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CAPITULO 1

Introducción General

La producción biológica de los ecosistemas acuáticos
depende, en última instancia, de las condiciones del medio
ambiente externo al mismo.Las características climáticas y
edáficas del medioambiente y las características morfométricas
del ambiente acuático determinan, en gran medida, la producción y
la biomasa de las comunidades acuáticas que han coevolucionado
con el ecosistema acuático (medio ambiente especificado, “sensu”
Patten y Ddum(1981)). Las fuerzas impulsoras externas determinan
las entradas de energía y nutrientes a1 sistema, siendo
canalizadas en su disponibilidad por la morfología del mismo
(Ryder 1965, 1982). Las caracteristicas internas del ecosistema,
tal comola abundancia relativa de las distintas comunidadesy
poblaciones, y sus efectos tróficos, actuarían unicamente como
moduladores de la producción y la biomasa, determinada, en
general, externamente. Esta hipótesis general, y bastante fuerte,
es la que me propongo defender, con respecto a la biomasa del
fitoplancton, en el presente trabajo de tesis.

En toda ciencia se busca permanentemente el desarrollo de
teorías lo suficientemente generales, que permitan predecir y
explicar el comportamiento de un rango amplio de sistemas
aproximadamentesimilares. Las explicaciones pueden ser generadas
por estudios realizados en un sistema singular, o subsistema del
mismo, o, en una escala más amplia, por comparación entre
sistemas. La extrapolación a otros sistemas supuestos similares,
de generalizaciones obtenidas a partir de estudios en profundidad
y sumamentedetallados en un único sistema, puede ser valida como
no serlo. Por el contrario, los modelos y pautas de sistema
obtenidos a partir de estudios globales, y generalmente, por
razones prácticas, menosdetallados, son por definición
generalizaciones validas significativas con respecto a las
caracteristicas del sistema global (Collins y Sprules 1983).
Tales estudios globales son además de Valor para testear
hipótesis que muchasveces han surgido a partir de estudios de
tipo intensivo, y también, en sentido inverso, comogeneradores
de hipótesis que deberan ser testeadas por tales esmdios
intensivos.

En los sistemas ecológicos, dado su carácter jerárquico y su
complejidad estructural y de funcionamiento, además de su
caracter histórico (imposibilidad de obtener, con cierto margen
de repetibilidad, las mismascondiciones de estado), es
particularmente dificil el obtener modelos que sean a la vez



predictivos y explicativos. Dostipos de enfoques, el globalista
(Peters 1986) tendiente a obtener generalizaciones válidas, y el
determinista (Lehman1986) que tiende a obtener detalle de
funcionamiento, serían necesarios para obtener modelos que sean a
la vez predictivos y explicativos. Ambostipos de modelos
difieren en sus escalas de validez, temporales y espaciales,
correspondiendo a niveles jerárquicos diferentes. Si bien los
mecanismossubyacentes, o sea pertenecientes a los niveles
jerárquicos inferiores, posiblemente sean los mismos, ello no
asegura que sea similar su expresión en los niveles jerárquicos
superiores.

En razón de lo arriba expresado, en la primera parte de este
trabajo de tesis se discute el sentido de la complejidad de los
ecosistemas, y en particular de los acuáticos, comosistemas. El
problema de las escalas temporales y espaciales se discutirá en
relación con en que medida, y con qué grado de seguridad, son
extrapolables los resultados obtenidos en escala amplia, a partir
de estudios comparativos entre sistemas, al funcionamiento de un
sistema singular. Este problema tiene amplia repercusión en la
literatura limnológica actual, principalmente en relación a
problemas ambientales de carácter global, tales comola
eutroficación de ecosistemas acuáticos y el efecto del
calentamiento climático. En este contexto se defiende la
conveniencia de los estudios realizados a: a) escala espacial
amplia (máximaheterogeneidad) como una primera aproximación a
fijar los límites del sistema global (Ulanowiczy Platt 1985), y
b) a escala temporal amplia, comouna forma de representar los
posibles estados de cada sistema singular, y su relación con la
posibilidad de distinguir la variación estacional, la provocada
por las fluctuaciones naturales del medio ambiente, y aquella
proveniente de los efectos de las catástrofes naturales o la
acción humana. Posteriormente, se propone la representación de
cada sistema singular en el espacio de los estados del sistema
global (Capítulo 2).

El uso de modelos empíricos para el manejo de sistemas
acuáticos ha sido intenso durante los últimos treinta años (Ryder
1965, Vollenweider 1968, Dillon y Rigler 1974, entre los más
importantes). La importancia de su capacidad predictiva (Peters
1986) y su debilidad teórica (Lehman1986) es objeto de debate
actual en el campode la limnología. Con respecto a su utilidad,
la producción primaria (Melack 1976) y la biomasa del
fitoplancton son, en general, buenos predictores del rendimiento
pesquero (Dglesby 1977) y de la biomasa relativa de peces (Quiros
1989).



A partir de los modelos de Vollenweider (1969) y Dillon y
Rigler (1974) el fósforo (P) aparece comoel principal nutriente
limitante de la producción del fitoplancton. El modelo de
Vollenweider (1969) considera al lago comoun reactor
perfectamente mezclado y, a partir de la carga total de P, y las
caracteristicas hidrológicas y morfométricas del mismo, determina
la concentración de fósforo total (TP) en el estado estacionario.
El modelo de Dillon y Rigler (1974) permite relacionar, en base a
un análisis de regresión, la concentración de TP con la biomasa
fitoplanctónica, expresada comoconcentración de pigmentos
fotosintéticos (CHL).Con posterioridad al modelo de
Vollenweider, se han desarrollado modelos para carga de fósforo
aplicables a ambientes con características particulares, y para
los cuales algunas de las suposiciones básicas del modelo
original no son totalmente válidas, tales comolagos muypoco
profundos o embalses (Banfield y Bachmann 1981, Golterman 1982,
Premo et a1. 1985, Vollenweider 1975, entre otros). Además,
numerosas regresiones DHL-TP,posteriores a Dillon y Rigler
(1974), se han desarrollado para distintos conjuntos de ambientes
acuáticos a nivel planetario (Dillon et al. 1988). Para conjuntos
de lagos en los cuales se incluyen ambientes limitados por
nitrógeno (TN), se han obtenido regresiones múltiples CHLversus
TP y TN (Smith 1982).

Las generalizaciones obtenidas para conjuntos de ambientes
acuáticos a escala continental o planetaria indican que, ademas
de los nutrientes (Üglesby 1977, Schindler 1978), las
características morfométricas (Rawson1955, Sakamoto 1966) y
climáticas (Brylinsky y Mann1973, Brylinsky 1980) estarian
relacionadas con la producción primaria y 1a biomasa del
fitoplancton. Otros factores han sido mencionados comode
importancia en explicar estadísticamente la variación residual de
las regresiones entre clorofila y niveles de nutrientes. El
carácter de estos factores puede ser tanto abiótico comobiótico
y esta relacionado con fuerzas impulsoras externas o con el
funcionamiento interno del ecosistema acuático. Es también
objetivo del presente trabajo de tesis el desarrollar, en un
estudio comparativo entre lagos y embalses, modelos de regresión
entre CHLy niveles de nutrientes para distintos niveles de
heterogeneidad espacial (Capítulo 3) y analizar su variación
residual en función de las caracteristicas mas generales,
externas e internas,l del ecosistema acuático (Capítulo 4).
Posteriormente se analiza la variación temporal de un subconjunto
de lagos y embalses en el espacio de los estados de un conjunto
mas amplio y heterogéneo (Capítulo 5).

En Argentina existen más de 400 lagos y embalses con
superficie mayor a los 5 km*2 (Quirós et al. 1983). Con



anterioridad a1 comienzo de los proyectos arriba mencionados, la
información disponible para 1a realización de estudios
comparativos entre lagos y embalses era escasa, con el agrega o
de que en muchos de los casos, la metodologia empleada presenta
importantes diferencias. Sólo se disponía de información
morfométrica de algunas lagunas pampásicas (Dangavs 1976) y de
cinco lagos patagónicos, a saber: Lacar (Cordini 1964), Nahuel
Huapi (Cordini 1939), Mascardi (Drago 1974), y los lagos Musters
y Colhue Huapi (Rivas 1978, Mattio 1979). La información
disponible para caracterizar limnológicamente los ambientes
acuáticos no excedía a la veintena de ellos, entre los cuales
pueden mencionarse: Lüffler 1959; Olivier 1961; Thomasson 1959,
1963, 1964; Ringuelet et al. 1967; Ringuelet 1968; INALI 1972;
Drago 1974; Bonetto et al. 1976; Dangavs y Merlo 1980; Conzonno
et al. 1981, Mariaazi et al. 1981; y Land de Castello 1981. En
ese panorama no fueron considerados los ambientes de la llanura
de inundación del río Paraná (Eonetto et al. 1969, Bonetto 1976)
ni los embalses ubicados en grandes ríos tal comoel de Salto
Grande (Quirós y Cuch 1983, Quirós y Luchini 1983). Con
posterioridad a la iniciación de los mencionadosproyectos fue
estudiado un conjunto amplio de ambientes en Tierra del Fuego
(Mariazzi et a1. 1987), así como intensivamente el embalse Cabra
Corral en el noroeste de Argentina (de Viana y Quiros 1989, de
Viana información no publicada).

Existen pocos estudios comparativos entre lagos y embalses
en América Latina (Tundisi 1981). La mayoría de ellos fueron
realizados en los últimos años (Lbfiler 1959; Bonetto et al.
1976; Matsumura-Tundisi et al. 1981; Arcifa et a1. 1981; Tundisi
y Matsumura-Tundisi 1984; Campos 1984; Miller et al. 1984;
Montecino y Cabrera 1984; Quirós y Drago 1985; Gianisella-Galvao
1985, 1986; Mariazzi et a1. 1987). La gran mayoría de ellos
intenta la comparación de los ambientes acuaticos no mas alla del
nivel regional.

En el presente trabajo de tesis se desarrollan ademáslos
primeros modelos CHL-TPpara un conjunto amplio de ambientes
acuaticos para el hemisferio sur,l con excepción de los obtenidos
con anterioridad para Nueva Zelandia (White 1983, Pridmore et al.
1985).

Comobase de este trabajo se utilizan dos bases de datos
obtenidas durante el desarrollo de dos proyectos de investigaCión
elaborados y dirigidos por el autor. En uno de ellos (Quirós
1981), se abarcó practicamente el total del territorio de
Argentina, muestreándose un total de 111 lagos y embalses, por
una única vez, durante los veranos de 1984 a 1987. El segundo



proyecto (Quirós 1984), se desarrolló en seis lagos de 1a
Provincia del Chubut durante los años 1983 a 1985 con muestreos
estacionales.

Este trabajo de tesis fue realizado comotarea del Instituto
Nacional de Investigación y Desarrollo Pesquero (INIDEP), que
depende de 1a Subsecretaría de Agricultura, Ganadería y Pesca de]
Ministerio de Economía. Los trabajos de campaña, y las tareas de
los ayudantes y colaboradores fueron financiados por el INIDEP.
Los estudios fueron cofinanciados por el Consejo Nacional de
Investigaciones Científicas y Tétnicas (CONICET)por subsidio PID
3-017400/85 otorgado al autor. La Provincia del Chubut cofinanció
parte de los trabajos realizados en sus lagos y embalses. Con
posterioridad al comienzode los trabajos surgió 1a posibilidad
de elaborar el presente trabajo con información que, en parte, ha
sido publicada con anterioridad.



CAPITULO 2

Los Ecosistemas como Sistemas

, l2.1. Introducc10n.

Existe una creencia, hoy cada vez menos difundida, de que el
estudio de sistemas mas simples, lo mas homogéneos y aislados
posible, es una de las normas básicas de la investigación
científica. El funcionamiento de sistemas mas heterogéneos y
complejos se lograría luego por mera superposición de los
funcionamientos de los sistemas simples. Si bien esta es una
caricatura del enfoque reduccionista, es así comocomunmentese
la expresaba en las recomendaciones a aquellos que se iniciaban
en la investigacion. Sin embargo, las observaciones de los
sistemas naturales deben realizarse, en principio, comenzandocon
escalas espaciales amplias con el objeto de de+inir los limites
del sistema (Ulanowicz y Platt 1985). Ademas, el uso de escalas
temporales amplias permite que se desarrolle un mayor numero de
comportamientos del sistema, y por lo tanto mayores posibilidades
de que se expresen los diferentes procesos componentes de las
transformaoiones, segun sus respectivas constantes de tiempo. Es
mi intencion, en este Capítulo, defender el punto de vista de
que, con sistemas complejos, tales comolos ecosistemas
acuaticos, un enfoque externo, partiendo además de sistemas con
la maximaheterogeneidad espacial y temporal y disminuyendo
paulatinamente 1a misma, permite la identificación de las
variables involucradas a cada escala y su Hpresiob en los
respectivos fenomenos. Los compartimientos que estructurarían
internamente al sistema serian definidos posteriormente en
sentido inverso.

Dentro de mis objetivos para este Capítulo, esta tambieo el
de contribuir a la discusión sobre si son transferibles o no, y
en que sentido, los resultados de los estudios comparativos entre
sistemas a las variacipnes dentro de un dado sistema, y suconversa, la aplicacion de los estudios en sistemas individuales
a otros sistemas similares.

Para ello realizare una breve introducción sobre cuales son
los significados masutiliaados para entender que los ecosistemas
son sistemas complejos, y de comoello se relaciona con el estado
actual de la ecología, con el realce de distintos niveles
jerárquicos y 1a proliferacióh de escuelas. Luego de una
descripcion de comoun ecosistema acuatico puede ser representado
por un modelode entradas y salidas, pasará a discutir el
significado de la escala de observaciofi en latdelimitacioo de los
fenomenosinvolucrados. Finalmente, discutire que tipo de sistema
es el que subyace a la representación comparativa de ecosistemas
acuaticos en el espacio de los estados, conformado este último,



-7“

tanto de variables externas comode variables internas a1
. I . .ec051stema acuatico singular.

2.2. Complejidad y Sistemas Jerarquicos.

Los ecosistemas acuaticos son sistemas complejos. Pocos
ecálogos estaran en desacuerdo con esta afirmación. Las
diferencias surgiran cuando se comience a discutir en que sentido
son complejos los ecosistemas. Para algunos, los ecosistemas
pertenecen a una clase de sistemas, tambien llamados "de amplia
escala", una de cuyas propiedades sería su complejidad, deFinida
como 1a de ser sistemas con 1a propiedad de poseer un gran número
de relaciones, de distintos tipos, entre sus elementos
constituyentes, así comoentre el sistema y su medio ambiente
(Straskraba y Gnauck1985). Otra de sus características
definitorias sería 1a de poseer, comosistemas, propiedades que
emergen solo comoresultado de 1a interacción entre sus elementos
componentes. La complejidad sería así una propiedad intrínseca
del sistema, comparable con la cantidad de información necesaria
para especificar la organizacion del mismo (Herr 1976, 1982).
Otros prefieren ver la complejidad de los ecosistemas como
relacionada con la interacción entre distintos niveles de
organización (Allen y Starr 1982, O’Neill et al. 1986). Para
ellos, los modeloscientíficos en ecología deberían ser
jerárquicos para así tomar en cuenta 1a complejidad de los
ecosistemas. Por jerarquía entienden un sistema de
comportamientos interconectados, donde los niveles superiores de
1a jerarquía restringen y controlan, en grado variable, a los
niveles inferiores. El grado de control dependería de las
constantes de tiempo de los respectivos comportamientos. La
complejidad surgiría de la no linealidad y la asimetría de las
relaciones mutuas entre un sistema y su medio ambiente. El medio
ambiente constituiría el nivel superior de 1a jerarquía y su
respuesta sería mas lenta que 1a de las entidades (sistemas) que
restringe.

Que 1a realidad sea jerárquica o no, es algo no decidible.
En opiniob de Simon (1962), si en el mundoexisten sistemas
complejos sin ser a su vez jerárquicos, posiblemente escaparían a
nuestra observación y comprensión. Para Allen y Starr (1982)

Histe algo relacionado con nuestra capacidad de observaciofi,lque
nos permite descubrir pautas y regularidades en un sistema solo
si lo modelamos jerarquicamente, y que de otra manera
permanecerían ocultas. Para estos últimos autores, la complejidad
de un sistema poco tiene que ver con el número de variables que
necesitamos para describir su comportamiento. Coincidirán así con
Rosen (1978) para quien la complejidad de un sistema depende del
númerode maneras significativas por las cuales el observador
puede interactuar con el sistema.



Que los ecosistemas son sistemas complejos, en cualquiera de
los dos sentidos mencionadosarriba, quedaría mostrado,

. . . I . I .Simplemente, por su ubicac1on en la escala jerarquica de los
. . . Iniveles de organ12ac10n:l... - átomos —moléculas Imacromoleculas —... —celulas - tejidos —organos - individuos —

poblaciones —comunidades —ecosistemas —biomas - biosfera u ...
En esta escala se incluyen niveles que contienen y otros que.no
contienen a los niveles inferiores respectivos (jerarquías
"tramadas" y "no tramadas"). En ella, deliberadamente, se han
omitido ciertos niveles que pueden ser objeto de discusión o
conveniencia, asi comotoda referencia a una división entre
estructura y función (Üdum1971), tales comoque los ecosistemas
deben incluir, ademas de comunidades, componentes funcionales
abioticos (O’Neill et al. 1986). Aunquela noción clásica de
jerarquía involucra niveles discretos, y estos ademaspueden
tener valor conceptual y pedagógico (Allen y Starr 1982), nuestro
uso de niveles jerárquicos en el modelado de la realidad es, en
cierto sentido, arbitrario y tiene un alto contenido temático
("sensu" Holton 1985), jerarquizamos la realidad segun convenga a
nuestro objetivo de comprenderla y transformarla.

El que los ecosistemas sean sistemas complejos, contribuye a
que la ecología sea una ciencia eternamente joven en estado
preparadigmático ("sensu" Kuhn 1962). Las diversas escuelas de
ecología definen de maneradistinta las entidades ecológicas que
toman comomodelo de estudio. Ello contribuye a la coexistencia
en el tiempo de teorías y modelos no facilmente conmensurables.
Las discusiones temáticas sobre determinismo-indeterminismo,
explicación reduccionista o globalista, mecanicismo-empirismo,
aparecen ni bien se pretende elevarse sobre la mera descripción
de resultados experimentales o de la toma de datos de campo. En
opinión de Holton (1985), dichas discusiones lo son sobre
posiciones tematicas que no son resolubles en el plano ideal
conformadopor las proposiciones concernientes a cuestiones
empíricas de hecho (fenoménicas) y por las proposiciones
concernientes a la lógica y las matematicas (analíticas). Las
proposiciones fenoménicas o contingentes y las proposiciones
analíticas puedenverificarse o refutarse. Las primeras, o sus
consecuencias lógicas, contrastandolas con la experiencia, y las
segundas, dentro del sistema axiomático aceptado. Ambas
pertenecen al lenguaje de la ciencia, tal comolas entenderfa,
por ejemplo, el empirismo clásico. Segun Popper (1959) las
proposiciones que no son verificables o falseables, por ejemplo
las proposiciones puramente temáticas, no formarían parte del
lenguaje de la ciencia. Pero aun este último reconoce que "La
ciencia no es un sistema de afirmaciones ciertas o bien
establecidas; tampoco es un sistema que avance continuamente
hacia un estado de finalidad ... No sabemos, sólo podemos
conjeturar. Y nuestras conjeturas van guiadas por la acientïfica
... fe en leyes, en regularidades que podemosrevelar,
descubrir." (Popper 1959, citado en Holton 1985).
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La tercera dimensionde la ciencia, la tematica, incluiría
los presupuestos fundamentales, las nociones, términos, juicios y
decisiones metodológicas que, en sí mismos, no evolucionan ni son
resolubles en observación objetiva o con el raciocinio analítico
formal de la lógica y las matemáticas (Holton 1985). Cuando una
ciencia es joven, mayor es el componente temático de sus
hipótesis. Pero aun las hipótesis mas generales de una ciencia
avanzada —aquella que posee una compleja estructura jerárquica

. I . . . .de hipotes1s - tienen una Cierta componente tematica. Como
ejemplos de la importancia de los temas ("sensu" Holton 1985) en
ecología, tomados prácticamente al aaar, se pueden citar:

... a largo plazo, una vez que esten establecidos los
"cristales perfectos“ de la ecología, es de esperar que un futuro
de "ingeniería ecológica" haga uso de todo el espectro de modelos
teoréticos, desde el muyabstracto hasta el de tipo particular,
al igual que se hace hoy en las ramas mas convencionales de la
ciencia y de la ingeniería." (May1974).

“La prueba de validez para una teoria ecológica ("test {or
ecology"), no es ni su consistencia logica, ni su atracción
estética, ni su precisión matemática, sino la exactitud y
utilidad de sus predicciones." (Peters 1980).

"A pesar de que la filosofía ha demostrado repetidamente los
errores del reduccionismo vulgar, los biólogos continuan en la
creencia de que el objetivo último del estudio de los organismos
vivos, es el de describir los fenómenossolo en términos de las
propiedades individuales de objetos aislados." (Levins y Lewontin
1980).

"La búsqueda de pautas y el tratar de adivinar los mecanismos ha
sido poco productivo... La ecología ha pasado de ser una
disciplina mayoritariamente descriptiva, a ser una ciencia
experimental... E1 énfasis debera mantenerse en la comprensión
detallada de los mecanismos..." (Price et al. 1984).

. I. ."Los modelos analíticos son, al presente, los unicos instrumentos.Í . .Ipara una evaluac1on adecuada de la eutro+1cac10n.” (Straskraba y
Gnauck 1985).

“Creo que los modelos deterministas, basados en numerosos
coeficientes que son obtenidos de la literatura o medidos en
ecosistemas únicos, poco tienen para contribuir al manejo de
ecosistemas." (Schindler 1987).
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Los parrafos anteriores, extraídos de trabajos y monografías
científicas, son sólo una muestra de lo que es posible extraer de
la bibliografía ecologica actual del mejor nivel. Sus
proposiciones, puramente temáticas, no son resolubles en el plano
analítico - fenoménico. Representan, en parte, los valores y
deseos y, en general, la visión de los ecosistemas y del mundode
quienes las expresaron. .

Coincidirfan así las visiones segun Huhn (19 2) y segun
Holton (1985) de la ecología como una ciencia joven. Segun el
primero estaria en estado preparadigmático, estado en el cual
varias escuelas disputan entre sí y proponen su propia visión del
sistema (ecosistema) comoabsoluta. Segun el segundo, la ecología
tendría un alto componente temático en sus proposiciones y en
especial en sus hipótesis de mayor nivel. Para Allen y Starr
(1982) el estado actual de la ecología sería el resultado del
tipo de sistemas que los ecosistemas son - estructuras
jerárquicas con varios niveles interactuantes —y de la no
siempre clara visualización por parte de sus practicantes (los
ecólogos) de que un dado fenómenotiene distintas apariencias
dependiendo desde donde se lo observe (escala de observación). En
un sentido amplio, si cambio la escala de observacion también
cambio el fenómeno bajo estudio. Muchasde las discusiones
actuales en ecología, por ejemplo las diferencias entre ecología
del equilibrio y del no-equilibrio, serían así producto de
diferencias en 1a escala de observación (Harris 1983, O’Neill et
al. 1986).

c'- . l . l . .2.a. RepresentaCIon de los Ecos¡stemas Acuaticos comoSistemas
Abiertos.

Un sistema puede ser representado por un compartimiento y un
conjunto de entradas y salidas desde y hacia su medio ambiente.
El sistema estaría caracterizado por las siguientes variables:

Variables de entrada, Hi. A traves de ellas el medio ambiente del
sistema actua sobre el mismo. En el modelado de ecosistemas
estas variables de entrada son tambien conocidas como
variables impulsoras o funciones forzantes.

Variables de estado, vi. Los valores que pueden tomar representan
los estados internos accesibles al sistema.

Variables de salida, yi. Representan la respuesta del sistema
sobre su medio ambiente.
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. .I I. . .Flgura 1. RepresentaCIDn esquematlca de un sxstema ablerto.



Constantes de sitio. Caracterizan los limites físicos dentro de
. Ilos cuales ocurren los procesos de interes.

En general, la separacion entre sistema y medio ambiente es
una prerrogativa del observador. Ello esta relacionado con
nuestra necesidad de jerarquizar la naturaleza y de separar lo
relevante de lo irrelevante (modelar). La definición del sistema,
dejando el resto del mundo en el medio ambiente, nos compromete
de manera tal, que no es simple lograr acuerdo sobre "de que se
esta hablando" aun cuando dos observadores hayan definido sus
sistemas de manera ligeramente distinta. Esta falta de acuerdo se
acrecienta a medidaque las diferencias en la definición de los
respectivos sistemas se acrecienta.

El concepto de medio ambiente no ha sido tratado con
profundidad en la literatura ecológica (Patten 1978). El realce
del nivel de organismo ha conducido a que históricamente, el
significado de medio ambiente se circunscriba al medio ambiente
inmediato de los mismos. Un intento de formalización del
concepto, en el marco de 1a teoria general de sistemas, fue
realizado por Patten (1978). Para Patten y Odum(1981) el
significado de "medio ambiente“ es el de medio ambiente no
especificado y el significado de ecosistema es el de medio
ambiente especificado. En este ultimo, se incluyen efectos
directos e indirectos sobre los organismos, y el límite de la
trama causal estaría dado por los limites fijados en la
definición del sistema. Otro significado bastante diferente de
"medio ambiente", que practicamente abarca todo salvo las
estructuras creadas por el hombre, es el utilizado comunmenteen
la ciencia ambiental.

Mi uso de medio ambiente, en este trabajo de tesis, coincide
con el medio ambiente no especificado de Patten y Ddum(1981), no
es el medio ambiente externo a los organismos vivos, es el medio
ambiente externo al ecosistema acuatico. El sistema esta
constituido por el medio acuoso y sus límites lo constituyen las
interfases tierramagua y agua-aire. En esto no se agrega nada
nuevo, salvo la necesaria especificación del sistema, y coincide,
en general, con las fronteras físicas clásicamente adoptadas como
los límites del ecosistema acuático.

Desde el trabajo de Forbes (1887) (Wetzel 1975),
describiendo el lago comoun sistema cerrado cuyo límite lo
constituye la linea de costa ("el microcosmos“), hasta el
reconocimiento de que para explicar algunos de los procesos que
ocurren en los lagos es necesario mirar mas alla de la linea de
costa (Vollenweider 1968, entre otros) pasó poco menos de un
siglo (Likens 1984). Actualmente son muypocos, si alguno, los
que afirmarían que es posible explicar adecuadamente los procesos
que conducen a la producción biológica de los distintos niveles
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tróficos, solamente a partir de los procesos internos del
ambiente acuatico. El reconocimiento de los ecosistemas como
sistemas abiertos llevó a que hoy consideremos al lago comoun
integrador de procesos que ocurren en su cuenca de drenaje.
Straskraba (1980) considera al ecosistema acuático comoformando
parte de un sistema jerárquicamente superior, los biomas, las
unidades ecosistémicas de mayororden. Ello le permite asilear
conceptualmente, en el desarrollo de modelos globales de
ecosistemas, las interacciones entre los ecosistemas acuáticos ylos terrestres.

Con anterioridad, Rawson (1955) ya había propuesto Iconsiderar tres tipos de factores externos al sistema acuatico
comodeterminantes de su productividad. La geología, el tipo de
suelo y de uso de la tierra (factores edaficos) en interaccion
con el clima y la hidrologia (factores climáticos) determinarfan
los niveles de nutrientes en el lago. Su forma y tamano (factores
morfométricos) canalizarfan de forma restrictiva esos nutrientes
hacia la producción biológica. Posteriormente, y con el fin de
identificar las entradas de materia y energía al sistema
acuático, Likens y Berman (1974) las clasificaron como:

Í . . I .a.- entradas meteorologicas (por eJ. 1a energia radiante por
. I . . .unidad de area y 1a energía eolica en su contribuc1ón a

. . . I .1a distribuc1ón de la energía termica en el lago).

b.- entradas hidrológicas, íntimamente relacionadas con las
entradas meteorológicas y con la forma y el tamaño del
cuerpo de agua (por ej. en conjunción determinarían el
tiempo de permanencia del agua o, lo que es lo mismo, su
tasa de lavado).

c.- entradas inducidas por la geología de la cuenca, toma en
cuenta la carga de sustancias inorgánicas disueltas y
particuladas. En conjunción con la tasa de lavado y la
morfometria determinarían los niveles de nutrientes del
sistema acuatico (Vollenweider 1975).

d.—entradas biáticas, toman en cuenta la entrada de materia
orgánica alóctona al sistema acuatico. Incluye el l
carbono reducido proveniente de otros sistemas acuaticos
y las entradas a partir de los ecosistemas terrestres en
la cuenca de drenaje.

e.- efectos antropogénicos, por ej.lincluye las entradas de
nutrientes debidas a la poblacion humana, la agricultura
y la ganaderia (fuentes puntuales y difusas), así como
los efectos de las actividades ligadas a1 desarrollo,
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(1985)).
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las cuales necesariamente producen el deterioro del
. I . . . . Isistema acuatico y la modificac1on de las entradas

naturales de energía y materia al sistema.

Las variables relacionadas con las entradas de materia y
energía, y por lo tanto consideradas comoexternas al sistema
acuatico, actuarían comofunciones impulsoras de los procesos
internos del mismo. No todas ellas son independientes entre si, y
en un cierto sentido la descripción del medio ambiente externo a]
sistema acuático en término de todas ellas sería redundante. Las
interrelaciones massigniiicativas entre el ecosistema acuatico y
su medio ambiente se representan en la Figura 2 (Straskraba
1980).

El flujo de energía radiante proveniente del sol es 1a
principal causa directa o indirecta de la variación geografica y
la periodicidad estacional de todas las otras variables
impulsoras. La velocidad y dirección del viento y los caudales de
agua entrados al sistema por efecto directo de las lluvias y la
escorrentia, son determinados por la circulación atmosférica
global impulsada por el calentamiento diferencial de la Tierra
por el sol. Para analizar las diferencias regionales,
infrarregionales y locales, son decisivas las modificaciones
debidas a la distribución desigual de oceanos y continentes, las
características del relieve y su cubierta vegetacional.

Otro tipo de variables impulsoras lo constituyen los {lujos
de materiales (hacia el sistema acuático), disueltos y en
suspensión, inorgánicos y orgánicos. Los {lujos de los iones
mayores estan determinados por los procesos de disolución y
dilución en el agua proveniente de las lluvias, y por
concentración por evaporación. Las fuerzas impulsoras son tanto
meteorológicas comogeológicas. Por otra parte, los procesos que
ocurren a.nive1 del complejo del suelo y de la vegetación
terrestre son de importancia por modificar las entradas de losprincipales nutrientes limitantes de la produccion acuatica, el
nitrógeno y el fósforo.

La modi+icacián de los ecosistemas por la accion humana, y
la polución del agua y el aire por la industria, generan una
serie de modificaciones a la acción de las fuerzas naturales.
Otra entrada de materia al sistema lo constituye la entrada de
materia organica proveniente de la vegetación terrestre. Por
ejemplo, el flujo de materia organica hacia el ecosistema Iacuatico es muchomayor si este se halla ubicado en una region
tropical húmeda que en un bioma de tundra o de desierto. La carga
de materia orgánica de origen alóctono se hace relativamente más
importante, para los procesos internos del ecosistema acuatico,
medida que el tiempo de permanencia del agua en el sistema
disminuye y aumenta la importancia de la tasa de lavado con
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respecto al tiempo de duplicacion del fitoplancton. Para analixar
las condiciones locales de un dado sistema, es necesario Iconsiderar las diferencias en las entradas de materia organica
alóctona que se producen por la variación, en general debida a la
acción humana, en la producción de la tierra. Otro factor a
considerar es el efecto que los fenómenoserosivos en el
ecosistema terrestre producen sobre la carga de material
inorganico particulado, que impidiendo en parte el
aprovechamiento de la energía lumínica por el fitoplancton,
modificarian indirectamente la importancia relativa de la materia
organica aldctona en los procesos internos.

Unaimportante característica de los sistemas acuaticos, que
canaliza las entradas de materia y energía hacia los mismos, es
su morfometrfa (Ryder 1982). De ella depende que 1a energía y los
materiales entrados al sistema se distribuyan de una dada manera
dentro del mismoy sean, desde completamente accesibles para laproduccion biologica, hasta completamenteinaccesibles para la
misma. En otras palabras, las características morfométricas de un
dado ambiente acuatico, restringen y canalizan la distribución du
materia y energía dentro del mismo.

Los modelos de “caja negra" son utiles para el desarrollo
teorético en el modeladode ecosistemas. En especial para el
descubrimiento o la visualización de propiedades emergentes
macroscópicas (Straskraba y Gnauck 1985). En opinion de Bunge
(1973) las teorías del tipo caja negra dominanen el estadio de
construcción de teorías, período en el cual se trata de
sistematizar los datos másque de interpretarlos.

El tema del modelado matemático y el analisis de los
ecosistemas acuáticos comosistemas abiertos, ha sido
extensamente recopilado y tratado en una monografía relativamente
reciente (Straskraba y Gnauck 1985), por lo cual no me voy a
extender aquí. La representación del ecosistema acuatico
utilizada es basicamente la de la Fig. 1, con mayor o menor
estructura interna, un modelo de uno o más compartimientos, con
entradas, salidas, variables de estado y constantes
sitio-específicas.

Estos modelos, si bien tienden a ser mas reales, dada la
estipulacioh de ciertos mecanismosinternos, oscilan entre
aumentar su precisión y perder generalidad ("sensu" Lewins 19aa)
o viceversa. Sus principales limitaciones, aparte de 1a
definición de su estructura, estafi en las etapas de estipulaciob
de las entradas relevantes y en la etapa de parametrización. El
no tomar en cuenta alguna de las entradas relevantes de materia o
energía, si bien grave, no lo es tanto en la primera etapa delmodeladode ecosistemas acuaticos. Puede superarse sin dificultad
si es realizada con suficiente experiencia sobre el sistema a



modelar. Pero es bastante difícil derivar los parametros del
modelo a partir del sistema real. Unaprimera estimación de los
parámetros se obtiene a partir de observaciones que van desde la
escala de laboratorio hasta la de campo. Estos son posteriormente
optimizados, previa definición de la función que minimiza las
diferencias entre los valores predichos por el modelo y los
observados. Dos problemas adicionales surgen en esta etapa. Uno
es de caracter‘practico: la optimizacióh de un sistema complejo,con muchosparametros, no es posible dada la inadecuada calidad y
cantidad de los datos reales de que normalmente se dispone I
(Straskraba y Gnauck 1985). El segundo, uno de los problemas mas
dificiles de resolver, es el de asegurarse de que los modelos
representen la dinamica esencial de los sistemas reales. En otras
palabras, ello es equivalente a responder a la pregunta de en qué
proporcion es único un dado modelo en la descripción de las
relaciones entre entradas y salidas. Este problema es
esencialmente grave cuando las predicciones del modelo son
utilizadas comoguías para el manejo del sistema, cuando los
modelos son utilizados comoayuda en el diseño experimental, o,
comovimos arriba, cuando es crucial la estimación de los
parametros.

I La transformacióh de estos modelos, actualmente
practicamente especificos para un dado cuerpo de agua (Joergensen
et al. 1986) para que cubran la posibilidad de ser aplicados a un
rango amplio de tipos de ambientes acuaticos, involucra el tener
que cambiar la funcionalidad de las funciones forzantes
(entradas) para que cubran la variabilidad a nivel planetario
(Straskraba y Gnauck1985, Capitulo 10). Las constantes de sitio
pasarían entonces a ser también variables.

2.4. Homogeneidady Heterogeneidad. Escala de observacidh.

En general, cuanto mayor es el tiempo durante el cual un
sistema es observado, mayor será la heterogeneidad en el total du
las observaciones individuales. D sea, cuanto mayor sea el tiempo
de observación, posiblemente tambien sea mayor el número de
estados distintos del sistema observados. Otra manera de que la
heterogeneidad aumente, es la de incrementar el espacio sobre el
cual son realizadas las observaciones individuales. La Teoría
General de Sistemas puede ser de ayuda en visualizar como se
produce el aumento de heterogeneidad en el total de estados
posibles observados.

En sistemas abiertos, comoel representado en la Fig. l, el
estado interno depende del estado de la entrada (dado por valores
para todas las variables de entrada). Si el estado de entre a
cambia, también será distinto generalmente, el estado interno del



_.18._

sistema. Es una característica general de los sistemas abiertos
que el estado interno dependa de la entrada (Weinberg 1975). En
el caso mas general, tal comopuede ser aplicado a sistemas tales
comolos ecosistemas, las variables de entrada no son constantes,
sino generalmente dependientes del tiempo. Se sigue directamente,
que cuanto mas tiempo observemos un sistema, mayor será el numero
de combinaciones distintas de las variables de entrada y mayorel
numerode estados internos distintos observados. Esto es parte
del aumento de heterogeneidad del que hablaba arriba.

La segunda manera de aumentar la heterogeneidad esta
relacionada con el incremento del espacio sobre el cual se
realizan las observaciones. Por ahora no considerará el grado de
heterogeneidad que podría introducir el hecho de que no todas las
observaciones en el espacio se realicen al unísono. Suponiendo
sincronicidad en las mismas, cuanto mas se coloque dentro del
universo de observacióh, por ejemplo cuanto mas espacio físico
abarque, mayor numero de "cosas" aproximadamente similares,
parecidas o distintas, encontrará. Si el sistema se extiende en
el espacio, es altamente probable que se den ciertas
combinaciones de las variables de entrada, que en principio no
eran posibles. Por ejemplo ciertas variables de entrada que eran
constantes o que sus valores pertenecían a un dominio
restringido, dejarah de serlo, o su dominio sera aumentado.
Ademáslas constantes de sitio, por ejemplo la superficie o el
volumendel sistema, también serán variables.

En el manejo del grado de homogeneidad - heterogeneidad del
sistema, no es del todo raro que,l en algunos casos, se llegue a
la conclusióh de que solo se encuentra "mas de lo mismo". Sin
embargo, si se sigue extendiendo el tiempo o el espacio de
observación (muestreo), llegará un momentoen que se cruzara’
alguna clase de irPntera y la heterogeneidad del universo de
muestreo aumentara abruptamente.

Quedaen la decisión del investigador tolerar o no el
aumento de heterogeneidad en su objeto de estudio. De cualquier
manera, el manejo de la heterogeneidad aceptada, contribuye a
definir la escala de observacióh con respecto al objeto de
estudio. Y en ultima instancia tambieh define al fenómenobajo
estudio. Veamosun ejemplo, la mayoría de las variables que
impulsan el funcionamiento de los ecosistemas son, en primera
aproximación, de caracter cíclico, siguiendo a la variación
estacional de la radiación proveniente del sol. Ello se repite,
año tras año. Sobre esa base, para un investigador puede ser
aceptable el estudiar el crecimiento de los peces de una dada
especie en un cierto lago, suponiendo que todos los años son
iguales con respecto a las variables que influyen sobre su
crecimiento. Si bien esta suposicion puede ser aceptable para
estudio del crecimiento de ciertas especies de peces en el
oceano, por la mayor capacidad de este de amortiguar la
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variabilidad atmosférica, no lo es para los estudios de
crecimiento realizados en ambientes acuáticos continentales. La
variabilidad que se encuentra en el crecimiento de los peces
entre años para un mismo ambiente, comúnmentepuede llegar a ser
mayor que la observada entre ambientes aproximadamente similares
durante un mismo año (Reckahn 1986). Lo que el primer enfoque no
tomaba en cuenta era que la variabilidad del medio ambiente .
xterior al ecosistema acuático, reflejada, por ejemplo, en la

alternancia de períodos de "años humedos" y períodos de "años
secos", y de perfodos de "años calidos" alternados con períodos
de "años fríos", no era amortiguada por este. Si bien en
ambientes altamente estables, o en el laboratorio, se puede
hablar de una ecuación de crecimiento de un dado organismo
acuático, su expresión en el ecosistema, comoresultado de la
variación en su medio ambiente, pasará a tener una cierta
componentecíclica. En este sentido es que puede considerarse que
ambos fenómenos son distintos. Alguien, poco avisado, podría
considerar que es el mismo fenómeno, el crecimiento de una dada
especie de peces de un dado ambiente acuático. Este ejemplo,
puede practicamente extenderse a casi todos los procesos
biológicos que ocurren en el ecosistema en relacion con las
fluctuaciones de su medio ambiente (Pickett and White 1985 .

Que el tamaño espacial del universo de muestreo conduce a
una mayor heterogeneidad, ha sido ampliamente tratado en la
literatura ecológica (Greig-Smith et al. 1967). La estructura de
correlación de un conjunto de variables puede cambiar con el
grado de heterogeneidad (Beals 1973). Algunas de las variables
que son relevantes para explicar la variabilidad de otra variable
considerada independiente, pueden dejar de serlo, o viceversa, si
se considera un subconjunto mas homogéneo. Ello puede no sólo
representar la desaparición o aparicióh de relaciones fortuitas o
espúreas, sino también, y con frecuencia lo es, un cambio en e]
tipo de procesos involucrados, y por lo tanto un cambio en los
{enómenosbajo estudio. La escala que el ecólogo elige de alguna
manera predetermina, en gran parte, las preguntas, los
procedimientos, las observaciones y los resultados (Dayton y
Tegner 1984). Aunqueen un contexto diferente al tratado aquí, la
ecología de comunidades biológicas, se ha propuesto una
estrategia de cambio, planificado paso por paso, de la
heterogeneidad comouna ayuda en la identiíicación y la
elucidación de la escala de las estructuras ecológicas (Allen y
Starr 1982). Unaestrategia similar, de aumento paulatino de la
homogeneidadde un conjunto de lagos y embalses, fue utilizado
por mí para mostrar la permanencia de ciertas relaciones y la
desaparición de otras, entre ciertas variables ambientales y la
biomasa de comunidades biológicas (Quirós 1988a, Quirós 1989).

Segun la teoría jerarquica de ecosistemas (O’Neill et al.
1986), espacio y tiempo estan relacionados; cuanto menor es la
frecuencia característica de un Fenómeno,mayor es a escala
espacial a la cual debe ser estudiado y mas alto el nivel



organi:acional del ecosistema sobre'el cual debe enfocarse elestudio. En otras palabras, los fenomenosa escala espacial
amplia, para que no pasen desapercibidos, necesitan de muestreos
a escalas temporales amplias, aunque con bajas frecuencias de
muestreo.

La escala de observaciófi de cierto fenómeno es fijada por el
DDSErvadorv xperimentador. La mayor parte de los procesos
conocidos comorelevantes en el funcionamiento de los
ecosistemas, y de los acuáticos en particular, generalmente son
estudiados a distintas escalas. Comoejemplo tomaré el estudio de
los actores que determinan la producción biológica de los
ecosistemas, en particular la producción del fitoplancton en
ambientes acuáticos. En uno de los extremos se puede considerar
al sistema en amplia escala, de gran complejidad, y con un numero
grande de posibles estados, dependientes en general de los
estados de entrada. La multiplicidad de variables de entrada, y
el caracter y la escala espacial a 1a cual se ejercen, hacen
difícil su control. Si bien la experimentación con ellos no es
difícil conceptualmente, sf lo es en la práctica. De su
observación se generan estructuras multivariadas
temporo-espaciales. Las estrategias de investigación mas
comunmenteutilizadas con estos sistemas en amplia escala son:

a) la experimentación a escala regional (escala geográfica
reducida), por ej.: el estudio de los procesos de eutroficación o
el efecto de la carga de metales pesados y los procesos de
acidificación sobre ecosistemas acuaticos en la Experimental Lake
Area (ELA), Ontario, Canada, (Schindler 1987 para una
recopilación).

b) el modelado y la simulación de los procesos a escala
geográfica, por ej.: el modeladode los procesos de eutroficacián
a escala planetaria. Sin embargo, el desarrollo de estos modelos
es considerado comoincipiente por sus propios autores
(Straskraba 1980, Straskraba y Gnauck 1985).

c) estudios comparativos a nivel regional: enfoque empírico
que intenta obtener pautas generales de funcionamiento de
ecosistemas, basándose en que la comparación de sistemas, en el
espacio y en el tiempo, sobre un rango relativamente amplio de
condiciones físicas y químicas, aporta mayorperspectiva que los
estudios puntuales en el tiempo o en el espacio, por ej.: el
estudio comparativo entre lagos, a escala amplia, realizados
actualmente en una escala regional ligeramente mayor que la
utilizada en la ELA(ver Collins y Sprules 1983).

d) estudios comparativos a escala continental y planetaria;
generalmente se basan en comparaciones estáticas bajo la



suposicioh de "sincronicidad" en las observaciones, aunque esta
último casi nunca se cumple estrictamente. Sus resultados son
generalizaciones del mayornivel posible, a escala global.
Pretenden, en general, tratar con los determinantes externos más
generales de una dada propiedad de los ecosistemas, por ej.: la
producción autotrófica de los ecosistemas terrestres en relación
con la variabilidad ambiental (Lieth 1973), la productividad.de
los ecosistemas acuaticos en relación con su morfometría,
ubicación climática y carga de nutrientes (Vollenweider 1968,
Brylinsky y Mann 1973, Schindler 1978, Banfield y Bachmann 1981).
En este enfoque es de lamentar no contar actualmente con bases de
datos en escala amplia, que tomen en cuenta tambien la variación
temporal (Spballe y Kimmel 1987).

En escala espacial, el nivel inmediatamente inferior, es el
estudio de los procesos que ocurren en un dado sistema acuático.
En este caso la variación geografica desaparece al igual que la
variación debida a la morfología del sistema. Las variables
climáticas mantienensu caracter cíclico estacional, pero
desaparecen los efectos de escala por diferencias en su ubicación
geográfica. Las variables relacionadas con la morfometrfa pasan a
ser constantes específicas para el sistema. La representación del
sistema coincidiría con la de la Fig. 2, pero el numerode
entradas posibles es menor, al igual que el de estados internos.
Ello conduce a que, por lo menos conceptualmente, la complejidad
de estos sistemas sea menor que la de los considerados a una
escala temporo-espacial mas amplia. La estrategia de
investigación mas utilizada es la de la observacion, por períodos
mas o menos prolongados de tiempo, de ciertos aspectos
considerados comorelevantes, y tratar de obtener pautas de
comportamiento con respecto a la variación en los valores de las
variables impulsoras; en otras palabras obtener la dinámica de su
estado interno en relación con la de su medio ambiente. Este
enfoque es particularmente interesante cuando se producen
intervenciones externas, sean estas de caracter experimental
(Schindler 1974, 1977; Schindler et al. 1980), o las provocadas
por el hombrelensus actividades licadas al desarrollol(polucidny eutroficacion) o en la recuperacion de ambientes acuaticos
(Edmonson 1970).

Las intervenciones humanas, al igual que las catástrofes
naturales, actúan comoexperimentos no programados que se
superponen o varían el efecto de las fuerzas impulsorasnaturales. A esta escala es donde el modelado matematico y la
simulación del funcionamiento de ecosistemas acuaticos ha dado
sus resultados mas promisorios (Straskraba 1982, Straskraba y
Gnauck 1985 para una revisión del tema). Otro enfoque
experimental al mismonivel es el denominado de biomanipulación
de ecosistemas (Shapiro et al. 1982, Shapiro y Wright 1984,
Carpenter et al. 1985). Sus esfuerzos van dirigidos a dos
objetivos, uno de carácter general, tal comodilucidar el ru] que
juegan las interacciones tróficas en la variabilidad interna du



. I . .los eCQSistemasacuaticos, y a otro de caracter aplicado, tal
comoproducir mejoras en la calidad del agua por manipulaciones
de la biota acuática.

Otra escala de estudio es el uso de cerramientos en un dado
lago y la manipulacion experimental de la estructura (por ejemplo
experiencias realizadas con o sin peces) y de las entradas/(porejemplo distintas cargas de nutrientes, relaciones de nitrogeno
total a {dsforo total variable, etc.). Este tipo de estudios se
han desarrollado explosivamente en los ultimos años (Vanni 198o,
McQueenet al. 1986, McQueeny Post 1988) y esta muy relacionado
con el enfoque de biomanipulacion de ecosistemas acuáticos. Otros
estudios que pueden considerarse comorealizados a una escala
similar son los realizados en mesocosmos, limnotanques y
estanques (ver Northcote 1988 para una revisión).

La importancia del fósforo (P) y el nitrógeno (N) como
factores determinantes de los procesos de eutroficación en lagos,
especialmente del primero de ellos, fue reconocida ampliamente
sólo a fines de la detada del 40, comienzos del 50. Desde esa
época se comenzarona realizar experiencias a nivel de
microcosmos (tanques o botellas ubicados en el lago o en el
laboratorio). Por ejemplo, Hutchinson y Bowenya en 1950
utilizaron trazadores radioactivos con el fin de investigar el
ciclo del P en lagos. Tarapchak y Nalewajko (19Bóa) han realizado
una extensa recopilación de la dinámica del fitoplancton en
relación con el fósforo. Sintéticamente, durante los ultimos
años, se han desarrollado dos líneas de trabajo, una tendiente a
dilucidar el ciclo del P en lagos y la segunda dirigida al
desarrollo de bioensayos para detectar los nutrientes limitantes
de la producción en poblaciones naturales de fitoplancton. Estaultima está basada principalmente en las características
fisiológicas del crecimiento algal bajo diversas condiciones de
limitación por P y/o N en sus formas inorgánicas. Schindler
(1971) mostro que los bioensayos convencionales, de agregados de
P y/o N inorgánicos, pueden dar resultados no concordantes con
respecto al rol de los nutrientes comoaceleradores de los
procesos de eutroficación en lagos. TambienHealey (1979), citado
en Tarapchak y Nalewajko l986a), mostró que las respuestas
inmediatas de la incorporacion de 14Ca las algas, en respuesta a
las adiciones de Pi al sistema, dan resultados erroneos en el
sentido de que las algas limitadas por P disminuyen
temporariamente sus tasas fotosíntéticas y derivan energía a una
r pida captación de fósforo inorgánico (Pi). La primera línea de
trabajo tropezo con serios problemas metodológicos en la
precision de las determinaciones del Pi (principalmente como
P04), y del P organico disuelto. Esta diferenciaciá1 esta
directamente ligada a la necesidad, a esta escala, de determinar
que fracción del P total disuelto es aprovechable por las algas.
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Los procesos relevantes involucrados en la escala que aquí
arbitrariamente denomináde microcosmoso de laboratorio, son
todavia numerosos. Basta pensar en la competicidh de algas y
bacterias por los nutrientes esenciales, que condujó a realizar
experiencias con cultivos algales axénicos, o en la importancia
del tiempo de regeneración del Pi durante el verano en el
epilimnio de lagos oligotróficos, que condujo a realizar intensas
investigaciones en los mecanismosinvolucrados en la regeneración
del mismo. Sólo para aclarar el númerode niveles jerarquicos
involucrados en mi arbitraria "escala de laboratorio" basta
mencionar los tres mecanismos, actualmente identificados, por los
cuales se regeneraria el Pi, para estar nuevamentea disposición
de las algas. Ellos son: liberación de Pi a partir de coloides;
liberacidn de Pi a partir de la hidrólisis de compuestos de P
orgánico disuelto de bajo peso molecular, por medio de la acción
de 1a enzima fosfatasa-alcalina de la superficie celular y por
otras enzimas disueltas, y por último, la liberación de Pi a
partir de la reacción fotoqufmica-de complejos orgánicos
compuestospor sustancias humicas disueltas y hierro (III).

