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RESUMO – A problemática global envolvendo a qualidade da água, principalmente de corpos 

hídricos continentais, tem sido agravado nos últimos anos. O processo de eutrofização pode resultar 

no crescimento excessivo da biomassa algal, podendo ser intensificado pelas atividades antrópicas. 

A dinâmica dessa biomassa depende da disponibilidade de luz e nutrientes, que sofrem influência da 

hidrologia do sistema. Dessa forma, o objetivo deste estudo foi aplicar um modelo matemático com 

simulações quali-quantitativas da água, considerando que a disponibilidade de luz e a variação do 

volume hídrico atuam como principais fatores limitantes da biomassa algal. Os resultados obtidos 

mostraram que o modelo segue uma tendência dos dados observados e que respondeu bem às 

alterações de quantidade de água armazenada e da disponibilidade de luz na coluna d'água. A 

diminuição do volume armazenado no reservatório favoreceu o desenvolvimento e crescimento da 

produtividade primária, e o modelo demonstrou conseguir trabalhar mais adequadamente em 

condições de eutrofização em níveis intermediários de clorofila-a, mostrando-se relevante em 

tomadas de decisão sobre gestão dos recursos hídricos em períodos de crise hídrica devido aos eventos 

de seca prolongada. 

 

ABSTRACT– The global problem involving water quality, especially in continental water bodies, 

has been aggravated in recent years. The eutrophication process can result in the excessive growth of 

algal biomass, which can be intensified by human activities. The dynamics of this biomass depends 

on the availability of light and nutrients, which are influenced by the hydrology of the system. Thus, 

the objective of this study was to apply a mathematical model with qualitative-quantitative water 

simulations, considering that the availability of light and the variation of water volume act as the main 

limiting factors of algal biomass. The results obtained showed that the model follows a trend of the 

observed data and that it responded well to changes in the amount of water stored and the availability 

of light in the water column. The decrease in the volume stored in the reservoir favored the 

development and growth of primary productivity, and the model proved to be able to work more 

adequately under eutrophication conditions at intermediate levels of chlorophyll-a, proving to be 

relevant in decision-making on water resources management in periods of water crisis due to 

prolonged drought events. 
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1. INTRODUÇÃO 

Uma das maiores problemáticas atualmente na qualidade das águas superficiais é a 

eutrofização, que afeta principalmente lagos e reservatórios mais próximos às atividades humanas 

[Schindler (2012); Medeiros et al. (2015)]. Ambientes eutróficos são propícios para o aparecimento 

de florações de cianobactérias com estratégias adaptativas que lhes conferem vantagem competitiva 

frente a outras espécies de microalgas [Medeiros et al. (2015)], como a sobrevivência a condições 

como baixa luminosidade e alta concentração de nutrientes,  bem como a capacidade de produção de 

toxinas como mecanismo de defesa [Bouvy et al., (1999)]. Além disso, a dinâmica de crescimento da 

biomassa algal num lago artificial pode ser influenciada por fatores climatológicos e hidrológicos, 

que possuem uma relação direta com a entrada e saída de água e no seu tempo de detenção no 

reservatório [Soares et al. (2009); Figueiredo & Becker (2018)].  

Na região semiárida, as características climáticas, como o balanço hídrico negativo durante 

quase todo o ano, conferem alta taxa de variação de volume anual armazenado nos reservatórios da 

região (INMET (2021)). Essas características contribuem para que a região tenha uma disponibilidade 

hídrica precária, com baixa quantidade e qualidade da água, pois os reservatórios são afetados pela 

eutrofização, impactando negativamente a capacidade de atendimento dos usos múltiplos para os 

quais o reservatório pode ter sido projetado, como o abastecimento humano, dessedentação animal, 

irrigação, banho e pesca (Bouvy et al. (1999)). 

O crescimento da produção pode ser limitado pela disponibilidade de luz e nutrientes [Reynold 

(2006)]. Como em ambientes eutróficos e hipereutróficos (situação comum no semiárido) com 

excesso de fósforo, temos alta concentração de nutrientes presentes no meio, acaba que o fator 

limitante se dá pela disponibilidade de luz que acaba favorecendo a dominância de espécies de 

cianobactérias que se adaptam a baixas condições de disponibilidade de luz [Smith (1983)], já em 

ambientes oligotróficos quem se torna o elemento limitante são os nutrientes [Downing & Mccauley 

(1992)]. 

