha originado algunos
trabajos recientes (Cuadro 1), como los de Arhonditsis et al. (2004), Dokulil &
Herzig (2009), McGowan et al. (2012) y Salmaso & Cerasino (2012). En los tres
primeros casos, un aumento de la intensidad de la teleconexién, es decir, del
indice de la Oscilacion en cuestion, da lugar a un aumento de la biomasa
fitoplanctonica desfasada en el tiempo.
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Los resultados del trabajo de Salmaso & Cerasino (2012), realizado en el
italiano lago de Garda, merecen un comentario mayor. Coincidiendo con la fase
negativa del indice del Atlantico oriental (EA), los vientos del nordeste
procedentes de Europa oriental traen una masa de aire frio al Mediterraneo. Ese
proceso favorece un clima local de temperaturas bajas que hace disminuir la
temperatura del agua de dicho lago y permite la mezcla completa de la columna
de agua, proporcionando al epilimnion mas nutrientes procedentes de las capas
profundas en primavera y facilitando el aumento de la biomasa fitoplancténica en
esa época. La originalidad de nuestros resultados reside en que la fase
complementaria (fase positiva) de ese mismo patrdn de climatologia regional, el
ENSO, causa en el lago de Las Madres el cambio opuesto al observado en el lago
de Garda, demostrando asi el efecto opuesto de ambas fases en dos sistemas
lacustres de la cuenca mediterranea. Conviene sefialar aqui que los resultados del
lago de Garda se han obtenido con desfase temporal estacional (tres meses) y que
los nuestros lo han sido sin desfase (Tabla 5.1.3). Ademads, en nuestra opinién, una
comparacion sencilla con los resultados de Salmaso & Cerasino (2012) no es
posible dado la diferente metodologia estadistica empleada.

Por ultimo, quiero destacar que las relaciones con el clima regional
dependen del periodo estudiado; asi, he comprobado que, por ejemplo, los
valores positivos de la Corriente del Golfo en 2003-2011 condicionan en parte la
menor biomasa fitoplanctonica; Moreno-Ostos et al. (2012) constatan una
relacion similar en el embalse de El Gergal (Huelva) e intentan explicarla por los
cambios en la comunidad debidos a la inestabilidad meteorolégica.

En cualquier caso, el estudio de meta-andlisis de Blenckner et al. (2007)
concluye que las respuestas de la biomasa fitoplanctdnica de 18 lagos europeos
en cualquier época del afio no se relacionan con los valores de la oscilacion del
Atlantico Norte (NAO) en invierno. Por lo tanto, las relaciones causales entre
teleconexiones y biomasa de fitoplancton son dudosas para los lagos porque no
ocurren simultdneamente (no hay coherencia temporal) entre un indicador
regional y las respuestas de |la biomasa fitoplanctdnica a nivel regional (Europa).
Por ello, la posible relacion obtenida en Las Madres entre la biomasa y la
teleconexién del Atlantico oriental debe considerarse con precaucion y se debe
incidir mas en las relaciones causadas por efectos puntuales no periddicosy en la

variabilidad de respuestas segun el periodo de afios estudiado.
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5.2.4 Y otros factores de control directo

Durante todo el periodo 1992-2011, los principales factores de control
directo de la biomasa fitoplanctdnica en la laguna de Las Madres han sido (Tabla
5.1.4): la temperatura del agua, la radiacién (ambos, de relacién directa, pues a
mayor valor del factor, mas biomasa), la concentracion de ortofosfato y la
concentracion de amonio (ambos, de relacion inversa con la biomasa). Ni la
competencia con las bacterias ni la depredacién por el zooplancton tuvieron
efecto alguno sobre Ila biomasa fitoplancténica cuando se midieron
simultaneamente las tres biomasas (afios 2003-2011).