De manera deliberada he dejado fuera, hasta aqui, la
variación de escala debida a la separación ideal de
compartimientos dentro del ecosistema, y me he referido solamente
al tamaño del sistema total o al compartimiento más ligado a las
entradas de materia y energía, los autotrofos. De la mismamanera
se podría haber planteado el estudio a una escala espacial dada,pero a distinto nivel en la jerarquía de organizacion biolobica
relevante para cada escala: ... - comunidad- población n
individuo —... .

Todos los procesos involucrados en el sistema de escala
temporo-espacial amplia, el conjunto de ecosistemas acuáticos de
maximaheterogeneidad, por ejemplo a escala mundial,
necesariamente deben incluir los procesos involucrados en niveles
jerárquicos inferiores. Pero un modeloque haga explícitos todos
esos procesos, sería practicamente intratable. Noes sólo por
casualidad o por mera elección tematica, que el fenómeno de la
produccion algal sea estudiado a toda una gran diversidad de
escalas de observación, y si no lo es aun a más, es porque
todavía alguien no mostrd la utilidad de hacerlo.

Un sistema de maximaheterogeneidad espacial puede
visualizarse comoun compartimiento (Si) relacionado con su medio
ambiente (MAI). La disminución de escala espacial implica a su
vez una subdivisión en-sistema (S2) y medio ambiente (MA: (Fig.
3). El sistema 82 constituye así un subsistema de 81. El medio
ambiente del sistema a menor escala (MAE)estará entonces
constituido por la suma del medio ambiente original del sistema a
mayor escala, mas la parte de este que no forma parte del sistema
de escala menor [MAE= MAI+ (Si - 82)]. La repetición de este
proceso ira disminuyendo 1a escala espacial de los subsistemas y
aumentando la de su medio ambiente respectivo (Fig. 4).
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Figura 3. Representaciófi esquemática del prgceso de
homogeinización de un sistema. Representacion del sistema (S) y
de su medio ambiente (MA).
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Figura 4. Repcesentacián esquemática del proceso dehomogeinizacion.
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l Comenzar eh estudio a una escala de maxima heterogeneidad (amaximaescala temporouespacial) presenta algunas ventajas. La
primera de ellas está relacionada con la determinación de la
maximavariabilidad posible, por supuesto que, dentro de los
horizontes de tiempo y espacio adoptados. A partir de los
resultados obtenidos de estudios anteriores, es decir a partir
del conocimiento acumulado sobre el sistema y sobre sistemas'
similares, se identificara una lista de potenciales variables de
estado y de funciones forzantes (externas). Del analisis de susrelaciones surgiran indicios sobre la necesidad de definir nuevas
variables de estado, o, lo que es muchomás importante,
investigar la existencia o tomar en cuenta funciones forzantes en
principio no consideradas, por desconocerlas o por suponerlas no
relevantes, respectivamente. El no considerar explícita o
implícitamente, entradas que son relevantes en la determinación
del estado interno de un sistema y, por lo tanto, en la
determinación de su estado de salida, es, en mucho, una de las
limitaciones más importantes que se presentan a los intentos de
comprender el funcionamiento de los sistemas abiertos y, en
particular, de realizar exitosamente su modeladomatemático.

La disminución paulatina de la escala espacial, ira dejando
en el medio ambiente de los nuevos sistemas (cada uno de ellos
subsistema del anterior) variables que originalmente eran
internas o eran constantes de sitio.

El modelado de la realidad que subyace a esta representacion
es la de modelos que contienen a modelos de la escala inferior.
Esto tomado no como un reduccionismo a ultranza de todos a
partes, sino comouna herramienta en la definición de la escala
de los fenómenos.Para un reduccionista estricto las variables
del modelo en el nivel n+l, relevantes para el nivel n
(internas), deberían poder ser modeladas con variables de este
último nivel, y asf sucesivamente; no existiendo asi emergencia.
En cambio, en modelos jerárquicos los parámetros del nivel n son
variables en el nivel n+1 (Allen y Starr 1982). La propuesta de
un modelado empírico desde el sistema de máximaheterogeneidad
hacia abajo,es complementario del modelado en sentido inverso, es
decir el modelado mecanicista o dinamico desde los sistemas
simples hacia los más complejos. En el límite para una dada
escala, cuando la especificación de sistema y medio ambiente
coincidan, se tendran dos descripciones para un mismosistema,
siendo una complementaria de la otra. Las descripciones de abajo
hacia arriba y de arriba hacia abajo coincidirían con las
descripciones dinámica (tasa dependiente) y linguistica (tasa
independiente) de Pattee (1978); no siendo completamentereducible la descripcion linguistica a la dinamica (Allen y Starr
1982, Ulanowicz 1986).

. . . . Iüue los niveles inferiores de la Jerarquia, y las
investigaciones realizadas a las escalas de menoramplitud,
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tengan un cierto aroma a ciencia mas “dura”, mas axiomatica y
causal, más ligada a la física y la química, y en los niveles
intermedios, a la biología, no resuelve el problema. Por lo menos
no lo resuelve en el campode la ciencia. Tendría que pasar a
discutirse el problema del todo, las partes y las propiedades
emergentes, y en que casos es posible suponer que el
funcionamiento del sistema total puede considerarse como suma del
funcionamiento de sus partes, y en cuales no. Practicamente de
todo trabajo significativo en ecología acuática, realizado a una
escala reducida, por cerramiento o en laboratorio, alguien se
pregunta, a veces los mismos autores, si son o no, y en que
grado, sus resultados relevantes en el funcionamiento del sistema
acuatico como un todo, y en que grado se expresan en este. En
este sentido práctico vuelve a cobrar relevancia la escala de
observación, y el tratar de mostrar de que manera se expresan,
cuando lo hacen, los resultados de los niveles inferiores en los
superiores. La mayor seguridad que en general se tiene trabajando
a escalas más restringidas, por el mayor control que se posee
sobre las entradas y las mayores posibilidades de
experimentación, y las consiguientes mayores posibilidades de
asignar causalidad a las relaciones entre variables que se
obtienen, es sólo aparente. Esta seguridad se vera en general
disminuida cuando se intente rehacer el camino, y generalizar los
resultados a una escala mas amplia.

Si la intención es predecir y explicar el comportamiento de
sistemas complejos, las explicaciones pueden ser generadas a
partir de estudios realizados a diferentes escalas. Los
subsistemas del sistema complejo en el cual se realicen tales
estudios pueden ser arbitrariamente definidos. Los resultados de
los mismos siempre presentaran el problema de en que grado se
expresan en los niveles superiores. Resolverlo es cuestiónempirica, se deberán realizar estudios a ese nivel superior para
decidirlo. Un argumento fuerte, que por simple no es menosvalido, es el que los resultados obtenidos y las pautas
generadas por los estudios realizados a la maximaescala, son,
por definicion, generalizaciones validas con respecto a las
características del sistema (Collins y Sprules 1983). No hay
sistema de orden superior, en el sentido de sistema de interés,
al cual referirlo, sólo queda su medio ambiente.

Au . I n .2.5. RepresentaCión de los Eco51stemas Acuaticos en el Espacmo m'
los Estados. nn n.

La representacion de un sistema real, cualquiera sea su
caracter, material o formal, por un conjunto de entradas desde su
medio ambiente, una función de estado, y un conjunto de salidas
hacia el medio ambiente, es una abstracción teorética de carácter
muygeneral, pero de un alto valor heurfstico en el tratamiento
con sistemas complejos. Aparte de la postulada -Histencia de



modelos, principios y leyes validos que les son aplicables por su
sola característica de sistemas (von Bertalanffy 1968), su valor
práctico reside en la posibilidad de manipular idealmente la

xtensión y el caracter de la realidad que es objeto de estudio y
lograr una adecuada descripción fenomendlógica de los procesos
involucrados. Comoya fue dicho con anterioridad, y en particular
en discusiones referentes al caracter explicativo - predictivo de
la limnología actual y al estudio de sistemas en escala amplia
(Collins y Sprules 1983, Peters 1986), el analisis empírico no
es, en general, un fin en si mismo, sino que es solo el comienzo
en el desarrollo de modelos de la realidad con mayor contenido
teórico, pero con base en una adecuada base empírica y una
tambien adecuada descripción fenomenológica. Adherir a ello no
significa sostener una posición inductivista en la construccion
de teorías, sino sólo el deseo de poseer una base empírica mássolida sobre la cual hacer volar la imaginacion teorica.

En un sistema aislado, la descripción fenomenolágica de su
comportamiento puede realizarse, de manera adecuada y completa,
por la variación en el tiempo de sus propiedades de estado, dado
que por definicion, las entradas y salidas son nulas para tal
tipo de sistemas. En ese caso, sólo se estara describiendo el
cambio de estado en direccion hacia su estado de equilibrio
interno. Comovimos arriba, en un sistema abierto, tal cual lo
son los sistemas naturales, el sistema puede intercambiar energía
y materia con su medio ambiente, el estado del sistema no dependesolo de su dinamica interna, sino tambien, en general, de sus
entradas y salidas.

gs conveniente realizar aquí una aclaración sobre el uso delos terminos aislado y cerrado en la delimitación de sistemas. En
Termodinámicapor sistema aislado se entiende aquel sistema en el
cual estan absolutamente impedidas las transferencias de energía
y materia a traves de sus límites. El absoluto se entiende como
que tales transferencias estan impedidas, sean o no conocidas por
un eventual observador. Asimismose entiende como sistema cerrado
aquel en el cual sólo esta absolutamente impedida la
transferencia de materia. Sin embargo, en la Teoría General de
Sistemas (TGS) (Klir 1969, Weinberg 1975, entre otros) el uso de
sistema cerrado se reserva, en general, para significar que sólo
estan impedidas las transferencias de energía y materia que
fueron definidas comorelevantes (impedidas por los por mí
denominadoscerramientos reales). Para las restantes, las
definidas comono relevantes en la delimitación original del
sistema, las transferencias estan impedidas por definicion (por
los por mi denominados cerramientos ideales). Due esto último sea
así o no, es materia empírica. El uso que yo hago de los términos
aislado o cerrado es, en cualquiera de los casos, para significar
el impedimentode las transferencias de materia y energía
conocidas y relevantes y es similar entonces al significado de
"cerrado" para la TG°.



Por definición, el estado instantanea de un sistema, esta
constituido por el conjunto de los valores de todas las variables
de estado en ese mismoinstante. A cada variable de estado se le
puede asignar una dimensión en un espacio cuya dimensión total es
igual al numerototal de variables de estado, por ej.: n. A este
espacio n-dimensional se lo suele denominar comoel espacio de
los estados. Por lo tanto, cada estado de un sistema con n a
variables de estado se lo puede representar comoun punto en el
espacio n-dimensional de los estados. El caso más simple de
visualizar es el de un sistema cuyo estado esta completamente
definido por dos variables de estado; en este caso el espacio de
los estados se puede representar en el plano bidimensional Xl-XB
y a cada estado correspondera un único punto en el espacio X1-X2.
Los cambios de estado estarian representados por el estado final
(por ej. B) y el estado inicial (por ej. A). Los sucesivos
estados por los que pasa el sistema en su transcurso desde A a B,
si estan definidos, demarcarian la trayectoria del cambio de
estado del sistema (Fig. 5).

En un sistema aislado simple, completamente especificado por
solo unas pocas variables de estado, es relativamente fácil
representar su comportamientopor la variación de los valores de
las variables de estado en el espacio de los estados. En este
quedaria definida así una trayectoria (línea continua), compuesta
por los sucesivos estados (puntos) por los que paso el sistema
desde que se comienza a representar su comportamiento (a to)
hasta un estado final arbitrario (a t1) cuandose lo finaliza.
Esta trayectoria seria unica, ya que el estado del sistema esta
completamenteespecificado. Esta es la estrategia de
investigación que se sigue cuando se trabaja a escalas reducidas
(ver 2.4.); o sea, el lograr por medio de cerramientos, reales o
ideales, crear sistemas con su estado completamente determinado
para su estudio (Neinberg 1975).

Los cerramientos reales serian los limites fisicos que se le
imponenal sistema para cerrarlo a ciertas entradas de materia y
energia que interesa evitar, y mantenerlo abierto a las entradas
con las cuales interesa observar su comportamiento o experimentar
con su variación. Los cerramientos ideales incluyen aquellas
entradas de materia y energía que el investigador considera no
relevantes para el fenómenobajo estudio, tal comoel efecto de
la radiación de una cierta galaxia diferente a la nuestra sobre
una cierta experiencia de laboratorio en la Tierra, o cuya
xistencia desconoce. Para el sistema cuyo estado esta

completamente determinado, o sea que todas las variables de
estado independientes estan bajo control, las trayectorias en el
espacio o no se cruzan, o si lo hacen, el punto en el cual lo
hacen corresponde al mismoestado por el cual el sistema paso con
anterioridad, y entraría asi en un ciclo (Weinberg1975).
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Figura 5. Representación esquemática de estados y trayectorias de
cambio de estado en el espacio de las estados.
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Los sistemas de 1a realidad objetiva, los sistemas
naturales, por ser abiertos, no son tales que tengan su estado
completamente determinado; cada estado no es siempre seguido porel mismoestado. Su representacion en el espacio de los estados
ya no es de utilidad inmediata, pues su trayectoria en dicho
espacio de los estados (el comportamiento del sistema) es
seleccionada por los valores de la entrada. Su estado no estaría
sólo determinado por su dinámica interna y la trayectoria en el
espacio de los estados no sería única. En la representación en el
espacio de los estados esto se visualizaría comoque ciertas
trayectorias se entrecruzan. A partir del estado correspondiente
al punto de cruce de dos trayectorias, dos estados diferentes
serían accesibles, y ello significa que el sistema no tiene su
estado completamente determinado (Weinberg 1975 .

Ya vimos comolos cerramientos reales e ideales permiten
tratar sistemas reales suponiendolos comoque tienen su estado
determinado. En esa etapa es cuando seleccionamos aquellos
aspectos de la realidad que consideramos relevantes y esbozamos
un sistema modelo del sistema real. Por ejemplo, puede ser que
luego de tratar a1 sistema comocon su estado completamente
determinado, observemos, que en 1a representación en el espacio
de los estados, dos trayectorias se cruzan. Ello nos estaría
indicando que alguno de los cerramientos no es adecuado (por ej.
tendríamos una entrada no deseada desde el medio ambiente), o que
ciertos procesos en el medio ambiente, que supusimos no
relevantes, no lo son tanto. La ventaja de la representación del
sistema en el espacio de estados es tal, que este puede ser
ampliado por agregado de dimensiones extras, si lo que se desea
es una visión del sistema mas completa, y que por lo tanto
incluya nuevas variables.

Toda la discusión anterior, si bien es relevante para las
escalas de observacion que van desde los cerramientos en un dado
lago, los estanques y limnotanques hacia las escalas de
laboratorio, lo es menospara las escalas de estudio del
ecosistema acuatico comoun todo; siéndolo menos aún para los
estudios comparativos, en amplia escala, entre ecosistemas. Las
posibilidades de realiear cerramientos reales del ecosistemaacuatico total, son practicamente impracticables para ambientes
de regulares dimensiones, y han quedado, en general, limitadas a
ambientes acuáticos de pequeñas dimensiones. La manipulación
experimental de sistemas acuáticos a esta escala implica la
creación de ciertos cerramientos ideales - considerar comono
relevantes una serie de influencias externas - que no siempre
estan plenamente justificadas, y que conducen en la mayoría de
los casos, a barrocas discusiones "a posteriori" sobre la
relevancia y justi+icación de los mismos (ver por ej. Likens
1972, para la controversia sobre los nutrientes limitantes de la
producción primaria en ambientes acuaticos).



Si bien 1a TGSes, en general, aplicable a cualquier cosa ya
que sistema, mi interés aquí esta basado fundamentalmente en las
entradas y salidas de materia y energía del ecosistema acuatico,
y en las variables internas relacionadas con las mismas. Se ha
sugerido que, de todo ecosistema se pueden listar una serie de
variables que son relativamente invariantes con el tiempo o que
cambian segun patrones temporales repetibles (por ej.: la .
producción biológica total (P), la respiración total (R), la
relación P/R, la clorofila total, 1a biomasatotal, la biomasade
cada una de las comunidadesbiológicas, las concentraciones
totales de nutrientes, la diversidad de especies, los tamañosde
las poblaciones, etc., y que estas variables pueden ser pensadas
como componentes de —relacionadas en - una función objetiva,
sujeta a una serie de restricciones representadas por las leyes
físicas, químicas y biológicas que condicionan y limitan el
comportamiento dinamico de tales variables (Patten y Üdum1981).
Esta representacidh sería aun demasiadoestatica, y valida en
general para períodos muy limitados de tiempo. Con el objeto de
hacer mas realista y completa la visión del ecosistema, esta
funcion debería incluir términos que tomen en cuenta tanto las
variaciones no cíclicas en el medio ambiente, por ejemplo las
fluctuaciones ambientales, y las perturbaciones naturales y
antrdpicas (White y Pickett 1985), como1a posibilidad de
evolución de sus componentesbióticos. Tal función incluiría así,
variables correspondientes a distintos niveles jerárquicos
(O’Neill et a1. i986). Aunquepracticamente sea algo imposible de
obtener, su existencia puede tener valor heurístico en el
desarrollo de teorías de ecosistemas que abarquen varios niveles
jerárquicos.

La lista de las variables propuestas comovariables de
estado para el modelado de un sistema real, es generalmente sólo
una pequena parte de entre todas las posibles. Cualquier
selección de un subconjunto que hagamos de ellas siempre sera una
de las practicamente infinitas posibles combinaciones. No todas
pueden ser consideradas comopertenecientes al mismonivel
jerárquico, no todas ellas son totalmente independientes entre sf
- posiblemente ninguna 1o sea - y la dependencia funcional
involucrada entre las mismasoperarfa tanto en sentido ascendente
como descendente en la jerarquía (Campbell 1974, Bunge 1985).
Resumiendo, algunas de las variables propuestas comovariables de
estado seran {unciones de otras variables de estado. Por ejemplo,
si para un dado sistema, las variables X, Y, Zb R, U, ... , son
propuestas comovariables de estado, 1a ecuacion que las
relaciona (F, ecuación de estado) podría representarse como:

(1) F=F(X, Y, z, R, u, )

IAdemas, entrando con mayor detalle en 1a estructura de la.I .I .ecuac1on, la representaCion podría ser, por ejemplo:



(2) F = F cx<z,s>, Y(S,T), Z(X,R,S), RW), u, J

. . . . l .Sin embargo, si se intentara la representac1on del sistema por la
siguiente ecuación:

<3.) F = F rx, Y, z, RJ

por un lado esta seria incompleta, no tomaría en cuenta la
dependencia de otras variables incluidas explicitamente o
implícitamente en (1). Por otro lado sería redundante, la
dependencia de R ya esta incluida en Y, como R(Y). La redundancia
no es en principio, un problema grave, es de esperar que pueda
ser disminuida al avanzar en el conocimiento del sistema. La
incompletitud de la descripción nos indicaria la posibilidad de
que dos sistemas distintos (por ejemplo con respecto a la
variable U no incluida en (3)), fueran considerados como el mismo
(en el analisis comparativo de sistemas aislados), o que, un dado
sistema singular, supuesto aislado, no lo es tal y debemosbuscar
la interaccion con su medio ambiente (entrada) que consideramos
como no relevante o que hasta ese momentono estabamos avisadoe
de su existencia. Los dos casos, que se derivarfan de la
incompletitud en la descripción, corresponden a ejemplificaciones
de los principios sincrónico y diacrónico de Weinberg (1975),
respectivamente.

Por supuesto que siempre se debera hacer una particiop de la
realidad; ello forma parte de nuestra necesidad practica de
discriminar entre lo relevante y lo irrelevante en la realidad
objetiva. Nuestro conocimiento previo de los procesos
involucrados en sistemas similares y de la estructura interna del
sistema son de gran utilidad en esa selección. Pero también
siempre quedará abierta 1a posibilidad de que la descripción
realizada no sea completa (Bronowski 1951, Eunge 1985). Siguiendo
con el ejemplo anterior, siempre se corre el riesgo de intentar
la representacion de un sistema con una ecuación similar a la
(3), mas aun, ello es lo que en realidad ocurre en la gran
mayoria de los casos.

El enfoque del espacio de los estados es una manera de
describir cosas y sus propiedades, sin presuponer leyes ni
circunstancias. Siguiendo a Bunge (1985), el en+oque parte de
considerar un sistema (material) y realizar el listado de todas
sus propiedades conocidas. Cada propiedad estara representada por
una función matemática que en principio puede suponerse como
derivada de una única función, la función de estado (F) de los
sistemas de una clase dada (K). La variaciáw del sistema estará
dada por la variación temporal de la función F. El cambio en el
tiempo de F puede ser imaginado como que ocurre en un espacio



abstracto n-dimensional denominadoel espacio de los estados Gt
para los sistemas de la clase H. El cambio o suceso que ocurre er
un dado sistema puede representarse comoun par ordenado de
n*tuplas (puntos) en Sk, e imaginarse comouna línea
(trayectoria) que une las dos n-tuplas (estado inicial y final
respectivamente) (Fig. 5). El conjunto de todos los pares
ordenados de estados posibles constituiría el espacio de los
acontecimientos (EH) de sistemas de la clase K. Pero no todos los
estados lógicamente posibles son realmente posibles. Las leyes
características de los sistemas de una dada clase restringen los
estados y sucesos posibles en 1a realidad. Un proceso que ocurre
en un sistema puede representarse de dos formas distintas: como
una sucesión (listado) de estados del sistema, o comouna lista
de sucesos en el sistema. Comose vera mas adelante algunos
problemas surgen con la definición de los sistemas que se
incluyen en la clase H.

Un intento de modelado de sistemas en amplia escala, es el
modelado empírico o fenomenológico. Su aplicación al modelado de
sistemas naturales ha sido recopilado por Russwurm(1974), y su
racionalidad al modeladode ecosistemas acuáticos por Peters
(1986). Este intento puede considerarse complementario del de
modeladoanalítico de ecosistemas acuáticos a escala geográfica
(Straskraba 1980, 1982; Straskraba y Gnauck 1985) y en varios
sentidos, su necesario antecesor.

El modelado empírico de ecosistemas acuaticos incluye,
basicamente, el definir una serie de atributos (variables) del
sistema que sean considerados comorelevantes en definir el
estado del mismo. Estos atributos son, en general,
características de los ecosistemas acuaticos ampliamente
estudiadas, generalmente aunque no necesariamente cuantitativas,
tales comotemperatura, biomasa, producción y tasas de recambio
(Peters 1986). Segun Rigler (1982a) es un enfoque utilizado en
camposcaracterizados por la ausencia de teorias predictivas; los
primeros avances se logran buscando las regularidades en el
comportamiento del sistema bajo estudio. Los datos provienen
generalmente de estudios comparativos entre sistemas (lagos,
embalses o rfos). La frecuente falta de tales bases de datos
obliga frecuentemente a reconstruirlas a partir de busquedas en
1a literatura que, generalmente, conducen a introducir una fuente
adicional de error dada la frecuente no total compatibilidad de
las técnicas analíticas empleadas en cada uno de los estudios
individuales.

En ecosistemas acuáticos, dependiendo de 1a escala espacial
y el número de sistemas muestreados, y la disponibilidad de
financiación, los estudios han sido generalmente enfocados a
partir de: muestreos periódicos durante un año, uno o varios
muestreos durante una estacion del año o muestreos en una
estacion del año durante varios años. Cuando los muestreos fueron



realizados en una única estación del año, generalmente se eligió
la estación de maximocrecimiento, el verano. Dado que lo que ee
pretende es obtener valores agregados de variables que
representen a1 sistema (por ejemplo valores medios), la escala
temporal de muestreo se mantiene generalmente constante a
despecho de cuales sean las escalas de los fenómenos que ocurren
en el sistema. .

El analisis exploratorio de las relaciones entre lasvariables es realizado por tecnicas de correlacion y regresion
simple. Dadoque muchasde las características biológicas de los
ecosistemas (por ej. biomasa y producción de comunidades) son
funciones simples de sus caracteristicas físicas y químicas, han
sido preferidas las regresiones simples en las cuales una
variable biológica (por ej. biomasa fitoplanctonica) actua como
variable dependiente y una variable abiótica (por ej.
concentracion de fósforo total) comovariable independiente
(Ryder 1965, Dillon y Rigler 1974). De manera similar, fueron
preferidas las relaciones ascendentes en la trama trófica, por
ejemplo la biomasa del eooplancton como dependiente de la biomasa
del fitoplancton (McCauleyy Halff 1981). Comola dispersión de
los datos generalmente aumentapara valores altos, la variable
dependtente es transformada logaritmicamente para linealizar la
relacion y reducir el efecto desproporcionado de los en general
pocos datos con valores altos de ambas variables. Comoresultado
de ello las regresiones son generalmente del tipo potencial (y =
axúb) (Peters 1986). Sin embargo, en cada caso el ajuste y las
condiciones de aplicabilidad debe ser estudiada (Straskraba
1980).

En los estudios en escala amplia, comparacion entre sistemas
individuales, las relaciones entre variables son entendidas, en
general, comorelaciones entre variables de estado del sistema
acuatico (ver como ejemplos McCauley y Kalff 1981, Rigler 1982 a
y b); toda propiedad medible del sistema bajo estudio es
considerada, en principio, comouna variable de estado. En
algunos casos, especialmente cuando las variables independientes
involucradas son de caracter abiótico, estas son consideradas
comoentradas de un sistema en el cual sus salidas son
propiedades (variables) de caracter biótico (ver por ej. Ryder
1982). Comoejemplos paradigmaticos de la primera representacion,
se encuentran en la literatura el trabajo de Dillon y Rigler
(1974), sobre la relacion entre CHLay TP en lagos (Fig. ó). Como

I .ejemplo del segundo tipo de representacion se tiene el trabajo de
Ryder (1965) entre el indice morfoedáfico (la relacion entre el
total de sólidos disueltos y la profundidad media del lago) y la
producción de peces (Fig. 7).

Un tercer tipo de modelos, en lo que a definicion del
sistema se refiere, son los desarrollados por Vollenweider (19ó7,
1975). A partir de funciones externas (carga de fósforo total y



Figura 6. Sistema cerrado de Dillon y Rigler (1974).



RESTRICCIONES

MORFOMETRICASW‘

_ RENDIMIENTO
NUTRIENTES —-- #FESQUERO

Figura 7. Sistema abierto de Ryder (1965).



entrada total de agua al sistema) y de constantes de sitio ,
(profundidad media, volumen) queda determinada la concentracion
de P total en el lago. El volumen del lago y la entrada total de
agua determinan el tiempo de permanencia de esta ultima en el
lago (Fig. 8).

Sin embargo, la definicidn del sistema, y por lo tanto de lo
que es externo e interno, es materia de conveniencia. Por ejemplo
en el modelo de Ryder (1965), o en formulaciones similares
(Hansony Leggett 1982), las variables independientes,
consideradas comoexternas, son generalmente consideradas como
variables internas y constantes de sitio en el resto de la
literatura. Lo que en realidad se esta presuponiendo en las
formulaciones de estos autores, es que dichas variables internas
estan directamente determinadas por variables externas. Esto
nunca es totalmente a51, ya que 1a dinámica interna del sistema
puede tener una mayor o menor importancia en la supresión de las
mismas. Aun en los casos en que las variables externas al
ecosistema acuatico son explícitamente incluidas en el modelo,
por ejemplo en el modelo de Vollenweider, lo son sólo como
determinantes directos de una variable interna.

Las representaciones graficas en dos dimensiones se realizan
generalmente comoentre dos variables de estado, siendo la
variable independiente una variable interna o su expresión, tal
comosurge del modelo, en función de las variables externas.
Aunquese supone que la relación expresa la mayor parte de la
variación en la variable de estado considerada como
independiente, la dispersión de los puntos con respecto a la
función de ajuste se supone proveniente de otros factores no
considerados, comopor ejemplo otras entradas, relaciones
internas o simple error. Las variables representadas son en
general variables agregadas o compuestas. En el mejor de los
casos representan valores agregados sobre un ciclo anual y sobre
el espacio ocupado por el ambiente acuático.

Lo que me interesa recalcar aqui es la, en general
implícita, consideracióh en tales representaciones, de un sistema
global compuesto por la unión de sistema y medio ambiente. Esto
lo convertiría en un sistema aislado, estado determinado. Los
estados de este sistema global incluirían los sucesivos estados
de los ecosistemas acuáticos individuales y los de sus
respectivos medios ambiente. La ecuación de estado de este
sistema global incluiría dos tipos de variables internas. Un
primer tipo estaria constituido por las variables Kternas a los
sistemas singulares, independientes de las del segundo tipo, y
con ciertas interrelaciones entre ellas (ver 2.2.). El segundo
tipo lo constituirían las variables internas de los sistemas
singulares, dependientes, en general, de las del primer tipo einterrelacionadas entre ellas.
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Cada sistema singular (por ej., cada ecosistema acuatico)
tendría definida su propia trayectoria dentro del espacio de los
estados del sistema global. Por ejemplo en un supuesto espacio de
los estados bidimensional X1-X2, los sistemas Sl, 82, ... , Sn
tendrian definidas trayectorias estacionales anuales tales como
las representadas en la Fig. 9.

La representacion de las relaciones dentro de un lago como
ciclos cerrados (Fig.9), esta implicando el retorno periódico del
ecosistema acuático a un estado similar al que tenia al comienzo
del ciclo anual.

Las variaciones en el estado, que siguen a las {luctuaciones
interanuales en el medio ambiente estarían representadas por
desplazamientos de los ciclos anuales en el espacio de los
estados segun una trayectoria cerrada que implica el retorno
periódico a los ciclos estacionales originales (Fig. 10). Los
desplazamientos de estado de caracter más permanente quedarían
representados por desplazamientos netos en el espacio de los
estados de n dimensiones (Fig. 11), por ejemplo de manera similar
a los desplazamientos del estado del sistema en el plano CHLu TP
(proyeccién o subespacio del espacio global) por aumento o I
disminucion de la carga de TP en los procesos de eutroficacion o
de recuperación respectivamente (Vollenweider 1976, Jones y Lee
1982, Rast et al. 1983).

En el caso en el que el sistema responde (en la
representación comosistema abierto) a fluctuaciones periódicas
de su medio ambiente, casi con seguridad los estados por los
cuales pasa estaran de-lïinidos,l no perdiendo además el sistema su
identidad (Fig. 10). Algo similar ocurriría en los procesossucesionales naturales y con los procesos de modificacion
paulatina del estado por accion antrópica (Fig. 11, (to,l t2)).
Sin embargo en las modificaciones de caracter permanente,
causadas por alteraciones del medio ambiente relativamente
bruscas, por ejemplo catastro+es naturales o accion antrdpica,
posiblemente los estados intermedios, entre el estado inicial yel estado final, no esten claramente definidos (Fig. 11, (to,t1)).

.I .La ecuac1on de estado para el Sistema global que representa
las relaciones generales entre las variables de estado de manera
implícita:

(4) F (x1, x2, ....... , Xn) = o

seria una ampliación de la propuesta en varias oportunidades en
la literatura (ver en particular Patten y Üdum1981), incluyendo
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Figura 9. Trayectorias estacionales de sistemas singulares en una
proyección del espacio de los estadas.
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Figura lO. Representación esquemática de la variación del ciclo
estacional de un sistema singular por efecto de las fluctuaciones
naturales en el medio ambiente. Proyección en el espacio de los
estados según Xl y X2.
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Figura 11. Representación esquemática de la variación del ciclo
estacional de un sistema singular por catástrofes naturales o
acción antrópica intensa. Proyección del espacio de los estados
según X1 y X2.
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además variables de estado del medio ambiente. El sistema, ahora
sistema global o suprasistema, suma de ecosistemas acuáticos y
medio ambiente, quedaría así aislado y estado determinado. Si
bien en teoría esto es relativamente simple, comoya se vio
arriba, el problema del aislamiento es un problema en parte
empírico (cerramientos reales) y en parte esta relacionado con
nuestra partición de la realidad objetiva en relevante y no.
relevante (cerramientos ideales). Otra complicación accesoria es
que, en ecología, y en ecología acuática en particular, no es
simple hallar un subconjunto de variables de estado
independientes que conformen a la ecuación (4). El intento de
modelado fenomenológico en el espacio de los estados serí por lo
tanto un proceso, si no a ciegas, por lo menos por tanteo o
prueba y error. Se posee cierta base sólida de la cual partir,
las variables impulsoras principales de la producción acuática
estan claramente identificadas; dichas variables o sus
correlatos, deberan necesariamente estar incluidas en la
hipotética ecuación de estado, y representarán dimensiones en el
espacio de los estados n-dimensional. Las variables internas a
incluir dependendel nivel jerárquico al cual se intente la
descripción y de toda otra variable interna que se conozca como
modificatoria de las primeras. El propósito al cual va dirigida
la representacidh debe ser tambieh un factor a ser tomado en
cuenta en la selección de las variables internas. El grado de
covariación de estas últimas es generalmente alto (McCauleyy
Halff 1981; Sprules y Knoechel 1984; Canfield y Natkins 1984;
Smith 1979; Blazka et al. 1980; Jones y Hoyer i982; Dglesby 1977;
Bird y Kalff 1984; entre otros), y mayor que entre las variables
xternas (ver Peters 1986).

El recurso de aislar un sistema para tener su estado
controlado, es un recurso teorético para comprenderlo y
modelarlo. Dado que las variables impulsoras de la producción de
un sistema acuatico corresponden a su medio ambiente y no
dependendel sistema (ver 2.3.), no sería de utilidad el aislar
al ecosistema acuático singular; los procesos que en él ocurren
dependen de las entradas de materia y energía. El sistema aislado
de interés es, en cambio, un suprasistema suma de sistema y medio
ambiente (Fig. 3). Tal suprasistema, lo que representa en
realidad es una clase de sistemas (Ashby 1956), 1a clase de los
ecosistemas acuáticos y sus respectivos medios ambiente. En este
suprasistema estarían representados los estados de los
ecosistemas acuaticos individuales (Fig. 9), así comosus cambios
de estado. Quedaría comomateria de conveniencia y necesidad el
uso de variables agregadas y el mantenimiento de la
individualidad de cada uno de los sistemas componentes (Fig. 10 y
11). En el espacio de los estados quedaría representado lo que es
permanente en el sistema, así como la visualización del cambio.
Dadoel nivel jerárquico al cual he realizado el planteo del
problema, el nivel del ecosistema acuático como un todo, he
obviado explícitamente aquí toda mención a las propiedades de
estabilidad y resiliencia de los sistemas ecológicos “sensu”
Holling 1973), y he preferido hablar de permanencia del sistema



en el espacio de los estados definido al máximonivel planetario.
Es de esperar que aún un cambio de estado relativamente poco
importante en la posición en el espacio de los estados produaca
modificaciones importantes, y aun catastróficas, en la estructura
interna de un sistema acuático singular. La escala de tiempo
(frecuencia) de la perturbación externa, determinarfa en gran
parte, cuáles serían los niveles jerárquicos (inferiores) que
sufrirían modi+icaciones y cuáles permanecerían sin cambio
(superiores) (O’Neill et al. 1986).

Tal como es expresado en la Teoría General de Sistemas, el
sistema aislado que contiene a su medio ambiente puede
considerarse comouna entidad única toda vez que no existan
entradas extras, y las relaciones del sistema con respecto a l
variables externas sea conocido (Hlir 1969). El acoplamiento de
los dos sistemas (Ashby 1956), sistema y medio ambiente, produce
así un nuevo sistema aislado y estado determinado. Para el caso
particular de los ecosistemas acuáticos, el nuevo sistema, en la
expresión hipotética de su ecuación de estado (4), incluirá
también variables de estado correspondientes a los ecosistemas
terrestres que interactúan con los ecosistemas acuáticos (Likens
y Bormann 1974; Manr y Schlosser 1978). Mas aún, conceptualmente
incluye totalmente a los ecosistemas terrestres. Otro resultadn
del acoplamiento de ecosistema y medio ambiente, aparentemente
paradójico, es que la fuente de energía que impulsa 1a producción
de los ecosistemas queda también incluida en el suprasistemc.
Ello es un resultado necesario del acople y de lograr un sistema
con su estado determinado. El flujo de energía radiante
proveniente del sol puede ser considerado comola correspondiente
variable de estado, o uno de sus correlatos tales comopor
ejemplo la latitud (Straskraba 1980).

Unade las limitaciones de la representación de un sistema
en el espacio de los estados es la de no incluir explícitamente
el tiempo (Weinberg 1972, 1975). Por lo tanto las velocidades de
cambio de estado no están representadas. Si bien no hay ninguna
dificultad "a priori" de incluir el tiempo comouna variable
accesoria al espacio de los estados, esto desvirtuaría en parte
el carácter de la representación, dado el carácter particular del
tiempo comovariable, no siendo en sí misma causa o efecto de
nada. Por otro lado existen técnicas muchomás elaboradas para
estudiar la cinética de cambio de estado o los ritmos de
comportamiento de un sistema (Weinberg 1975, StraSkraba 1980,
StraSkraba y Gnauck 1985, Quirós y Cuch 1988, entre otros).

La representación del suprasistema aislado en el espacio Üu
los estados permite aportar un elemento más a la discusión sobre
la conveniencia de comenzar el estudio de sistemas complejos a
partir de un análisis externo y a una escala de maxima
heterogeneidad. Un sistema a escala de máHimaheterogeneidad nos
permite, por un lado, tener una idea mas cercana a las
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dimensiones del espacio de los estados total, asi comode las
razones de que cierta combinaciónde variables (ciertos estados)
no estén representados en él. Esto último podría deberse a dos
causales, la primera es que aún no hayan sido observados y la
segunda, la de que no existan en la realidad objetiva (Weinherg
1975). A partir de ello, las hipótesis que se puedan gene'ar
sobre su existencia real o posible, no son de poca importanci:
para avanzar en el conocimiento de los ecosistemas. Por otra
parte en el espacio de los estados quedarán representadas las
pautas de sistema a ser luego objeto de un modelado con mayorestructura interna.

Otro problema inherente a la representación en el espacio dc
los estados es el referente a la selección de las variables Una
representación completa y no redundante del estado de un sistema
tal comola ecuación de estado (4), implicaría que todas las
variables de estado excepto una, fueran independientes entre sí.
Es decir que no haya manera de predecir una de las X1, X2, ... ,
Xnsino sólo a partir de todas las demás. En los sistemas reales
las variables de interes están en general relacionadas entre si
y puesto que no somos capaces de conocer a la ecuación de estado
(4) sino sólo aproximarnos a ella —puede no ser necesario
conocer todas las variables restantes para predecir el
comportamiento de una dada variable de interés. Sin embargo, al
reducir el númerode variables se puede estar perdiendo
información que no se puede recuperar a partir de las que se
conserven. Un ejemplo extremo en limnología es la predicción de
los niveles de clorofila a (CHLa)de un lago a partir de las
concentraciones de fósforo total (TP), a partir de comparaciones
entre lagos (Dillon y Rigler 1974). Esta sería una proyección
extrema del espacio de los estados. Aunqueen general TP explica
estadísticamente entre un 80 y un 95%de la variación en CHLa, en
conjuntos de lagos homogéneos, la dispersión de los puntos
aumenta, y el porcentaje de la variación explicada disminuye,
cuando las relaciones se obtienen a partir de conjuntos de lagos
con mayor heterogeneidad (ver Capítulo 3). En este último caso la
proyección extrema del espacio de los estados según los ejes CHLa
y TP es de menor utilidad. Y esta disminuye aún más a medida que
la heterogeneidad aumenta. Es necesario así incluir nuevos ejes
(variables) expandiendo el espacio de los estados del sistema.

En opinión de Neinberg (1972, 1975) la elección de las
variables del sistema modelo es necesariamente un compromiso
continuo entre la conveniencia de la independencia y la necesidad
de la completitud. La selección que se realice, en última
instancia, dependerá de lo que se desee conocer sobre el sistema
real. En ecosistemas acuáticos las funciones For:antes (variables
de entrada) están generalmente correlacionadas entre ellas, y lu:
efectos de varias de estas variables están acoplados a los
procesos biológicos (StraSkraba y Gnauck 1985) (ver 2.3.).
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Figura 12. Representación esquemática de la variación estacional
comparativa de tres ambientes acuáticos en un espacio de los
estados de tres dimensiones. a) Caso I. Espacio de los estados
restringido (ambientes aproximadamente similares), más homogéneo.
La variable X2 permanece aproximadamente constante.
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Figura 12. b) Caso II. Espacio de los estados amplio, mayor
heterogeneidad. Las tres variables de estado son realmente
variables. Ambasrepresentaciones están a distinta escala, ya que
el espacio de los estados del Caso I constituye un subespacío
restringido del del Caso II. Las variaciones estacionales
(ciclos) están representadas a escala relativa mayorque lasotras variaciones.
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Recapitulando, el cierre del sistema, produciendo la unión
de sistema y medio ambiente, y la consideración de un sistema
global o suprasistema en el cual están representados todos los
sistemas individuales y sus respectivos medios ambientes (por ej.
todos los ecosistemas acuáticos con sus cuencas de drenaje,
atmósfera en contacto, sedimento, etc.), permite su
representación en el espacio de los estados n-dimensional (Rig.
9). En el espacio de los estados quedarán también representados
los ciclos estacionales (Fig. 9), los desplazamientos por
fluctuaciones externas (Fig. 10) y los debidos a la accion de
catástrofes naturales y la acción humana(Fig. 11). Los
subconjuntos de sistemas individuales para los cuales alguna
variable no sea relevante en sus procesos internos, estarán
representados por subespacios o proyecciones del espacio
n-dimensional; es decir, en un espacio de los estados con una
dimensión (nl) menor que la del espacio de los estados total (n).

Veamosahora ejemplos de cómo la representación propuesta
puede ayudar en mostrar, que los procesos que ocurren en un
determinado grupo de ecosistemas acuáticos, no son, en general,
generalizables a otro grupo de ecosistemas acuáticos. Un tipo de
casos, de alguna manera trivial, es el de los lagos que
desarrollan su comportamiento en un subespacio con dimensión nl,
menor que los de un segundo subconjunto de lagos que lo
desarrollan en un subespacio de dimensión n2, tal que n2 nl.
Dicho de otra manera, en la ecuación de estado del segundo
subconjunto se incluirían variables de estado que no son
relevantes - no están incluidas en la ecuación de estado o
algunas sólo lo estarían en rol de constantes - para explicar el
comportamiento del primero. Para un espacio de tres dimensiones,
esto estaría ejemplificado en las figuras 12a y 12b
respectivamente. Los resultados obtenidos para el conjunto nl no
son directamente trasladables al conjunto n2. Algunas
transformaciones sufridas por los sistemas de n2 no ocurren en
los sistemas de nl. Estas últimas no ocurren dado el espacio de
los estados restringido que se ha considerado, pero en realidad
es factible de que ocurran. El modelo obtenido a partir de n?
abarca un mayor número de estados posibles y permite, por lo
tanto, un mayor número de cambios de estado. En este sentido es
más abarcativo e incluye la posibilidad de la "novedad" en el
modelado fenomenológico de 1a realidad (Walters 1987; ver también
Quirós l9BBc).

Unsegundo ejemplo, caso particular del anterior, esta
relacionado con el rango de variacióh de las variables que
definen el espacio de los estados. Supongamosdos subconjuntos
cuyos espacios incluyen las mismasvariables, pero difieren en ul
rango de variabilidad de las mismas. Evidentemente los resultados
obtenidos para el subconjunto más restringido no son
generalizables al de mayorvariabilidad para los rangos de
variación no cubiertos por el primero. A su vez, un caso
particular de este último lo constituiría 1a imposibilidad de
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generalizar los procesos que ocurren en un dado lago a un
conjunto mayor de lagos.

Un tercer ejemplo está relacionado con en qué medida es
correcto el mezclar, en una única relación, datos de variación
estacional dentro de lagos, con datos obtenidos a partir de.
varios lagos distintos. Los dos casos más comúnmentecitados en
la literatura tienen comocentro a la comunidadzooplanctónica,
en su doble rol de explotadora del fitoplancton y de explotada
por los peces. Brocksen et al. (1973) ya mostraron como dos
variables podían estar relacionadas de manera inversa dentro du
un lago y de manera directa en comparaciones entre lagos. Por
ejemplo, la biomasa del zooplancton estaba inversamente
relacionada con la biomasa de peces zooplanctófagos dentro de un
lago y directamente relacionada en comparaciones entre lagos. La:
relaciones planteadas, tal comoquedarían representadas en una
proyección del espacio de los estados según los ejes biomasa del
zooplancton (BZDÜ)y biomasa de peces zooplanctofagos (BPZ) Se
muestran en la Fig. 13.

Asimismo, los mencionados autores también hipotetizaron
sobre las relaciones entre las biomasas del fitoplancton (BFITÜ)
y del zooplancton dentro de un lago y por comparación entre
lagos. La representacion en una proyección del espacio de los
estados según los ejes BZODy BFITOes básicamente similar a la
Fig. 13, representando BFITDcomo variable dependiente y BZOO
comovariable independiente.

Las explicaciones a estas relaciones son de sentido común, y
en cierto sentido triviales. En la comparaciónde ecosistemas
acuáticos entre sí, al aumentar el estado tráfico, es de esperar
que aumenten las biomasas de practicamente todas sus comunidades
bióticas, o por lo menos de todas aquellas que no comparten algún
recurso limitante (por ej. el fitoplancton y la macrofitia no
arraigada). Esto explicaría las relaciones directas entre
biomasas de comunidades en comparaciones entre lagos. No estarian
relacionadas causalmente entre sí, de maneraestricta. Por el
contrario, dentro de un mismolago, existen relaciones de
explotación del zooplancton sobre el fitoplancton y la predacion
de los peces zooplanctófagos sobre el zooplancton. En los
períodos del ciclo anual durante los cuales aumenta la biomasa
del eslabón superior - en términos ataxonómicos, la biomasa de
los componentesestructurales que explotan el nivel in+erior
(larvas, juveniles, etc.) - es lógico esperar una disminucion de
la biomasa del eslabón inferior. Evidentemente para que esto sea
asi, en esos periodos, el eslabón superior de la cadena trofiua
no solo estara tomandola produccion del eslabón inferior, sino
tambien parte de su biomasa. Estas relaciones tienen un carácter
causal pronunciado. Ambostipos de relaciones, las directas y las
inversas, han sido mostrados como que ocurren dentro de un dado
lago y entre lagos respectivamente (Smith y Shapiro 1981,
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Figura 13. Relaciones entre biomasa del zooplancton (BZDD)y
biomasa de peces zooplanctófagos (BPZ) en comparaciones entre
lagos (-—-) y dentro de un dado lago (———)(según Brocksen et al.
(1973) ligeramente modificado).
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McCauley y Kalff 1981, Carpenter et al. 1985, Shapiro y Wright
1984).

Los ejemplos anteriores no sólo muestran que es incorrecto,
en general, esperar que las relaciones entre variables que se dan
dentro de un dado lago también se den en comparaciones entren
lagos, sino que tampocoes, en principio, correcto mezclar datos
obtenidos en el estudio en el tiempo de varios lagos distintos.
Esto último introduce una fuente extra de error que generalmente
conduce a un aumento de la dispersión y una disminución de la
varianza explicada (ver por ejemplo Pace 1984), causada por 1a
existencia de ciclos individuales dentro de la tendencia de cada
lago (Fig. 13).

Comose vio arriba, el modelo conceptual que subyace al
desarrollo de modelosde regresión a partir de estudios
comparativos entre lagos, es el de un suprasistema cuyos estados
están representados por cada uno de los estados de los sistemas
individuales. Este suprasistema representaría al “sistema
acuático" (la clase) del cual todos los sistemas acuaticos reales
resultarían ejemplificaciones.

Vale recalcar aquí, que si bien es correcto hablar de
procesos, con referencia a los fenómenos que ocurren "dentro" de
un lago, y por lo tanto imaginar su funcionamiento en términos
causales, comorelaciones entre procesos, esto no es valido en
comparaciones entre lagos. Las representaciones de comparaciones
entre lagos en el espacio de los estados, sean éstas
multidimensionales o bidimensionales tal como CHL-TPo CPUEvs
CHL,no tienen carácter causal y sólo representarían lo por mí
denominado “pautas de sistema". Sólo en los casos en que ambas
representaciones sean equivalentes (ver más adelante) es correcto
su uso en términos causales.

