BIBLIOTECA CENTRAL LUIS F LELOIR

BibliOteca Digital BIBLIOTECA CENTRAL]EJLOIR

F c E N - U B A FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES UBA

Tesis de Posgrado

Relaciones entre niveles de
pigmentos fotosintéticos y diversos
factores ambientales en ambientes

acuaticos de la Republica
Argentina

Quirds, Rolando

1989

Tesis presentada para obtener el grado de Doctor en Ciencias
Quimicas de la Universidad de Buenos Aires

Este documento forma parte de la coleccién de tesis doctorales y de maestria de la Biblioteca
Central Dr. Luis Federico Leloir, disponible en digital.bl.fcen.uba.ar. Su utilizacién debe ser
acompafiada por la cita bibliografica con reconocimiento de la fuente.

This document is part of the doctoral theses collection of the Central Library Dr. Luis Federico
Leloir, available in digital.bl.fcen.uba.ar. It should be used accompanied by the corresponding
citation acknowledging the source.

Cita tipo APA:

Quirés, Rolando. (1989). Relaciones entre niveles de pigmentos fotosintéticos y diversos
factores ambientales en ambientes acuaticos de la Republica Argentina. Facultad de Ciencias
Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires.
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2216_Quiros.pdf

Cita tipo Chicago:

Quirds, Rolando. "Relaciones entre niveles de pigmentos fotosintéticos y diversos factores
ambientales en ambientes acuaticos de la Republica Argentina”. Tesis de Doctor. Facultad de
Ciencias Exactas y Naturales. Universidad de Buenos Aires. 1989.
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2216_Quiros.pdf

UBA

Universidad de Buenos Aires

EXACTAS:

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Direccidn: Biblioteca Central Dr. Luis F. Leloir, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos Aires. Contacto: digital@bl.fcen.uba.ar

Intendente Giiiraldes 2160 - C1428EGA - Tel. (++54 +11) 4789-9293



http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2216_Quiros.pdf
http://digital.bl.fcen.uba.ar/Download/Tesis/Tesis_2216_Quiros.pdf
mailto:digital@bl.fcen.uba.ar

UNIVERSIDAD DE BUENOS AIRES

FACULTAD DE CIENCIAS EXACTAS Y NATURALES

RELACION ENTRE NIVELES DE FIGMENTOS FOTOSINTETICOS Y
DIVERSOS FACTORES AMEBIENTALES EN AMBIENTES ACUATICOS
DE LA REFUBLICA ARGENTINA.

Autor: FRolando Quirds

Director: Dr. Enrique E. Boschi

Tesis presentada para optar al titulo de
Doctor en Ciencias Quimicas.

7 916
- 1989 - 8() ;Z

INSTITUTO NACIONAL DE INVESTIGACION Y DESARROLLO FESQUERD



A mis hijos Maria Jimena, FPablo Javier, Maria d=l
Rosario, Fernando, Maria Carolina y Giannina.



AGRADECIMIENTOS

Se agradece al Instituto Nacional de Investigacion y
Desarrollo Pesquero (INIDEF), la oportunidad brindada para
realizar este trabajo y la financiacicdn de parte del mismo. Un
agradecimiento especial al Consejo Nacional de Investigaciones
Cientificas y Técnicas (CONICET), por la financiacion de las
ultimas etapas y sin la cual los trabajos no hubieran sido
completados.

Se agradece la asistencia durante los muestreos de C.
Baigun, S. Cuch, R. Delfino, C. Guerrero, M. C. Marinone, S. Menu
Marque, R. Merello y H. Senone. Un reconocimiento especial a la
valiosa colaboracidn prestada por S. Sebastiani durante loas
muestreos y a S. Cuch y H. Senone en las tareas de laboratorio.
Un especial agradecimiento a todo el personal de la Frovincia del
Chubut, que realizd los muestreos en parte de sus lagos y
embalses, en particular a A. De Nichilo.

También se agradece la informacion limnoldgica de parte
de los lagos de la Frovincia del Chubut a M. C. Scapini, la
informacidn sobre abundancia y biomasa del zooplancton & S. Menu
Marque y M, C. Marinone, y la informacion de abundancia y
composicidn del fitoplancton a G. S. Egiiés.

Al Dr. E. E. Boschi, se le agradece el haber ejercido la
direccidn del presente trabajo de tesis. Un reconocimiento
especial a R. A. Ryder, por sus criticas, sugerencias vy
asesoramiento durante el desarrollo de los Froyectos de
Investigacidn de cuyos resultados el presente trabajo de tesis
forma parte.

A mi esposa el reconocimiento de su paciencia y dedicacion
en el tipeado de las sucesivas versiones del presente trabajo de
tesis, adn a cuenta del tiempo quitado a sus propias actividades.



INDICE

Capitulo 1. Introduccion General. .....cceveceesecaanns

Capitulo 2. Los Ecosistemas como Sistemas. ....cceeeann
2.1, INtroducCion. c.icieciescnocsrernnasnanrnanans ..
. Complejidad y Sistemas Jerarquicos. .....ceca..

2.3. Representacion de los Sistemas Acudticos como
Sistenas Abiertos. ....c.ciceierecctncncnnanasas

2.4. Homogeneidad y Heterogeneidad. Escala de
ODSErVACiON. cueeeceasesasansssnnsssasananennnns

2.5. Representacion de los Ecosistemas Acudticos en
el Espacio de los Estados. ..eceeecvcreannnranas

Capitulo 3. Relacidn entre la Biomasa del Fitoplancton y

los Niveles de Nutrientes. ...ccivieracacaass

3.1, INtroducCion. cuiiieeveerercarancancnraronannesa
Z.2. Materialas ¥y MEtOdOS. .vevcenceccecnncnacannans
Z.2.1. Lagos y Embalses Muestreados. ....cccecunee
3.2.2. Toma de Informacicdn. teeeeececeenranacanaans

3.2.3. Determinacidn de Figmentos Fotosintéticos,
Nutrientes Totales y Sbélidos Disueltos. ...

2Z.2.4. Conformacidn de la Base de Datos para N=111
3.2.5. Andlisis de la INformacion. ....eeeeeceanns

Z.3. Resultados vy DisScuUSiOn. .eceececencecensenannns

Z.3.1. Andlisis de la Matriz de Correlacidn para

N=111. cevevsnoonccsvonvanosncncsnanernsnnncs

A
J

Z.%.2. Ordenacidn Ambiental de Lagos y Embalses. .

o

.3.3. Relaciones entre la Biomasa Fitoplanctonica

y Niveles de Nutrientes, Factores Climaticos

Y MOrfOMEBtriCOS. tovevearrsovecennncaroreananas

pagina

.. 6
cee 7
LI 1(:)
ces 17

ce. 79

.~ s Bu‘)

‘I;‘



pégina

— Homogeinizacion Paulatina de la Bass de Datos. ..127

- Analisis de Subconjuntos Complementarios segin
TP, TN/TF, TEMP y ZMEAN. .......... I

- Andlisis Regional y por Tipo de Ambiente
ACUALICO. .iiveeneconssanssenennncnonansnnnanasssld?

Capitulo 4. Relaciones entre la Biomasa Fitoplanctdnica y

Factores Relacionados con la Estructura Biotica

y el Funcionamiento del Ecosistema Acudtico. ....155
INtroducCion. ceeeerneeeenrencacscencscncnsccasanasaes 1S9

Andlisis de Correlacion Farcial de la Base de Datos

(N=108)l l-lIllllllll-llllcll--lllc.l--lilllllillnl--lsa

Andlisis de Subconjuntos Complementarios segun DOb,
./IATE’ CPUEAYMASII llll.lllllllllll.lllllll'lllllll.lb:s

Andlisis de Regresidn y Homogeinizacion Faulatina
de la Base de Datos Total. .......ictcicecnncncanrsreaaa.lb?

Capftulo 5. Expresién de Pautas de Sistema en un Espacio de

OrdenacCiOn. +.e.coceareanseasascaacnansarenaaanssasalB3

5.1. INtroducCion. ...eieeeeeeroeececaanaaneacnecnananseaslBI
S.2. Materiales y MEtodOS. ..vceeevenccconccnsnsnacsannanasr1B3
5.3. Resultados y DisScuSioOn. ceceerenesonnnancsanaannannnas 184
Capitulo 6. Discusion General y Conclusiones. ....eeceeeenc.- 195

Anexo A, Figuras v Tablas....cuceceesncrencoronansccnnaanaresss 209

Bibliografia Consultada. c..eeeceecreenraccocencenscansnnonnss23/



CAPITULO 1

Introduccidn General

La produccidn bioldgica de los ecosistemas acudticos
depende, en Ultima instancia, de las condiciones del medio
ambiente externo al mismo. Las caracteristicas climdticas vy
edaficas del medio ambiente y las caracteristicas morfometricas
del ambiente acuatico determinan, en gran medida, la produccion vy
la biomasa de las comunidades acuaticas que han coevolucionado
con el ecosistema acuatico (medio ambiente especificado, "senzmu"
FPatten y Odum (1981)). Las fuerzas impulsoras externas determinan
las entradas de energia y nutrientes al sistema, siendo
canalizadas en su disponibilidad por la morfologia del mismo
(Ryder 1965, 1982). Las caracteristicas internas del ecosistemas,
tal como la abundancia relativa de las distintas comunidades y
poblaciones, y sus efectos trdficos, actuarian dnicamente como
modul adores de la produccidn y la biomasa, determinada, en
general, externamente. Esta hipodtesis 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
teorias lo suficientemente generales, que permitan predecir vy
explicar el comportamiento de un rango amplio de sistemas
aproximadamente similares. Las explicaciones pueden ser generadas
por estudios realizados en un sistema singular, o subsistema del
mismo, o, en una escala mds amplia, por comparacidn entre
sistemas. La extrapolacion a otros sistemas supuestos similares,
de generalizaciones obtenidas a partir de estudios en profundidad
y sumamente detallados en un Unico 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 practicas, menos detallados, son por definicion
generalizaciones validas significativas con respecto a las
caracteristicas del sistema global (Collins y Sprules 1983).
Tales estudios globales son ademas de valor para testear
hipStesis que muchas veces han surgido a partir de estudios de
tipo intensivo, y también, en sentido inverso, como generadores
de hipdtesis que deberan ser testeadas por tales estdios
intensivos.

En los sistemas ecoldgicos, dado su cardcter jerarquico y su
complejidad estructural y de funcionamiento, ademas de su
caracter histdrico (imposibilidad de obtener, con cierto margen
de repetibilidad, las mismas condiciones de estado), es
particularmente dificil el obtener modelos que sean a la vez



predictivos y explicativos. Dos tipos de enfoques, el globalista
(Peters 1984) tendiente a obtener generalizaciones validas, y el
determinista (Lehman 1986) que tiende a obtener detalle de
funcionamiento, serian necesarios para obtener modelos que sean a
la vez predictivos y explicativos. Ambos tipos de modelos
difieren en sus escalas de validez, temporales y espaciales,
correspondiendo a niveles jerdrquicos diferentes. Si bien los
mecanismos subyacentes, o sea pertenecientes a los niveles
jerarquicos inferiores, posiblemente sean los mismos, ello no
asegura que sea similar su expresidn en los niveles jerarquicos
superiores.

En razdn 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 acudticos, como sistemas. El
problema de las escalas temporales y espaciales se discutira en
relacidn con en qué medida, y con qué grado de seguridad, son
extrapolables los resultados obtenidos en escala amplia, a partir
de estudios comparativos entre sistemas, a1l funcionamiento de un
sistema singular. Este problema tiene amplia repercusidn en la
literatura limnoldgica actual, principalmente en relacidn a
problemas ambientales de caracter global, tales como la
eutroficacidn de ecosistemas acuaticos y el efecto del
calentamiento climatico. En este contexto se defiende la
conveniencia de los estudios realizados a: a) escala espacial
amplia (mdaxima heterogeneidad) como una primera aproximacion a
fijar los limites del sistema global (Ulanowicz y Flatt 198%5), vy
b) a escala temporal amplia, como una forma de representar los
posibles estados de cada sistema singular, y su relacidn con la
posibilidad de distinguir la variacion estacional, la provocada
por las fluctuaciones naturales del medio ambiente, y aquella
proveniente de los efectos de las catdstrofes naturales o la
accidn humana. Fosteriormente, se propone la representacidn de
cada sistema singular en el espacio de los estados del sistema
global (Capitulo 2).

El uso de modelos empiricos para el manejo de sistemas
acudticos ha sido intenso durante los Gltimos treinta anros (Ryder
1965, Vollenweider 1968, Dillon y Rigler 1974, entre los mds
importantes). La importancia de su capacidad predictiva (Feters
1986) y su debilidad tedrica (Lehman 1984) es objeto de debate
actual en el campo de la limnologia. Con respecto a su utilidad,
la produccidn 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 (Quirou
1989) .



A partir de los modelos de Vollenweider (1946%) y Dillon vy
Rigler (1974) el fosforo (F) aparece como el principal nutriente
limitante de la produccion del fitoplancton. E1 modelo de
Vollenweider (196%) considera al lago como un reactor
perfectamente mezclado y, a partir de la carga total de P, y las
caracteristicas hidroldgicas vy morfométricas del mismo, determina
la concentracidn de fdsforo total (TF) en el estado estacionario.
El modelo de Dillon y Rigler (1974) permite relacionar, en base a
un andlisis de regresidn, la concentracidn de TF con la biomasa
fitoplanctdnica, expresada como concentraciodn de pigmentos
fotosintéticos (CHL). Con posterioridad al modelo de
Vollenweider, se han desarrollado modelos para carga de fosfaro
aplicables a ambientes con caracteristicas particulares, y para
los cuales algunas de las suposiciones bdsicas del modelo
original no son totalmente validas, tales como lagos muy poaco
profundos o embalses (Canfield y Bachmann 1981, Golterman 1982,
Fremo et al. 1985, Vollenweider 1975, entre otros). Ademds,
numerosas regresiones CHL-TF, posteriores a Dillon y Rigler
({1974), se han desarrollado para distintos conjuntos de ambientes
acudticos a nivel planetario (Dillon et al. 1988). Fara conjuntos
de lagos en los cuales se incluyen ambientes limitados por
nitrogeno (TN), se han obtenido regresiones miltiples CHL versus
TP y TN (Smith 1982).

lLas generalizaciones obtenidas para conjuntos de ambientecs
acuaticos a escala continental o planetaria indican que, ademas
de los nutrientes (Oglesby 1977, Schindler 1978), las
caracteristicas morfométricas (Rawson 1955, Sakamoto 1964) vy
climdticas (Brylinsky y Mann 1973, Brylinsky 1980) estarian
relacionadas con la produccidn primaria y la biomasa del
fitoplancton. Otros factores han sido mencionados como de
importancia en explicar estadisticamente la variacion residual de
las regresiones entre clorofila y niveles de nutrientes. El
cardcter de estos factores puede ser tanto abidtico como bidtico
y estd relacionado con fuerzas impulsoras externas o con el
funcionamiento interno del ecosistema acuatico. Es también
objetivo del presente trabajo de tesis el desarrollar, en un
estudio comparativo entre lagos y embalses, modelos de regresion
entre CHL y niveles de nutrientes para distintos niveles de
heterogeneidad espacial (Capitule %) y analizar su variacidn
residual en funcidn de las caracteristicas mds generales,
externas e internas, del ecosistema acudtico (Capitulo 4).
Fosteriormente se analiza la variacidn temporal de un subconjunto
de lagjos y embalses en el espacio de los estados de un conjunto
mas amplio y heterogéneo (Capitulo 5).

En Argentina existen mds de 400 lagos y embalses con
superficie mayor a los 5 km™2 (Quirods et al. 1983). Con



anterioridad al comienzo de los proyectos arriba mencionados, 1a
informacion disponible para la realizacidn de estudios
comparativos entre lagos y embalses era escasa, con el agregado
de que en muchos de los casos, la metodologia empleada present .
importantes diferencias. Sélo se disponia de informacidn
morfométrica de algunas lagunas pampasicas (Dangavs 1978) y de
cinco lagos patagdnicos, a saber: Lacar (Cordini 1964), Nahuel
Huapi (Cordini 19%9), Mascardi (Drago 1974), y los lagos Musters
y Colhue Huapi (Rivas 1978, Mattio 1979). La informacion
disponible para caracterizar limnoldgicamente los ambientes
acudticos no excedia a la veintena de ellos, entre los cuales
pueden mencionarse: Loffler 193%; Olivier 19&1; Thomasson 1959,
1963, 19643 Ringuelet et al. 1967; Ringuelet 1968; INALI 1972;
Drago 1974; Bonetto et al. 197463 Dangavs y Merlo 1980; Canzonno
et al. 1981, Mariazzi et al. 1981; y Land de Castello 1981. En
ese panorama no fueron considerados los ambientes de la llanura
de inundacidn del rio Farand (Bonetto et al. 1569, Bonetto 197&)
ni los embalses ubicados en grandes rios tal como el de Salto
Grande (Quirds y Cuch 1983, Quirds y Luchini 1983). Con
posterioridad a la iniciacidn de los mencionados proyectos fue
estudiado un conjunto amplio de ambientes en Tierra del Fuego
(Mariazzi et al. 1987), asi como intensivamente el embalse Cabra
Corral en el noroeste de Argentina (de Viana y Cuwiros 1989, de
Viana informacidn no publicada).

Existen pocos estudios comparativos entre lagos y embalses
en América Latina (Tundisi 1981). La mayoria de ellos fueron
realizados en los dltimos afos (LEffler 1959; Bonetto et al.
1976; Matsumura-Tundisi et al. 1981; Arcifa et al. 19813 Tundisi
y Matsumura-Tundisi 1984; Campos 1984; Miller et al. 1984;
Montecino y Cabrera 1984; Quirds y Drago 1985; Gianisella-Galvao
1985, 19863 Mariazzi et al. 1987). La gran mayoria de ellos
intenta la comparacion de los ambientes acuaticos no mas alla del
nivel regional.

En el presente trabajo de tesis se desarrollan ademéas los
primeros modelos CHL-TF para un conjunto amplio de ambhientes
acuaticos para el hemisferio sur, con excepcidn de los obtenidos
con anterioridad para Nueva Zelandia (White 1982, Fridmore et al.
1985).

Como base de este trabajo se utilizan dos bases de datos
obtenidas durante el desarrollo de dos proyectos de investigacidn
elaborados y dirigidos por el autor. En uno de ellos (QOuirds
1981), se abarcd practicamente el total del territorio de
Argentina, muestreandose un total de 111 lagos y embalses, por
una dnica vez, durante los veranos de 1984 a 1987. El1 seguredi



proyecto (Quirds 1984), se desarrolld en seis lagos de la
Frovincia del Chubut durante los anos 1987 a 1985 con muestreos
estacionales.

Este trabajo de tesis fue realizado como tarea del Instituto
Nacional de Investigacidn y Desarrollo Fesquerc (INIDEF), qgue
depende de la Subsecretaria de Agricultura, Ganaderia y Fesca del
Ministerio de Economia. Los trabajos de campafa, y las tareaz de
los ayudantes y colaboradores fueron financiados por el INIDEF.
Los estudios fueron cofinanciados por el Consejo Nacional de
Investigaciones Cientificas y Te€cnicas (CONICET) por subsidio F1D
Z-017400/85 otorgado al autor. La Provincia del Chubut cofinancid
parte de los trabajos realizados en sus lagos y embalses. Con
posterioridad al comienzo de los trabajos surgid la posibilidad
de elaborar el presente trabajo con informacicn que, en parte, ha
sido publicada con anterioridad.



CAFITULD 2

Los Ecosistemas como Sistemas
4
2.1. Introduccion.

Existe una creencia, hoy cada ve:z: menos difundida, de gue &Il
estudio de sistemas mas simples, lo mas homogéneos y aisladcs
posible, es una de las normas bdsicas de la investigacion
cientifica. El funcionamiento de sistemas mas heterogeneos y
complejos se lograria luego por mera superposicidn de los
funcionamientos de los sistemas simples. Si bien esta es una
caricatura del enfoque reduccionista, es as{ como comunmente se
la expresaba en las recomendaciones a aquellos que se iniciaban
en la investigacién. Sin embargo, las observaciones de los
sistemas naturales deben realizarse, en principio, comenzando can
escalas espaciales amplias con el objeto de definir los limites
del sistema (Ulanowicz y Flatt 198%5). Ademés, el uso de escalas
Lemporales amplias permite que se desarrolle un mayor numero de
comportamientos del sistema, y por 1o tanto mayores posibilidades
de que se expresen los diferentes procesos componentes de las
transformac1ones, segjun sus respectivas constantes de tiempo. Es
mi 1ntenc10n, en este Cap{tulo, defender el punto de vista de
que, con sistemas complejos, tales como los ecosistemas
uruat1cos, un enfoque externo, partiendo ademas de sistemas con
la maxima heterogeneidad espacial y temporal y disminuyendo
paulatinamente la misma, permite la identificacion de las
variables 1nvolucradas & cada escala y su wpresion en los
respectivos fenomenos. Los compartimientos que estructurarian
internamente al sistema ser{an definidos paosteriormente en
sentido inverso.

Dentro de mis objetivos para este Capitulo, esta también el
de contribuir a la discusion sobre si son transferibles o no, Yy
en que sentido, los resultados de los estudios comparativos entre
sistemas a las var1ac1ones dentro de un dado sistema, y su
conversa, la ap11cac1on de los estudios en sistemas individuales
a otros sistemas similares.

Fara ello realirare una breve introduccidn sobre cuales son
los significados mas utilizados para entender que los ecosistemas
son sistemas complejos, y de como ello se relaciona con el estado
actual de la ecologia; con el realce de distintos niveles
Jerarqu1co= y la prol1ferar1on de escuelas. Luego de una
descr1pc1dﬁ de como un ecosistema acuatico puede ser represenlado
por un modelo de entradas y salidas, pasaré a discutir el
51gn1f1cado de la escala de observacionh en la delimitacion de lns
fenomenos involucrados. Finalmente, discutire que tipo de sistemsx
es el que subyace a la representacion comparativa de ecosistemas
acudticos en el espacio de los estados, conformado este dltimo,



tanto de variables externas como de variables internas al
. ’ . .
ecosistema acuatico singular.