Por estes motivos são necessários mais estudos com modelos hidrológicos e ecológicos que 

atendam as regiões tropicais, onde o semiárido está inserido, uma vez que a maioria dos estudos 

realizados que utilizam modelos para simular a variação da biomassa fitoplanctônica foram 

desenvolvidos e aplicados em regiões temperadas, onde as características físicas e biológicas do 

ambiente são totalmente diferentes das tropicais como nos modelos de Huisman & Weissing (1994) 

e Diehl (2002). 
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Devido à grande variedade desses ecossistemas aquáticos e suas características, o modelo 

proposto por Rocha Junior (2018) foi pensado para um melhor estudo e monitoramento de 

reservatórios localizados no semiárido brasileiro, levando em conta as características e suposições 

principais que se aplicam na região, como a alta flutuação do volume hídrico. Assim, este estudo te 

como objetivo aplicar um modelo matemático e ecológico proposto por Rocha Junior (2018), com 

simulações quali-quantitativas da água, desenvolvido com base nas características da região 

semiárida tropical brasileira, em um manancial de abastecimento, verificando os efeitos da variação 

da disponibilidade de luz e de volume hídrico. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

Para o presente estudo foi selecionado o reservatório Ministro João Alves, também conhecido 

como Boqueirão de Parelhas, localizado no município de Parelhas no estado do Rio Grande do Norte 

nas coordenadas 06°41'42,28''S; 36°37'45,11"W. O reservatório pertence à bacia hidrográfica do Rio 

Piranhas-Açu, barra o Rio Seridó, e possui clima semiárido quente BSh’ [Alvarez et al. (2014); 

EMBRAPA, (2021)], com precipitação média anual de 500mm [ANA (2021)] com grande 

variabilidade temporal das precipitações. No reservatório Boqueirão de Parelhas, mostraram que a 

intensificação da seca resulta em um processo de eutrofização mais acelerado, culminando em 

mudanças nas variáveis limnológicas  (transparência, turbidez, fósforo total e clorofila-a) devido à 

redução do volume de água acumulado, resultando na alteração no estado do reservatório do nível 

mesotrófico para eutrófico durante o período [Santos et al., 2021]. 

O período de simulação deste presente estudo foi de 16/01/2012 até 31/12/2014. O modelo 

utilizado, desenvolvido por Rocha Junior (2018), simula a dinâmica da biomassa algal nos 

reservatórios considerando como fator limitante do crescimento dessa biomassa somente a 

disponibilidade da luz e a variação do volume hídrico armazenado no reservatório, características 

importantes na região tropical onde o semiárido está incluído. Este modelo utiliza a variação do tempo 

(Δt) em dias, pois é o tempo médio do ciclo de vida das algas [Rocha Junior et al. (2018)]. As 

simulações seguiram o fluxograma apresentado na Figura 1. 
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Figura 1 Fluxograma do modelo proposto. Os retângulos escuros representam processos primários e os claros 

representam processos secundários. Os círculos representam valores de parâmetros fixos e os losangos representam 

dados de entrada variáveis. 

Para cada intervalo de tempo foi inicialmente calculado o volume armazenado no intervalo de 

tempo t+t, e este foi utilizado para o cálculo do balanço de biomassa do fitoplâncton no intervalo de 

tempo t+t, representada pelo parâmetro CHLA. A equação 1 descreve a variação da quantidade de 

algas (CHLAt * Vt), o qual é um balanço entre crescimento e mortalidade das algas em função da 

concentração atual dessa biomassa.  

 

𝒅𝑾

𝒅𝒕
=

𝑾

𝒛
(∑ 𝑷𝒎𝒂𝒙 

𝑰(𝒛)

𝑴+𝑰(𝒛)
) × ∆𝒛𝒛

0 − (𝑻𝒂𝒙𝒂𝑺𝒂í𝒅𝒂 + 𝒍)𝑾                                     (1) 

 