Si bien el enfoque comparativo es objeto de controversia en
la literatura limnológica, las críticas no se han dirigido, a lo
que en mi opinión es su presupuesto mas importante, la
equivalencia entre una descripción diacrónica de un sistema y una
descripción sincrónica del mismo (Weinberg 1975), para un dado
nivel de agregación. En la primera, el sistema estaría descripto
por un conjunto de estados que representan un único sistema a
diferentes tiempos; en la segunda, el sistema estaría
representado por los distintos estados de un conjunto de sistemas
similares a un dado tiempo fijo. E1 problema surge con cuán
similares deben ser los sistemas considerados en la descripción
sincrónica para que esta sea equivalente a la descripción
diacrónica. Para que ambasdescripciones sean totalmente
equivalentes, los sistemas considerados en la descripción
sincrónica deben ser similares en todas sus características; ron
mayorprecision, las ecuaciones de estado que describen sus



respectivos comportamientosdeben incluir laslmismas variables deestado. En el limite todos los sistemas deberian ser réplicas
exactas, y sólo representar distintos estados de un único
sistema. Ello es imposible de encontrar en la naturaleza, y todo
sistema acuático es singular en algunas de sus características.
En algunos casos ello ha sido resuelto considerando conjuntos de
sistemas lo más homogéneosposible en los analisis sincrónicns
(comparaciones entre sistemas). La homogeneidad"a priori"
permite presuponer similitud entre sistemas, y utilizar en
términos causales los resultados de un análisis sincrónico, para
predecir el cambio de estado de alguno de los sistemas utilizados
en la descripción sincrónica (conjunto base) o de todo otro
sistema considerado similar a ellos. La homogeneidad, o alto
grado de similitud, de los sistemas individuales permite
representar su comportamiento en un subespacio o proyección del
espacio de los estados de dimensión relativamente baja,
manteniendo al sistema total comoestado determinado. Ello ocurre
así, puesto que a mayor similitud, mayor será el número de
variables de estado que seran constantes a través de los sistemas
del conjunto base.

Sin embargo, el uso de conjuntos excesivamente homogéneos
presenta algunos problemas. El rango de variación de cada una de
las variables es pequeño, y el espacio de los estados
correspondiente es, en general, de baja dimensionalidad. Si bien
lo segundo puede representar una ventaja, pues hace al sistema
tratable, lo primero es limitante en cuanto a las posibilidades
de predecir ciertos estados posibles de ser alcanzados por
modificaciones en el medio ambiente. El ser poco abarcativo
limita asi las posibilidades de la obtención de pautas generales
de comportamiento del sistema así comodel desarrollo de modelos
predictivos generales. Esto explicaría tambiéh el tantas veces
mencionado aumento de la varianza explicada con el aumento de los
rangos de variación de las variables implicadas en modelos de
regresión. En conjuntos homogéneos, no sólo son mayores los
errores relativos de las técnicas analíticas, también tienen
mayor influencia los procesos que ocurren en cada uno de los
lagos individuales, por ejemplo, la variación estacional.

Cuandopara un dado sistema individual, se observa que los
valores de una cierta variable considerada comodependiente no
son predichos por los modelosdesarrollados a partir de las
variables que definen el espacio de los estados, es de sospechar
que el sistema del cual se desea predecir no es similar al
conjunto base. En ese-caso se puede optar por definir un nuevo
tipo de sistemas o ampliar el espacio de los estados con las
variables que son características distintivas del nuevosistema.
La definición de un nuevo tipo de sistemas, táctica profundamente
utilizada en la limnologia de la primera mitad de este siglo, no
parece ser una solución totalmente feliz. La mayor parte de las
variables que caracterizan el medio ambiente de un ecosistema
acuatico y las consideradas comoglobalizadoras de su estado
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trófico son de carácter practicamente continuo. Parece asi, que
una estrategia adecuada sería la de suponer continuidad "a
priori“ de las variables y luego investigar posibles
discontinuidades en algunas de ellas, evitando la excesiva
tipología. En todo caso 1a ampliación del espacio de los estados
conduce a un aumento de 1a heterogeneidad espacial cuyas ventajas
y desventajas ya fueron discutidas con anterioridad (ver 2.4.).

La cuestión de en que medida son trasladables los resultados
de estudios comparativos entre ecosistemas acuaticos para
predecir el cambio de estado de un dado sistema, ha sido
repetidamente planteada en ecología acuática. De manera más
simple el problema puede traducirse a: bajo que condiciones es
válido el uso de relaciones comparativas para determinar los
efectos del cambio de una variable independiente sobre una
variable dependiente en un sistema particular. O sea, a partir
de, por ejemplo, una relación del tipo

b

obtenida por regresión a partir de valores agregados de X e Y,
para un conjunto de sistemas, es posible predecir que

(b-1)
AY = abX Ax

para un sistema particular. En los casos en los cuales 1a
similitud supuesta “a priori" no se verifique, será necesario el
uso de modelos de regresión mas elaborados y con un mayor número
de variables independientes. Sin embargo, el problema de la
validez de la predicción para un sistema singular se mantiene.

El problema de la aplicabilidad de los resultados de
estudios comparativos a la predicción del estado de un sistema
singular es de importancia actual para 1a predicción de las
modificaciones que se dan en los sistemas acuaticos bajo ciertos
tipos de stress ambiental. Este enfoque ha sido utilizado con
'xito para 1a predicción del cambio de estado trófico de lagos y
embalses por efecto del enriquecimiento por nutrientes
(Vollenweider 1968, 1976; Dillon y Rigler 1975; Rast y Lee 1978;
Schindler et al. 1978) y es actualmente aplicado para predecir
modificaciones en el rendimiento pesquero total y por especie en
lagos, por efecto del calentamiento climático, producto de la
acumulación de C02 en la atmósfera terrestre (Schlesinger y
Regier 1982, Shuter et al. 1983, Meisner et al. 1987). En el
primer ejemplo, cuando ciertas predicciones fallaron, un mayor
número de variables debió ser incluido en los modelos (ver
Capítulo 4), con el consiguiente aumento en la dimensionalidad
del correspondiente espacio de los estados.



Es bastante común, si no una generalidad, que los modelos
univariados representen una simplificación bastante grosera, en
el análisis de estudios comparativos entre sistemas acuaticos. ñ
medida que se avanza en el conocimiento de los mismos y se
obtienen bases de datos mas abarcativas y precisas; comúnmentese
concluye que son necesarios modelos más complicados. Esto ya
permite visualizar que la respuesta a1 problema de la
aplicabilidad de estudios comparativos a sistemas singulares s
encuentra relacionada con la dimensionalidad del espacio de los
estadüs considerado. La total seguridad de tal aplicabilidad solo
se tendra en los casos en los cuales el sistema total sea estado
determinado. En los casos en que no lo sea, practicamente todos
los casos reales, la seguridad irá aumentandocon el grado de
complejidad de los modelos y la dimensionalidad del espacio de
los estados. Sin embargo, aunque no podemos negar "a priori” la
posibilidad de que cierta variable esté prácticamente determinada
por otra única variable, esto no es la generalidad en sistemas
altamente conectados y complejos tales comolos ecosistemas
acuáticos.

Por lo tanto, la validez del uso de relaciones comparativas
para casos singulares dependerá de mantener la escala
témporo-espacial a la cual se trabaja y el consiguiente grado de
heterogeneidad del sistema. En sistemas relativamente homogéneos
su validez sera más probable que en sistemas mas heterogéneos que
necesitan, para ser descriptos, de funciones de estado más
complicadas. En última instancia su validez reposa en que las
descripciones diacrónica y sincrónica (para la clase de sistemas)
sean equivalentes. Bajo ese supuesto, una descripción sincrónica
para 1a clase nos permite conocer sobre los estados reales
posibles. El obtener una descripción equivalente a partir de una
descripción diacrónica, aunque lógicamente posible, es
materialmente imposible de lograr en sistemas complejos.

La mayor parte de mis conclusiones ya fueron expresadas con
anterioridad en otros términos. Por ejemplo, Collins y Sprules
(1983) apoyan la realización de estudios comparativos con el
argumento de que a partir del todo, las generalizaciones son
válidas por definición. Tambiénes de sentido común, que si un
determinado sistema es estructuralmente similar a cierto conjunto
de sistemas, probablemente su funcionamiento también será similar
al de estos. Sin embargo, la persistencia en la aplicación
errónea, quizás por necesidad, de modelos comparativos a sistemas
singulares, hacía necesarias algunas aclaraciones y el recalcar
la necesidad de verificar, con el grado de precisión deseado, el
que el sistema total sea estado determinado. El xplicitar que el
sistema que subyace a tales representaciones es un sistema suma
de ecosistema acuatico y medio ambiente, es corolario, por lo
tanto conclusión necesariay de la necesidad de que el sistema sea
estado determinado.
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Es importante recalcar que lo arriba discutido es válido
para un dado nivel de agregación de las variables, tal comopor
ejemplo, medias anuales o medias durante la estación de
crecimiento. En estos casos cada uno de los sistemas individuales
estaría representado por un punto en el espacio n-dimensional,
para cada año o estación de crecimiento. Los estudios
comparativos se realizan, en general, tratando de aislar algunos
de los procesos implicados en los cambios de estado de los
sistemas individuales (Fig. 14). El uso de valores medios anuales
permite comparar sistemas obviando funciones cíclicas en el
espacio de los estados producto de la variación estacional. Para
sistemas prístinos, el uso de valores medios para varios años
sucesivos permite comparar sistemas sin tomar en cuenta las
variaciones de estado debidas a las fluctuaciones naturales del
medio ambiente. Si bien en cada agregación se pierde informaCión,
ello permite el estudio de los distintos procesos considerados
como independientes.

Los procesos a largo plazo, tales comola expresión
evolutiva de las modificaciones ambientales a nivel de la biota,
aunque de importancia, no serían en principio consideradas por la
representación propuesta.

La descripción en el espacio de los estados de los
comportamientos de sistemas individuales y su comparación,I lleva
a1 concepto de suprasistema en el cual cada uno de los estados
posibles representa un estado de un sistema individual, compuesto
a su vez de sistema y medio ambiente. Los límites de variación de
las variables identificatorias del suprasistema estarían dados
por los valores extremos hallados para los sistemas individuales.
E1 uso de variables agregadas surge como una necesidad de
considerar por separado los distintos procesos que conducen al
cambio de estado. En el espacio de los estados quedarían asi
representados los posibles estados a alcanzar por un dado sistema
individual bajo un adecuado cambio de sus variables de estado,
producto de los distintos procesos transformativos.

Volviendo ahora al ecosistema acuatico, podemos avanzar en
la utilidad de su representación en el espacio de los estados, y
de los estudios comparativos entre lagos y embalses, para
predecir los futuros estados posibles del mismo. Comose vio
arriba, cada estado representado en el espacio de los estados,
bajo la suposición de que el sistema global o suprasistema es
estado determinado, sería en principio alcanzable por cualquier
lago o embalse individual. En este punto se puede plantear la
pregunta de cómoel ecosistema individual puede cambiar su estado
desde un dado estado inicial a un dado estado final, y cuáles son
las fuerzas impulsoras, y de qué magnitud, para producir ta]
cambio. Esta última cuestión podría también plantearse comocuál
será el cambio de estado del sistema frente a un dado cambio de
las variables externas. En este punto se hace evidente la
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Figura 14. Esquemade posibles procesos sufridos por sistemas
acuáticos singulares, representados en un espacio de los estados
supuesto comode sólo dos variables. A. sufre variaciones
cíclicas anuales y variaciones debidas a fluctuaciones naturales
del medio ambiente; B. idem A y además un proceso por efecto
antrópico o catástrofe natural luego del cual recupera su estado
inicial; C. idem A pero sufre una variación con una cierta
tendencia producto de una catástrofe natural o proceso antrópico
que modifica abruptamente su estado (esto podría también ser
considerado comoque perdió su identidad y pasó a ser otrosistema).



necesidad de particionar nuevamentelas variables de estado en
variables externas a nuestro sistema de interés (el ecosistema
acuático singular) y variables internas al mismo.

Unacaracterística de importancia de la representación en el
espacio de los estados de conjuntos de sistemas heterogéneosues
la posibilidad de obtener pautas de comportamiento generales para
sistemas individuales, en condiciones naturales y bajo acción
antrópica. Cuanto más heterogéneo sea el conjunto base, mayor
será el númerode características que estarah representadas. El
aumento de heterogeneidad producirá un necesario aumento en la
dimensionalidad del espacio de los estados con el consiguiente
aumento en la complejidad de los modelos que describen los
cambios. Si bien esto puede ser visto comouna desventaja, el
permitir la exhibición de un gran número y tipos de estados
posibles de ser accedidos por el sistema individual y la
identificación de las fuerzas impulsoras involucradas, más que
balancea tal desventaja. En esto último se reafirma la
importancia de los estudios comparativos entre sistemas y su
descripción en el espacio de los estados comopaso previo al
intento de estructuración matemática del sistema individual.

El problema de las posibles "trayectorias" que pueden ser
seguidas por el sistema individual en un dado cambio de estado
estará relacionado con los procesos que ocurran en su medio
ambiente. Una adecuada representación en el espacio de los
estados permitirá hipotetizar sobre la posible combinaciónde
fuerzas impulsoras del cambio de estado.

Aunquela representación en el espacio de los estados es,
conceptualmente, una herramienta de utilidad para la Hhibición
de pautas de cambio de sistemas acuáticos, las limitaciones sobre
las variables a ser tomadas en cuenta en la definición del mismo
se mantienen (ver 2.5.). Sin embargo, la consideración de un
conjunto base de sistemas individuales heterogéneo, asegura que
toda característica di+erencial de los mismossea incluida en 1a
definición del espacio de los estados. Ciertos subespacios o
proyecciones podrán no ser considerados cuando los procesos
involucrados, no se desarrollen a través de todo el espacio de
los estados, o sea en aquellos procesos en los cuales ciertas
variables de estado permanezcan constantes. En el Capítulo 4
volveré con algunos ejemplos concretos de la utilidad del enfoque
representado en la obtención de pautas de cambio.

Una adecuada representación en el espacio de los estados de
los sistemas acuáticos tipo lago o embalse puede obtenerse a
partir de una base de datos que si bien actualmente no es todo lo
satisfactoria que se podría desear, no Miste impedimentopara
que sea obtenida en el futuro. Sin embargo, a partir de la
descripción lograda se presentan una serie de problemas de no



fácil resolución. El mas importante de ellos está ligado a la
covariación de las variables. Si bien esto conduce a que en los
casos en los cuales se desea realizar predicciones puede no ser
necesario el estudio de todas las variables para alcanzar un
cierto grado de precisión de las mismas (Neinberg 1975), el deseo
de avanzar sobre la mera predicción y obtener pautas de procesos
con respecto a las variables impulsoras que se conocen como.
independientes, o que sus variaciones no están causalmente
relacionadas, no puede satisfacerse si estas están relacionadas
en la base de datos. Este problema es comúna las bases de datos
no planificadas o sea que no surgen de diseños experimentales
controlados (Box 1966, Draper y Smith 1981). La relevancia de
este problema con las bases de datos obtenidas de estudios
comparativos entre lagos ya ha sido mencionada con anterioridad
comouna de las limitaciones de este enfoque (Straskraba 1978,
1980; Straskraba y Gnauck 1985; Carpenter et al. 1985 . Como
ejemplo se puede mencionar la dificultad de separar en la
naturaleza el efecto de la radiación solar y de la temperatura
sobre la producción algal; ambas disminuyen con la latitud. Para
lograrlo sería necesaria una base de datos que contenga
información de sistemas situados a la mismalatitud y a
diferentes altitudes. Sobre este tema volveré en el Capítulo

La visión que subyace a la representación propuesta es la un
que a través del uso de técnicas de regresión podemos llegar a
tener expresiones parciales de la ecuación de estado. Más
adelante se verán algunas de las importantes limitaciones de este
enfoque. Para ello serán necesarias bases de datos que cubran el
mayor número de estados estructurales posibles, asi comosu
variación temporal en distintas escalas de tiempo, desde la
escala representativa de un dado proceso de interés hasta la
escala temporal amplia que expresa las fluctuaciones del medio
ambiente, los eventos catastróficos naturales y las
modificaciones por acción antrópica. Unreflejo del espacio de
los estados, con variables ortogonales y combinación lineal de
las originales, puede obtenerse a través del análisis
exploratorio de la base de datos por técnicas de ordenación. La
variables de estado de carácter biótico serian variables
agregadas tales comobiomasa de comunidades (fitoplancton,
zooplancton, bentos, peces) o de agregaciones atamonómicas en
relación a su funcionalidad (por ejemplo, zooplancton herbívoro
mayor de un cierto tamaño, peces zooplanctófagos o peces
piscívoros). Algunas de ellas, por ejemplo la biomasa del
fitoplancton, han sido comúnmenteutilizadas comoindicadoras de
estado trófico de lagos y embalses. Se pretende que representen
los niveles superiores de la jerarquía de sistemas en el
ecosistema como un todo.

El enfoque comparativo entre ecosistemas acuaticos ha Sldo.. / I. .I. . .criticado por su caracter ba51camenteabiotico, por no inc1u1r la



posibilidad de resultados inesperados, su falta de carácter
explicativo, y por el uso de variables compuestas o agregadas
(Lehman 1986).

El uso de variables agregadas sobre el espacio, el tiempo n
la sustancia ya se mencionóque es sólo un recurso para tratar
con sistemas complejos en los cuales las variaciones espaciales,
temporales y materiales en los factores exógenos son altamente
complicados, y las combinaciones posibles de estados potenciales
y de medios ambiente posibles sobrepasa lo imaginable (Ulanowic:
1986). Con la agregación se disminuye la dimensionalidad del
sistema y se lo hace tratable. Cuandose tiene un sistema cun
cierta estructura de componentesinternos, otra manera de reducir
la dimensionalidad es la de disminuir el número de componentes.
Una restricción deseable en toda agregación es, que el proceso de
agregación deje sin cambios el flujo total (energía y materia) u
través del sistema (Ulanowicz 1986). Si se acepta que la
trayectoria en el espacio de los estados es una adecuada
representación del comportamiento del sistema, la agregación
deberia distorsionar lo menosposible esa descripción.

La critica de su carácter esencialmente abiótico puede estar
basada en que los primeros resultados del enfoque comparativo
fueron esencialmente logrados en mostrar que 1a producción de las
diversas comunidadesbiológicas en ambientes naturales, en los
cuales estas han coevolucionado entre si y con su medio ambiente,
esta principalmente determinadapor las características
físico-químicas del medio (Peters 1986). Que ello sea así no e:
en si un defecto, sino sólo un hecho empírico. Comoresultado de
la redundancia funcional, las propiedades bióticas de los niveles
jerárquicos superiores del ecosistema, son relativamente
insensibles a las fluctuaciones en las especies componentes
(O’Neill et al. 1986).

Las propuestas de estrategias de investigación de
ecosistemas acuáticos, alternativas al enfoque comparativo,
abarcan la manipulación experimental y el modelado matemático.
Las limitaciones de la primera abarcan la dificultad de encontrar
en la naturaleza un númeroapreciable de sistemas acuaticos en
réplicas suficientes, con un grado de variabilidad de sus
caracteristicas similar a la de la mayoría de los sistemas
naturales o que sean fácilmente retornables a su estado inicial
luego de efectuada la manipulación. Todo intento de considerar
comoel “ecosistema acuático“ a una parte de los sistemas
naturales (cerramientos) o a sistemas artificiales (limnotanques,
estanques, etc.) gozará por lo menos de la sospecha de ser "otro
sistema", simplificado con respecto al sistema natural, y dudosa
la transferencia de los resultados a este último.



Algunas de las limitaciones de la segunda estrategia ya
fueron mencionadas en 2.3.. Aunque en los modelos matemáticos sc
puedan separar los efectos de las distintas variables impulsor
la verificación de sus simulaciones siempre necesitará recurrir m
bases de datos obtenidas a partir del cambio de estado de
sistemas naturales o a resultados de manipulaciones
xperimentales. En el sentido de la verificación, sus resultados

gozarán de las ventajas y desventajas de los otros dos enfoques,
el comparativo y el experimental. Los resultados del enfoque
experimental no son los únicos que nos permiten pensar las
transformaciones del sistema en términos de causa y efecto.
Muchasde las transformaciones producidas por acción antrópica,
si adecuadamente documentadas, pueden servir como experimentos nu
programados con sistemas naturales. El enfoque empírico permite
la obtención de pautas generales y es el único al que puede
adjudicarse actualmente el realizar las predicciones más
exitosas. Dadoque la correlación no prueba causalidad, esta
última deberá establecerse por experimentación (Peters 1986). Por
ejemplo, el control de los niveles de fósforo ha probado ser una
medidaefectiva en el control del crecimiento algal, tanto
experimentalmente comoen la recuperación práctica de lagos.
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CAPITULO 3

Relación entre 1a Biomasa del Fitoplancton y
los Niveles de Nutrientes

w¿.1. Introducción

Ningún otro elemento ha sido estudiado tan intensamente como
el fósforo (P) en ecosistemas acuáticos. El interés en el estudio
del P se basa {undamentalmente en el rol que juega en el
metabolismo biológico, en relacion con las relativamente bajas
cantidades en que se lo encuentra en la hidrosfera en comparación
con los otros componentesestructurales y nutricionales de la
biota (Netzel 1975). De no menor importancia, como explicación
del gran esfuerzo realizado en el estudio del ciclo del P en
lagos y embalses, es el hecho de que comúnmente es el factor que
limita 1a producción biológica y el causante principal de los
procesos de eutroficación en ecosistemas acuáticos (Vollenweider
1968).

Las tasas de crecimiento intrínsecas de las algas y
bacterias en sistemas que están limitados por P son, en ultima
instancia, dependientes de las tasas de reciclado de P. Rigler
(1973) desarrolló un diagrama simplificado de los principales
componentes del ciclo del P en el epilimnio de lagos (Fig. 15).
El modelo incluye dos compartimientos biológicos, el fitoplancton
más el bacterioplancton y el zooplancton. Comocomponentes
abióticos incluye el P inorgánico (P-PO4), el fósforo orgánico
disuelto (DOP),y los detritos. El restante compartimiento toma
en cuenta las salidas y entradas de F inorgánico desde y hacia el
epilimnio del lago. Unode los resultados más importantes fue la
observacion de que la cantidad de P inorgánico es muy pequeña
(puede alcanzar valores menores a 0.1 HM), y con tiempos de
recambio de unos pocos minutos. En opinión de Lean (1973) la
cinética del P en el epilimnio de lagos se corresponde mas
adecuadamente a un modelo de cuatro compartimientos. El
intercambio que domina la cinética es la toma y liberación de P
inorgánico por los microorganismos (fracción de P particulado).
Parte del P es excretado como un compuesto de bajo peso molecular
que posteriormente produce un compuesto coloidal de alto peso
molecular por policondensación. Este último posteriormente libera
P inorgánico que pasa al compartimiento del P-PÜ4 aprovechable
por los microorganismos.

El principal problema en estudiar el ciclo del P es la
dificultad experimental para medir con seguridad las
concentraciones de P inorgánico y del fósíoro orgánico disuelto.
La principal dificultad reside en la liberacion de P inorgánito a
partir de los compuestosorgánicos por hidrólisis ácida, y por lo
tanto 1a imposibilidad de determinar la concentración real de P
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inorgánico en el agua. Hasta el presente, dicho problema
permanece sin resolver (Tarapchak y Nalewajko 19Bóa).

Los avances realizados en la última década muestran que el
ciclo del P es más complejo que lo que lo parecía en la década
anterior. La tasa a la cual el P inorgánico entra a la trama
tróiica (algas y bacterias) no puede ser cuantificado. Las
técnicas con trazadores radioactivos no miden el flujo neto, mino
sólo el flujo total (Lehman1984). A ello se le agrega que el
tamaño del compartimiento de P inorgánico no puede medirse con
seguridad por las razones experimentales mencionadas arriba. El
hecho aparentemente paradójico de que el fitoplancton en
ambientes naturales (comunidadcompuesta de diversas especies)
parece crecer a tasas máximasen presencia de cantidades mínimas
de nutriente limitante (Currie 1984), hace necesario resolver el
cómocuantificar el compartimiento de P inorgánico. Se han
sugerido dos explicaciones alternativas no excluyentes para
xplicar ese hecho. Las algas podrían obtener P a partir de otras

{uentes distintas al compartimiento del P inorgánico. Ello podria
ocurrir a partir del compartimiento de DOPmediante la fosfatasx
alcalina de la pared celular, o a partir de las zonas de alta
concentración de P inorgánico generadas por los productos de
desecho de la actividad alimentaria del zooplancton (Lehmany
Scavia 1982). La segunda explicación se basa en que las
poblaciones algales naturales podrían tener sistemas muchomas
eficientes de captación de P inorgánico, que lo que sugieren las
experiencias de laboratorio con monocultivos. Otros dos hechos
complican aún más el dilucidar los mecanismos de captación de P
inorgánico por las algas. El régimen de luz variable que
xperimentan las algas en el epilimnio de un lago, puede afectar

la tasa de captación (Nalewajkoet al. 1986). Por otra parte, la
tasa de captación puede depender no sólo de las concentraciones
de P inorgánico extracelular e intracelular, sino que ciertas
reacciones químicas compiten por la captación del P inorgánico
con las algas (Francko y Wetzel 1982). La intensidad de este
último mecanismo no sería homogéneopara todos los ambientes
acuáticos y dependerfa de las concentraciones relativas de
ciertas sustancias tales comolos ácidos húmicos y el hierro(III).

Los mecanismos de regeneración del P inorgánico a partir del
P incluído en la biota y pasando por los compuestos de P orgánico
disueltos, parecen estar también influenciados por numerosas
variables fisicoquímicas (Francko 1986). Se han sugerido tres
mecanismos de regeneración de P inorgánico: a) desplazamiento y
liberación de P inorgánico a partir de una fracción coloidal de
alto peso molecular, que previamente se {ormó por
policondensación de un éster de bajo peso molecular (Lean 1971,
Cembella et al. 1984); b) regeneración de P inorgánico por
hidrólisis enzimática (de fosfatasas alcalina y ácida de la pared
celular y disueltas) de esteres de P, de alto y bajo peso
molecular (Berman 1970, Netzel 1981), y c) liberación de P
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inorgánico a partir de compuestoscoloidales de hierro y
compuestoshúmicos, sensibles a la radiación ultravioleta
(Koenings y Hooper 1976, Stewart y Wetzel 1982).

Sobre la base de los tres mecanismos mencionados, se ha
propuesto un modelo continuo de lagos, en el cual los extremcs
estan representados por lagos en los cuales uno de los tres
mecanismossugeridos es predominante. Las concentraciones
relativas de ciertos constituyentes quimicos del agua de un lago
serían las causales de que predomine uno u otro mecanismo. En
cierto sentido no existiría entonces un único ciclo del P en el
epilimnio de lagos sino varios ciclos alternativos y
complementarios (ver Francko 1986 para una revisión).

Modelos con un mayor número de compartimientos han sido
propuestos para la zona pelágica de lagos (Scavia 1980). Estos
compartimientos abarcan varios niveles de la trama tróFica:
fitoplancton, bacterioplancton, protozoos, zooplancton
(herbívoro, omnívoro y carnivoro), peces zooplanctóíagos y peces
piscívoros. Los niveles abióticos incluyen varias formas de P
disuelto (inorgánico comofosfato, orgánico disuelto, coloidal,
inorgánico y orgánico condensado), y además, todas esas formas
adsorbidas al material particulado inorgánico y orgánico. Por
último incluye varias {ormas de fósforo particulado (inorgánico y
orgánico). En principio todos estos compartimientos (más de
veinte) pueden estar involucrados en los mecanismosexplicativos
propuestos para el ciclo del P en sistemas acuáticos.

Comomuestra del estado actual del tema, basta listar sólo
algunas de las cuestiones abiertas a investigación u objeto de
controversia. Por ejemplo, cuáles son las principales rutas para
la incorporación de P inorgánico a la biomasa? Cuánto del P
inorgánico, en relación con las entradas externas, se pierde por
salida hacia los sedimentos o hacia la zona litoral? Cuáles son
los principales mecanismosde regeneración de P inorgánico en el
epilimnio? En qué proporción, el bacterioplancton compite con las
algas por el P inorgánico? Son las algas capaces de utilizar el
DOPdirectamente, o previamente debe ser degradado por acción
enzimática? Cómoes reciclado el DOP?Puede el DOPser
hidrolizado en el paso a través del ácido intestino del
zooplancton? (Tarapchak y Nalewajko 19Bób). Se ha sugerido que la
xcreción de P por el zooplancton y la liberación directa por al

fitoplancton son aproximadamentede igual importancia (Rigler
1973, Scavia 1979). A ello debe agregarse la xcreción de P pur
los peces zooplanctófagos y los piscívoros, contribuyendo así
la fertilización del sistema acuático (Drenner et al. 1984,
Northcote 1988). Comosíntesis del estado actual del tema, es de
importancia la siguiente conclusión de un simposio relativamente
reciente sobre el tema de la dinámica entre los nutrientes y al
plancton: “... La traba principal en el desarrollo de una major
comprensión de comocontrola el P la producción primaria y
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secundaria (en ecosistemas acuáticos) es 1a falta de una
perspectiva cuantitativa sobre el reciclado del P en el lago como
un todo". A esto se le podría agregar que no es una tarea simple
modelar un sistema con más de veinte compartimientos y mas de un
millón de interacciones, en principio significativas, entre los
mismos. Comocomparación, el modelo de Rigler (1973) tiene
solamente seis compartimientos (Fig. 15), y un total de ¿4
interacciones posibles.

Para un sistema tan simple comouna experiencia de
laboratorio en un recipiente con temperatura controlada; que e
su interior contiene compuestosde fósforo orgánico disueltos en
un medio acuoso, adecuadamente balanceado, y trozos de pared
celular alga], es relativamente directo concluir que el mecanismo
de regeneración del P inorgánico es por acción enzimática de las
fosfatasas adsorbidas a la pared celular. Comose vio arriba,
lograr una conclusión tan directa se complica enormementea
medida que se amplía 1a escala del sistema y aumenta el número de
factores en juego. Los mecanismosexplicativos desde abajo hacia
arriba (procesos que ocurren a un nivel inferior comocausas de
procesos que ocurren a un nivel superior), por ejemplo los
obtenidos a partir del sistema simple de laboratorio, comienzan a
superponerse con los mecanismosexplicativos desde arriba hacia
abajo (procesos que ocurren a un nivel superior comocausas de
procesos que ocurren a un nivel inferior), por ejemplo la posible
hidrólisis ácida de los compuestosde fósforo orgánico disuelto
en el intestino del zooplancton. En parte por esta raEón, es que,
otras líneas principales de investigación de los procesos de
enriquecimiento por nutrientes (eutroficación) se están
intentando actualmente.

El estudio de 1a dinámica de interacción entre los
nutrientes y el fitoplancton intenta determinar cuán importante
es el efecto de 1a variabilidad de las entradas de P inorgánico
al sistema, sobre la composición en especies. La imposición de
entradas pulsantes de P inorgánico al sistema puede representar
más fielmente las condiciones en ambientes naturales. Desde los
modelos de Droop (1974) obtenidos a partir del crecimiento alga]
en condiciones de limitación por fósforo, se han desarrollado
modelos más refinados e integrativos que permiten predecir la
composición en especies del fitoplancton en función de la
competenciade las distintas especies por los nutrientes
limitantes (Rhee y Gothman 1980, Tilman 1982, Summer 1984,
Sakshaug y Olsen 1986).

Otros factores internos, además de la competencia, tal como
la predación por el :ooplancton, y factores externos tales como
las fluctuaciones ambientales puedencontribuir a estructurar las
comunidadesfitoplanctdnicas. Se ha propuesto que las relaciünu:
entre los nutrientes limitantes (recursos para el fitoplanctoh)
pueden ser un factor de importancia en la estructuración de las
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comunidades (Tilman 1977, Kilham y Hilham 1984). Ello fue
comprobado con cultivos en quemostatos (Tilman 1977, Hilham
1986). Los resultados coincidentes de predominancia de dos
especies de diatomeas en un gradiente Si:P, verificados en un
lago y en las experiencias con gradientes similares en el
laboratorio (Tilman 1977), han sido objeto de disputa (Sell et
al. 1984, Tilman et al. 1984). Las experiencias con manipulación
de los niveles de nutrientes en sistemas más cercanos a la escala
de los sistemas naturales, han mostrado que grandes alteraciones
en las cargas de N y de F pueden seleccionar de manera favorable
o desfavorable respectivamente, a las algas capaces de fijar el
N2 atmosférico (Schindler 1977, Barica et al. 1980). De manera
similar este efecto parece ocurrir en sistemas poco perturbados
en los cuales cargas bajas de N con respecto al P resultan en
predominancia de las cianofitas fijadoras de N2 (Smith 1983).

En teoría, cuando la tasa de crecimiento del fitoplancton
está controlada sólo por la oferta efectiva de nutrientes (Ny P
inorgánicos), la composición en especies sólo puede ser
controlada por la relación entre las ofertas efectivas (relación
N:P en forma inorgánica) solamente si ambos son recursos
limitantes. Ü sea que el crecimiento de algunas especies estará
limitado por P y el de otras por N. Esto sólo puede ocurrir si la
relación entre ofertas efectivas está dentro del rango crítico
(óptimo) de relación entre ofertas efectivas que se encuentran
para las especies del fitoplancton (relaciones efectivas de N:P
entre 7:1 y 45:1 en moles) (Suttle y Harrison 1988). En cultivos
algales obtenidos a partir del fitoplancton de ambientes
naturales, se ha mostrado que la relación entre las velocidades
de incorporación de N y P inorgánicos esta en relación
-xponencial con la relación entre las ofertas efectivas (N:P
inorgánicos) en el rango 5:1 a 45:1. Diferentes especies de algas
que crecen bajo las mismascondiciones difieren en su cinética de
captación de nutrientes. Bajo condiciones de limitación por P
(N:P altas) predominan las que compiten eficientemente por P, y
los buenos competidores por N predominaron bajo condiciones de
limitación por N (N:P bajas). A relaciones N:P intermedias ambos
tipos de especies fueron igualmente importantes (Suttle y
Harrison 1988). Algunos resultados recientes sugieren que en
ciertos ambientes acuáticos oligotróficos tanto N comoP (como
concentraciones efectivas de sus formas inorgánicas) pueden
limitar el crecimiento algal (Suttle y Harrison 1988). En
ambientes altamente fluctuantes, comolos ríos y estuarios, se ha
sugerido que tanto N como P pueden actuar alternativamente Cümü
nutrientes limitantes (D’Elía et al. 1986, Sakshaug y Olsen
1986). En reiteradas ocasiones se ha sugerido en la literatura
que en un ciclo anual el rol de nutriente limitante podría ser
ocupado por el N o el P según su relación de ofertas efectiva.
(N:P inorgánicos).

Entre los intentos de modelar la dinámica poblacional del
fitoplancton se incluye el desarrollo de modelos de balance de
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masa. La variación neta en la biomasa se calcula como la tasa de
crecimiento específica menoslas tasas de pérdida por
respiracion, sedimentación, lavado y predación. La tasa de
crecimiento específica se calcula comola fracción de la tasa de
crecimiento específica maximapesada por funciones adimensionales
que describen la respuesta de la población algal a las
variaciones en temperatura, niveles de energía lumínica y
concentraciones de nutrientes (Auer et al. 1986).

p = pmax F(l) F(T) F(N)

donde p es la tasa de crecimiento especifica y Fmax es la tasa de
crecimiento específica máxima. F(I), F(T) y F(N) son funcione?
que relacionan el crecimiento de 1a población algal con la
intensidad de luz, la temperatura y las concentraciones de
nutrientes, respectivamente. Dos tipos de modelos cinéticos han
sido utilizados para modelar F(N). Unode ellos (tipo Monod)
relaciona la tasa de crecimiento con la concentración externa del
nutriente limitante. El segundo (tipo Droop) reconoce la
importancia de la captación en condiciones de gran abundancia de
nutrientes y relaciona la tasa de crecimiento con la cantidad de
nutriente por célula. Ambostipos de modelos fueron verificados
comoaplicables al modelado del fitoplancton de ambientes
naturales (Auer et al. 1986).

Los estudios de dinámica de interacción entre los nutrientes
y las algas se han desarrollado en su mayoría con monocultivos.
Prácticamente todos se han realizado en microcosmos (en
laboratorio) y mesocosmos(cerramientos, limnotanques). Es
opinión de algunos de sus practicantes que no se puede esperar
que tales estudios reproduzcan todos los aspectos del ambiente
natural, aunque los consideran comoherramientas indispensables
para la comprensión de los procesos ecológicos de relevancia
para el manejo de ambientes acuáticos (Pritchard y Eourquin 1984,
D’Elia et al. 1986). En qué medida sus resultados explican las
relaciones entre o{ertas de nutrientes y el crecimiento del
fitoplancton, en ambientes naturales, es materia de preocupación
(Tarapchak y Nalewajko 1986a).

Comoejemplo de la complejidad de los procesos que median
entre 1a carga de nutrientes a un determinado lago y su expresión
en la biomasa del fitoplancton, es ejemplificadora la deSCripcion
histórica (tendencias de calidad de agua a largo plazo) realiaada
por Scavia et al. (1986). En el período 1975-84 la disminución de
la carga de {ósforo al lago Michigan se reflejó en una
disminución paulatina del fósforo total (TP) y de la biomasa
fitoplanctóhica, expresada comoclorofila a (DHL). Dos
desviaciones negativas de la tendencia decrec1ente, una en 1???
la segunda en 1983-84, aparentemente fueron causadas por
variaciones en {actores abióticos y bióticos respectivamente. En



1977, una prolongación del período de congelamiento del lago
disminuyo la resuSpension del sedimento, lo que causo una
disminución de los niveles de TP y una disminución de los de CHL,
aumentando así 1a transparencia del agua. En 1983-84 un
apartamiento negativo de la tendencia fue observado para CHL
aunque no para TP. Esta disminución de la biomasa fitoplanctónica
fue explicada a partir de un aumento de la abundancia de los
grandes cladóceros en el zooplancton (Daphnia spp.), que poseen
un tipo de alimentación menos selectiva y una mayor capacidad de
filtración. Este aumento de Daphnia spp. fue explicado por una
disminución de la abundancia de un pez zooplanctófago, su
principal predador. A su vez, 1a disminución de este último se
debería a un aumento en la predación por salmónidos, cuyas
poblaciones fueron aumentadas por siembras repetidas e intensivas
realizadas en los años anteriores. Noes difícil de imaginar el
caso inverso, ya reportado en la literatura (Northcote 1988), de
una disminución de las respectivas presiones de predación y una
desviación positiva de la CHL.

Es mi intención con el ejemplo anterior recalcar la
importancia de las escalas espacial y temporal del sistema sobre
la expresión de una de sus variables. En uno de los casos, los
sucesos ocurridos en 1977, el fitoplancton experimentó una
concentración efectiva de fósforo bioasimilable menorque la
esperada, si todo hubiera sido igual que en años anteriores; es
decir, si los sucesos climáticos excepcionales, para una escala
temporal restringida, no hubieran ocurrido. El aumento de la
transparencia, con el consiguiente aumento en la radiación
disponible para la producción primaria no alcanzó a balancear su
disminución por menor disponibilidad de nutrientes. En el segundo
caso, el fitoplancton experimentó una concentración efectiva de
nutrientes que no se tradujo en una biomasa del fitoplancton
equivalente. Para que ello ocurriera así, un efecto de mayor
importancia tiene que haber sido, que parte de la producción
primaria no se tradujo en acumulación de biomasa en el sistema.
La causa de esto, con cierta seguridad, sería el aumento de
predación por el :ooplancton. En un sistema controlado (micro o
mesocosmos)en el cual ciertas fuerzas impulsoras externas,
entrada de energía térmica y siembra de peces predadores por
encima de los niveles de la capacidad de carga de su presa,
no actúan, una determinada carga de P se traduce directamente en
una cierta biomasafitoplanctónica.

La utilización de modelos matemáticos para predecir la
respuesta de ecosistemas acuáticos al enriquecimiento por
nutrientes tiene sus comienzos en los trabajos de Vollenweider
(1968, 1975). El modelo considera al lago como un reactor
perfectamente mezclado y en estado estacionario con respecto al
balance de nutrientes; predice la concentración de fósforo total
en el lago comoel promedio pesado de las concentraciones en los
afluentes y en las precipitaciones, con una corrección para la
sedimentación. La concentración de fósforo total en el lago (TP)



resultaría así:

J.R L.R.Zw
TP — _.__. - _.......__.-

0 Zm

siendo J la carga anual de fósforo al lago, 0 el caudal de salida
por el emisario y por evaporación, y R la proporción de fósforo
total que se pierde hacia el sedimento. La formulación original
fue posteriormente modificada para incluir diferentes estimadores
de los términos del modelo. Diversas modificaciones se realizaron
para lograr mejores representaciones de ciertas clases de lagos
(Peters 1986). Por ejemplo los lagos poco profundos o con
sedimentos anóxicos presentan valores más bajos de R (Nürnberg
1984). Estos modelos alcanzaron relevancia dado el rol que el
fósforo juega en los procesos de eutroíicacion. Esto fue mostrado
a partir de estudios comparativos entre lagos.

Otra clase de modelos son los comúnmente denominados
"modelos de eutroficación". Son diseñados para simular y predeCir
1a dinámica de la biomasa del fitoplancton (Tarapchak y Nalewajko
19Bóa, 1986b). Generalmente predicen la biomasa como una funcián
de procesos de primer orden tales comola producción, respiracion
y sedimentación del fitoplancton, y el estado de nutrientes. Efitu
clase de modelos ya fue discutida arriba con respecto a la
dinámica poblacional del fitoplancton. Una tercera clase de
modelos la constituyen los altamente complejos modelos
mecanicistas denominadosde ecosistema. Estan diseñados para
sintetizar información sobre los procesos físicos, químicos y
biológicos, y para analizar los controles de la estructura y
función del ecosistema (Straskraba y Gnauch 1985).

Estos modelos, de acuerdo a la estructura física del
sistema, son de complejidad variable. Abarcan desde aquellos en
los cuales sus variables de estado no están distribuidas en el
espacio ("modelos puntuales"), que en general ignoran los efectos
de la dinámica interna del sistema, hasta los que toman en cuenta
la heterogeneidad interna del sistema acuático singular, con un
número mayor de compartimientos. También se los puede clasificar
según la representación {uncional del sistema que adoptan.
Aquellos en los cuales las variables de estado son
concentraciones de diversas formas químicas y bioquímicas de un
elemento, constituyen modelos biogeoquímicos. Con mayor
propiedad, los modelos ecológicos propiamente dichos, distinguen
varios niveles tróficos, y aún varios compartimientos distintos
para cada nivel tróíico (Chahuneauet al. i980).

Segun Scavia (1979) estos modelos han aportado a la
profundización del conocimiento de los procesos fisicos y
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químicos que controlan la dinámica del plancton y los procesos de
regeneración de nutrientes en los grandes lagos de Norteamérica.
Sin embargo, se han reportado serios errores por el uso de estos
modelos en la predicción en el cambio de estado del lago Üntariu
(Schindler 1987).

Los modelos {enomenológicos ya {ueron discutidos en el
Capitulo 2. Sobre su desarrollo y aplicación versa el resto del
presente trabajo de tesis.

1’..2. Materiales y Métodos

[LI-l.

r)
.'_ .1. Lagos y embalses muestreados

Durante los veranos de 1984 a 1987 fueron muestreados, por
una única vez, un total de 111 lagos y embalses de Argentina
ubicados entre las latitudes 24 y 55 oS y las longitudes 57 y
72 ow (Tabla 1, Fig. 16), cubriendo un amplio rango de
características climáticas, morfométricas y edaficas (geología y
tipo de suelo de las respectivas cuencas de drenaje). Seis de los
mismos, ubicados en la Provincia del Chubut, fueron muestreadus
estacionalmente durante dos años consecutivos. Ambosmuestreos
fueron realizados durante el desarrollo de dos proyectos de
investigación elaborados y dirigidos por el autor (Quirós 1981,
Quirós 1985), y parte de la información obtenida fue publicada
con anterioridad (Quirós 1984; Quirós y Drago 1985; Quirós y Cuch
1985; Menu Marque y Marinone 1986; Quirós y Baigún 1986; Quirós
et al. 1986; Quirós 1987; Quirós 1988a; Quirós 1988b; Quirós et
al. 1988; Quirós 1989). Los muestreos fueron realizados por el
Instituto Nacional de Investigación y Desarrollo Pesquero y conto
con la participación de la Provincia del Chubut.

El conjunto de lagos y embalses es altamente heterogéneo en
sus características climáticas, morfométricas, hidrológicas y
edáficas. Incluye lagos de origen glacial en los Andes
Patagónicos, lagos y embalses de la Planicie Patagónica y la
Tierra del Fuego, lagos muypoco profundos (lagunas) de la
pampasia, y lagos y embalses de la región árida del centro-oeste
y noroeste de Argentina. Este conjunto también incluye un lago de
alta montaña, un lago ácido por influencia volcánica y algunos
lagos salinos (Tabla 1).
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el territorio de Argentina.
Figura 16. Ubicacion de los 111 lagos y embalses muestreados en
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3 2 2. Toma de información

Para los lagos, las estaciones de muestreo limnológico
fueron ubicadas en la parte más profunda del mismo, y para los
embalses en una estación ubicada entre 500my 2km aguas arriba de
1a presa (estación "de integración") dependiendo del tamaño de]
mismo. En los lagos con morfología tal que más de un "cuenco"
pudo identificarse "a priori", fueron muestreadas, en general,
dos estaciones. Se pretende así que los muestreos realizados
representen la zona pelagica de los lagos y embalses durante el
verano.

El área superficial, latitud y elevación fue obtenida a
partir de la literatura y de mapas en escalas 1:50000, 1:100000
1:250000 (Quirós et al. 1983). La información sobre la
morfometria de lagos fue obtenida de la literatura y a partir de
sondeos batimétricos en 47 lagos. Los mismos fueron realizados
con una ecosonda SIMRADSkipper 411 y sonda escandallo (Quirós
1988c). Para la mayoria de los embalses la profundidad media fue
estimada a partir de las curvas de nivel previo a] embalsadu
(Quirós et al. 1983). Para 8 lagos, la profundidad media fue
estimada a partir de regresiones de profundidad media versus area
superficial para lagos situados en la mismaregión, y a partir de
relaciones entre la profundidad media y la profundidad máxima
obtenida en los muestreos (üuirós 1988b; Quirós información nn
publicada). La temperatura media anual del aire, el período libra
de heladas y las precipitaciones medias anuales fueron obtenida;
a partir de información proporcionada por el Servicio
Meteorológico Nacional y recopilada en Quirós et al. (1983). El
tiempo de permanencia del agua en 51 ambientes fue obtenido de l¿
literatura o calculado a partir de información proporcionada por
la empresa Agua y Energía Electrica (Quirós et al. 1983).

En cada uno de los ambientes muestreados se realizaron
perfiles de temperatura, Hígenodisuelto, conductividad
eléctrica, pHy alcalinidad total. Hasta los 25 m de profundicad
se usd una sonda Hydrolab Surveyor. Las muestras de agua, entre
superficie y fondo, fueron tomadas con una botella plastica tipo
Friedinger (Golterman et al. 1978).

La transparencia del agua fue obtenida con un disco de
Secchi de 25 cm de diámetro, blanco y negro por cuartos. El color
real fue determinado por comparación colorimétrica en el campo,
en la escala del p1atino—cobalto (APHA1975), y sobre agua
filtrada a través de filtros Millipore de 0.45 pmde poro,
equipo Merck Aquaquant 14421. Sobre las muestras tomadas
distintas profundidades se realizaron, en el campo, las
siguientes determinaciones: conductividad electrica a 20 oC, con
conductfmetro portátil Antares II, calibrado "in situ" con
soluciones de HC] en el rango de medición.



Tabla l. Características eorfoletricas, clilaticas, lullnicas, niveles de nutrientes y de pigaentos
lotosint'eticos en lll lagos y eebalses de Argentina. Ver definición de variables y de unidades
utilizadas en Tabla 2.