-
)

2.2, Complejidad y Sistemas Jeré?quicos.

l.os ecosistemas acuaticos son sistemas complejos. Focos
ecélogos estaran en desacuerdo con esta afirmacion. Las
diferencias surgirén cuando e comience a discutir en que sentido
son complejos los ecosistemas. Fara algunos, los ecaosistemas
pertenecen a una clase de sistemas, tambien 1llamados "de amplia
escala", una de cuyas propiedades seria su complejidad, definida
como la de ser sistemas con la propiedad de poseer un gran numero
dz relaciones, de distintos tipos, entre sus elementos
consti tuyentes, as{ como entre el sistema y su medio ambiente
(Straskraba vy Gnaucr 1985). Otra de sus caracteristicas
defln1tor1as seria la de poseer, como s1stemas, propiedades que
emer gjen sdlo como resultado de la interaccidn entre sus elementos
componentes. La complejidad seria asf{ una propiedad intrinseca
del csistema, comparable con la cantidad de informaciodn necesaria
para especificar la aorganizacion del mismo (Kerr 1976, 1982).
Otros prefieren ver la complejidad de los ecosistemas como
relacionada con la interaccion entre distintos niveles de
organizacidn (Allen y Starr 1982, 0O’Neill et al. 19846). Fara
ellos, los modelos cientificos en ecologia deberian ser
jerérquicos para asi tomar en cuenta la complejidad de los
ecosistemas. For jerarquf{a entienden un sistema de
comportamientos interconectados, donde los niveles superiores de
la jerarqufa restringen y controlan, en grado variable, a los
niveles inferiores. El grado de control dependeria de las
constantes de tiempo de los respectivos comportamientos. La
complejidad surgiria de 1a no linealidad y la asimetria de las
relaciones mutuas entre un sistema y su medio ambiente. El medio
ambiente constituiria el nivel superior de la jerarquia y su
respuesta seria mas lenta que la de las entidades (sistemas) que
restringe.

Que la realidad sea jeré}quica o0 no, es algo no decidible.

En opinion de Simon (1962), si en el mundo existen sistemas
complejos sin ser a su vez jerarquicos, posiblemente escaparian a
nuestra observacion y comprensidn. Para Allen y Starr (1982)

wiste algo relacionado con nuestra capacidad de Dbservacioh, que
nos permite dPscubr1r pautas y regularidades en un sistema 5010
1 lo model amos Jerarqu1camente, y que de otra manera
permanecer{an ocultas. Fara estos Ultimos autores, la complejidad
de un sistema poco tiene que ver con el nimero de variables que
necesitamos para describir su comportamiento. Coincidirdm as{ con
Rosen (1978) para quien la complejidad de un sistema depende del
nimero de maneras significativas por las cuales el observador
puede interactuar con el sistema



Que los ecosistemas son sistemas complejos, en cualquiera de
los dos sentidos mencionados arriba, quedaria mostrado,
simplemente, por su ub1cac1on en lx escala Jerarqu1cd de losz

niveles de organ1*aL10n. ... — atomos - moléculas -
macromoleéculas - ... - células — tejidos - orgamos - individuos -
poblaciones - comunidades - ecosistemas — biomas - biosfera - ...

En esta escala se incluyen niveles que contienen y otros que. no
contienen a los niveles inferiores respectivos (jerarquias
"tramadas" y "no tramadas"). En ella, deliberadamente, se han
omitido ciertos niveles que pueden ser objeto de discusion o
conveniencia, asi como toda referencia a una divisidn entre
estructura y funcion (Odum 1971), tales como gque las ecosistemas
deben incluir, ademas de comunidades, componentes funcicnales
abioticos (D*Neill et al. 1986). Aunque la nocion clasica de
jerarquia involucra niveles discretos, y estos ademas pueden
tener valor conceptual y pedagdgico (Allen y Starr 1982), nuestro
uso de niveles Jerarqu1cos en el modelado de la realidad es, en
cierto sentido, arbitrario y tiene un alto contenido temdtico
("sensu" Holton 19835), jerarquizamos la realidad segun convenga a
nuestro objetivo de comprenderla y transformarla.

El que los ecosistemas sean sistemas complejos, contribuye a
que la ecologia sea una ciencia eternamente joven en estado
preparadigmético ("sensu" Kuhn 1962). Las diversas escuelas de
ecologia definen de manera distinta las entidades ecoldgicas que
toman como modelo de estudio. Ello contribuye a la coexistencia
en el tiempo de teorias y modelos no facilmente conmensurables
Las discusiones tematicas sobre determinismo—indeterminismo,
explicacidn reduccionista o globalista, mecanicismo-empirismo,
aparecen ni bien se pretende elevarse sobre la mera descripciocn
de resultados experimentales o de la toma de datos de campo. En
opinidn de Holton (1985), dichas discusiones lo son sobre
posiciones tematicas que no son resolubles en el plano ideal
conformado por las proposiciones concernientes a cuestiones
empiricas de hecho (fenoménicas) vy por, las pr0p051c1ones
concernientes a la log1ca y las matematicas (analiticas). Las
proposiciones fenoménicas o contingentes y las proposiciones
analiticas pueden verificarse o refutarse. Las primeras, o sus
consecuencias ldgicas, contrastandolas con la experiencia, y las
segundas, dentro del sistema axiomdtico aceptado. Ambas
pertenecen al lenguaje de la ciencia, tal como las entenderia,
por ejemplo, el empirismo cldsico. Segun Fopper (1959) las
proposiciones que no son verificables o falseables, por ejemplo
las proposiciones puramente tematlcas, no formarian parte del
lenguaje de la ciencia. Fero aun este Gltimo reconoce que “La
ciencia no es un <gistema de afirmaciones ciertas o bien
establecidas; tampoco e¢s un sistema que avance continuamente
hacia un estado de finalidad ... No sabemos, sdlo podemos
conjeturar. Y nuestras conjeturas van guiadas por la acientifica
... fe en leyes, en regularidades que podemos revelar,
descubrir." (FPopper 1959, citado en Holton 198%).



lLa tercera dimension de la ciencia, la temética, incluiria
los presupuestos fundamentales, las nociones, términos, juicios y
decisiones metodoldgicas que, en si mismos, no evolucioman ni son
resolubles en observacidn objetiva o con el raciocinio analitico
formal de la logica y las matemdticas (Holton 198%5). Cuando una
ciencia es joven, mayor es el componente tematico de sus
hipétesis. FPero aun las hipdtesis mas generales de una ciencia
avanzada - aquella que posee una compleja estructura jerarquica
de hipétesis - tienen una cierta componente tematica. Como
ejemplos de la importancia de los temas ("sensu" Holton 1985) en
ecologia, tomados prétticamente al azar, se pueden citar:

... & largo plazo, una vez que esten establecidos los
"cristales perfectos" de la ecologia, es de esperar que un futuro
de "ingenier{a ecoldgica" haga uso de todo el espectro de modelos
teoréticos, desde el muy abstracto hasta el de tipo particular,
al igual que se hace hoy en las ramas mas convencionales de la
ciencia y de la ingenieria." (May 1974).

"La prueba de validez para una teoria ecoldgica ("test for
ecology"), no es ni su consistencia logica, ni su atraccion
estética, ni su precisién matemética, sino la exactitud vy
utilidad de sus predicciones."”" (Feters 1280).

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

"La bﬁsqueda de pautas y el tratar de adivinar los mecanismos ha
sido poco productive... La ecologia ha pasado de ser una
disciplina mayoritariamente descriptiva, a ser una ciencia
experimental... El énfasis debera mantenerse en la comprensién
detallada de los mecanismos...” (Frice et al. 1984).

- '. .
"Los modelos analiticos san, al presente, los unicos instrumentos
./ . . 7
para una evaluacion adecuada de la eutroficacion." (StraSkraba vy
Gnauck 19835).

"Creo que los modelos deterministas, basados en numerosos
coeficientes que son obtenidos de la literatura o medidos en
ecosistemas Unicos, poco tienen para contribuir al manejo de
ecosistemas." (Schindler 1987).
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Los pa}rafos anteriores, extraidos de trabajos y monografias
cientificas, son sdlo una muestra de lo que es pasible extraer de
la bibliografia ecologica actual del mejor nivel. Sus
proposiciones, puramente temdticas, no son resolubles en el plano
anal{tico - fenoménico. Representan, en parte, los valores vy
deseos y, en general, la visidn de los ecosistemas y del mundo de
quienes las expresaron. .

Coincidir{ian asi las vigiones segdn Euhn (1926Z2) vy segdn
Holton (1985) de la ecologfa como una ciencia joven. Segun el
primero estaria en estado preparadigmético, estado en el cual
varias escuelas disputan entre si y proponen su propia visicon del
sistema (ecosistema) como absoluta. Segun el segundo, la ecclogia
tendr{a un alto componente temdtico en sus proposiciones y en
especial en sus hipdtesis de mayor nivel. Fara Allen y Starr
(1982) el estado actual de la ecologfa ser{a el resultado del
tipo de sistemas que los ecosistemas son - estructuras
jerérquicas con varios niveles interactuantes — y de la no
siempre clara visualiracion por parte de sus practicantes (los
ecélogos) de que un dado fendmeno tiene distintas apariencias
dependiendo desde donde se lo observe (escala de observacidn). En
un sentido amplio, si cambio la escala de observacion tambien
cambio el fendmeno bajo estudio. Muchas de las discusiones
actuales en ecologia, por ejemplo las diferencias entre ecologfa
del equilibrio y del no-equilibrio, serfan asi producto de
diferencias en la escala de observacion (Harris 198%, 0’Neill et
al. 1986).

- . . ’ . ’ - -
2.%3. Representacion de los Ecosistemas Acuaticos como Sistemas

Abiertos.

Un sistema puede ser representado por un compartimiento y un
conjunto de entradas y salidas desde y hacia su medio ambiente.

. rd » . . .
El sistema estaria caracterizado por las siguientes variables:

Variables de entrada, #i. 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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Figura 1. Representacion esquematica de un sistema abierto.



Constantes de sitio. Caracterizan los limites fisicos dentro de
. Id
los cuales ocurren los procesos de interes.

En general, la separacidﬁ 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 definicidn 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 medida que las diferencias en la definicion de los
respectivos sistemas se acrecienta.

El concepto de medio ambiente no ha sido tratadeo con
profundidad en la literatura ecoldgica (Fatten 1978). El realce
del nivel de organismo ha conducido a que histd?icamente, el
signlificado de medio ambiente se circunscriba al medio ambiente
inmediato de los mismos. Un intento de formalizacion del
concepto, en el marco de la teoria general de sistemas, fue
realizado por Patten (1978). Fara Fatten 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 uUltimo, se incluyen efectos
directos e indirectos sobre los arganismos, y el limite de la
trama causal estaria dado por los limites fijados en la
definicidn del sistema. Otro significado bastante diferente de
"medio ambiente", que practicamente abarca todo salvo las
estructuras creadas por el hombre, es el utilizado comunmente en
la ciencia ambiental.

Mi uso de medio ambiente, en este trabajo de tesis, coincide
con el medio ambiente no especificado de Fatten y Odum (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 l1imites lo constituyen las
interfases tierra—-agua y agua-aire. En esto no se agrega nada
nuevo, salvo la necesaria especificacién del sistema, y coincide,
en general, con las fronteras fisicas cldsicamente adoptadas coma
los limites del ecosistema acuatico.

Desde el trabajo de Forbes (1887) (Wetzel 1975),
describiendo el lago como un sistema cerrado cuyo limite lo
constituye la linea de costa ("el microcosmos""), hazta el
recornocimiento de que para explicar algunos de los procesos e
ocurren en los lagos es necesario mirar mas alla de la linea e
costa (Vollenweider 1968, entre otros) paso poco aenos de un
siglo (Likens 1984). Actualmente son muy pocos, si &lguno, los
que afirmarian que es posible explicar adecuadamente los procesos
que conducen a la produccidh bioldgica de los distintos nivalas
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tréficos, solamente a partir de los procesos internos del
ambiente acuatico. El reconocimiento de los ecosistemas como
sistemas abiertos llevd a que hoy consideremos al lago como un
integrador de procesos que ocurren en su cuenca de drenaje.
Strafkraba (1980) considera al ecosistema acuatico como formandc
parte de un s15tema Jerarqu1camente superior, los biomas, las
unidades ecosistémicas de mayor orden. Ello le permite asimilar
conceptualmente, en el desarrollo de modelos globales de
ecosistemas, las interacciones entre los ecosistemaz acudticos y
los terrestres.

Con anterioridad, Rawson (1955) ya habia propuesto
considerar tres tipos de factores externos al sistema acuatico
como determinantes de su productividad. La geologia, el tipo de
suelo y de uso de la tierra (factores edaficos) en interaccion

. . I'd . /.. . 7
con el clima y la hidrologia (factores climaticos) determinarian
los nlveles de nutrientes en el lago. Su forma y tamano (factoroes
morfométricos) canalizarfan de forma restrictiva esos nutrientes
hacia la produccidn biolégica. Fosteriormente, vy con el fin dJde
identificar las entradas de materia y energia al sistema
acudtico, Likens y Borman (1974) las clasificaron como:

a.~- entradas meteorologlcas (por EJ. la energia radiante por
unidad de area y la energfa eollca en su contribucidn a
la distribucidn de la energia trmica en el lago).

b.- entradas hldrolog1cas, intimamente relacionadas con las
entradas meteorolog1cas y cton la forma y el tamafo del
cuerpo de agua (por ej. en conjuncion determinarian el
tiempo de permanencia del agua o, 1o que es lo mismo, su
tasa de lavado).

c.- entradas inducidas por la geologfa de la cuenca, toma en
cuenta la carga de :ustancxas 1norgan1cas disueltas vy
particuladas. En conJunc1on con la tasa de lavado y la
morfometria determinarian los niveles de nutrientes del
sistema acudtico (Vollenweider 1975).

d.- entradas b1ot1cas, toman en cuentm la entrada de materis
organ1ca aldctona al sistema acudtico. Incluye el
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.’incluye las entradas de
nutrientes debidas a la poblacion humana, la agricultura
y la ganaderia (fuentes puntuales y difusas), asi conc
los efectos de las actividades ligadas al desarrollo,
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Figura 2. Principales entradas de materia y energia al ecosistema
acuatico (segun Likens y Borman (1974), y Stradkraba y Gnauck
(1983)).
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las cuales necesariamente producen el deterioro del
« / N . . .

sistema acuatico y la modificacion de las entradas

naturales de energia y materia al sistema.

L.as variables relacionadas con las entradacs de materia vy
energfa, y por lo tanto consideradas como externas al sistema
acuat1co, actuarian como funciones impulsoras de los procesos
internos del mismo. Mo todas ellas son independientes entre sf{, vy
en un cierto sentido la descripcidn del medio ambiente externn &l
sistema acudtico en término de todas ellas serf{a redundante. Las
interrelaciones mas significativas entre el ecosistema acuatico vy
su medio ambiente se representan en la Figura 2 (Straskraba
19280) .

El flujo de energfa radiante proveniente del sol es la
principal causa directa o indirecta de la variacion geogréfica Y
la periodicidad estacional de todas las otras variables
impulsoras. La velocidad y direccidn del viento y los caudales de
agua entrados al sistema por efecto directo de las lluvias y 1la
escorrentia, son determinados por la circulacion 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 distribucion desigual de oceanos y continentes, las
caracteristicas del relieve y su cubierta vegetacional.

Otro tipo de variables impulsoras lo constituyen los flujos
de materiales (hacia el sistema acudtico), disueltos y en
suspensidn, inorgdnicos y organicos. Los flujos de los iones
mayores estan determinados por los procesos de disolucion Y
dilucion en el agua proveniente de las lluvias, v por
concentracion por evaporacién. Las fuerzas impulsoras son tanto
meteoroldgicas como geoldgicas. Por otra parte, los procesos gue
ocurren a nivel del complejo del suelo y de la VEgetac1on
terrestre son de importancia por modificar las entradas de los
principales nutrientes limitantes de la producc1on acuat1ca, €1
nitrdgeno y el fdsforo.

La modificacion de los ecosistemas por la accion humana, vy
la polucidn del agua y el aire por la industria, generan una
serie de modificaciones a la accidn de las fuerzas naturales.
Otra entrada de materia al sistema lo constituye la entrada de
materia Drgénica proveniente de %a vegetacidﬁ terrestre. For
EJemplo, el flujo de materia organica hacia el ecosistema
acuatico es mucho mayor si este se halla ubicado en una regxnn
tropical humeda que en un bioma de tundra o de desierto. La Carga
de materia orgénica de origen aldctono se hace relatxvamente mas
importante, para los procesos internos del ecosicstema aru411~o,
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 duplicacién del fitoplancton. Fara analizar
las condiciones locales de un dado sistema, es necesario
considerar las diferencias en las entradas de materia organica
dloctona que se producen por la varxac1on, en general debida a la
accion humana, en la produccion de la tierra. Otro factor a
considerar es el efecto que los fendmenos erosivos en el
ecosistema terrestre producen sobre la carga de material
inorganico particulado, que impidiendo en parte el
aprovechamiento de la energia luminica por el fitoplancton,
modificarian indirectamente la importancia relativa de la materia
orgénica aldctona en los procesos internos.

Una importante caracteristica de los sistemas acudticos, que
canaliza las entradas de materia y energfa hacia los mismos, e3
su morfometr{a (Ryder 1982). De ella depende que la energfa y los
materiales entrados al sistema se distribuyan de una dada manera
dentro del m1smo y sean, desde completamente accesibles para la
produccxon b1010g1ca, hasta completamente inaccecsibleg para la
misma. En otras palabras, las caracteristicas morfom€tricas de un
dado ambiente acuat1c0, restringen y canalizan la distribucidn de
materia y energf{a dentro del mismo.

Los modelos de "caja negra”" son dtiles para el desarronllo
teorético en el modelado de ecosistemas. En especial para el
descubr1m1ento o la visualizacidn de propiedades emeruente:
macroscopicas (Straskraba y Gnauck 1983). En oplnlon de Bunge
(1977) las teorias del tipo caja negra dominan en el estadio de
construccidn de teorias, perfodo en el cual se trata de
sistematizar los datos mas que de interpretarlos.

El tema del modelado matematico y el analisis de los

ecosistemas acudticos como sistemas abiertos, ha sido

xtensamente recopxlado y tratado en una monografia relativamente
rec1ente (Straskraba y Gnauck 1985), por lo cual no me voy a
extender aqui. La representac:én del ecosistema acuatico
utilizada es basicamente la de la Fig. 1, con mayor o menor
estructura interna, un modelo de uno o mds compartimientos, con
entradas, salidas, variables de estado y constantes
sitio-especificas.

Estos modelos, si bien tienden a ser mas reales, dada la
estipulacion de ciertos mecanismos internos, oscilan entre
aumentar su precisidn y perder generalidad ("sensu" Lewins 19268)
0O viceversa. Sus principales 11m1t3C1ones, aparte de la
definicidn de su estructura, estah en las etapas de estxpulatlon
de las entradas relevantes y en la etapa de parametrizacion. El
no tomar en cuenta alguna de las entradas relevantes de materia o
energia, si bien grave, no 10 es tanto en la primera etapa del
model ado de ecosistemas acuaticos. Fuede superarse sin dificul tad
si es realizada con suficiente experiencia sobre el sistema a
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modelar. Pero es bastante dificil derivar los parimetros del
modelo a partir del sistema real. Una primera estimacion de los
pardmetros se obtiene a partir de observaciones que van desde la
escala de laboratorio hasta la de campo. Estos son posteriormente
optimizados, previa definicidn de la funcidn que minimiza las
diferencias entre los valores predichos por el modelo y los
observados. Dos pﬁpblemas adicionales surgen ern esta etapa. Uno
es de caracter practico: la optimizacion de un sistema complejo,
con muchos parametros, no es posible dada la inadecuada calidad vy
cantidad de los datos reales de que normalmente se dispone ,
(Straskraba y Gnauck 1985). El segundo, uno de los problemas mas
dificiles de resolver, es el de asegurarse de que los modelos
representen la dindmica esencial de los sistemas reales. En otras
palabras, ello es equivalente a responder a la pregunta de en que
proporcion es Unico un dado modelo en la descripcidn de las
relaciones entre entradas y salidas. Este problema es
esencialmente grave cuando las predicciones del modelo son
utilizadas como gufas para el manejo del sistema, cuando los
modelos son utilizados como ayuda en el diseno experimental, o,
como vimos arriba, cuando es crucial la estimacion de los
paréhetros.

, La transformacion de estos model os, actualmente
practicamente especfficos 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 acuéficos, involucra el tener
que cambiar la funcionalidad de las funciones forzantes
(entradas) para que cubran la variabilidad a nivel planetario
(Stradkraba y Gnauck 1985, Capitulo 10). Las constantes de sitio
pasarian entonces a ser también variables.

2.4. Homogeneidad y Heterogeneidad. Escala de observacion.

En general, cuanto mayor es el tiempo durante el cual un
sistema es observado, mayor sera la heterogeneidad en el total do
las observaciones individuales. 0 sea, cuanto mayor sea el tiempo
de observacidh, posiblemente tambien sea mayor el ndmero de
estados distintos del sistema observados. Otra manera de que la
heterogeneidad aumente, es la de incrementar el espacio saobre el
cual son realizadas las observaciones individuales. La Teoria
General de Sistemas puede ser de ayuda en visualizar como se
produce el aumento de heterogeneidad en el total de estados
posibles aobservados.