Onde, 𝑾 é a quantidade de biomassa de algas (CHLA * Vt) (𝜇𝑔); Pmax é a taxa de crescimento 

máxima das algas (dia-1); z é a profundidade média do reservatório (m); M é a constante de meia 

saturação (𝜇𝑚𝑜𝑙 ∗ 𝑚−2 ∗ 𝑠−1); ∆𝒛 é o intervalo da discretização da profundidade (m); I(z) é a 

intensidade da radiação fotossinteticamente ativa na profundidade z (𝜇𝑚𝑜𝑙 ∗ 𝑚−2 ∗ 𝑠−1); l é a taxa 

de perda de biomassa (dia-1); e TaxaSaída é a taxa de perda de volume pelos diversos usos e pelo 

extravasamento do reservatório (dia-1). 
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Assim, após as simulações, os dados simulados foram comparados com os dados observados 

mensais de Clorofila-a cedidos pelo grupo de pesquisa Estudos Limnológicos do Semiárido (ELISA) 

da Universidade Federal do Rio Grande do Norte. 

Para analisar o desempenho do modelo, foi utilizado o método de Nash-Sutcliffe, que calcula o 

erro com base no valor simulado, valor observado e na média dos dados observados, equação 2, sendo 

utilizado para verificar se o modelo está bem ajustado com relação aos dados observados. 

𝑬 =  𝟏 −  
∑ (𝑶𝒃𝒔𝒆𝒓𝒗𝒂𝒅𝒐(𝒊)−𝑺𝒊𝒎𝒖𝒍𝒂𝒅𝒐(𝒊))²𝒏

𝒊=𝟏

∑ (𝑶𝒃𝒔𝒆𝒓𝒗𝒂𝒅𝒐−𝑶𝒃𝒔𝒆𝒓𝒗𝒂𝒅𝒐𝑴é𝒅𝒊𝒐)²𝒏
𝒊=𝟏

                                                                   (2) 

Onde, E é o erro total; Observador(i) é concentração de clorofila-a observada no momento i; 

Simulado(i) é a concentração de clorofila-a simulada no momento i; ObservadoMédio é a média 

das concentrações de clorofila-a observadas e n é o total de dados. 

 

3. RESULTADOS  

O volume hídrico armazenado (Figura 2A) e a profundidade média (Figura 2B) mostraram um 

comportamento semelhante no decorrer do período estudado, havendo o decaimento contínuo de 

ambas as variáveis em todo o intervalo. No início do período observado, em JAN/2012, o reservatório 

apresentou um volume armazenado de 52.865.116 m³, equivalente a 62,35% da capacidade máxima 

de armazenamento do reservatório (84.792.119,23 m³). No entanto, no final do período estudado, o 

reservatório chegou a atingir cerca de 20,63% (17.496.698 m³) de sua capacidade máxima. Além 

disso, o reservatório apresentou uma profundidade média inicial de 5,4m e final de 3,1m. Tanto o 

volume quanto a profundidade tiveram o comportamento contrários quando relacionados com os 

dados de CHLA simulados. Foi notado um aumento gradativo da clorofila-a mediante o 

decrescimento de ambas as variáveis, divergindo apenas quando comparados aos observados no 

período de JUL a NOV/2014 nos quais os resultados de CHLA tiveram uma queda com valores abaixo 

de 55 µg/L, mesmo com a redução constante do volume e profundidade do reservatório. 

Quanto aos dados de clorofila-a (CHLA) observados e simulados (Figura 2), notou-se que no 

início do período, de JAN a SET/2012, ambos os dados tiveram um comportamento de crescimento 

semelhante. Já entre OUT/2012 e ABR/2013 houve uma maior divergência, já que os dados 

simulados tendem ao crescimento enquanto que os dados observados apresentaram uma redução de 

biomassa nesses meses, voltando a ter um crescimento a partir de MAI/2013. Observou-se um pico 

de amplitude elevada nos dados observados do mês de FEV/2014 (116,82 µg/L), permanecendo os 

resultados, em maioria, acima dos dados simulados até AGO/2014. Ao final do período observado 
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obteve-se apenas um ponto abaixo do simulado no mês de SET/2014 (14,99 µg/L). O desempenho do 

modelo pelo índice de Nash-Sutcliffe foi de 0,25. Neste sentido, o modelo apresentou um valor acima 

do limite estabelecido e pode ser considerado um bom preditor (E>0). 