A ZHEAN LM ALT SDL ÏEHP ÏA ¡20

l El Níhuil 96.00 4.00 35.70 1325.00 5.80 11.00 0.69 1030.00
2 Valle Grande 5.10 33.00 34.80 914.00 4.90 13.00 0.78 1330.00

3 Los Reyunos 7.50 33.30 34.65 99l.00 4.00 13.00 1.26 1060.00
4 Agua del Ïoro 10.50 36.20 34.62 1339.00 4.90 12.00 1.28 900.00
5 El Dialante 13.40 38.60 34.17 3250.00 4.90 3.00 1.06 370.00
6 El Carrizal 32.00 12.20 33.33 790.00 1.90 15.00 1.32 1100.00
7 UlllII 32.00 “.00 31.53 768.00 1.27 17.30 1.67 440.00
B La Florida 7.00 l5.00 33.18 l032.00 3.20 16.00 1.20 137.00

9 San Felipe 15.40 7.10 32.78 843.00 0.90 16.50 2.21 320.00
10 La Vina 10.50 23.00 31.95 346.00 2.20 16.90 1.05 142.00
ll Rio Ïercero 54.30 13.50 32.22 661.00 2.50 16.70 1.40 153.00
12 Los Holinos 24.50 16.30 31.63 770.00 2.30 16.00 0.84 80.00

13 San Roque 24.80 14.10 31.42 640.00 2.40 17.00 1.14 148.00
H Cruz del Eje 13.50 9.50 30.77 500.00 1.10 19.30 2.20 270.00
15 Anzulon 5.50 4.90 30.08 ‘ 575.00 0.28 19.00 8.00 2650.00
16 El Saladillo 4.60 3.00 31.00 600.00 0.30 19.00 3.11 8500.00
17 Portezuelo 2.50 3.30 30.67 750.00 0.30 [8.00 6.13 3200.00
IB Los Sauces 1.50 8.10 29.42 847.00 0.70 20.40 3.28 530.00

19 Las Pirquitas 2.80 26.80 28.33 759.00 0.78 20.00 1.86 200.00
20 Suaaopa 2.20 10.00 27.95 516.00 0.90 20.00 2.31 230.00
21 El Cadillal 13.50 22.20 26.62 611.00 0.45 19.00 2.2| 470.00
22 La tienaga 2.80 9.30 24.47 1212.00 1.00 17.50 1.43 160.00
23 Las Maderas 9.60 31.30 24.45 1105.00 1.40 18.00 1.39 158.00
24 El Rodeo 0.09 3.60 24.12 1446.00 0.85 16.00 0.79 90.00
25 Conedero 0.12 4.00 24.12 1446.00 1.20 16.00 0.92 100.00
26 Cabra Corral “5.00 27.00 25.30 1037.00 2.10 17.00 2.06 360.00
27 Calpo Alegre 3.20 14.40 24.63 1200.00 1.20 l9.00 0.77 95.00
29 Rio Hondo 330.00 5.30 27.50 275.00 0.40 20.00 2.44 495.00
29 Har Chiquita 1984.00 7.30 30.70 69.00 1.10 13.50 4.25 41000.00
30 Salada Grande 48.10 2.00 36.92 2.00 4.60 14.50 4.07 3100.00
31 Los Horcones 2.00 1.30 37.00 5.00 0.65 14.50 10.26 7000.00
32 Chascolus 28.70 1.50 35.60 7.00 0.15 16.50 5.05 710.00
33 Lobos 7.50 1.20 35.27 20.00 0.25 16.00 7.21 1850.00
34 Navarro 2.10 0.70 35.05 30.00 0.17 16.30 8.56 1250.00
35 Honte 6.40 1.40 35.45 20.00 0.70 16.00 5.25 720.00
36 Las Hulitas 1.40 1.50 35.43 40.00 0.65 15.50 10.37 1250.00
37 Las Chilcas 10.00 1.50 35.78 55.00 1.05 15.50 10.15 2050.00
33 Indio Huerto _6.30 1.60 35.45 35.00 1.00 16.00 10.48 2700.00
39 La Tablilla 12.90 1.10 35.60 9.00 2.10 16.00 6.07 1250.00

40 Carpincho 4.40 1.20 34.58 70.00 0.60 15.80 18.20 4200.00
41 Goeez 36.60 1.10 34.63 75.00 0.l8 15.80 23.97 6900.00
42 Helincue 49.20 3.20 33.72 97.00 0.15 16.50 47.50 6700.00
43 Dulce 49.00 3.80 38.05 230.00 l.10 15.00 1.77 6100.00

44 Urrelauquen 62.90 1.60 38.03 230.00 0.83 15.00 1.65 4500.00
45 Del Honte 80.10 5.20 37.00 ¡00.00 0.50 15.00 15.90 9200.00



Ïabla l. lcnnt.)

A ZHEAN LM ALI SDI. TEHP TA K20

46 Cochica 36.60 1.90 36.92 103.00 0.45 15.00 9.43 ¡550.00
47 Alsina 25.70 1.10 36.88 105.00 0.30 ¡5.00 7.14 “50.00

4B Epecuen 45.00 4.0000 37. 95.00 0.20 15.00 36.70 1140000.
49 La Dulce 2.50 2.70 37.06 93.00 0.25 15.00 23.72 16000.00
50 Del Venado 25.30 3.80 37.09 97.00 0.28 l5.00 25.15 ¡9200.00

5l Pique 6.40 2.50 33.05 250.00 0.33 14.00 16.30 1850.00
52 Saavedra 4.50 2.70 38.03 253.00 0.52 14.00 5.23 560.00
53 Sauce Grande 18.20 2.10 38.95 ll.00 0.35 14.50 4.8| 660.00
54 Blanca Grande 4.10 1.50 36.47 ¡00.00 0.20 15.00 6.08 950.00
55 La Brava 4.30 3.40 37.99 70.00 1.40 14.00 5.l9 520.00
56 Los Padres 2.90 2.70 37.87 50.00 2.90 13.80 4.65 560.00

57 La Liapia 5.60 1.90 35.62 10.00 0.15 16.50 9.l4 1320.00
58 Agrio 9.70 50.80 37.86 1650.00 9.00 6.00 0.00 1950.00
59 Pellegrini 100.70 9.40 39.4! 270.00 2.00 14.50 1.84 3200.00
60 Hari llenuco 174.00 79.40 30.50 421.00 8.50 13.00 l.08 l90.00
61 Los Barreales 411.00 60.30 38.53 422.00 2.10 13.00 1.04 190.00
62 Blanca 17.00 8.40 39.05 1230.00 5.50 10.00 9.62 780.00
63 Aluaine 57.00 69.40 30.92 1125.00 13.30 4.00 0.25 30.00
64 Raeos llexia 816.00 24.70 39.42 381.00 4.00 12.00 0.58 80.00

65 Norguinco 5.40 4l.90 39.15 1025.00 7.80 3.00 0.35 34.00
66 Duillen 23.00 59.00 39.42 975.00 16.50 4.00 0.26 27.00

67 Huechulafquen 78.20 142.40 39.77 975.00 7.50 5.00 0.32 39.00
6B Lacar 49.00 l66.00 40.17 625.00 14.50 5.00 0.49 48.00

69 Nahuel Huapi 557.00 l57.00 40.88 764.00 12.50 5.00 0.22 30.00
70 lle Luan 0.60 6.40 41.49 1000.00 0.60 9.60 3.31 370.00
7l Gutierrez 16.40 79.70 41.20 750.00 10.50 5.00 0.49 52.00
72 Hascardi 39.20 lll.00 41.30 750.00 9.50 5.00 0.26 37.00
73 Buillello 5.40 61.30 41.39 326.00 11.00 5.00 0.35 46.00
74 Stelfen 6.30 46.70 41.52 525.00 13.00 6.00 0.33 40.00
75 Las Chultas 0.60 ll.40 42.17 585.00 9.00 7.00 0.71 74.00
76 Epuyen 17.40 92.40 42.17 250.00 ¡9.00 5.00 0.47 50.00
77 Puelo 44.00 lll.40 42.17 150.00 7.00 5.00 0.30 36.00
78 Lezaea 7.50 36.00 42.45 750.00 16.00 6.00 0.79 72.00
79 Rivadavia 21.70 103.70 42.57 527.00 “.50 5.00 0.35 45.00
80 Esquel 2.90 2.10 42.86 650.00 2.80 8.00 1.67 ¡64.00
Bl Verde 1.40 lB.30 42.72 520.00 11.00 5.00 0.37 43.00

B2 Fl. Meghino 65.00 24.60 44.l0 169.00 2.20 11.00 1.75 2l6.00
83 Futalaufquen 44.60 lOl.lO 42.83 518.00 l4.00 5.00 0.20 39.00
B4 Largo 2.80 ¡9.50 42.90 800.00 l3.50 5.00 0.61 Sl.00
65 Aeutui Guilei 86.70 64.70 42.88 502.00 10.50 5.00 0.26 38.00
B6 Cronoaetro 5.80 4.40 43.25 850.00 1.20 8.00 3.07 244.00
B7 Rosario l4.50 24.90 43.25 650.00 5.90 8.00 l.16 116.00
BBHusters 414.00 20.00 45.37 275.00 1.20 10.90 3.7| 446.00

B9 Colhue Huapi Bl0.00 2.00 45.50 265.00 0.07 10.90 10.35 1306.00
90 Brecha. 0.30 3.30 42.90 430.00 1.50 6.00 ¡.08 ¡05.00



Tabla l. (cont.)

A ZHEMI LM ALÏ SDL ÏEHP ÏA ¡(20

9| Zeta 0.80 5.90 42.83 950.00 3.60 3.00 2.40 229.00
92 Blanco 31.70 0.70 45.90 550.00 0.03 5.00 34.90 3997.00
93 Fontana 81.50 79.00 44.93 930.00 14.50 5.00 0.25 25.00
94 La Plata 76.00 97.00 44.87 940.00 12.60 5.00 0.18 20.00
95 Pico l 12.00 41.00 44.25 550.00 12.90 5.00 0.4| 47.00
96 Pico 3 4.50 3.80 “.20 550.00 3.15 5.00 0.4| 43.00
97 Pico 4 5.30 6.80 44.27 550.00 12.00 5.00 0.29 29.00
9B Los Ninos 0.70 4.30 44.02 900.00 12.00 7.00 0.39 39.00
99 Buichaura 2.50 3.40 43.55 900.00 5.00 7.50 7.05 1281.00

100 Hillioanco 0.60 6.40 42.88 700.00 4.00 8.00 2.21 572.00

101 Los Mosquitos 4.60 6.10 42.50 500.00 0.90 7.00 0.94 92.00
102 Cholila 17.50 48.50 42.47 540.00 11.50 5.00 0.31 41.00

¡03 Ïerraplen 2.70 3.50 42.98 750.00 1.10 6.00 0.82 79.00
104 Posadas 45.30 31.20 47.50 112.00 1.90 7.00 2.08 208.00
105 Cardiol 460.00 49.10 98.95 275.00 1.90 7.50 20.10 3530.00
lOb Roca 6.40 22.40 50.53 200.00 4.20 5.50 0.46 52.00
107 San Luís 6.00 1.10 53.92 15.00 0.28 5.40 3.07 490.00
¡00 Yehuin 43.50 42.70 54.37 241.00 13.80 5.50 1.09 165.00

109 Fagnano 580.00 80.70 54.57 140.00 11.50 5.50 0.48 74.00
HO Escondido 7.00 33.00 54.65 142.00 8.30 5.50 0.62 91.00
lll Argentino 1466.00 150.00 50.25 197.00 ¡.10 6.00 0.26 33.00



Ïlbli l. Características Iorfoletricas, clioiticas, luoínicas, niveles de
nutrientes y de pigoentos fotosínteticos en lll lagos y enbalses de Argentina.
Ver definición de variables y unidades utilizadas en tabla 2. (conil

TP IGN CHL TN/IP A/A _ CIC

l El Nihuil 17.50 29.00 1.30 66.00 0.07 2.68
2 Valle Grande 8.50 14.00 1.16 32.00 0.06 1.83

3 Los Reyunos 8.50 21.00 1.45 106.00 0.14 2.05
4 agua del loro 5.10 13.00 1.11 l29.00 0.16 1.97
5 El Diaoante 10.50 22.00 0.67 89.00 0.3i 4.65
6 El Carrizal 12.50 22.00 4.79 74.00 0.13 3.65
7 Ulluo 17.00 20.00 0.93 60.00 0.49 2.57
B La FloriJ4 14.50 23.00 3.79 66.00 3.69 3.06

9 San Felipe 40.50 76.00 50.75 64.00 1.2| 1.62
10 La Vine 25.00 37.00 6.65 56.00 2.51 1.41
ll Rio lercero 24.00 36.00 19.54 57.00 5.00 2.52
12 Los Holinos 26.00 29.00 14.10 44.00 6.77 3.12

13 San Roque 28.00 45.00 9.04 59.00 3.06 2.27
14 Cruz del Eje 22.00 27.00 5.60 48.00 4.02 1.86
15 Anzulon 477.00 75.00 4.00 6.00 0.60 0.19
16 El Saladillo 320.00 352.00 218.10 35.00 0.04 0.19
17 Portezuelo 79.00 125.00 25.10 59.00 0.33 0.18
IB Los Sauces 96.00 59.00 37.40 24.00 1.27 0.72

19 Las Pirquitas 44.00 49.00 15.40 40.00 4.37 1.99
20 Suoaopa 54.00 61.00 24.60 40.00 9.83 2.31
21 El Cadillal 59.00 35.00 3.75 26.00 1.15 1.63

22 La Cienaga 25.00 45.00 7.35 66.00 3.84 8.05
23 Las Haderas 23.00 35.00 ¡3.30 50.00 4.37 5.96
24 El Rodeo 15.00 63.00 15.40 147.00 7.69 5.76
25 Coledero 18.00 36.00 22.50 76.00 4.90 8.67
26 Cabra Corral 16.00 37.00 7.10 87.00 1.89 1.75

27 Coopo Alegre 58.00 62.00 23.70 37.00 2.69 7.07
29 Rio Hondo 322.00 61.00 10.35 7.00 ¡.04 1.40

29 Har Chiquita 95.50 204.00 38.50 78.00 0.01 0.08
30 Salida Grande 53.00 161.00 1.58 113.00 0.16 0.25
31 Los Horcones 264.00 233.00 15.66 33.00 0.08 0.30
32 Chascolus 230.00 169.00 57.30 27.00 1.67 0.3|
33 Lobos 285.00 359.00 ¡66.20 47.00 0.48 0.29
34 Navarro 350.00 434.00 112.70 46.00 [.45 0.27
35 Honte 245.00 165.00 40.60 25.00 1.82 0.33
36 Las Hulitas 102.00 283.00 i 24.06 103.00 2.12 0.2
37 Las Chilcas 81.00 220.00 13.50 101.00 0.8| 0.22

3B Indio Huerto 119.00 192.00 12.60 60.00 0.62 0.22
39 La lablilla 23.00 92.00 2.03 145.00 0.67 0.2|
40 Carpincho 1298.00 299.00 82.40 9.00 0.63 0.10
41 Gone! l250.00 762.00 405.30 23.00 0.43 0.05
42 Helincue 7912.00 240.00 5.7i 1.00 1.42 0.01
43 Dulce 25.00 78.00 12.80 116.00 0.03 1.01

44 Urrelauquen 39.00 53.00 7.60 70.00 0.03 0.92
45 Del Honte l57.00 300.00 89.00 71.00 0.2| 0.05



ïabla l. (COMJ

IP ION CHI. TN/TP MA CIC

46 Cochico 181.00 281.00 93.20 58.00 0.98 '0.lS
47 Alsina 207.00 292.00 120.80 52.00 1.35 0.2|

48 Epecuen 1608.00 316.00 55.40 7.00 0.03 0.00
49 La Dulce 398.00 363.00 “5.10 34.00 0.13 0.03
50 Del Venado 456.00 339.00 153.40 28.00 0.12 0.03

Si Pique 127.00 278.00 46.70 81.00 1.98 0.l2
52 Saavedra 72.00 117.00 23.80 60.00 3.14 0.26
53 Sauce Grande 246.00 ¡36.00 37.90 21.00 1.48 0.48
54 Blanca Grande 250.00 185.00 67.40 27.00 1.06 0.21
55 La Brava 138.00 79.00 7.87 16.00 3.96 0.26
56 Los Padres 124.00 73.00 3.14 22.00 2.85 0.25

57 La Liapia 1137.00 173.00 8.57 6.00 1.46 0.06
58 agria 238.00 21.00 0.61 3.30 0.00 3.02
59 Pellegrini 23.50 45.00 14.07 71.30 0.06 0.30
60 Hari Henuco 3.50 6.00 0.66 63.70 ¡.18 2.22
61 Los Barreales 8.50 12.00 l.73 52.60 1.38 3.32
62 Blanca 102.00 “5.00 1.43 42.00 6.27 0.67
63 Aluaine 2.50 14.00 0.3| 200.30 7.94 4.39
64 llanos Hexia 9.00 15.00 2.16 62.00 2.87 3.25

65 Norquinco 4.50 17.00 0.43 140.50 9.68 4.14
66 Guillen 3.00 6.00 0.29 74.40 7.92 3.26

67 Huechulafquen 13.50 14.00 0.74 38.50 3.13 2.1]
68 Lacar 3.50 21.00 0.37 223.20 10.43 2.87

69 Nahuel Huapi 3.80 15.00 0.41 146.90 5.57 3.67
70 Ne Luan 68.00 40.00 23.75 26.30 2.77 1.78
71 Gutierrez 2.00 14.00 0.39 260.40 7.8% 6.8l
72 Hascardi 3.30 9.00 0.22 101.40 ¡0.18 5.58
73 Guillelao 4.00 14.00 0.55 130.20 3.15 4.28
74 SteHen 3.00 13.00 0.21 161.20 4.26 3.39
75 Las Chultas 9.00 29.00 0.69 119.90 15.43 15.97

76 Epuyen 1.00 9.00 0.16 334.90 5.05 4.65
77 Puelo 2.50 9.00 0.23 133.90 5.99 6.91
7B Lezaaa 4.00 20.00 0.74 ¡86.00 16.33 1.96
79 Rivadavia 2.50 17.00 0.35 253.00 4.33 3.9i

BOEsquel 74.00 72.00 4.13 35.00 10.53 3.70
El Verde 4.00 23.00 0.69 214.00 6.76 5.5i

82 Fl. Aaeqhino 43.40 41.00 2.17 63.40 3.98 1.33
83 Futalaufquen 2.00 13.00 0.50 201.90 3.19 3.39
84 Largo 6.70 21.00 0.49 ll6.60 5.98 1.32
BS Aautui Ouiaei 3.00 22.00 0.68 272.80 3.74 5.51
B6 Cronuaetru 294.00 120.00 9.56 15.20 11.8! 2.76
B7 Rosario 20.20 33.00 1.69 76.60 24.13 5.40
BBHusters 29.80 52.00 7.09 65.90 4.20 0.71

B9 Culhue Huapi 606.00 127.00 17.00 7.50 1.69 0.26
90 Brecha- 42.BO 45.00 12.00 39.10 25.71 2.22



Iihla l. (cant)

TP TUN CHL IN/TP A/A C/C

9! Zeta 91.80 63.00 6.60 25.50 26.56 2.23
92 Blanco 1550.00 411.00 77.80 8.00 3.67 0.15
93 Fontana 5.50 20.00 0.28 126.00 7.El 1.36
94 La Plata 5.50 20.00 0.26 12b.00 4.86 1.13
95 Pico l 8.50 28.00 0.92 133.00 8.04 3.02
96 Pico 3 33.00 41.00 2.83 47.00 6.3| 1.07
97 Pico 4 8.50 24.00 1.81 119.00 13.61 1.4|
9B Los Ninos 5.50 22.00 0.47 133.00 19.50 0.98
99 Ouíchaura 38.00 83.00 1.10 75.00 1.62 0.38

100 Hillinanco 25.00 38.00 7.16 58.00 1.13 3.79

101 Los Hosquitos 29.50 61.00 54.10 76.00 12.37 3.99
102 Chulila 8.50 17.00 0.33 93.00 6.74 10.94

103 Ierraplen 29.50 69.00 20.10 81.00 15.47 1.86
104 Posadis 6.00 5.00 0.37 31.00 4.90 2.42
105 Cardiel 276.00 31.00 0.43 4.00 0.73 0.05
106 Roca 6.00 5.00 1.72 31.00 4.09 7.25
107 San Luis 150.00 213.00 41.80 50.00 0.96 0.84
IOBYehuin 3.00 14.00 0.35 174.00 1.91 2.30

109 Fagnanu 2.00 11.00 0.49 205.00 1.81 2.70
110 Escondido 4.00 11.00 1.23 102.00 1.60 5.24

lll Argentino 3.00 10.00 0.30 ¡24.00 1.40 6.20
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—pH y alcalinidad, con analizador de iones ORION407 y
electrodo de vidrio, titulación potenciométrica según
Golterman et al. (1978).

turbidez, con sonda HORIBA,modelo U7, calibrada "in
situ", en NTU (APHA1975).

- oxígeno disuelto con analizador de iones ORION407 y
electrodo especifico ORION97-08, controlado por el método
de Winkler, modificacioh de la ¿Cida sódica según APHA
(1975).

- dureza total con test Merck, modelo Aquamerck 8039.

Muestras superficiales, obtenidas a 0.5 mde profundidad,
fueron trasladadas al laboratorio de campañapara su
acondicionamientoy filtración.

- Una alícuota de un litro fue conservada a 1"4 oC para la
determinacióh de los iones mayores.

- Una alícuota de un litro, con el agregado de 0.8 ml de
H2SO4conc., fue conservada a 1-4 oC para la posterior
determinación de nutrientes totales.

- Unaalícuota de uno o dos litros fue filtrada a través de
filtro de membranaMillipore de 0.45 Pm de diámetro y
conservada a 1v4 oC para la determinación del total de
sólidos disueltos.

Las muestras fueron conservadas en un “freezer” portátil por
un lapso no mayor de 20 días,l transcurrido el cual fueron
enviadas al laboratorio para su análisis.

—Para la determinación de pigmentos fotosíntéticos, s
filtraron entre 0.5 y 5 litros a través de filtros d
fibra de vidrio Whatman GF/C con MQCOEpara evitar l
acidificacidh.-Fueron conservados en la oscuridad a
1-4 oC, bajo sustancia desecante, por un lapso no mayor
20 días hasta su extracción.

fi
.3
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. . . / . . I . .¿.2.t. DeterminaCionde pigmentos fotosinteticos, nutrientes
totales y sólidos disueltos.

La acetona 90%es uno de los solventes más ampliamente
utilizados para la extracción de pigmentosfotosínteticos y su
posterior determinación espectrofotométrica (Golterman et al“
1978), en particular para las comunidadesfitoplanctónicas. Su
ventaja principal es que se posee información de mayor calidad
relativa sobre las propiedades espectrales de los pigmentos
cloroffticos (Vernon 1960). Sin embargo, en los últimos anos
ha acumulado evidencia sobre deficiencias en su capacidad de
extracción, especialmente para poblaciones algales naturales
(Shoaf y Lium 1976; Stauffer et al. 1979).

Tanto la clorofila a comosu principal producto de
degradación, la feofitina a, tienen sus máximosde absorcidn
cerca de los 665 nm (664 y ¿66 nm respectivamente en acetona
90%). El corrimiento en la absorbancia a 665 nm, producido por
acidificación, se usa para calcular la cantidad de clorofila a
presente en la muestra original, esto último parece no ser válido
para solventes tales comometanol o etanol con superior capac1dad
de extracción (Marker y Jinks, 1982). Por lo anterior se optó por
utiliaar una mezcla 1:1 de acetona 90%y dimetilsulfónido
reportada comode superior capacidad de extracción que la acetona
90%y con propiedades espectrales (coeficiente de absorción)
similares a la misma (Shoaf y Lium 1976; StauFfer et al. 1979),
especialmente con las algas verdes (Clorophyceae).

Los {iltros fueron colocados en 40 cm3de solvente, acetona
90%y dimetilsulióxido (1:1), previamente neutralizado con
dietilamina (1 ml/litro solvente) y enfriado, y permanecieron en
la oscuridad a 5 oC por unas 24 hs. Se agitaron y se los dejó por
otras 24 horas en las mismascondiciones hasta su lectura a
temperatura ambiente. Las lecturas se realizaron a 665 y 750 nm
en celdas de 50 mmde paso óptico. Posteriormente, se acidificó
con HCl 4 M (0.1 ml/lO ml) y se volvieron a leer a 665 y 750 nm.

Las concentraciones de clorofila equivalente (pigmentos
totales), clorofila a y feopigmentos fueron calculadas según
Golterman et al. (1978).

El fósforo total-(TP) se determinó, previa digestión de la
materia organica con persulfato de potasio, por el método del
ácido ascórbico corregido por turbidez (APHA1975).

El nitrógeno orgánico total (TUN)fue determinado por el
método de Hjeldahl (micro) según Solterman et al. (1978). El
amonioresultante de la digestión se determinó con electrodo



-79

específico ORION95-10 en las regiones patagóhica y pampasica, y
con el métododel fenol-hipoclorito en las regiones centrowoeste
y noroeste.

La concentración de nitratos fue determinada con un
electrodo ORIOND7 93-07 y la de nitritos por el método de
diazotación (APHA1975) sólo para las regiones centro-oeste,
noroeste y patagónica, con excepcion de Santa Cruz y Tierra del
Fuego. Para estas últimas, y la región pampásica, la
concentración de nitritos y nitratos fue estimada comoel 20%del
nitrógeno orgánico total (Quirós 19BBa).

El carbono orgánico total (TOC)se determinó como demanda
quimica de oxígeno a la oxidación por dicromato (Maciolek 1962) y
espectrofotometria, según Golterman et al. (1978).

\

El total de sólidos disueltos se determinó por evaporación
105 oC hasta peso constante, de la muestra filtrada a través de
filtro de 0.45 u de poro. Posteriormente se determinaron a 180 oC
y a 550 oC previa calcinación.

Lu

Las concentraciones de carbonato y bicarbonato se
determinaran según Golterman et al. (1978) por titulación con
ácido. Las concentraciones de sulfato y cloruro se determinaron
según APHA(1975), las de calcio y magnesio por titulacidh con
sustancias acomplejantes (EDTA,Golterman et al. 1978). Las
concentraciones de sodio y potasio se determinaron por
espectrofotometria de llama (APHA1975). Las determinaciones de
los iones mayores fue realizada por el laboratorio de la
Provincia del Chubut con excepción de los ambientes de la
Provincia de Santa Cruz y el Territorio de Tierra del Fuego.

3.2.4. Conformación de la base de datos para N=111.

Las variables, simples y compuestas, utilizadas en el total
de los análisis realizados se presentan en la Tabla 2.

Las concentraciones de nitratos y nitritos sólo fueron
utilizadas para el cálculo del nitrógeno total (TN)a ser
utilizado en la relación TN/TP.

Las variables que en los análisis preliminares no mostraron
relaciones significativas con CHLo con los residuos de las
regresiones entre CHLy los niveles de nutrientes, tales comola
composición genérica del fitoplancton o la composición espechiua



Tabla 2. Total de variables analizadas.

variable descripción unidades

CHL clorofila total mg.m-3

CHLa clorofila a mg.m-3

TP fósforo total mg.m-3

TUN nitrdbeno orgánico total PH

TOC carbono orgánico total mg.m-3

TN/TP relación entre TNy TP (relación molar)

SDL lectura del disco de Secchi m.

TURB turbidez NTU

CHLA/CHL indicador del apartamiento de la regresión
CHLversus SDL, para lagos sin interferen
cias de turbidez no algal o color. 

A área superficial km2

ZHEAN profundidad media m

VOL volumen hm3

Tw tiempo medio de permanencia del agua año

PPN precipitación media anual mm

TEMP temperatura media anual del aire C

Ts temperatura superficial durante el muestreo C

Tb temperatura de fondo durante el muestreo C

FFP período libre de heladas día
LAT latitud oS

ALT altitud m

DOs concentración de oxígeno disuelto en superficie durante el muestreo



Tabla 2. cont.

variable descripción unidades

DOb concentración de oxígeno disuelto en la in
terfase agua-sedimento mg.L-1

COLOR color real del agua Hazen

K20 conductividad eléctrica a 2006 PS.cm-1
TDS total de sólidos disueltos (10500) mg.L-l

TA alcalinidad total meq.L-l

HARD dureza tota] meq.L-l

pH -log CH+J 

(CDS=) concentración de carbonato meq.L-l

(H003-) concentración de bicarbonato meq.L-l

(Cl-) concentración de cloruro meq.L-l

(SD4=) concentración de sulfato meq.L-l

(Ca+2) concentración de calcio meq.L-1

(Hg+2) concentración de magnesio meq.L-l

(Na+) concentración de sodio meq.L-l

(K+) concentración de potasio meq.L-1

A/A (C03=)+(HCD3-) / (Cl-)+(SO4=)

C/C (Ca+2)+(Mg+2) / (Na+)+(K+)

CPUE captura total de pecas kg/batería.noche

CPUEA captura de aterinidos kg/batería.noche
ZATE CPUEA/CPUE

MAZOOA abundancia del macrozooplancton ind.L-l

HIZDOA abundancia del microzooplancton ind.l_-l



Tabla 2. cont.

variable descripción unidades

MAZOOB biomasa del macrozooplancton (peso seco) Pg.L-l

HIZODB biomasa del microzooplancton (peso seco) Pg.L-l

MASI MAZÜDB/MAZOOA Pg/ind.

MIS] HIZOOB/MIZODA Pg/ind.

FITO abundancia del fitoplancton ind.L-1

CYAND abundancia de Cyanophyceae ind.L-1

CHLORO abundancia de Chloraphyceae ind.L-1

BACI abundancia de Bacillariophyceae ind.L-1

CHRYSD abundancia de Chrysophyceae ind.L-l

EUGL abundancia de Euglenophyceae ind.L-1

XANTHD abundancia de Xanthophyceae ind.L-1

DIND abundancia de Dinophyceae ind.L-1



de la captura de peces (Quirós et al. 1988) no fueron incluidas
en el presente trabajo. Aquellas variables que presentan
evidentes relaciones significativas con CHLtal comola
abundancia total del fitoplancton o las de las clases algale: má;
abundantes solo fueron incluidas con el fin de analizar su grado
de relación, y las posibles causas de ella, sin entrar en un
estudio de las determinantes ambientales de la composición del
fitoplancton (Egüés en preparacion).

Comoestimador de la turbidez de caracter inorgáhico y del
color real del agua, limitantes de la producción primaria por
efecto de disminuir la transparencia del agua, se utilizó el
cociente entre la concentracidh de clorofila estimada a partir Hu
la regresión de CHLen SDL (CHLA)para un conjunto de lagos sin
niveles apreciables de turbidez inorgánica, con TN/TP 35,
profundidad media mayor que la lectura del disco de Secchi
(ZMEANF SDL) y con color real del agua menor a 100 Hazen, y la
concentracidh efectivamente medida en el lago (DHL).

Comoindicador de la estructura de la comunidad de peces
(composición en especies) fue utilizada la variable definida como
la relación entre la biomasa de peces de la familia Atherinidaa y
la biomasa total de peces, ZATE= CPUEA/ CPUE (Quirós, 1989).
Comoindicadores de la estructura de tamaños de la comunidad
zooplanctónica, se definieron dos nuevas variables, MASIy MISI,
comorelacidh entre la biomasa y la respectiva abundancia (Quirós
1988€). Se pretende que estas variables son correlatos del tamano
medio del macro y microzooplancton respectivamente, en los lagos
y embalses muestreados. En rigor, representan el peso individual
medio del macro y microzooplancton expresado comopg de peso seco
por individuo (Quirós 1988c).

La información limnológica correspondiente a los seis lagos
de la Provincia del Chubut corresponde a Scapini et al.
(información no publicada), la información sobre abundancia y
biomasa del micro (rotfferos y nauplii) y macrozooplancton
(copepoditos, copépodos adultos y cladóceros) a MenuMarque y
Marinone (información no publicada), y la abundancia y
composición genérica del fitoplancton a Egüés (información no
publicada), a quienes se reitera el agradecimiento por la
autorización para el uso de la mismaen los análisis realizados.

q Í . . . .3.2.5. Analisis de la 1nformac1ón.

La base total de datos es sumamenteheterogénea en lo que
respecta a Sus caracteristicas morfometricas, climáticas,
edáficas e hidrológicas. La homogeinización paulatina de la misma
se realizó acotando los rangos de variación de las distintas
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lvariables según diferentes procesos de "tamizado de datos“. Qu
una de las distintas rutas de tamizado probadas, es la que se
presenta en la Tabla 3. En ningun caso se utilizaron métodos
estadísticos para tamizado de datos o métodos que pesen
distintamente los ambientes acuáticos considerados.

._
Ü

El análisis exploratorio de la base de datos fue realita.
con el paquete estadístico NumberCruncher Statistical Systu
(NCSS) para IBM PC-XT (Hintze 1985 .

Con el objeto de disminuir la dispersión de los datos du la
variable independiente (CHL),y estabilizar y normalizar su
varianza, esta iue transformada logarítmicamente. Las variables
independientes también fueron log-transformadas en orden de
linealizar las relaciones y de reducir el efecto desproporcionado
de los, en general, pocos ambientes con valores muyaltos de las
mismas (Weisberg 1980; Peters 1986). Salvo que se indique lo
contrario fueron utilizados logaritmos en escala natural (loge).
En todos los casos se estudió la distribución de cada una de las
variables previo y posterior a la transformación. En el caso de
las variables TEMF, FFP, D0s, DOb, Ts, Tb, LAT y CHLA/CHLno fue
necesaria su transformación, y así fueron utilizadas en los
análisis realizados, salvo que explícitamente se indique locontrario.

Debidoa la alta interrelacidh de las variables en la ban
de datos, se optó'por el uso de diversas estrategias de análi
de datos, a saber:

E C.

31 3

a) análisis de correlación y regresión simple, con paulatina
homogeinización de 1a base de datos.

b) ordenación por métodos multivariados.

c) regresión múltiple por métodos "stepwise", de considor="
todos los modelos posibles, y por {orzamiento de entrada
de variables. Se utilizaron también procesos de
homogeinización paulatina de la base de datos.

d) considerando subconjuntos según una o más variables ¡
según distintos niveles de homogeneidad.

Los analisis de correlacióh y de correlación parcial
realizaron según Steel y Torrie (1980). Los análisis de
regresión, simple y múltiple, incluyendo los análisis de
residuos, siguen a Weisberg (1980) y Draper y Smith (1981>.l
aplicación del test generalizado de F para el análisis de ii
covarianza (ANCÜVA)sigue a Neisberg (1980), y Dixon y Masa'
(1965).



Tabla 3. Homogeinización paulatina de la base de datos. Nombrede
la base de datos; N, número de ambientes acuáticos; base de datosoriginal, y condiciones de tamizado de datos.

Base N obtenida a condiciones
partir de

CLOROIII 111 - total

CLORDIOB 108 CLOROIII con ZOO, sin Agrio

MASOB 102 CLÜROIII TN/TP>8

MASOBSDL 93 MASOB ZHEAN>SDL, sin Blanca

CLDZOÜTRI 9B CLDRDIOB CHL‘/CHL<7

HAS22 97 CLOR0111 TN/TP>22

MEN22 14 CLOROIII TN/TP<22

MAS22SDL 89 MAS22 ZMEAN>SDL, sin Blanca

MAS22TRI Bb MAS22SDL sin Ullum, Cadillal y Argentino

MA535 82 CLDRDIII TN/TP>35

MASSSSDL 75 MA835 ZMEAN>SDL, sin Blanca

MAS35TRI 70 HAS3SSDL sin Los Barreales, Ameghino,
Musters, Ullum y Argentino

MEN37 30 CLDRDIII TN/TP<37

MAS37TRI bb MASSSSDL TN/TP>37, CDLDR<100, sin
Ameghino, Musters, Ullum y
Argentino.

MAS37IDN 4B MAS37TRI A/A>1, C/C>l

MAS47IDN 42 MASS7TRI TN/TP>47, A/A>1, C/C>1

CLDTRI22 B4 CLOZDOTRI TN/TP>22, ZMEAN>SDL,sin Blanca

CLDZDD22 83 CLOR0108 TN/TP>22, ZMEAN>SDL,
CHLA/CHL<B,sin Blanca y
Ameghino

CLDZDO35 67 CL020022 TN/TP>35, COLDR<100
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El análisis de componentes principales (PCA)fue realiuado
según Davis (1986). De manera muy general, un problema
multivariado es aquel que esta relacionado con el análisis de p
puntos en un espacio n-dimensional. Un aspecto esencial de un
enfoque multivariado es el de ser base de datos dependiente;
siempre existirá un límite superior para el número p de ohjetor
considerados. Por otra parte, no existe un límite naturalmente
obvio para n, la dimensionalidad del grupo de variables
consideradas. Comose vio en el Capítulo 2, es en principio
posible confeccionar una lista practicamente infinita de
variables. El conocimiento previo sobre el tipo de sistemas del
que se trata permite realiïar una selección previa (cerramiento;
ideales). Un diseño experimental apropiado, cuando este es
relevante, permite disminuir aun mas el numero de variables(cerramientos reales).

Una de las razones por la cual se utilizan métodos
multivariados de análisis de datos es la de reducir la
dimensionalidad o redundancia de una base de datos. También son
comúnmenteutilizados con el objetivo de desarrollar y estudiar
dependencias multivariadas entre grupos de variables y obtener
clasificaciones multidimensionales. Por otra parte, son de
utilidad en el desarrollo de pautas estructurales y como
generadores de hipótesis.

Conel solo fin de representar gráiicamente los niveles de
CHLen el espacio de ordenación obtenido en el espacio de PCA, la
variable CHLtransformada logarftmicamente {ue también ordenada
en 10 conjuntos complementarios, con valores desde 0 a 9.

q...»a.a. Resultados y Discusión.

3.3.1. Análisis de 1a matriz de correlación para N=lll.

La base total de datos está altamente relacionada y los
ambientes con altos niveles de biomasa fitoplanctónica (DHL)
presentan ademásaltos niveles de nutrientes, bajas profundidades
medias y, en general, altas temperaturas (Tabla 4). CHLesta
positivamente relacionada con los niveles de nutrientes. Los
coeficientes de correlación con TUNy TP son de 0.85 y 0.77
respectivamente (N=111,P¿0.001). Las variables relacionadas ron
el total de sólidos disueltos y la salinidad están, al igual quo
los nutrientes, altamente relacionadas con CHL.Los coeficientes
rie cun-relación de esta última con TDS, HBO, TA y HARDson vii-:
D.óó, 0.65, 0.69 y 0.57 respectivamente; todos significaiiurr
Fíü.001. La relación directa de 1a biomasa Fitoplanctóniri con
los niveles de nutrientes limitantes, ídaforo y nitrógeno, ya ha
sido mencionadaanteriormente y se volvera a ella más adelaan.
Desde los trabajos de Sakamoto (1966) y Dillon y Rigler (1974*.



Tabla 4. Matriz de correlacío'n para CLOROIOB(N408), ver definición de variables en Tabla 2.

OHL A ZHEAI SOL TEHP LAT COLOR ALT TA K20

CHL l

A -0.25 l

ZHEAN -0.79 0.38 l

SOL -0.85 0.08 0.75 l
TEHP 0.68 -0.09 -0.51 -0.65 l
LAT -0.44 0.22 0.24 0.36 -0.80 T
COLOR 0.66 -0.l6 -0.68 -0.67 0.52 -0.22 l
ALT -0.36 -0.09 0.53 0.43 -0.27 -0.ll -0.65 l
TA 0.7| -0.09 -0.76 -0.80 0.58 -0.25 0.70 -0.52 l
KZO 0.65 0.05 -0.68 -0.70 0.62 -0.31 0.54 -0.48 0.87 l
TP 0.78 -0.13 -0.0l -0.87 0.58 -0.30 0.74 -0.47 0.89 0.75
TON 0.84 -0.2! -0.B7 -0.79 0.55 -0.30 0.78 -0.53 0.84 0.75
TN/TP -0.48 0.01 0.49 0.59 -0.43 0.20 -0.4B 0.25 -0.67 -0.51
A/A -0.33 -0.26 0.3| 0.35 -0.47 0.26 -0.l7 0.33 -0.4l -0.78
CIC -0.56 -0.08 0.65 0.64 -0.44 0.12 -0.69 0.59 -0.85 -0.80
PPN 0.02 -0.20 0.01 0.11 -0.03 -0.l6 0.26 -0.28 -0.ll -0.l9
VOL -0.58 0.87 0.78 0.45 -0.33 0.27 -0.47 0.22 -0.46 -0.33
VOL/PPM -0.56 0.87 0.75 0.41 -0.31 0.29 -0.50 0.26 -0.42 -0.27
CHL‘ICHL 0.00 0.28 -0.lO -0.44 0.04 0.09 0.16 -0.12 0.30 0.19
OOb -0.38 0.25 0.15 0.21 '0.63 0.71 -0.14 -0.IS -0.lS -0.l9
CPUEA 0.62 -0.15 -0.45 -0.5| 0.52 -0.34 0.38 -0.26 0.47 0.48
¡ATE 0.49 -0.l4 -0.27 -0.38 0.52 -0.43 0.16 -0.0| 0.34 0.45
HAZOOB 0.66 -0.34 -0.74 -0.61 0.33 -0.0B 0.54 -0.46 0.67 0.56
HIIOOB 0.82 -0.24 -0.00 -0.71 0.64 -0.39 0.65 -0.Sl 0.71 0.67
HAS! -0.IO -0.03 -0.12 0.04 -0.29 0.35 0.02 -0.02 0.13 0.02
HlST -0.03 -0.06 -0.13 -0.03 -0.06 0.01 -0.07 -0.02 0.13 0.2|



Ïabla 4. Matriz de correlaciáh para CLDROlOB(N=100). (cont.)

ÏP ÏON TN/TP A/A CIC PPN VOL VUL/PPN CHL‘ICHL 'DÜb

TP l

TDN 0.08 1

ÏN/TP -0.83 -0.4B l
fl/A -0.31 -0.35 0.14 l
C/C -0.79 -0.78 0.56 0.47 - l
PPN -0.04 0.11 0.19 0.20 0.02 l
VOL -0.52 -0.59 0.27 -0.01 0.29 -0.l3 l
VOL/PPM -0.48 -0.59 0.22 -0.05 0.27 -0.32 0.98 l
CHL‘ICHL 0.36 0.13 -0.53 -0.06 -0.30 -0.20 0.14 0.17 l
DOb -0.l7 -0.20 0.07 0.12 0.00 -0.07 0.25 0.25 0.21 l
CPUEA 0.44 0.50 -0.23 -0.32 -0.44 0.01 -0.33 -0.32 -0.09 -0.l7
XATE 0.32 0.33 -0.20 -0.37 -0.32 -0.0B -0.23 -0.2l -0.03 -0.2
HAIUHB 0.66 0.71 -0.40 -0.22 -0.53 0.00 -0.6| -0.59 0.0| -0.10
HIZÜOB 0.70 0.02 -0.36 -0.39 -0.63 0.14 -0.59 -0.S9 -0.06 '0.32
HAS] 0.11 0.12 -0.07 0.12 -0.05 -0.2| -0.09 -0.04 0.09 0.14
HISI 0.16 0.06 -0.21 -0.18 -0.l4 -0.l4 -0.10 -0.07 0.10 0.04

Tabla 4. Hatriz de correlación para CLORDIOBll=lOB). (cont.)

CPUEA IAÏE HAIÜÜB HIZÜOB HASI HISI

CPUEA l

ZAÏE 0.8| l

HAZOOB 0.41 0.23 l

HIZDOB 0.54 0.33 0.74 1

HAS] -0.22 -0.26 0.29 -0.07 l
HIS! -0.01 0.01 0.31 0.06 0.27 l
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que mostraron su validez en estudios comparativas entre lagos.
más de sesenta ecuaciones predictivas relacionando CHLy
nutrientes han sido publicadas (Dillon et a]. 1988).

La relación de CHLcon las variables climáticas TEMPy FFF
es también altamente significativa. Los coeficientes de .
correlación simple de CHLcon TEMPy FFP son de 0.69 y 0.63
respectivamente (P{0.001). Los niveles de precipitaciones medias
anuales (PPN) no están directamente relacionados con CHL
(r = “0.01). Las variables geográficas tales comoLAT,qu está
relacionada inversamente a la temperatura media del aire y a la
intensidad de la radiación solar, y ALT,que esta inversamente
relacionada con la temperatura media del aire, están ambas
relacionadas negativamente con DHL,con r = -O.43 (P<0.001) y
r = -O.4ó (Pfiü.001) respectivamente.

Entre las variables más importantes en determinar la
producción primaria de los ecosistemas terrestres se encuentran
la temperatura y las precipitaciones (Lieth 1973). El efecto de
la temperatura en la producción primaria de ecosistemas acuático:
no ha sido claramente mostrado y actualmente es objeto de
controversia (Brylinsky y Mann1973, Schindler 1978, Brylinsky
1980). Por otra parte, el efecto de su variación con la latitud,
en concomitancia con la radiacidh solar no es fácilmente
separable del de esta última (Straskraba 1980, Straskraba y
Gnauck 1985).

La morfometrfa de los lagos y embalses esta también
relacionada con los niveles de CHLdetectados. La relación de cm
con ZMEANy VOLes inversa y altamente significativa, con r e
—0.79 (Pí0.001) y r = -O.57 (Pá0.001) respectivamente. El áre¿
superficial (A) no presenta una alta correlación con DHL(r e
-0.22, P<0.02). Esto último surge posiblemente comoresultado de
que en la.base de datos están incluidos ambientes con una gran
superficie pero que abarcan todo el rango de profundidades medias
(Tabla 1). La forma del vaso de un lago comúnmente se refleja en
su productividad. En aquellos en los cuales el borde del vaso
tiene una alta pendiente son generalmente profundos, comúnmente
estratificados y poco productivos. En contraste con ello, los
lagos menos profundos son holomícticos y tienen una mayor
proporción de su volumen de agua en contacto con el sedimento,
presentando mayores productividades (Wetzel 1975). Muchose ha
discutido en limnologfa sobre el efecto de la morfometría de un
lago, especialmente la profundidad media, sobre su productividad.
Un problema que generalmente se presenta en su analisis es, que
los lagos mas profundos se encuentran en regiones cuyos suelos
son poco productivos, y lo contrario ocurre para los lagos menos
profundos. Rawson (1955) y Sakamoto (1966) mostraron que la
biomasa algal está inversamente relacionada con la profundidad
media para dos conjuntos de lagos diferentes. Una relación ent-e
los residuos de la regresión de CHLen TP con ZMEANfue mostrada
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para un conjunto de lagos neozelandeses (Pridmore ot al. 1985).
La mismarelación se encuentra en lagos japoneSes estudiados por
Sakamoto (1966) y Aizaki et al. (1981) (Quirós 1988a).

Para un subconjunto del conjunto total de lagos y embalses_
CHLestá inversamente relacionada con Tw con r m —0.54 (N=44,
Pí0.001). Para el conjunto total, la relación de DHLcon VOL/PPM
es de menor significacion (r = -O.23, Pi0.02). La influencia
neta negativa de un alto recambio del agua en el sistema puede
atribuirse al balance de varios factores principales (recopilados
en Soballe y Himmel 1987). Los altos tiempos de permanencia de]
agua representan una menor tasa de lavado y conducen a una mayor
abundancia algal. En ciertos sistemas de flujo rápido, laslimitaciones de lu: por alta turbidez inorganica pueden conduCir
a una menor abundancia algal. Sin embargo, en sistemas con bajo
tiempo de permanencia, la alta turbulencia reduce las pérdidas
algales por sedimentación, facilita la captación de nutrientes e
incrementa la exposición de las algas a la luz. Sin embargo, el
#{ECtü neto de Twen sistemas con valores menores a los 60-120
días seria francamente positivo (Soballe y Himmel1987). En el
conjunto de lagos argentinos 1a presencia de los lagos andinos,
de gnan volumeny bajos niveles de nutrientes, las lagunas
pampasicas de menor volumen, relativamente bajos tiempos de
permanencia y alta productividad, y los embalses del oeste y
noroeste con volumenes y productividad variables y bajos tiempos
de permanencia, explicarfan la relación negativa de CHLcon Tw.

Los niveles de oxígeno disuelto (DOb)en la interfase agua
sedimento presentan una relación inversa con CHL(r = -0.42,
P<0.001). Comose analizará posteriormente esto ultimo puede, en
principio, estar relacionado con la fuente interna de fósforo querepresenta el sedimento en condiciones anoxicas, y en particular
con la mayor biodisponibilidad del fósforo de esta fuente con
respecto al proveniente de las otras fuentes externas (Nürnberg
1988).

Los niveles de clorofila estan relacionados con la
composición iohica del agua, en lo que a sus iones mayores se
refiere. En el conjunto total de ambientes, la biomasa
fitoplanctdnica es mayor en los ambientes con aguas del tipo
sulfatocloruradas sódico potásicas. CHLesta relacionada
negativamente con A/A y C/C con r = "0.29 (P<0.002) y r = -0.59
(P<0.001) respectivamente. Ambasvariables estan relacionadas
negativamente con lOS'HiVElEStotales de nutrientes y
positivamente con ZNEAN,de manera significativa, especialmente
la segunda de ellas (Tabla 4). Sin embargo, no puede descartarse
el efecto multi-causal negativo en los lagos con altas
concentraciones de carbonatos, de la precipitacidn de calcita
sobre la biomasa fitoplanctonica (Stauffer 1985, Campbell y
Prepas 1986, Hoschel et al. 1987).
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La relacion de CHLcon las variables climáticas TEMPy FFF
es también altamente significativa. Los coeficientes de
correlación simple de CHLcon TEMPy FFP son de 0.69 y 0.63
respectivamente (P{0.001). Los niveles de precipitaciones medias
anuales (PPN) no estan directamente relacionados con CHL
(r = -0.01). Las variables geográficas tales comoLAT,que está
relacionada inversamente a la temperatura media del aire y a.la
intensidad de la radiación solar, y ALT,que esta inversamente
relacionada con la temperatura media del aire, están ambas
relacionadas negativamente con CHL, con r = “0.43 (PiÜ.ÜÚl) y
r = —O.4ó(Pd0.001) respectivamente.

Entre las variables mas importantes en determinar la
producción primaria de los ecosistemas terrestres se encuentran
la temperatura y las precipitaciones (Lieth 1973). El efecto de
la temperatura en la produccion primaria de ecosistemas acuaticos
no ha sido claramente mostrado y actualmente es objeto de
controversia (Brylinsky y Mann1 73, Schindlerll’78, Erylinshy
1980). Por otra parte, el efecto de su variacion con la latitud,
en concomitancia con la radiación solar no es Facilmente
separable del de esta última (Straskraba 1980, Straskraba y
Gnauck 1985).

La morfometría de los lagos y embalses esta tambiem
relacionada con los niveles de CHLdetectados. La relacion de DHL
con ZMEANy VOLes inversa y altamente significativa, con r =
—O.79 (P<0.001) y r = —0.57 (P<0.001) respectivamente. El área
superficial (A) no presenta una alta correlación con CHL(r =
—0.22, P{0.02). Esto último surge posiblemente como resultado de
que en la base de datos estan incluidos ambientes con una gran
superFicie pero que abarcan todo el rango de profundidades medias
(Tabla l). La {orma del vaso de un lago comunmente se refleja en
su productividad. En aquellos en los cuales el borde del vaso
tiene una alta pendiente son generalmente profundos, comunmente
estratificados y poco productivos. En contraste con ello, los
lagos menos profundos son holomícticos y tienen una mayor
proporción de su volumen de agua en contacto con el sedimento,
presentando mayores productividades (Wetzel 1975). Muchose ha
discutido en limnología sobre el efecto de la morfometría de un
lago, especialmente la profundidad media, sobre su productividad.
Un problema que generalmente se presenta en su analisis es, que
los lagos mas profundos se encuentran en regiones cuyos suelos
son poco productivos, y lo contrario ocurre para los lagos menos
profundos. Rawson (1955) y Bakamoto (1966) mostraron que la
biomasa algal esta inversamente relacionada con la profuqdidad
media para dos conjuntos de lagos diierentes. Una relacion entre
los residuos de la regresion de CHLen TP con ZMEANFue mostrada
para un conjunto de lagos neozelandeses (Pridmore et al. 1985).
La mismarelación se encuentra en lagos japoqeses estudiados por
Sakamoto (1966) y Aizaki et al. (1981) (Quiros 1988a).