En sistemas abiertos, como el representado en la Fig. 1, el
estado interno depende del estado de la entrada (dado por valure:s
para todas las variables de entradal). Si el estado de entrada
cambia, tambien serd distintc generalmente, el estado interm: del
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sistema. Es una caracteristica Jeneral de los sistemas abiertos
que el estado interno dependa de la entrada (Weinberg 1975). En
el caso mas genaral, tal como puede ser aplicado a sistemas tales
como los ecosistemas, las variables de entrada no son constantes,
sino generalmente dependientes del tiempo. 8e sigue directanente,
que cuanto mds tiempo observemos un sistema, mayor serd el ndmero
de combinaciones distintas de las variables de entrada y mayor el
numero de 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. For ahora no considerare el grado de
heterogeneidad que podrfa introducir el hecho de que ro todas las
observaciones en el espacio se realicen al unisono. Suponiendo
sincronicidad en las m}smas, cuanto mas se coloque dentro del
universo de observacion, por ejemplo cuanto mas ecpacio fisico
abarque, mayor numero de "cosas" aproximadamente similares,
parecidas o distintas, encontrare. 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. For ejemplo ciertas variables de entrada que eran
constantes o que sus valores pertenecfan a un dominio
restringido, dejaran de serlo, o su dominio serd aumentado.
Ademds las constantes de sitio, por ejemplo la superficie o el
volumen del sistema, tambi€n serdn variables.

En el manejo del grado de homogeneidad — heterogeneidad del
sistema, no es del todo raro que, en algunos casos, se llegue a
la conclusion de que solo se encuentra "mds de lo mismo”. Sin
embargo, si se sigue extendiendo el tiempo o el espacio de
observacidn (muestreo), llegaré un momento en que se cruzara’
alguna clase de frPntera y la heterogeneidad del universo de
muestreo aumentara abruptamente.

Queda en la decisidn 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 observacidn con respecto al objeto de
estudio. Y en Ultima instancia tambieh define al fendmeno bajo
estudio. Veamos un ejemplo, la mayorfa de las variables que
impulsan el funcionamiento de los ecosistemas son, en primera
aproximacion, de cardcter ciclico, siguiendo a la variacion
estacional de la radiacidn proveniente del sol. Cllo se repite,
ano tras ano. 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 anos son
iguales con respecto a las variablgs que influyen sobre su
crecimiento. Si bien esta suposicion puede ser aceptable para el
estudio del crecimiento de ciertas especies de peces en &l
Dcééno, por la mayar capacidad de este de amortiguar la



variabilidad atmosfé?ica, no lo es para los estudios de
crecimiento realizados en ambientes acudticos continentales. La
variabilidad que se encuentra en el crecimientc de los peces
entre anos para un mismo ambiente, cominmente puede llegar a ser
mayor que la observada entre ambientes aproximadamente similares
durante un mismo ano (Reckahn 1986). Lo que el primer enfoque no
tomaba en cuenta era que la variabilidad del medio ambiente .
wterior al ecosistema acudtico, reflejada, por ejemplo, en la
alternancia de perfodos de "afos humedos" y perfodos de "anos
secos", y de perfodos de "aRos calidos" alternados con perf{odos
de "afos frfos", no era amortiguada por este. Si bien en
ambientes altamente estables, o en el laboratorio, se puede
hablar de una ecuacidn de crecimiento de un dado organismo
acuético, su expresidn en el ecosistema, como resultado de la
variacidn en su medio ambiente, pasaré a tener una cierta
componente ciclica. En este sentido es que puede considerarse que
ambos fendmenos son distintos. Alguien, poco avisado, podria
considerar que es el mismo fendheno, el crecimiento de una dada
especie de peces de un dado ambiente acuatico. Este ejemplo,
puede practicamente extenderse a casi todos los procesos
bioldgicos que ocurren en el ecosistema en relacion con las
fluctuaciones de su medio ambiente (Fickett and White 198%5).

Gue el tamafdo espacial del universo de muestreo conduce a
una mayor heterogeneidad, ha sido ampliamente tratado en la
literatura ecologica (Greig-Smith et al. 1967). La estructura de
correlacion 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 sdlo
representar la desaparicion o aparicidh de relaciones fortuitas o
espdreas, sino también, y con frecuencia lo es, uwn cambio en el
tipo de procesos involucrados, y por 1o tanto um cambio en los
fenomenos bajo estudio. La escala que el ecélogo elige de alguna
manera predetermina, en gran parte, las preguntas, los
procedimientos, las observaciones y los resultados (Dayton vy
Tegner 1984). Aunque en un contexto diferente al tratado aqui, 1a
ecologfa de comunidades biolégicas, se ha propuesto una
estrategia de cambio, planificado paso por paso, de la
heterogeneidad como una ayuda en la identificacidn y la
elucidacion de la escala de las estructuras ecoldgicas (Allen v
Starr 1982). Una estrategia similar, de aumento paulatino de 1a
homogeneidad de un conjunto de lagos y embalses, fue utilizado
por mi para mostrar la permanencia de ciertas relaciones y la
desaparicidn de otras, entre ciertas variables ambientales v la
biomasa de comunidades bioldgicas (Guirds 1988a, Quirds 1989).

Segun la teoria jera?quica de ecosistemas (O0'Meill et al.,
1986), espacio y tiempo estan relacionados; cuanto menor es 1=
frecuencia caracteristica de un fen&meno, mayor e=s la escala
espacial a la cual debe ser estudiado vy mi3s alto el nivel



organizacional del ecosistema sobre’el cual debe enfocarse el
estudio. En otras palabras, los fenomenos a escala espacial
amplia, para que no pasen desapercibidos, necesitan de muestreos
a escalas temporales amplias, aunque con bajas frecuencias de
muestreo.

La escala de observacion de cierto fenomeno es fijada por =1
observador - experimentador. La mayor parte de laos procesos
conocidos como relevantes en el funcionamiento de los
ecosistemas, y de los acuaticos en particular, generalmente son
estudiados a distintas escalas. Como ejemplo tomare el estudio de
los factores que determinan la produccidn bioldgica de los
ocosistemas, en particular la produccion del fitoplancton en
ambientes acudticos. En uno de los extremos se puede considerar
al sistema en amplia escala, de gran complejidad, y con un ndmero
grande de posibles estados, dependientes en general de los
estados de entrada. La multiplicidad de variables de entrada, ¥
el caracter y la escala espacial a la cual se ejercen, hacen
dificil su control. Si bien la experimentacidn con ellos no es
dificil conceptualmente, s{ 1o es en la prdctica. De su
observacidn se Jgeneran estructuras multivariadas
temporo-espaciales. Las estrategias de investigacién mas
comunmente utilizadas con estos sistemas en amplia escala son:

a) la experimentacién a escala regional (escala geogréfica
reducida), por ej.: el estudio de 1os procesos de eutroficacibdbn o
el efecto de la carga de metales pesados y los procesos de
acidificacidn sobre ecosistemas acudticos en la Experimental L ake
Area (ELA), Ontario, Canada, (Schindler 1987 para una
recopilacidn).

b) el modelado y la simulacidn de los procesos a escala
geografica, por ej.: el modelado de los procesos de eutroficacion
a escala planetaria. Sin embargo, el desarrollo de estos modelos
es considerado como incipiente por sus propios autores
(Stradkraba 1980, Strafkraba y Gnauck 1985).

c) estudios comparativos a nivel regional: enfoque empirico
que intenta obtener pautas generales de funcionamiento de
ecosistemas, basdndose en que la comparacidn de sistemas, en el
espacio y en el tiempo, sobre un rango relativamente amplio de
condiciones ffsicas y qu{micas, aporta mayor perspectiva 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 planetariag
generalmente se basan en comparaciones estdticas bajo la



suposicioﬁ de "“sincronicidad" en las observaciones, aunque esto
{1timo casi nunca se cumple estrictamente. Sus resultados son
ganeralizaciones del mayor nivel posible, a escala global.
Fretenden, en general, tratar con los determinantes externos mas
generales de una dada propiedad de los ecosistemas, por ej.: la
produccidn autotrdfica de los ecosistemas terrestres en relacidn
con la variabilidad ambiental (l.ieth 1973), la productividad de
loc ecosistemas acuaticos en relacidn con su morfometria,
ubicacidn climdtica y carga de nutrientes (Vollenweider 1968,
Brylinsky y Mann 1973, Schindler 1978, Canfield y Rachmann 1981).
En este enfoque es de lamentar no contar actualmente con bases de
datos en escala amplia, que tomen en cuenta tambien la variacion
temporal (Spballe y Kimmel 1987).

En escala espacial, el nivel inmediatamente inferior, es el
estudio de los procesos que ocurren en un dado sistema acuatico.
En este caso la variacidn geografica desaparece al igual que la
variacidn debida a la morfologfia del sistema. Las variables
climdticas mantienen su caracter ciclico estacional, pero
desaparecen los efectos de escala por diferencias en su ubicaciun
geografica. lLas variables relacionadas con la morfometr{a pasan a
ser constantes espec{ficas para el sistema. La representacidn del
sistema coincidiria con la de la Fig. 2, pero el ndmero de
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
investigacidn mds utilizada es la de la observacion, por periocdos
mas o menos prolongados de tiempo, de ciertos aspectos
consideradas como relevantes, y tratar de obtener pautas de
comportamiento con respecto a la variacién en los valores de las
variables impulsoras; en otras palabras obtener la dinamica de su
estado interno en relacidn 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 hombre’en sus actividades ligadas al desarrollol(polucidn
y eutroficacion) 0 en la recuperacion de ambientes acuaticos
(Edmonson 1970).

Las intervenciones humanas, al igual que las catdstrofes
naturales, actdan como experimentos no programados que se
superponen o varian el efectoc de las fuerzas impulsqras
naturales. A esta escala es donde el modelado matematico vy la
simulacion del funcionamiento de ecosistemas acuaticos ha dado
sus resultados mas promisorios (Straskraba 1982, Straskraba vy
Grnauck 1985 para una revision del tema). Otro enfoque
experimental al mismo nivel es el denominado de biomanipu]acién
de ecosistemas (Shapiro et al. 1982, Shapiro y Wright 1984,
Carpenter et al. 1985). Sus esfuerzos van dirigidos a dos
objetivos, uno de cardcter general, tal como dilucidar el rul queo
juegan las interacciones troficas en la variabilidad interna de
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los ecosistemas acuaticos, y a otro de caracter aplicado, tal
como producir mejoras en la calidad del agua por manipulaciones
de la biota acudtica.

Otra escala de estudio es el uso de cerramientos en un dado
lago y 1la manipulacidn experimental de la estructura (por ejewplo
experiencias realizadas con o sin peces) y de las entradas (por
ejemplo distintas cargas de nutrientes, relaciones de n1trog9nu
total a fdsforo total variable, etc.). Este tipo de estudios se
han desarrollado explosivamente en los ultimos afos (Vanni 19286,
McCueen et al. 1986, Mclueen y Post 1988) y esta muy relacionado
con el enfoque de b1oman1pulac1on de ecosistemas acuaticos. Otros
estudios que pueden considerarse como realizados & una escala
similar son los realizados en mesocosmos, limnotanques vy
estanques (ver Northcote 1988 para una revision).

La importancia del fadsforo (F) y el nitrégenu (N) como
factores determinantes de los procesos de eutroficacidn en lagos,
especialmente del pr1mero de ellos, fue reconocida ampliamente
5610 a fines de la decada del 40, comienzos del 30. Desde esa
epoca se comenzaron a realizar experiencias a nivel de
microcosmos (tanques o botellas ubicados en el lago o en el
laboratorio). Por ejemplo, Hutchinson y Bowen ya en 19250
utilizaron trazadores radioactivos con el fin de investigar el
ciclo del F en lagos. Tarapchak y Nalewajko (1985%a) han realizado
una extensa recopilacién de la dindmica del fitoplancton en
relacidn con el fdsforo. Sintdticamente, durante los ultimos
afios, se han desarrollado dos lineas 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
99 la produccion en poblaciones naturales de fitoplancton. Esta
ultima esté basada principalmente en las caracterf{sticas
flSlologlcas del crecimiento algal bajo dlversas condiciones de
limitacidn por F y/o N en sus formas inorganicas. Schindler
(1971) mostrd que los bioensayos convencionales, de agregados de
F y/o N inorgdnicos, pueden dar resultados no concordantes con
respecto al rol de los nutr:entes como aceleradores de los
procesos de eutroficacidn en lagos. Tambxen Healey (1979), citadu
en Tarapchak y Nalewajko 1986a), mostrd que las respuestab
inmediatas de la incorporacion de 14C a las algas, en respuesta a
las adiciones de Fi al sistema, dan resultados erroneos en el
sentido de que las algas limitadas jpor F disminuyen
temporarxamente sus tasas fotosintéticas y derivan energxd & una
répxdd captac1qp de fdsforo inorganico (Fi). La primera linea de
trabajoltrope-o con serios problemas metodologlcos en la
precision de las determxnac:ones del Fi (principalmente como
FO4), vy del P organlco disuelto. Esta diferenciacion esta
directamente ligada a la necesidad, a esta escala, de determinar
que fraccidn del F total disuelto es aprovechable por las algas.
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lLos procesos relevantes involucrados en la escala que aqui

arbitrariamente denomind de microcosmos o de laboratorio, son
todavia numerosos. Basta pensar en la competic idn de algas vy
bacterias por los nutrientes esenc1ales, que condujd a realizar

Xperiencias con cultlvos algales ax en1cos, 0o en la importancia
del tiempo de reaenerac1on del Fi durante el verano en el
epilimnio de lagos ollgofroflcos, que condujo a realizar intensa
1nvest1gac1ones en los mecanismos 1nvolucrados en la reuenerac1on
del mismo. Sdlo para aclarar el ndmero de niveles Jerarquicos
involucrados en mi arbitraria "escala de laboratorio" basta
mencionar los tres mecanismos, actualmente identificados, por los
cuales se regeneraria el Fi, para estar nuevamente a d15p051r10
de las algas. Ellos son: liberacidn qe Fi a partir de coloides;
11berac1on de Fi a partir de la hidrolisis de compuestos de
organlco disuelto de bajo peso molecular, por medio de la accion
de la enzima fosfatasa—alcalina de la superficie celular y por
otras enzimas disueltas, y por dltimo, la liberacidn de Fi a
partir de la reaccidén fotoqufm1ca ‘de complejos organlcos
compuestos por sustancias hémicas disueltas y hierro (IIID).

De manera deliberada he dejado fuera, hasta aqui, la
variacidn de escala debida a la separacién ideal de
compartimientos dentro del ecosistema, y me he referido sol amente
al tamafo del sistema total o al compart1m1ento mas ligado a las
entradas de materia y energla, los autotrofos. De la misma manera
se podrfa haber planteado el estudio a una escala espacial dada.
pero a distinto nivel en la jerarqufa de organizacion biolagica
relevante para cada escala: ... - comunidad - pablacidn -
individuwo - ... .

Todos los procesos involucrados en el sistema de escala
temporo-espacial amplia, el conjunto de ecosistemas acudticos de
maxima heterogeneidad, por ejemplo a escala mundial,
necesar1amente deben incluir los procesos 1nvolucradob en niveles
Jerarqu1cos 1n+er10res. Pero un modelo que haga e p11c1tos todos
esS0s procesos, seria practxcamente 1ntratable. No es sdlo por
casual1dad O por mera eleccion temat1ca, que el fendmeno de la
produrcxon algal sea estud1ado a toda una gran diversidad de
escal as de Dbservac1on, y si no 1o es aun a mds, es porque
todavia alguien no mostro la utilidad de hacerlo.

Un sistema de maxima heterogeneidad espacial puede
visualizarse como un compartimiento (S1) relacionado con su medio
ambiente (MA1). La disminucidn de escala espacial implica a su
ver una subdivisidn en - -sistema (S2) y medio ambiente (MAZ) (Fidg.
). El sistema SZ constituye as{ un subsistema de S1. El medio
ambiente del sistema a menor escala (MAZ) estard 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 [MAZ = MA1 + (51 - S2)1. La repeticién de este
proceso irad disminuyendo la escala espacial de los subsistemas vy
aumentando la de su medio ambiente respectivo (Fig. 4).
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Figqura 3. Representacion esquematica del proceso de
homogeinizacxon de un sistema. Representacxon del sistema (S) y
de su medio ambiente (MA).
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Comenzar el estudio a una escala de maxima heterogeneidad (s
ma:ima escala téhporo~espacial) presenta algunas ventajas. lLa
primera de ellas esta relacionada con la determinacidn de la
maxima variabilidad 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 potenc1ales variables da
estado y de func1qnes forzantes (externas). Del andlisis de sus
relaciones surgiran indicios sobre la necesidad de definir nuevas
variables de estado, o, lo que es mucho mas importante,
investigar la existencia o tomar en cuenta funciones forzantesz en
principio no consideradas, por desconocerlas o por suponerlas no
relevantes, respectivamente. El no considerar explicita o
implicitamente, entradas que son relevantes en la determinacicn
del estado interno de un sistema y, por lo tanto, en la
determinacidn de su estado de salida, es, en mucho, una de las
limitaciones mds importantes que se presentan a los intentos de
comprender el funcionamiento de los sistemas abiertos y, en
particular, de realizar exitosamente su model ado matemidtico.

La disminucion 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 representacidﬁ
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 como una herramienta en la definicidn de la escala
de los fendmenos. Fara un reduccionista estricto las variables
del modelo en el nivel n+l, relevantes para el nivel n
(1nternas), deber{an poder ser modeladas con variables de este
dltimo nivel, y as{ sucesivamente; no existiendo asi emergencia.
En cambio, en modelos jerdrquicos los parémetros del nivel n son
variables en el nivel n+1 (Allen y Starr 1987). La propuesta de
un modelado empirico desde el sistema de maxima heterogeneidad
hacia abajo, es complementario del modelado en sentido inverso, es
decir el modelado mecanicista o dindmico desde los sistemas
simples hacia los mds complejos. En el 1fmite para una dada
escala, cuando la espec1f1cdcxdn de sistema y medio ambiente
coincidan, se tendrdn dos descripciones para un mismo sistema,
siendo una complementaria de la otra. Las descripciones de abajo
hacia arriba y de arriba hacia abajo coincidirian con las
descripciones dindmica (tasa dependiente) vy linguistica (tasa
independiente) de a ttee (1978); no siendo rompl tamente
reducible la dESCt1pc1on linguistica a la dinamica (Allen vy Starr
1982, Ulanowicz 1786).

. . . . /
Que los niveles inferiores de la Jjerarquia, y las
investigaciones realiradas a las escalas de menor amplitud,
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tengan un cierto aroma a ciencia mé% “dura", mé% axiomatica vy
causal, mas ligada a la fisica y la guimica, y en los niveles
intermedios, a la biolog{a, no resuelve el problema. For lo manos
no lo resuelve en el campo de la ciencia. Tendria 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 suna del
funcionamiento de sus partes, y en cuales no. Fracticamente de
todo trabajo significativo en ecologfa acudtica, realizado a una
escala reducida, por cerramiento o en laboratorio, alguien se
pregjunta, a veces los mismos autores, si son o no, y en que
grado, sus resultados relevantes en el funcionamiento del sistema
acudtico como un todo, y en que grado se expresan en este. En
este sentido practico vuelve a cobrar relevancia la escala de
observacidn, y el tratar de mostrar de que manera ce expresan,
cuando lo hacen, los resultados de los niveles inferiores en los
superiores. La mayor seguridad que en general se tiene trabajando
a escalas mds restringidas, por el mayor control que se posee
sobre las entradas y las mayores posibilidades de

xperimentacidon, y las consiguientes mayores posibilidades de
asignar causalidad a las relaciones entre variables que se
obtienen, es sdlo aparente. Esta seguridad se verd en general
disminuida cuando se intente rehacer el camino, y generalizar los
resultados a una escala més amplia.

Si la intencion 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 dc
los mismos siempre presentarén el problema de en que grado se
expresan en los niveles superiores. Resolverlo es cuestion
empilrica, se deberdn realizar estudios a ese nivel superior para
dgcidirlo. Un argumento fuerte, que por simple no es menos
valido, es el que los resultados obtenidos y las pautas
generadas por, los estudios realizaqos a la maxima escala, son,
por definicion, generalizaciones validas con respecto a las
caracteristicas del sistema (Collins Yy Sprules 198Z). No hay
sistema de orden superior, en el sentido de sistema de interés,
al cual referirlo, sdlo queda su medio ambiente.

. . 4 . .
2.5. Representacidn de los Ecosistemas Acuaticos en el Espacio de
los Estados.

La representacién de un sistema real, cualquiera sea su
carécter, material o formal, por un conjunto de entradas desdi
medio ambiente, una funcidn de estado, y un conjunto de salidas
hacia el medio ambiente, es una abstraccidn teordtica de caractor
muy general, pero de un alto valor heurf{stico en el tratamientc
con sistemas complejos. Aparte de la postulada existencia de



modelos, principios y leyes validos que les son aplicables por su
sola caracteristica de sistemas (von Bertalanffy 1968), su valor
préctico reside en la posibilidad de manipul ar idealmente la

xtension y el caracter de la realidad qne es objeto de estudioc vy
lograr una adecuada descr1pg1on fenomen010g1ca de los procesos
involucrados. Como ya fue dicho con anterioridad, y en particular
en discusiones referentes al caracter explicativo - predictivo d:=:
la limnologfa actual y al estudio de s1stemas en escala amplia
(Collins y Sprules 1983, Feters 1986), el andlisis empirico nuo
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
teor1co, pero con base en una adecuada base empirica y una
tambien adecuada descripcidn fenomenoldgica. Adherir a ello no
significa sostener una posici&n inductivista en la construcrién
de teorlas, sino sdlo el deseo de poseer una base me1r1ca inas
sdlida sobre la cual hacer volar la 1mag1nac10n tedrica.

En un sistema aislado, la descripcién fenomenol&gica de su
comportamiento puede realizarse, de manera adecuada y completa,
por la variacion 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, sdlo se estara describiendo el
cambio de estado en direccion hacia su estado de equilibrio
interno. Como vimos arriba, en un sistema abierto, tal cual 1o
son los sistemas naturales, el sistema puede intercambiar energia
Yy pateria con ?9 medio ambiente, el est%do del sistema no dependo
s0lo de su dinamica interna, sino tambien, en general, de sus
entradas y salidas.