Quanto à taxa de saída (Figura 2C)no período em que houve uma constância maior na retirada 

(JUL/2012 a SET/2013) o comportamento da CHLA simulada se deu abaixo dos 49 µg/L, e 

observadas chegando a 29,46 µg/L. Já no período de NOV/2013 a JUN/2014, para os quais a taxa de 

saída foi quase nula durante os meses, os valores de clorofila simulados permaneceram acima dos 30 

µg/L, chegando a 47,9 µg/L em FEV/2014, e a observada tendo média de 82,14 µg/L, chegando a 

116,82 µg/L, também em FEV/2014. Tanto no início do período quanto ao final, a clorofila-a e taxa 

de saída tiveram comportamento semelhante, o que difere do esperado, pois maior taxa de saída 

ocasiona menor valor de CHLA. 
 

 

 

Figura 2 Variação dos valores simulados (linhas em cinza) e observados (pontos em cinza) de Clorofila-a (CHLA) em 

relação ao volume (A), profundidade (B) e taxa de saída (C) para o período de 16/01/2012 até 31/12/2014. 

 

 

4. DISCUSSÃO 
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Neste estudo mostrou-se por meio de um modelo matemático a variação temporal da biomassa 

fitoplanctônica no reservatório Ministro João Alves, em função da variação do volume hídrico 

armazenado e da disponibilidade de luz ao longo da coluna d’água. Os dados simulados durante o 

estudo seguiram a tendência dos resultados observados e mostram evidências que esses são, 

possivelmente, os principais fatores limitantes na região do semiárido nordestino brasileiro para a 

produção primária fitoplanctônica em períodos de seca, em virtude de a grande parte dos reservatórios 

já estarem saturados de nutrientes [Rocha Junior et al (2018)]. 

Em períodos chuvosos, os reservatórios, de um modo geral, apresentam uma melhor condição 

com relação a biomassa fitoplanctônica, uma vez que a entrada de água por precipitação direta 

melhora as condições da qualidade da água [Figueiredo & Becker (2018)], devido a diluição dos 

nutrientes presentes no corpo hídrico [Moss et al. (2011)], diminuindo também a turbidez da água e 

aumentando a disponibilidade de luz na coluna d'água [Diehl (2002)]. Já em períodos de seca, onde 

temos a diminuição do volume do reservatório e alta taxa de incidência de luz, ocorre um aumento 

considerável no crescimento da biomassa algal, diminuindo a qualidade da água desse reservatório, 

pois ocorre a perda de volume por evaporação e consequentemente um aumento da concentração dos 

nutrientes, além da concentração da disponibilidade de luz nas camadas mais superficiais, resultando 

no aumento da eutrofização dos mananciais [Bouvy et al. (1999); Medeiros et al. (2015); Costa et al., 

2016).  

Durante o período de estudo (2012 a 2014) toda a região semiárida do estado do Rio Grande do 

Norte passou por um período de seca extrema que durou até o ano de 2017. O fluxo de água de ambos 

os rios formadores do reservatório foi interrompido e o volume de água gradualmente diminuiu em 

consequência da extração de água e da elevada evaporação (MIRANDA, 2014), o que pode explicar 

o decaimento gradativo do volume e profundidade média no período exposto. Segundo os dados do 

Sistema Integrado de Dados Ambientais do Instituto Nacional de Pesquisas Espaciais (INPE, 2013), 

durante esse longo período de estiagem, não houve precipitações relevantes, podendo explicar 

também a pouca contribuição da vazão afluente no reservatório. A falta de renovação de água ligado 

a um evento de seca prolongada acaba sendo determinante nas condições eutróficas nos reservatórios 

da região semiárida (BOUVY et al., 1999; JEPPESEN et al., 2015; BRASIL et al., 2015; COSTA et 

al., (2016)]. 

Um estudo realizado no reservatório Boqueirão de Parelhas no mesmo período observado [Santos 

et al. (2021)] mostra um aumento na clorofila-a e turbidez e diminuição na transparência da água 

devido à redução do volume de água acumulado, relatando como secas prolongadas afetam 

negativamente a qualidade da água no reservatório da região semiárida, agravando o nível trófico de 
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mesotrófico, em 2012, para eutrófico em 2014. Neste caso, o modelo consegue representar bem essa 

relação entre volume e CHLA. No início do período, no qual se tinha o maior volume e profundidade 

média registrados, os valores simulados de clorofila-a permaneceram em torno de 5-22 µg/L, 

enquanto ao final do intervalo observado, o reservatório alcançou o menor volume hídrico 

armazenado e profundidade média. Os valores de CHLA chegaram em maiores resultados, na faixa 

de 53-60 µg/L, apesar da possível diminuição de luz ao longo da coluna d’água. Os dados de CHLA 

simulados seguiram a tendência dos dados observados, mostrando o comportamento da dinâmica da 

biomassa de um modo geral durante o período, havendo sempre um crescimento mediante a 

diminuição do volume armazenado.  