Asi pues, los factores de control a largo plazo de la biomasa
fitoplancténica en Las Madres son de cardcter estrictamente fisico-quimico,
resultando muy débiles las interacciones troficas en la dindmica a largo plazo. La
mayor parte de los estudios realizados con series largas de datos (Cuadro 1)
identifican al fosforo como principal factor de control de dicha biomasa; si
asciende el fosforo, lo hace la biomasa, y viceversa. En Las Madres, no
constatamos eutrofizacion, no parece que a largo plazo tengamos una tendencia
creciente en el fésforo total. Sin embargo, hemos comprobado una relacion
inversa —una vez descontado el efecto temporal- entre la concentraciéon de
ortofosfato y la biomasa y que este efecto tiene lugar sin desfase temporal alguno.
Estariamos pues ante un proceso de disminucidn del productor primario que
permite mayores concentraciones de fésforo soluble al no ser consumido. Este
resultado, pues, parece abonar la importancia de un control top-down sobre la
biomasa de las algas en suspension.

Sin embargo, no hemos podido comprobar una relacién estrecha entre
fitoplancton y zooplancton. A entender este desacoplamiento entre niveles
tréficos se le dedica cada vez mas esfuerzo; y se pretende relacionarlo con los
cambios fisico-quimicos de los ambientes, asi como con los tamafios o grupos
funcionales que componen la red (Brose 2010, Thackeray 2012). Estas lineas de
investigacion proporcionan hipodtesis para otros trabajos fuera del enfoque de
esta Tesis; por ejemplo, incorporando las estructuras de las comunidades
acudticas, los balances de biomasa y produccién entre niveles troficos, etc.
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He dejado fuera de esta Discusién cualquier referencia a la importancia
de los peces en la dindmica del fitoplancton en Las Madres. Esto ha sido
deliberado. Por una parte, algunos de ellos son Ciprinidos (Garcia Avilés et al.
1999) que se alimentan en el sedimento. Por otra, las especies que residen en el
litoral (como la gambusia) habitan una zona muy restringida, pues la cubeta
lacustre presenta una gran pendiente en esa zonay, asi, la superficie propiamente
litoral se reduce, con lo cual el impacto de la gambusia sobre la red tréfica pelagica
donde se ha estudiado el fitoplancton también lo hace.

Mads interesante me parece el hecho de que los factores de control de la
biomasa fitoplanctdnica cambien segun el periodo de estudio. Durante el lapso
1992-1997, la biomasa estuvo directamente controlada por la temperatura del
agua, y ésta por la atmosférica, y en el periodo 2003-2011, cuando ya disponiamos
de datos sobre la red trdfica, se dio una relacion directa de la biomasa con la
radiacion solar incidente e inversa con la trasparencia. La relacion de la biomasa
con la transparencia resulta paraddjica, pues debiera ser la inversa a la
constatada. Dado que la transparencia esta condicionada fundamentalmente por
la materia en suspension (Preisendorfer, 1986), una posible explicacién es que el
mayor desarrollo del zooplancton que acontece en el periodo final de nuestro
estudio (Fig. 5.5) redujera la cantidad de particulas pequefias en suspension,
aumentando la transparencia del agua, al tiempo que estaba disminuyendo la
biomasa fitoplancténica sin control tréfico. Esta hipdtesis se podra comprobar
cuando se aborden los cambios estructurales y funcionales en la red tréfica de la
laguna de Las Madres. En cualquier caso, no deberian sorprender esos cambios
en los factores de control del fitoplancton a largo plazo. Son esperables y se citan
en todos los estudios donde hay datos de cambios de riqueza y composicion
especifica en la comunidad planctdnica (véanse, por ejemplo, los trabajos de
Anneville et al. 2002b, Bortolini et al. 2014, Noges et al. 2010).

Conviene, por ultimo, sefialar aqui que ha debido haber otros factores de
control mas dificilmente cuantificables, y que ayudarian a explicar la dindmica
observada. Asi, debemos tener en cuenta que se ha trabajado con los datos de
una laguna recién creada (véase el Apartado 2.1), que se origind por excavacién
en los afios ‘60 del siglo pasado, se llend espontaneamente con agua freatica y
cuya explotacion finalizé en 1984. La colonizacidon de la masa de agua por el