Es conveniente realizar aqui una aclaracidn sobre el uso de
los term1nos aislado y cerrado en la delimitacidn de sistemas. En
Termodinamica por sistema aislado se entiende aquel sistema en el
cual estan absolutamente impedidas las transferencias de energia
y materia a traves de sus limites. El absoluto se entiende como
que tales transferencias estan impedidas, sean o no conocidas por
un eventual observador. Asimismo se entiende como sistema cerrado
aguel en el cual sdlo esta absolutamente impedida la
transferencia de materia. Sin embargo, en la Teor{a General de
Sistemas (TGS) (Klir 1969, Weinberg 1975, entre otros) el uso de
sistema cerrado se reserva, en general, para significar que sdlo
estan impedidas las transferencias de energfa y materia que
fueron definidas como relevantes (impedidas por los por mi
denominados cerramientos reales). Fara las restantes, las
definidas como no relevantes en la delimitacidn original del
sistema, las transferencias estan impedidas por definicion (por
los por mi denominados cerramientos ideales). Que esto Wtimo sea
asi o no, es materia empfrica. El uso que yo hago de los términos
aislado o cerrado es, en cualquiera de los casos, para significar
el impedimento de las transferencias de materia y energfa
conocidas y relevantes y es similar entonces al significado e
"cerrado" para la TGS.



For definicién, 2l estado instantaneo de un sistema, esta
constituido por el conjunto de los valores de todas las variablez
de estado en ese mismo instante. A cada variable de estado se le
puede asignar una dimensidn en un espacio cuya dimension total es
igual al numero total de variables de estado, por ej.: n. A este
espacio n-dimensional se lo suele denominar como €l espacio de
los estados. For lo tanto, cada estado de un sistema con n
variables de estado se lo puede representar como un punto en el
espacio n-dimensional de los estados. El caso mds simple de
visualizar es el de un sistema cuyo estado esta completamente
definido por dos variables de estado; en este caso el espacic de
los estados se puede representar en el plano bidimensional X1-X2
y a cada estado correspondera un dnico punto en el espacio X1-X22,
Los cambios de estado estar{ian 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 K,
si estan definidos, demarcarfian 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 fdcil
representar su comportamiento por la variacidn de los valores de
las variables de estado en el espacio de los estados. En este
quedaria definida as{ una trayectoria (linea continua), compuesta
por los sucesivos estados (puntos) por los que pas6 el sistema
desde que se comienza a representar su comportamiento (a to)
hasta un estado final arbitrario (a tl1) cuando se lo finaliza.
Esta trayectoria seria Gnica, va que el estado del sistema esta
completamente especificado. Esta es la estrategia de
investigacidn que se sigue cuando se trabaja a escalas reducidas
(ver 2.4.); o sea, 21 lograr por medio de cerramientos, realas o
ideales, crear sistemas con su estado completamente determinado
para su estudio (Weinberg 1973).

Los cerramientos reales serian los limites fisicos que se le
imponen al sistema para cerrarlo a ciertas entradas de materia y
energ{a que interesa evitar, y mantenerlo abierto a las entradas
con las cuales interesa observar su comportamiento o experimentar
con su variacidn. Los cerramientos ideales imcluyen aquellas
entradas de materia y energf{a que el investigador considera no
relevantes para el fendmeno bajo estudio, tal como el efecto de
la radiacion de una cierta galarxia diferente a la nuestra sobres
una cierta experiencia de laboratorio en la Tierra, o cuya

wistencia desconoce. Fara el sistema cuyo estado esta
completamente determinado, o sea que todas las variables de
estado independientes estan bajo contral, las trayectorias en =1
espacio o ho se cruzan, o si lo hacen, el punto en el cual lq
hacen corresponde al mismo estado por el cual el sistema paso con
anterioridad, y entraria asi{ en un ciclo (Weinberg 1975).
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Figura 5. Representacién esquemética de estados y trayectorias de
cambio de estado en el espacio de los estados.
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Los sistemas de la realidad objetiva, los sistemas
naturales, por ser abiertos, no son tales que tengan su estado
completamente determinado; cada gstado no es siempre seguido por
el mismo estado. 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 estaria
sélo determinado por su dindmica interma y la trayectoria &n @l
espacio de los estados no seria Unica. En la representacidn en el
espacio de los estados esto se visualizar{a como que ciertas
trayectorias se entrecruzan. A partir del estado correspondiente
al punto de cruce de dos trayectorias, dos estados diferentes
serian accesibles, y ello significa que el sistema no tiene su
estado completamente determinado (Weinberg 19735).

Ya vimos como los cerramientos reales e ideales permiten
tratar sistemas reales suponiendolos como que 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. For ejemplo, puede ser gue
luego de tratar al sistema como con su estado completanente
determinado, observemos, que en la representacién en el espacio
de los estados, dos trayectorias se cruzan. Ello nos estar{a
indicando que alguno de los cerramientos no es adecuado (por ej.
tendr{amos una entrada no deseada desde el medio ambiente), o que
ciertos procesos en el medio ambiente, que supusimos no
relevantes, no 1o son tanto. La ventaja de la representacién del
sistema en el espacio de estados es tal, que este puede ser
ampliado por agregado de dimensiones extras, si lo que s& docsew
es una visidh del sistema mas completa, y que por lo tanto
incluya nuevas variables.

Toda la discusion anterior, si bien es relevante para las
escalas de observacion que van desde los cerramientos er un dado
lago, los estanques y limnotanques hacia las escalas de
laboratorio, lg s menps para las escalas de estudio del
ecosistema acuatico como un todo; siéndolo menos aln para los
estudios comparativos, en amplia escala, entre ecosistemas. l.as
pos{bilidades de realiéar cerramientos reales del ecosistema
acuvatico total, son practicamente impracticables para ambientes
de regulares dimensiones, y han quedado, en general, limitadas a
ambientes acudticos de pequefas dimensiones. La manipulacidn

uperimental de sistemas acuaticos a esta escala implica la
creacion de ciertos cerramientos ideales - considerar como no
relevantes una serie de influencias externas - que rno siempre
estarn plenamente justificadas, y que conducen en la mayoria de
los casos, a barrocas discusiones "a posteriori" sobre la
relevancia y justificacion de los mismos (ver por ej. likens
1972, para la controversia sobre los nutrientes limitantes de la
produccién primaria 2n ambientes acuéticos).



Si bien la TGS es, en general, aplicable a cualquier cosa yx
que sistema, mi interds dqui esta basado fundamentalmente en 1as
entradas y salidas de materia y energf{a del ecosistema acudtico,
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 @j.: 1a '
produccién bioldgica total (F), la respiracion total (F), 1la
relacidn P/R, la clorofila total, la biomasa total, la biomasa d=
cada una de las comunidades bioldgicas, las concentraciones
totales de nutrientes, la diversidad de especies, los tamanos de
las pablaciones, etc., y que estas variables pueden ser pencadas
como componentes de - relacionadas en — una funcion objetiva,
swyeta a una serie de restricciones representadas por las leyes
f{sicas, qu1m1cas Y, b101631cas que condicionan y limitan el
comportamiento dinamico de tales variables (Fatten y Udum 1981,
Esta representacidh seria aun demasiado estética, y va Alida en
general para per{odos muy limitados de tiempo. Con el objeto de
hacer mas realista y completa la visidn del ecosistema, esta
funcion deberfa incluir teérminos que tomen en cuenta tanto las
variaciones no ciclicas en el medio ambiente, por cjemplc las
fluctuaciones ambientales, y las perturbaciones naturales y
1ntrdb1cas (White y Fickett 198u) como la posibilidad de
evolucion de sus componentes b1ot1cos. Tal funcidn 1nc1u1r1a as{,
variables correspondientes a dxst1ntos niveles jerdrquicos
(0’Neill et al. 1986). Aunque pract1camente sea algo imposible de
obtener, su existencia puede tener valor heur{stico en el
desarrollo de teorias de ecosistemas que abarquen varios niveles
jerérquicos.

La lista de las variables propuestas como variables de
estado para el modelado de un sistema real, es generalinente 5810
una pequena parte de entre todas las posibles. Cualquier
seleccion de un subconjunto que hagamos de ellas siempre seré un =
de las practicamente infinitas posibles combinaciones. No todas
pueden ser consideradas como pertenecientes al mismo nivel
Jerdrqu1co, no todas ellas son totalmente independientes entre =i
- posiblemente ninguna lo sea - y la dependencia funcional
involucrada entre las mismas operarfa tanto en sentido ascendente
como descendente en la jerarquia (Campbell 1974, Bunge 1985).
Resum1endo, algunas de las variables propuestas como variables da
estado seran funciones de otras variables de estado. For ejemplo,
si para un dado sistema, las variables X, Y, Zb Ky Uy oo 4 =on
propuestas como variables de estado, la ecuacion que las
relaciona (F, ecuacidn de estado) podria representarse como:

(1) F=F (X, Y, Z, Ry Uy, ... )

Ademaﬂ, entrando con mayor detalle en la estructura de la
eLuac1un, la repres sentacion podria ser, por ejenplo:



(2) F=F [X(Z,8), Y(S,T), Z(X,R,8), R(Y), U, ... ]

. . . ./ .
Sin embargo, si se intentara la representacion del sistema por la
siguiente ecuacidn:

(= F=FI[X, Y, Z, KI

por un lado esta seria incompleta, no tomar{a en cuenta la
dependencia de otras variables incluidas explicitamente o
implicitamente en (1). For otro lado seria 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 descripcién 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 singglar, supuesto aislado, no lo es tal y debemos buscar
la interaccion con su medio ambiente (entrada) que consideramos
como no relevante o que hasta ese momento no estabamos avisado:z
de su existencia. L.os dos casos, que se derivarian de la
incompletitud en la descripcidn, corresponden a ejemplificaciones
de los principios sincrdnico Y diacrdnico de Weinberg (1975),
respectivamente.

For supuesto que siempre se debera hacer una particioﬁ de la
realidad; ello forma parte de nuestra necesidad prdctica 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 seleccidn. Fero también
sl empre quedard abierta la posibilidad de que la descripcién
realizada no sea completa (Bronowski 1251, Bunge 1285). Siguiendo
con el ejemplo anterior, siempre se corre el riesgo de intentar
la representacion de un sistema con una ecuacion similar a la
(), mds a&n, ello es 1o que en realidad ocurre en la gran
mayoria de los casos.

1 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 enfoque parte de
considerar un sistema (material) y realizar el listado de todas
sus propiedades conocidas. Cada propiedad estard representada por
una funcidn matemdtica que en principio puede suponerse coma
derivada de una dnica +uncién, la funcidn de estado (F) de lo:z
sistemas de una clase dada (K). lLa variacidn del sistema estard
dada por la variacidn temporal de la funcidn F. El cambio en el
tiempo de F puede ser imagjinado comd qu2 ocurre en un esEpacio



abstracto n-dimensional denominado el espacio de los estados S
para los sistemas de la clase k. El cambio o suceso que ocurre en
un dado sistema puede representarse coino un par ordenado de
n-tuplas (puntos) en Sk, e imaginarse como una linea
(trayectoria) que une las dos n—-tuplas (estado inicial y final
respectivamente) (Fig. 5). El conjunto de todos los pares
ordenados de estados posibles constituiria el espacio de los
acontecimientos (Ek) de sistemas de la clase K. Fero no todos los
estados ldgicamente posibles son realmente posibles. Las leyss
caracter{csticas de los sistemas de una dada clase restringen los
estados y sucesos posibles en la realidad. Un proceso que ocurre
en un sistema puede representarse de dos formas distintas: cono
una sucesion (listado) de estados del sistema, 0O como una list.
de sucesos en el sistema. Como se verd mas adelante algunos
problemas surgen con la definicidn de los sistemas que se
incluyen en la clase k.

Un intento de modelado de sistemas en amplia escala, es el
model ado empfrico o fenomenolégico. Su aplicacién al modelado de
csistemas naturales ha sido recopilado por Russwurm (1974), v su
racionalidad al modelado de ecosistemas acudticos por Feters
(19846). Este intento puede considerarse caomplementario del de
model ado analf{tico de ecosistemas acudticos a escala geogrﬁfica
(Stra¥kraba 1980, 1982; Strafkraba y Gnauck 198S) y en varios
sentidos, su necesario antecesor.

El modelado emp{rico de ecosistemas acudticos incluye,
basicamente, el definir una serie de atributos (variables) del
sistema que sean considerados como relevantes en definir el
estado del mismo. Estos atributos son, en general,
caracter{sticas de los ecosistemas acudticos ampliamente
estudi adas, generalmente aunque no necesariamente cuantitativas,
tales como temperatura, biomasa, produccién y tasas de recambio
(Feters 1986). Segun Rigler (1982a) es un enfoque utilizado en
campos caracterizados por la ausencia de teorias predictivas; los
primeros avances se logran buscando las regularidades en el
comportamiento del sistema bajo estudio. l.os 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 bdsquedas en
la literatura que, generalmente, conducen a introducir una fuente
adicional de error dada la frecuente no total compatibilidad de
las téecnicas anal{ticas empleadas en cada uno de los estudios
individuales.

En ecosistemas acuéticos, dependiendo de la escala espacial
y el ndmero de sistemas muestreados, y la disponibilidad de
financiacién, los estudios han sido generalmente enfocados a
partir de: muestreos periédicos durante un ano, uno O varios
muestreos durante una estacion del ano o muestreos en una
estacion del ano durante varios anos. Cuando los muestreos fueron



realizados en una Unica estacidn del afo, generalmente se eligid
la estacidn de mdximo crecimiento, el verano. Dado que lo que se
pretende es obtener valores agregados de variables que
representen al sistema (paor ejemplo valores medios), la escala
temporal de muestreo se mantiene generalmente constante a
despecho de cuales sean lacs escalas de los fendmenos que ocurrean
en 21 sistema. .

El analisis explorator1o de las relaciones entte las ,
variables es realizado por tecnicas de correlacidn / reJjresion
simple. Dado que muchas de las caracteristicas blologlcas de loc
ecosistemas (por ej. biopmasa vy produccién de comunidades) son
funciones simples de sus caracteristicas f{sicas y qufmicas, han
sido prefer1da5 las regresiones simples en las cuales una
variable bioldbgica (por ej. biomasa f1t0p1ancton1ca) actua como
variable depend1ente Yy una variable abidtica (por ej.
concentracion de fdsforo total) como variable independiente
(Ryder 1965, Dillon y Rigler 1974). De manera similar, fuaeron
preferidas las relaciones ascendentes en la trama tréfica, por
ejemplo la biomasa del zooplancton coino dependiente de la biomasa
del fitoplancton (McCauley y Ealff 1981). Como la dispersion de
los datos generalmente aumenta para valores altos, la variable
dependlente es transformada logar{tmxcamente para linealizar la
relacion y reducir el efecto desproporcionado de los en general
pocos datos con valores altos de ambas variables. Como resultado
de ello las regresiones son generalmente del tipo potencial (y =
ax"b) (Feters 1984). Sin embargo, en cada caso el ajuste Yy las
condiciones de aplicabilidad debe ser estudiada (StraSkraba
1980).

En los estudios en escala amplia, comparacidn entre sistemas
individuales, las relaciones entre variables son entendidas, en
gen?ral, como relaciones 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, como una variable de estado. En
algunos casos, especialmente cuando las variables independientes
involucradas son de caracter abidtico, estas son consideradas
como entradas de un sistema en el cual sus salidas son
propiedades (variables) de caracter bidtico (ver por ej. Ryder
1982). Como ejemplos paradigmaticos de la primera representacicon,
se encuentran en la literatura el trabajo de Dillon y Rigler
(1974), sobre la relacion entre CHLa vy Te en lagos (Fig. 6). Como
ejemplo del segundo tipo de representacion se tiene el trabajo do
Ryder (196q) gntre el indice morfoeddfico (la relacion entre el
total de bDlldOS disueltos y la profundidad media del lago) v la
producc10n det peces (Fig. 7).

Un tercer Lipo de modelos, en lo que a definicién de1
sistema se refiere, son los desarrollados por Vollenweider (1947,
1975). A partir de funciones externas (carga de fosforo total y



Figura 6. Sistema cerrado de Dillon y Rigler (1974).
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Figura 7. Sistema abierto de Ryder (1965).



entrada total de agua al sistema) y de constantes de sitio ,
(profundidad media, volumen) queda determinada la concentiraciaon
de FP total en el lago. El volumen del lago y 1la entrada total de
agjua determinan el tiempo de permanencia de esta dltima en el
lago (Fig. 8).

Sin embargo, la definicion del sistema, v por lo tanto de lo
que es externo e interno, es materia de conveniencia. For ejemplo
en el modelo de Ryder (1965), o en formulaciones similares
(Hanson y Leggett 1982), las variables independientes,
consideradas como externas, son generalmente consideradas comwo
variables internas y constantes de sitio en el resto de la
literatura. Lo que en realidad se esta presuponiendo en las
formul aciones de estos autores, es que dichas variables internas
estan directamente determinadas por variables externas. Esto
nunca es totalmente asi, ya que la dindmica interna del Sistemq
puede tener una mayor o menor importancia en la e“presxon de las
mismas. Aln en los casos en que las variables esternas al
ecosistema acudtico son explfcitamente incluidas en el modelo,
por ejemplo en el modelo de Vollenweider, lo son sbélo como
determinantes directaos de una variable interna.

Las representaciones gréficas en dos dimensiones se realizan
gerneralmente como entre dos variables de estado, siendo la
variable independiente una variable interna o su expresidn, tal
como surge del modelo, en funcién de las variables externas.
Aunque se supone que la relacidn ex presa la mayor parte de la
variacidn en la variable de estado considerada como
independiente, la d1spers1on de los puntos con respecto a la
funcion de ajuste se supone proveniente de otros factores no
considerados, como por ejemplo otras entradas, relaciones
internas o simple error. Las variables representadas son en
general variables agregadas o compuestas. En el mejor de las
casos representan valores agregados sobre un ciclo anual y sobre
el espacio ocupado por el ambiente acudtico.

Lo que me 1nteresa recalcar aquf es la, en general
impl1c1ta, consideracion en tales representaciones, de un sistema
global compuesto por la unidn de sistema y medio ambiente. Esto
lo convertiria en un sistema aislado, estado determinado. Los
estados de este sistema global incluirian los sucesivos estados
de los ecosistemas acudticos individuales y los de sus
respectivos medios ambiente. La ecuacidn de estado de este
sistema global incluiria dos tipos de variables internas. Un
primer tipo estaria constituido por las variables externas a los
sistemas singulares, independientes de las del segundo tipo, y
con ciertas interrelaciones entre ellas (ver 2.2.). El seqgundo
tipo lo constituirfan las variables internas de los sistemas
singul ares, dependientes, en general, de las del primer tipo e
interrelacionadas entre ellas.
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Cada sistema singular (por ej., cada ecosistema acuatico)
tendria definida su propia trayectoria dentro del espacio de los
stados del sistema global. Por ejemplo en un supuesto espacio de
los estados bidimensional X1-X2, los sistemas S1, 52, ... , Sn
tendrian definidas trayectorias estacionales anuales tales como
las representadas en la Fig. 9.

La representacién de las relaciones dentro de un lago como
ciclos cerrados (Fig.9), esta implicando el retorno pe eriddico Jel
ecosistema acudtico a un estado similar al que tenia al comienro
del ciclo anual.

Las variaciones en el estado, que siguen a las fluctuacicnes
interanuales en el medio ambiente estarian representadas por
desplazamientos de los ciclos anuales en el espacio de los
estados segun una trayectoria cerrada que implica el retorno
periddico a los ciclos estacionales originales (Fig. 10). Los
desplazamientos de e2stado de caracter mis permanente quedarian
representados por desplazamientos netos en el espacio de los
estados de n dimensiones (Fig. 11), por ejemplo de manera similar
a los despla*amlentos del estado del sistema en el plano CHL - TF
(proyecc1on o subespacio del espacio global) por aumento o
disminucion de la carga de TF en los procesos de eutroficacion o
de recuperacion respectivamente (Vollenweider 1976, Jones y Lee
1982, Rast et al. 1983).

En el caso en el que el sistema responde (en la
representacién como sistema abierto) a fluctuaciones periédicas
de su medio ambiente, casi con seguridad los estados por los
cuales pasa estardn definidos, no perdiendo ademds el sistena su
identidad (Fig. 10). Algo similar ocurriria en los procesos
sucesionales naturales y con los procesos de modificacion
paulatina del estado por accidn antrop1ca (Fig., 11, (to, t2)).
Sin embargo en las modificaciones de caracter permanente,
causadas por alterac1ones del medio ambiente relatlvamente
bruscas, por ejemplo catdstrofes naturales o accion antrop1ca,
posiblemente los estadog intermedios, entre el estado inicial vy
el estado final, no esten claramente definidos (Fig. 11, (to,
t1)).

./ .