O índice de Nash-Sutcliffe com valor de 0,25 (E>0) apresentou-se melhor que no estudo baseado 

por Rocha Junior (2018) (-0,65, aplicado ao reservatório de Gargalheiras/RN) devido, possivelmente, 

às condições mais favoráveis do reservatório quando comparados no período de 2012 a 2014. 

Percebeu-se que o modelo responde bem tanto à variação da luz ao longo da coluna d'água, quanto 

ao volume armazenado e que trabalha mais adequadamente em condições de eutrofização em níveis 

intermediários de clorofila-a (média de 19,5 µg/L de 2012-2014, tendo um valor máximo de 116,82 

µg/L em FEV/2014), uma vez que as condições do estudo de Rocha Júnior (2018) eram extremas, 

apresentando um nível de CHLA muito alta, em torno de 200 µg/L, em pontos observados no mesmo 

período estudado, assim como no estudo de Mendes (2019) (-3,14 aplicado ao reservatório de 

Passagem das Traíras/RN) que também apresentou níveis de CHLA muito elevadas, em torno de 220 

µg/L. 

A dinâmica da biomassa fitoplanctônica no reservatório estudado foi diretamente afetada pelas 

flutuações do volume hídrico armazenado e pela disponibilidade de luz ao longo da coluna d'água em 

eventos hidrológicos de seca.Essas variáveis podem ser bons preditores da dinâmica da biomassa 

algal em outros lagos artificiais inseridos no semiárido brasileiro que possuam características 

semelhantes. O modelo mostra ser uma importante metodologia, conjuntamente com outras 

ferramentas, em pesquisas e estudos, e também na gestão dos recursos hídricos eutrofizados da região 

semiárida brasileira, por fazer simulações pertinentes dessa variação algal. Apesar das limitações do 

modelo, devido não englobar outros parâmetros, ainda pode auxiliar na tomada de decisões para o 

atendimento das demandas nos momentos de crise hídrica. 

 

 

5. CONCLUSÕES 
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1. A dinâmica da biomassa fitoplanctônica foi diretamente afetada pela variância do 

volume hídrico armazenado e pela disponibilidade de luz ao longo da coluna d'água; 

2. A redução do volume armazenado e profundidade propiciam o crescimento da 

biomassa algal, conforme os dados observados e simulados, apesar da redução na 

disponibilidade de luz; 

3. O modelo consegue trabalhar mais adequadamente em condições de eutrofização em 

níveis intermediários de clorofila-a; 

 

REFERÊNCIAS 

ALVAREZ, C. A.; STAPE, J. L.; SENTELHAS, P. C.; GONCALVES, J. L. M.; SPAROVEK, G. 

(2014) “Koppen's climate classification map for Brazil”. Meteorologische Zeitschrift. 22(6), p. 711-

728. 

 

AGÊNCIA NACIONAL DE ÁGUAS E SANEAMENTO BÁSICO. “Plano de Recursos Hídricos 

Piancó-Piranhas-Açu, resumo executivo”. Disponível em: 

http://piranhasacu.ana.gov.br/produtos/PRH_PiancoPiranhasAcu_ResumoExecutivo_Minuta_CTPI.

pdf. Acesso em: 18 ago. 2021. 

 

BOUVY, M.; MOLICA, R.; OLIVEIRA, S.; MARINHO, M.; BEKER, B. (1999). “Dynamics of a 

toxic cyanobacterial bloom (Cylindrospermopsis raciborskii) in a shallow reservoir in the semi-arid 

region of northeast Brazil”. Aquatic Microbial Ecology. 20, 285-297. 

 
BRASIL, J.; ATTAYDE, J. L.; VASCONCELOS, F. R.; DANTAS, D. D. F.; HUSZAR, V. L. M. 

(2015). “Drought-induced water-level reduction favors cyanobacteria blooms in tropical shallow 

lakes”. Hydrobiologia. Primary Research Paper. 770(1), p. 145-164. 