plancton y su establecimiento ocurrid al tiempo que el ecosistema estaba siendo
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muy influido por la actividad minera: 12) resuspension frecuente de sedimento,
29) aumento de la turbulencia debido al uso de macrodragas y 32) variacion rapida
en la forma de la cubeta lacustre. Por tanto, las dinamicas plancténicas iniciales
llevarian implicita una estocasticidad ambiental notable, intrinseca a los cambios
de la propia cubeta (comparense las batimetrias de las Figuras 2.1y 2.2). No es de
extrafar, pues, que en los primeros afios posteriores al abandono de la actividad
minera asistiésemos a grandes oscilaciones en la biomasa fitoplanctdnica, que
luego ha ido experimentando un proceso de estabilizacion, especialmente
notable tras el afio 2000 (Fig. 5.1). Estabilizaciones de esta clase han sido descritas
para el plancton en ecosistemas de reciente creacion, como los embalses
(Atkinson 1988, Holz et al. 1997, Leitdo & Léglize 2000). Por ello, me parece
destacable que, en resumen, la disminucidon de la biomasa de la comunidad
fitoplanctonica de la laguna de Las Madres se pueda vincular verosimilmente a la
estabilizacidén de un ecosistema, el cual ha sido construido recientemente, y no a
efectos de oligotrofizacién o de cambio climatico, al menos, directamente.

Después de analizar nuestros resultados y procurar que ofrezcan una
explicacién sobre la dindmica a largo plazo de la biomasa fitoplancténica en un
lago mediterraneo que se estratifica térmica y quimicamente, se nos ocurre que
lo mds destacable, ademas de su previsible estacionalidad ligada al clima, es que
dicha biomasa esta fluctuando en los afios recientes tras un descenso notable en
la primera década de estudio, y que tal proceso no se puede explicar globalmente;
Unicamente cuando fraccionamos el tiempo en periodos calidos (de crecimiento)
y frios se comienza a ver cdmo los factores regionales y locales modifican
intranualmente las condiciones en las que se va a desarrollar el fitoplancton.
Queda bastante claro, pues, que el mayor control de dicha biomasa se debe al
ambiente fisico del propio lago, el cual resulta bastante variable de unos a otros
periodos anuales dentro de la larga serie estudiada.
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5.3. ANEXO: TABLAS ESTADISTICAS DEL CAPITULO 5

Tabla 5.1.1. Resultado del analisis de autocorrelacion temporal (AEM) para determinar la
tendencia y la periodicidad de las serie temporales de los grupos plancténicos de la laguna
de Las Madres. El periodo es 1992-2011 para el fitoplancton, 1997-2011 para las bacterias
y 2003-2011 para el zooplancton. Se muestra la varianza explicada (R?) por la tendencia y
los ciclos en meses (y afos) cuando su existencia ha resultado significativa (Pval < 0,05).

Fitoplancton Bacterias Zooplancton

Tendencia 0,28 - 0,8

Ciclo en meses
(afios)

161 (13) 0,8
54 (5) 0,8
35(3) 0,5
11-13 (1) 0,21 0,22
6 (0,5) 0,5
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Tabla 5.1.2. Resultado del ajuste lineal (tendencia) del coeficiente de variacién anual (CV)
y del dia juliano en el que se produce la tendencia central (TC) de la estacionalidad de las
dindmicas de los tres grupos de organismos plancténicosde la laguna de Las Madres. En las
columnas ply p2 se indican el coeficiente de regresion y el término independiente de la
funcién lineal, respectivamente. R? representa la varianza explicada por el modelo. Pval es
el valor de significacidn del ajuste. n. s. no significativo (Pval > 0,05).