La ecuacion de estado para el sistema global que representa
las relaciones generales entre las variables de estado de manera
implf{cita:

(4) F (X1, X2y vaveaee 5 XA) = O

seria una ampliacidn de la propuesta en varias oportunidades en
la literatura (ver en particular Fatten y Odum 1981), incluyendo
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Fiqura 93 Trayectorias estacionales de sistemas singulares en una
proyeccion del espacio de los estados.
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Figura 10. Representacidn esquemdtica de la variacidn del ciclo
estacional de un sistema singqular por efecto de las fluctuaciones

naturales en el medio ambiente. Proyeccidn en el espacio de laos
estados seqin X1 y X2.
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Figura 11. Representacidn esquematica de la variacidn del ciclo
estacional de un sistema sinqular por catastrofes naturales o

accion antrdpica intensa. Froyeccidn del espacio de los estados
seqgun X1 y X2.
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ademds variables de estado del medio ambiente. E1l sistema, ahora
sistema global o suprasistema, suma de ecosistemas acudticos y
medio ambiente, quedaria asi aislado y estado determinado. Si
bien en teoria esto es relativamente simple, como ya se vio
arriba, el problema del aislamiento es un problema en parte
empirico (cerramientos reales) y en parte estd relacionado con
nuestra particion de la realidad objetiva en relevante y no .
relevante (cerramientos ideales). Otra complicacidn accesoria es
que, en ecologia, y en ecologia acudtica en particular, no es
simple hallar un subconjunto de variables de estado
independientes que conformen a la ecuacidn (4). El intento de
model ado fenomenoldgico en el espacio de los estados serd por 1o
tanto un proceso, si no & ciegas, por lo menos por tanteo o
prueba y error. Se posee cierta base sdlida de la cual partir,
las variables impulsoras principales de la produccidn acudtica
estdn claramente identificadas; dichas variables o sus
correl atos, deber&n necesariamente estar incluidas en la
hipotética ecuacion de estado, y representardn dimensiones en ¢l
espacio de los estados n—-dimensional. Las variables internas a
incluir dependen del nivel jeradrgquico al cual se intente la
descripcion y de toda otra variable interna que se conozca como
modi ficatoria de las primeras. El propdsito al cual va dirigida
la representacion debe ser tambié€n un factor & ser tomado en
cuenta en la seleccidn de las variables internas. El1 grado de
covariacidn de estas Ultimas es generalmente alto (McCauley vy
Falff 1981; Sprules y Knoechel 19843 Canfield y Watkins 1984;
Smith 1279; Blazka et al. 1980; Jones y Hoyer 1982; Oglesby 1977;
Bird y Kalff 1984; entre otros), y mayor que entre las variables
xternas (ver Feters 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 produccidn de
un sistema acudtico corresponden a su medio ambiente y no
dependen del sistema (ver 2.3.), no seria de utilidad el aislar
al ecosistema acudtico singular; los procesos qua en &1 ocurren
dependen de las entradas de materia y energia. El sistema aislado
de interés es, en cambio, un suprazistema suma de sistema y medio
ambiente (Fig. 3). Tal suprasistema, 1o que representa en
realidad es una clase de sistemas (Ashby 198¢6), la clase de 1oz
ecosistemas acudticos y sus respectivos medios ambiente. En este
suprasistema estarian representados los estados de los
ecosistemas acuaticos individuales (Fig. 9), asi como sus cambios
de estado. Guedaria como materia de conveniencia y necesidad «l
uso de variables agregadas y el mantenimiento de la
individualidad de cada uno de los sistemas componentes (Fig. 10 ¥
11). En €l espacio de los estados quedaria representado lo que oo
permanente en el sistema, asi como la visualizacidn del cambio.
Dado el nivel jerdrquico al cual he realizado &l planteo del
problema, el nivel del ecosistema acudtico como un todo, he
obviado explicitamente aqui toda mencidn a las propiedades de
estabilidad y resiliencia de los sistemas ecocldgicos ("sensu"
Holling 1973), y he preferido hablar de permanencia del sistema



en el espacio de los estados definido al mdximo nivel planetario.
Es de esperar que audn un cambio de estado relativanente poco
importante en la posicion en el espacio de los estados produzca
modificaciones importantes, y aun catastrdficas, en la estructura
interna de un sistema acudtico singular. La escala de tiempo
(frecuencia) de la perturbacidn externa, determinaria en o an
parte, cudles serian los niveles jerdrquicos (inferiores) que
sufririan modificaciones y cudles permancscerian sin cambio
(superiores) (O'Neill et al. 19864).

Tal como es expresado en la Teoria General de Sistemas, )
sistema aislado que contiene a su medio ambiente puede
considerarse como una entidad Gnica toda vez que no existan
entradas extras, y las relaciones del sistema con respecto a las
variables externas sea conocido (Klir 1969). El acoplamiento Jdo
los dos sistemas (Ashby 1956), sistema y medio ambiente, producc
asi un nuevo sistema aislado y estado determinado. Fara el caso
particular de los ecosistemas acudticos, el nuevo sistema, en la
expresion hipotética de su ecuacidn de estado (4), incluird
también variables de estado correspondientes a los ecusistemas
terrestres que interactudan con los ecosistemas acudticos (Lilkons
y Bormann 1974; Karr y Schlosser 1978). Mas aun, conceptualmente
incluye totalmente a los ecosistemas terrestres. Otro resultadn
del acoplamiento de ecosistema y medioc ambiente, aparentemente
paraddjico, es que la fuente de energia que impulsa la produccidn
de los ecosistemas queda también incluida en el suprasistema.
Ello es un resultado necesario del acople y de lograr un sistema
con su estado determinado. El flujo de energia radiante
proveniente del sol puede ser considerado como la correspondiente
variable de estado, o uno de sus correlatos tales como por
ejemplo la latitud (Straskraba 1980).

Una de las limitaciones de la representacidn de un sistema
en el espacio de los estados es la de no incluir euplicitamentec
el tiempo (Weinberg 1972, 1973). For 1o tanto las velocidades da
cambio de estado no estan representadas. Si bien no hay minguna
dificultad "a priori” de incluir el tiempo como una variable
accesoria al espacio de los estados, esto desvirtuaria en part:o
el cardcter de la representacidn, dado el cardcter particular del
tiempo como variable, no siendo en si misma causa o afecto de
nada. Por otro lado existen técnicas mucho mds elaboradas para
estudiar la cinética de cambio de estado o los ritmos de
comportamiento de un sistema (Weinberg 1975, Straskrab& 1980,
Straskraba y Gnauck 1985, Ouirds y Cuch 1288, entre otros).

La representacidn del suprasistema aislado en el cspacio du
los estados permite aportar un elemento mds a la discusidin scbri:
la conveniencia de comenzar el estudio de sistemas complejos =
partir de un andlicis externo y a una escala de maxima
heterogeneidad. Un sistema a escala de maxima heterogeneidad no:
permite, por un lado, tener una idea mds cercana & las
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dimensiones del espacio de los estados total, asi como de las
razones de que cierta combinacidn de variables (ciertos estadog)
no esten representados en él. Esto dltimo podria deberse a dos
causales, la primera es que aln no hayan sido observados y la
segunda, la de que no existan en la realidad objetiva (Ueinbhear
1975). A partir de ello, las hipdtesis que se puedan genersr
sobre su existencia real o posible, no son de poca importanci.:
para avanzar en el conocimiento de los ecosistemas. For otra
parte en el espacio de los estados quedarén representadas las
pautas de sistema & ser luego objeto de un model ado con mayor
estructura interna.

Otro problema inherente a la representacidn en el espacio dc
los estados es el referente a la seleccidn de las variables. lhia
representacidn completa y no redundante del estado de un sistema
tal como la ecuacidn de estado (4), implicaria que todas las
variables de estado excepto una, fueran independientes entre si.
Es decir que no haya manera de predecir una de las X1, X2, ... ,
Xn sino sdlo a partir de todas las demds. En los sistemas reales
las variables de interds estdn en genaral relacionadas entre <i
y puesto que no somos capaces de conocer a la ecuacidn de estado
(4) sino sélo aproximarnos a ella — puede no ser necesario
conocer todas las variables restantes para predecir el
comportamiento de una dada variable de intergs. Sin embargo, al
reducir el ndmero de variables se puede estar perdiendo
informacion que no se puede recuperar a partir de las que se
conserven. Un ejemplo extremo en limnologia es la prediccion de
los niveles de clorofila a (CHLa) de un lago a partir de las
concentraciones de fdsforo total (TF), a partir de comparacionos
entre lagos (Dillon y Rigler 1974). Esta seria una proyeccisn
extrema del espacio de los estados. Aunque en general TF explica
estadisticamente entre un 80 y un 95% de la variacidn en CHlLa, en
conjuntos de lagos homogéneos, la dispersidn de los puntos
aumenta, y el porcentaje de la variacidn explicada disminuye,
cuando las relaciones se obtienen a partir de conjuntos de lagos
con mayor heterogeneidad (ver Capftulo 3). En este Gltimo caso la
proyeccidn extrema del espacio de los estados segun los ejes CHLa
y TF es de menor utilidad. Y esta disminuye adn mds a medida que
la heterogeneidad aumenta. Es necesario asi incluir nuevos ejes
(variables) expandiendo el espacio de los estados del sistema.

En opinidn de Weinberig (1972, 1975) la eleccidn de las
variables del sistema modelo es necesariamente un compromiso
continuo entre la conveniencia de la independencia y la necesiduad
de la completitud. La seleccidn que se realice, &n dltima
instancia, dependerd de 1o que se desee conocer cobre el sistema
real. En ecosistemas acuadaticos las funciones forsantes (variallos
de entrada) estan generalmente correlacionadas entre ellas, y Yo
efectos de varias de estas variables estdn acoplados a los
procesos bioldgicos (Straskraba y Gnauck 1985) (ver 2.2.).



Figura 12. Representacidn esquemdtica de la variacidn estacional
comparativa de tres ambientes acudticos en un espacio de los
estados de tres dimensiones. a) Caso I. Espacio de los estados
restringido (ambientes aproximadamenle similares), mds homogéneo.
La variable X2 permanece aproximadamente constante.
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Figura 12. b) Caso 1I. Espacio de los estados amplio, mayor
heterogeneidad. Las tres variables de estado son realmente
variables. Ambas representaciones estdn a distinta escala, ya que
el espacio de los estados del Caso I constituye un subespacio
restringido del del Caso 11. Las variaciones estacionales

(ciclos) estdn representadas a escala relativa mayor que las
otras variaciones.
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Recapitulando, el cierre del sistema, produciendo la unidn
de sistema y medio ambiente, y la consideracidn de un sistema
global o supracsistema en el cual estdn representados todos los
sistemas individuales y sus respectivos medios amhientes (por e).
todos los ecosistemas acudticos con sus cuencas de drenaje,
atmdsfera en contacto, sedimento, etc.), permite su
representacion en el espacio de los estados n-dimensional (Fidg.
?). En el espacioc de los estados quedardn también representados
los ciclos estacionales (Fig. 9), los desplazamientos por
fluctuaciones externas (Fig. 10) vy los debidos a la accidn de
catdstrofes naturales y la accidn humana (Fig. 11). Los
subconjuntos de sistemas individuales para los cuales alguna
variable no sea relevante en sus procesos internos, estaran
representados por subespacios o proyecciones del espacio
n—dimensional; es decir, en un espacio de los estados con una
dimensidn (n1) menor que la del espacio de los estados total (n).

Veamos ahora ejemplos de cdmo la representacidn propuesta
puvede ayudar en mostrar, que 10s procesos gue ocurren &n un
determinado grupo de ecosistemas acudticos, no son, en general,
generalizables a otro grupo de ecosistemas acudticos. Un tipo de
casos, de alguna manera trivial, es el de los lagos que
desarrollan su comportamiento en un subespacio con dimensidn nl,
menor que los de un segundo subconjunto de lagos que lo
desarrollan en un subespacio de dimensidn n2, tal que n2 nt.
Dicho de otra manera, en la ecuacidn de estado del segundo
subcoanjunto se incluirian variables de estado que no son
relevantes - no estdn incluidas en la ecuacidn de estade o
algunas sdlo lo estarian en rol de constantes - para explicar el
comportamiento del primero. Fara un espacio de tres dimensiones,
esto estaria ejemplificado en las figuras 1Za y 12b
respectivamente. Los resultados obtenidos para el conjunto nl no
son directamente trasladables al conjunto n2. Algunas
transformaciones sufridas por los sistemas de nZ no ocurren en
los sistemas de nl. Estas Gltimas no ocurren dado el espacio de
los estados restringido que se ha considerado, pero en realidad
es factible de que ocurran. E]l modelo obtenido a partir de n2
abarca un mayor nudmero de estados posibles y permite, por lo
tanto., un mayor ndmero de cambios de estado. En este sentido es
mas abarcativo e incluye la posibilidad de la "novedad" en el
model ado fenomenoldgico de la realidad (Walters 1987; ver también
Quiros 1988c).

Un sequndo ejemplo, caso particular del anterior, estd
relacionado con el rango de variacidn de las variables que
definen el espacio de los estados. Supongamos dos subconjuntos
cuyos espacios incluyen las mismas wvariables, pero difirren an ol
rango de variabilidad de las mismas. Evidentemente los resultados
obtenidos para el subconjunto mas restringido no son
generalizables al de mayor variabilidad para los rangos de
variacion no cubiertos por el primero. A su vez, un Caso
particular de este Ultimo lo constituiria la imposibilidad de
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generalizar los procesos gue ocurren en un dado lago a un
conjurito mayor de lagos.

Un tercer ejemplo esta relacionado con en qué medida es
correcto el mezclar, en una Unica relacidn, datos de variacion
estacional dentro de lagos, con datos obtenidos a partir de.
varios lagos distintos. Los dos casos mds cominmente citadaos on
la literatura tienen como centro a la comunidad zooplanctdnicua,
en su doble rol de explotadora del fitoplancton y de explotada
por los peces. Brocksen et al. (1973) ya mostraron como dos
variables podian estar relacionadas de manera inversa dentro do
un lago y de manera directa en comparaciones entre lagos. For
ejemplo, la biomasa del zooplancton estaba inversamente
relacionada con la biomasa de peces zooplanctdfagos dentro de un
lago y directamente relacionada en comparaciones entre lagos. Las
relaciones planteadas, tal como quedarian representadas en una
proyeccion del espacio de los estados segun los ejes biomasa del
zooplancton (BZDO) y biomasa de peces zooplanctofagos (EBFZ) se
muestran en la Fig. 13,

Asimismo, los mencionados autores también hipotetirzaron
sobre las relaciones entre las biomasas del fitoplancton (BFITO)
y del zooplancton dentro de un lago y por comparacidn entre
lagos. La representacion en una proyeccidn del espacio de los
estados segin los ejes BZOO y BFITO es basicamente similar a la
Fig. 13, representando BFITO como variable dependiente y BZ00
como variable independiente.

Las explicaciones a estas relaciones son de sentido comun, y
en cierto sentido triviales. En la comparacidn de ecosistemas
acudticos entre si, al aumentar el estado trdfico, es de esperar
que aumenten las biomasas de practicamente todas sus comunidades
bidticas, o por lo menos de todas aquellas que no comparten algun
recurso limitante (por ej. el fitoplancton y la macrofitia no
arraigada). Esto explicaria las relaciones directas entre
biomasas de comunidades en comparaciones entre lagos. No estarian
relacionadas causalmente entre si, de manera estricta. For el
contrario, dentro de un mismo lago, existen relaciones de
explotaciodn del zooplancton sobre el fitoplancton y la predacion
de los peces zooplanctdfagos sobre el zooplancton. En los
periodos del ciclo anual durante los cuales aumenta la biomasa
del eslabdn superior — en términos ataxondmicos, la biomasa de
los componentes estructurales que explotan el nivel inferior
(larvas, juveniles, etc.) — es 1&gico esperar una disminucion de
la biomasa del eslabon inferior. Evidentemente para que estou zea
asi, en esos periodos, el eslabon superior de la cadena trofica
no solo estara tomando la produccion del eslabdn inferior, sino
tambien parte de su biomasa. Estas relaciones tienen un cardctoc
causal pronunciado. Ambos tipos de relaciones, las directas y las
inversas, han sido mostrados como que ocurtren dentro de un dado
lago y entre lagos respectivamente (Smith y Shapiro 1981,
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Figura 13. Relaciones entre biomasa del zooplancton (BZ00) vy
biomasa de peces zooplanctdfagos (BPZ) en comparaciones entre
lagos (—) y dentro de un dado lago (——-) (segun Brocksen et al.
(1973) ligeramente modificado).
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McCauley y Kalff 1981, Carpenter et al. 1985, Shapiro y Wright
1984) .

l.os ejemplos anteriores no sdlo muestran que e« incorrecto,
en general, esperar que las relaciones entre variables que s dan
dentro de un dado lago también se den en comparaciones entre:
lagos, sino que tampoco es, en principio, correcto mezclar datos
obtenidos en el estudio en el tiempo de varios lagos distintos.
Esto (Gltimo introduce una fuente extra de error que generalmznls
conduce a un aumento de la dispersion y una disminucidn de la
varianza explicada (ver por ejemplo Face 1984), causada por la
existencia de ciclos individuales dentro de la tendencia de cada
lago (Fig. 13),

Como se vio arriba, el modelo conceptual que subyace =xl
desarrollo de modelos de regresidn a partir de estudios
comparativos entre lagos, es el de un suprasistema cuyos estados
estdn representados por cada uno de los estados de los sistemas
individuales. Este suprasistema representaria al “sistema
acuatico"” (la clase) del cual todos los sistemas acuaticos reales
resultarian ejemplificaciones.

Vale recalcar aqui, que si bien es correcto hablar de
procesos, con referencia a los fendmenos que ocurren "dentro' de
un lago, y por lo tanto imaginar su funcionamiento en términos
causales, como relaciones entre procesos, esto no es vdlido en
comparaciones entre lagos. Las representaciones de comparaciones
entre lagos en el espacio de los estados, sean éstas
multidimensionales o bidimensionales tal como CHL-TF o CFUE vs
CHL, no tienen cardcter causal y sdlo representarian lo por mi
denominado "pautas de sistema”. Sdlo en los casos en que ambas
representaciones sean equivalentes (ver mds adelante) es correcto
su uso en términos causales.

Si bien el enfoque comparativo es objeto de controversia en
la literatura limnoldgica, las criticas no se han dirigido, a lo
que en mi opinion es su presupuesto mis importante, la
equivalencia entre una descripcidn diacronica de un sistema y una
descripcidn sincrdnica del mismo (Weinberyg 1975), para un dado
nivel de agregacidn. En la primera, el sistema estaria descripto
por un conjunto de estados que representan un Unico sistema a
diferentes tiempos: en la segunda, &l sistema estaria
representado por los distintos estados de un conjunto de sistenass
similares a un dado tiempo fijo. El problema surge con cusan
similares deben ser los sistemas considerados en la descripcidn
sincrdnica para que esta sea equivalente a la descripcidn
diacrdnica. Fara gque ambas descripciones sean totalmente
equivalentes, los sistemas considerados en la descripcidn
sincrdnica deben ser similares en todas sus caracteristicas; con
mayor precisidn, las ecuaciones de estado que describen sus



respectivos comeortamientos deben incluir laslmismas variables de
estado. En el limite todos los sistemas deberian ser réplicas
exactas, vy solo representar distintos estados de un dnico
sistema. Ello es imposible de encontrar en la naturaleza, y toda
sistema acudtico es singular en algunas de sus caracteristica«.
En algunos casos ello ha sido resuelto considerando conjuntos de
sistemas 1o mds homogeneos posible en los andlisis sincrdnicys
(comparaciones entre sistemas). La homogeneidad "a priori"
parmite presuponer similitud entre sistemas, y utilizar en
términos causales los resultados de un andlisis sincranico, para
predecir el cambio de estado de alguno de los sistemas utilizadns
en la descripcidn sinecrdnica (conjunto base) o de todo otro
sistena considerado similar a ellos. La homogeneidad, o alto
grado de similitud, de los sistemas individuales permite
representar su comportamiento en un subespacio o proveccidn del
espacin de los estados de dimensidn relativamente baja,
manteniendo al sistema total como estado determinado. Ello ocuria
asi, puesto que a mayor similitud, mayor sers el numero de
variables de estado que serdn constantes a través de los sistizmas
del conjunto base.

Sin embargo, el uso de conjuntos excesivamente homogeéneos
presenta algunos problemas. El rango de variacion de cada una do
las variables es pequeho, y el espacio de los estados
correspondiente es, en general, de haja dimensionalidad. Si bien
lo segundo puede representar una ventaja, pues hace al sistema
tratable, 1o 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 obtencidn de pautas gererales
de comportamiento del sistema asi como del desarrollo de modelos
predictivos generales. Esto explicaria tambi€n el tantas veces
mencionado aumento de la varianza explicada con el aumento de los
rangos de variacion de las variables implicadas en modelos de
regresion. En conjuntos homog€neos, no sdlo son mayores los
errores relativos de las técnicas analiticas, también tienen
mayor influencia los procesos que ocurren en cada uno de los
lagos individuales, por ejemplo, la variacidn estacional.

Cuando para un dado sistema individual, se observa que los
valores de una cierta variable considerada como dependiente no
son predichos por los modelos desarrollados 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 caracteristicas distintivas del nueve sistemq.
lLa definicion de un nuevo tipo de sistemas, tactica profundamentc
utilizada en la limnologia de la primera mitad de este siglo, ro
parece ser una solucidn totalmente feliz. La mayor parte de 1las
variables que caracterizan el medio ambiente de un ecosi=toema
acudtico y las consideradas como globalizadoras de su estado



trofico son de caracter practicamente continuo. Farece asi, queo
una estrategia adecuada seria la de suponer continuidad "a
priori" de las variables y luego investigar posibles
discontinuidades en algunas de ellas, evitando la excesiva
tipologia. En todo caso la ampliacidn del espacio de los estados
conduce a un aumento de la heterogeneidad espacial cuyas ventajas
y desventajas ya fueron discutidas con anterioridad (ver Z.4.).

lLa cuestidn de en qué medida son trasladables los resul tados
de estudios comparativos entre ecosistemas acudticos para
predecir el cambio de estado de un dado sistema, ha sido
repetidamente planteada en ecologia acudtica. De manera mds
simple el problema puede traducirse a: bajo qué condiciones es
vdlido el uso de relaciones comparativas para determinar los
efectos del cambic de una variable independiente sobre una
variable dependiente en un sistema particular. 0 sea, a partir
de, por ejemplo, una relacidn del tipo

b

cbtenida por regresidn & partir de valores agregados de X e V,
para un conjunto de sistemas, es posible predecir que

(b-1)
AY = ab X AX

para un sistema particular. En los casos en los cuales la
similitud supuesta "a priori" no se verifique, sera necesario el
uso de modelos de regresidn mas elaborados y con un mayor ndmero
de variables independientes. Sin embargo, el problema de la
validez de la prediccidn para un sistema singular se mantiene.