Para un subconjunto del conjunto total de lagos y embalses,
CHLesta inversamente relacionada con Twcon r = “0.54 (N=44,
Pi0.001). Para el conjunto total, 1a relacion de CHLcon VOL/PPMes de menor significacion (r = -0.23, P<0.02). La influencia
neta negativa de un alto recambio del agua en el sistema puede
atribuirse al balance de varios factores principales (recopilados
en Soballe y Himmel 1987). Los altos tiempos de permanencia del
agua representan una menor tasa de lavado y conducen a una mayor
abundancia algal. En ciertos sistemas de flujo rápido, las
limitaciones de luz por alta turbidez inorgánica pueden conducir
a una menor abundancia algal. Sin embargo, en sistemas con bajo
tiempo de permanencia, la alta turbulencia reduce las perdidas
algales por sedimentación, facilita la captacidh de nutrientes e
incrementa 1a exposición de las algas a la luz. Sin embargo, el
efecto neto de Twen sistemas con valores menores a los ¿0-120
días seria francamente positivo (Soballe y Himmel1987). En el
conjunto de lagos argentinos la presencia de los lagos andinos,
de gran volumeny bajos niveles de nutrientes, las lagunas
pampasicas de menor volumen, relativamente bajos tiempos de
permanencia y alta productividad, y los embalses del oeste y
noroeste con volumenes y productividad variables y bajos tiempos
de permanencia, 'leicarían la relación negativa de CHLcon Tw.

Los niveles de oxígeno disuelto (DÜb)en la interfase agua m
sedimento presentan una relación inversa con CHL(r = -O.42,
P{0.001). Comose analizará posteriormente esto ultimo puede, en
principio, estar relacionado con la fuente interna de fósforo que
representa el sedimento en condiciones anoi-(icas,ly en particular
con 1a mayor biodisponibilidad del fósforo de esta fuente con
respecto al proveniente de las otras fuentes externas (Nürnberg
1988).

Los niveles de clorofila estan relacionados con la
composición iónica del agua, en lo que a sus iones mayores se
refiere. En el conjunto total de ambientes, la biomasa
fitoplanctónica es mayor en los ambientes con aguas del tipo
sulfatocloruradas sódico potasicas. CHLesta relacionada
negativamente con A/A y C/C con r = -Ü.29 (P{0.002) y r = -0.59
(P{0.001) respectivamente. Ambasvariables están relacionadas
negativamente con los niveles totales de nutrientes y
positivamente con ZMEAN,de manera significativa, especialmente
la segunda de ellas (Tabla 4). Sin embargo, no puede descartarse
el efecto multi-causal negativo en los lagos con altas
concentraciones de carbonatos, de 1a precipitación de calcita
sobre la biomasa fitoplanctónica (Stauffer 1985, Campbell y
Prepas 1986, Hoschel et al. 1987).

La relacion de CHLcon las características ópticas del agua
es, en cierto sentido, dual. Correlaciona positivamente con CÜLÜH
(r = 0.67) y negativamente con la transparencia del agua
expresada como SDL (r = _O.Bó). La relación inversa de CHLcon la
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transparencia se debe a un efecto de disminución de la segunda en
paralelo con el aumento en número de particulas algales (Negard
et al. 1980) y la relación directa con el color del agua sería
producto del aumento de los compuestos orgánicos disueltos en el
agua, particularmente de aquellos mas refractarios, con el
aumento del estado tráfico de un lago, una de cuyas
manifestaciones es la biomasa del fitoplanctón (Netzel 1975), I
Para un dado lago, un aumento del color real aumenta la absorc10n
de 1a luz, especialmente para ciertas longitudes de onda, y
altera la disponibilidad de nutrientes por {ormación de
complejos. Ello sería causa de una disminución en la produCCión
primaria y de que el fitoplancton no alcance la maximabiomasa
acorde con el resto de las caracteristicas ambientales del lago.
Sin embargo, en comparaciones entre lagos, un aumento de las
sustancias organicas disueltas coloreadas sería un fenómenono
relacionado causalmente, sino solo concomitante con el aumento de
estado trófico. En el correspondiente espacio de los estados
amboscambios de estado tendrían tendencias diferentes; dentro de
un lago CHLdisminuiría con el aumento de COLOR,y en
comparaCiones entre lagos CHLaumentaría concomitantemente con el
aumento del mismo. Comose vió anteriormente (ver 2.5.) la
descripción segun los ejes DHL-COLORno es completa, por lo cual
resultan este tipo de aparentes paradojas.

En principio, las relaciones descriptas no implican
causalidad alguna y son sólo relaciones con variables cuyas
magnitudes, en la mayoría de los casos, fueron medidas en
distintos lagos y embalses en concordancia espacio-temporal con
la biomasa del fitoplancton. En las que no lo fueron asf, y que
representan valores medios anuales, como por ejemplo TEMP,FFF y
PPNes de esperar que estén relacionadas con los respectivos
valores medios. Por ejemplo, las temperaturas en superíicie y en
el fondo, medidas en el momentode toma de la muestra, están
altamente relacionadas con CHL.Los coeficientes de correlación
de CHLcon Ts y Tb son de r = 0.58 y r = 0.74 (N=111, P{0.001)
respectivamente.

Las variables indicadoras de biomasa de otras comunidades
biológicas estan altamente relacionadas con CHL.Por ejemplo,
para el conjunto con N=108, CHLestá relacionada con TOZÜOBy
CPUEcon r = 0.74 y r = 0.41 respectivamente (Pi0.001). Las
biomasas de las distintas comunidadesconsideradas están
altamente relacionadas entre sí y con los niveles de los
principales nutrientes'limitantes de la producciónbiolágica a
ambientes acuaticos, fosforo y nitrogeno. En comparaciones en.rü

. . . . llagos, a todo lo demas Siendo igual (clima, mor+ometria,
hidrologfa, etc.), las diíerencias en los niveles de nutrientev
se traducen en diferencias en las biomasas correspondientes t
todos los niveles tróFicos; a su vez las biomasas de los
distintos niveles tróficos se encuentran relacionadas
positivamente entre si. Esto que ya fuera anticipado (Brocksen n
al. 1973), fue empiricamente confirmado en distintas
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oportunidades para distintos conjuntos de lagos alrededor de Lüdu
el planeta (Sakamoto 1966; Dillon y Rigler 1974; Vollenweidur y
Herekes 1980; Watson y Halff 1981; Bird y Halff 1984; Hanson y
Peters 1984; Hanson y Leggett 1982; Pace 1986; Yan 1986; Cluirn'a
1988a; Quirós 1939, entre otros).

I . . . La correlacion de CHLcon ZATE, es positiva con r = 0.49
(N=108, P<0.001). Los tamaños medios del macro y del
microzooplancton no presentan una relacion significativa con CHL;

. . I _ _ .. ,_ __sus coef1c1entes de correlaCion con CHLson de r r 0.10 (P U. 1)
y r = 0.15 (P = 0.11) respectivamente, para N=10?.

Uno'de los recursos del Fitoplancton necesarios para suproduccion es la luz, por lo tanto es de esperar que a niveles du
turbidez inorgánica elevados y en aguas altamente coloreadas, la
biomasa algal sea menor. Su efecto negativo sobre la biomasa
alga], para un dado nivel de nutrientes, fué mostrado para
distintos conjuntos de lagos (Banfield y Bachmann1981; Jones y
Novak 1981; Hoyer y Jones 1983). Sin embargo, la relación directa
entre CHLy la relación de biomasas indicadora del nivel de
absorción de la luz por fuentes no biológicas (CHLA/CHL),no
resulta significativa para el conjunto total de lagos y embalses
argentinos (r = 0.01). Posiblemente la relación negativa quede
enmascaradaen la alta interrelación de la base de datos total.

Comoera de esperar, CHLesta relacionada significativamente
con la abundancia del fitoplancton de red (FITO) (N=99, r 0.77,
P<0.001). Dados los diferentes tamaños individuales de las algas
y de que FITOsolo toma en cuenta la abundancia del fitoplancton
por encima de un cierto tamaño, es de esperar que esta relacion
sea muchomayor con la biomasa total del fitoplancton.

-v . I .3.a.2. Ürdenac1on ambiental de lagos y embalses.

Las interrelaciones de las variables abioticas en la base de
datos son estudiadas a partir de un analisis de ordenación por
componentesprincipales. Ello permite tambien reducir la
dimensionalidad y la redundancia en la misma. Varias ordenaciones
ambientales fueron realizadas a partir de distintas combinacinnqt
de variables. Sus resultados son generalmente coincidentes. Aquí
se presenta la realizada en el conjunto de 108 lagos y embalse;
(CLORO108) a partir de 19 variables que dan cuenta de las
caracteristicas geográficas, climáticas, morfométricas, de
niveles de nutrientes y de quimica del agua, del estado de lu
interfase aguawsedimento y del ambiente lumfnico relacionado von
los limitantes no algales a la penetración de la luz (Tabla 5).Los coeficientes de correlacion de las nuevas variables con la:
originales se presentan en la Tabla ó.



Tabla 5. Análisis de componentesprincipales
considerando 19 variables. Primeros cinco autovectores.para CLORDIOB,

PCAI PCA2 PCA3 PCA4 PCAS

autovalor 8.42 3.14 2.51 1.44 1:28

z variación 44.31 16.52 13.2o 7.56 ¿.74

z acumulado 44.31 ¿0.33 74.03 81.58 88.3:

A 0.24 0.86 0.23 0.05 0.27

ZHEAN 0.37 0.17 0.31 —o.o7 0.10

TEMP -o.77 -o.o7 0.54 -o.11 0.12

FFP -o.74 —o.1o 0.56 -o.09 0.20

ALT 0.52 —o.21 0.36 —o.39 —o.45

TA -o.9o 0.21 —o.1B -o.o¿ —o.02

K20 —o.ea 0.34 0.06 0.22 —u.14

HARD -0.7ó 0.23 0.24 0.32 —o.37

TP -o.9o 0.12 —o.23 -0.2ó 0.05

TON —o.e9 —o.03 -o.23 0.07 0.10

LAT 0.50 0.33 —o.7o 0.20 —O.ló

TN/TP 0.63 —0.26 0.19 0.59 0.00

DOb 0.35 0.40 —0.ó7 0.16 -o.o4

A/A 0.53 —o.44 -o.35 —o.47 0.15

C/C 0.73 —o.35 0.26 -o.o¿ —O.16

PPN 0.02 -o.43 —o.12 0.20 0.80

VOL 0.62 0.67 0.32 —o.o1 3.23

CHL“/CHL —o.1e 0.51 —o.23 —o.¿o 0.09

VOL/PPN 0.59 0.73 0.33 —o.05 0.06



Tabla ó. Coeficientes de correlación entre los primeros cinco
factores obtenidos por analisis de componentesprincipales, Y
distintas variables incluídas en la base de datos (N=IOB).

PCA! PCA2 PCA3 PCA4 PCAS

A 0.86 0.27

ZMEAN 0.87 0.31

SDL 0.84 0.25

TEMP -0.77 0.54

FFF -O.74 0.56

LAT 0.50 0.33 -0.7O

ALT 0.52 0.36 -0.45

TA -0.90

K20 -0.BB 0.34

HARD -0.76 -0.3ó

TP -0.90

TON -0.89

TN/TP 0.63 0.59

DDb 0.35 0.40 -0.67

Ts -0.69 0.51 0.28

Tb -0.Bó

A/A 0.53 -0.44 -0.35 -0.47

C/C 0.78 -0.35 0.26

Cl -O.BO 0.46 0.31

804 -0.78 0.37 0.28 0.23



Tabla b. cont.

PCAI PCA2 PCA3 PCA4 PCAS

Ca -o.55 0.37 0.23 -0.4ó

Mg —o.a4 0.28

Na —o.ea 0.35

K -o.9o 0.26

PPN —o.43 0.90

Tu 0.63 0.33 —o.49 0.41

VOL 0.62 0.67 0.32 0.23

CHLA/CHL 0.51 —o.23 -O.óO

VOL/PPN 0.59 0.73 0.33
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Los primeros 5 autovectores explican un 88K de la variac1ón
total (Tabla S). En la estructura del primer autovector puede
visualizarse la alta interrelación de la base de datos. Explica
un 442 de la variación total; pesa positivamente los ambientes
con mayor VOL, ZMEAN,TN/TP y C/C, ubicados en general a alta LfiT
y ALTy con valores altos de A/A. Este autovector pesa
negativamente los ambientes con altos niveles de sólidos .
disueltos y de nutrientes, ubicados en general en sonas con mayor
TEMPy FFF. Los ambientes con altos niveles de nutrientes son, en
general, poco profundos, tienen aguas del tipo sulfatdcloruradas,
estan ubicados a bajas latitudes y altitudes, y por lo tanto
presentan estaciones de crecimiento mas prolongadas.

El segundo autovector, que explica un 16.5% de la variacián,
separa los ambientes segun su tamaño superficial. Pesa
positivamente ambientes segun A, VOL/PPNy VÜL, y que presentan
ademas altos valores de CHLA/CHLy DÜb. Pesa negativamente, en
general, ambientes con altos valores de A/A y PPN. Contrasta
ambientes de gran extensión superficial y volumenes de medios a
altos, y que presentan además valores de oxígeno disuelto y de
turbidez inorganica de medianos a altos, con aquellos ubicados en
zonas mas húmedas y con aguas bicarbonatadas.

El tercer autovector explica un 13%de la variación total y
pesa negativamente ambientes con altos valores de LATy de DÜb,
en menor proporción de A/A, y negativamente los que presentan
altos valores de TEMPy FFP. Contrasta lagos ubicados a mayores
latitudes con niveles altos de oxígeno en la interfase
aguansedimento y aguas bicarbonatadas, con aquellos ubicados en
zonas subtropicales.

.'.

El cuarto autovector contrasta ambientes con altos
contenidos de N con respecto a P (mayores TN/TP) y altas
concentraciones de Ca y Mg (HARD),con aquellos ambientes con
alta limitación a la penetración de la lu: por factores no
algales (altos CHLA/CHL)y aguas del tipo sulfatocloruradas,
ubicados a bajas altitudes.

El quinto autovector pesa positivamente ambientes con altos
valores de PPN, y ubicados, en general, a bajas altitudes.

La ordenación de ambientes es analizada en el espacio de lüï
primeros cinco componentes, cuyos autovalores resultaron
superiores a uno. En la proyección segun los dos primeros ejes dc
ordenación (componentes, Fig. 17a), los ambientes se separan I
segun su mayor profundidad media y volumen (PCAI) y su mayor arpa
superficial y volumen (PCA2). Segun PCAI, los ambientes mas
profundos presentan tambien las mayores transparencias, los
menores niveles de nutrientes y están ubicados en la region
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climática de menores temperaturas y de estaciones de crecimiento
reducidas (Tablas 5 y ó). Están, por lo tanto, ubicados a altas
latitudes y altitudes, y sus aguas son del tipo bicarbonatadas
cálcico-magnésicas, y con niveles de sólidos disueltos bajos. Su
relación VOL/PPNes, en general, alta. Los representantes
extremos son los lagos andino-patagonicos de origen glacial
(Figuras 17b y 17c). Los ambientes que dentro de la base de .
datos, poseen las caracteristicas contrarias, es decir, poco
profundos, bajas transparencias, altos niveles de nutrientes,
estaciones de crecimiento más extendidas, aguas del tipo no
bicarbonatadas y en general sódico-potasicas y con niveles de
sólidos disueltos altos, estan representados por las lagunas
pampásicas (Figuras 17b y 17c). A partir de los valores más
positivos de PCAI, que correponden a los lagos andino-patagonicos
(Fig. 17:), se ordenan los lagos patagónicos de la precordillera,
los lagos y embalses de la planicie patagónica y los embalses de
la región centro-oeste (Cuyo). A continuación se ordenan los
ambientes menos profundos de la planicie patagónica, los pequeños
y poco profundos de la precordillera sur y los embalses y lagos
del noreste. Los menos profundos de estos ultimos se entremeaclan
con las lagunas pampásicas (Fig. 17c).

Segun PCAE,se ordenan positivamente los ambientes de gran
extensión superficial pero poco proíundos, que en cierto sentido
constituyen casos excepcionales para la presente base de datos
(Fig. 17a). Sus niveles de sustancias inorgánicas en suspension
son en general altos y sus aguas del tipo sulfato-cloruradas o
cloruro-sulfatadas y sdbico-potásicas o carbonatadas pero con
niveles de sólidos disueltos de regulares a altos. Están
ubicados, en general, en zonas áridas y su interfase
agua-sedimento esta bien oxigenada (Tabla ó). Sus representantes
extremos los constituyen los lagos Cardiel, Colhue Huapi,
Argentino y Musters en la región patagónica sur, los ambientes
creados por llenado de depresiones de la planicie patagónica
(lago Pellegrini y embalses Los Barreales y Hari Menuco) y el
embalse Ramos Mexía, y las lagunas de Mar Chiquita y Melincue
(Figuras 17b y 17c). El otro extremo lo constituyen dos lagos
pequeños pero relativamente profundos en la región
precordillerana norte, las lagunas de El Rodeo y Comedero (Fig.
17b).

. ' . . .Los ambientes acuaticos con mayores valores positivos y
negativos de PCAIpresentaron las menores y mayores biomasas

. l . . .fitoplanctonicas respectivamente (Fig. 17d).

La proyeccion del espacio de oomponentesprincipales sable
el primer y tercer eje de ordenacion (Fig. 18a) permite observar
que segun PCAZ(Tablas 5 y ó) los ambientes se ordenan
positivamente segun la temperatura media anual del aire y laduracion de la estacion de crecimiento, en coincidencia ademas
con la temperatura en superficie durante el muestreo (Tabla L).
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Segun este mismo componente se ordenan negativamente segun su
ubicacion geográfica (latitud) y los niveles de oxígeno en la
interfase agua-sedimento, coincidiendo con el aumento del tiempo
de permanencia del agua (Figuras 18b y 18c). En esta proyección
del espacio de ordenación se separan con mayor nitide: los
agrupamientos regionales. A altos valores positivos de PCA!se
sitúan los lagos andinowpatagonicos profundos (A), de gran Í.
transparencia y con bajos niveles de nutrientes. En direccion al
semieje negativo de PCAE(cuadrante inferior derecho), se van
ubicando los ambienbes cada vez menos profundos de laprecordillera patagonica hasta llegar, para los mayoresvalore;
negativos de PCAZ(en el cuadrante inferior izquierdo), a laguü
poco profundos de la meseta patagónica sur en Santa Cruz y Tierra
del Fuego, el lago Blanco y la laguna San Luis (Fig. 18c). A
partir de los lagos andino-patagónicos (A) y en dirección al
semieje positivo de PCA3(cuadrante superior derecho) se van
ubicando lagos y embalses de la planicie patagónica norte, tales
como el lago Musters, el embalse Florentino Ameghino, los
embalses Ramos Mexia, Los Barreales y Mari Menuco. En este mismo
grupo se encuentra el lago de altura situado en la Cordillera de
los Andes central, la laguna El Diamante. En la misma dirección
ya en el cuadrante superior izquierdo, se ubica el lago
Pellegrini junto con los embalses de la región centro-oeste
(Cuyo). En este cuadrante se situan 1a mayoria de los embalses
del noroeste, ubicados en zona climática subtropical y con
hipolimnio anáxico. En este mismocuadrante pero desplazados
hacia el semieje negativo de PCAIse ubican las dos lagunas
muestreadas en el oeste pampeano, y las lagunas de Mar Chiquita y
Melincué. Sobre el semieje negativo de PCAIy hacia el cuadrante
inferior izquierdo se ubican las lagunas bonaerenses, muypoco
profundas y con altos niveles de nutrientes (Figuras le y 18v).
En 1a Figura 18d se puede observar que los ambientes poco
profundos, situados en clima subtropical y con altos niveles de
nutrientes presentan los mayores niveles de biomasa
fitoplanctónica. Lo contrario ocurre para los lagos profundos en
clima templado y con bajos niveles de nutrientes.

En la proyección segun los ejes PCAI y PCA4, los lagos y
embalses con valores bajos de la relación TN/TPy altos nivelesde sustancias inorganicas en suspension (alta CHL“/CHL)se
separan del resto (Figura 19). Estos ambientes coinciden, en
general, en tener bajos valores de la relacion n/A, aguas no
bicarbonatadas pero calcico-magnesicas (Tabla ó). Los ambientes
acuaticos que mas se separan del resto no pertenecen a nincunaregion geografica en particular, ni presentan una caracteristici
morfométrica que los diferencie. Se incluyen lagos andinos
profundos comoel Argentino cuya turbidez inorganica se deba al
"silt" glacial, lagos poco profundos de la planicie patagdniru
como el Colhue Huapi y el Blanco, lagunas pampásicas como
Melincué y La Limpia en las cuales se han desarrollado obras de
relleno, defensa de costas o endicado, previo al muestreo, y
embalses del noroeste con un manejo de la tierra en la cuenca ev
drenaje que acrecienta la erosión de los suelos, tales como o;
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de Anzulón, Río Hondo y El Cadillal. Con excepcion de los lagos
andinos, presentan ademasde relativamente altos niveles de
turbidez inorgánica, una relación TN/TPbaja. Esto ultimo
indicaria, que una gran proporción del TP estaría ligada al
sedimento, en suspensión, y no totalmente disponible para la
produccion algal. Esto estaria apoyadoen los relativamente altos
niveles de TP detectados en estos ambientes. n

Con los cinco factores con autovalores mayores que uno, o
sea con aquellos que contienen mayor varianza que las variables
originales estandariaadas, se realizo un análisis de factores con
rotacion de los mismos. El método aplicado (rotacion “variman">
tiene comoobjetivo el rotar los ejes hacia posiciones en las
cuales las proyecciones de las variables originales sobre los
mismos se ubican cerca del origen o en sus Htremos. Ello
facilita en general la interpretación de las nuevas variabl-s en
términos de las variables originales (Davis 1986). En la Tabla 7
se presentan los factores resultantes luego del proceso derotación.

Los cinco factores (PCAir) siguen cargando las mismas
variables que PCAi, pero se presentan las siguientes diferenn'
(Tablas 5,6,7 y 8):

el peso de las variables ZMEAN,TA, TF y TÜN, que previo a larotacion pesaban en PCAl, se distribuye en mas de un factor
luego de la rotación,l disminuyendo su peso relativo en PCAlr.
La variable C/C se distribuye en PCAlr y PCA4r.

—variables que pesaban en mas de un factor previo a la rotacion,pasan a pesar en un unico factor con posterioridad a la misma.
Por ejemplo, DOby LATluego de la rotacion pesan
significativamente en PCAZr, al igual que A/A en PCAlr, VÜL
VDL/PPN EN PCAEr, TN/TF en FCA4r, y PPN en PCASr.

- variables que previo a la rotacion pesaban en dos factores,
tales como TEMPy FFF en PCAI y PCAZ, cambian sus pesos
relativos con mayor peso en el factor en el cual previamente
peso era menor.

las variables ligadas a los niveles de sales disueltas, tales
como HBOy HARD,e incluso TA, cambian sus pesos relativos en
los factores rotados. HÉOafirma su peso relativo en PCAlr y
HARD en PCAlr y PCA4r.

Comoresultado de ello el factor PCAlr contrasta lagos y
embalses con altos niveles de sales disueltas y relativamente
altos niveles de nutrientes, ubicados en altura y en clima
subtropical, con aquellos con aguas del tipo carbonato _
bicarbonato, en general cálcico-magnásicas, más profundos y



Tabla 7. Análisis factorial reteniendo los primeros cinco
factores para N=108 y considerando 19 variables. Primeroscinco factores.

Comu
PCAlr PCA2r PCASr PCA4r PCASr naliQad

A -0.IB 0.93 —0.12 —0.14 0.05 0.93

ZMEAN 0.57 0.64 -O.11 0.36 -0.14 0.89

TEMP -0.43 -0.11 0.82 -0.23 0.05 0.92

FFP -0.4O -0.09 0.84 -O.20 0.13 0.92

ALT 0.56 0.07 0.15 0.21 -0.65 0.80

TA —0.ó7 -0.29 0.16 -0.58 0.09 0.90

K20 -0.B9 -0.12 0.22 —0.31 -0.02 0.96

HARD —0.87 —0.14 0.28 -0.05 —0.24 0.92

TP -0.50 -0.3b 0.21 —O.72 0.12 0.95

TON -0.60 -0.45 0.18 —0.42 0.28 0.86

LAT 0.08 0.13 -0.94 0.03 -0.02 0.90

TN/TP 0.20 0.14 -0.17 0.87 0.08 0.84

DOb —0.00 0.16 -0.85 -0.09 0.07 0.76

A/A 0.86 —O.22 —0.22 —0.09 0.09 0.85

C/C 0.67 0.11 -0.02 0.54 -0.27 0.82

PPN 0.24 -0.14 0.13 0.17 0.87 0.88

VOL 0.18 0.96 -0.14 0.10 -0.04 0.99

CHLA/CHL 0.03 0.25 -0.10 -0.80 -0.08 0.71

VOL/PPN 0.12 0.95 -0.16 0.06 —0.21 0.98



Tabla B. Coeficientes de correlación entre los primeros cinco
factores retenidos y rotados en el análisis de factores, y
distintas variables incluidas en la base de datos (N=108).

PCAlr PCAQF FCA3F PCA4F PCASr

A 0.93

ZHEAN 0.57 0.64 0.36

SDL 0.48 0.27 0.64

TEHP -O.43 0.82

FFP -0.40 0.84

LAT -O.94

ALT 0.56 -O.65

TA -0.óó -0.29 -0.58

K20 -0.89 -0.31

HARD -0.87 0.28 -0.72

TP -0.50 -0.36 -0.42

TÜN —0.60 -O.45 0.28

TN/TP 0.87

DOb -O.85

TS -0.36 0.80

Tb -0.55 -O.26 0.55 -O.28

A/A 0.86

C/C 0.67 0.54 -0.27

Cl -0.92 -0.29

504 -O.Bó 0.34



Tabla 8. cant.

PCAlr PCA2r PCASr PCA4r PCASr

Ca -0.71 0.32 -0.4O

Mg -O.Bó 0.27

Na —O.BB -0.37

K -0.79 0.30 -0.39

PPN 0- 37

Tw 0.43 0.55 -0.56 0.35

VOL 0.96

CHLAICHL 0.25 -0.BO

VDL/PPN 0.96
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transparentes (Tabla 8). PCAErcontrasta lagos y embalses en
relación a su tamaño, en superficie y en volumen; los de mayor
tamano presentan, en general, los menores niveles de nutrientes.

PCAZrcontrasta lagos en función de su ubicacion geografica,
aquellos con las mayores estaciones de crecimiento y en clima
subtropical contra los ubicados a altas latitudes y con altos,
niveles de oxígeno en la interfase agua-sedimento, y que ademas
poseen, en general, altos tiempos de permanencia del agua (Tabla
8).

PCA4rcontrasta lagos y embalses con altos valores de la
relación TN/TP, y que en general son más transparentes y
profundos, y con aguas tipo cálcicommagnésicas, con aquellos con
altos niveles de turbidez de tipo inorgánico (CHL/CHL), y que en
general presentan altas concentraciones de (Ca) + (Mg) (HARD),do
(C03: + (CÜEH-) (TA) y de TP. El quinto factor, PCASr, contrasta
lagos ubicados en zonas de altas precipitac1ones con aquellos
ubicados en altitud en zonas áridas y semiáridas (Tabla 8).

En la proyeccion segun PCAlr y PCATr del espacio de
ordenación rotado (Fig. 20a) se observa que no .xiste una buena
separación entre los lagos andino-patagónicos y Ciertos embalses
del oeste y noroeste. Sin embargo puede observarse que los
niveles de biomasa fitoplanctónica (Fig. 20h) aumentan hacia
valores negativos de PCAIr y PCAEr(cuadrante inferior isquierdn)
y hacia el extremo izquierdo del cuadrante superior izquierdo, en
concomitancia con el aumento de los niveles de nutrientes, y lu
disminución en la proïundidad media y la altitud.

La proyección sobre PCAlr y PCAQrsepara los lagos
andino-patagónicos (cuadrante inferior derecho) y los lagos de la
Tierra del Fuego (sobre semieje negativo de PCAZr)de los
embalses del oeste y noroeste pero ciertos ambientes de la
precordillera patagónica sur y lagunas ubicadas en zonas serr;
bonaerenses no se diferencian entre sí en el origen de
coordenadas (Figuras 21a y 21h). Sin embargo los niveles de
biomasa fitoplanctónica aumentan en el sentido de los semiejes
negativo y positivo de PCAlr y PCAErrespectivamente, o sea en el
cuadrante superior izquierdo, en concomitancia con el aumento de
los niveles de nutrientes, la temperatura media anual del aire, y
la temperatura en superficie durante el muestreo (Fig. Élc).

En el subespacio conformado por PCAlr y PCA4r se contrastan
los lagos con altos niveles de turbidez inorgánica, dureza y wn
general alcalinidad total, con aquellos con baJos valores de la
relación TN/TP, de mayor transparencia y en general de mayor
profundidad y con aguas del tipo cálcicommagnésicas (Fig. ?2).
Comose vio arriba (Fig. 19) el subconjunto de lagos con rla J
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(1), región patagónica; (2), región pampásica; (3) regiones
centro-oeste y norqeste.
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Tabla 9. Correlación de la biomasa fitoplanctónica (CHL,mgm-3)
con las variables obtenidas por análisis de factores sin (PCAi)ycon rotación (PCAir) de los ejes de ordenacion (N=108).

variable variable
, CHL , CHL(sin rotacion) (con rotacion)

PCA] -0.83 t PCAlr -0.50 t

PCA2 -0.14 PCA2r -0.44 t

PCA3 0.01 PCASr —0.39 t

PCA4 -0.01 PCA4r -O.32 t

PCAS -D.DD PCASr 0.12

i P < 0.001



. . . I . ' . . .limitac1on de 1a producc10n algal por limitac1ones en 1a
disponibilidad de luz, también tendría en general limitada su

. . IproduCCión por nitrogeno, por lo menos durante el verano.

Las nuevas variables definidas a partir del analisis de
componentesprincipales y de factores, resumen la variabilidad
ambiental en la base de datos. Por otra parte, el ser ortogonuieu
entre si, asegura la no variación simultánea de las mismas, y pm
lo tanto que no esten correlacionadas entre sí. En la Tabla 9 se
presentan los coeficientes de correlación de las nuevas variables
con la biomasa fitoplanctónica. PCAIes 1a única que llega a
explicar un porcentaje de la variación en CHL(r 220.69) similar
al de TDN(r*2=0.71, Tabla 4). PCAI es, ademas, la única variable
compuesta que se relaciona directa y significativamente con DHL
(Tabla 9). Esto último muestra la alta interrelación existente e
la base de datos entre las características climáticas,
morfométricas y edaficas, pero no es de gran utilidad en el
análisis de esas características por separado. La separación que
se produce luego de la rotación (Tabla 5) permite avanzar en el
análisis de dichas características. Se volvera sobre el
particular cuandose realice el analisis de regresión.

S-u. Relaciones entre 1a biomasa del fitoplancton y niveles de
. . . l .nutrientes, factores climáticos y morfometricos.

. . I .- Homogeinizac1onpaulatina de la base de datos.

Para el conjunto de lagos y embalses mas amplio (CLÜROIII,
N=111) TDN, TP, ZMEANy TEMP explican un 72, 60, 63 y 472 de la
varianza de CHL, respectivamente. Para el conjunto CLORDIÚBla
variacion de CHLexplicada por las mismas variables es de 71, 6?,
63 y 462 respectivamente (Tabla 4). En las figuras 1A a 8A
(Apendice A) se representan los valores de CHLversus TP, TUN,
ZMEANy TEMPpara el conjunto total de lagos.

La regresión de CHLen TP es altamente significativa; tanto
la ordenada al origen comola pendiente son significativamente
distintas de cero (Tabla 10). El coeficiente de regresión
(b=0.827) es similar al obtenido para otros conjuntos de lagos en
los cuales CHLcorrelaciona significativamente tanto con TP como
con TN (Canfield 1983), o en conjuntos de lagos y embalses
sumamenteheterogéneos incluyendo ademas de lagos limitados por
P, lagos limitados por N y con distintos niveles de turbidez
inorganica (Hern et al. 1981). En los conjuntos CLÜRDIIIY
CLÜRÜIOBestán incluídos lagos turbios y con valores de TN/TP
menores a 22. Varios de ellos son los que se apartan más
negativamente de la curva de regresión CHLwTP(Fig. 23). La
regresión de CHLen TONresulta de mayor signi+icacion que la de
CHLen TP (Tabla 11). Las desviaciones de los lagos turbios de la



Tabla 10. Regresion de pigmentos totales (CHL,mg.m-3) en foéfo
ro total (TP, mg.m—3), para CLÜRÜIII (N=111).

Parámetro Estimado Error t
estandard (b=0) (b=0)

Intercepcion -1.3579 0.2562 —5.30 0.0000
Pendiente 0.8267 0.0648 12.76 0.0000

I . . .Ana11515de la varlanza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P 'x F
Cuadrados medio

modelo 1 260.450 260.450 162.91 0.00000
error 109 174.267 1.599

total 110 434.717

RHSE = 1.2644 FV"1= 0.599J.



CHL on TP

Figura 23. Relación entre las concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fósforo total (TP, mg.m-3) en verano, para lll lagos
y embalses. Ambasvariables transformadas logaritmicamente.



línea de regresión es menos pronunciada (Fig. 24). En ambas
regresiones la suma de residuos de los ambientes con bajos
niveles de nutrientes es negativa, en cambiopara los ambientes
con niveles medios y altos, dicha suma es positiva (Figuras EE y
24). Ello estaría indicando, que otros factores, aparte de los
nutrientes, estan involucrados en la determinación de los niveles
de CHL.

Comoera de esperar, la relación entre los niveles de
biomasa fitoplanctónica y la transparencia del agua es altamente
significativa (Tabla 12). Sin embargo, el efecto de los ambientes
con altos niveles de turbidea inorgánica es en esta regresión más
evidente (Fig. 25), con varios ambientes que tienen bajas
transparencias y niveles de CHLmuyinferiores a los predichos
por la curva de regresión (Tabla 12).

En la base total de datos (CLÜRÜIII) hay 8 lagos y embalses
con TN/TP í 8. Cuando estos son eliminados (MAGOS,Tabla 3) TP
pasa a ser la variable que explica el mayor porcentaje de la
varianza de CHL(r“2=0.78, Tabla 13). El coeficiente de regresión
correspondiente a TP (pendiente) aumenta significativamente y
pasa de 0.83 a 1.08. Un resultado similar se obtiene cuando a
partir de CLORDIOBse eliminan los ambientes con CHL“/CHLí7
(Tabla 13). En este subconjunto TON, ZMEANy TEMPexplican un 73,
62 y 53% respectivamente de la variación en CHL. SDL aumenta un
10%en la explicacion de la varianza de CHLen concordancia con
1a eliminación de los lagos con mayores valores de CHL/CHL
(r”2=0.84, Tabla 14). La eliminación de los lagos con ZMEAN SDL
(MASOBSDL,Tabla 3) eleva aun mas el coeficiente de determinación
(r”2=0.83) de 1a regresión CHLMTP(Tabla 13) al igual que el
coeficiente de regresión de TP en la misma (b=1.12). Los lagos
con ZMEANfi SDLmostraron, en general, un desarrollo importante
de la macrofitía arraigada durante los muestreos. La macrofitfa
acuática ha sido citada comoun factor limitante del fitoplancton
(Banfield et al. 1984). Por otra parte, la turbidez de origen no
algal puede inhibir o limitar el desarrollo del fitoplancton
(Hoyer y Jones 1983).

Cuando se eliminan de CLDRDIII los ambientes con TN/TP ¿¿
(MASQE,N=97), TP explica un 81% de la variación en CHL. Cuando
posteriormente se eliminan los lagos poco profundos con ZMEAN
SDL (MASÉESDL,NA=89) dicho porcentaje aumenta a un 86% y el
coeficiente de regresión a b=1.20 (Tabla 13). Cuandode este
último se eliminan tres ambientes con altos niveles de turbidez
inorgánica (MASÉETRI,N=86), 1a ecuación de regresión DHL-TPno
varía apreciablemente (Tabla 13). Para esta última, un 23%de los
lagos y embalses caen por fuera de las lineas predictivas al 952
de la ecuación de Jones y Bachmann(1976) para lagos naturales.
Las regresiones EHL-TP para MASQESDLy MASEETRIson similares a
las obtenidas por Schindler (1978) para un conjunto de lagos y
embalses distribuidos en un rango amplio de latitudes, aunque con
la gran mayoría de ellos situados en el hemisferio norte. Son



Tabla 11. Regresión de pigmentos totales (CHL, mg.m—3)
geno orgánico total (TDN, uM), para CLDROIII (N=111).

. Ien n1tro

Parámetro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)

Intercepción —4.o1o9 0.3434 -11.68 0.0000
Pendiente 1.4297 0.0848 16.87 0.0000

Análisis de la varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

modelo 1 314.310 314.310 284.53 0.00000
error 109 120.407 1.105

total 110 434.717

RHSE = 1.0510 RAZ = 0.723
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Figura 24. Relación entre las concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—3)y de nitrógeno orgánico total (TDN,uh) en verano, para
111 lagos y embalses. Ambasvariables transformadas
logaritmicamente.



Tabla 12. Regresion de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en 1a
lectura del disco de Secchi (SDL, m), para CLOROIII (N=111)n

Parámetro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)

Intercepción 2.2855 0.1052 21.52 0.0000
Pendiente —1.1631 0.0664 -17.50 0.0000

Analisis de la varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

modelo 1 320.651 320.651 306.41 0.00000
error 109 114.066 1.046

total 110 434.717

RMSE= 1.0230 RA2 = 0.738



CHL on SDL
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Figura 25. Relación entre la concentración de cloroiila (CHL,
mg.m-3) y la lectura del disco de Secchi (SDL, m) en verano, para
lll lagos y embalses. Ambasvariables transformadas
logaritmicamente.



Tabla 13.
fósforo total

Relaciones entre clorofila
(TP, mg.m-3) o nitrógeno orgánico total

para distintos niveles de homogeneidadde la base de datos.

total (CHL, mg.m-3) y
(TON, uh),

Base N Ecuación rA2 RHSE F

CLOROIII 111 logeCHL= —1.353 +0.33 logeTP 0.599 1.264 162.91

CLDROIII 111 logeCHL= -4.o11 +1.43 logeTÜN 0.723 1.051 294.53

CLDRDIOB109 logeCHL= -1.395 +o.es logeTP 0.616 1.222 169.83

CLOROIOB108 logeCHL= -3.9b3 +1.42 logeTON 0.711 1.060 260.61

MASOB 102 logeCHL= -1.9BB +1.oe logeTP 0.731 0.945 356.80

MASOBSDL93 logeCHL= —l.9B4 +1.12 logeTP 0.833 0.352 452.42

CLOZODTRI9B logeCHL= —1.902 +1.o¿ logeTP 0.765 0.968 313.19

MAS22 97 logeCHL= —2.153 +1.16 logeTP 0.910 0.888 403.96

MEN22 14 logeCHL= -5.460 +1.ó2 logeTÜN 0.770 0.305 40.05

HA822SDL 99 logeCHL= -2.151 +1.2o logeTP 0.860 0.784 534.30

MA822TRI 86 logeCHL= —2.120 +1.2o logeTP 0.867 0.767 546.82

CLDTR122 B4 logeCHL= —2.121 +1.2o logeTP 0.862 0.776 509.39

CL020022 93 logeCHL=-2.139 +1.22 logeTP 0.873 0.743 557.14

HAS35 32 logeCHL=-2.273 +1.22 logeTP 0.779 0.999 291.15

MASSSSDL75 logeCHL= -2.341 +1,29 logeTP 0.950 0.766 412.83

MAS3STRI 7o logeCHL= -2.324 +1.3o logeTP 0.864 0.742 432.96

MEN37 30 logeCHL= —2.8022+1.20 logeTÜN 0.667 1.623 56.13

MAS37TRI ¿e logeCHL= —2.428 +1.3b logeTP 0.866 0.729 413.03

MAS37ION 48 logeCHL= -2.bOB +1.4ó logeTP 0.795 0.795 178.47

MAS47ION42 logeCHL= -2.713 +1.55 logeTP 0.301 0.770 161.12

test de F, P<0.001



tambien similares a las desarrolladas por White (1983) para un
conjunto de lagos neozelandeses, Prepas y Trew (1983) para un
conjunto de lagos poco profundos (ZMEANi 20.0m) del oeste de
Canadá, y a la obtenida por el Programa Nacional de Eutroíicacinn
en Estados Unidos (NES 1974) luego de Nicholls y Dillon (1978)
(ver Tabla 1A, Apéndice).

Al igual que en MASÚB,el eliminar de MASÉElos ambientes
con ZNEANi SDLy los ambientes turbios, aumenta el coeficiente
de determinación de la regresión CHL-SDLdesde r 2:0.83 a
r 2:0.90 en MASEETRI(N=86) y a r*2=0.91 en CLOTRIEE (N=84). El
coeficiente de regresión aumenta en valor absoluto pasando de
b=—1.37 a b=-1.44 (Tabla 14).

En el conjunto MENÉE(N=14, Tabla 3), complementario de
MASZZ,TONes la variable que explica un mayor porcentaje de la
variación en CHL(r*2=0.77, Tabla 13). En cambio,l TP solo explica
un 172 de dicha variación. Esto era de esperar dado que en MENÉB
todos los lagos y embalses estarían claramente limitados por N
durante el verano.

El eliminar los ambientes con altos niveles de turbidez
(CHLA/CHL> 7) y aquellos limitados por nitrógeno (TN/TP i 22) o
con abundante desarrollo de la macrofitía arraigada (ZMEANf SDL)
conduce, ademas de a un aumento de la varianza explicada (Tablas
15 y 16), a que los residuos de las regresiones CHL-TPy CHL-SDL
se distribuyan mas homogéneamente (Figuras 26 y 27).

Ha sido sugerido por Sakamoto (1966) y por Forsberg et al.
(1978) que el P es en general el factor controlante del
crecimiento algal en aguas con TN/TPF 37.6. Por otra parte Smith
(1979) sugirió que el P es el principal factor controlante de la
fotosíntesis cuando TN/TP > 46.5. Cuando a partir de MASÉ2SDLse
eliminan los lagos y embalses con TN/TP fi 35 (MASZSSDL,N=7S), la
varianza de CHLexplicada por TP practicamente no varía pero el
coefic1ente de regresión pasa de b=1.20 a b=1.2 (Tabla 13).
Cuando posteriormente se eliminan los ambientes con TN/TPí 37 y
COLOR}100,y cuatro ambientes con alta turbidez inorganica
(NA837TRI),N=ób), el coeficiente de regresión se eleva a b=1.36
(Tabla 13). En este conjunto,lZMEAN y TEMPexplican un 75 y 57%respectivamente de la variacion en CHL.En el subconjunto
complementario de MENOSy MA837 (37 } TN/TP > 8) (N=21), TON y TP
explican un 75 y óóZ de la variación en CHLrespectivamente.

En el subconjunto MA837TRI(N=óó) aun estan representados
ambientes correspondientes a todas las regiones geográficas de
Argentina, abarcando el rango de variación del conjunto total
(N=111) en lo que respecta a LAT, ALT, TEMPy ZMEAN.La ecuacián
de regresión CHLmTPes similar a la obtenida por Pridmore et al.



Tabla 14. Relaciones de clornfila total (CHL,mg.m-3) con la
lectura del disco de Secchi (SDL,m) para distintos niveles de
homogeneidad de la base de datos.

Base N Ecuación r*2 RMSE F

CLOROIII 111 logeCHL= 2.235 -1.lb logeSDL 0.738 1.023 306.41

CLDROIOB108 logeCHL= 2.270 -1.15 logeSDL 0.727 1.030 282.74

MASOB 102 logeCHL= 2.614 -1.38 logeSDL 0.835 0.821 505.56

HASOBSDL93 logeCHL= 2.618 -1.39 logeSDL 0.837 0.841 466.47

CLDZDDTRI98 logeCHL= 2.718 -1.40 logeSDL 0.895 0.647 821.41

MA822 97 logeCHL= 2.606 -1.37 logeSDL 0.832 0.833 471.71

MEN22 14 logeCHL= 1.673 -0.70 logeSDL 0.450 1.243 9.82!

MAS2ZSDL89 logeCHL= 2.611 -1.39 logeSDL 0.835 0.851 439.55

HAS22TRI Bb logeCHL= 2.748 -1.44 logeSDL 0.900 0.663 759.22

CLDTR122 B4 logeCHL= 2.763 -1.43 logeSDL 0.908 0.633 806.50

MAS35 82 logeCHL= 2.640 -1.39 logeSDL 0.823 0.792 385.54

HAS3SSDL 75 logeCHL= 2.655 -1.41 logeSDL 0.834 6.804 367.36

HAS35TRI 70 logeCHL= 2.8369-1.47 logeSDL 0.912 0.593 703.77

MA837TRI 66 logeCHL= 2.845 -1.48 logeSDL 0.903 0.622 592.49

HAS37IDN 4B logeCHL= 2.999 -1.54 logeSDL 0.876 0.618 325.81

MAS47IDN42 logeCHL= 3.009 -1.55 logeSDL 0.865 0.636 255.13

test de F, P<0.001; x, P<0.01



Tabla 15. Regresión de pigmentos totales (CHL,mg.m-3) en la
lectura del disco de Secchi (SDL, m), para CLOTR122(N=B4).

Parámetro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)

Intercepcion 2.7633 0.0811 34.08 0.0000
Pendiente -1.4341 0.0505 -28.4O 0.0000

Analisis de la varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

modelo 1 323.323 323.323 806.50 0.00000
error 82 32.874 0.409

total 83 356.197

RSME= 0.6332 RA2 = 0.908



Tabla lb. Regresión de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en +6540
ro total(TP, mg.m-3), para CLOTRI22 (N=B4).

Parámetro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)

IIntercepcion -2.1212 0.1836 -11.55 0.0000
Pendiente 1.2023 0.0532 22.58 0.0000

Análisis de 1a varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

modelo 1 306.849 306.849 509.89 0.00000
error B2 49.35 0.602

total B3

RHSE = 0.7758 RA2 = 0.862



CH.MIH

Figura 26. Relación entre las concentraciones de clorofíla (CHL,
mg.m-3) y de fósforo total (TP, mg.m-3) en verano, para el
conjunto CL020022 (N=83). Ambasvariables transformadas
logaritmicamente.



CHL on SDL

Figura 27. Relación entre la concentración de clorofila (CHL,
mg.m—3)y la lectura del disco de Secchi (SDL, m) para el
conjunto CLOZDD22(N=83). Ambasvariables transformadas
logaritmicamente.
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(1985) para un conjunto de lagos de Nueva Zelanda (Tabla 1A,
Apéndice).

Cuando a partir de MASE7TRIse eliminan los ambientes con un
tipo de agua distinto a1 carbonato-bicarbonato-calcico-magnésicn,
o sea aquellos con A/A y C/C menores que uno (MA837IÜN,N=48), la
varianza de CHLexplicada por TP se reduce al 80%. Sin embargo,
el coeficiente de regresión aumenta a b=1.46 (Tabla 13). Estaecuacion es similar a la desarrollada por Dillon y Rigler (1974)
para la relación entre TP en primavera y CHLen verano, y a
aquellas obtenidas por Carlson (1977) y por Jones y Bachmann
(1976) para concentraciones medias durante el verano en lagos
naturales (ver Tabla 1A, Apendice). Cuando finalmente a partir de
MASZ7IÜNse eliminan los seis ambientes con TN/TPi47 (MAS47IÜN,
NA=42)el coeficiente de determinación no varía (r“2=0.80) y el
coeficiente de correlación aumenta a b=1.55, cercano al obtenido
por Dillon y Rigler (1974) a partir de los datos de Sakamoto
(1966) para lagos japoneses.

A partir del subconjunto MA837IDNdejan de estar presentes
en el análisis los lagos poco profundos (lagunas) de la pampasia
con relaciones A/A y C/C menores a uno. Parte del aumento en el
coeficiente de regresión de TP en la regresión CHL-TPal pasar de
MA837TRIa MASZ7IDNpodría deberse a que en ese paso se eliminan
la mayoría de los ambientes de MASS7TRIcon profundidad media
menor a 3.3 m, y en los cuales podría ser aun de importancia la
limitación por turbidez no algal o por 1a presencia de sustancias
coloreadas. Esto se apoyaría en la disminución del coeficiente de
regresión desde b=-1.48 a b=‘1.54 en la regresión CHL-TP.Pon
otra parte, al pasar de MASZ7IÜNa MAS47IÜN,b en la regresión
CHL-SDL'semantiene prácticamente constante y aumenta en la
regresión DHL-TP. Esto último apoyarfa que aun en MASE7IDN
estaban incluídos ambientes con una posible limitación por N.

Una amplia gama de modelos de regresión CHL-TPhan sido
obtenidos para distintos conjuntos de lagos a nivel mundial,
distribuidos en varios continentes y en distintas zonas
climáticas (Tabla 1A). El mismotipo de modelos se obtiene a
partir del conjunto de lagos y embalses de Argentina luego de un
adecuado y paulatino proceso de tamizado de datos ("data
screening"). Este proceso fue realizado sin utilizar ngnguntipo
de técnica estadística de tamizado de datos, por ej. busqueda de
casos excepcionales ("outliers") o de separación de casos. Setrato de identificar, en cada caso, los procesos subyacentes a un
dado estado, por ejemplo, limitación por turbidez no algal, tipo
de nutriente limitante, N o P, y la relación límite entre la
profundidad de la zona fótica y la profundidad del lago (ZHEQH
SDL). Con respecto a los primeros dos factores, la heterogeneidad
debida a absorción de 1a luz por factores no algales y a la
limitacion por N ha sido reiteradamente mencionada en la
literatura (Sakamoto 1966; Walmsley y Butty 1980; Banfield y
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Bachmann 1981; Jones y Novak 1981; Verduin et al. 1978; Rosich
1983; OECD1982; Dillon et al. 1988).

