








For Review Only

��
�

���	������������

'�������������*����������������	����	��	
�������	B��
���	
���������-����+����	
������	
�����

���
��*����,�	�
<�$
�
�����
��,	������
�"6F����	
�������B���
�	��
�	
������)6F�����
��
�������

���>���,��������*0	�������-����	���*��?8������	���<��112@<�'����-�������	
��-�������	
������������

�����*������
���������������+�	���	��	
����������������-�	
�	�	�������������*
������������
����

����,�����	��
�*
���	���
�����+����?�G����	���<��12�E�8���
����662@<�/�����	�����*�	
�����

�,����	����	�������	��-,	����������������������*����������	
,�������	��	�	�������+��*����

,�����	�����*����	
�����,��	��������������,������	������������	����������	���������	������	�

�����	���
��*�<��
�

����

'������*������H,����
����	��������	��������������������*�������?����,���*����	��	������

���
�����-��	����������,�*�@H����*�������
������������	��-�����������	���������	��-,	�������

?4��C�����>��1��@;�I�+��
	
��*�����+��
�
�����-,	�	
����+�������	������	�J<�$
�
�����	
�,*
	����

	��-��,-�D,�	�,��	
��>��	��
,*�����,��	������G��������������D,��	��������-�-���	
�������

�A	����	���E�������	
�
���������	�����
���������-����
�+����*��*�-�����	������������	����������	�������

���������	�����*�����*������������������	��	����
����,���	���
�������	
�	����	��	
�������

-����*�������D,������	��?8����
��	���<��11&@<�$
�������,��	������,**��	�	
�	��������������

���+��*�-��*��*���
�����		�������������-����+����	
������,������	���
���������	�������	�

��������������*����������	
������,����������	���������,�����	�����*����
����������+��*��
�

�����-�������	��-,	����������+��,	���<���+�����	����	
���+�����	�	���	
�	��
���������	�����0	��

��+��*����	��	�������������*��-���
����	��-,	�����-�,	����0	
�������	
�����
�-��	��

-��*��*���
�����
����	���	���?8���������111E�8���������66&@<��	��

�	��

:���	
������������-����*��*���
�����		����������	���������
�,�����	���<�7������	�������	
��	��

-��*��*���

�������	��	�����
��������-
���������	
����	�A������	���
�*
����D,���
����	��

Page 5 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

��
�

�������	�����	�������������	���,����0�������*�?8���������66&@<�$����	������
�����	��	��
�+��	��

-��������	������-
�����
���*��������	,�����	
�,*
�	
����������
����>���,����*���*�������	��

��	
�������	��-��*��*���

�������*
�����*���	������	�����*�������
���������?9��	�>�>������		�

�
����6�6E�3�	G��	���<��6��@<�$
��
�*
���	�������
���
�
������A��	�����������
����
��������	
�

�	�*���?�
���	
����+����-���	
@���������	��������A����-�	��	
�����-����?7������6�&@<�%��	��	�
��

-��*��*���

�
���-�����	�������������,�����	,�����������+�������	�����D,�����*��������+����
��

�-,����	����	��-,	��������	�<�.�+��������	��-,	�����
�+��������-���*��*���
���
��

����,������	��������2�.��7:����D,�������������+������D,�	������	��	�*��,��H���	����
��

?�+�����	���<��661@��!����G���?4�����	���<��66)@������-�G���?�*,������	���<��6� @��
��


�	���	���
������*����	���?4����*>��	���<��66&@�����������	���?4�����	���<��661@<�.�+����������	�
��

����
���*��������������,�����	,�����
�+����,���	
�	����
����	��	������	��,����
�	
��������
��

�������������������	��-��*��*���
�����		�����?8��>����	���<��6�&E���*������	���<��6�"E�.�*�+���
��

�	���<��6�)@<�8,�	
����	,���������	��*�����
���*
���,��	������	
����������,�����������	��������
	�

�������	��������-��	
�������������-���	
����	
���������	
������	��	��������<��

�

�����

!�����
�����������+������

�,�����
�	���	���
��������A�	���
������	��	�H	
�������	��H��	
�����

K "66�	�A���������
�+����������0��+��*���������?8���������	���<��662@���
����	���G���-
�	
������

������������
���0��>����*����������������������,��������������	������		��
���	��������*������

�����	������	�<�������,������������
����?9����	���<��6�&@<�$
�
�
�+��-���������������������

���������+�������	�E���������	
��������4��*��*���
���5������	����.
�	���?�45.@�
�������

������	
���	�����������
��66�666�!�����
�����-���+�	��������-��	���	
���������-����	�����������

�������*�����*���C���	�������,	��<�.���������-����������������������������,�,�����������������

	������	��
���	
������������	
����	
�����������*�������,	
����	����������	
����I���*�
��J���	�

�����������	
��,�	���	��������������������?8���������66&@<�.,�
����������	
��I����
��	�J������
�

	
�������-����������������	�-������������	
�
�����������	��-���,������	
�������	���	�+������

Page 6 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

��
�

����
���*��������	,�������L�����*�������	�
����*����G�����	
�	
����+��	�	
�	�	����	����������

����
���*����0-���������	�����	������������-���������������>���,����*���+����������*�������������

*���	�������������	�������*�������
���������������A�����,������	���	��*���
�	�����+����	
�����

?9��	�>�>�������
����6�6@<�����

�����

�����*��������
���������?�:'@��������,�	�-����-��	���
�-�	�	������	������������0����������

��*�������-
�*�����	��*����������	������������	
�	�,��	������,��������������	������������

��+�������	�����	������	
��	�A��������	����	�	����	�������	
��*��*���
������	��-,	���������	�


�-�	�	������	������������	�����	
������������,��������?.�-��M������%�	�������66"@<�$
�
���
�


�+��-����,����	���A��������+�����	������������	��-,	�����������*
������,���*��������B�����

*��*���
������	��-,	���������
��������+�	�����������������+���+���������������������������������

���������	����������	���
��*����������������	��-,	����E�����%�	�������	���<�?�6��@�����������

�,����
<��:'��
�+�����*�-����,����	�����������	��-,	�������������������	
�������������

��+�������	�?����
��	���<��66�@<�$����	�����������:'��
�+��-����,���������
�	������	������

������������������,�������	��-,	�����?4��	��*���	���<��6��E�.�,����	���<��6� @����	
�,*
����������

�,	
����
�+�����������:'��������
���	���
����	���G���

	�����>	���?4�,���	���<��6�"@���������

8������������?���*����	���<��6��@<�����	�+��
������		���	��
�+��-���������	��������-��	
������

�����*������������������������-�������	��-,	�������������0��+��*�	�����	����������-���?�*,�������	�

����������6��@<�������	����	

������	����	��-,	�����A�������	
���

��*��*���

�����2.���
�

�7:��+�����	�����	
���
A��
��	��������
��������������?�

�,������-�G��@�?�*,������	�����

��<��6� @<������

�����

$
���������	
������	��-,	�������	���
��������	
������	�	������������	����	
��,	���	
�����:'���������

�,		��*������	������
������������	
�������	
�	������������
���*�����,�����	�����*�	
��������

-��*��*���

<�������,�����	
�������*�
����������������	
���

�,��!�����
���;�����������������

Page 7 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

��
�

	
	������?4����	���21&@��
���
�
�	�������?N��������@���������?'O-�,����22)@����������

��������
�������	
����7,�%���������21�<�$
�������������������	��,����
��-+��,��	
��>��	������

	
�������*��-��
���G�<�������������	
	������?,��	��)"6�P��������*	
@�����
���
�
�	���������	�

��������?,��	���"6�P�����*@���������	�+��
��-+��,����	
�������>	��������������	
�
������,�
���
�

���*���	
������
��	
������	��	�<���������
�������	
�����	
�,*
������
�	���������?,��	������

��6�P�@���������������������	���������������������,�	�����0�����	
��>�	
�	�����������
�+���-�������

	��	
��
,�����
��?��+����1&2@<�$
���������	
�����
��������������
��
����������G����������

	�A������������	
�������,�������	�	�������	���+������*������*��������
���������?�:'�@<�����

�����

!�����
������

�����"���#$#����%#���#�&�#"�����%���"$"'#��$�%#(���#"�������

%�����
����,���������	������!�����
���������������������������������	
��9��-�������

4����+����	
�5������	����8�����	
�?9458E�
		�;LL���<*-��<��*L@�����������4��*��*���
�����	�

5������	����.
�	���?�45.E�
		�;LL���<��-��<��*L@�����6�7����-����6�"<�����-	�������������
�

	
����66�666��-���+�	������-,	����	��������	�,��-���������+�������	�����:'�;����
����������

��	��,����	���-
�+�,�
������������������D,������?�
��
�������������	��-����������
�����

���,���	�	���@������	�A������������,	�����������
�	�A����������<��-���+�	������������	�������

�,�����	��������	
�������������	
E��������������G�������������������	�	�A�<������

�����

�����,������
�	
���������	������������	
��,�������	����������G���	�A������������	
����������

*��*���
����������	����+������:'�;�����	
	������?��N��&2@��
����������?��N���"@�������������

����	
����?��N��)1@<�������������	
����	�A�������������	���-�	������16�������662�?����8�*<�����

�@E��,�����	����������������*���	
���	
��������Q�*�����D,����������������	��<�$
������������	�

��+���*����������	���	��	
��:��	
��	���	���?�6Q�026Q�E�6Q016Q:@����	�������	
��-��	0��
�

����������������*��������������<����,���������	�������+��,���G�������.�5���!95.�1<�<������

Page 8 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

��
�

?�.�5������������!���/.�@�������
�����-�����
�������	��	����	��-,	��������		����<�$
����������

��	��?R�F��������
�	�A��@�	
�	�������,	�����	
�����*�������������	
����������,�����������

��+�������	�����������	���+�������C,�*��*�����	�����,�>��������	��-,	��������		�����?��������

8�*<��@<������

�����

��+�������	�����	����
��������������������:�	�������������������	����
���������

�������	��	���B�� :���@��������������	����?:�����111@���	�����	�+�����	���������,	�����������

�Q;�K��6�>���	�	
���D,�	��<�$
������	����
������������	����*0	�������,����������������	�

������*���
�����	���	����+����*��1660�11)<������+�������	���������;�'��������-����������
�

��A����,����,������	������	,�������������	
�+����-����?��������A��,�����������,�����������

���
@������'��������-��������	
���������A�+����-���������,������	������	,�������������	
���������

����������A����,����+���*���,������-���
�������+����-����?.,�������	��
�$�-����"@<�$
����	������

�������
���+�������	�����+���*����
�����������+��	�����	���	��������������+����	����������

���95.�1<�<��������	������
���<�����

�����

��"$"'#��$��#�)��!"%�$$#�'�����

�:'�����������-��	����������
���������,���*�	
����A��,����	���
���*���	
��'�A��	�����

+�<�<�>�?%
��������	���<��66&@<�'�A��	�������������	��������*���	
��	
�	�,������������0���
���	�

�����������,���������	��	����	���	�������*��������
��������	����?%
��������	���<��66&@<�'�A��	���
�

��	�����,�	�-���	
��,����������	
���������������	����	�	��	
����	������A�����������	
���	,�
���*������	��

��A������*�	
����	���
����	
�����-�-���	
����	��-,	����-,	�����	�������	����	,���
�*
������0�	��

��A����,�	�-���	
��������������A������	
���+�������	���+����-������-���	��������	���>��	
�����	��	��

�
��
�	
����������
���-������	��	��<�$
�	�����	
�����,�	��*��,�	�-���	
��,��������������	�����������	��

�
��
����
���A���������������*�����*��	����������	
�	�������	�������-���
������������	������	��	��

��	����
����	
����������
���-�����-���+��<��	��

Page 9 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

	�
�

��	��

8����'�A��	��,�	�-���	
��,�����������	��-,	���������,�	�-����������������
�����������������������	��

,���*��������,��	������*����,�������	
���
����?%��������	���<��66)@<������������	����		�

	
���
����������,�	�-�������,��,�	�-����������������
��������;�	
������	����������	
���
�����	
�

?�%$@H�D,���	��	
�������	����-�-���	
��	���
����,�����������	���H�����������������+�	�+���
��

�6	
�������	����	������*����������	
���
������
��
����	
��
�*
��	��,�	�-���	
�+��,��	
�	�����,�����
��

16F����	
������-��	������	�<��%$�������������	���
���	
����������������������,���������	��	
�	��
��

��
�-����	���,�����,���*�*��0����������*��������	�����	������
������	
���6	
�������	�����
��

�������
���	�����	���,��	���6F�����������*����,�������<�'����������A���	
��������
��

	
���
�����*�
�+��������	��	���-�		����>��������������
��*��,�	�-�������,��,�	�-����
��

��+�������	��?�(����G0S��+�����������-���66)E���,��	���<��66"@��-,	��,����	���	����>��	�,���
��

�-��������	�����������������������0-�����	��
��D,�������������-���?4�����	���<��6��@<�5���
��

����	�����,�����	
����������
��	
����������,�	�-��������	������������������������������	��-���
	�

����,��+���������
�-�	�-��������	��������������,�
��
�,�������,�������>��������,��	������

�

?%�	�������6� @<������

�����

����#�'����%#��#*���"+���"����!������

$
����	,�
��A��������
�	
���	
�����,�����������	
���������	��	�A�����������������	��	���������

������	�-�����+�������	�����		�������	
���	���	��������<�����,�
�����	��	����
�	
��������������

��,���������	�����������	��,-��	��������,���������	�������-�
<�$
����	��	����+�����	
����	��������

�	,�
�������,���*��������	����������,-��	�����	
�����,���������	����������	����
��	��	����������

�,-��	�����	
�����,���������	���"6F����������	������������������-��	��������"6F�����	��	��*���������

-�	
��������,���������,�	�������	����������
�����*���*��	����,	�,	������	���	
��,�	�-���	
���	�

+��,��������6�?,��,�	�-��@�	����?�,�	�-��@<�$���+�����A	������	����������������	,����������
�

Page 10 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only


�
�

�������*�����A	������	�������������		���?�������	���<��6��@E�	���+�����+���
�������A�����

�����������
��*�����	
���
�������	,��������������		��<������

�����

8���������	�����������	
���	,�
��������6�-��	�	�����������	���,�����	
�����A��,������6�666�����

�	���	��������������,�	���,���*�����������������	
�)6F�������,�����������	�<�8������	��������

�	��	�����	�����
�����*�������,���������	�����������	����	����
���	��D,�����	���-�+������-���������

	
������������*�	,���������	�	,������	
�����,���������	�<�8����	
������	�����	��	�����	������������

��+�������	
����������*�	
�������������D,�����	�;����	�+���,�����	����	
������������*�	,��������

���	
�+���,����,	
����	
�����������	�	,����������0���*�����?,��������	0
����������������*
	0��	�


����D,�����	�@�+���,�����0���*�����?���������	0
��������,�������*
	0
����D,�����	�@<�5����
�

���
������������+�������-�	
������������������	������	��	��*�	
���-���	
�����:'��	����	�����	������

	
�����	�������	��-,	����������,���������	����������������
��
�����������*�����+����-��<�'����������

������+��,�	���-
�����
��*����	���������+��������	��*��
����	����	���?��!@��	�	��	����	��	
������

"6F��,-��	�������,����������	

�����������������+�������	�����	��	��*<������,�����	
������

�,�+��?�/!@���	�������������,��	���,���*�	
��%��	������!��,��	�����+����-������!�:�45�B������

:��
�$���4�A�?
		�;LL�
��
<����-��<*�-<�A;�2�2L���
�	���-�L@<�8���������������������

��+�������,���*�"6F�����+����-�����	�<�����

�����

�������������������������������������-����������������	���	�������+�������	�����	�����	
�	���	�

����������������������A�	
���
������	���+����		��*�?%�	�������	���<��66)E�������+�C�+���������
�

����������6� @<��������	�	������
������������D,������
���-����	��,���	
���>��>������

�������	�������	������?�5!@�����������������������*���������>���
����+��,����
��������

������G��*�������A�?������	����-�
��+����	@��������?�����������.�����	��6��@<�.����������
������

�������,��	���	
��������0��G�0������	����5!���	�	��	���,���*��:'$�����+��������<�<������

?��������	���<��6�6@�������
�������	
��I-��	J�������	
������	
�	�
���	
�������	��5!��+��,��<�����

Page 11 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

���,�	��-���������5!�?��	
�,	�	
��������0��G��������	���@�����	
����	����	�+��4�
����������

�������	�������	������?45!@���	�������������������������������	�������	��<�����

�����

�#�)��%#�����������%����'�������#��#"����	�

$����������
�	
������
����������������*�	�A��?�
��
���,�������
����*������	�@�������
�

�+��,�	���������������������
������,�����-
����
�	�A���,���*�-��>*��,�����������	
�	��	������

?��������	���<��662@��+����-������	
���:'$����������>�*��+�������6<������

?
		��;LL*�	
,-<���L����������L�:'$����@<�$
���	��	�������������������	
�-�	�����������	�������

*��*���
������	��-,	���������*����������,���*�	����	�	��	�����.�
�����B�����������������������

������*��T������	�����	��D,��	��
���������	
<�$
���	��	��+��,�	����
�	
����:'��*�����	������������

	����������������������������	�	
����A���	����
������,�����������������������	
�����������

,�����
��*����	��-,	�����������	
����*�����������-���	�����
��������<�$
��	��	������������

���������	����������������������
����?I	
��-��>*��,��J@���
��
�����D,�	����	
�	
�����������

�������-���	�������������+�������+��	�	������������?4��+���	���<��6��E�.�-��M������%�	��������	�

�66"@<�:,�-�����������	���������������	
��-��>*��,����������	��	��-���+������������G��<�5����
�

���
�	��	���66��������	������
�������������������	����	���	�����-�-���	�����������	�����	
��,�������



��	
�����������
����������	
<�$
��

��	
�����	
�	������������������������>�����
��	
���	
�������

�������	��
����������
�-���������������	
���	,�
������������C��	�������-���+�����������	
�����

-�	�����������������-�����	
��"	
����	
���,������	��-,	���<�����

�����

	�
���
�����

$
�������,�����	
���,�+��?�/!@���	��������	
������������	�������������	
	������	��	��*���	������

������<))������<)1�����'�����������'��������������	�+��
�?��R�6<6"E�$�-����@<�$
���6F�����

	
���
��������-�	
��������������	�����-�������	��	�������	��-,	�����������	
�������	������	����	�

G�������	
��:��	
��	���	������	
�	���-�,	�)1�L�2�Q�:�?'�������L�'������@����	
�����	������
�

Page 12 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

�	���	���������-�,	�&)Q�:�?-�	
�������@�����	
��9�������������	�?8�*<��@�����	
����-����������

.��<�$
����,	
���
�����	������	��-�,	� 2Q�L� )Q�:����	
�����	�����	���	���������&Q�L��2Q�:���������

	
��/.�����	<�4�	
���������
���������������	
���
�������	�������	
�����	�����	���	���	
����������

	
�����	�����	���	��������*�	��	
����������	��*������	����	
��9,���.	�����L�:��	
��	���	�������

7���	�L�:����*����!,����	<�������	
�����	����	
���-����������������	��������-�	
�����������������

����������
������	
�������
���������	�����,	
���	����D,�����	����	
���	,�
�������	
������

9���������.������	
�����	
���	��������-������.��������,�����4�
����	
�����	
���	<�$
���6	
�����

������	����	������*��������������	�����������������	��������-�,	���F����	
���	,�
��������������

���
���������
������	
�	�������	���,���������	����������	
���
����?�%$@������-�,	� ��L�  F���	�

���	
���	,�
�����<����
�

�����

$
�������,�����	
���,�+����	��������	
������������	�
���
�
�	���������������	��	��*���	�����������

�<2�������<2������'�����������'��������������	�+��
�?$�-����@<�4�	
��������������	���������

-��������	��-,	�������	
��:��	
��	���	���������-�,	�) Q�L�)�Q�:����	
�����	�����	���	�������,�������

&"Q�:�����	
��9�������������	������"�Q�:�����	
��!������������	�?8�*<��,<�$
����,	
��������

������	�������	��A	������������-�,	� "Q�L� &Q�:����	
���,�����������	���,�+��*����*
	�
�	��	
������

���	
����	
�����0�	���	���������-�,	��&Q�:�����	
��/.�����	<�'��	�I-���������J�����	�����������

��	
������	
����-������.�������	
�����	
���	��	���	������	
����,	
���	����	����	
�����	��-,	���������

����,���*�	
��'���	��������<�$
������	����������	
���
����������	����������������-�	�����	
����	�

	�������������+����*��-�,	��6F������2F����	
���	,�
�������������	�+��
<�$
��������	���������
�

	
���	,�
������������	���-
�	
���6	
�������	��������������2<�F�-
�'�����������������	���	��

�2<1F����'������<���	��

��	��

$
�������,�����	
���,�+����	��������	
������������	��������	
����	��	��*���	��������<)&������	��

�<)"�����'�����������'��������������	�+��
�?$�-����@<�4�	
�������	���?�	�	
���6	
�������	�����	��

Page 13 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

	������*��������������	����������@���-��������	��-,	�������	
��:��	
�!����$������	���	���	����	��

������-�,	�)�Q�L�)�Q�:����	
�����	�����	���	����������	�+��
��	�����,���"�Q�:�����	
��!���������	��

����	�?8�*<��,<�$
����,	
����������	�������	�����,�����,�
����	
��:��	
�$������	���	���	�����	��

	���-�,	��&Q�:�����-�	
������������	
��/.�����	�������	�����	
��'���	���������������+���������		�

$��������������?	���2Q�L��"Q�:����	
����,	
���	��	���	��@<�'������B������	����������	
���
�����	
�

������	��������-�������	
���	
�	����'�������?&&<)F�L�&�< F����	
���	,�
�������������	�+��
@<��
��

4
����	���	��	
���6	
�������	����������	����������	
����������������
��������*�����������
��

���	���	�������'������;��6<6F�L�� <"F����	
���	,�
�����<�5�����
��������	��������	���	���	�����
��

���	����-����?���	����	
��:��	
�$������	���	���	��@<������6��������	���������	�����	��	�����	�����
��

	��	���������
�	�A�����������-�	
���������
�������*�������	��-���	
�	��������	�	��	�����	��?��R��
��

6<6"E�����$�-���������.,�������	��
�'�	�����@<���
��

��
��

����	��	����������*����
������	
��	
��������������C��	���	
���,���

��	
�����������
����������	
��
��

-�	�����������������������
������������	�����,������	��-,	����*�����	��������	
��-��>*��,����
	�

��*����?��R�6<6"E�8�*,������.,�������	��
�'�	������$�-�����@<�������������	
	�����������

�

������	���	�����*�����	
�������	������	��G�������	
��:��	
��	���	�����A	�����*�	��	
�����	�������

��������
������	
��������	������	��-,	��������������	
���������������,	
���
���A	�����*�	������

	
��!���--��������	
���D,�	��E�	
��������	������	��-,	�������
����������������	�������	�<�$
������

������0��G��������	����>��>���������	�������	������?�5!�@��	�	��	������������	
���������������

������	���	
�	�	
�����������������-��������
������A����,����,������	������	,�������������	
�����

+����-����?�<�<��'������@�������������-���	��	
�������������A��������	
�	�����,������A�����

-���
�������+����-������������?'������@�������������	���������5!�������U16��������	
��������������

?.,�������	��
�'�	������$�-���� @<�����

���	�

Page 14 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

4���,���������C������������	
��������	��0�,�	�-���������������
����	
��	
�����������������������
�

	��-����
�-�	��00�	�����	���������������	����������*������		���,��	�������,���?�<*<��������	���������

	
��:��	
�.��@00��������,���	
�	�	
��������������>��
�
�+��D,�	�0�A������	������������-���	���<�����

�����

��
��

��������

7��,���	�	����������	������		�������������-��������������������,����������������	��	��,�������

����*�	��	
����������	�����	,��������	��	��*�	
����+�������������<���+���������������

���������	������	��-,	�����
���-����������	��	���������+��������	��	��������*���?!����V������

����8��>���>���661E����
������	���<��66"@<�����+�������
������-������������
�+��-�����-,	�����

���	���	������	��-,	��������		�����?4�����	���<��661E�4�����	���<��66)E�8���������66&@E�����4������	�

����4����*>�?�6��@�������������
����+����+���<�$
�����		�������������	����������	
�����������
�

�����������>��
�	��������-���?:�*,�G��	���<��66"E�$��������	���<��6�6@<�.��������������������

�+�����������	��������	��*��*���
�����������������
�	����?8���������66&@<�5	����,�������	������

�
�	��A	��	������-����-��*��*���

�����-��,����-
������,�����	�����*����������������	�<�����

���
������	,�
�?�*,������	���<��6� @��A�������	
�����	�������	��-,	������������*�������

����
����������������-���������
���������������,���*������,����*���	
���*������:'�<�����

$
���,	
������	��	���	���*��*���
�����
0�	�,�	,����*��,��������-�	
����������������������������

���
�����
��
��
���������	������	��-,	���������������,����	
�	�	
����������������	�����

���������	��<�$
,����	���
�-��	
�������	
�	�����
������������>������-������+����	
���������

-��*��*���
�����		�����?9��	�>�>�������
����6�6E�3�	G��	���<��6��@<���	�

���
�

�,�������*��������
�������������	
����������
�������������������
���	��	��������+�������	�������

��*����,��D,��	�����
���,�
�	
�	����
������������,����������	���	��,������	��������*���������

���
�<�$
�����������	����������,�	�-����������
���������+������*���	�
����-��������	����������������

���*��*�������-�,	��2F����	
���	,�
����������
����������	���"0�6F������������	
����?�6F�����

Page 15 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

	
���
���@<�:�������	
���������������>��
�	��-��,-�D,�	�,���������	
����	�����	,�
����������	
�
�����

�
������	�	��	�����
���*�������	����������������	
������+�������	����
����	����	���<��,�������������

������	��	���	
�	�	
�����	��-,	����������
����������������	�������-
���+�������	�����	��,����
�����

��A��,�����������,��	������	,���<�����

����	�

�,��������	
���	���������������������������������	
��:��	
��	���	����������	
����*����������
�

�
��
��������*�������	�����������������	�����	
�,*
���������������,��	
�	�	
�����������B�����

���*�����
��A	���������-�����
<��,��������������������	��	�
��-���	��������	����0:��	
�����

�	���	���������	
���	�����	
�	
����������*��A���	���;�
����������-�
����	
���	,�
��������������

��,�������	
������	������,���������%��,��	
��:��	
�%������������	
�����	����'���	��������<�����

��	
�,*
�	
����		���	�����	���������	������������������	���-
��,����������	
����,����0%��,�����

����	��������������������	
�
�*
���	������	,�������������	
�	
���	
����,����	��	������,��
������

�������������������	
,��������,	�����	
�������*��������
����	���	�������,��������<�.	�����	
��
������

����������������
�������*������	�����	
��:��	
��	���	���������	
���	����������+����������

����������,��������	���<�$
�����0�	���	���
��������������	����
���������	����	
����	,������	�

���	��-,	�������	
����������������������	������	�����
����
,���0�����	������+�����<�8�����
�

���	������	
������	�������	
����,����0%��,�����	���*
	�-���A��������-
���	,����������������������

������G�	����-
�	
������������������*�	
��������*����	
��%������!�����?��������	��	
������

������������*���	�5���0%���������������	
�	���	�����	
��'���	���������+���	
��.,�G�!����@������

��������	�	�������	�������
��B��-�����	���	���?8���������6��@<�����+�������>��������������

�+�������	
�	�����������
��
��
����	
������<������

�����

����	���������,���	������,��	���������	
���	
���	��������	����������������,��������	
�	�����

�����
�*
�
�������	��	���	
��,��������	����<�������������	
	������
���-������	��	������	
������

:��	
�%���������������*�	
���,���������	
��������	����������������	��	���	
��,��:��	
��	���	�����	�

Page 16 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

������	���<�$
�����	
	��������������
�������*������	�����	
��:��	
��	���	���������	
���	��������
�

	
�	�	
�
�����+�����	
���������
����	
����������
���-������	��	������	
�,	�������	��*�������������

	���-�����	��-�������-��E�
���+����	
��:��	
�%�������������	�����,�������	
������������

������	����<�����	������������	
���	���������	
	�������������������������	��	,�
�?7������	���<�����

�6�)@������������2�����	������������	
�����	������	
��������������������������	�����	�������,������

����	����������	
���
����������?��*�������	���R�6<6"@<�8���������	
�����	�������������	
��������

������+����-���������,	�����	
��:��	
��	���	���?��N�&@�����������	
��:��	
�%������<��������

�A
�,�	�+����	���	,��������
���������	����������������+�������������	������������	
���	�������������

����	
���<��,���������������	����+������������	��������	
��:��	
�%����������	��-,	������������

	
����	
�����������<�����+���������	�������-���
��������
����	����	�������	
��:��	
�����������	�

����-�����
���������	��	
�������	
��:��	
��	���	�������������	�����	��	
�	�	
����������	
�����	����
�

��,���-��������	���-
�-�����������
���<�����

�����

$
��
�������������,��	��������,����*�-�	�����	
��9�����*�������	
��%��,+��������	����,�
�������

	�����������
���D,�	�����	���	������	
�������	������	�����	��-,	����������,��	�������	��	����������

	
��:��	
��	���	��<�$
��	�,����+�������	���	�������������	
�������������
��������-��-�����������

	
���	
�����������
�+����+�������
���<�5�������,���:'���D,�����������	
���	���������������	
�����


�*
���	������	,�������������	
�	��������	�	
��������*�����	���������������,����������,���	
,������

�����	����������	�	
���,����,������	��������*��������
�<���	����	��
��	
��	��������%�����������

���,��	������
�
�+�������*�����	�������������	���	������	
�������	
��:��	
��	���	�����	�

���,��	�����������
��+�����������	������	���	�����������	
���	
������
�����������,**��	��*�����
�

�����������+��	�*�	�������	
������

����������	����	������*���	������	���	�+���������	
��	����	��

���,��	����<�',�	������

��*��*���
����	,����������+��������	��	���-,	���	������	��*��,����	��

?�*,������	���<��6� E�4�����	���<��66)E��+�����	���<��661@��
�+���
�������	���	�*��*���
����	��

��-�	
�����������
���*������������<�$��	
��-��	�����,��>������*�������	,�����
�+������������	��

Page 17 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

�

��*��*���
�����		����������
����	
��	�A����+��	�*�	���
���<�$
����	,�
�������	��	���	
�	��	��

	
����������������
���*�����
��������,�,���������������������
������������,�
����	���	��	��

*��*���
������	��-,	��������������*��������
������	
��:��	
��	���	��<���	��

��	��

�,�����,���������	�������������	����+���������	�+��
����*�	������������C,�	��+��������	,�
��		�

?�16�0�662@<�9��-��������	���
��*�������
��	0	������*�����������	����
�������������,���*��	
�

	
��:��	
��	���	����������	�����	
���	���	���',�	����������������	���������	
�����:�V�0�
��

.�,	
�����������	�������
�
�+����*�������	������	��������	��-,	��������	
��	
���������	�����������
��

����
G��<�$
����+�������	�����	����
����,����������,	�	���,���������������+���*����+����
��

�,�
����	
��	���	��	
����	,�
���
��
��+��������������	
�	
��	�����������+����������	
���
��

���,���������	�<�$
�������������	�������
���	���,���������-�����������	
�����������*�	�����
��

��������*��-���������,������	������	,�������-�,	�6<�Q!�	������	
���������	
�����	,�
�?��������
��

�	���<��6�6@<�'����*�������
��	
����+�������	�����*��	,���������*�+�����A�����������*��������
��

�+���*��+��,������,������
�������	
���	
���	
��+��,�������	
��
��������
��
�	
��������������
��

������	��<�.,�
����������	
�������	�������������,	�������������
�,���-����+�������	�������+���
	�

	
������,�������������*�	
�����������	����+�������	�����*�����+���	
����������������������

�

������	���<��������	��	�>��	
���I��A	��	��J��
������������+�����-�	
�	
������+��	���	����
��������

�������,���������	��	
�	������,�������	�
����
�����������	�������	��,�
�����
���<�8������������


���+�����,������������+����������	���	���	�������+�������	�����+�����������	
����	
��������

�����	�������������	
�	
����+��	�	
�	�������	�������
���+��+�������*
	����	
����-����	
�	��������

,���>��
�	�������	�	
����*,���	���*�����*�	
��,-�D,�	
�

��	
�����+���,��������	������

��������	
<������

�����

%�����	������������	
���	,�
������-����������������	���+�������	�����	����	�����������������������

���
��������<�5�������������������,��������A��,��	������	,������	��-,	���	
�����	�	��	
����	�

Page 18 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

������	�������	
�,*
�	
��������	����	��-,	�������	
����	���	������	,�����+���*����������,������
�

-
�	
����	���,�	�����������	��������	����
��������	
��'�������������<�$
������	��������+���*�������

����
���
�	������������	�����	��	���������	������	��	��������	
	����������
������������
����������

�A
*�����	,��	��������������	�����	��	���������	������	��	������������	
���<�5�����	���	��	
������

������	
���
��������	
���������	��A
*���,��*����
������������	�+��
�,������	��	��������������<�����

'����������+����������������,	�����������
�	�A����������	��*���������	
���	,�
��������������

���		��*����������	
������������	��+��,�	��������	���	�	
������	����������	
���
���������

�,**��	��*���-�		��������<�����+����	
��������������A�	
��+��,�	����������	���������
�	
�	�����

	
��������������	�������'��������������
���������������	��,	���*
�	
����*�	�+�������	���������

���������*�������������A�	
�����������������	
���,�
�	
�	�'������������������-����������
���	�

�������<������������>��A��	��-�	�����	
��-��*��*���

�������
����	
�������������������	�����
�

�����	������������	��-,	��������	
�����������������>��
��
��*����	
������	���
��*�<�$
�������

�����-���	
�����	���,�	
�����+��	�*�	���������������*�	
���,����	������	��������,���������

��	
����*�����*��-��������	���
��*��������	
����
��	0	������*�����������	����
�������<�$
�������

�	,�
����������	���������������	�����	
�����	��-,	����������
���������������������+�����������

-���
���>��*����	��
��
�	�����������,	,������	��-,	��������		����<�����

�����

������
���
�����

$
����	,�
���������	��������	������	�	��������-��	
�����	����������+�������	������	��-,	����������

,���*������*��������
�������������	
��������������������	������	��	�����*��,������������*���������	�

	
�	����������	����	������������-����
����*�����	���
����
�������������-����+����	
�������+�����
�

	��	
�����
��*����,�	�
�?!���������!�,�	��
��661E���������7
>�+W��11�@�-,	������
��
�����

*��*���
������	��-,	��������������
����,���	��<�$
����	,�
�	
,�����+������������	�������������������

	
�����	��-,	����������
�������������������-���
���>��*����	��
��
�	������������	��	��������

�,	,������	��-,	��������		����<���	
�,*
��,	,������>���������	��-�������	���������	
��������

Page 19 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

�	�
�

�����������	��,����
�	����������������	��+����-���	
���,��������*������	�������
�	������	,�	�����������

�
��
����
����	
���	,�������������
�����,��D,����+�������	�����*��	,�������*��*���
�������

���	��-,	���<������

����

Page 20 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

�
�
�

	�-�	����
����	�

�*,������'<���<�'<�8����07������!<�����������$<�!�+�����0.��	
<��6� <�/���*���+�������	�����
�
���
���������	��	��	�	
��T�+��
	
��*�����+��
�
���T�

��	
���������������
�<�5.'���<�����
.��)�)0) "<�����

�*,������'<������!<�����<��6��<������*��������
�����������+����	
�������	�������������	������
+����-���	
�����	
��-��*��*���

�������	��	����������-��<�5.'����/���"6&0�"� <�����

�G����8<��$<�8���
�����<�9<�8�������<�.<�9��
���<��<�'�
������������8<�$
��*�	��<��12�<�$
������
�����*���������������	��0���,��������-������	
�����<�'��<�����<0%��*<�.��<�01���")0����
�&�<�����

4��+���:<������	
�����6��<�$
����,�������������	
���������-����������������*��������
������
�������*����������������	��-,	�����������*<�����<�'����<�222���2�60�2�1<���	�

4�����7<�������<�4����*><��6��<��+��
	
��*�����+��
�
���;���	���	
0����	����	,�
���
�
��L������	�,�	������	
�������	�	�����	��	�<���<�220��6<����7<�8��	���	��X��<Y������
4��*��*���

������������������*������;�����+��
	
��*��������+��
�
���Z�!��-���*������
/��+����	
�%����<�����

4�����7<������	
�����661<��������,�����������	�+����������*�������������	��	������������
-��*��*���

����!
���	���
����!����	��<��<��,>��
�	<�'����-���<�3/��""10"&)<�����

4�����7<��$<��<����
�������<�'�		
����S<�'���
������$<�!�+�����0.��	
<��66)<�7:���+�����������
����*��-��������������������-�-�����������	
�������	�G��<�4'!��+��<�4���<�4����&�<�����

4������<�$<���<�.	�������������<�.<�4���
����<��6��<�$
�������	��������������������G����������
�������-�������	
���
���������	�����������,���
����������	���������������	��-,	������	�
������<����*���

�53���"60�"2<���
�

4��C�����>��'<��<��1��<�7�����,�������������	��>>��*�����-��>	���[�<�'\�����?������	����������
S��G�������*���
���	���+���'<�<�4��C�����>��+�C������������<���1]� 6<�7���	���1��@<�����

4��	��*���4<���<�$<�%�	�������:<�4��+�������%<�!��	���*
	<��6��<�%�,�-��*�	
�����	
�;�����
�A	�����*������*��������
����������*����������������	��-,	������������*����	
��������
����������<�9��-<�����<�4��*��*�<�22��1"�01&�<�����

4����*>���<��3<�%�������$<�9���	��>����<��������9<�:�+������������<�!
�	G���	��<��66&<�����
�+�����������*��*���
��������	����������*�����������������	
��������	��	�������
����
��������<��42��"�"10"�& <�����

4�,���%<������	
�����6�"<������*��������
������������������

	�����>	���	�A�<�������<���	�
������*�<�/1���6�60�6�2<���
�

!������7<��<������%<�7<�!�,�	��
<��661<��
��	
��������	
����������	
�����	��	������������
-����
����������
��*��*������<��D,�	<�'����-<�����<�34����)0��2<�����

!����V���%<������%<�9<�8��>���>�<��661<�!��	�����������	���-��*��*���

����	
�������<�����
.�������523���"�10�" �<�����

7�������<��<��6�&<�%���>	��������	��	�;���		���-,*�������-�*����-���������-����+����	
�����
���������	�<��5.���6  0�6"�<�����

7�������<��<���<��<�%������������<��<�^��*<��6�)<�$��	�����������	������	
�������������
�����G������>	���������	���.���;����������	������������
����������������������<�%���������
4���<�61���� )0��&6<���	�

�+�����3<�'<��S<��<�!
��,���+���<��<�.�,������.<��<�$
������4<�'<�.�����������7<�9<�'���<���
�
�661<���*
�
���������	��	������,��	��������	
������
��	������	���
�������������
������	��
�,**��	�����	����������������������	,��	��������������	����������	���<�%��	��	�0/1���2&0�	��
�1&<��	��

8���
����$<��662<�$
�������-��������0�"�
�������	��<��<��A�<�'��<�4���<�����<�5//��110�6�<��	��
8������!<�4<��'<��<�4�
����������<�$<����������������%<�8��>���>�<��112<�%�����
�����,�	�����	��

���	
��-����
���;���	�*��	��*�	�����	�������������������������	�<�.�������2.0����)0�	��
� 6<��	��

Page 21 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

8��>����.<���<�.�����,*���5<�S���������$<�.	���><��6�&<�'����-�����,>��
�	������>	����	��
����,��	�������
�*
0��,�	������>��������	
�������	����	���A
�-�	��	���*��		�
-��*��*���
�����		����<�'��<�����<�23����2&0��6�<��	
�

8����
��4<��<���<��<�!��������9<���	�-��������$<�8���
��<��11&<�4����+����	
��	�	
�������-�����
��
��+��;�	
���,�-����������0��+��*������	������	
��-����
���<�_<���+<�4���<�40�����0��)<��
��

8����������<��111<�%��	��	���+����	
;���	���	������	
������0���������-��<�%��	��	�031���&�0�
��
�&2<��
��

000<��66&<�4��*��*���

�����������������������0��*������;�����+�������
���G��*����	��	�<��
��
��	��%��	�G���<�63�����0��&<��
��

000<��6��<�7���������������	��	�;�	
�����������
�	������
,������	���,�	�������<�&��]�2)<����7<��
��
8��	���	��X��<Y��4��*��*���

������������������*������;�����+��
	
��*��������
��
�+��
�
���Z�!��-���*��/��+����	
�%����<��
	�

8����������<���<�!
���������<��<�3�	G<��662<�7�+����	
�����*��*���
������	��-,	������������	����

�
?%��	��	�;�!�����
���@<�4����+���<�!�����+<�04��� "0�&�<�����

9����8<������	
�����6�&<�$
�����0��	�0-������+��,	�����
�

��	
�������������	������	��	����	
�������
��+���������������	�������	
���

�,��!�����
����?�,>��
�	�����+����	�@<�.��<����<�/������
�� 2) <�����

9��	�>�>����<������7<��<��
��<��6�6<��+�������������
�	���������	��������������
�������
�����
����������,����)"2�?!�����
���;�%���	���
��@�����������������	��
�������������
�,���������������
���*��������>���<��<��,>��
�	<�'����-���<�34��"620"�1<�����

���������<���<��,��
��'<�.�	�������3<���<��6�6<�9��-����,������	������	,����
��*�<���+<�����
9���

�<�6.���9 66 <���	�

�(����G0S��+�������<�������<�'<���-�<��66)<�$
���
�������	������������+�������������-�-���	
���
�
��������������������	����	
��0�����������0�-�����<���	�������<05�	<��<�����<�50���&�0����
�&1<�����

3�	G���<��<���<�7�4�����������'<�.<��������<�'<�3�+�����'<�7,�	
���������.<�S<�',��<��6��<�����
��	���*����,����	�����������,�����+��,	��������*���
�	��������������	
�������	������
����
�����������
�������������
����<��<�'��<��+��<�45���&&0�)�<�����

���*����'<��<���<��<�����������.<���		������<�'<�4���
���������7<�������<��6��<�!����	�0����
���+������*���A	���������� ���
���	
���?%��	��	���8�������������@;������������,����	�����
����������	����,	,������*��<�%��.��:��.���"   �<�����

��+����'<��1&2<�`��	
����,������*��,���,�%������<�!���a��a��	���
������	���D,�;���	�
����
���*����������������	�������	����	<�%��	��	���*����6�����0�&�<���
�

��,��!<��<��%<�'<�4���
��$<�%<�7������������<�9<�%������<��66"<�.����	��*�	
���
������������
���,����������	
��������	������������������	��-,	����<����*���

�2.���2"0�1�<�����

��*�������<���<�8<�'��*�	�������<�'������<��6�"<�����	
�����D,�	��������-��;�������*����	��	������
���	
�����<�����'����-����0//��2��02 �<�����

������<������5<�7
>�+W<��11�<�%��	�G����������	���������
�����<���"<�7�+�������	���������
�D,��,�	,����������
�������������<�����+����.������<�����

:���<��111<��������������	�����112<�����
:�*,�G���<�'<���<�$<����	����<��<��������	����<��<�8����
��8<�9���(�0���+�������S<�.�,G�<�����

�66"<�'����-��������������*
;�
�*
�
��	�,�	,�������>��
�	�������������-��*����������	�
	�������������,�,�������	<�9��-<�����<�4��*��*�<�06��� �0� 2<���
�

��������<��<������	
�����6��<�!���	����	�������	�����	�	������������*��������
���������-
�����
����	�����+�������	������*����������-��	���������<�����<�'����<�2/5���60�2<�����

%���������<�9<��!<��<���A���	

��'<�:�>��,���������<�$<�%�	�����<��66)<�%�����	��*�������������
���	��-,	�����������������,�-����������,��������������;���	��	������,���*���
�	�������
*��>������'���*�����<��<�4��*��*�<�56���6�0��)<�����

%�	��������<������	
�����6��<������*��������
�������*��*���
������	��-,	����<�%�����	�������
/��+����	
�%����<�����

Page 22 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

%�	��������<�$<��6� <�'�����*���������	���������������>;������
��*��������,���*�����
-��*��*���

����������*
<���
������>����/��+����	
�%����<���	�

%�	��������<�$<��'<�%���b������'<���	��<��66)<�$��������-���	
������������+��,�	���������
�
�����*��������
���������*;�����������������9��%�����'�A��	<����*���

�51��""60����
"&6<�����

%
��������.<��<���<�%<����������������<��<�.�
�����<��66&<�'�A��,����	���
��������*��������
��������*��*���
������	��-,	����<�����<�'����<�071�����0�"1<�����

������+�C�+�����<�������<�%<���������<��6� <�'�>��*�-�		���'�A��	�����������������������
���	��-,	����;�������A�	
���+����		��*������+��,�	���<��<�4��*��*�<�60��&�10& �<�����

���
������$<��<���<��<�S����	�>�
��7<��<�9�,�����+�������.<��<�:���G���>�04�,��<��66"<�$
������
�����,������+����	
��������
��	��������,>��
�	��������������*�	���
�����>����+���������
��+���������	���	�+������*��-���
����������������*��<���+����<�'����-���<�4��� ��0��	�
� �"<���
�

.�,�����<��<���<��<��������>����<�$<�%�	�����������4<�.<����-�����<��6� <�!����	���
��*����������
�����������,�������	
�����	����:��	
��	���	��;��,	,����������	������������<��<�����
4��*��*�<�60����"�0��&&<�����

.�*�+����4<�$<������	
�����6�)<�!���������������	�A���������>	����������	��;�����,������������
�������+��	������-��*��*���
�����		�����������	�������������������<�'����-<�����<�46������
"��0"��<�����

.�-��M����<�������<�$<�%�	�����<��66"<�5�	�����	�	������������������,������	��������*���������
���
��������������T����	��-,	�����������<�4����+����	
�5������	����2���0�6<�����

$���������<���<��<��-���W���'<�%�*��	�������<�!����
��������<�'�
�<��6�6<���+�������	�����	�
���	��-,	����������>��
�	���	�A�<�4'!�'����-���<�01����	�����2"<���
�

��������7<��<���<��<�9���������'<�$,�����<��662<���+�������	������
���D,�+�����
�+���,������
������+�	���;�D,��	�	�	�+���������
���	�����
���+��,	���<��+��,	����/2���2&20�22�<�����

��������7<��<���<��<�9���������'<�$,�����<��6�6<��:'$����;���	���-�A������������	�+������
�	,����������+�������	������
��������<����*���

�55��&6)0&��<�����

��������7<��<������.<�:<�.�����	<��6��<������*��������
���������*����'�A��	;�	
�������	���������
���������������A�	
�����	
����������������������������	�������	����<�����<�����<�20������
��"0� �<�����

����
���<��<��3<�'<�'�:
��	���<�$<�%�	�������!<��<���-����������<�'<�.	����	<��66�<�:��
������
�������*�����*��*���
������*��������	��������	
�����������+�������	�,���*�����	�
���
���0�������*���*���	
�<�������*���

�0/����6]��)<���
�

����

Page 23 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

�����
�����!���
�����

���������	��	
���������	��7�<���
��!�������
�����������	�*�������	����	
���������
���������

���	��*����	
��������<�7�<�!�������������
����	
������,�����	�,�������+���<��������������

�����������	�:��	
�!��������!��	����/��+����	
����������	
����6�
��������+�	��*�
�������

�,	�	�����*��������
�	���+��,	�����
�-����*
���������	��,����
�	
���	,�
���������	������	��	�<�����

������������*��0	
��0������
����	������������-��*���	�
�������������������������	��<�$
�������

���>������,����	���-
�	
��'����	��������������(��
�!����	�	�+����������V����?'5:�!�������

*���	��,�-���!9��6��0 62"�0%L�4�.@�	��''!������	��+����,����	������	
���������
���	�

!�������	����:�	���>�����4����+����	
����!����	���?:�	������.�������8�,���	����*���	���
�

�,�-���7�4����&"26@������	
��/<.<�:�	������.�������8�,���	����	���!<�����������	��

�,����	���-
�	
��!��������8�,���	�����.������?*���	��,�-�����6�&61)�������6�)6&)�@���	��

�
����������	��*�	
������,�����	<��	��

��	��


�����!����	��!���	�����	��

$
������,���	����+��������,����
�����������	������*����	��������	�����	��	�����	�����	��

������,������������������+������*�������	�+�������������	
���������	���������E���������+������	��

����
�,���	�����	���	���������	�+�����	��-,	��������	
����+�������	���+����-������������������&��	��

���	�����	��	�����	����������	���������,�	�����	
��	��	��	����	����������*�����	���	����,���*��		�

�:'$�����-��>*��,�����������	
���������,����
���+�������	�����
����,���������������	
�

��+�������	<��
��

��
��

���������

����������
��

%�����
����,���������	�������,��
����������
��������-���+���	
��9��-���4����+����	
��
��

5������	����8�����	
�?9458E�
		�;LL���<*-��<��*L@�����������4��*��*���
���5������	�����
��

.
�	���?�45.E�
		�;LL���<��-��<��*L@<���+�������	�����+���*�������������������:�	�������
��

Page 24 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

�������������	����
������������	��	���B��?:���@��������������	����?:�����111@<�8,����
��

���,�	�������+����-������.,�������	��
�'�	�����<��
��

�
	�

Page 25 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

-���	��������
��

�

-#'&���0<�9��-��������
����*����	��-,	���������������������������	
	������?�E���N�  1"@������


���
�
�	���������������?4E���N��"�&@��������������
�������	
����?!E���N��)�2@Y�-���������

�����	�������������	
��������4��*��*���
���5������	����.
�	���?�45.E�����


		�;LL���<��-��<��*@������9��-���4����+����	
�5������	����8�����	
�?9458E�����


		�;LL���<*-��<��*L@��-�	
�����������6<��<�6�"<�$
�����������G���	
�	����,������������������

��+�������	������*���	�
����,��������������,�������
�	
��������	
���	�������+�,�
���������

������������	���������������+��������,�����	������������������������	���
�*�+�����	�<�����

�����

-#'&���2<��%�����	���������,�	�-����������������	
���	,�
�������������
����	
�������������-�������	�

��������������-��	���,���*�	�����+�������	�����+���*����	�<���
�

�����

-#'&���5<��'�������-��>*��,�����������	
�	��	����������*�	
�����
�����,�����-
����
�	�A�������

,���*� 	
�� -��>*��,��� ��������	
� 	��	�� �+����-��� ��� 	
�� �:'$����� �� ���>�*�� +������� 6<�<�����

.�
�����B�������������������������*��T������	���������,����	��D,��	��
�	
����������	
����	�������

���-�-���	
� ���	��-,	����<� 5�� ���
� ������ 	
�� ���
�� ���,����� -
� ���
� 	�A��� �������� ��������	�����

	
��� �A���	��� ����� 	
�� �	,�
� ��*���<� '����� �� -��>*��,��� ��������	
� 	��	�� ���� �
���� �������

.,�������	��
�'�	������8�*,���� <�����

����

Page 26 of 29Limnology and Oceanography



For Review Only

���
�

�����
���	�
���$��08�
&((��9����$��"����"$"'#��$��#�)��("%�$$#�'����&$����"���"�)�("%�$��"���)������
�
����#���"���#$#����<����,�	��������	�����	��	�����	����������������
�������.,�������	��
�����
'�	�����<�����

.�������

��	������*�

L�	��	��*�

����	����

$��	��*�

�/!�

��	������

8���	������

������	���

������%$����

8���	������

������	��������

�6F�%$� �

������	��������	�+���������

���	
	�������� �2 �L��2 � �<))� 6< �6� 6<����

���	
	�������� �2 �L��2 � �<)1� 6<  �� 6<��6�


������������ &2�L�&)� �<2�� 6<�6 � 6<�2��


������������ &2�L�&)� �<2�� 6<�2�� 6<�21�

�������	
������ � 6�L���1� �<)&� 6<&&)� 6<�11�

�������	
������ � 6�L���1� �<)"� 6<&� � 6<� "�

�����

�������������������������������������������������������������
������,�-����������	��,��������������	������*�L�	��	��*<�
�$������*L�	��	��*��/!���	��������,�����	
���,�+�����	
�������+��������	��*��
����	����	���
����,��	���,���*�:��
�$���4�A�?
		�;LL�
��
<����-��<*�-<�A;�2�2L���
�	���-�L@<�
��%$������	�%�����	����$
���
���<�
��6F�%$��������	�+��	
���
����	
�	��A��,����	
���6F����	��,	�
��*�����	�<�

Page 27 of 29 Limnology and Oceanography



For Review Only
Page 28 of 29Limnology and Oceanography