El problema de la aplicabilidad de los resultados de
estudios comparativos a la prediccidn del estado de un sistema
singular es de importancia actual para la prediccidn de las
modificaciones que se dan en los sistemas acudticos bajo ciertos
tipos de stress ambiental. Este enfoque ha sido utilizado con
2xito para la prediccion del cambio de estado tréfico de lagos vy
embal ses por efecto del enriquecimiento por nutrientes
(Vollenweider 1968, 1976; Dillon y Rigler 1975; Rast y Lee 19703;
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 climatico, producto de 1l
acumul acion de CO2 en la atmdsfera terrestre (Schlesinger vy
Regier 1982, Shuter et al. 1983, Meisner et al. 1937). En el
primer ejemplo, cuando ciertas predicciones fallaron, un mayor
numero de variables debid ser incluido en los modelos (ver
Capitulo 4), con €] consiguiente aumento en la dimensionalidad
del correspondiente espacio de los estados.



Es bastante caomdn, si no una generalidad, que los modelos
univariados representen una simplificacion bastante grosera, el
el andlisis de estudios comparativos entre sistemas acudticos. i
medida que se avanza en el conocimiento de los mismos y se
obtienen bases de datos mds abarcativas y precisas: comdnmente ce
concluye que son necesarios modelos mds complicados. Esto ya
permite visualizar que la respuesta al problema de la '
aplicabilidad de estudios comparativos & sistemas singulares s
encuentra relacionada con la dimensionalidad del espacio de loz
estados considerado. La total seguridad de tal aplicabilidad sdlo
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 ird aumentando con el grado de
complejidad de lous modelos y la dimensionalidad del espacio de
los estados. Sin embargo, aunque no podemoas negar "a priori' la
posibilidad de que cierta variable esté prdcticamente determinada
por otra Unica variable, esto no es la generalidad en sistemas
altamente conectados y complejos tales como los ecosistemas
acuaticos.

For 1o tanto, la validez del uso de relaciones comparativas
para casos singulares dependeré 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 serd mads probable que en sistemas mas heterogéneos que
necesitan, para ser descriptos, de funciones de estado mds
complicadas. En ltima instancia su valide:z reposa en que las
descripciones diacrdnica y sincrdnica (para la clase de sistemas)
sean equivalentes. Bajo ese supuesto, una descripcidn sincrdnica
para la clase nos permite conocer sobre los estados reales
posibles. El obtener una descripciodn equivalente a partir de una
descripcidn diacrdnica, aunque ldgicamente posible, es
materialmente imposible de lograr en sistemas complejos.

La mayor parte de mis conclusiones ya fueron expresadas con
anterioridad en otros términos. For ejemplo, Collins y Sprules
(198%) apoyan la realizacidn de estudios comparativos con el
argumento de que a partir del todo, las generalizaciones son
vdlidas por definicidn. También es de sentido comdn, gue si un
determinado sistema es estructuralmente similar a cierto conjunto
de sistemas, probablemente su funcionamiento también serd similar
al de estos. Sin embargo, la persistencia en la aplicacidn
errdnea, quizds por necesidad, de modelos comparativos a sistoemas
singulares, hacia necesarias algunas aclaraciones y el recalcar
la necesidad de verificar, con el grado de precisidn deseado, &l
que el sistema total sea estado determinado. El explicitar que el
sistema que subyace a tales representaciones es un sistema suna
de ecosistema acudtico y medio ambiente, es corolario, por lo
tanto conclusidn necesaria, de la necesidad de que el sistema sea
estado determinado.
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Es importante recalcar que lo arriba discutido es valido
para un dado nivel de agregaciéﬁ de las variables, tal como por
ejemplo, medias anuales o medias durante la estacidn de
crecimiento. En ecstos casos cada uno de los sistemas individuales
estaria representado por un punto en el espacio n—-dimensional,
para cada ano o estacidn de crecimiento. Los estudios
comparativos se realizan, en general, tratando de aislar alguinos
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 ciclicas en el
espacio de los estados producto de la variacidn estacional. Fara
sistemas pristinos, el uso de valores medios para varios ahos
sucesivos permite comparar sistemas sin tomar en cuenta las
variaciones de estado debidas a las fluctuaciones naturales del
medio ambiente. Si bien en cada agregacidn se pierde informacidn,
ello permite el estudio de los distintos procesos considerados
como i1ndependientes.

l.Los procesos a largo plazo, tales como la expresion
evolutiva de las modificaciones ambientales a nivel de la biota,
aunque de importancia, no serian en principio consideradas por la
representacién propuesta.

l_a descripcién en el espacio de los estados de los
comportamientos de sistemas individuales y su comparacién, lleva
al 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 limites de variacidn de
las variables identificatorias del suprasistema estarian dados
por los valores extremos hallados para los sistemas individuales.
El 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 quedar{an asi
representados los posibles estados a alcanzar por un dado sicstema
individual bajo un adecuado cambio de sus variables de estado,
producto de los distintos procesos transformativos.

Volviendo ahora al ecosistema acudtico, podemos avanzar en
la utilidad de su representacidn en el espacio de los estados, y
de los estudios comparativos entre lagos y embalses, para
predecir los futuros estados posibles del mismo. Como se vio
arriba, cada estado representado en el espacio de los estados,
bajo la suposicidn de que el sistema global o suprasistema es
estado determinado, s&ria en principio alcanzable por cualquier
lago o embalse individual. En este punto se puede plantear 1la
pregunta de cdmo el ecosistema individual puede cambiar su estado
desde un dado estado inicial a un dado estado final, y cudlecs son
las fuerzas impulsoras, y de qué magnitud, para producir tal
cambio. Esta Gltima cuestidn podria también plantearse como cudl
serd 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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Fiqura 14. Esquema de posibles procesos sufridos por sistemas
acuaticos sinqulares, representados en un espacio de los estados
supuesto como de sélo dos variables. A. sufre variaciones
ciclicas anuales y variaciones debidas a fluctuaciones naturales
del medio ambiente; B. idem N y ademds un proceso por efecto
antrdpico o catésttofe natural lueqo del cual recupera su estado
inicial; C. idem N pero sufre una variacidn con una cierta
tendencia producto de una catdstrofe natural o proceso antrdpico
que modifica abruptamente su estado (esto podria también ser
considerado como que perdid su identidad y pasd a ser otro
sistema).



necesidad de particionar nuevamente las variables de estado en
variables extermnas a nuestro sistema de interéds (el ecosistema
aculdtico singular) y variables internas al mismo.

Una caracteristica de importancia de la representacidn cn el
espacio de los estados de conjuntos de sistemas heterogéneos. es
la posibilidad de obtener pautas de comportamiento generales para
sistemas individuales, en condiciones naturales y bajo accidn
antrdpica. Cuanto mds heterogeéneo sea el conjunto base, mayor
cerd el ndmero de caracteristicas que estaran representadas. £l
aumento de heterogeneidad producird 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 como una desventaja, el
permitir la exhibicidn de un gran ndmero y tipos de estados
posibles de ser accedidos por el sistema individual y la
identificacidn de las fuerzas impulsoras involucradas, mas que
balancea tal desventaja. En esto Ultimo se reafirma la
importancia de los estudios comparativos entre sistemas y su
descripcidn en el espacio de los estados como paso previo al
intento de estructuracidn matemdtica del sistema individual.

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

Aunque la representacidn en el espacio de los estados es,
conceptualmente, una herramienta de utilidad para la exhibicidn
de pautas de cambio de sistemas acudticos, las limitaciones sobre
las variables a ser tomadas en cuenta en la definicidn del mismo
se mantienen (ver 2.5.). Sin embargo, la consideracidn de un
conjunto base de sistemas individuales heterogéneo, asegura que
toda caracteristica diferencial de los mismos sea incluida en la
definicion del espacio de los estados. Ciertos subespacios o
proyecciones podran no ser considerados cuando los procesos
involucrados, no se desarrollen a travéds de todo el espacio de
los estados, o sea en aquellos procesos en los cuales ciertas
variables de estado permanezcan constantes. En el Capitulo 4
volveré con algunos ejemplos concretos de la utilidad del enfoque
representado en la obtencidn de pautas de cambio.

Una adecuada representacidn en el espacio de los estados de
los sistemas acudticos tipo lago o embalse puede obtenerse a
partir de una base de datos que si bien actualmente ro es todo lo
satisfactoria que se podria desear, no existe impedimento para
que sea obtenida en el futuro. Sin embargo, a partir de la
descripcion lograda se presentan una serie de problemas de no



facil resolucidn. El mas importante de ellos estd ligado a la
covariacidn 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 precision de las mismas (Weinberg 1975), el deseo
de avanzar sobre la mera prediccidn y obtener pautas de procesos
con respecto a las variables impulsoras que se conocen como
independientes, o que sus variaciones no estdn causalmente
relacionadas, no puede satisfacerse si estas estdn relacionadas
en la base de datos. Este problema es comin a las bases de datos
no planificadas o sea que no surgen de disenos experimentales
controlados (Box 1966, Draper y Smith 1981). L& relevancia de
este problema con las bases de datos obtenidas de estudios
comparativos entre lagos ya ha sido mencionada con anterioridad
como una de las limitaciones de este enfoque (Strafhkraba 1978,
1980; Stradkraba y Gnauck 1985; Carpenter et al. 198%5). Como
ejemplo se puede mencionar la dificultad de separar en la
naturaleza el efecto de la radiacidn solar y de la temperatuwra
sobre la produccidn algal; ambas disminuyen con l1a latitud. Mara
lograrlo seria necesaria una base de datos que contenga
informacion de sistemas situados a la misma latitud v =
diferentes altitudes. Sobre este tema volveré en el Capitulco

La visidn que subyace a la representacidn propuesta es 1w oo
que a través del uso de técnicas de regresidn podemos llegar a
tener expresiones parciales de la ecuacidn de estado. Mas
adelante se veran algunas de las importantes limitaciones de este
enfoque. Para ello seran necesarias bases de datos que cubran il
mayor numero de estados estructurales posibles, asi como su
variacion temporal en distintas escalas de tiempo, desde la
escala representativa de un dado proceso de interéds hasta la
escala temporal amplia que expresa las fluctuaciones del medio
ambiente, los eventos catastréficos naturales y las
modificaciones por accidn antrdpica. Un reflejo del espacio de
los estados, con variables ortogonales y combinacidn lineal de
las originales, puede obtenerse a través del andlisis
exploratorio de la base de datos por tdcnicas de ordenacion. La
variables de estado de caracter bidtico serian variables
agregadas tales como biomasa de comunidades (fitoplancton,
zooplancton, bentos, peces) o de agregaciones ataxonomicas en
relacion a su funcionalidad (por ejemplo, zooplancton herbivoro
mayor de un cierto tamafo, peces zooplanctdfagos o peces
piscivoros). Al gunas de ellas, por ejemplo la biomasa del
fitoplancton, han sido cominmente utilizadas como indicadoras de
estado trdfico de lagos y embalses. Se pretende que representon
los niveles superiores de la jerarquia de sistemas en el
ecosistema como un todo.

- - 7/ .
El enfoque comparativo entre ecosistemas acuaticos ha sado
- . 7 /. . . . R
criticado por su caracter basicamente abiotico, por no incluir 14



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

El uso de variables agregadas sobre el espacio, el tiewpo o
la sustancia ya se menciond que es solo un recurso para btrat.as:
con sistemas complejos en los cuales las variaciones espacialces,
temporales y materiales en los factores Exdgenos son altamente
complicados, y las combinaciones posibles de estados potenciales
vy de medios ambiente posibles sobrepasa lo imaginable (Ulanowic:
1984). Con la agregacion se disminuye la dimensionalidad del
sistema y se lo hace tratable. Cuando se tiene un sistena cuon
cierta estructura de componentes internos, otra manera de reducir
la dimensionalidad es la de disminuir el ndmeiro de componentans,
Una restriccidn deseable en toda agregacion es, que el proceso de
agregacidn deje sin cambios el flujo total (energia y materia) .
travéds del sistema (Ulanowicz 1986). 8i se acepta que la
trayectoria en el espacio de los estados es una adecuada
representacion del comportamiento del sistema, la agregacidn
deberia distorsionar 1o menos posible esa descripcion.

La critica de su cardcter esencialmente abidtico puede est:r
basada en que los primeros resultados del enfoque comparative
fueron esencialmente logrados en mostrar que la produccion de }as
diversas comunidades bioldgicas en ambientes naturales, en los
cuales estas han coevolucionado entre si y con su medio ambiente,
estd principalmente determinada por las caracteristicas
fisico-quimicas del medio (Feters 1986). Que ello sea asi no e«
en si un defecto, sino sdélo un hecho empirico. Como resultado do
la redundancia funcional, las propiedades bidticas de los nivelecs
jerarquicos superiores del ecosistema, son relativamente
insensibles a las fluctuaciones en las especies componentes
(0O’Neill et al. 19864).

Las propuestas de estrategias de investigacién de
ecosistemas acuidticos, alternativas al enfoque comparativo,
abarcan la manipulacidn experimental y el modelado matematico.
Las limitaciones de la primera abarcan la dificultad de encontr:
en la naturaleza un ndmero apreciable de sistemas acuaticos er
réplicas suficientes, con un grado de variabilidad de sus
caracteristicas similar a la de la mayoria de los sistemas
naturales o que sean facilmente retornables a su estado inicial
luego de efectuada la manipulaci&n. Todo intento de considerar
como 21 "ecosistema acudtico" a una parte de los sistemas
naturales (cerramientos) o a sistemas artificiales (limnotanque:z,
estanques, etc.) gozard por 1o menos de la sospecha de ser "obliro
sistema", simplificado con respecto al sistema natural, y dudoza
la transferencia de los resultados a este Jdltimo.



Algunas de las limitaciones de la segunda estrategia va
fueron mencionadas en 2.3.. Aunque en los modelos matematicos sc
puadan separar los efectos de las distintas variables impulgoiras,
la verificacidn de sus simulaciones siempre necesitard recurrir ..
bases de datos obtenidas a partir del cambio de estado de
sistemas naturales o a resultados de manipul aciones

xperimentales. En el sentido de la verificacidn, sus resultadoc
gozaran de las ventajas y desventajas de los otros dos enfoques,
el comparativo vy el esperimental. Los resultados del enfoque
experimental no son los dnicos que nos permiten pensar las
transformaciones del sistema en términos de causz y efecto.
Muchas de las transformaciones producidas por accion antrdpica,
si adecuadamente documentadas, pueden servir como experimentos no
programados con sistemas naturales. El enfoque empirico permite
la obtencidn de pautas generales y es el dnico al que puede
adjudicarse actualmente el realizar las predicciones mds
exitosas. Dado que la correlacidn no prueba causalidad, esta
dltima deberd establecerse por experimentacidn (Feters 1986). For
ejemplo, el control de los niveles de fdsforo ha probado ser una
medida efectiva en el control del crecimiento algal, tanto
experimentalmente como en la recuperacidn practica de lagos.
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CAFITULO 3

Relacidn entre la Riomasa del Fitoplancton y
los Niveles de Nutrientes

3.1. Introduccidn

Ningin otro elemento ha sido estudiado tan intensamente ¢omo
el fdsforo (P) en ecosistemas acudticos. El interds en el estiulio
del F se basa fundamentalmente en el rol que juega en el
metabolismo bioldgico, en relaciodn con las relativamente bajas
cantidades en que se 1o encuentra en la hidrosfera en comparacidn
con los otros componentes estructurales y nutricionales de 1a
biota (Wetzel 1975). De no menor importancia, como explicacidn
del gran esfuerzo realizado en el estudio del ciclo del F en
lagos y embalses, es el hecho de que cominmente es el factor que
limita la produccion bioldgica y el causante principal de los
procesos de eutroficacidn en ecosistemas acuaticos (Vollenweider
19463).

Las tasas de crecimiento intrinsecas de las algas y
bacterias en sistemas que estan limitados por F son, en ultima
instancia, dependientes de las tasas de reciclado de F. Rigler
(1973) desarrolld un diagrama simplificado de los principalsas
componentes del ciclo del F en el epilimnio de lagos (Fig. 15).
El modelo incluye dos compartimientos bioldgicos, el fitoplancton
mds el bacterioplancton y el zooplancton. Como componentes
abidticos incluye el P inorgdnico (F-PD4), el fdsforo organico
disuelto (DOF), y los detritos. El1 restante compartimiento toma
en cuenta las salidas y entradas de F inorgdnico desde y hacia el
epilimnio del lago. Uno de los resultados mas importantes fue la
observacion de que la cantidad de P inorganico es muy pequen.:a
(puede alcanzar valores menores a 0.1 pM), y con tiempos de
recambio de unos pocos minutos. En opinidn de Lean (1973) la
cin€tica del F en el epilimnio de lagos se corresponde mas
adecuadamente a un modelo de cuatro compartimientos. El
intercambio que domina la cin€tica es la toma y liberacicn de F
inorgdnico por los microorganismos (fraccidn de F particulado).
Farte del P es excretado como un compuesto de bajo peso molecul ar
que posteriormente produce un compuesto coloidal de altao peso
molecular por policondensacidn. Este Ultimo posteriormente libera
F inorgdnico que pasa al compartimiento del F-FN4 aprovechable
por los microorganismos.

El principal problema en estudiar el ciclo del F &s la
dificultad experimental para medir con seguridad las
concentraciones de F inorgdnico y del fdsforo organico disuelta,
La principal dificultad reside en la liberacion de P inorganioo a
partir de los compuestos orgdnicos por hidrolisis acida, y por luo
tanto la imposibilidad de determinar la concentraciuon real de F



(P3)

BACTERIO-P

P - ORGANICO
DISUELTO
K32
K3 Ko3
K
P-PO4 - 21
(P1) Kiz
Kie Keil
TRANSPORTE
(P6)

K4

DETRITOS-P
(P5)

Kas

K24

Z00-P
(P4)

Figura 15. ttodelo de reciclado del F en lagos sequn Rigler (1973)
adaptado de Tarapchak y Nalewajko (1986a). 1],
velocidad para el transporte de P entre compartimientos.

constantes de



~61--

inorganico en el agua. Hasta el presente, dicho probl ema
permanece sin resolver (Tarapchak y Nalewajko 15986a) .

Los avances realizados en la dltima década muestran que el
ciclo del F es mds complejo que 1o que lo parecia en la década
anterior. La tasa a la cual el P inorgdnico entra a la trama
trdfica (algas y bacterias) no puede ser cuantificado. Las
técnicas con trazadores radioactivos no miden el flujo neto, wing
s6lo el flujo total (Lehman 1984). A ello se le agrega qgue «l
tamafo del compartimiento de P inorgdnico no puede medirse con
seguridad por las razones experimentales mencionadas arriba. Ul
hecho aparentemente paraddjico de que el fitoplancton en
ambientes naturales (comunidad compuesta de diversas especiesz)
parece crecer a tasas maximas en presencia de cantidades minimas
de nutriente limitante (Currie 1984), hace necesario resolver ol
como cuantificar el compartimiento de F inorginico. Se han
sugerido dos explicaciones alternativas no excluyentes para
explicar ese hecho. l.as aligas podrian obtener F a partir de otras
fuentes distintas al compartimiento del P inorgdnico. Ello podria
ocurrir a partir del compartimiento de DOF mediante la fosfatasa
alcalina de la pared celular, o a partir de las zonas de alta
concentracidn de F inorganico generadas por los productos de
desecho de la actividad alimentaria del zooplancton (Lehman y
Scavia 1982). La segunda explicacion se basa en que las
poblaciones algales naturales podrian tener sistemas mucho mas
eficientes de captacion de P inorgdnico, que 1o que sugieren las
experiencias de laboratorio con monocultivos. Otros dos hechos
complican adn mds el dilucidar los mecanismos de captacidn de ®
inorgdnico por las algas. El régimen de lur variable que

xperimentan las algas en el epilimnio de un lago, puede afectar
la tasa de captacidn (Nalewajko et al. 1986). For otra parte, la
tasa de captacidn puede depender na sdlo de las concentraciocnes
de F inorganico extracelular e intracelular, sino que ciertas
reacciones quimicas compiten por la captacidn del F inorganico
con las algas (Francko y Wetzel 1982). La intensidad de este
Gltimo mecanismo no seria homogéneo para todos los ambientes
acuaticos y dependeria de las concentraciones relativas de
ciertas sustancias tales como los dcidos humicos y el hierro
(III1).

Los mecanismos de regeneracidn del F inorgdnico a partir del
F incluido en la biota y pasando por los compuestos de F orgdnico
disueltos, parecen estar también influenciados por nunerosas
variables fisicoquimicas (Franckeo 1986). Se han suwjerido tres
mecanismos de regeneracion de F inorgdnico: a) decplazamiento
liberacidn de F inorganico a partir de una fraccion coloidal de
alto peso molecular, que previamente se formdé por
policondensacion de un éster de bajo peso molecular (Lean 1977,
Cembella et al. 1984); b) regeneracion de F inorganico por
hidrélisis enzimatica (de fosfatasas alcalina y dcida de la parad
celular y disueltas) de €steres de F, de alto y bajo peso
molecular (Berman 1970, Wetzel 1981), vy ¢) liberacidn de I
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inorganico a partir de compuestos coloidales de hierro v
compuestos hdmicos, sensibles a la radiacidn ultravioleta
(Koenings y Hooper 19746, Stewart y Wet:zel 1982).

Sobre la base de los tres mecanismos mencionados, se hx
propuesto un modelo continuo de lagos, en el cual los extremns
estan representados por lagos en los cuales uno de los trec
mecani smos sugeridos es predominante. Las concentraciones
relativas de ciertos constituyentes quimicos del agua de un 1ago
serian las causales de que predomine uno u otro mecanismo. En
cierto sentido no existiria entonces un dnico ciclo del F en el
epilimnio de lagos sino varios ciclos alternativos vy
complementarios (ver Francko 1986 para una revision).