Grupo Variable p1 P2 R? Pual
cv 0,0 -15,0 0,03 n.s.
Fitoplancton
TC -3,6 0,7-10* 0,48 0,001
cv 0,0 -2,4 0,00 n.s.
Bacterias
TC
cv 0,0 -6,1 0,00 n.s.
Zooplancton
TC 9,8 -1,9-10* 0,51 0,036
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Tabla 5.1.3. Factores condicionantes de la biomasa del fitoplancton (Bgro)de la laguna de
Las Madres durante el periodo 1992-2011 (Bgro 92-11), 2003-2001 (Beiro 03-11) Y 1992-1997
(Brro 92-97). Resultado de la variables predictoras (Pred.) y el tipo de factor al que
corresponden, seleccionadas signficativamente (Pval < 0,05) mediante la metodologia por
pasos adelante con doble criterio de parada para cada una de la variable respuesta (Resp.)
fitoplancton. R%,q; es la varianza explicada ajustada a cada una de las variables predictoras
y Re%gj es la varianza explicada ajustada y pura para cada uno de los factores
condicionantes y/o variables predictoras una vez se ha eliminado el efecto de la
autocorrelacién temporal (AEM). Unicamente se presentan aquellos valores de R%q; y R
que han resultado significativos (Pval < 0,05). También se incluye la varianza explicada
ajustada de la interaccidn entre el factor regional y su interaccion con la autocorrelacion
temporal (Ri%qj), asi como la varianza explicada residual del modelo (Rg%g). Las siglas de
las variables predictoras corresponden con los indices de las oscilaciones de la corriente
meridional El Nifio (ENSO), Atlantico oriental (EA) y Corriente del Golfo (GSI); asi como la
concentracion de ortofosfato (Ortofosf.), la transparencia del agua (Transp.) y las
temperaturas del aire (T. Aire) y del agua (T. Agua).

Resp. Pred. RZ.q; RpZadj FACTOR Rp%adj Ra%adj Ri%adj  Rr%ad
ENSO + 0,05 CLIMA
EA -0,01 REGIONAL
Radiacion +0,11 CLIMA LOCAL
Brro 0,00 | 0,22
T. Agua +0,09 FISICA 0,53
9zt Amonio -0,05
NUTRIENTES
Ortofosf. -0,05
AEM 0,25
Bero || T- Aire +0,35 CLIMA LOCAL
0,00 | 0,36 | 0,59
92-97 T. Agua +0,34 FISICA
AEM 0,05
CLIMA
GSI -0,14 -0,07 REGIONAL 0,07
Brimo Radiacion +0,21 CLIMA LOCAL 0,01 | 0,20 | 0,68
! Transp. -0,14 FISICA
AEM 0,04
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Tabla 5.1.4. Condicionantes de la periodicidad de la biomasa del fitoplancton (Bgro) de la
laguna de Las Madres durante los periodos 1992-2011, 2003-2011 y 1992-1997, que
resultan del analisis de codependencias. Para cada una de las periodicidades (ciclo en afios)
de las variables respuesta (Resp.), se presentan las variables predictoras (Pred.)
seleccionadas de las Tablas 5.1.3,5.1.5y 5.1.6, junto con el valor absoluto de su coeficiente
de codependencia (absCy,x;w), SU estadistico (absTyv) ¥ su significacion (Pvalsm). Las siglas de las
variables predictoras son las indicadas en las Tablas citadas anteriormente.

Resp, €O pRrep, absCyocw absTy Pvalfam
(anos)

Radiacion 0,41 456,18 0,003

T. Agua 0,37 215,23 0,003

1 Amonio 0,07 17,80 0,003

ENSO 0,06 15,50 0,003

Berro EA 0,03 7,41 0,002
92-11 Amonio 0,04 12,92 0,002
EA 0,04 10,37 0,003

13 Ortofosfato 0,03 8,02 0,003

ENSO 0,02 4,58 0,006

T. Agua 0,01 8,52 0,002

Radiacion 0,01 13,71 0,002

Bero . T. Agua 0,17 17,86 0,003
9297 T. Aire 0,16 17,00 0,003
Radiacion 0,16 24,18 0,001

Bero 1 Transparencia 0,14 20,24 0,001
o GSI 0,05 5,81 0,001
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Capitulo 6

Resumen, conclusiones y
reflexiones finales
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6.1. RESUMEN Y CONCLUSIONES

1. Durante el periodo de estudio, el drea de Las Madres presenta una marcada
estacionalidad meteorolégica y tanto la temperatura del aire como la
radiacién y las precipitaciones responden, en parte, a procesos climaticos de
teleconexién como la oscilacién de Atlantico oriental o la del Artico.

2. Durante los 20 afos estudiados, la temperatura del aire ha aumentado 1,2 2C
para los meses calidos, meses durante los cuales el fitoplancton presenta su
mayor crecimiento. Este aumento de temperatura podria considerarse
debido al cambio climatico, aunque no se observe tendencia alguna o
aumento de la variabilidad a largo plazo en la temperatura atmosférica
anual.