Segun Dillon et al. (1988), la ecuacion de Dillon y Rigler
(1974)

loge CHL = —2.62 + 1.45 loge TP

es valida solo para lagos oligo- y mesotróíicos de aguas blandas
y de baja salinidad. Lo mismoes aproximadamente valido para la
ecuaCIÓn correspondiente a MA837IÜN(N=48)

loge CHL= -2.ól + 1.46 loge TP

en la cual todos los lagos son del tlpO carbonato-bicarbonato
cálcico-magnésico, aunque un 12.5% de ellos con KEOb lbO uS.cmml
y con un máximo de 360 uS.cm-1. Un 35% de los lagos y embalses en
MASZ7IÜNpresentaron CHLh 5.0mg.m-3, limite arbitrario adoptado
por Dillon y Rigler (1975) entre lagos mesotróficos y eutróficos,
con un maximo de 54.1 mg.m-3 (lago Los Mosquitos). La reducción
del rango de variación de algunas de las variables tales como
TN/TP, C,‘HL*"/(3HL,IZMEAN/SDLy las relacionadas con la composición
idnica del agua, conduce a una reducción del espacio de los
estados. Es en un subespacio en el cual es valida la ecuac16n de
Dillon y Rigler (1974) o la ecuación para MA937TRI.

En CLDRÜIII la variable TDNes la que explica un mayor
porcentaje de la variación en CHL(r”2=0.72) y lo mismoocurre en
CLÜROIOB(r*2=0.71). Sin embargo, cuando a partir de CLDRDIII (o
CLÜRÜIOB)se eliminan los ambientes con TN/TP < 8 (CLÜROIÜB,
N=102) o los ambientes con CHLA/CHL>7 (CLÜZÜOTRI, N=9B), TP pasa
a ser la variable que explica un mayorporcentaje de la variación
en CHL (Tabla 13). En CLÜRDIII 1a inclusión sucesiva de TEMPy
ZMEANen la ecuación de regresión de CHLen TÜN; aumenta la
varianza explicada en CHLa 79 y BOX.Esta practicamente
permanece constante si posteriormente se introduce TN/TPen la
ecuación de regresión.

Para CLDROIÜB,la regresión multiple de CHL en TÜNo TP, y
TEMP, ZMEAN, CHLA/CHL y TN/TP, conduce a que TEMP sea la VJFiüUlGmas importante para explicar los residuos de la regresion
CHLuTÜN,siguiendole en orden de importancia CHL/CHL,'TH/TP y
ZMEAN(Tabla EA, Apéndice). Los residuos de la regresion CHLwTP
están mas relacionados con TN/TP, como es de esperar de un
conjunto de lagos que incluye lagos limitados por N; a TN/TP lc
siguen en orden de importancia TEHP, CHL /CHL y ZNEAN(Tabla :n,
Apendice). En MASOB (N=102), CLDZOÜTRI (N=98), MASEE (Nñ=97) 7
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MA835(N=82) la varianza residual de la regresión de CHLen TP y
TEMPestá más relacionada con TN/TP que con ZMEAN.En MENQÉ
(N=14) la introducción progresiva de TN/TP y TEMPluego de TÜN,
eleva la varianza explicada desde 70 a 84 y 87%respectivamente.

En todos los casos cuando los ambientes con ZHEAN SDL son
eliminados, ZMEANexplica un porcentaje significativo de lau
variacion de los residuos de la regresion de CHLen TP y TEMP
(Tabla 17) y es la tercera variable en entrar a la ecuación ú“ un
análisis de regresión múltiple progresivo ("stepwise"). Unefecto
de aumento de CHLcon ZMEANa profundidades muy bajas, la
presencia de un máximoy la posterior disminución, fue observada
por Sakamoto (1966) para lagos japoneses. Esta funcionalidad ha,
sido incorporada en el moderno modelado matemático de 1a FElufiüh
CHL"ZMEAN(Straskraba 1978, 1982; Straskraba y Gnauck 1785).

En MASÚBSDL,TEMPy ZNEANaumentan sucesivamente la variante
explicada en CHL-TPdesde 83 a 86 y 89X respectivamente (Tabla
17). Desde MASEQhasta MAS47IDNla varianza residual de CHLHTP
explicada por TEMPoscila entre el 2 y el 4X. En el caso de
ZMEAN,desde MASEQSDLhasta MAS37TRI la varianza residual de CHL
en TP y TEMPexplicada oscila entre el 1 y el 2%. Sin embargo, a
partir de MASZ7IONesta aumenta al 4% (ver Tablas 4A y 5A,
Apendice). La varianza residual de CHL-TP, explicada por TENPy
ZMEAN,oscila entonces entre el 4 y el BZ para los subconjuntos
de lagos y embalses con TN/TP h 8 y sin ambientes con ZHEANf SDL
(Tablas 13 y 17). En el Capitulo 4 se analizará que variables
internas subyacen a la relación de los residuos de CHL-TPcon
TEMP y ZMEAN.

- Analisis de subconjuntos complementarios segun TP, TN/TP, TEMP
y ZMEAN.

Con el {in de analizar el eíecto de los niveles de
nutrientes, TEHP, ZMEANy TN/TP en el rango de variación total,
fueron analizados varios subconjuntos complementarios para un
dado nivel de homogeneidad en la base de datos.

I
Tres subconjuntos segun TP fueron considerados en CLOZÜÜÉÉ

(N=83). El primero con TP mayor que 68 mg.m—3(N=22), el segundo
con TP entre 58 y 10 mg.m-3 (N=28), y el tercero con TP menor quc
9 mg.m—3(N=33). TP explica un 60, 36 y 402 de la variacinn en
CHL (Tabla 18). Las regresiones CHLMTPson altamente
significativas (F{0.005) pero la variación en CHLexplicada por
TP es sustancialmente menor que en el modelo total (Tabla 13).
Para el subconjunto con los niveles de TP mas elevados, TUN
explica una importante proporcion de la varianza en CHL
(r*2=0.52). Para el segundo, TUNexplica una proporcion



Tabla 17. Relaciones de clorofila total (CHL,mgm-S)con fósforo
total (TP, mgm-3), temperatura media anual del aire (TEHP, oC)
y profundidad media (ZMEAN,m) para distintos niveles
de homogeneidad de la base de datos. Las variables han sido
transformadas logaritmicamente con excepcion de TEMP.

Base N coeficientes de regresion RA2 RMSE F

a ZHEAN TEHP TP

CLORDIII111 0.430 -0.545 0.118 0.293 0.753 1.001 108.83

CLDRDIOB108 0.421 -O.533 0.115 0.295 0.751 0.994 104.35

MASOB 102 -2.47ó - 0.103 0.874 0.824 0.852 231.41

MASOBSDL93 -0.407 -0.403 0.095 0.607 0.887 0.708 232.43

CLDZODTRI98 -1.452 -0.19B 0.112 0.674 0.823 0.850 145.74

MASZZ 97 -2.542 - 0.090 0.961 0.842 0.814 249.57

MAS2ZSDL89 -0.758 -0.343 0.082 0.732 0.897 0.680 246.77

MASZZTRIB3 -0.968 -0.3OB 0.095 0.734 0.910 0.639 27‘.50

CLOTRI22 B4 -0.BóB -0.325 0.097 0.710 0.907 0.644 259.21

MAS35 82 -2.6045 - 0.090 0.992 0.915 0.827 174.12

MAS3SSDL75 -0.852 -0.337 0.082 0.770 0.890 0.666 190.57

MAS3STRI70 -1.019 -0.3OB 0.089 0.785 0.905 0.630 209.69

MAS37TRI66 -0.795 -0.3ó7 0.090 0.782 0.913 0.596 217.50

MAS37IÜN4B -0.162 -0.496 0.100 0.671 0.878 0.628 105.14

MAS47ION42 -0.093 -0.552 0.080 0.739 0.867 0.646 82.62

test de F, P<0.001
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(r*2=0.56) bastante mayor que lo que explica TP (r*2=0.3ó). En ol
tercer subconjunto, la variación de CHL,explicada por TUN,e;
practicamente nula (r*2=0.00). En el subconjunto con óO b TP 10
se presenta otra singularidad, el coeficiente de regresión (b) u:
apreciablemente mayor que en las regresiones para los otros dos
subconjuntos (Fig. 28, Tabla 18). En el primer subconjunto TEHF¡
TN/TP incrementan sucesivamente la varianza explicada en CHLa óú
y 68%. La posterior inclusión de ZMEANla lleva a 712 pero con nn
coeficiente de regresión positivo. Para el segundo subconjunto,
la inclusidh sucesiva de TN/TP, TEMPy ZMEANaumenta la varianza
explicada a 51, 62 y 64%. Para el tercero, con TP menor que 9
mg.m-3, la inclusión sucesiva de TEMPy ZMEANaumenta la
variabilidad explicada a 56 y 63%. TN/TPno tiene ningunarelación con la varianza residual de la regresion de CHLen TP,
TEMPy ZMEAN.Resultados similares se obtienen del analisis du
subconjuntos segun TP para MASEQTRI(N=Bó) (Tabla 6A, Apendicu) y
MAsstRI (N=70) (Tabla 7A, Apéndice).

Para estudiar el efecto de la profundidad media sobre la
regresión CHL-TPse consideraron tres subconjuntos
complementarios a partir de MASESTRI,eliminando previamente dos
ambientes con CDLOR>100(N=óB). Fueron consideradas dos
subdivisiones distintas de ZMEAN(Tabla 19). En todos los casos
la varianza explicada por TP es menor que en la regresion CHLwTP
para el conjunto total. Para el subconjunto de los lagos mas
profundos, TP explica entre 29 y 50%de la variación en CHL,
dependiendo del valor del limite inferior. Para lagos con ZHEAN
40 m, TUNes irrelevante para explicar la variacion en CHL
(r“2=0.05). Su importancia aumenta cuando se consideran lagos con
ZMEANb 31 m (r*2=0.20). En los subconjuntos de profundidades
intermedias TP explica un mayor porcentaje de la variación en CHL
que TUN,pero esta última variable tiene mayor importancia que on
los lagos mas profundos. Para los lagos y embalses menos
profundos (ZMEANmenor que 9 o 10m) TDNexplica una mayor
proporción de la variacion que TP (Tabla 19). Un efecto similar
al detectado para niveles intermedios de TP (Tabla 18) se observa
para los lagos con profundidades intermedias, para un dado
aumento en TP o TÜNse verifica un aumento en CHLmayor que en
los otros dos subconjuntos, producto de la mayor magnitud
numerica del coeficiente de regresion de TP y TONen las
ecuaciones respectivas (Fig. 29).

Para el subconjunto con ZNEAN> 40 la inclusion sucesiva de
TEMPy TN/TP aumenta la varianza explicada desde 29 a 49 y 552.
Un efecto similar ocurre para el subconjunto con ZMEAN' 30,
aumentando desde 50 (Tabla 19) a 73 y 76X. Para los subconjuntos
con profundidades intermedias, ni TN/TPni ZNEANtienen
significación en explicar la variación residual en CHL.En cambio
TEMPeleva la varianza explicada desde 77 a 89X en un caso y
desde 79 a 88%en el otro. En los subconjuntos con profundidades
medias menores a 9—10m, TN/TP eleva la varianza explicada por TP
en un ó —7X, pero no influye sobre 1a explicada por TÜN. En



Tabla IB. Análisis de subconjuntos de CLDZDD22(N=83) según distintos
niveles de fósforo total (TP, mg.m-3).

N limites ecuación r‘2 RMSE F

22 1250>TP>68 logeCHL= -1.549 +1.07 logeTP 0.603 0.638 30.39

ngeCHL= -1.731 +1.06 logeTON 0.524 0.699 22.03

28 SB>TP>10 logeCHL= -2.571 +1.4B logeTP 0.363 0.862 14.83

logeCHL= -4.B75 +1.9O logeTDN 0.557 0.718 32.71

33 9>TP>1 logeCHL= -1.749 +0.BO logeTP 0.403 0.533 20.94

test de F, P<0.001
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Figura 2B. Relación entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fósforo total (TP, mg.m-3) para CLDZOO22(N=83).
Ambasvariables transformadas logaritmicamente. chlpl, 9>TP>1;
chlp2, 5B>TP>10; chlp3, 1250>TP>68. Ver Tabla 18.



Tabla 19. I
Ecuaciones de regresinn relacinnandu clorofila a (CHL,mg.m-3)

con fósforo total (TP, mg.m-3) y nitrógeno orgánico total (TDN,uN), para
subconjuntos de HAS35TRI con COLOR<100(N=68).

N 1imites ecuación r‘2 RHSE F

23 166>ZHEAN>4O logeCHL= -1.547 +0.495 logeTP 0.290 0.466 8.58}

22 39>ZHEAN>10 logeCHL= -2.É3b +l.415 logeTP 0.766 0.630 65.48
logeCHL=-5.2¿5 +1.949 logeTDN 0.515 0.908 21.21

23 10>ZHEAN logeCHL= —0.251 +0.853 logeÏP 0.508 0.695 21.66
logeCHL=-l.137 +0.939 logeTDN 0.605 0.¿23 32.15

30 166>ZHEAN>31 logeCHL= -l.937 +0.912 logeTP 0.496 0.623 27.52

19 30>ZHEAN>9 logeCHL= -2.B99 +1.541 logeTP 0.789 0.570 63.50
lngeCHL=-5.945 +2.!62 lageTON 0.496 0.380 16.73!

19 9>ZMEAN logeCHL= 0.076 +0,7B4 logeTP 0.450 0.740 13.89!
logeCHL=-l.030 +0.916 logeTON 0.550 0.669 20.78

18 20>TEHP>15 logeCHL= 0.022 +O.765 logeTP 0.450 0.537 13.10!
logeCHL=-0.120 +0.702 logeTDN 0.462 0.531 13.75!

16 15>TEHP>10 logeCHL= -2.061 +1.268 logeÏP 0.961 0.358 340.89
logeCHL=-2.924 +l.291 logeTÜN 0.955 0.381 298.83

34 9>TEHP>3 logeCHL= —2.343 +1.182 logeTP 0.744 0.776 92.94
logeCHL=-5.BóS +1.B9O logeïDN 0.748 0.769 95.]?

test de F, P<0.001; t, P<0.01
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Figufa 29. Relación entre concentraciones de clorofíla (CHL,
mg.m—3)y de fósforo total (TP, mg.m-3) para N=6B. Ambas
variables transformadas logaritmicamente. chlzl, 166>2MEAN>40;
chlz2, 39>ZMEAN>10;chlz3, 10>ZHEAN.Ver Talbla 19.
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cambio ZMEAN,relacionada positivamente, incrementa en un 3 v HZ
la variabilidad de CHLexplicada. Es de resaltar que en
subconjuntos de distinta profundidad, desde lagos muypoco
profundos hasta los muyprofundos de origen glacial, TEMPes una
variable significativa en explicar la variabilidad res1dual en
las relaciones CHL-TP.

lEl analisis de TEMFse realizo considerando tres
subconjuntos con TEMP } 15, 15 P TEMP } 10 y 9 b TEMP. TP explica
un 45, 96 y 74X de la variación en CHLrespectivamente. En los
tres subconjuntos TDNes tan relevante comoTP para explicar la
variabilidad en CHL. Para TEMPí 15 las pendientes son
significativamente mayores que para TEMPh 15 (Tabla 19). Para
TEMPb 15, la inclusión de ZMEANaumenta la varianza explicada de
45 a 49X. En el subconjunto con valores intermedios de
temperatura media anual del aire (Tabla 19), ni TEMP, ZMEANo
TN/TPexplican un porcentaje importante’de la variación residual
de DHL-TF. TEMPsdlo aumenta la variacion explicada desde 96 a
97X. En el tercer subconjunto, con TEMPi 9, ZMEANy TEMP
aumentan sucesivamente la varianza explicada desde 74 a 81 y 82%.
En los subconjuntos con TEMP P 15 y TEMPí 9, ZMEANexplica
significativamente parte de la variacion residual en DHL-TP,
especialmente en el segundo de ellos.

Para los subconjuntos complementarios segun TP, ZNEANy
TEHP,las pendientes y las ordenadas al Origen de las rectas
log-log en general difieren significativamente entre si (Tablas
18 y 19). Diferentes pautas de sistema podrian subyacer a dichas
relaciones en cada uno de los casos.

Tres subconjuntos complementarios segun TN/TPfueron
considerados en CLÜZÜ22 (N=83). En los tres casos la varianza
explicada por TONes similar o levemente superior que la
explicada por TP (Tabla 20). Aunque los valores medios de TP y
TÜNen los subconjuntos aumentan a medida que TN/TP disminuye,
los rangos de variación de TP y TÜNson aproHimadamente
equivalentes. Las pendientes en las regresiones CHL-TDN
disminuyen junto con TN/TP. Sin embargo, para las curvas CHL-TP
la pendiente es máximapara niveles intermedios de TN/TP. lResultados similares se obtienen del análisis de un conjunto mas
amplio (Tabla 8A, Apendice).

Para el subconjunto, (TN/TP}100), la inclusión de ZMEñNy
TEMPeleva la variación explicada en CHLal 90%. Sin embargo, los
coeficientes de determinación (rAÉ) tanto de TEMPcomo de ZHEAN
son mayores que los de TP o TÜNen este subconjunto (r“2=0.fi2
para ambas variables). En el segundo subconjunto la inclusion
sucesiva de TEMPy ZMEANelevan la variación explicada por TÜHa
80 y 82%, y la explicada por TP a 77 y 80%. En el tercer,
subconjunto ZMEANno tiene efecto apreciable; la inclusion de
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Figura 30. Relación entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fósforo total (TP, mg.m-3) para N=6B. Ambas
variables transformadas logaritmicamente. chltl, 9>TEHP>3;chlt2,
15>TEMP>10; chlt3, 20>TEMP>15. Ver Tabla 19.



Tabla 20. Ecuaciones de regresián de CHL versus ÏP y TON para distin
tos rangos de TN/TP. Conjunto base: CLOZDO22(N=B3).

N límites rango TP ecuacián r‘2 F

29 TN/TP>100 1-102 logeCHL=-2.IB7+1,16 logeTP 0.773 92.17

logeCHL=-4.ó45+1.43 logeTDN 0.735 98.46

34 100>TN/TP>50 3-207 lageCHL=-2.l40+l.27 logeTP 0.728 85.79

logeCHL=-3.013+l.32 logeTON 0.763 103.27

23 50>TN/TP>22 6-1250 logeCHL=-l.902+1.11 logeTP 0.840 110.05

logeCHL=-2.007+l.ló logeTON 0.847' 115.96

test de F, P<0.001
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TEMPeleva la varianza explicada por TDNy TP en un ó y 4%
respectivamente. Comoera de esperar, en los tres casos, TN/TPno
contribuye significativamente a explicar la varianza residual en
las regresiones entre CHLy los niveles de nutrientes.

Que ZMEANy TEMPexpliquen un porcentaje mayor de la
varianza de CHLque TP o TDNpara el subconjunto con TN/TP}IÜÜ,
parece ser una característica de la base de datos. El subconjunto
incluye un grupo de ambientes con relativamente bajos niveles de
nutrientes, altos valores de TN/TP,relativamente profundos yubicados en Clima templado. En el analisis de subconjuntos
complementarios según ZMEAN,para los lagos mas profundos, TEMPes la variable que explica un mayor porcentaje de la variacinn en
CHL; lo mismo ocurre para los subconjuntos con TP í 9 (Tabla 9A,
Apéndice). En el análisis según TEMP,para los lagos y embalses
con TEMe< 9, es ZMEAN1a que explica el mayor porcentaje de lavariacion en CHL.Si bien estos resultados coinciden con los
obtenidos por Sakamoto (1966) para lagos japoneses limitados por
P, por Rawson (1955) para grandes lagos templados de
Norteamérica, y con el paralelo aumento de nutrientes y
temperatura en los lagos templados, profundos yoligo-mesotroficos, la dispersión de los datos para bajos valores
de CHLy nutrientes (Figuras 28 y 29), no permite avanzar, en
este rango, mas alla de las simples conjeturas.

Las distintas curvas de ajuste (Fig. 28, Tabla 18), y la
distinta influencia que parecen tener TEMPy ZMEAN(Figuras 29 y
30, Tabla 19) para distintos rangos de variación de los niveles
de nutrientes hacen presuponer que otros efectos podrian estarrelacionados con tales variaciones. Se volvera sobre el
particular en el analisis de regresión parcial y multiple de la
base total de datos.

- Analisis-regional y por tipo de ambiente acuatico.

De manera arbitraria y "a priori" la base de datos se o
consideró dividida en tres macroregiones geográficas. La region
patagónica, incluyendo Tierra del Fuego, la region pampásica,
incluyendo las provincias de Buenos Aires, La Pampa y la zona sur
de Santa Fé y Córdoba, y por ultimo la región centro-oeste y
noroeste, incluyendo la region cuyana y desde el centro y nortede Cordobahacia el noreste hasta Jujuy. Un análisis preliminar
de la información permitió considerar tres subregiones en la
region patagonica, a saber: andina, precordillera y planicie
(Quiros et al. 1986). De la misma manera dos subregiunes, con
base en las cuencas de drenaje que incluyen, pueden considerarse
en el centromoeste y noroeste. Una primera subregión
prácticamente abarca la región cuyana y 1a segunda el resto del
noroeste.



La base total de datos incluye 54 ambientes en Patagonia, 28
en la región pampásica y 29 en el oeste y noroeste. Un ambiente
de alta montaña en el centro-oeste (laguna’El Diamante) fpé
considerado junto con IPs ambientes patagonicos en funcion decaracterísticas limnologicas generales (Tabla l). Unanalisis
preliminar por regiones muestra, que con excepcion de la regich
patagónica (PAT-1), TÜNexplica un mayor porcentaje de la
varianza de CHLque TP. Aun en 1a región patagónica, la varianza
explicada por TONo TP no difiere apreciablemente (Tabla 21). Sin
embargo, en las regiones pampasica (PAM),centro-oeste y noroeste
(NOR-l) es donde se ubica la mayor proporción de ambientes con
TN/TP i 37.

Cuando se eliminan de 1a base de datos los ambientes con
altos niveles de turbidez inorganica (CHLA/CHL> ó), desarrollo
importante de la macrofitía arraigada (ZMEANí SDL) y sospechosos
de estar limitados por N durante el verano (TN/TPí 22), la
variable TP es mas importante que TÜNen explicar la variación de
CHL (Tabla 21, CLORÜQETRI).Las pendientes de las rectas lognlog
de las regresiones CHLmTPdifieren apreciablemente entre si, al
igual que las ordenadas al origen. En PAMla inclusion de TN/TP
eleva 1a varianza explicada en CHLdel 69 al 732. La posterior
inclusion de ZMEANla eleva un 31 mas, pero su efecto es directo,
ello podría estar relacionado con un efecto de mayor turbidez
inorgánica o color relacionado con el mayor desarrollo de la
macrofitfa acuática en los ambientes menos profundos. TEMPno
tiene un efecto posterior apreciable sobre la varianza residual.
En NOR-l ni TN/TPni TEMPexplican un porcentaje significativo de
la variacion residual en CHL-TP. Sin embargo, ZNEANeleva la
varianza explicada de CHLdesde el 81 al 86%. En PAT+1 la
inclusion sucesiva de ZMEANy TEMPelevan la variación explicada
desde el 75 al 81 y 84%, no teniendo TN/TP ningún efecto
posterior sobre la misma. En este subconjunto las diferencias de
TEMPy ZMEANentre los lagos andinos y los de planicie son
apreciables (Tabla 1).

Cuando los ambientes con TN/TP é 37 y COLDRFIOOson
eliminados (Tabla 21, CLOR037TRI),TP sigue explicando un
porcentaje mayor que TÜNde la variación en CHL. Sin embargo, la
varianza explicada por TP disminuyó en los tres subconjuntoe con
respecto al analisis de CLÜRÜQETRI.En este caso, las pendientes
de las rectas log-log de las regresiones DHL-TPno difieren
apreciablemente entre sf. Sin embargo las ordenadas al origen
aumentan en el sentido sur-norte, es decir desde PAT+1a NÜR1
(Tabla 21), sentido en el cual aumenta por ejemplo la temperatura
media anual del aire (TEMP). En PAM,TN/TP no está relacionada
con la variación residual de CHL-TP,pero la inclusion sucesi;;
de TEHPy ZNEANelevan la varianza explicada en un 7K. Sin
embargo, TEMPy ZMEANestan relacionadas con ella de manera
inversa que lo esperado, de manera negativa y positiva
respectivamente. Las posibles causas con respecto a la influe
positiva de ZMEANya fueron discutidas en el análisis de



l
Tabla 21. Ecuaciones de regresión de DHL versus TP y TON por region
geográfica. PAT+1, región patagónica (sin lago Agrio y con laguna El
Diamante); PAM,región pampásica; NDR-l, región centro-oeste y noroeste
(sin laguna El Diamante).

N subconjunto ecuacion r‘2 RHSE Fe

-CLOR0110(sin Agrio)

54 PAT+1 logeCHL=-1.¿4s +o.7a logeTP 0.517 1.001 83.93
logeCHL= —3.943 +1.32 logeTON 0.592 1.034 75.35

23 PAN logeCHL= 1.076 +o.43 logeTP 0.152 1.335 4.65:
logeCHL= —5.993 +1.77 logeTDN 0.567 0.954 33.97

23 NDR-l logeCHL= -o.190 +0.6B logeTP 0.323 1.096 12.66
logeCHL=-3.393 +1,43 logeTON 0.687 0.749 57.02

-CLORD22TRI—

43 PAT+1 logeCHL= -2.213 +1.14 logeTP 0.753 0.734 124.79
logeCHL=-4.7Bb +l.62 logeTDN 0.609 0.986 ¿3.93

19 PAM logeCHL= -1.309 +1.o1 logeTP 0.694 0.623 39.59
logeCHL=-4.123 +1.4e logeTDN o.¿s1 0.666 31.73

23 NOR-l logeCHL= —1.¿37 +1.23 logeTP 0.912 0.557 90.77
logeCHL=-2.9eo +1.43 logeTDN 0.786 0.595 77.06

-CLORD37COL

3B PAT+1 logeCHL= -2.357 +1.22 logeTP 0.760 0.755 113.¿5
logeCHL=-s.472 +1.e¡ logeTON o.¿99 0.957 3.59

a PAM logeCHL= -2.o¡o +1.24 logeTP 0.862 0.406 37.54
logeCHL=-3.159 +1.3o logeTDN o.7¿¿ 0.530 19.65tt

20 non-1 logeCHL=-1.302 +1.29 logeTP 0.721 0.596 46.62
logeCHL= -2.850 +1.3B logeTON 0.709 0.609 43.84

G todas significativas con P<0.001, excepto: t, P<0.05; tt, P<0.005.



CLÜRÜEQTRI.EN NDR-l los resultados son similares que para el
subconjunto con TN/TPh22, ZNEANaumenta la varianza explicada
desde el 72 a1 79%. También son similares los resultados
obtenidos para PAT+1; la inclusión de ZMEANy TEHPeleva 1a
variación explicada en un 8%.

Los resultados obtenidos en el analisis por regiones tiene
implicancias de importancia para el manejo de ambientes
acuaticos, en relación con los problemas por enriquecimiento pu
nutrientes (eutroficación). La alta proporcion de ambientes con
relaciones TN/TP< 22 en las regiones pampásica y centrouoeste y
noroeste harían no aplicables los modelosglobales descriptos en
la literatura para ambientes limitados por P (Tabla 1A, Apéndice,
y Tabla 21). Normalmente los modelos CHL-TPson utilizados en
conjunción con los modelos por carga de nutrientes (Vallenweide"
1968, 1975) para predecir 1a reducción de la carga de nutrientes
(TP) a un dado ambiente acuatico y lograr asf una reduccich
deseada en la biomasa fitoplanctonica (CHL). Del analisis
regional de Argentina surge, que aun para ambientes limitados por
P (Tabla 21, CLOR037TRI)los modelos obtenidos para cada región
predicen, para un dado valor de TP, niveles distintos de CHL,en
general crecientes en direccion norte-sur (Tabla 21). Por '
ejemplo, en un ambiente limitado por P, y para una concentracion
de TJ=30 mg.m«3, las concentraciones de CHLpredichas, si el
ambiente está ubicado en Patagonia, pampasia u oeste-noroeste
serian de 6.0, 9.1 y 13.3 respectivamente. Una reducción de TP en
5 mg.m—3produciría una disminución de 1.2, 1.8 y 2.8 mg.m—3en
CHL,para un ambiente en Patagonia, pampasia y oeste-noroeste
respectivamente. Este calculo es realizado solo con fines
comparativos ya que TP=30 mg.m—3es un valor en general alto para
lagos andino-patagdnicos, y sumamentebajo para una laguna de la
pampasia. Las diferentes relaciones de la varianza residual con
ZNEANy TEMP(mor+ometría y clima), o con las variables
subyacentes a estas, harian aun menos aplicables los modelos
globales, a menosque sea la única herramienta disponible para
realizar las necesarias predicciones. Las distintas respuestas a
la reduccion de TP de lagos con diferente estado trófico ya fue
mencionada anteriormente (Ahlgren 1980).

Cuandose analizaron los conjuntos complementarios de lagos
y de embalses por un lado, y los de aquellos ambientes que se
presentaron estratificados o no estratificados térmicamente
durante los muestreos por el otro, se hallaron significativas
diferencias en las regresiones DHL-TPy CHL-TÜNde ambos grupos.
Estas diferencias solo desaparecen cuando se logra un nivel de
homogeneidad tal que los ambientes con CHL“/CHL F L, ZMEAN QR
y TN/TP T 35 o 37 han sido eliminados (Tabla 22). Para los
ambientes limitados por P durante el verano, no se hallaron
diferencias significativas en las regresiones CHL-TPpara lagos n
embalses, o para lagos estratificados y no estratificados. Fslo
ultimo coincide con lo hallado por Schindler (1978) para grupos
de lagos y embalses, o para lagos estratificados y no



estratificados. La no diferencia entre lagos y embalses estaría
relacionada con el nivel de homogeneidadal cual se realiza el
análisis, sin embalses con turbidez inorgánica, limitados por P
con tiempos de permanencia del agua no excesivamente bajos
(Soballe y Himmel1987). Sin embargo, las diferencias surgen
cuando se analiza la regresión CHLmTON,así como la dependencia
de la varianza residual de DHL-TPcon respecto a ZMEANy TEHP.

De las regresiones CHLmTÜNpara lagos y para embalses por
separado (Tabla 22) surge que, para una dada concentración de H
orgánico, 1a biomasa fitoplanctdnica es aproximadamentetres
veces mayor en embalses que en lagos. Inversamente para una dada
biomasa fitoplanctónica la concentración de nitrógeno organica en
lagos es aproximadamente el doble que en embalses (Tabla 22).
Para ambientes estratificados y no estratificados las regresionea
CHL-TDN'se cruzan para TDN= 52 HM; la mayoria de los lagosoligotroficos andinos se encuentran por debajo de este límite. En
los ambientes estratificados, para una dada concentración de TÜH
por encima de 52 FM, la biomasa fitoplanctónica es mayor que en
ambientes no estratificados (Tabla 22).

La varianza residual de la regresion CHL-TP,tanto en lagos
comoen ambientes estratificados, esta relacionada con TEMPy
ZMEAN(Tabla 23). Para ambientes estratificados la inclusión de
TEMPaumenta la varianza explicada en un 12X y la posterior
inclusion de ZMEANla eleva en un 2% mas. En este subconjunto
TEMPexplica un mayor porcentaje que TP de la variacion en CHL
(r“2=0.84 para TEMP,comparado con r*2=0.78 para TP). En
ambientes no estratificados la inclusión de TEMPaumenta la
varianza explicada en un 3% (Tabla 23).

Para lagos, la inclusion de ZMEANy TEMPaumenta la varianza
explicada en un 42.,En cambio el efecto de estas variables paraexplicar la variacion residual en embalses parece ser poco
significativo. La varianza residual aplicada por TEMPpara
ambientes estratificados indicarfa que el efecto de la
temperatura, o de otras variables relacionadas con la mismay aun
no consideradas, estaría más relacionado con la presencia de
estratificación térmica, y además, en que zona climática la mismase desarrolla.



Tabla 22. Ecuaciones de regresión relacionando CHL(mg.m-3) con TP (mg.m-3),
TDN(mg.m-3) y SDL (m) para lagos y embalses y para subconjuntos de ambientes
estratificados y no estratificados durante los muestreos.

N subconjuntos - ecuacián r‘2 RHSE F

-HAS35TRI

50 lagos logeCHL= —2.424 +1.29 logeTP 0.871 0.794 324.87
logeCHL=-5.159 +l.bB logeTON 0.859 0.832 292.18
lageCHL= 2.766 -l.45 logeSDL 0.928 0.595 616.10

21 embalses logeCHL=-2.086 +l.34 logeTP 0.891 0.433 155.28
logeCHL=-3.831 +l.64 logeTON 0.771 0.628 64.14
lugeCHL= 2.935 -l.47 logeSDL 0.777 0.620 66.07

-MAS37COL

34 estratificados logeCHL=—2.4lO+l.36 logeTP 0.777 0.760 111.75
lcgeCHL= -S.BO9 +l.99 logeTDN 0.678 0.915 67.28
lcgeCHL= 2.9654-1.57 logeSDL 0.885 0.546 247.04

32 no estratificados logeDHL=-2.S43 +l.39 logeTP 0.804 0.721 123.18
logeCHL= —3.522 +l.41 lageTON 0.713 0.874 74.40
logeCHL= 2.834 -l.33 logeSDL 0.840 0.652 157.57

test de F, P<0.001



Ïabla 23. Ecuaciones de regresion relacionando CHL(mg.m-3) con ZHEAN(m),
TEHP(oC) y TP (mg.m-3) para lagos y embalses y para subconjuntus de
ambientes estratificados y no estratificados durante el muestreo.

. . Icoeficientes de regresion
N subconjunto R‘2 F

a ZHEAN TEHP TP

-HAS35TRI

50 lagos -0.779 -0.352 0.090 0.736 0.908 151.56

21 embalses -2.085 - - 1.341 0.691 155.28

-HA837CDL

34 estratificados -0.257 -0.44B 0.148 0.370 0.923 119.13

32 no estratificados -2.B95 - 0.057 1.286 0.831 71.10

test de F, P<0.001
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CAPITULO 4

Relaciones entre BiomasaFitoplanctonica y Factores
Relacionados con la Estructura Biótica y el Funcionamiento

del Ecosistema Acuático

4.1. Introduccion.

Ciertos factores relacionados con la abundancia y estructura
de otras comunidades bióticas han sido mencionados comoafectando
las regresiones CHL-TPen comparaciones entre lagos, y también en
el funcionamiento de un dado ecosistema acuático. En el Capítulo
2 se plantearon algunos ejemplos tomados de la literatura, así
comouna interpretación de los mismos en el espacio de los
estados del suprasistema compuestopor los estados individuales
de cada ecosistema acuático. Estos factores pertenecerían a un
nivel inferior en la jerarquía biosférica (Ryder 1982) y pueden
considerarse en un cierto sentido comovariables internas al
ecosistema acuático (ver Capitulo 2).

Los trabajos de Hrbacek (Hrbacek 1958, 1962; Hrbacek et al.
1961) sobre efectos de la predación de peces sobre la estructura
de tamaño del zooplancton, ya mencionaban las implicancias que la
disminución del tamaño medio de este tiene sobre la biomasa
fitoplanctónica y la transparencia del agua (Hrbacek et al. 1978,
Northcote 1988). Shapiro (1980) defendió la tesis de que, si bien
los niveles de nutrientes generalmente limitan las respuestas
bióticas de los lagos, el tipo de respuesta y la magnitud de la
mismaes función de la estructura de sus comunidadesbióticas.
Yendo un poco más alla, propuso que tanto la biomasa del
zooplancton, comosu estructura, pueden tener importancia en
explicar la varianza residual en relaciones CHL-TP(Shapiro
1980). La evidencia que apoya 1a hipótesis de las interacciones
entre el zooplancton, fitoplancton y la transparencia del agua
proviene de estudios de distinto carácter, comopor ejemplo, de
manipulaciones experimentales involucrando la reducción,
eliminación o introduccioh de peces zooplanctofagos en pequeños
ambientes acuáticos, cerramientos en lagos o en limnotanques
(recopilado en Northcote 1988). Qué cuando los grandes cladoceros
(largo del cuerpo generalmente > 1mm)son abundantes en un lago,
la cantidad de CHLpara una dada concentración de TP es menor, es
sostenido por la evidencia proveniente de la observación
continuada de un lago durante varios años, por observaciones
posteriores a la eliminación de peces y por experimentaciones que
abarcan pequeños lagos‘como un todo (recopilado en Pace 1984). La
importancia estacional de la acción de los zooplanctontes mayores
en disminuir la abundancia del fitoplancton en lagos, y su
correlato experimental en cerramientos, ha sido repetidamente
probado (recopilación en Northcote 1988). El efecto de los
grandes cladoceros sobre las algas sería directamente causal. Un
aumento de tamaño del zooplancton conduce a una mayor eficiencia



fitradora por unidad de biomasa (Burns 1969) y así a una
disminución de 1a biomasa fitoplanctónica. Los resultados de Pace
(1984) apoyan aun mas 1a hipótesis de que no es la biomasa del
:ooplancton comoun todo, sino su estructura de tamaño, la que
afecta la relacion CHL-TP.Sus resultados indican que aun en
lagos donde los grandes daphnidos no son abundantes, la
estructura del zooplancton influencia las relaciones CHL-TP(Pace
1984). '

En ambientes acuaticos con regulares o altas abundancias de
peces zooplanctofagos, la abundancia y la estructura de tamano
del zooplagcton puede verse modificada (ver Northcote 1988 parauna revision). Dos mecanismoshipoteticos se han propuesto para
explicar el mayordesarrollo del {itoplancton en tal tipo de
ambientes acuaticos (Northcote 1988). Según el primero de ellos
1a predaciófi de los peces sobre el zooplancton puede reducir la
presión del pastoreo de este ultimo sobre el fitoplancton y
favorecer asi el desarrollo de su biomasa. El segundo mecanismo
relaciona la actividad de los peces zooplanctófagos con un
aumento del reciclado de nutrientes (disminución del tiempo medio
de recambio), y a este ultimo con un aumento de la biomasa
fitoplanctónica. Conel fin de testear estas dos hipótesis
Threlkeld (1987) (citado en Northcote 1988) desarrolló un diseño
xperimental cuyas conclusiones parecen contradecir en parte el

primer mecanismo, hoy el mas comunmente aceptado. Algunos de sus
resultados indican que: la simulación de la alimentación de los
peces por remoción del zooplancton con una red, no aumenta la
abundancia del fitoplancton; los peces que no mueren no,contribuyen a1 aumento del fitoplancton, y que la adicion
experimental de peces muertos/(aun sin remover el zooplancton)aumenta la biomasa fitoplanctonica. Estos resultados llevan a
Northcote (1988) a solicitar mayor precaucion en la
interpretacion de los resultados de estudios experimentales, para
mostrar el aumento del {itoplancton por aumento de la presión de
pastoreo del zooplancton. Sin embargo, ambos mecanismos no son
excluyentes y podrían actuar simultaneamente en el ecosistema
acuatico. Es mi intencioh aquf mostrar que ambos procesos generan
pautas de sistema que explican parte de la variación residual en
regresiones CHL-TPen comparaciones entre lagos, y tal como iuera
adelantado en Quirós (l988a).

Creo conveniente introducir aqui una aclaracion debida a
D’Elia et al. (1986) sobre 1a relación entre variables dinámicas,
por ejemplo, tiempos de recambio de nutrientes, y los "standings"
de ciertos elementos limitantes o de ciertas comunidades
bióticas, por ejemplo la biomasa fitoplanctánica. Aunqueel
reciclado de nutrientes debido a1 pastoreo del fitoplancton por
el zooplancton —y la predación de este por los peces - es unacaracterística esencial de los ecosistemas acuaticos, tal
reciclado "in situ“ no puede aumentar los "standings" de materia
orgánica, que en última instancia, estan controlados por las
concentraciones de nutrientes. Ello conduce generalmente a



interpretar incorrectamente, que aunque el reciclado denutrientes puede aumentar la produccion fitoplanctonica, la
máximabiomasa alcanzable esta limitada por las características
del crecimiento algal y sus requerimientos de nutrientes, y no
por la tasa de reciclado de los mismos (D’Elfa et al. 1986). Este
ultimo factor, los requerimientos de nutrientes, es en mi
opinión, de mayor importancia en ambientes naturales, como lo
muestra la validez planetaria de las relaciones CHL-TPen I
ambientes limitados por P. Másaun, todos los efectos, en el
aumentode la biomasa fitoplanctonica en ambientes naturales,
adjudicados a disminución en los/tiempos de recambio de losnutrientes limitantes, solo podrian estar relacionados con una
mayordisponibilidad biológica de los nutrientes, producto de la
excreción metabólica de las distintas comunidadesbióticas
(Quirós información no publicada).

Los sedimentos de un ambiente acuatico, pueden ser una
fuente importante de TP hacia la columna de agua. A medida que
aumenta la productividad de un lago, mayores son las
posibilidades, si se dan otras condiciones, de que se desarrolle
anoxia en la interfase agua-sedimento. En estas condiciones P es
liberado desde los sedimentos hacia la columna de agua (Wetzel
1975, Nurnbecg et a1. 1986). Aunque los procesos de
transformacion de la materia organica muerta se producen en toda
la columna de agua, estos son particularmente intensos en el
sedimento superficial de los lagos. Los niveles de oxigeno
disuelto disminuyenen el hipolimnio de los lagos estratificados
desde el comienzo del período de estratificación anual aumentando
su intensidad durante el verano (Hutchinson 1957). Entre los
factores citados comoCelacionados con la tasa de consumodeox1geno por unidad de area en el hipolimnio, se encuentran los
indicadores generales de productividad (CHL,TP), la temperatura
del agua y la morfometría del lago (recopilado en Trimbee y
Prepas 1988). El análisis de informacion a escala espacial amplia
(nivel planetario) ha mostrado que existe una relacidb
significativa entre la tasa de liberación de TPdesde el
sedimento y el contenido de TP en el mismo (Nüfipberg 1988).
Tambienha sido mostrado que existe una relacion entre la tasa de
liberación de TP desde el sedimento y la concentracióh de TP en
el lago (Nürnberget al. 1986). La alta disponibilidad biolágica
del fósforo liberado a partir del sedimento ha sido mencionada
reiteradamente; los resultados de Nürnberg et al. (1986) permiten
confirmar este hecho.

Comoya fuera mencionado, los lagos y embalses muestreados
en Argentina, presentan una amplia gamade característicasclimáticas, morfometricas, hidrologicas y edáficas, así comouna
alta variación de las biomasas de sus comunidadesbióticas
(Quirós 1988a, Quirós et al. 1988, Guirás 1989, Menu Marque y
Marinone informacioh no publicada). Comoya fuera adelantado
(Quirós y Bairun 1986, Quirós y Cuch 1985, Quiros 1989), las
variables abioticas (externas) son las que explican un mayor



porcentaje de la variabilidad en dichas comunidades. Pero ademas,
los lagos y embalses muestreados, presentan una gran ¿ariabilidad
en la abundancia de peces zooplanctofagos y microbento+agos de la
familia Atherinidae (Üdontesthes bonariensis y Patagonina
hatcherii) (Quirós et al. 19ÉÉ, Quirós 1989), del tamaño del
macrozooplancton (MenuMarque y Marinone informacion no
publicada) y de los niveles de oxígeno d}suelto en la interfase
agua-sedimento (Quiros y Cuch informacion no publicada, Quiros
1989). Es mi intención aquí mostrar, que parte de la variación
residual en las relaciones CHL-TPpuede ser explicada por:

a) la proporción de aterinidos en la biomasa total de peces
(ZATE=CPUE/CPUEA).

b) el tamaño medio del macrozooplancton (MASI).

c) la concentración de oxígeno disuelto en 1a inter+ase
agua-sedimento (DDb).

La interacción dellas dos primeras hipótesis (a) y (b) yafue adelantada en Quiros (1988a) para explicar el desvío positivo
con respecto a 1a regresión DHL-TP,de dos lagos y un embalse, en
mas de tres veces el valor predicho.

La metodología de analisis es la en general planteada para
la presente tesis. Se realizó un analisis de correlación parcial
de la base de datos total, se analizaron los residuos de las
regresiones CHL-TPpara varios niveles de homogeneidad de la base
de datos y se realizó un análisis de regresión múltiple tratando
de desarrollar el modelo que explique el mayor porcentaje de la
varianza en CHL.Posteriormente se estudiaron las relaciones
CHL-TPpara conjuntos complementarios segun la variacion de DOb,
ZATE, CPUEA y MASI.

I4.2. Analisis de correlacion parcial de la base de datos (N=108).

El analisis fue realizado con especial interés en las
variables CHLy CHL/TP.Todas las variables, con excepcióh de
TEMP, DÜb, ZATE, MASI y CHLA/CHLfueron transformadas
logaritmicamente con el'objeto de estabiliaar y normalizar la
varianza. Varias combinacionesdistintas de variables fueron,
controladas, paso a paso, a partir de la matriz de correlacion
total. Aquí solo se presentan aquellos resultados en los cuales,
de manera mas directa, se muestra el efecto de las variables DOb,
MASI y ZATE sobre CHL y CHL/TP.



En la Tabla 24 se presentan los coeficientes de correlación
total, y los coeficientes de correlación parcial de CHL,para
N=108, controlando sucesivamente variables que han sido
mencionadas comorelacionadas con la varianza residual de las
regresiones CHL-TP.Cuandose controlan las variables
relacionadas con los niveles de nutrientes (TP y TON)y los
niveles de turbidez inorgánica (CHLA/CHL)se observan los
siguientes efectos:

- la variable MASIque no estaba significativamente
relacionada con CHLen la matriz total, pasa a estar
relacionada negativamente con P{0.001.

- se mantiene con significacion la relaciob positiva con
ZATE y negativa con DOb.

- la relación negativa con ZMEANdeja de ser significativa.

Los dos primeros efectos son los que se deseaba mostrar. Sin
embargo, el coeficiente de correlaciáh parcial con TEMPsigue
siendo mayor que con cualquiera de las tres variables DOb, ZATEo
MASI. Ello se mantiene aun cuando tambien se controle ZMEAN
(Tabla 24, columna 3). Al controlar posteriormente TEMPsurgen
los siguientes efectos:

I- la relacion negativa y significativa con DObdesaparece.
I

- se mantiene la relacion positiva/con ZATEy MASIqueaunque disminuyen su significacion, siguen siendo
altamente significativas.

Esto nos indicaria que gran parte del efecto negativo de las
altas concentraciones de oxigeno en la interfase agua-sedimento
sobre la biomasa fitoplanctonica, a una dada concentracion de
nutrientes, esta ya incluida en la relacion positiva de los
residuos de CHL-TPcon TEMP,como se vid en el Capitulo 3. Por
supuesto que esto ya era evidente en la matriz de correlación
total en la cual TEMPy DObse encuentran relacionados
negativamente (r=-0.63, P<0.001) y más aun en el analisis de
ordenación en el cual ambas variables practicamente definen uno
de los ejes de ordenación junto con LAT (Tablas S y ó). El hecho
de que con TEMPcontrolada aun se mantengan las relaciones
significativas con ZATEy MASI,indicarfa que si bien estas
variables estan relacionadas con TEMP(disminuye la significación
cuando esta ultima es controlada) tienen un efecto extra sobre
CHLque no esta tomado en cuenta en las regresiones entre biomasa
fitoplanctónica versus concentraciones de nutrientes y
temperatura, desarrolladas en el Capitulo anterior.



Tabla 24. Matriz de correlaciáh parcial entre CHLX variables indicadas comorelacionadas con la varianza residual de la regresion DHL-TP,para N=lOB(ver
explicación en al texto).

variables controladas acumulatiVamente

TP ZMEAN TEMP TN/TP HAZOOB
variable TDN PPN HIZÜOB CPUEA D "ASI

CHLA/CHL A/A,C/C

TN/TP -0.4B (-0.07) (-0.08) (-0.16) - 

TEHP 0.68 0.44 0.44

ZHEAN -0.79 (-0.17) - - 

DOb -0.38 -0.35 -0.37 (-0.13) (-0.04) (-0.03) (-0.13) (-0.12)

ZATE 0.49 0.39 0.41 0.28!‘ 0.33 0.33 (0.05) 0.271!

"ASI (-0.10) -0.3B -0.40 -0.263t -0.37 -0.39 -0.33

todos significativos con P<0.001¡ excepto: tt: P<0.01, t: P<0.0S, (): P>0.05
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.I . . .La relaCion poSitiva con la frecuenc1a de pecesÍ - .zooplanctofagos y con el tamano medio del macrozooplancton se
mantiene cuando se controlan otras variables relacionadas con el. I. ... l
tipo de aguas y el regimen de prec1pitac10nes (Tabla 24, columna
5). Posteriormente, comouna forma de verificar si es 1a biomasaI. ' .
zooplanctonica o la estructura de tamano del mismo la que esta

. . . lrelaCionada con la varianza reSidual de CHLmTP(a todo lo demas
constante), se controlaron las biomasas del macro y I. .I .microzooplancton (columna ó). La relac1on negativa con MASIse
mantienesignificativa.

Comouna forma de discernir si el efecto de 1a frecuencia de
peces zooplanctofagos (aterfnidos) es sálo por ser causa de la
disminución del tamaño medio del zooplancton o un efecto ligado a
la fertilización por mayornivel de predación, se controla NASI
(columna 8); 1a relación positiva con CHLse mantiene.
Inversamente cuando se controla CPUEA(columna 7) o ZATEse
mantiene la relacion negativa con MASI.Estos resultados
iqdicarfan que el efecto de los peces zooplanctófagos no pasasolo a través de su efecto sobre el tamaño medio del
macrozooplancton. En este sentido, los resultados obtenidos son
coincidentes, aunque en comparaciones entre sistemas, con los de
Threlkeld (1987).