Modelos con un mayor ndmero de compartimientos han sido
propuestos para la zona peldgica de lagos (Scavia 1980). Estos
compartimientos abarcan varios niveles de la trama trdfica:
fitoplancton, bacterioplancton, protozoos, zooplancton
(herbivoro, omnivoro y carnivoro), peces zooplanctdfagos y pcces
piscivoros. Los niveles abidticos incluyen varias formas de F
disuelto (inorgdnico como fosfato, orgdnico disuelto, coloidal,
inorganico y orgdnico condensado), y ademds, todas esas formas
adsorbidas al material particulado inorgdnico y orgdnico. For
tltimo incluye varias formas de fdsforo particulado (inorganico vy
organico). En principio todos estos compartimientos (mds de
veinte) pueden estar involucrados en los mecaniesmos explicativos
propuestos para el ciclo del F en sistemas acudticos.

Como muestra del estado actual del tema, basta listar sdlo
algunas de las cuestiones abiertas a investigacidn u objeto de
controversia. For ejemplo, cudles son las principales rutas para
la incorporacidn de F inorgdnico a la biomasa? Cudnto del F
inorganico, en relacidn con las entradas externas, se pierde por
salida hacia los sedimentos o hacia la zona litoral? Cudles son
los principales mecanismos de regeneracion de F inorganico cn el
epilimnio? En qué proporcion, el bacterioplancton compite con las
algas por el P inorgdanico? Son las algas capaces de utilizar el
DOF directamente, o previamente debe ser degradado por accidn
enzimdtica? Cdmo es reciclado el DOF? Fuede el DOF ser
hidrolizado en el paso a traveds del adcido intestino del
zooplancton? (Tarapchak y Nalewajko 198B6b). Se ha csugerido que )

exxcrecion de P por el zooplancton y la liberacidn directa por o
fitoplancton son aproximadamente de igual importancia (Rigler
1972, Scavia 1979). A ello debe agregarse la excrecidn de P por

los peces zooplanctdfagos y los piscivoros, contribuyendo asi

la fertilizacidn del sistema acudtico (Drenner et al. 1984,
Northcote 1988). Como sintesis del estado actual del tema, s de
importancia la siguiente conclusidn de un simposio relativamsnts
reciente sobre el tema de la dindmica entre los nutrientes , ol
plancton: "... La traba principal en el desarrollo de una major

. g 7~ - . Ll . .
comprension de como controla el F la produccion primaria y
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secundaria (en ecosistemas acudticos) es la falta de una
perspectiva cuantitativa sobre el reciclado del F an el lajo cono
un todo". A esto se le podria agregar que No es una tarea siimnple
modelar un sistema con mds de veinte compartimientos y mas de uan
milldn de interacciones, en principio significativas, entre loz
mismos. Como comparacidn, el modelo de Rigler (19277) tiene

sol amente seis compartimientos (Fig. 15), y un total de &4
interacciones posibles.

Fara un sistema tan simple como una experiencia de
laboratorio en un recipiente con temperatura controlada; quiz én
su interior contiene compuestos de fdsforo orgénico disueltos on
un medio acuoso, adecuadamente balanceado, y trocos de pared
celular algal, es relativamente directo concluir que el mecanisno
de regeneracidn del P inorgdnico es por accidn enzimatica de laz
fosfatasas adesorbidas a la pared celular. Como se vio arriba,
lograr una conclusidn tan directa se complica enormemente a
medida que se amplia la escala del sistema y aumenta el ndmero de
factores en juego. Los mecanismos explicativos desde abajo hacia
arriba (procesos que ocurren a un nivel inferior como causas de
procesos que ocurren a un nivel superior), por ejemplo los
obtenidos a partir del sistema simple de laboratorio, comienzan a
superponerse con los mecanismos explicativos desde arriba hacia
abajo (procesos que ocurren a un nivel superior como causas de
procesos que ocurren a un nivel inferior), por ejemplo la posible
hidrdlisis acida de los compuestos de fdsforo orgdnico disuelto
en el intestino del zooplancton. En parte por esta razdn, es que,
otras lineas principales de investigacidn de los procesos de
enriquecimiento por nutrientes (eutroficacidn) se estdn
intentando actualmente.

El estudio de la dinamica de interaccidn entre los
nutrientes y el fitoplancton intenta determinar cudn importantao
es el efecto de la variabilidad de las entradas de F inorganico
al sistema, sobre la composicidn en especies. La imposicidn de
entradas pulsantes de F inorgdnico al sistema puede representar
mas fielmente las condiciones en ambientes naturales. Desde los
modelos de Droop (1974) obtenidos a partir del crecimiento algal
en condiciones de limitacion por fdsforo, se han desarrollado
modelos mas refinados e integrativos que permiten predecir la
composicidn en especies del fitoplancton en funcidm de la
competencia de las distintas especies por los nutrientes
limitantes (Rhee y Gothman 19280, Tilman 1982, Sommer 19284,
Sakshauwg y Olsen 198&4).

Otroz factores internos, ademds de la competencia, tal couwnd
la predacidn por el zooplancton, y factores externos tales como
las fluctuaciones ambientales pueden contribuir a estructwar Yo
comunidades fitoplanctdnicas. Se ha propuesto que las relacione:
entre 1los nutrientes limitantes (recursos para el fitoplanctorn?
pueden ser un factor de importancia en la estructuracion de 1au
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comunidades (Tilman 1977, Kilham y Kilham 1984). Ello fue
comprobado con cultivos en gquemostatos (Tilman 1977, Eilham
1986). Los resultados coincidentes de predominancia de dos
especies de diatomeas en un gradiente Si:F, 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). l.as experiencias con manipulacidn
de los niveles de nutrientes en sistemas mds cercanos & la escala
de los sistemas rnaturales, han mostrado que grandes alteraciona:
en las cargas de N y de F pueden seleccionar de manera favorablc
0 deszfavorable respectivamente, a las algas capaces de fijar el
N2 atmosferico (Schindler 1977, Barica et 1. 1980). De manera
similar este efecto parece ocurrir en sistemas poco parturbados
en Jos cuales cargas bajas de N con respecto al F resultan en
predominancia de las cianofitas fijadoras de M2 (Smith 1987).

En teoria, cuando la tasa de crecimiento del fitoplancton
pstd controlada sdlo por la oferta efectiva de nutrientes (N y F
inorganicos), la composicidn en especies sdlo puede ser
controlada por la relacidn entre las ofertas efecltivas (relacicn
M:F en forma inorgdnica) solamente si ambos son recursos
limitantes. 0O sea que el crecimiento de algunas especies estard
limitado por F y el de otras por N. Esto =dlo puede ocurrir si la
relacion entre ofertas efectivas estd dentro del rango critico
(Optimo) de relacidn entre ofertas efectivas que se encuentran
para las especies del fitoplancton (relaciones efectivas de M:F
entre 7:1 vy 45:1 en moles) (Suttle y Harrison 1988). En cultivos
algales obtenidos a partir del fitoplancton de ambientes
natwales, se ha mostrado que la relacion entre las velocidades
de incorporacidn de M y P inorgdnicos esta en relacion
exponencial con la relacidn entre las ofertas efectivas (N:F
inorgdnicos) en el rango S:1 a 45:1. Diferentes especies de algas
que crecen bajo las mismas condiciones difieren en su cinética de
captacidn de nutrientes. Bajo condiciones de limitacidn por P
(N:F altas) predominan las que compiten eficientemente por F, ¥
los buenos competidores por N predominaron bajo condiciones de
limitacidn por N (N:F bajas). A relaciones N:F intermedias ambos
tipos de especies fueron igualmente importantes (Suttle y
Harrison 1988). Algunos resultados recientes sugieren que en
ciertos ambientes acudticos oligotrdficos tanto N como P (como
concentraciones efectivas de sus formas inorgédnicas) pueden
limitar el crecimiento algal (Suttle y Harrison 1988). En
ambientes altamente fluctuantes, como los rios y estuarios, se ha
sugerido que tanto N como P pueden actuar alternativamente cowmo
nutrientes limitantes (D’Elia et al. 1984, Sakshauwy y Olsen
1986) . En reiteradas ocasiones se ha sugerido en la literabura
que en un ciclo anual el rol de nutriente limitante podria ser
ocupada par el N o el P segdn su relacion de ofertas efectiva.
(N:F inotgdnicos).

Entre los intentos de modelar la dindmica poblacional del
titoplancton se incluye el desarrollao de modelos de balance de



masa. La variacion neta en la biomasa se calcula comn la tasa do
crecimiento especifica menos las tasas de perd1da por
respiracion, sedimentacidn, lavado y predac1un. La tasa de
crecimiento espec{fica se calcula como la fraccidn de la tasa de
crecimiento especifica méxima pesada por funciones adismensionales
gue describen la respuesta de la poblacidn alual a las
variaciones en temperatura, niveles de energia luminica y
concentraciones de nutrientes (Auer et al. 1986).

H= pman F(IY F(T) F(N)

donde p es la tasa de crec1m1ento especifica y Jmax &s la tasa e
crecimiento especifica maxima. F(I), F(T) y F(N) son funcione:
que relacionan el crecimiento de la poblacidn 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). Uno de ellos (tipo Monod)
relaciona la tasa de crecimiento con la concentracidn externa del
nutriente limitante. El segundo {ltipo Droop) reconoce la
importancia de la captacidn en condiciones de gran abundancia de
nutrientes vy relaciona la tasa de crecimiento con la cantidad de
nutriente por célula. Ambos tipos de modelos fueron verificados
como aplicables al modelado del fitoplancton de ambientes
naturales (Auer et al. 1986).

Los estudios de dindmica de interaccidn entre los nutrientes
y las algas se han desarrollado en su mayoria corn monocul tivos.
Fracticamente todos se han realizado en microcosmos (en
laboratorio) y mesocosmos (cerramientos, limnotanques). Es
opinidn de algunos de sus practicantes gque no se puede esperar
que tales estudios reproduzcan todos los aspectos del ambiente
natural, aunque los consideran como herramientas indispensables
para la comprensidn de los procesos ecoldgicos de relevancia
para el manejo de ambientes acudticos (Fritchard y Bourquin 1984,
D’Elia et al. 1986). En qué medida sus resultados explican las
relaciones entre ofertas de nutrientes y el crecimiento del
fitoplancton, en ambientes naturales, es materia de preocupacidn
{(Tarapchak y Nalewajko 198éa).

Como ejemplo de la complejidad de los procesos que median
entre la carga de nutrientes a un determinado lago y su expresicn
en la biomasa del fitoplancton, es ejemplificadora la descripcion
histdrica (tendencias de calidad de agua a largo plazo) realizada
por Scavia et al. (198&4). En el periodo 1975-84 la disminucion de
la carga de fasforo al lago Michigan se reflejd en una
disminucidn paulatina del fdsforo total (TF) y de la biomassa
fitoplanctdﬁica, expresada como clorofila a (CHLL). Dos
desviaciones negativas de la tendencia decrecirente, una en 1%77
la segunda en 1783-84, aparentemente fueron causadas por
variaciones en factores abidticos y bidticos respectivamente. En



1977, una prolongacién QEI periodo de congelamiento qFI lago
disminuyo la resuspension del sedimento, lo que causo una
disminucion de los niveles de TF y una disminucidn de los de CHL,
aumentando asi la transparencia del agua. En 1983-84 un
apartamiento negativo de la tendencia fue observado para CHL
aunque no para TP. Esta disminucidn de la biomasa fitoplanctdnica
fue explicada a partir de un aumento de la abundancia de los
grandes claddceros en el zooplancton (Daphnia spp.), que poseen
un tipo de alimentacion menos selectiva y una mayor capacidad de
filtracidn. Este aumento de Daphnia spp. fue explicado por una
disminucidn de la abundancia de un pez zoopl anctéfago, su
principal predador. A su vez, la disminucidn de este dltimo se
deberia a un aumento en la predacidn por salmdnidos, cuyas
poblaciones fueron aumentadas por siembras repetidas e intensivas
realizadas en los afios anteriores. No es dificil de imaginar el
caso inverso, ya reportado en la literatura (Northcote 1988), de
una disminucidn de las respectivas presiones de predacidn y una
desviacidn positiva de la CHL.

Es mi intencidn con el ejemplo anterior recalcar la
importancia de las escalas espacial y temporal del sistema sobre
la expresion de una de sus variables. En uno de los casos, los
sucesos ocurridos en 1977, el fitoplancton experimentd una
concentracion efectiva de fdsforo bioasimilable menor gque la
esperada, si todo hubiera sido igual que en anos anteriores; es
decir, si los sucesos climdticos excepcionales, para una escala
temporal restringida, no hubieran ocurrido. El aumento de la
transparencia, con el consiguiente aumento en la radiacion
disponible para la produccidn primaria no alcanzd a balancear su
disminucidn por menor disponibilidad de nutrientes. En el segundo
caso, el fitoplancton experimentd una concentracion efectiva de
nutrientes que no se tradujo en una biomasa del fitoplancton
equivalente. Para que ello ocurriera asi, un efecto de mayor
importancia tiene que haber sido, que parte de la produccion
primaria no se tradujo en acumulacicon de biomasa en el sistema.
l.La causa de esto, con cierta seguridad, seria el aumento de
predacidn por el zooplancton. En un sistema controlado (micro o
mesocosmos) en el cual ciertas fuerzas impulsoras externas,
entrada de energia té€rmica y siembra de peces predadores por
encima de los niveles de la capacidad de carga de su presa,
no actdan, una determinada carga de P se traduce directamente en
una cierta biomasa fitoplanctdnica.

La utilizacidn de modelos matematicos para predecir la
respuesta de ecosistemas acudticos al enriquecimiento por
nutrientes tiene sus comienzos en los trabajos de Vollenweider
(1968, 1975). El1 modelo considera al lago como un reactor
perfectamente mezclado y en estado estacionario con respecto al
bal ance de nutrientes; predice la concentracidn de fdsforo total
en el lago como el promedio pesado de las concentraciones en 105
afluentes y en las precipitaciones, con una correccidn para la
sedimentacidn. La concentracidn de fdésforo total en el lago (TF)



resultaria asi:

J.R L.R.Zw

TF- = —_— = —————————

(8] Zm

siendo J la carga anual de fdsforo al lago, O el caudal de salidx
por el emisario y por evaporacion, y R la proporcion de fosforc
total que se pierde hacia el sedimenta. La formulacidn original
fue posteriormente modificada para incluir diferentes estimadores
de los términos del meodelo. Diversas modificaciones se realizaron
para lograr mejores representaciones de ciertas clases de lagos
(Feters 1986). For ejemplo los lagos poco profundos o con
sedimentos andxicos presentan valores mds bajos de R (Nirnbery
1984). Estos modelos alcanzaron relevancia dado el rol que el
fosforo juega en los procesos de eutroficacion. Esto fue mostrado
a partir de estudios comparativos entre lagos.

Otra clase de modelos son los comdnmente denominados
"modelos de eutroficacidn”. Son disefados para simular y predacir
la dindmica de la biomasa del fitoplancton (Tarapchak y Nalewa)jko
1986a, 1986b). Generalmente predicen la biomasa como una funcion
de procesos de primer orden tales como la produccidn, respiracidcn
y sedimentacidn del fitoplancton, y el estado de nutrientes. Est.a
Clase de modelos ya fue discutida arriba con respecto a la
dindmica poblacional del fitoplancton. Una tercera clase de
modelos la constituyen los altamente complejos modelos
mecanicistas denominados de ecosistema. Estan disefiados para
sintetizar informacicdn sobre los procesos fisicos, quimicos v
bimldgicos, y para analizar los controles de la estructura Y
funcion del ecosistema (Stra¥kraba y Gnauck 1985).

Estos modelos, de acuerdo a la estructura fisica del
sistema, son de complejidad variable. Abarcan desde aquellos an
los cuales sus variables de estado no estdn distribuidas en el
espacio ("modelos puntuales"), que en general ignoran los efectos
de la dindmica interna del sistema, hasta los que Loman en cuenta
la heterogerieidad intermna del sistema acudtico singular, con un
ndmero mayor de compartimientos. Tambign se los puede clasificar
segln la representacidn funcional del sistema que adoptan.
Aquellos en los cuales las variables de estado son
concentraciones de diversas formas quimicas y bioquimicas de wun
elemento, constituyen modelos biogeoquimicos. Con mayor
propiedad, los modelos ecoldgicos propiamente dichos, distinguen
varios niveles tréficos, y aan varios compartimientos distintos
para cada nivel trdfico (Chahuneau et al. 1980).

Segun Scavia (19279) estos modelos han aportado a la
profundizacidén del conocimiento de los procesos fisicos v
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quimicos que controlan la dindmica del plancton y los procesos de
regeneracidn de nutrientes en los grandes lagos de Norteamerica.

Sin embargo, se han reportado serios errores por €l uso de estous

modelos en la prediccidn en el cambio de estado del lago Ontariu

(Schindler 1987).

Los modelos fenomenoldgicos ya fueron discutidos en el
Capitulo 2. Sobre su desarrollo y aplicacidn versa el resto Jel
presente trabajo de tesis.

. Materiales y Métodos

.2.1, Lagos y embalses muestreados

Durante los veranos de 1984 a 1987 fueron muestreados, por
una dnica vez, un total de 111 lagos y embalses de Argentina
ubicados entre las latitudes 24 y 55 08 y las longitudes S7 vy
72 oW (Tabla 1, Fig. 16), cubriendo un amplio rango de
caracteristicas climdticas, morfométricas y edaficas (geologia vy
tipo de suelo de las respectivas cuencas de drenaje). Seis de los
mismos, ubicados en la Frovincia del Chubut, fueron muestreadus
estacionalmente durante dos afios consecutivos. Ambos muestreos
fueron realizados durante el desarrollo de dos proyectos de
investigacion elaborados y dirigidos por el autor (Quirds 1961,
Quirds 1985), y parte de la informacidén obtenida fue publicada
con anterioridad (Quirds 1984; Quirds y Drago 1985; Quirds y Cuch
1985; Menu Marque y Marinone 1986; Quirds y Baigin 1986; Quiros
et al. 1986; Ouirds 1987; Quiros 1988a; Quirds 1988b; Quirds et
al. 1988; Quirods 1989). Los muestreos fueron realizados por el
Instituto Nacional de Investigacion y Desarrollo Fesquero y contd
con la participacidn de la Frovincia del Chubut.

El conjunto de lagos y embalses es altamente heterogéneo en
sus caracteristicas climdticas, morfométricas, hidroldgicas y
edaficas. Tncluye lagos de origen glacial en los Andes
Fatagdnicos, lagos y embalses de la Flanicie Patagdnica y la
Tierra del Fuego, lagos muy poco profundos (lagunas) de la
pampasia, y lagos y embalses de la regidn drida del centro-oeste
y noroeste de Argentina. Este conjunto también incluye un lago de
alta montafa, un lago acido por influencia volcdnica y algunos
lagos saltinmos (Tabla 1).
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3.2.2. Toma de informacidn

Fara los lagos, las estaciones de muestreo limnoldgico
fueron ubicadas en la parte mds profunda del mismo, y para lous
embalses en una estacidn ubicada entre 500m y Zkm ajuas arriba de
la presa (estacidn "de integracidh") dependiendo del tamano ded
mismo. En los lagos con morfologia tal que mds de un "cuenco
pudo identificarse "a priori", fueron muestreadas, en Qe al,
dos estaciones. Se pretende asi que los muestreos realizados
representen la zona peldgica de los lagos y embalses duwanti: el
verano.

El &rea superficial, latitud y elevacidn fue cbtenida a
partir de la literatura y de mapas en escalas 1:5S0000, 1:100000
1:250000 (Quirds et al. 198%). La informacion sobre la
mor fometria de lagos fue obtenida de la literatura vy a partir do
sondeos batimétricos en 47 lagos. Los mismos fueron realizados
con una ecosonda SIMRAD Skipper 411 y sonda escandallo (OQuirds
1988c). Para la mayoria de los embalses la profundidad media fuc
estimada a partir de las curvas de nivel previo «1 embal sado
(Quirds et al. 1983). Fara 8 lagos, la profundidad media {fue
estimada a partir de regresiones de profundidad media versus Jdiroa
superficial para lagos situados en la misma region, y a partir dc
relaciones entre la profundidad media y la profundidad maxima
obtenida en l1os muestreos (Quirds 1988b; Quirds informaciadn no
publicada). La temperatura media anual del aire, el pericdo libre:
de heladas y las precipitaciones medias anuales fueron obternidaz
a partir de informacidn proporcionada por el Servicio
Meteoroldgico Nacional y recopilada en Quirds et al. (1982%). Fl
tiempo de permanencia del agua en 51 ambientes fue obtenido de 1
literatura o calculado a partir de informacidn proporcionada por
la empresa Agua y Energfia Electrica (Quirds et al. 1983).

En cada uno de los ambientes muestreados se realizaron
perfiles de temperatura, oxigeno disuelto, conductividad
eléctrica, pH y alcalinidad total. Hasta los 25 m de profundidad
se usd una sonda Hydrolab Surveyor. Las muestras dz agua, entro
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 diametro, blanco y negro por cuartos. Fl color
real fue determinado por comparacidn colorim€trica en el campo,
en la escala del platino-cobalto (AFPHA 12735), y zobr& agua
filtrada a través de filtros Millipore de ©.45 pm de poro,
equipo Merck Aquagquant 14421. Sobre las muestras tonadas
distintas profundidades se realizaron, en el campo, las
sigquientes determinaciones: conductividad eléctrica a 20 o, cun
conductimetro portdtil Antares II, calibrado "in situ" con
soluciones de KC1 en el rango de medicidn.



Tabla 1. Caracteristicas sorfosetricas, climiticas, lusfnicas, niveles de nutrientes y de pigeentos
fotosinteticos en 111 lagos y esbalses de Argentina. Ver definicidn de variables y de unidades
utilizadas en Tabla 2.