3. El periodo vegetativo (primavera-verano) ha aumentado en 48 dias en funcién
de latemperatura del aire, debido principalmente al adelanto de la explosion
primaveral. Si el factor tenido en cuenta es la radiacion, el periodo vegetativo
ha aumentado 62 dias en los 20 afios estudiados.

4. Los cambios descritos en la temperatura del area de Las Madres han cambiado
la estructura térmica de su columna de agua. La temperatura del epilimnion
ha aumentado 3 2C durante los meses de verano, mientras que la del
hipolimnion no ha variado.

5. Por ello, el gradiente térmico entre el epilimnion y el hipolimnion ha
aumentado vy la estratificacion se ha intensificado. Ademas, al igual que el
periodo vegetativo, la estratificacidén se ha adelantado 37 dias. La mezcla de
la columna de agua entre los meses de noviembre a febrero ha sido cada vez
mas incompleta, debido a la mas temprana e intensa estratificacion y a la
presencia de una capa meromictica cercana a la interfase agua-sedimento.

6. Ladinamica de los nutrientes a largo plazo se ha podido relacionar con algunos
procesos de teleconexion.
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10.

Sin embargo, la dindmica de la concentracidn de nutrientes queda mejor
explicada por los cambios que estd sufriendo la dinamica estratificacién-
mezcla en la laguna. Asi, la reduccién de la concentracion de nitrégeno
se explicaria por la cada vez mas incompleta mezcla de la columna de
agua en otofio- invierno.

La biomasa del fitoplancton muestra una tendencia decreciente a largo
plazo sin aumento de variabilidad, ademas de una estacionalidad
evidente, con un patréon unimodal en muchos afios de la misma. Sin
embargo, ha resultado patente el comportamiento diferente entre
tramos de esta serie; asi, por ejemplo, el descenso en la biomasa es mas
rapido hasta 1999 y durante el quinquenio final del estudio (2007-2011)
la biomasa experimenta ciclos trimestrales.

Una vez eliminada la tendencia temporal, los principales factores de
control del fitoplancton a largo plazo son la temperatura del aire, la
radiacion (ambos, de relacién directa: a mayor valor del factor, mas
biomasa) que dirigen su estacionalidad. Ademas, emerge una
periodicidad de 13 afios, determinada por las tendencias en las
concentraciones de ortofosfato y amonio. Ni la biomasa bacteriana ni la
zooplanctdnica parecen ejercer control alguno sobre la del fitoplancton
durante la década en que se midieron las tres simultaneamente (2002-
2011).

El fitoplancton responde a diferentes procesos de climatologia regional,
que —por su naturaleza no estacionaria— tienen mayor o menor
incidencia segun el periodo de tiempo estudiado en la serie temporal.
Las Oscilaciones de la corriente meridional de El Nifio, del Atlantico
oriental y de la Corriente del Golfo son las teleconexiones que
condicionan las fluctuaciones regulares de su dindmica. Hasta la fecha, la
Oscilacion del Atlantico Norte era el patrdn de climatologia regional mas
recurrido para explicar la dinamica del fitoplancton en los lagos de
Europa, pero su efecto sobre esta comunidad en la laguna de Las Madres
es inexistente.
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12.

Atendiendo a una subdivision de la serie, durante el periodo 1992-2002,
la biomasa estuvo directamente controlada por la temperatura del agua,
y ésta, por la atmosférica. En el periodo 2003-2011, se dio una relacién
directa de la biomasa con la radiacién solar incidente, aunque inversa
con la transparencia. El motivo de la segunda relaciéon no esta claro
todavia.

A lo largo de toda la serie, la dinamica de la biomasa del fitoplancton ha
adelantado su tendencia central de 72 dias, con una tasa de cambio igual
de rapida que el adelanto de la explosidén primaveral de la radiacion, y en
el mismo sentido que el adelanto del periodo vegetativo medido
térmicamente. Este hecho, unido a que el factor de control de la biomasa
en la fase rapida de crecimiento es la temperatura del aire, demuestra
que aquélla es sensible al cambio climatico. Queremos destacar aqui
como el andlisis global de una dindmica a largo plazo puede estar
enmascarando procesos que ocurren a escalas de tiempo menor.