Resultados similares se obtienen cuando se analiza 1a
relación DHL/TP(Tabla 25). En este análisis se incluye la
variable CPUEAcomo una manera de mostrar que el efecto de los
peces zooplanctófagos esté posiblemente ligado tanto a su
abundancia total comoa su abundancia relativa. En principio,
esta variable no fue utilizada, o preferida, en el analisis "paso
a paso" puesto que por ser una variable de "standing", ademas
altamente correlacionada con la captura total de peces (Quirós
1989), podria contener una relación espurea con CHL,basada en su
determinación comunpor factores abióticos.

Los resultados obtenidos indican, que en comparaciones entre
lagos, los tres factores internos hipotetizados comorelevantes
para explicar la varianza residual de 1a regresion DHL-TPse
presentan comopautas de sistema independientes, o por lo menos
en parte, entre si. Conbase en la observacion de D’Elfa et al.
(1986) antes mencionada, en los procesos que ocurren en un dado
lago posiblemente esten involucrados dos mecanismos en lainteraccion peces-zooplancton-fitoplancton. Unodirecto, la mayor
intensidad de pastoreo de los mayores tamaños dellzooplancton Isobre el fitoplancton en interaccion con la presion de predacion
de los peces sobre el zooplancton de mayor tamaño. E1 otro
mecanismoestaría relacionado con la mayor disponibilidad
biológica del P, producto de la actividad metabólica de los peces
zooplanctófagos y aun del mismo zooplancton.



Tabla 25. Matriz de correlaciáfi parcial entre CHL/TPy variables
indicadas como relacionadas con la varipnza residual de la
regresión CHL-TP,para N=IOB(ver explicacion en el texto).

variables controladas acumulativamente

CHLA/CHL
PPN

variable — A/A TN/TP TDN TEMP anAN
C/C

TEHP 0.23: 0.35 0.48 0.39 - —

ZMEAN (-0.07) -o.31xx —o.39 (-0.10) (-0.10) —

TN/TP 0.46 0.19: — - — —

DDb -o.35 -0.2Btl —o.35 —0.27tt (-0.02) (-0.04)

ZATE 0.30tt 0.39 0.42 0.41 0.3ltt 0.33

CPUEA 0.32 0.44 0.43 0.42 0.35 0.35

MASI —o.32 -0.31tt —o.32 -O.4ó -o.35 —o.35

todos significativos con P<0.001; excepto: tt, P<0.0l; t, P<0.05;
(): P>0.05.



-163

4.3. Analisis de subconjuntos complementarios segun DOb, ZATE,
CPUEA y MASI.

Con el fin de determinar y visualizar el efecto de cada una
de las variables DOb, MASI, CPUEAy ZATEsobre la relación CHL-TP
se consideraron conjuntos complementarios segun dichas variables.
Los resultados (Tabla 26) son coincidentes con los obtenidos en
el análisis de correlacion parcial. Las regresiones CH-TPse
ordenan en general segun lo esperado (Tabla 26, Figuras 31 a 33).
Para una dada concentracion de TP, mayores son las
concentraciones de CHLpredichas para un menor nivel de oxígeno
disuelto en la interfase agua-sedimento (Fig. 31), o menor tamaño
medio del macrozooplancton (Fig. 37), mayor abundancia absoluta o
relativa de peces zooplanctófagos (Fig. 33, ver tambien Tabla
10A).

En el analisis de las relaciones CHL-TPpara distintos
rangos de variación de DOb, ZATEy MASI, la regresión CHL-TP
obtenida no sería la mas adecuada para realiaar predicciones.
Cuando se compara el modelo de regresidh mas general, una sola
línea de regresion, contra el modelode regresiones paralelas,
este ultimo, en los tres casos (DÜb, ZATEy MASI), es
estadísticamente más adecuado. Los resultados de ANCDVAson F =
7.13, 9.99 y 6.40 para el análisis segun DÜb, ZATEy NASI
respectivamente, contra un F (2, 79, 0.01) = 4.92.

Estas tres pautas de sistema no parecen, sin embargo,
presentarse de manera continua. Las curvas para DÜb< 3 mg.L-1
(1, Fig. 31), MASI} 3.6 ug peso seco / individuo (3, Fig. 32), y
ZATE=0(1, Fig. 33), son significativamente diferentes con las
otras dos restantes dentro de cada subgrupo. Esto podría estar
indicando, en promedio, la existencia de un efecto de lfmite, osea, una variacion discontinua de estas variables con un “valor
umbral" por encima o por debajo del cual se produce un
determinado.efecto. Esto, por ejemplo, ya fue mencionado para el
efecto de la anoxia en la interfase agua-sedimento sobre la
liberación de P desde el sedimento. No se libera una mayor
cantidad de P a medida que disminuye DÜb, sino que la liberación
de P aumenta abruptamente cuando DÜbse aproxima a cero. Con
respecto al tamaño del macrozooplancton, ya fue repetidamente'
señalado en la literatura que el efecto manif}esto de reduccion
de CHL, a TP=constante, por los grandes cladoceros o por el
macrozooplancton por encima de un dado tamaño (de talla 1mm
aproximadamente) (Pace 1984; Shapiro y Wright 1984, entre otros).
La accion de "tamiz" o de corte sobre el tamaño del
macrozooplancton por los peces zooplanctofagos es sumamente
evidente en el conjunto de lagos y embalses de Argentina. Para un
subconjunto reducido de lagos y embalses que no presentó
aterfnidos en las capturas, el tamaño medio del macrozooplancton
es mayor a 4.4 - 4.6 ug peso seco / individuo. Para los
restantes, incluyendo el resto de los ambientes en los cuales no



Tabla 26. Ecuacián de regresián CHLversus TP y TDNen subconjuntos
complementarios segun niveles de oxígeno disuelto en 1a interfase
agua-sedimento (DDb, mg.L-1), tamaño medio del macrozooplancton
(MASIZE,ug.índ-l), captura de aterfnidos (CPUEA,kg/bateria.noche) y
proporción de aterínídos en la captura (ZATE).

N límites ecuaciáfi rA2 F

—D0b

16 DOb<3 logeCHL= -0.351 +0.89 logeTP 0.796 54.51
logeCHL= -1.577 +1.12 logeTDN 0.788 52.05

15 7>DDb>3 logeCHL= -2.092 +1.19 logeTP 0.886 101.09
logeCHL= -3.411 +1.39 logeTDN 0.937 194.61

52 DOb>7 logeCHL= -2.232 +1.20 logeTP 0.371 338.33
logeCHL= —4.381 +1.51 logeTON 0.775 171.99

-MASIZE

22 MASIZE<2.0 logeCHL= -2.055 +1.29 logeTP 0.870 134.32
logeCHL= -3.943 +1.53 logeTDN 0.785 72.94

44 3.6)MASIZE>2.0 logeCHL=-2.001 +1.22 logeTP 0.900 378.25
lugeCHL= -4.32B +1.61 logeTDN 0.781 149.57

17 MASIZE>3.6 logeCHL= -2.612 +1.21 logeTP 0.878 108.08
logeCHL= -4.734 +1.56 logeTÜN 0.833 74.93

-CPUEA

29 CPUEA=O logeCHL= -2.230 +1.07 logeTP 0.831 132.41
logeCHL= -4.ó4ó +1.4B logeTDN 0.705 64.36

27 10>CPUEA>0 logeCHL= -2.029 +l.29 logeTP 0.853 145.35
logeCHL= -3.371 +1.4ó logeTÜN 0.736 69.51

27 CPUEA>10 logeCHL= -I.4l7 +1.07 logeTP 0.842 132.90
logeCHL= -3.085 +1.34 logeTDN 0.826 118.73



Tabla 26. cont.

N límites ecuación r‘2 F

-ZATE—

29 ZATE=O logeCHL= —2.230 +1.07 logeTP 0.831 132.41
logeCHL=-4.64b +1.48 logeTDN 0.705 64.36

15 0.20>ZATE>0 logeCHL= -1.658 +1.13 logeTP 0.879 94.12
logeCHL= -3.433 +1.43 logeTDN 0.787 48.01

39 ZATE>0.20 logeCHL= -1.618 +l.14 logeTP 0.851 211.60
logeCHL= -2.B75 +1.31 logeTDN 0.818 165.99

test de F, P<0.001
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Figura 31. Releción entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fosforo total (TP, mg.m-3) para CLOZOO22(N=83).
Ambasvariables transformadas logarítmicamente. chl2l, 3>DOB;
ch122, 7>DÜb>3; chl23, DOb>7. Ver Tabla 26.
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Figura 32. Relqcián entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—3)y de fosforo total (TP, mg.m-3) para CLDZDO22(N=B3).
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Figura 33. Relacián entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fósíoro total (TP, mg.m—3)para CLOZOO22(N=B3).
Ambasvariables transformadas logarítmicamente. ch131, ZATE=0;
CHL32, 0.20>ZATE>0; chl33, ZATE>O.20. Ver Tabla 26.
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se capturaron aterfnidos, MASIesta por debajo de ese límite.
Este hecho, unido al patron de la Figura 33, indicarían que la
sóla presencia de peces zooplanctófagos, aunque sea en cantidades
reducidas, basta para disminuir apreciablemente la talla media
del macrozooplancton. Pero esto último es sólo una conjetura que
necesita de mayorconfirmación a través de resultados
experimentales.

4.4. Análisis de regresión de la base de datos total y
homogeinización paulatina de la misma.

En el Capitulo 2 ya se discutieron algunas de las peligrosas
posibilidades que pueden surgir del uso de bases de datos no
planificadas, o sea de aquellas que no provienen de diseños
experimentales adecuadamente planificados (Box 1966, Draper y
Smith 1981), en el desarrollo de modelos de regresión. Varios
métodos para seleccionar la "mejor" ecuación de regresión han
sido desarrollados (Draper y Smith 1981, Weisberg 1980). Varios
de ellos han sido aquf utilizados. En todo momento, vale la pena
repetirlo, se obvió el uso de metodos estadísticos de tamizado
("screening") de datos. El caracter unico de cada uno de los
datos y la inherente singularidad de cada uno de los ambientes
acuáticos, asf lo justifican. La idea fue el buscar las posibles
razones de la singularidad —por ejemplo apartamiento manifiesto
de 1a regresión CHL-TP- y no eliminarla sin más cuestionamiento.
Esta es la estrategia de análisis que he utilizado hasta aquí y
la que se continuara aplicando en lo que sigue.

De los resultados de los capítulos 3 y 4 surgen dos
conjuntos de variables comopotenciales "explicadores" de la
varianza residual en las regresiones CHL- concentracion de
nutriente limitante. Uno de ellos, que incluye TEMP,ZMEAN,
TN/TP, CHLA/CHL,A/A, C/C, PPN, entre otras, esta principalmente
conformado-porlas características externas al sistema acuático
de producción biológica. En conjuncióh con TP y TNdeterminan, en
última instancia, el nivel de producción de las comunidades
bióticas y su biomasa ("standing stock"). En otros contextos a
este conjunto de variables se lo prefiere denominar
colectivamente como"variables abióticas“, "variables
fisico-químicas" o "medio ambiente abidtico". En mi opinión, ello
conduce a desconocer su rol distintivo en 1a jerarquía de
sistemas y su caracter externo al sistema de produccicfi
biológica. Indudablemente, cierto "retorno" a partir del
funcionamiento de dicho sistema se produce sobre algunas de las
variables externas. Basta pensar, por ejemplo, en el efecto
aquietante de la turbulencia por la macrofitfa sumergida o el
efecto sobre el color del agua del decaimiento de la macrofitfaacuatica.
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El otro conjunto de variables relacionado con la variacidn
residual de las relaciones CHL- concentración de nutriente
limitante está conformado por CPUEA, ZATE, MASI, DOb, MABI, HIBI,
CPUE,entre otras; es decir, variables que pueden ser
consideradas comointernas al sistema de producción biológica. En
este conjunto ciertas variables también juegan un rol
ambivalente; por ejemplo DObesta muy influenciada por el nivel
de producción biologica del lago, y en cierto sentido su disminucion es comunmenteun efecto del aumento en el nivel de
producción. Sin embargo,ciertas características morfometricas,
climáticas e hidrológicas contribuyen a modificar su expresión
numérica.

Comose vid en el Capítulo 2, TP explica un 622 de la
variación en CHL.En un análisis de regresión múltiple "paso a
paso" la segunda y tercera variables en entrar a la ecuación de
regresion son TEMPy ZMEAN,aumentando la varianaa explicada a 69
y 75%respectivamente. El orden sucesivo en el cual las variables
fueron forzadas en el modelo, así como el valor de F para cada
una de las variables en el modelo, se muestran en la Tabla 27. En
orden de visualizar el efecto de la entrada de las sucesivas
variables sobre las anteriores ya en el modelo, se presenta el
esquema de entrada de variables (Tabla 27). Varios hechos
interesantes sobre la relacion entre variables en la base de
datos surgen de este esquema:

- el peso de ZMEANdisminuye a medida que entran las í
variables TN/TP, CHLA/CHLy C/C. La relacion TN/TP es la mas
importante en reducir la varianza explicada por ZMEAN.En la base
de datos esto se traduce en que los lagos mas profundos son los
que tienen, en general, las relaciones TN/TPmas altas, los
menores niveles de turbidez y tipo de agua bicarbonatada.

- el peso de TEMPva disminuyendo y practicamente desaparece
cuando entran las variables MASI, ZATEy DOb. Los lagos y
embalses ubicados en clima subtropical tienen las mayores
biomasas de aterínidos, menor tamaño del macrozooplancton y
menores niveles de oxígeno en la interfase agua-sedimento.

- el peso de ZMEANse recupera en parte cuando las variables
MASI, ZATEy DÜb entran a la regresión.

Indudablementeciertas variables deben ser eliminadas del
esquema de modelo (Tabla 27). Varios modelos fueron
desarrollados; en la Tabla 28 se presentan los esquemas de tres
modelos de regresión, uno de los "mejores" modelos desarrollados,
así como otros dos modelos, uno basado en TP, TN/TP y variables
internas y el otro con las mismasdos primeras variables y
variables externas. En los dos modelos donde esta involucrada la



Tabla 27. Regresián multiple de CHLversus variables externas e
internas. Esquemade entrada de variables. F, test de F para los
parámetros individuales (CLDRDIOB,N=IOB).

CHL RA2 F F F F F F F

TP 0.616 9.8 26.3 29.5 41.5 49.0 51.5 47.1

TEMP 0.693 26.6 27.0 22.3 23.2 3.a 3.4 0.3

—ZMEAN 0.751 24.2 5.o 3.a 2.6 3.3 4.6 5.6

TN/TP 0.733 15.6 8.8 15.7 17.4 17.8 15.3

—CHLA/CHL 0.799 7.6 5.7 5.2 4.6 3.5

C/C 0.816 9.a 11.2 15.1 11.1

- HASI 0.834 10.6 8.7 9.9

ZATE 0.850 10.6 10.9

- DOb 0.853 1.7



Tabla 2B.
(CLDRD 108, N=IBB).

Esquemas de modelos de regresián máltiple para CHL
R‘2, coeíiciente de determinación total;

RHSÉ,error estandard de la regresiáfi;parametros individuales.
F, test de F para los

modelo 1 modelo 2 modelo 3

CHL F CHL F CHL F

TP 145.6 TP 138.1 TP 41.5

TN/TP 42.5 TN/TP 28.1 TEMP 23.2

CPUEA 21.7 - DDb 16.0 TN/TP 15.7

- MASI 15.5 CPUEA 15.7 C/C 9.8

C/C 15.5 - HASI 13.2 CHL‘ICHL 5.7

— DÜb 9.1 ZHEAN 2.6

RA2 = 0.848 RA2 = 0.825 RAZ = 0.816

RHSE = 0.7878 RHSE = 0.8421 RMSE= 0.8660
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variable CPUEA,esta aumenta levemente la varianza explicada
sobre ZATE;tal es la razón por la cual fue incluida en esos
modelos.

Todas las variables involucradas, con excepcion de C/C, han
recibido alguna interpretación causal en la explicación de la
produccion algal y la expresión de su biomasa. Antes de '
generalizar algo como, que a todo lo demas constante, los lagos
con aguas del tipo carbonato-bicarbonato preSentan una mayor
biomasa algal, un analisis mas profundo de la estructura
{uncional del modelo es necesaria, así comouna sustancial mejora
de la presente base de datos. Qué, en general, los lagos con
mayor C/C sean los que presentan los menores niveles de TP y las
mayores profundidades, haria pensar que la expresión de C/C en el
modelo puede ser resultado de una funcionalidad no adecuada de
una o varias de las variables incluidas en el mismo.

El mismo esquema de modelos se repite utilizando como
primeralvariable TÜN,en lugar de TP, y tambien en los modelos derecresion desarrollados para la relacion CHL/TP(Tabla 11A,
Apendice).

Si bien gran parte de la varianza en CHLes explicada por
ambosconjuntos de variables, externas e internas, para esta base
de datos, cuando ambos conjuntos de variables son consideradas en
conjunto (modelo 1, Tabla 28) la varianza explicada aumenta sólo
de manera marginal. Dado que una determinación de las variables
externas por las internas es, en general, muypoco probable en
comparaciones entre lagos, es logico pensar que gran parte de la
variabilidad que muestran las variables bióticas (internas)
tiene, en ultima instancia, un origen externo (abiótico). Esto ha
sido repetidamente mostrado para varios conjuntos, en
comparaciones entre lagos (Peters 1986), y en particular para el
caso de los lagos y embalses de Argentina (Quirós et al. 1986;
Quirós y Baigun 1986; Quirós 1988a; Quirós 1988b; Quirós 1989).
En términos del analisis de procesos para un lago singular, el
argumento anterior puede traducirse en términos de causalidad,
aunque en este caso la conexión inversa que va de variables
internas a externas es algo menosevidente. Sin embargo, siempre
queda abierta la posibilidad de que ciertas variables relevantes
no hayan sido consideradas o que el valor explicativo estadístico
de una variable (especialmente de las externas) sea adjudicado
causalmente a una o mas variables internas (por ej. TEMPversus
MASI, ZATEy DÜb) sobre las cuales no tiene ninguna influencia.
El efecto discontinuo de algunas de las variables involucradas
(ver Figuras 5A y 6A en el Apéndice), ya mencionado
anteriormente, conduciria, ademas, a otra fuente adicional de
error en los modelos desarrollados. Algunos ejemplos de los
modelos de regresión múltiple desarrollados se presentan en el
Apéndice (Tablas 12A y 13A).
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Ciertos ambientes, no en general los mismos, se desvian
apreciablemente aun de los modelos mas desarrollados y complejos.
Ciertas caracteristicas no consideradas en el analisis o una
funcionalidad no adecuada, podrian estar relacionadas con los
mayores residuos. Por ejemplo, grandes desvíos al modelo basado
en variables internas se dan para la laguna Melincué (negativo) y
para la laguna San Luis (positivo); ambos son ambientes muypoco
profundos, 1a primera con altísimos niveles de turbidez
inorgánica producto de la accidh humana, y la segunda ubicada en
Tierra del Fuego, con una altísima abundancia de salmonidos pero
sin presencia de aterínidos. Para la primera un alto residuo,
debido a la no consideración de CHL*/CHLentre las variables
internas, posiblemente este involucrado. En la segunda, la razon
del gran desvio positivo podría deberse a un efecto ligado a la
abundancia total de peces, no considerado en la abundancia de
aterinidos. Para el modelobasado en variables externas, grandes
desvíos se dan para las lagunas Blanca y Salada Grande
(negativos) y el lago Los Mosquitos (positivo). La primera
presenta una relacion ZMEAN< SDLy en ambas el desarrollo de la
macrofitía acuática es importante. El lago Los Mosquitos presenta
una alta proporción de aterfnidos en la captura (64%) y un tamaño
medio relativamente bajo del macrozooplancton (MASI= 2.2
ug/ind.). Estas características no cubiertas en ninguno de los
dos modelos, interno o externo, contribuyen a explicar los
apartamientos de la regresión. Esta es una de las ventajas
resultante de no haber utilizado métodosestadísticos de tamizado
de datos. En el modelo que incluye ambos tipos de variables esos
grandes desvíos no se producen. Para otros ambientes, desvíos
menores pueden tambien ser explicados por la combinacion de sus
características internas y externas.

Los residuos de la regresion de CHLen TP, TN/TP y CHLA/CHL,
para N=108,versus distintas variables relacionadas
significativamente con su varianza residual se muestran en el
Apéndice (Figuras SAa 10A). Estos graficos son sólo algunos
ejemplos de los utilizados para estudiar las {uncionalidades y
dependencias de cada uno de los modelos de regresián
desarrollados y 1a distribucióh de sus residuos. En dichos
grá?icos pueden observarse las mayoresconcentraciones relativas
de CHL en ambientes con MASI < 1.5 ug/ind. o DOb í 2 mg.L—1
(Figuras 5A y BA), o en ambientes con aterfnidos presentes
(Figura 7A), las menores concentraciones en ambientes con MAS!
4.5 ug/ind. (Fig. 5A). En las Figuras 9A y IOAse pueden
visualizar las mayores concentraciones relativas de CHLpara
altas temperaturas o bajas profundidades medias, y su inversa
para bajas temperaturas o en ambientes profundos. En ellos puede
observarse el efecto de caracter discontinuo, ya mencionado, de
las variables MASI, DDb y ZATE.

Un analisis similar fue realizado luego de homogeneizar la
base de datos separando los lagos con CHLA/CHL} 7, ZMEANb SDL y
TN/TP fi 22 (CLOZÜDEE,N=83). Los resultados son en general
coincidentes con los obtenidos para CLÜRDIOB(N=108). La variable
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CHL*/CHL'semantiene en el modelo externo, indicando que ciertalimitacion por turbidez o color del agua aun se evidencia en este
conjunto de lagos y embalses (Tabla 29).

Para NÏBE, la variación de CHLexplicada en los modelos deregresion multiple, tanto en aquellos con base en variables
internas o en variables externas, es sumamentealta '
(R*2=0¿91—0.93,Tabla 29). La dispersión de los datos tambien
continua siendo relativamente alta, a pesar de que el error
cuadratico de 1a regresión (RMSE)disminuye desde valores de
O.79-0.B7 para N=108a valores de 0.58-0.62 para N=83. La raaon
de esta disminución en RMSEes debida fundamentalmente a que en
el tamizado de datos desde CLOROIOB(N=108) a CLDZÜÜÉE(N=83)
fueron eliminados la mayor parte de los ambientes con
caracteristicas limnológicas muysingulares (muyturbios, con un
muyimportante desarrollo de la macrofitía acuática).

Cuando a partir de CLÜZDOQQ(N=83) son eliminados los
ambientes con TN/TP i 35 disminuye aun mas el error de los
modelos de regresidb desarrollados, manteniéndose el porcentaje
de la variacidb explicada en CHL(Tabla 30). El modelo basado en
variables externas (modelo3), practicamente explica el mismo
porcentaje en la variaciofi que uno de los "mejores" modelos
totales (modelo 1), y mayor que el basado en variables internas
(modelo 2).

Los modelos de regresión múltiple desarrollados explican un
alto porcentaje de la variacion en CHL.Con las limitaciones
inherentes a este tipo de base de datos, puede decirse que son
originales en el sentido que involucran variables, que si bien
algunaslde ellas fueron incluidas por separado en modelos deregresion multiple ya desarrollados en la literatura, no existe
hasta el presente un analisis comoel aqui realizado para ningún
conjunto de lagos y embalses a nivel mundial. De la recopilación
de lo publicado hasta el presente surge, que el disponer de bases
de datos más limitadas que la presente, en el numero de
variables, llevo: en general, al desarrollo de modelos mas
limitados, en los cuales fueron consideradas una o varias, pero
nunca todas, las variables aqui involucradas. A medida que se
homogeiniza 1a base de datos la variaciop explicada en CHL
aumenta y el error estandard de las regresiones dgsminuye (Tablas
28 a 30). En paralelo al proceso de homogeinizacion y de
disminución del RMSE,se produce en general una disminucion del
rango de variacioh de los residuos (Tabla 31, Figuras 34 y 35).
Si no disminuye aun mas su extremo positivo, es debido a la
presencia del lago Los Mosquitos, que se convierte en único caso
excepcional ("outlier") de la base de datos (Figura 35). Cuando
se analizó la base de datos total, ya se lo indico comosingular
en la proporción de aterfnidos en la captura de peces y en el
tamaño medio del macrozooplancton. Sin embargo, ello no basta
para explicar, que aun los mejores modelos de regresion



Tabla 29. Esquemas de modelos de regresióh múltiple para CHL
(CLOZDO22, N=83). RA2, coeficiente de determinación; RMSE,
error estandard de la regresión; F, test de F para los
parámetros individuales.

modelo 1 modelo 2 modelo 3

CHL F CHL F CHL F

TP 72.1 TP 509.9 TP 53.5

- ZHEAN 15.6 ZATE 7.5 TEMP 33.3

— DOb 14.1 — DDb 6.1 - ZMEAN 11.9

- MISI 12.6 - MASI 4.3 —CHLA/CHL 8.3

ZATE 10.4

R‘2 = 0.927 R*2 = 0.913 RA2 = 0.924

RMSE= 0.5814 RHSE = 0.6206 RMSE= 0.5879



I
Tabla 30. Esquemas de modelos de regresion múltiple para CHL
(CLDZDDSS, N=ó7). RAZ, coeficiente de determinación; RHSE,
error estandard de 1a regresión; F, test de F para los
parámetros individuales.

modelo 1 modelo 2 modelo 3

CHL F CHL F CHL F

TP 51.7 TP 187.7 TP 47.5

TEHP 30.0 - DOb 8.5 TEMP 29.1

— ZMEAN 15.0 — HASI 5.4 - ZMEAN 13.7

- CHL‘ICHL 11.8 TN/TP 4.0 - CHLA/CHL13.0

- MISI 4.7 ZATE 3.1

R‘2 = 0.930 R*2 = 0.904 R‘2 = 0.924

RHSE = 0.5270 RMSE= 0.6162 RHSE = 0.5425



Tabla 31. Valores extremos de los residuos correspondientes
a los modelosexterno, interno y total para tres niveles de
homogeneidad de la base de datos.

Residuos linealizados (yA/y)
modelo externo interno total

CLOROIOB 0.08 - 9.0 0.10 —10.0 '0.18 - 7.4
N=103

CLOZOO22 0.22 - 9.0 0.25 - 6.0 0.22 - 5.5
N=83

CLOZDDSS 0.33 - 6.7 0.25 - 6.0 0.37 - 6.7
N=ó7
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. . l . .desarrollados no subestimen su concentraCion de clorofila (CHL)
con un error menor a 5.5 veces. Alguna variable no controlada o
el mero error experimental podrian estar involucrados.

Que la suma de residuos disminuya en los modelos totales con
respecto a los basados en variables exterqas e internas,
indicaria que ambos tipos de procesos estan involucrados en u
explicar la variación residual de regresiones CHL-TP,para un
lago individual, con el devenir del tiempo (ver Figura 11). Lo
que los distinguiria es la escala de tiempo a la cual cada uno de
ellos se desarrolla (Carpenter y Mitchell 1987). La escala
temporal de heterogeneidad no fue aqui considerada (ver Capítulo
2) y el estudiarla haría necesario mantener un monitoreo
prácticamente continuo en un número considerable de lagos (no
menos de 50) por un lapso de tiempo también considerable (no
menos de 15 a 20 anos). En el próximo Capítulo se verá cual sería
la representacióp en un espacio de ordenacidp de por lo menos una
parte de ese tipo de bases de datos.

Si se pretende que la representación en el espacio de los
estados es adecuada para mostrar los distintos estados temporales
por los cuales podria pasar un lago individual, y dependiendo del
tipo de procesos involucrados en sus cambios de estado, los
modelos basados en variables internas y externas (los aquf
denominadostotales) serían mas adecuados para representar tales
cambios de estado. Dependera de las fuerzas impulsoras externas y
de 1a intensidad de cambio de las variables internas, su "peso"
relativo en la determinación del cambio total en la variable
dependiente. Esto traducido en otras palabras, significa que los
modelos basados en variables internas y xternas, serian
herramientas más adecuadas para predecir el futuro de un sistema
acuático singular. La disminucion del rango de variacion en las
regresiones totales (Tabla 29) y de su error estandard (Tablas 28
a 30) serian indicadores en ese sentido.

l Otras variables Sonsideradas en los analisis de regresiopmultiple, tales comoarea, volumen, precipitaciones medias
anuales, tiempo medio de permanencia del agua, período libre de
heladas, total de sólidos disueltos y tipo iónico de agua, no
fueron, en general, de importancia en explicar la varianza
residual en regresiones multiples tendientes a explicar
estadísticamente la variaciop en la biomasafitoplanctónica.
Esporádicamente, en alguno de los modelos desarrollados, su
entrada puede llegar a explicar un pequeño porcentaje de la
varianza residual (ver por ej. Tablas 28 a 30). Ello ocurre a51
posiblemente por varias razones, una de las mas importantes seria
la de covariar intensamente con otras de las variables ya
consideradas en el modelo, por ejemplo FFF con TEMP, o con DOb,
ZATEy MASI. En general, cuando entran en alguno de los modelos
desarrollados lo hacen siguiendo una lógica causal, sin
contradicciones con el conocimiento que se posee sobre el



-182

funcionamiento de sistemas individuales. PPN, por ejemplo,
generalmente entra a los modelos con signo negativo; ello
significa que una ve: considerada en el modelo la variable TP, ya
está tomado en cuenta el posible efecto de 1a mayor carga de
nutrientes a altas PPNy solo queda a considerar el efecto de
lavado de caracter negativo sobre la ex resion de la biomasa I
fitoplanctánica. Sobre este tipo de analisis de detalle debera
avanzarse en el futuro análisis de la base de datos. I

Las variables que dan cuenta de los “standings” de
macrozooplancton, microzooplancton y peces, no explican una
proporción significativa de 1a varianza residual. Cuandoentran
en los modelos de regresion generalmente lo hacen con parametros
positivos. Esto solo podria significar variabilidad residual
ligada a que, a mayores niveles de nutrientes, en climas mas
cálidos y en ambientes menosprofundos, la materia orgahica total
de un sistema singular es mayor (D’Elfa et al. 1986). Ningún
efecto tráfico en cascada (piscfvoros -> zooplanctáfagos —}
herbivoros -} fitoplancton) se visualiza a nivel de las
respectivas biomasas (Quirós 1989), con excepción del efecto
positivo ligado a 1a biomasa o la biomasa relativa de ater{nidos
y que, en mí opinióh, esta más ligada a la biodisponibilidad del
P que a un efecto tráfico en cascada.

Otros modelosde regresiáp, pero desarrollados a partir de
variables compuestas obtenidas a su vez a partir del análisis decomponentesprincipales de las variables climaticas,
morfométricas y edáficas (Tablas 5 y 7), no aumentan la varianza
explicada en CHL,aun cuando en ellos sean incluidas las
variables MAS!y ZATE.En general los mejores modelos, utilizando
los PCAi o PCAir, explican alrededor de un 782 en la variaciob de
CHL, contribuyendo MAS] y ZATEcon un 3-42 (N=108). Sin embargo,
estas variables compuestas presentan una ventaja con respecto a
las variables originales, el hecho de no estar relacionadas entre
si (ortogonales), y por lo tanto el evitar la autocorrelacion de
las variables independientes en los modelos de regresióh
multiple.
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CAPITULO 5

Expresion de Pautas de Sistema en un Espacio de Ordenación

5. 1. Introducción.

Es mi intención mostrar en este Capitulo como un ambiente
acuático conserva su individualidad cuando se representa su
variación estacional en un espacio de ordenación definido por un
conjunto heterogeneo de lagos y embalses. Dicha representacián
permitirá comparar la variación interna de ambientes singulares
en el espacio de ordenación que representa la variación entre
ambientes acuáticos. Los resultados permitirán también discutir
la validez del estudio comparativo entre lagos realizado en el
presente trabajo de tesis (Capitulos 3 a 4).

5.2. Materiales y Métodos.

Ademasde la base de datos total (N=111), se utiliza otra
base de datos obtenida a partir del estudio limnológico—pesquero
de seis lagos de la Provincia del Chubut, realizado bajo mi
dirección durante los anos 1983 a 1985 (Quirós 1984). Dichos
ambientes ya incluidos en la base de datos total (N=111), son los
lagos Rosario, Musters, Colhue Huapi y Las Chultas, el embalse
Florenting Ameghinoy la laguna Ésquel (Scapini et al.informacion no publicada). Esta ultima base de datos incluye las
variables siguientes:

SDL lectura del disco de Secchi (m)

COLOR color real (Hazen)

TA alcalinidad total (meq.L-1)

K20 conductividad electrica a 20 oC (uS.cm-1)

HARD dureza (meq.L-l)

TP fósforo total (mg.m-3)

TON nitrógeno orgánico total (uh)

CHL clorofila total (mg.m-3)

TN/TP relacion nitrógeno a {esforo totales —

DOb concentración de oxigeno disuelto en
la interfase agua-sedimento (mg.L-1)
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CHLA/CHL turbidez de origen no algal

que fueron medidas aproximadamente cada cuatro meses (estacional)
durante dos años. En los lagos Colhue Huapi, Musters y Rosario se
totalizaron nueve muestreos. En el lago Las Chultas, el embalse

. . . IFlorentino Ameghinoy la laguna Esquel se realizaron solo ocho
muestreos, faltando el primero, el segundo y el sexto '
respectivamente. A las variables consideradas arriba se agregaron
variables que practicamente no varian durante el ciclo anual,
tales como área superficial (A, km2), profundidad media (ZHEAN,
m) y volumen (VDL,Ihm3),o que representan las característicasgeograficas y climaticas medias anuales de cada uno de los seis
ambientes, tales comolatitud (LAT), altitud (ALT,m), período
libre de heladas (FFP, días) y precipitación media anual (PPN,
mm). Se agregó además la variable VOL/PPN.Se totaliza un total
de 19 variables y 51 "sitios". Deíiniendo una matriz de datos de
51 (íilas) x 19 (columnas). Las 51 filas corresponden a 9
muestreos para cada uno de los b lagos, menos tres muestreos
faltantes, uno en cada uno de tres de los lagos.

Éu.3. Resultados y Discusión

Unaestrategia de analisis sería unir esta nueva base de
datos (Sl "sitios" por 19 variables) a la base de datos total
definida con las mismas variables (111 lagos y embalses por 19
variables) y analizar el conjunto como162 "sitios" distintos.
Tomandoen cuenta que seis lagos y embalses de N=111 (muestreo
realizado durante el primer verano) vuelve a repetirse comouno
de los muestreos de verano para los seis lagos estudiados
estacionalmente (N=51). Ello llevaria a que en realidad se tengan
156 "sitios" distintos. Pero ya se vió en el Capitulo 2 que
existen varias razones por las cuales no es correcto utilizar
datos de estudios comparativos "entre" lagos junto con datos
provenientes de la variacion de las mismasvariables "dentro" de
un lago singular (ver Figuras 10 y 11).

El efecto de considerar todos los datos en conjunto (N=159)
se observa en las Figuras 36 y 11A (Apéndice). La inclusión de
los nueve muestreos en el lago Colhue Huapi, un caso singular por
su alta turbidez inorgánica y su limitación por N, ocastona una
mayor dispersion de los datos en DHL-TPy una disminucion de la
variacidb explicada en CHL, tanto por TP como por TÜN(Tabla 32).
Tambiéh disminuye la variacion explicada por SDL (Tabla 32)
producto principalmente de la mayor turbidez inorgánica del lago
Colhue Huapi y de su mayor peso en la regresion para N=lS9. La
inclusion de TN/TPy CHLA/CHLlleva la varianza exp}icada al ¿51,sensiblemente menor que en el caso de la comparacion entre lagos
en verano (Tabla 33).



Tabla 32.
logeSDL para N=IOB,

Regresiones comparativas entre logeCHLy logeTP,
lagos y embalses en verano, y N=159,

logeTON y
lagos y embal

ses en verano más muestreos estacionales en seis ambientes del Chubut.

N = 103 N = 159

parametros parametros
variable rA2 F r‘2 F

a b a b

logeTP -1.395 0.85 0.62 169.83 —l.278 0.75 0.55 191.30

logeTON -3.963 1.42 0.71 260.61 -3.573 1.33 0.67 324.49

logeSDL 2.270 -1.15 0.73 282.74 1.909 -0.90 0.63 262.69

test de F, P<0.001



Tabla 33. Comparacion de regresiones de logeCHL versus'
logeTP, logeTN/TP y CHLA/CHLpara N=108 (lagos y embalses en
verano), y N=159 (lagos y embalses en verano más muestreos
estacionales en seis ambientes).

I
p a r a m e t r o s

N RAZ F
a TP TN/TP CHLAICHL

108 -6.070 1.292 0.817 -0.042 0.746 101.85

159 -5.049 1.160 0.615 -0.037 0.658 99.44

test de F, P<0.001
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El ejemplo anterior, quizas un poco extremo, muestra por un
lado que no es correcta la mezcla de información proveniente de
comparaciones "entre" lagos con información obtenida de estudios
"dentro" de lagos singulares. Por otra parte, se puede observar
la no validez general de una representación en el espacio de los
estados (segun una proyección, por ej. en el plano CHL-TP)para
representar procesos que ocurren en lagos individuales. Si bién,
esto último es prácticamente evidente con respecto a la variacion
estacional, ello tambien ha sido demostradopara la variacion en
CHL-TPentre años sucesivos (Smith y Shapiro 1981). Aunque la
representación estacional es comparadacon el total de lagos y
embalses en verano, los resultados seguirían siendo válidos si
dicha comparación se realizara con respecto a los valores medios
anuales del total de lagos y embalses.

Los muestreos estacionales introducen, comoya se ha
discutido, una fuente extra de error en las regresiones CHL-TP,
producto de la variacion de DHLy TP, siguiendo a los procesos
estacionales en los cuales estas variables son relevantes. Por
ejemplo TP depende de la carga de TP al lago (Vollenweider 1969)
y esta a su vez esta relacionada con el regimen hidrólogico. En
lagos cuya entrada de agua depende del deshielo, es en primavera
cuando se produce el pulso principal de entrada de P,
coincidiendo con el comienzode la estacion de crecimiento,
produciendo asf un aumento en CHL(principalmente un “bloom” de
diatomeas). A esa fase le sigue una fase de "aguas claras“ en la
cual la biomasa fitoplanctonica desciende y la biomasa
zooplanctonica aumenta hasta llegar a un maximohacia fines de
primavera, durante su descenso se produce un nuevo “bloom” algal
de verano (principalmente clorofíceas) (Wetzel 1975). Este modelo
conceptual lejos de tener validez universal parece solo cumplirse
en algunos lagos templados fríos. Sin embargo, sigue siendo
válido que los pulsos de P causarán aumentos de CHLen el lago,
siempre que la interrelación tróïica fitoplancton - zooplancton —
peces lo permita. En parte del ciclo anual, cuando la presiób de
predación de los peces sobre el zooplancton sea menor, es de
esperar un aumentode la presión de pastoreo de este ultimo sobre
las algas; pudiendo llegar a enmascarar el efecto directo de TP
sobre CHL.Conceptualmente, es logico suponer, que sf todo es
igual en el medio ambiente al comienzo del nuevo ciclo anual, el
mismoestado deberá repetirse. Esta es la razón por la cual lavariacion estacional en el espacio de los estados se ha
representado comoun ciclo (Figuras 9 a 14).

Los efectos directos arriba mencionadosevidentemente
parecen ocurrir en algunos de los lagos que fueron muestreadosdurante dos anos consecutivos. En ninguno de ellos la relacion
CHL-TPfue significativa. Aunmas, en cinco de ellos fue
francamente negativa. Esto puede visualizarse en la Figura 36
(Apéndice) para cada lago en particular. En tres de ellos CHL
estuvo relacionada negativamente con la biomasa del
macrozooplancton durante el primer año de muestreos, no
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existiendo relacián inversa significativa con "ASI. Sin embargo,
otro efecto ligado a la variación de la turbidez de origen no
algal durante el ciclo estacional, pasa a tener tanta o más
importancia que el efecto de pastoreo. En los seis ambientes CHL
estuvo negativamente relacionada con CHLA/CHL,y en cuatro de
ellos con P<0.01. Las excepciones son el embalse Florentino
Ameghinoy especialmente el lago Colhue Huapi en los cuales la
relación es negativa pero sólo con P<0.20. El significado de esta
relación negativa entre CHLy CHLA/CHLpodria estar basada en que
durante ciertos periodos del ciclo anual, la entrada de
nutrientes esta ligada a un aumentode la entrada de turbidez de
origen no algal, o una coincidencia con la época de vientos
intensos, que en los lagos menos profundos, produce la
resuspensión del sedimento. La posible autocorrelacióh entre CHL
y CHLA/CHLfue disminuida dado que la primera de ellas se la
analizó transformada logaritmicamente; por otra parte, esta
relacion negativa no se expresa directamente en el análisis de la
base de datos total.

En el análisis interno de los seis lagos del Chubut,
cualesquiera sean los mecanismosque originan que las relaciones
CHL-TPno sean significativamente posittvas, y aun que seannegativas, la descripcion de su variacion estacional en el
espacio de los estados no coincide con la descripción obtenida a
partir de la comparación entre lagos (Figuras 10, 11, 23 y 36),
que es lo que se queria mostrar.

Sin embargo, el hecho de que los procesos estacionales
dentro de cada lago individual abarquen en sus variaciones una
porcion importante del plano CHL-TP(Fig. 36), no significa que
el lago pierda su individualidad. En el plano CHL-TPocurren
cosas, como que en determinada epoca del año, los valores de CHL
y TP de un lago pueden coincidir con los respectivos valores de
CHLy TP de otro lago en la misma o en diferente época del ciclo
(Fig. 36). Pero el plano CHL-TPes solo una proyeccion del
espacio de los estados n-dimensional total, y ambos lagos puedendiferir en su posicion en cualesquiera otras de las n-2
dimensiones restantes.

Comoya se puntualizara (ver Capitulo 2) la visualización del
estado de un lago, y de sus cambios, en el espacio de los estados
definido por más de tres variables no es simple. Existen técnicas
gráficas para representar datos multivariados pero pierden su
sencillez para visualizar diferencias a medida que el numerode
"sitios" y de variables aumenta. Otra estrategia sería obSErvar
la matriz de datos y llegar a discernir que todos los sitios
difieren entre sf por lo menosen el valor de una de las
variables. El uso de máquinas, aunque resuelve el problema nos
llevaría a un nuevo listado en el cual, a cada sitio se le agrega
una observación tal que especifique en que variables difiere con
respecto a cada uno de los demas sitios. Si bien esta es una
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solución, sigue siendo una solucion poco visualizable comopara
que el observador, a partir de ella, pueda generar pautas de
sistema. Comose anticipara en el Capítulo 2, en este trabajo se
optó por una ordenación por el método de componentes principales
para obtener una visualización aproximada, y base de datos
dependiente, del espacio de los estados.

El analisis de componentesprincipales (PCA)fue realizado
sobre la matriz de datos ampliada con 159 sitios y 12 variables
(Tabla 14A, Apéndice). Alternativamente, sobre el analisis de PCA
para 108 lagos y embalses por 19 variables (Tabla 34) se
calcularon los “scorers” de los muestreos estacionales para cada
uno de los seis lagos del Chubut. La posicion relativa de los 159
"sitios" en el espacio de los tres primeros componenteses
aproximadamente la misma por ambos métodos.

.l . .I .La representac10n de la var1ac10n estac1onal del estado, de
cada uno de los lagos individuales, en el espacio de componentes
principales se muestra en la Figura 37. En la mismase observa la
variación estacional, expresada comoel cambio de las variables
PCAl y PCA2. En esta proyección, cada uno de los seis lagos
conserva su individualidad. Másaun, las trayectorias definidas
por los estados que toman los seis lagos durante los dos años de
muestreo, no intersectan el estado de ninguno de los otros 102
lagos y embalses en el subespacio definido por los primeros ejes
de ordenación (Fig. 37). Aunque no ocurre lo mismo en algunas de
las otras proyecciones posibles (Fig. 12A), basta lo que ocurre
en la proyección según los dos primeros ejes para apoyar que la
representacion en el espacio de los estados es adecuada para
repcesentar fenomenológicamente el cambio total de un ambienteacuatico (ver Capitulo 2).

La representacion de la variacion estacional de un lago no
agrega muchomás, con respecto a su caracterización limnológica,
que la que se obtiene a partir del estudio comparativo a tiempo
fijo, por ejemplo durante el verano a verano tardío. Un 60-65%de
la variación total es explicado por los dos primeros componentes
principales (Tablas 34 y 14A). La posición relativa de un lago
individual en el espacio de ordenación, con respecto al resto de
los lagos y embalses, no varia apreciablemente durante su ciclo
estacional. Sin embargo, este efecto se hara más manifiesto a
medida que las comparaciones se realicen entre lagos con mayor
similitud. Evidentementeello no significa que se pueda llegar a
obtener un conocimiento relativamente profundo de los procesos
que ocurren en un lago durante su ciclo estacional a partir de un
muestreo a tiempo fijo. Sólo se podran realizar ciertas prognosis
que deberán luego verificarse con estudios temporales de
procesos. Sin embargo, estas prognosis de bajo nivel deprecision, pero de bajo costo, son los elementos minimos
necesarios para el manejo de un gran numero de ambientesacuaticos a nivel regional (Henderson et al. 1987).
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El hecho de que el ciclo descripto por el cambio de estado
estacional esté anotado en el espacio de ordenación, indica que
el enfoque aplicado,I comparación sincrónica entre lagos y
embalses, es adecuado para caracterizar el conjunto de lagos y
embalses de Argentina y obtener pautas generales sobre la
abundancia de sus comunidades bióticas. El error con el cual se
ha trabajado es, indudablemente, menor que el representado por la
variación estacional en el espacio de ordenación (Fig. 37).

l
A partir de la ordenación realizada, la discusion sobre las

características más generales de un lago, por ejemplo su estado
tráfico, no varían. Por ejemplo, el lago Colhue Huapi sigue
siendo tan eutrófico, y los lagos Rosario y Las Chultas tan
oligo-mesotróficos en la representación obtenida a partir del
muestreo único durante el verano, comolo son a partir del
muestreo estacional durante dos años consecutivos. Este es el
tipo de “control interno" que ejerce el muestreo estacional sobre
las pautas generales obtenidas, al cual se hacía referencia en el
comienzo de estos estudios (Quirós X981, Quirós 1985).

El espacio de ordenación tal comofuera definido aquf, o en
el Capítulo 3, prácticamente no se modifica cuando se incluyen
variables tales comola biomasa fitoplanctónica, la biomasa del
zooplancton, o la biomasa relativa de peces. Las trayectorias
cíclicas que definen las variaciones de los seis lagos estudiados
estacionalmente no varían apreciablemente cuando se incluyen como
variables CHL, MIZDOB,HAZOOBy CPUE (Quirós informacion no
publicada). La ordenación obtenida incluyendo tales variables es
practicamente similar a la presentada en 1a Figura 37. Esto apoya
aun más la determinacion fundamentalmente externa de las
abundancias de las comunidadesbiáticas en ambientes acuáticos.
Para la biomasa fitoplanctónica, est ya {ue mostrado con
técnicas de regresián y de correlacion parcial en los Capitulosanteriores.

El tipo e intensidad de las fuerzas impulsoras externas
(entrada de energía lumfnica y térmica, carga de nutrientes,
entrada de carbono reducido desde los ecosistemas terrestres,
entre otras) y las condiciones de contorno del sistema (por ej.
su morfometria) determinan su posicion en el espacio de los
estados, por ejemplo, su posicion en las Figuras 37 y 12A. La
variación estacional de las variables impulsoras, causada en
Última instancia por la variación en el flujo de energía radiante
proveniente del sol,I se refleja en las trayectorias cíclicas
(Figuras 37 y 12A). Podemos ahora imaginar como, frente a una
variacióh en el tipo o la intensidad de las fuerzas impulsorasexternas (por ej. proceso de eutroficacion natural o por accion
humana, calentamiento climático, etc.) o de sus condiciones de
contorno (por ej. rellenado sedimentacio, embalsado de un lago,cataclismos), pueden variar la posicion media de un lago
individual en el espacio de los estados. Oueeste se desplace



Tabla 34.
para N=108 lagos y embalses.

l
Resultados del analisis de componentesprincipales

Primeros cinco autovectores
incluyendo las variables cuyos pesos son mayores que la mitad
del máximo.

PCAI PCA2 PCA3 PCA4 PCAS

Autovalor 8.94 2.90 2.27 1.36 1.19

Z variacion 47.05 15.24 11.94 7.14 6.27

Z acumulado 47.05 62.29 74.23 81.37 87.64

A —0.37

ZMEAN 0.89 -0.85

SDL 0.88

COLOR -0.77 -0.34

TEHP -0.7B 0.52

FFP -0.74 0.49

ALT 0.53 0.44 0.54

LAT 0.47 -0.7O

TA -0.90

K20 -0.83 —0.34

HARD -0.71 -0.51

TP -0.92

TUN 0.90

TN/TP 0.66 -O.41

DOb -0.71

CHLAICHL —0.60 0.53

PPN 0.47 -0.70 0.32

VDL 0.66 -0.65

VOL/PPN 0.63 -O.72
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desde una posicion a otra en el espacio de los estados significa
que cambiará su grado de similitud con respecto a otros I
ambientes. El caracter de la modificación externa determinara si
un unico ambiente, o varios a la vez, cambien su estado. Las
modificaciones en la biosfera producidas por el hombre,
repercuten aun en los ambientes acuaticos mas alejados del
planeta, y no todos los ambientes reaccionan, variando su estado
de la mismamanera, frente a las perturbaciones de su medio |
ambiente. La representación en el espacio de los estados permite
la visualizacion de tales procesos por grupos de ambientes, tanto
comoaquellas variaciones ambientales que se ejercen sobre
ambientes singulares.

La representacion propuesta, por tener sustento en una
modelización del sistema global comosistema cerrado, queda
abierta para realizar todo tipo de especulaciones hipotéticas
sobre las posibles trayectorias poc,medio de las cuales un lago
individual puede cambiar su posicion en el espacio de los lestados. Diferentes trayectorias involucran distinta ordenacion
temporal en la variación de las fuerzas impulsoras externas.