 

COSTA, M. R. A.; ATTAYDE, J. L.; BECKER, V. (2016). “Effects of water level reduction on the 

dynamics of phytoplankton functional groups in tropical semi-arid shallow lakes”. Hydrobiologia. 

778(1), p. 75-89.  

 

DIEHL, S. (2002). “Phytoplankton, light, and nutrients in a gradient of mixing depths: theory”. 

Ecology. 2 (83), p.386-398. 

 

DOWNING, J. A.; MCCAULEY, E. (1992). “The nitrogen: phosphorus relationships in lakes”. 

Limnol. Oceanogr. v.37, n. 5, p. 936-945. 

 

FIGUEIREDO, A. V.; BECKER, V. (2018). “Influence of extreme hydrological events in the quality 

of water reservoirs in the semi-arid tropical region”.  RBRH, Porto Alegre, v. 23, e53. 

 

HUISMAN, J.; WEISSING, F. J. (1994). “Light-limited growth and competition for light in well-

mixed aquatic environments: an elementary model”. Ecology. 75, p. 507–520. 

 

INSTITUTO NACIONAL DE METEOROLOGIA. Disponível em: https://portal.inmet.gov.br. 

Acesso em 14 de Agosto de 2021. 



 

      

 

XVI Simpósio de Recursos Hídricos do Nordeste 

15º Simpósio de Hidráulica e Recursos Hídricos dos Países de Língua Portuguesa 
  

10 

 
 

 

 

MEDEIROS, L. C.; MATTOS, A.; LURLING, M.; BECKER, V.. (2015). “Is the future blue-green 

or brown? The effects of extreme events on phytoplankton dynamics in a semi-arid man-made lake”. 

Aquatic Ecology.49 (3), p.294-307. 

 

 

MENDES, V. M. M. (2019). “Aplicação de modelo quali-quantitativo da relação dos efeitos de 

fatores limitantes na dinâmica de biomassa fitoplanctônica em reservatórios do semiárido”. 

Trabalho de Conclusão de Curso. Universidade Federal do Rio Grande do Norte. 

 

MINISTÉRIO DO MEIO AMBIENTE. (2005). “Panorama da Desertificação no Estado do Rio 

Grande do Norte”. Secretaria de Recursos Hídricos. Natal, RN. p. 77. 

 

MIRANDA, K. R. (2014). “Influência do uso e ocupação de solo na qualidade da água de um 

reservatório mesotrófico na região semiárida tropical”. Dissertação, Programa de Pós-Graduação 

em Engenharia Sanitária, Universidade Federal do Rio Grande do Norte. 

 

MOSS, B.; KOSTEN, S.; MEERHOFF, M; BATTARBEE, R.; JEPPESEN, E.; MAZZEO, N.; 

HAVENS, K.; LACEROT, G.; LIU, Z.; MEESTER, L.; PAERL, H.; SCHEFFER, M. (2011). “Allied 

attack: climate change and eutrophication”. Inl Waters. 1, p. 101–105. 

 

REYNOLD, C. S. (2006). “The Ecology of Phytoplankton (Ecology, Biodiversity and 

Conservation)”. Cambridge University Press. 

 

ROCHA JUNIOR, C. A. N. (2018). “Efeitos da variação de volume e disponibilidade de luz sobre a 

dinâmica temporal da biomassa fitoplanctônica em um reservatório tropical semiárido”. Dissertação 

de Mestrado. Universidade Federal do Rio Grande do Norte. 

 

SANTOS, D. F.; SILVA, J. M.; BECKER, V. (2021). “Increasy eutrophication symptoms during a 

prolonged drought event in tropical semi-arid reservoirs, Brazil”. RBRH. 26.  

 

SCHINDLER, D. W. (2012). “The dilemma of controlling cultural eutrophication of lakes”. Proc R. 

Soc. B. 279:4322–4333. 

 

SOARES, M. C. S.; ROCHA, M. I. A., MARINHO, M.; AZEVEDO, S. M. F. O.; BRANCO, C. W. 

C.; HUSZAR, V. L. M. (2019). “Changes in species composition during annual cyanobacterial 

dominance in a tropical reservoir: physical factors, nutrients and grazing effects”. Aquat. Microb. 

Ecol. 57, p. 137–149. 

 