13. Tras haber estudiado en detalle, tanto globalmente como por periodos,

la serie temporal de la biomasa fitoplanctdnica y sus factores de control,
quiero presentar una vision plausible del funcionamiento que ayude a
comprender la complejidad del trabajo abordado en un esfuerzo por
relacionar procesos y mecanismos de escalas espacio-temporales muy
dispares:

La biomasa responde a los cambios meteorolédgicos y limnoldgicos
causados por el efecto de la incursidn de vientos calientes procedentes
del suroeste atlantico de la Peninsula Ibérica. Durante estos 20 afios, la
biomasa del fitoplancton ha disminuido por el aumento de Ia
estratificacion de la columna de agua de la laguna que ocurre por un
mayor calentamiento del aire (cambio climatico directo) y con valores
positivos del indice de la Oscilacién del Atlantico oriental (cambio
climatico en sentido amplio). Mas concretamente, mientras que el
hipolimnion no ha variado, la temperatura del epilimnion ha aumentado
3 oC durante los meses célidos, adelantandose e intensificandose la
estratificacion e impidiendo una completa mezcla posterior. Mas aun, la
laguna de Las Madres ha magnificado este calentamiento climatico,



puesto que su epilimnion se ha calentado con mayor intensidad que el
area que la rodea.

6.2. REFLEXIONES FINALES

6.2.1. Sobre las bonanzas de trabajar con largas series de datos

Una serie de datos es considerada larga arbitrariamente; para asegurar
gue estamos trabajando con una serie larga de datos debemos, en primer lugar,
establecer el écon quién? y el épara qué? Aqui lo hemos hecho con fitoplancton,
cuyas tasas de crecimiento se expresan en dias, cuya sustituciéon poblacional
ocurre entre semanas y cuyos cambios estacionales pueden generar mds de
cuatro estructuras diferentes al afio, siendo incluso considerados como cambios
sucesionales. Pero hay que determinar si, ademds de verse afectado por su
ambiente inmediato y en tiempo breve, responde también a cambios menos
inmediatos en el ambiente, como el clima local o a otros procesos de
periodicidades que se miden en afios. Asi, los estudios realizados a escala diaria
pueden servir para reconocer los factores de control del fitoplancton durante los
meses de la mezcla vertical; la disponibilidad de nutrientes y luz, la turbulencia y
la sedimentacion o sus depredadores y competidores nos explicardn de modo
bastante fiable gran parte de su varianza en un estudio anual o, con mas de un
par de afios, interanual (Naselli-Flores et al. 2003). Pero si la pregunta es si la
cantidad de fitoplancton de un lago va a variar con el cambio climatico o es capaz
de responder a los procesos de teleconexién de larga periodicidad, entonces —a
pesar de sus cortos tiempos de duplicacion— deberemos como minimo ajustarnos
a la esperada o predecible variabilidad de la variable ambiental, y en este caso 20
afios seria una longitud temporal suficiente. Esta visiéon del acoplamiento entre
variables recuerda una clasificacidon jerarquica que empaqueta procesos de
diferentes velocidades. Sin embargo, las series largas de datos tienen otra
funcién: comprobar la veracidad de relaciones (o la falta de ellas) establecidas a
corto plazo; la repeticion de un mismo patrén la haria mas sdlida.

Pero, ademas, la serie larga de datos que hemos utilizado aqui no sélo
me ha permitido relacionar el fitoplancton con las teleconexiones y el cambio

climatico a largo plazo, sino que “sorprendentemente” ha hecho poner de
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manifiesto patrones y su variacion a escalas menores de tiempo, las cuales no se
podrian haber destacado en series inteanuales mas cortas. Me refiero a la
relevancia que en esta Tesis ha tenido el estudio diferencial de la fase de
crecimiento del fitoplancton durante 20 afios, asi como la “sorprendente”
variacion de los factores relevantes de control del fitoplancton en distintos
periodos de tiempo. De modo que, parafraseando a Dodds et al. (2012), la
sorpresa no ha sido lo que ha revelado el estudio a largo plazo frente al corto, sino
las dindmicas a corto plazo que se destacan al poder estudiar una serie mas larga.