OEn todo caso, las variaciones de estado iran acompanadaspor
variaciones en las abundancias de sus comunidades, por ejemplo,
de la biomasa fitoplanctonica (Figuras 17 y 18). En otras
palabras, ello significa que en un ambiente acuático, dado un
cambiode estado suficientemente especificado, es posible
predecir la variación en la abundancia de sus comunidades
bióticas. Segúnalgunos autores, la falta de capacidad predictiva
es una de las características de ciertos desarrollos de la
ecologia actual, y ademas, el poseerla, una necesidad para el
manejo tendiente a la preservación de los sistemas naturales
(Peters 1980, 1988).
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CAPITULO ó
l

Discusion General y Conclusiones

El planteo de obtener una caracterizacion amplia, a tiempo
fijo, de un conjunto sumamenteheterogéneo de ambientes acuáticosde Argentina ha resultado satisfactorio en la obtencion de los
objetivos propuestos (Quirós 1981, Quirós 1985). En lo que '
respecta a este trabajo de tesis, a partir del uso de métodos
multivariados se realizo una ordenacion de un conjunto numeroso
de lagos y embalses de Argentina, en función de sus
caracteristicas climáticas, moríométricasy edáficas, y se la
relaciond posteriormente con la abundancia del fitoplancton. Esta
ordenacion ambiental, no totalmente coincidente con el analisis
regional “a priori", sirve de base para obtener relaciones con
otras caracteristicas productivas de los ambientes acuáticos de
Argentina, tal comola abundancia de otras comunidades bióticas
(Quirós 1989). La ordenación ambiental por componentes
principales es una ayuda para la visualización de comola
interaccion compleja de los factores limnolágicos contribuye a
determinar la productividad de un conjunto de lagos y embalses.
Los resultados obtenidos muestran que los lagos muypoco
profundos de la pampasia (lagunas) son los que presentan los
mayoresniveles de biomasa {itoplanctónica en contraste con los
lagos andino-patagónicos de origen glacial que presentan las
menores biomasas. En orden decreciente se ordenaron los embalses
del noroeste y ciertos ambientes de 1a planicie patagónica y los
poco profundos de la precordillera sur. Con biomasas menores le
siguen los embalses de la region cuyana y el resto de los
ambientes de la precordillera sur.

Dadala alta interrelacion (covariación) de la base de
datos, no resultó adecuado un análisis de ordenación por separado
según las caracteristicas morfométricas, climáticas y edaficas
del conjunto total de lagos y embalses. La misma razón puede
esgrimirse para explicar por que las variables compuestas
obtenidas a partir de las diversas ordenaciones realizadas,
tienen un poder predictivo menor que el de algunas de las
variables originales. La mismarazón no hace adecuada o
productiva la aplicación de otras tecnicas multivariadas.

En el analisis exploratorio de la biomasafitoplanctánica,
en el estudio comparativo entre ambientes acuáticos, las
variables relacionadas con los niveles de nutrientes se hanmostrado comolas mas importantes para explicar la variabilidad
de CHLen conjuntos de lagos y embalses de diferente grado de
heterogeneidad. En los conjuntos mas heterogeneos, con una
importante proporción de ambientes limitados por N durante el
verano, TDNfue la variable mas relacionada con CHL. Comoen
otros estudios comparativos a nivel regional, realizados en ambos
hemisferios (Ferris y Tyler 1985) y a nivel planetario (Schindler
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1978), TPresulto la variable mas importante entre las lanalizadas, para explicar la variacion de CHL,cuando se realizo
el tamizado de los datos correspondientes a lagos con TN/TP<22.

i La concentración de pigmentos fotosíntéticos totales'(CHL)esta tambien altamente correlacionada con factores morfometricos,
tales como la profundidad media y el volumen del lago, y con la
ubicación geográfica y las condiciones climáticas tales como '

1 . Itemperatura media anual del aire y la duracion de la estac10n de
crecimiento. El tiempo medio de permanencia del agua en el
sistema correlaciona negativamente con CHL.Esto, que en
principio parece contradictorio, es explicado por el hecho de que
los ambientes con mayores niveles de nutrientes son los que
tienen los tiempos de permanencia mas bajos. Esta variable tiene
un efecto dual sobre la abundancia del fitoplancton, a valores
bajos aumenta la carga de nutrientes sobre el sistema, pero por
debajo de un cierto limite (uno o unos pocos días) su efecto es
negativo debido al efecto de lavado (Saballe y Kimmel1987).

Conrespecto al nutriente limitante, los resultados
obtenidos concuerdan, en general, con los de Sakamoto (1966) y
Smith (1979). Según estos autores, en lagos con TN/TPentre 22 y
37 la fotosíntesis puede estar controlada tanto por N comopor P.
Smith (1979) eleva el límite superior de TN/TPa 47. Cuanquel
tamizado de datos se realizó para TN/TP>37(N=30), el nitrogeno

l . I . I . .organica total resulto la variable mas importante en explicar la
variabikidad en CHL(r‘2=0.67, P<0.001); explicando TP una
variacion mucho menor (rA2=0.19, P<0.05).

Se desarrollaron diversos modelos CHL-TP,para distintos
grados de homogeneidad de la base de datos. A medida que la
homogeneidad aumenta, se observa en general un aumento de la
varianza explicada por la variable independiente y una
disminución del error cuadrático medio de la regresión. A medida
que se avanzó en el proceso de homogeinizacióh se fueron
puntualizando similitudes con modelosdesarrollados para
distintos conjuntos de lagos y embalses a nivel planetario. Ello
nos esta indicando el rol clave que cumple el proceso de tamizado
de datos, comohomogeinización de la base de datos, en el
desarrollo de modelos, relacionando caracteristicas globales de
ecosistemas acuáticos (Quirós 1988a, 1989), y en particular en el
desarrollo de relaciones CHL-TP(Ortiz Casas y Peña Martinez
1984). Posiblemente muchos de los modelos CHL-TPdesarrollados en
la literatura posean inhomogeneidades,o características
limnoldgicas anomalas con respecto al patrón arbitrario de los
lagos templados del hemisferio norte, que justifiquen la
dispersián de parametros de ajuste (intercepcidfi y pendiente) de
los mismos.
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Con respecto a los modelos CHL-TPmas citados en la
literatura (Dillon y Rigler 1974, Jones y Bachmann1976), a estos
se llega, en el conjunto de lagos y embalses de Argentina, luego
que se produce la separación de los lagos (tamizado) con
TN/TP < 35, ZHEAN< SDL, regulares o altos niveles de turbidez no
algal o de color real, y tipo de agua distinto al bicarbonatadom
cálcico-magnésico. Este resultado no solo indica la no
generalidad de los modelos de Dillon y Rigler (1974) y de Jones y
Bachmann(1976) entre otros, con respecto al valor de sus
parámetros, sino también que su validez esta limitada a un tipo
homogéneode ambientes de los varios posibles de ser conformados
a partir de una base de datos de mákimaheterogeneidad a nivel
planetario. Este mismoresultado se obtiene para los modelos que
relacionan biomasa de peces con caracteristicas limnológicas de
lagos y embalses (Quirós 1989).

I
Aun1a aplicacion de los modelos mas generales desarrollados

por DECD(1982) y el Programa Nacional de Eutroficacion de
Estados Unidos (Hern et al. 1981, NES1974), para predecir
cambios en los niveles de CHLa partir de variaciones en la carga
de TP, debe ser cuidadosamente evaluada. Ambosmodelos, a pesar
de haber sido sus datos tamizados con respecto a los niveles de
turbidez inorgánica, tampocoparecen tener validez universal.

Unproblema similar se presenta a nivel regional en
Argentina, para los subconjuntos PAT+1, PAMy NOR-l obtenidos a
partir de la base de datos total (N=111) solo en PAT+1,TP
explica un porcentaje de la varianza de CHLmayor que TDN.Por lo
tanto, para ambientes en la pampasia y en el centro-oeste y
noroeste de Argentina para los cuales no se posee mayor
información, un modelo CHL-TONo DHL-TNparece ser mas adecuado y
preferible frente a un modelo CHL-TP. 9610 si TN/TP es mayor que
22 sería más adecuado un modelo CHL-TP.Si bien a este nivel las
pendientes no son significativamente diferentes, si lo son sus
ordenadas al origen; comose ha mostrado, otroslfactores seríanresponsables de esas diferencias. Lo mismoes valido para
ambientes con TN/TP>37,y sin limitaciones por tyrbidez no algal
o excesivos niveles de color real. Unaconclusion provisoria
sobre la que se debera ahondar, es que a pesar del alto
porcentaje de la variacion en CHLexplicada por TP en los modelos
totales con TN/TP > 22 o TN/TP > 37, su aplicación a nivel
regional debe ser cuidadosamente evaluada, y solo comouna
primera aproximación a su manejo. En principio son mas adecuados
los modelos desarrollados regionalmente (Tabla 21), o si se tiene
mayor información sobre el ambiente particular, los modelos de
regresión multivariados (Tablas 28 a 30).

En cierto sentido puede asegurarse que la mayoria de los
ambientes de la pampasia estan o podrían estar limitados por N en
ciertos períodos de su ciclo estacional. Solo un 292 de los
ambientes muestreados en ella, presentaron relaciones TN/TP
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mayores a 37. Para las regiones patagónica y centro-oeste y
noroeste este porcentaje oscilo alrededor del 70%.

Similares recomendacionesson válidas para la aplicacion de
modelos SDL-CHLcon el fin de evaluar la transparencia del agua
(altamente valorada por ciertos usuarios de la misma) en funcion
de la abundancia algal. Cuando los ambientes con CHLA/CHL< 2 son
sacados de 1a base de datos que incluye los muestreos '
estacionales en seis lagos, la ecuación obtenida

10910 SDL = 0.84 - 0.64 10910 CHL N=116, r”2=0.91, P{0.0001

es similar a la obtenida por Carlson (1977). A diferencia de los
modelos CHL-TP,en este caso sólo las interferencias de turbidez
no alga], color del agua y 1a relación ZMEAN/SDLparecen ser
importantes en los apartamientos de la misma.

El estudio de la relacion CHL-TPpara un dado nivel de
homogeneidadmuestra nuevamente que a pesar del alto coeficiente
de determinación (r‘2) para la regresión log-log, cuando se
estudian conjuntos complementarios de TP, distintas ,
funcionalidades parecen evidenciarse segun el rango de variacion
de TP. La variacion en CHLpara una dada variacion en TP es mayor
para niveles intermedios de TP (9-10 mg.m-3 a 50-70 mg.m-3). El
mismoefecto se observa cuando se estudian conjuntos
complementarios según la profundidad media de los ambientes y la
temperatura media anual del aire. En conjuntos complementarios
segun TN/TPel efecto de mayor pendiente se dá para el rango devariacion de TN/TPentre 40 y 100. Esto estaría indicando, ademas
de la existencia de efectos no tomados en cuenta en el modelo
potencial CHL-TP(o log-log), las anteriormente reiteradas
recomendacionessobre su aplicabilidad en el rango total de
variacion de TP. La variación de pendiente según sea el rango de
variación de TP, podria estar ligada a que otro modelo CHL-TP,
distinto al potencial y posiblemente con términos de distinto
orden ajustará mejor a los datos totales. Varios modelos CHL-TP,
incluyendo polinomios de diverso orden, productos de potenciales
y exponenciales y diversas logfsticas fueron probados, ninguno de
ellos ajusto mejor a los datos que la función potencial. A partir
de ello fueron desarrollados modelosde regresión multivariados.
Diversas variables, aparte de TP pueden tener efecto sobre la
variacion en CHL,y ademas este efecto es distinto segun sea el
rango de variación de la misma.

Entre los factores que han sido sugeridos en la literatura,
comoque contribuirfan a explicar la variabilidad residual en
modelos CHL-TPse pueden citar:
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metodología
. I . .porc1on del c1clo estaCIonal anual

que representan los datos
relacion TN/TP

tasa de lavado
I

biomasa zooplanctonica

estructura del zooplancton

turbidez de origen no algal

g . .macrofitía acuatica

color real del agua
n . . ' ' .desarrollo de estrat1f1cac1on termica

altos niveles de solidos disueltos
y en particular de carbonatos

. / l .concentrac1on de DXIQEDDdisuelto en
la interfase agua-sedimento

Irango de variacion de los datos

Banfield et al.

Nicholls y Dillon 1978

Nicholls y Dillon 8978

Sakamoto 1966
Smith 1979, 1982

Dillon 1975

Shapiro 1980

Pace 1984

Canfield y Bachmann 1981
Jones y Novak 1981
Hoyer y Jones 1983

Canfield et al. 1984

Canfield y Hodgson 1983

Riley y Prepas 1985

Campbell y Prepas 1986
Stauffer 1985

Riley y Prepas 1984
Nurnberg et al. 1986
Nurnberg 1988

Paloheimo y Zimmerman
1983

(1984) recomendaron como necesaria una
evaluación sistemática de los {actores que contribuyen a 1a
varianza residual en los modelosclorofila-nutrientes.

I . .Practicamente todas estas variables, o alguno de sus correlatos
fueron evaluados en el presente trabajo de tesis. Otros factores
adicionales tales comolos efectos del tipo de agua y del totalde solidos disueltos, y la abundancia y composicion de la
comunidad de peces fueron tambien considerados.

Los dos primeros factores listados arriba no son tan
relevantes aqui. La metodologia utilizada fue la mismaen todos
los casos; la extracción de pigmentos fotosíntéticos Fue
realizada con un método tal que mejora sensiblemente para
cloroficeas y algunas cianofíceas, al métodoestandard de ,extracci
al segundo factor,

n CODacetona-agua

el verano.

(Stauffer et al.
todos los muestreos fueron realizados durante

1979). En relacion
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Ademasde los factores listados arriba, otros factores,
ligados a las características climáticas y morfométricas del
ambiente acuático han sido mencionados y discutidos
reiteradamente en la literatura (Richardson 1975, Brylinsky y
Manni975), comorelacionados con la productividad primaria del
fitoplancton y su biomasa. Brylinsky y Mann (1973) y Brylinsky
(1980) mostraron, a partir de la informacion obtenida durante el
desarrollo del Programa Biológico Internacional (IBP), que en llagos y embalses, la latitud (relacionada con la duracion de los
dias) está directamente relacionada con la productividad primaria
de los mismos. Esto fué posteriormente discutido por Schindler
(1978) sobre la base de que un efecto no tomado en cuenta
relacionado con contenido de N inorganico en el agua de las
lluvias, seria el causante de una relación espurea con lalatitud, o cualquiera de las variables climaticas relacionadas
con ella. Por otra parte, Rawson (1955) y Sakamoto (1966)
mostraron que la biomasa algal está inversamente relacionada con
la profundidad media de un lago. Es altamente probable que los
factores climáticos y morfométricos, representados por ejemplo
por la temperatura media anual del aire y por la profundidad
media del lago, no tengan un efecto causal directo sobre la
biomasa fitoplanctónica, sino que este esté mediadoa través deun numeroindefinido y bastante intrincado de conexiones causales
(trama causal). Cualquiera que sea él o los mecanismos
involucrados en el funcionamiento de un lago, para el conjunto de
lagos y embalses de Argentina, a los diversos niveles de
homogeneidad analizados, tanto TEMPcomo ZMEANexplican una
significativa porcion de la varianza residual de CHL-TP,que
oscila entre un 3 y un BZ aumentando para los conjuntos más
homogéneos. Esto podría ocurrir también en otros modelos
regionales y globales, y hasta el presente no ha sido estudiado.Resultados similares, con respecto a la explicacion de la
varianza residual de DHL-TPpor ZMEAN,fueron obtenidos poc
Pridmore et al. (1985) para lagos neozelandeses y por Quiros
(1938a) analizando los datos de Sakamoto (1966) y Aizaki et al.
(1981) para lagos japoneses.

Una alta proporcióh de la variabilidad en CHLes explicada
por TP, no solo para los conjuntos totales con distinto nivel de
homogeneidad, sino tambien para los distintos subconjuntos
analizados. El efecto de TEMPse mantiene aun cuando se controlen
los efectos de TN/TPy los de los factores no algales que limitan
la penetración de la luz. Sin embargo, el efecto de ZflfiAN
disminuye; ello estaria indicando que cierta proporcion de su
efecto estaría ligada a un aumentode la limitacion por N en los
ambientes menos profundos. La relación TN/TP se mantiene como una
variable de primera importancia en la explicacion de la varianza
residual mientras permanezcan en la base de datos ambientes con
TN/TP í 22.

Sin embargo, cuando la relación TN/TPIylos factores ligadosa los limitantes no algales a la penetracion de la luz se
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mantienen controlados, otro grupo de variables aparecen como
factores de importancia en la explicación de la variacion
residual de las regresiones CHL-TP.Estas variables ligadas a la
estructura interna del sistema, son el tamaño medio del
macrozooplancton, la proporción de peces zooplanctofagos
(aterinidos) en la captura total de peces y los niveles de
oxígeno disuelto en la interfase a ua-sedimento. Tales variables,
a diferencia de ZMEANy TEMP,no solo se expresan como pautas en
comparaciones entre lagos, comoaqui se ha mostrado, sino que '
tambien cumplen un rol en el funcionamiento interno de un lago
singular. Los resultados obtenidos indican que para una dada
concentración de fósforo total, los niveles de CHLson mayores en
los lagos y embalses con la interfase agua-sedimento
aproximadamente anóxica (o con ciertas zonas del fondo del lago
anóxicas), con mayor tamaño medio del macrozooplancton y con
mayorproporción de aterínidos (zooplanctofagos).

En el Capitulo 4 se ha discutido el rol que cada una de esas
variables cumpliría en el funcionamiento del lago individual. A
este nivel, el del mecanismo, todavía quedan por dilucidar una
serie de controversias tales como: cual es el tamaño mínimodel
macrozooplancton herbfvoro por encima del cual se expresa la
disminucióh de la biomasa algal, sí en estos procesos estafi
involucrados 5610 los grandes cladóceros o también otros grupos
(Pace 1984), sf el efecto de los peces zooplanctofagos es solo a
traves de actuar comodepresor del tamaño del macrozooplancton, otambien a traves de aumentar el tiempo de recambio de los
nutrientes, o, comopostulo aquí, basándomeen la observacion de
D’Elia et al. (1986), a través de un aumento de la
biodisponibilidad del fósforo total. Quéel efecto del aumentode
la abundancia de peces zooplanctófagos es el de aumentar los
niveles de biomasa algal es algo bien documentadoen la
literatura, sin embargo, todavía queda por dilucidar el mecanismo
a través del cual actuan (Northcote 1988). Efectos similares de
aumento de la biomasa algal en estanques, se han observado para
peces subadultos y adultos del genero Prochilodus, cuya ,
alimentación_es estrictamente iliófago-detritfvora (Quiros y
Luchini observacion personal). Unefecto, a nivel de la
comparación entre lagos, de la abundancia de peces
zooplanctófagos sobre la composicion del fitoplancton, es el ’
aumento de las cianoficeas con el aumento de su abundancia (Egües
informacion no publicada).

El efecto de DOb, MASIy ZATEno es continuo en todo su
rango de variación. Las distribuciones de residuos muestran que
el efecto de DDbse expresa para valores cercanos a la anoxia,'
los de MASIson mas evidentes en los extremos de la distribucion

. l i . I lde tallas y los de ZATEse EJEFCEFIBHsegun una funCion monotona
creciente recién a partir de valores distintos a cero. El mismo
efecto de discontinuidad se observa entre ambientes con
profundidad media mayor y menor que la profundidad de lectura del
disco de Secchi respectivamente.
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Regresiones CHL-TPpara distintos rangos de variación de
DOb, HASI, ZATEy CPUEfueron obtenidas. Aquellas con niveles de
DObmenores a 2 mg.m-3, HAS! mayores a 3.6 ug peso seco /
individuo, y ZATEpositivos mostraron ser estadísticamente
diferentes a las obtenidas para el resto de los ambientes. Esto
refuerza el carácter discontinuo del efecto de estas variables
sobre la biomasa fitoplanctónica. El efecto del tamaño medio del
macrozooplancton parece hacerse más evidente a partir de un peso
medio individual mayor que 4.5 ug en peso seco.

El efecto de DObesta inversamente relacionado con TEMP.
Cuando TEMPes controlada, el efecto de DObdesaparece. Esto
puede ser una característica de la base de datos, comoque la
gran mayoría de los ambientes con bajos valores de DObse
encuentran en la región noroeste que presenta mayores valores de
TEMP.Sin embargo, no debe descartarse un efecto de aumento de la
producción secundaria con TEHP,como un factor relacionado con un
mayor consumo de oxígeno.

Los efectos de MASIy ZATEestan también relacionados con
TEMP, son mayores a medida que esta aumenta. Con respecto a ZATE
esta también podría ser una característica de la base de datos,
dada la distribución original, y la modificada por acción humana,
de las dos especies de Atherinidae presentes en los lagos y
embalses muestreados. Sin embargo la relación con MAS!no es
adjudicable a la composición de la base de datos. Por un lado,
CPUEAy ZATEestan positivamente relacionadas con TEMP,y HASI lo
está negativamente. Por otro lado, MASIestá negativamente
relacionada con ZATEy CPUEA,aun cuando se controlen los niveles
de nutrientes, la profundidad media, la temperatura media anual
del aire, los niveles de turbidez y el tipo de agua; el efecto
depresor del tamaño medioldel macrozooplancton por los peceszooplanctofagos parece as1 evidente. Sin embargo, ambosefectos
no se anulan, cuando se controlan las variables relacionadas con
el clima, la morfometría y los nutrientes, y ademasse controla a
"ASI, el efecto positivo de ZATEsobre CHLse mantiene.
Inversamente, cuando a todo lo demas igual (controlado) se
controla ademas ZATE, el efecto de HASI sobre CHLse mantiene.
Este resultado apoya la existencia, en comparacionesentre lagos,
de pautas independientes del efecto de los peces sobre el
fitoplancton. Unefecto pasaría a través de la interaccion
trófica con el zooplancton y otro lo haría a través de su rol en
el reciclado de nutrientes. Estos resultados, coincidentes con
las hipótesis planteadas, necesitan de un análisis masprofundo
de las relaciones de las variables TEMP, DOb, MASI, ZATE, CPUEAy
la presencia o ausencialde estratificación térmica durante el
verano.

. . _ J

l Para explicar la var1ac1on en CHL, los modelos de regresion. . O .multiple más generales incluyen, ademasde los niveles de
nutrientes, las variables relacionadas con los factores no
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algales que impiden la penetracion de la luz (turbidez no algal y
color real), la abundanciarelativa de la macrofitia acuática (a
través de la relacion entre ZMEANy SDL), la profundidad media”
la temperatura media anual del aire o la duración de la estacion
de crecimiento, los niveles de oxígeno disuelto en la interfase
agua-sedimento, el tamaño medio del macrozooplancton y la
abundancia relativa de peces zooplanctófagos.

Las otras variables analizadas no mostraron un poder
explicativo significativo sobre la varianza residual dellas
regresiones CHL-TP.Ello no significa que un análisis mas
detallado y profundo de la base de datos no pueda mostrar tales
efectos. La no expresión de pautas en la comparacion entre lagos
y embalses tampoco significa que esas variables no cumplan un rol
en los procesos (mecanismos) que subyacen a la produccion algal
en ambientes acuaticos. comose vió en el Capítulo 2, en última
instancia, no existe un solo proceso que se pueda denominar de
producción algal en el ambiente acuático, sino que puede
considerarse que son varios procesos que se superponen, uno
estacional, otro que sigue a las fluctuaciones naturales del
medio ambiente y uno o mas procesos que siguen a las diversasintervenciones humanasy a las modificaciones catastroficas
naturales del medio ambiente. La composición de los mismos, en
general no sumativa, constituiría en última instancia el proceso
real de producción algal del ambiente acuatico.

A pesar de que algunos autores (Riley y Prepas 1985)
reportan diferencias significativas entre las regresiones CHL-TF
obtenidas para conjuntos de lagos estratificados y no
estratificados, al igual que en el estudio de Schindler (1978)
las diferencias en las regresiones obtenidas en este trabajo no
son significativas.

Tampocose hallaron diferencias significativas entre las
regresiones DHL-TPobtenidas para lagos y para embalses, previo
tamizado de aquellos ambientes con alto desarrollo de lamacrofitía acuática, altos niveles de turbidez inorganica o
color, y TN/TP< 35. En el presente estudio fueron excluidos
expresamente los embalses con tiempos de permanencia del orden de
unos pocos dias y que, en general, poseen altos niveles de
turbidez inorgánica, comopor ej. el embalse de Salto Grande
(Quirós y Cuch 1983, 1988).

El hecho de que en_las regresioqes CHL-TPel exponente de TPsea generalmente mayor que uno, llevo en el pasado a hipotetizar
sobre que el efecto de doblar la concentracion de TP conduce, en
el manejo de un lago individual, a que la biomasa del
fitoplancton aumente en un factor mayor a dos. De las regresiones
múltiples de CHLpuede observarse que el coeficiente de TP en las
mismas (el exponente en las relaciones potenciales
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multiplicativas) es en general menorque uno. Esto indica, ue a
todo lo demás constante, el aumento al doble de TP produciria un
incremento en CHLmenor a dos veces. Comose puntualizara cun
anterioridad (Quirós 19BBa), este hecho podría ser de importancia
en el manejo de lagos y embalses a partir de resultados de
regresiones CHL-TP.

Si bien la regresián CHL-TPes valida cuando las restantes
variables no están controladas, en un dado lago, para el cual,
por ejemplo ZHEANy TEHPno varían, la regresión DHL-TPno es en
general válida. El uso de un modelo que incluya TEMPy ZHEANse
acerca más a 1a realidad al mantener esas variables controladas.
Al predecir a partir de este último, el doblar TP no condure a
que CHLaumente a mas del doble sino, por el contrario, a que su
aumento sea menor. Este tipo de paradojas surge cuando se
considera que la regresión entre dos variables de estado, en este
caso entre CHLy TP describen completamente al sistema total,
cuando en realidad, no constituyen más que una proyeccion del
espacio de los estados de mayor dimensionalidad. Un modelo más
adecuado, si se lo desea representar en el plano CHL-TP,estaría
constituido por una serie de curvas que relacionan CHLy TP para
distintos valores de la dupla (TEHP,ZHEAN),o para distintos
valores de la trupla (DDb, HASI, ZATE), o en general de todas las
variables que expliquen la varianza residual del modelo
unidimensional DHL-TP.Siguiendo con este razonamiento, los
modelos CHL-TPsolo serfan válidos para conjuntos de lagos que
sean en un todo similares, y sólo varíen en los valores de CHLy
TP. En este caso constituirian réplicas exactas de un mismolago
y la transferencia de un lago individual al conjunto y de este al
lago individual estaría totalmente permitida.

Ahora cabe la pregunta, comoes que si existen otras '
variables aparte de TP, que contribuyen a explicar la variacion
en CHL, las regresiones CHL-TP,una vez que los lagos turbios,
con abundante macrofitía o limitados por N son eliminados, son
aproximadamentecoincidentes para distintos conjuntos de lagos a
nivel planetario. En esto no cabría menosque coincidir con
Schindler (1978, 1988) en que los niveles de nutrientes son los
determinantes principales de la biomasa fitoplanctónica, o que
todas las demas variables involucradas toman valores que conducena que esta relacion sea de validez general. Pero si esto ultimo
fuera así, serfa de esperar que otras relaciones entre variables
de estado, incluyendo las biomasas de otras comunidades bióticas
tambien presentaran relaciones de validez general entre sí y con
los niveles de nutrientes. Por ejemplo, en comparaciones entre
lagos, las relaciones entre las biomasas de comunidades, u otros
agrupamientosbiologicos multiespecíficos y el fósforo total
(Peters 1986) es de esperar que tengan validez general. Si estas
relaciones pasan por las comunidadeso por las agregaciones
ataxonómicas basadas en el tamaño de particula (Platt 1985), es
algo que todavia necesita ser demostrado. Por ahora,
generalizaciones tan amplias comoque muchosde los aspectos
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l
biologicos de un lago son funciones simples de sus
caracteristicas físicas y químicas (Peters 1986) parecen ser
rutas promisorias para el avance de la ecología acuática, y en
particular de la limnología predictiva.

Los nutrientes son los determinantes principales de la
biomasa fitoplanctónica, pero la pauta general de sistema, la
relacion CHL-TPde validez global es expresion de un nivel

. I _ IJerarquico superior al del mecanismode captac10n del P-P04 por
la celula algal. De manera muygeneral, los niveles de CHLde un
dado lago son producto de las fuerzas impulsoras externas y sus
condiciones de contorno. Ello, sumadoa los resultados obtenidos
con respecto a las pautas generadas por las variables MASIy
ZATE,y su relativamente baja contribucion a la explicacion de la
varianza de CHLen la comparacióh entre lagos y embalses,
agregarfan nuevas dudas a las ya expresadas con anterioridad (por
ej. Pace 1984) con respecto al e&ito, y especialmente la durachíw
de los efectos, de las técnicas de biomanipulación con fines de
control de la eutroficación. Estas tecnicas estan principalmente
basadas en la eliminacidh de los peces zooplanctófagos (Shapiro
1980) con el {in de permitir que la estructura del
macrozooplancton se modiíique desarrollando mayores tamaños que
controlen a su vez a las algas. Con el fin de parecer menos
intervencionistas, supongo, se ha propuesto introducir predadores
top (Shapiro et al. 1975), que controlen a los peces
zooplanctó€agos, tal de permitir que el zooplancton de mayor
tamano se desarrolle y así sucesivamente. Si bien las
experiencias realizadas a nivel de mesocosmosfavorecen y apoyan
los pretendidos resultados, en algunos casos estos resultan
contradictorios, especialmente cuando las experiencias involucran
ademas la carga de nutrientes. Aunen los casos exitosos, ciertas
dudas se han abierto sobre la duración de estos efectos. Algunos
casos de corta duración de los efectos, luego de la intervencion
biomanipulativa, llevaron a sugerir que'quizás seria conveniente
mantener, ademas, los procedimientos clasicos de reduccion de la
carga de nutrientes (Shapiro y Wright 1984).

Para comunidades de peces que han coevolucionado con su
ambiente, la posibilidad de eliminar definitivamente una o unas
pocas especies zooplanctofagas no parece ser muyalta, los
mecanismosde recolonización seguirían funcionando, y las
intervenciones manipulatiVas deberían realizarse con frecuencia.
Pero más importante que los costos relativos de los distintos
procesos para devolver al lago un cierto nivel de transparencia,
son los resultados a largo plazo de las sucesivas intervenciones.
Si el aumento en la carga de nutrientes produce el aumento del
estado tráfico de un lago y un mayor desarrollo de sus lpoblaciones de peces zooplanctófagos, eliminar a estos ultimos, o
introducir nuevas especies que los controlen, es montar una
intervencion sobre otra intervención, lo menosque puede decirse
de los resultados a largo plazo es, o que son ineficientes o que
son impredecibles. Frente a ello parece más lógico y racional
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retroceder sobre los pasos del aumentode la carga de nutrientes
y disminuir su entrada; es altamente probable que los peces
zooplanctófagos retrocedan en su abundancia a los niveles Píüïlü:
al enriquecimiento.

Los resultados obtenidos de la comparaciob entre lagos y
embalses, a partir de la información obtenida del muestreo
extensivo en Argentina, son altamente significativos. Ello a
pesar de las limitaciones en la escala temporal de muestreo. Sin
embargo, investigaciones mas profundas y con muestreos masdetallados seran necesarios para afirmar los resultados
obtenidos. Tal comofuera expresado en el plan,de trabaJo
original los modelos globales obtenidos serviran comobase de
futuros estudios intensivos.

La representacion en el espacio de los estados del
suprasistema que comprendelos diversos estados'de los lagosindividuales en sus diversos procesos, permitira ademasel
análisis multivariado espacio-temporal del cambio de estado en
ecosistemas acuaticos, as comola extracción de pautas de
comportamiento a nivel global. Algunas de ellas, especialmente en
su componenteespacial ya fueron halladas en el presente trabajo.
Recientemente algunos autores (por ej. Edmonson1988) reafirman
la conveniencia de complementar la observación del lago en escala
temporal amplia con la experimentación, comouna vía para hallar
justificación causal a las correlaciones entre variables de
estado y a los procesos que subyacen a las mismas. Sin embargo,
los diversos niveles jerarquicos involucrados en lo Fue»va desdeciertos procesos dentro de un lago hasta su expresion comopautas
de sistema, en comparaciones entre lagos, no hacen abrigar muchas
esperanzas sobre el obtener resultados coincidentes en tod s, o
aun en la mayoria de los casos. Si bién este eclecticismo
metodológico es útil, en cuanto aporta conocimiento a dos escalas
distintas, comose mostro aquí con algunos ejemplos, los
resultados no son generalmente coincidentes, y a veces totalmente
contrarios. Si se cambia la escala tambien cambia el sastema bajo
estudio, por lo tanto no es sorprendente que la relacion entre
dos variables de estado también cambie.

La representac1án de comparaciones entre ambientes acuátiCu;
en el espacio de los estados, como ya fuera mencionado, es una
forma de describir, de manera general, los ambientes acuáticos y
sus propiedades sin presuponer leyes ni circunstancias (Bunge
1985). La representacidh de los estados agregados de los div
sistemas singulares, comoposibles estados del sistema acuatico
individual, presenta cierta analogía con el principio ergódicu du
la mecánica cuántica (Khinchin 1949). En este, el tiempo es
reemplazado por promedios en el espacio de las fases (Trainor
1985) y basicamente presupone la equivalencia de las
repreSentaciones sincrónica y diacrónica de Weinberg (1975). Si“
embargo, a diferencia del espacio de las Fases (estados) de la
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mecanicaestadística, pareceria que no todos los estados posibles
tienen la mismaprobabilidad a priori de ser ocupados. Las
fuerzas físicas, químicas y biológicas a nivel mas general,
determinan cuales de ellas tienen mayor probabilidad y tambien
mayorocurrencia real. La representacion de los sistemas
acuaticos en el espacio de los estados permite entonces
hipotetizar sobre las posibles razones por las cuales, ciertos
estados (lagos con ciertas características limnológicas) no son
posibles o no han sido ejemplificados sobre la superficie
terrestre. Masaun, puede ser fuente generadora de hipótesis de
existencia, con el importante impulso empírico de tratar de
verificar la mismaen la naturaleza o experimentalmente. A ello
debe agregarse la ya mencionadaposibilidad de utilizar la
representación en el espacio de los estados comobase de la
discusión sobre el tipo y magnitud de las fuerzas involucradas en
el cambio de estado, real o posible, de un lago. El grado de
detalle y de discriminación dependerá, en importante medida, de
la amplitud y calidad de la base de datos. A medida que esta
última aumente, se podrán utilizar acercamientos (subespacios) en
el espacio total para realizar analisis al nivel espacio-temporal
que se desee, por ejemplo a nivel regional, de cuenca
hidrográfica, de embalses con tiempo de permanencia mayor a un
año, de ambientes con profundidades medias menores a 3m y con
proporcion de peces zooplanctofagos mayor del 20%en biomasa,
etc.. Pero todo esto, queda por ser realizado.
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Anexo A. Figuras y Tablas



Tabla 1A. Modelosde regresion CHL-TPdesarrollados para distintos
conjuntos de lagos a nivel planetario.

N Ecuacion Referencias

757 loglo CHL= -0.11 +0.64 10910 TP NES (1981)
Hern et al. (1981)
(USA)

10910 CHL= —o.15 +o.74 10910 TP Canfield (1983)
(Florida, USA)

loglO CHL = -0.SS3 +0.96 loglO TP OECD (1982)
(mundial)

35 loglO CHL= -0.40 +1.09 logiO TP Canfield et al. (1984)
(Florida, USA)

loglO CHL= -0.7ó4 +1.lB loglO TP NES (1974) segun
Nicholls y Dillon (1978)

loglO CHL= -0.B48 +1.21 loglO TP Schindler (1978)
(mundial)

27 loglO CHL= -0.903 +1.23 10910 TP White (1983)
(Nueva Zelanda)

19 loglO CHL= -0.63B +0.94 loglo TP white (1933)
(P limitados)
(Nueva Zelanda)

3B loglO CHL= -0.538 +1.15 loglO TP Aizaki et al. (1981)
(lagos japoneses,
heterogeneo)

21 loglO CHL= -1.13 +l.35 loglO TP Pridmore et al. (1985)
(Nueva Zelanda)

143 loglo CHL= -l.09 +1.46 10910 TP Jones y Bachmann (1976)
(mundial)

46 loglO CHL= -1.136 +l.45 loglO TP Dillon y Rigler (1974)
(Ontario, mundial)

43 loglO CHL= -1¡061 +1.45 loglO TP Carlson (1977)

2B loglo CHL= -1.13 +1.58 10910 TP Sakamoto (1966)
(lagos japoneses)



Tabla 2A. Regresión de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TON
CHLAICHL, TN/TP y ZMEAN (m),(uN), TEHP (OC),

(N=108).
para CLOROIOB

IParametroVariable Error t P RA2
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial

constante -1.5061
TDN 0.8869 0.1518 5.84 0.000 0.711
TEMP 0.1000 0.0201 4.93 0.000 0.781
CHLA/CHL —0.0301 0.0106 —2.BS 0.005 0.790
TN/TP —0.237l 0.1283 -1.85 0.068 0.800
ZMEAN -0.1991 0.1168 -1.7O 0.091 0.805

Analisis de la varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

constante 1 241.374 241.374
modelo 5 331.777 66.355 84.32 0.000
error 102 80.265 0.787

total 107 412.042 3.851

RHSE = 0.8871 RAZ = 0.805



Tabla 3A. Regresion de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TP
(mg.m-3), TN/TP, TEMP (oC), CHLA/CHL, y ZMEAN(m), para CLOROIOB
(N=108).

I
Variable Parametro Error t P RA2

estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial

constante -4.3916
TP 0.8572 0.1578 5.43 0.000 0.616
TN/TP 0.6141 0.2067 2.97 0.004 0.714
TEMP 0.0981 0.0207 4.73 0.000 0.773
CHLA/CHL —0.0295 0.0107 -2.75 0.007 0.791
ZMEAN -0.2303 0.1186 —l.94 0.055 0.798

lAnalisis de 1a varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

constante l 241.374 241.374
modelo 5 328.940 65.788 80.75 0.000
error 102 83.102 0.815

total 107 412.042 3.851

RHSE= 0.9026 R“2 = 0.798



Tabla 4A. Regresion de pigmentos totales (CHL, mg.m—3)en TP
(mg.m-3), TEMP (oC), y ZMEAN(m), para MAS22SDL (n=89).

Variable Parámetro Error t P RAZ
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial

constante —0.7584
TP 0.7324 0.1049 6.98 0.000 0.860
TEMP 0.0820 0.0180 4.55 0.000 0.883
ZHEAN -0.3431 0.1025 -3.35 0.001 0.897

I . . .Ana11515de la varlanza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

constante 1 207.278 207.278
modelo 3 342.124 114.041 246.77 0.000
error 86 39.282 0.462

total BB 381.406 4.334

RMSE= 0.6798 RAZ = 0.897



Tabla 5A. Regresión de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TP
(mg.m-3), TEMP (oC), y ZMEAN(m), para MA837IÜN (N=4B).

Variable Parámetro Error t P RAE
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial

constante -0.1622
TP 0.6714 0.1699 3.95 0.000 0.795
TEHP 0.1001 0.0235 4.25 0.000 0.836
ZMEAN -O.4955 0.1287 -3.85 0.000 0.878

, . . uAnalxszs de 1a varlanza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

constante 1 14.825 14.825
modela 3 124.512 41.504 105.14 0.000
error 44 17.369 0.395

total 47 141.882 3.019

RMSE= 0.6283 RAE = 0.878



Tabla 6A. Análisis de,subconjuntos de MAS22TRI(N=Bb) segúndistintos niveles de fosforo total (TP, mg.m—3).

N lími tes ecuación ¡""2 F

26 1250>TP>50 logeCHL= -1.34B +1.03 logeTP 0.614 38.10

27 50>TP>10 logeCHL= -1.857 +1.23 logeTP 0.204 6.39
logeCHL=-4.739 +1.85 logeTDN 0.492 24.”?

33 10>TP>1 logeCHL= —1.749 +0.BO logeTP 0.403 20.94

26 12SO>TP>50 logeCHL= 3.097 -1.07 logeSDL 0.650 44.56

27 50>TP>10 logeCHL= 2.813 -1.2B logeSDL 0.568 32.84

33 10>TP>1 logeCHL= 1.238 -0.B4 logeSDL 0.501 31.17

Coeficientes de regresiáh
N Límites R“2 F

a ZMEAN TEMP TP

26 1250>TP>50 —3.122 0.204 0.058 1.164 0.685 15.92

27 50>TP>10 0.531

33 10>TP>1 -0.3BO -0.334 0.103 0.291 0.625 16.14

test de F, P<0.001; t, P<0.01



Tabla 7A. Análisis de subconjuntos de MAS35TRI(N=70) según
distintos niveles de fósforo total (TP, mg.m-3) y segun el
tipo de ambiente.

. . 1N Límltes Ecuac1on r“2 F

20 350>TP>30 logeCHL= -2.039 +1.21 logeTP 0.661 35.10

26 30>TP>9 logeCHL=-5.27ó +2.42 logeTP 0.676 50.18

24 9>TP>1 logeCHL= -1.466 +O.50 logeTP 0.159 4.17 t

-SDL

20 350>TP>30 logeCHL= 2.904 -l.22 logeSDL 0.688 39.60

26 30>TP>9 logeCHL= 2.985 -1.4ó ngESDL 0.767 79.20

24 9>TP>1 logeCHL= 1.044 -0.79 logeSDL 0.216 6.06 t

Coe{icientes de regresiáfi
N Límites RA° F

a ZMEAN TEHP TP

20 350>TP>30 -4.155 0.349 0.026 1.504 0.767 17.51

26 30>TP>9 -2.0B4 -O.547 0.058 1.563 0.832 36.28

24 9>TP>1 -0.253 -0.332 0.087 0.230 0.417 4.77 tt

test de F, P<0.001; xt, P<0.01; t, P<0.05



Tabla 8A.

Incluye lago Agrio.

Ecuaciones de regresiáfi
distintos subconjuntos segun TN/TP.
y CHLA/CHL<8 (N=93).
valores medios de TP, TÜNy TN/TP,

de CHL

<TP>,

versus TP y TDNpara
Conjunto total con ZHEAN>SDL

<TON> y (TN/TP}
respectivamente.

<TP> lN límites <TON> ecuacion r“2 F
<TN/TP>

29 TN/TP>100 11 -2.187 +1.16 logeTP 0.773 92.17
37

166 -4.b45 +1.43 logeTON 0.785 98.46

24 100>TN/TP>60 39 -2.2BS +1.30 logeTP 0.667 44.03
74
73 -3.221 +1.34 logeTDN 0.729 59.16

19 60>TNITP>3B 86 -2.089 +1.24 logeTP 0.830 82.79
114
50 -2.419 +1.24 logeTDN 0.952 97.73

21 37>TN/TP>3 377 -l.04B +0.BO logeTP 0.451 15.62
183
23 -2.218 +1.16 logeTÜN 0.794 73.07

93 -l.755 +1.03 logeTP 0.768 301.28

—4.156 +1.52 logeTON 0.795 352.69

test de F, P<0.001



Tabla 9A. Coeficientes de determinaciáh (r‘2) entre CHLy ZNEAN,
TEMP,TP, TDNy TN/TPpara distintos subconjuntas complementarios(ver aclaración en el texto).

N límites ZMEAN TEMP TP TUN TN/TP

30 ZHEAN>31 0.271! 0.59tt 0.50tt 0.2ütt 0.251!

19 30>ZHEAN>9 0.06 0.7Btt 0.791: 0.501: 0.701:

19 9>ZHEAN 0.03 0.13 0.45tt 0.551: 0.00

18 TEMP>15 0.21: 0.01 0.45tt 0.461! 0.00

16 15>TEMP>10 0.77t! 0.42tt 0.961! 0.9ótt 0.11

34 9>TEMP 0.75tt 0.29: 0.74tt 0.751: 0,39;:

22 1250>TP>68 0.12 0.13 0.601! 0.52tt 0.03

23 SB>TP>10 0.2btt 0.241: 0.36tt 0.561! 0.00

33 9>TP>1 0.321: 0.42tt 0.40tx 0.00 0.29tt

29 TN/TP>100 0,92;: 0,32;: 0.77xt 0.781! 0.19:

34 100>TN/TP>50 0.661! 0.20tt 0.73tt 0.76tt 0.11!

23 50>TN/TP o.5¿:a 0.431: 0.841! 0.85tt 0.05

test de t; I, P<0.05; tt, P<0.01



Tabla 10A. Análisis de subconjuntos de MASSSSDL(N=75) y MA837TRI
(N=66), según la presencia o ausencia de aterínidos.

- MASSSSDL —

Condición N Ecuación rA2 F

ATE 46 logeCHL= -2.042 +1.27 logeTP 0.828 “11.83

NDATE 29 logeCHL= --.29B +1.09 logeTP 0.855 159.56

, Coeficientes de regresián
Condicion N RA2 F

a ZMEAN TEMP TP

ATE 46 -0.668 -0.324 0.041 0.909 0.851 79.7!

NDATE 29 -0.073 -0.433 0.048 0.578 0.894 70.42

test de F, P<0.001

- MAS37TRI 

Condicián N Ecuacion r“2 F

ATE 40 logeCHL= —2.022 +1.30 logeTP 0.876 268.96

N0 ATE 26 logeCHL= —2.205 +1.04 logeTP 0.755 74.13

I Coeficientes de regresién
Condicion N RA2 F

a ZMEAN TEHP TP

ATE 40 -0.741 —0.305 0.041 0.952 0.894 101.39

NDATE 26 —0.ó43 -0.4OB 0.140 0.580 0.834 36.73

test de F, P<0.001



Tabla 11A.
CHL/TP (CLDRD 108, N=IOB).
modelototal, b) modelos
externas respectivamente. F,individuales.

a) esquematotal
Esquemade modelos de regresióh múltiple parade construccion

y en variables
test de F para los parámetros

del
internas y

a)

CHL/TP F F F F F F F

TEHP 5.5 26.0 31.7 26.6 14.6 5.5 0.0

- ZHEAN 0.4 5.4 14.2 11.0 9.6 13.5 15.4

TN/TP 77.9 56.4 27.7 29.1 28.0 28.2

C/C 11.9 9.8 17.7 17.8 13.9

- CHLA/CHL 5.8 3.6 3.4 1.8

CPUEA 15.4 14.8 18.1

- HASI 9.4 8.1

DOb 4_9

b)

modelo 1 modelo 2 modelo 3

CHL F CHL F CHL F

TN/TP 50.8 TN/TP 66.3 TN/TP 27.7

CPUEA 23.6 CPUEA 25.4 TEMP 26.6

- ZHEAN 19.3 - DOb 17.8 — ZMEAN 11.0

- HAS! 16.3 —HASI 12.5 C/C 9.8

C/C 15.9 - CHLA/CHL 5.8

- DOb 13.3

RA2 = 0.648 RAZ = 0.581 RA2 = 0.542

RMSE= 0.7628 RHSE = 0.8425 RHSE = 0.8657



Tabla 12A. Regresidn de pigmentos totales (CHL, mg.m—3)en TP
(mg.m-3), TN/TP, DÜb (mg.L-l), CPUEA(kg/bateria.noche), y MASI
(ug peso seco/ind.), para CLÜRDIOB(N=108).

I
Variable Parametro Error t P RAE

estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial

constante -4.7103
TP 1.0973 0.0934 11.75 0.000 0.616
TN/TP 0.8468 0.1597 5.30 0.000 0.714
DÜb -O.1010 0.0252 —4.01 0.000 0.760
CPUEA 0.2128 0.0537 3.96 0.000 0.802
MAS! -O.5821 0.1602 -3.63 0.000 0.825

Analisis de la varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

constante 1 241.374 241.374
modelo 5 339.709 67.942 95.81 0.000
error 102 72.333 0.709

total 107 412.042 3.851

RMSE= 0.82421 RA? = 0.825



Tabla 13A. Regresion de pigmentos totales (DHL, mg.m-3) en TP
(mg.m-3), TEMP (oC), TN/TP, C/C, CHLA/CHL, y ZMEAN (m), para
CLÜRDIOB (N=108).

Variable Parámetro Error t P RA2
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial

constante -ó.5227
TP 1.1755 0.1824 6.44 0.000 0.616
TEMP 0.0960 0.0199 4.82 0.000 0.693
TN/TP 0.8348 0.2105 3.97 0.000 0.773
C/C 0.3000 0.0958 3.13 0.002 0.800
CHLA/CHL -0.024B 0.0104 -2.38 0.019 0.812
ZHEAN -O.184O 0.1147 -1.60 0.112 0.816

lAnalisis de 1a varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P P F
Cuadrados medio

constante 1 241.374 241.374
modelo ó 336.292 56.049 74.73 0.000
error 101 75.750 0.750

total 107 412.042 3.851

RMSE= 0.8660 RA2 = 0.816



Tabla 14A. Resultados del análisis
para N=159sitios. 108 lagos y embalses
muestreos estacionales en seis lagos.

de componentesprincipales
en verano mas 51

PCA! PCA2 PCA3 PCA4 PCAS

Autovalor 8.216 3.979 2.103 1.130 1.002

z variacion 43.24 20.94 11.07 5.95 5.23

Z acumulado 43.24 64.18 75.25 81.20 86.47

A -O.BB

ZMEAN 0.32 0.35

SDL 0.97

COLOR —o.74 —o.39

TEMP —o.77 0.53

FFP —o.73 0.51

ALT 0.54 0.69

LAT —o.52 —o.¿5

TA —o.91

K20 -o.ee 0.27

HARD —o.75 0.51

TP —o.91

TUN —o.ea

TN/TP 0.71 0.31

DDb —0.46 -0.67

CHL‘ICHL —o.¿1 0.37 —o.31

PPN 0.74 -o.39

VOL —o.ao 0.33

VDL/PPN —o.ea 0.33
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