6.2.2. Sobre la escasez de respuestas positivas

Las largas series de datos alientan el humano deseo de encontrar
relaciones significativas entre las dinamicas de las variables a largo plazo,
covariaciones en sus periodicidades y un marco en el cual cuantos mas factores
relevantes se relacionen, mas varianza de mi variable-respuesta quedara
explicada. Esta Tesis demuestra cuan contrario puede ser el resultado. Las causas
de esta falta de varianza explicada son muchas, pero mi trabajo me lleva a
destacar: las exigencias del andlisis matematico y su modelo, los diferentes modos
en los que se producen los cambios y los muchos niveles implicados en cada
variable del sistema.

Elegimos un sistema de relacion entre variables que permitiera separar
las autocorrelacidon (tendencia y periodicidad) de cada serie de sus residuos y
analizar la varianza que explican sus relaciones incorporandolas o no. Este sistema
de particiones de la varianza, en los que una gran parte comun a todas sus
dindmicas es eliminada, siempre da lugar a valores muy pequefios de varianza
explicada. Valores que pueden resultar insignificantes si no se tiene en cuenta el
modelo utilizado al compararlo con los resultados de otros autores que, por
ejemplo, no estén descartando la tendencia. Por un lado, nuestras
comprobaciones matematicas resultan muy robustas; por otro, hacen dificil la
comparacion con el trabajo de otros muchos autores que usan diferente
metodologia. Ese es el motivo de que quiera hacer aqui una llamada al uso de
diferentes herramientas matematicas para tratar las mismas series de datos; un
claro ejemplo de ello se ha podido ver en esta Tesis al referir los resultados
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dispares encontrados por Hernandez et al. (2015) y por mi mismo al trabajar sobre
los mismos datos. Las bases de datos ahora disponibles sobre series largas, pues,
van a permitir a un mismo equipo de investigacién comprobar la informacion
complementaria o contradictoria que el uso de diferentes modelos matematicos
va a ofrecer.

Los cambios en las dindmicas a largo plazo de ecologia acuatica pueden
ser graduales y abruptos, pudiendo éstos ultimos generar nuevos estados
alternativos estables o inestables, con reversion o regreso a situaciones similares
a las anteriores al cambio. El resultado de la evolucidn a largo plazo podria ser una
tendencia lineal en cualquiera de estos casos; variables con tendencia similar
pueden tener modelos de cambio bien diferentes y este hecho, una vez
eliminadas las tendencias, impedird la existencia de covarianzas elevadas.
Ademas, estos modos de cambio, estos comportamientos a largo plazo no son
propios de una u otra categoria de factores. Factores climaticos regionales,
locales, condiciones y recursos en la laguna y la propia comunidad pueden
presentar cualquiera de los modelos. Incluso, en su mayoria, pudieran no
presentar ningun tipo de cambio, aunque cualquier otra variable lo haga
conspicuamente. En esta Tesis, se han comprobado estos cambios entre periodos,
como las respuestas se ajustan mejor entre grupos de afos, apareciendo entre
ellos un nuevo estado que nos induce a hablar de una nueva dinamica.

Por ultimo, quien lea la discusion de nuestros resultados vera que la
vision jerarquica de O’Neill et al. (1986) es la que nos abre las puertas a las nuevas
explicaciones. Estoy hablando de la estructura del fitoplancton, pues nuestro
trabajo se basa en la biomasa total del mismo y muchas respuestas a su
comportamiento esperamos que se encuentren en las diferentes dindmicas de sus
elementos, es decir, en las dinamicas de las diferentes especies o grupos
funcionales. El conjunto, la biomasa total, puede estar decreciendo, al tiempo que
diferentes grupos del fitoplancton presenten aumentos debidos al cambio
climatico, o distintas relaciones con diferentes teleconexiones, como ya se ha
visto en aquellos trabajos que han abordado la diversidad, como los de Anneville
et al. (2002a, b) en el lago Leman. Esto supone, por tanto, otra nueva via de
trabajo que abordaremos en breve.
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Para seguir reflexionando sobre estos temas, propongo los trabajos de
Wagner & Adrian (2009) y Dodds et al. (2012) sobre la ecologia del fitoplancton;
en ellos me he basado para esbozar estos breves apuntes.
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