A INEAN LAT ALT ShL TENP TA K20

1 E1 Nihuil 96.00 4.00 35.70  1325.00 3.80  11.00 0.49 1030.00
2 Valle frande 9.10 33,00 34.80 814.00 4,90 13,00 0.78 1330.00
3 Los Reyunos 7,30 3330 34.45 991,00 4,00 13,00 1.26 1080.00

4 Aqua del Toro 10,50 36,20  34.62  1339.00 4,90 12,00 1.28 900,00
3 El Diasante 13.40  3B.60 34,17  3250.00 4.90 3.00 1,06 370,00
6 €] Carrizal 32,00 12,20 33.33 790.00 .90  15.00 1.32 1100.00

7 Ullua 32.00 14,00 31.33 768.00 1,27 11,30 1.47 440,00
8 La Florida 7.00 15,00 33.18  1032.00 3.20 146,00 1.20 137,00
9 San Felipe 15.40 1.10 32,718 843,00 0.90  16.50 2.2 320.00
10 La Vina 10.50  23.00  31.85 8446.00 2,20 16.90 1,05 142,00
11 Rio Tercero 34,30 13,30 32.22 661,00 2,50 16,70 1.40 153.00
12 Los Molinos 24.50 16,30  31.83 770,00 2.30  16.00 0.84 80.00
13 San Roque 24.80 14,10 31.42 640,00 2.0 17,00 1.14 148,00
14 Cruz del Eje 13.50 9.50  30.77 300.00 1,10 19.30 2.20 270.00
15 Anzulon 3.90 .90  30.88 ° 575.00 0.20  19.00 8.80 2650.00
16 El Saladillo 4.80 3.00  31.00 600,00 0.30  19.00 3.11 8500,00
17 Portezuelo 2,50 3.30  30.87 750.00 0.80  18.00 6.13 3200,00
18 Los Sauces 1.30 8.10 29.42 847.00 0.70  20.40 3.28 580,00
19 Las Pirquitas 2,80 26.80 28.33 739.00 0.78 20,90 1.86 200.00
20 Suzampa 2,20 10,00  27.95 516.00 0.90 20,00 2,31 230.00
21 El Cadillal 13.50 22.20 26,42 611.00 0.45  18.00 2.2 470.00
22 La Cienaga 2.80 9.30 2447 1212,00 1,00 17,50 1.43 160,00
23 Las Maderas 9.60 31,30 2445  1185.00 1.40  18.00 1.39 158.00
24 E] Rodeo 0.09 3.60 24,12 1446.00 0.85 16,00 0.79 90.09
25 Cosedero 0.12 4.00 24,12 14456.00 1,20 14,00 0.92 100,00
26 Cabra Corral i15.00 27,00 25,30  1037.00 2,10 17.00 2.06 360.00
27 Campo Alegre 3,20 14,40 24,63 1200.00 1,20 19.00 0.77 995.00
28 Rio Hondo 330.00 3.30 27,50 275,00 0.40 20,00 yl 495,00
29 Har Chiquita 1984, 00 7,30 30.70 69.00 1.10 18,50 4.25  41000.00
30 Salada brande 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 3,00 0.6 14,30  10.26 7000.00
32 Chascomus 28.70 1.50  35.40 7.00 0.15  16.50 5.05 710.00
33 Lobos 1.50 1,20 35.27 20,00 0.2  16.00 1.21 1850.00
34 Navarro 2.10 0.70  35.03 30.00 0.17  16.30 8.56 1250.00
35 Monte 6,40 1,40 35.45 20,00 0.70  16.00 3,25 720.00
3b Las Mulitas 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 33,00 £.05 15,50  10.1S 2050.00
38 Indio Muerto .6.30 1,60 35,45 35.00 £.00 16,00  10.48 2700.00
39 La Tablilla 12,90 1.10 35,80 2.00 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 Gosez 36.60 1,10 34,463 75.00 0.18 15,80  23.97 6900,00
42 Melincue 48.20 J.20 33.72 97.00 0.15  16.50  47.50 6700.00
43 Dulce 49.00 3.80 38.05 230.00 .10 15.00 .77 6100.00
44 Urrelauquen 62.90 1.60  38.08 230,00 0.83 15,00 1.65 4500,00

45 Del Monte 80.10 5.20  37.00 100.00 0.30 15,00  15.90 9200.00



Tabla 1. {(cont.)

A IMEAN LAT ALT SoL TENP
46 Cochico 36,40 1.90  36.92 103,00 0.45  15.00
47 Alsina 25.70 .10 3b.88 105.00 0.30 15,00
48 Epecuen 45,00 4.0000 37, 93.00 0.20  13.00
49 La Dulce 2.50 2,70  37.08 98.00 0.23 15.00
50 Del Venado 25.30 3,80 37.08 97.00 0.28 15.00
51 Pique 5.40 2,50  38.05 250.00 0.33 14,00
52 Saavedra 4,50 2.70 38,03 283.00 0.52 14,00
53 Sauce brande 18.20 2.10  38.995 11.00 0.39 14,50
94 Blanca 6brande 4.10 .30 36.47 100,00 0.20 15.00
99 La Brava 4.30 J.40 37.88 70,00 1.40 14,00
56 Los Padres 2.90 .70 31.87 50.00 2,90 13.80
57 La Limpia 5.60 .90 35.62 10.00 0.15  16.50
38 Agrio 9.70  50.80 37.88  1650.00 9.00 6.00
59 Pellegrini 100,70 .40 38.M 270.00 2,00 14,50
40 Mari Menuco 174.00  79.40  38.58 421.00 8.50  13.00
61 Los Barreales 411.00  68.30 38.53 422.00 2.10 13.00
62 Blanca 17.00 8.40  39.05  1230.00 3.50  10.00
43 Alumine 97.00  69.40 38,92 1125.00 13.30 4,00
64 Ramos Mexia 618,00 24,70 39.42 381.00 4,00 12,00
43 Norguinco 5.40  41.90  39.15  1025.00 7.80 3.00
64 Buillen 23.00  59.00  39.42 979.00 16,90 4.00
67 Huechulafquen 78.20 142,40  39.77 875.00 7.50 3.00
68 Lacar 49.00 166.00 40,17 $25.00 14,50 3.00
4% Nahuel Huapi 557.00 157.00  40.88 764.00 12,50 5.00
70 Ne Luan 0.60 6,40 41,48 1000.00 0.60 9.40
71 butierrez 16,40 79.70  41.20 750.00  10.50 5.00
72 Mascardi 39.20 111,00 41,30 750.00 9.50 3.00
73 Guillelno 95.40 51,30 41,38 826.00 11,00 5.00
74 Steffen 6.30 46,70 41,52 325.00  13.00 6.00
75 Las Chultas 0.60 11,40 42,17 585,00 9.00 7.00
16 Epuyen 17.40 92,40  42.17 250,00  19.00 5.00
77 Puelo 44,00 111.40  42.17 150,00 7.00 5.00
78 Lezama 7.50 36,00 42,45 750.00  16.00 6.00
79 Rivadavia 21,70 103.70 42,57 527.00  11.50 3.00
80 Esquel 2.80 2.10 42,88 630,00 2.80 8.00
81 Verde 1.40 18,30 42,72 520.00 11.00 5.00
82 F1, Aaeghino 65.00 24,60  44.10 169.00 2,20 11.00
83 Futalaufquen 44.60 101,10  42.B3 518.00 14,00 5.00
84 Largo 2.80 19,5  42.90 800.00  13.50 3.00
85 Asutui Buisei B6.70  64.70  42.88 502.00  10.50 5.00
86 Cronosetro 3.80 .40 43.25 850.00 1.20 8.00
87 Rosario 14.50 24,90  43.25 650,00 9.90 8.00
88 Musters 414.00 20.00 45,37 275.00 1.20 10.90
89 Colhue Huapi 810.00 2.00 45,50 265,00 0.07  10.90
90 Brechaa 0.30 3.30  42.90 480.00 1.50 8.00

9.43 1350,00

7.14 1150.00
36.70 1140000,
2372 16000,00
23.15  19200.00
16,30 1850.00

.23 360,00

4.81 660,00

6.08 950,00

5.19 520.00

4.65 560.00

9.14 1320.00

0.00 1950.00

1.84 3200.00

1.08 190.00

1,04 190,00

8.62 780,00

0.25 30.00

0.58 80.00

0.33 34.00

0.26 27,00

0.32 39.00

0.49 48.00

0.22 30.00

A 370.00

0.49 52.00

0.26 37.00

0.35 46.00

0.313 40.00

0.71 74,00

0.47 50.00

0.30 36.00

0.79 72.00

0.35 45.00

1.67 164.00

0.37 43.00

1.75 216.00

0.28 38.00

0.61 31.00

0.26 38.00

3.07 244,00

1.6 116,00

3. 446,00
10.35 130¢6.00

1.08 105.00



Tabla I. (cont.)

A IMEAN LAT ALT 50L TERP TA K20
91 leta 0.80 5.90  42.88 850.00 3.60 8.00 2.40 229.00
92 Blanco 31.70 0.70  45.90 330,00 0.03 5.00 34,90 3997.00
93 Fontana 81,50  79.00  44.93 930.00 14,30 3.00 0.23 23.00
94 La Plata 76.00  97.00  44.87 940.00 12,60 3.00 0.18 20.00
95 Pico 1 12,00 41,00 44.25 330.00  12.90 3.00 0.41 47.00
96 Pico 3 4.50 3.80  44.20 550.00 3.15 5.00 0.41 43.00
97 Pico 4 3.30 6.80 44,27 530.00 12,00 3.00 0.29 29.00
98 Los Ninos 0.70 430 44,02 900.00  12.00 7.00 0.39 39.00
99 Quichaura 2,30 340 4355 900.00 3.00 1.50 7.05 1281.00
100 Willimanco 0.40 6,40  42.88 700.00 4.00 8.00 2.2 572,00
101 Los Mosquitos 4.60 6,10 42,50 500,00 0.90 7.00 0.9 92,00
102 Cholila 17.50  48.50 42,47 540.00  11.50 5.00 0.31 41.00
103 Terraplen 2.7 3.50 42,98 750.00 .10 6.00 0.82 79.00
104 Posadas .30 31,20 47.50 112,00 1.%0 7.00 2.08 208.00
105 Cardiel 460.00  49.10 48,95 275.00 1.90 7.30  20.10 3580.00
106 Roca 6.40 22,40 50,53 200.00 4.20 3.50 0.45 52.00
107 San Luis 6.00 1,10 53.92 15.00 0.28 3.40 3.07 490.00
108 Yehuin 41.50 42.70 5437 241,00 13,80 3.50 1.09 165,00
109 Fagnano 380.00  80.70 54.57 140,00  11.50 3.30 0.48 74.00
110 Escondido 7.00 38,00 54.45 142.00 8.30 5,50 0.62 91.00

111 Argentino 1466.00 150,00  50.25 187.00 1.10 6.00 0.26 33.00



Tabla 1. Caracteristicas sorfosétricas, climiticas, lusinicas, niveles de
nutrientes y de pigaentos fotosinteticos en 111 lagos y embalses de Argentina,
Ver definicibn de variables y unidades utilizadas en Tabla 2. (cont)

TP TON CHL N/TP A/A be

1 E1 Nihuil 17.50  29.00 1,30 66.00 0.07 2.8
2 Valle brande 8.50 14,00 .16 82,00 0.06 1.83
3 Los Reyunos 8.50 21.00 1.45 106,00 0.14 2,03
4 Agqua del Toro 3.10 13,00 {11 128.00 0.16 1.97
3 El Diamante 10,50 22,00 0.67 89.00 0.3t 4.65
6 El Carrizal 12.50 22,00 479 7400 0.13 3.65

7 Ullus 17.00 20,00 0.93  560.00 0.49 2,57
B La Flor; i« 14,50  23.00 379  6b.00 3. 49 3.04
9 San Felipe 40.50 76,00 50.75  b64.00 1.21 1.62
10 La Vina 25.00  37.00 6.5 356,00 2.51 1.4
11 Rio Tercero 24,00 36,00 18.54 57.00 5.00 2.92
12 Los Molinos 26,00  29.00 14,10 44.00 6.77 3.12
13 San Roque 28,00 45,00 9.04 59.00 3.08 2,27
14 Cruz del Eje 22,00  27.00 S.60  48.00 4,02 1.86
15 Anzulon 477.00  75.00 4,00 6.00 0.460 0.19
16 E1 Saladillo 320.00 352.00 218.10  35.00 0.04 0.19
17 Portezuelo 79.00  125.00  23.10 39.00 0.33 0.18
18 Los Sauces B6.00 59.00  37.40 24.00 1.27 0.72
19 Las Pirquitas 44,00 49,00  15.40 40,00 4,87 1.99
20 Sumampa 54.00 461,00 24,60 40,00 9.83 2.3
21 E1 Cadillal 99.00  35.00 315 28.00 1.13 1.83
22 La Cienaga 25.00 45,00 7.35 66,00 3.84 8.05
23 Las Maderas 23,00 35,00 13.30 58.00 4,87 5.9%
24 E] Rodeo 15.00  63.00 15,40 147.00 1.49 5.7
25 Comedero 18.00  34.00 22,30  76.00 4,90 8.47
26 Cabra Corral 16.00  37.00 7.10  87.00 1.89 1.75
27 Caspo Alegre 58.00 42,00 23.70  37.00 2.49 7.07
20 Rio Hondo 322,00 61,00 10,35 7,00 1.04 1,40
29 Mar Chiquita 85.50 204,00 38.50 78.00 0.01 0.08
30 Salada 6rande 53.00 141,00 1.58  113.00 0.16 0.29
31 Los Horcones 264,00 233,00 15.66  33.00 0.08 0.30
32 Chascosus 230,00 168,00 57.30  27.00 1.67 0.31
33 Lobos 285.00 359.00 156,20  47.00 0.48 0.29
34 Navarro 350.00 434.00 112.70  456.00 1.4 0.27
35 Honte 243,00 165,00 40,40  25.00 1.82 0.33
36 Las Mulitas 102.00 283.00 . 24.06 103.00 2.12 0.20
37 Las Chilcas 81.00 220,00 13.50 101.00 0.81 0.22
38 Indio Muerto 119.00 192,00 12,60  60.00 0.42 0.22
39 La Tablilla 23.00  92.00 2,03  145.00 0.47 0.21
40 Carpincho 1288.00 299.00  82.40 9.00 0.63 0.10
41 Gbosez £250.00 762.00 403.30 23,00 0.43 0.05
42 Melincue 7912.00 240,00 5.71 1.00 1.42 0.0}
43 Dulce 25.00 78,00 12,80 114.00 0,03 1.01
44 Urrelauquen 38.00  S5B.00 7.60  70.00 0.03 0.92

43 Del Monte 157.00 300.00  B89.00  71.00 0.21 0.05



Tabla 1. (cont.)

P TON CHL TN/TP A/A
46 Cochico 181,00 281.00 98.20 358,00 0.98
47 Alsina 207.00 292,00 120.80  52.00 1.35
48 Epecuen 1408.00 314,00  55.40 1.00 0.03
49 La Dulce 398,00 J83.00 115.10 34,00 0.13
50 Del Venado 456,00 339.00 153.40  28.00 0.12
51 Pigue 127.00 278.00 446,70  81.00 1.98
32 Saavedra 72.00 $17.00 23,80  &0.00 J.14
53 Sauce brande 246.00 136,00 37.90 21,00 1.48
94 Blanca brande 230,00 183.00  47.40  27.00 1.06
59 La Brava 188.00  79.00 7.87 16,00 3.96
96 Los Padres 124,00 73,00 3.4 22,00 2.85
57 La Lispia 1137.00 173,00 B.97 6.00 1.46
98 Agrio 238.00 21,00 0.61 3.30 0.00
39 Pellegrini 23.50 45.00 14,07 71,30 0.06
60 Mari Menuco 3.50 6.00 0.66  63.70 1.18
61 Los Barreales 8.50 12,00 1,73 32,60 1.38
62 Blanca 102.00 115.00 1.43 42,00 6,27
63 Alumine 2,50 14,00 0.31  208.30 7.94
44 Ramos Mexia 9.00 13.00 2.16 62,00 2.87
63 Norquinco 450 17,00 0.43  140.50 9.68
64 Quillen 3.00 6.00 0.29 74.40 7.92
47 Huechulafquen 13.50 14,00 0.74  38.50 .13
68 Lacar 3.50 21.00 0.37 223.20  10.43
49 Nahuel Huapi 3.80 15,00 0.41 146,90 5.97
70 Ne Luan $6.00 48.00  23.75  24.30 2.77
71 Gutierrez 2,00  14.00 0.31%  260.40 7.88
72 Mascardi 3.30 9.00 0.22 101.40 10,18
73 Guillelno 4,00 14,00 0.55 130,20 8.15
74 Steffen 3.00 13.00 0.21 1461.20 4.26
75 Las Chultas 9.00  29.00 0.69 119.90  15.43
76 Epuyen 1.00 9.00 0.16 134.80 3.89
77 Puelo 2.50 9.00 0.23  133.90 5.99
78 Lezama 4,00 20.00 0.74 186,00  16.33
79 Rivadavia 2.50 17.00 0.35 253.00 .33
80 Esquel 74.00 72,00 4.13  35.00  10.53
81 Verde 4,00 23,00 0.68 214,00 4,76
B2 F1. Aseghino 43.40 41,00 2.17 63,40 3.98
83 Futal aufquen 2,00 13.00 0.50 241.80 3.18
84 Largo 6,70 21,00 0.49 1156.60 5.98
85 Asutui Ouimei 3.00  22.00 0.68 272.80 N
86 Cronoaetro 294.00 120,00 9.9  15.20 11.81
87 Rosario 20,20  33.00 1,69 76,60 24,13
80 Musters 29.80 32,00 7.09 65.90 4.20
89 Colhue Huapi 608,00 127.00  17.00 7.50 1,48
90 Brechas 42.80 45,00 12,00 39.10 25,71



Tabla 1. (cont.)

P TON CHL IN/TP A/A c/C
91 leta 91.80  63.00 6.60  25.50  26.56 2.23
92 Blanco 1530.00 411.00  77.80 8.00 3.67 0.13
93 Fontana 3.50  20.00 0.28  126.00 71.81 1.36
94 La Plata 5.90  20.00 0.26 126.00 4,86 1.13
95 Pico |1 8.50  20.00 0.92 133,00 8.04 3.02
96 Pico 3 33.00  41.00 2.8 47.00 6.31 1.07
97 Pico 4 B.50 24,00 1.1 119.00  13.81 1.4
98 Los Ninos 5.90 22,00 0.47 133,00 19.50 0.98
99 Quichaura 38.00 83.00 .10 75.00 1.62 0.38
100 Willisanco 25.00  38.00 7.16  98.00 1.13 3.9
101 Los Mosquitos 29.50  41.00 54,10 76,00 12,37 3.98
102 Cholila 8.50  17.00 0.33 93,00 6,74  10.94
103 Terraplen 29.50  69.00 20.10 B1.00  15.47 1.8
104 Pogsadas 6,00 5.00 0.87  31.00 4.90 2.42
105 Cardiel 276,00  31.00 0.43 4,00 0.73 0.09
106 Roca 4.00 3,00 1,72 31.00 4.08 7.25
107 San Luis 138.00 213,00  41.80  50.00 0.9 0.84
10B Yehuin 3.00 14,00 0.35 174.00 1.91 2.30
109 Fagnano 2,00 11,00 0.4%9 205,00 1.81 2.70
110 Escondido 4,00 11.00 1.23  102.00 {.60 .24
11 Argentino 3.00 10,00 0.30 124,00 .40 6,20
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— pH y alcalinidad, con analizador de iones ORION 407 v
electrodo de vidrio, titulacidn potenciométrica seqin
Gol terman et al. (1978).

-- turbidez, con sonda HORIBA, modelo U7, calibrada "in
situ", en NTU (APHA 1973).

- oxfgeno disuelto con analizador de iones ORION 407 vy
electrodo especifico ORION 97-08, controlado por el mEtodi
de Winkler, modificacion de la acida sodica segdn ArG
(1973) .

~ dureza total con test Merck, modelo Aquamercl 8OZIP,

Muestras superficiales, obtenidas a 0.9 m de profundidad,
fueron trasladadas al laboratorio de campana para s
acondicionamiento y filtracidn.

- Una alicuota de un litro fue conservada a 1-4 oC para la
determinacion de los iones mayores.

- Una alicuota de un litro, con el agregado de 0.8 ml de
H2504 conc., fue conservada a 1-4 oC para la posterior
determinacidn de nutrientes totales.

- Una alicuota de uno o dos litros fue filtrada a través de
filtro de membrana Millipore de 0.45 um de didmetro Y
conservada & 1-4 oC para la determinacidn del total de
s0lidos disuel tos.

Las muestras fueron conservadas en un “freezer” portdtil por
un lapso no mayor de 20 dias, transcurrido el cual fueron
enviadas al laboratorio para su andlisis.

- Para la determinacidn de pigmentos fotosintéticos,
filtraron entre 0.5 y S litros a traveds de filtros
fibra de vidrio Whatman GF/C con M3CO3I para evitar
acidificacidn. Fueron conservados en la oscuridad a
1-4 oC, bajo sustancia desecante, por un l1apso no mayor
20 dias hasta su extraccidn.

=0
Lo
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se2.%. Determinacion de pigmentos fotosintédticos, nutrientes
totales y sdlidos disueltos.

La acetona 90% es uno de los solventes mds zmpliamente
utilizados para la extraccion de pigmentos fotosintédticos vy su
posterior determinacidn ecpectrofotométrica (Gelterman et 2l.
1978), en particular para las comunidades fitoplanctdnicas. Yu
ventaja principal es que se posee informacidn de mayor calidad
relativa sobre las propiedadec=s ecpectrales de los pigmentos
clorofiticos (Vernon 19460). Sin embargo, en los dltimos anos
ha acumul ado evidencia sobre deficiencias en su capacidad do
extraccidn, especialmente para poblaciones algales naturales
(Shoaf y lLlium 19763 Stauffer et al., 1979).

Tanto la clorofila a como su principal producto de
degradacidn, la feofitina a, tienen sus maximos de absoircion
cerca de los 665 nm (664 y 666 nm respectivamente en acetona
?0%). El corrimiento en la absorbancia a 6465 nm, producido por
acidificacidn, se usa para calcular la cantidad de clorofila =
presente en la muestra original, esto Ultimo parece mo zer v4li1do
para solventes tales como metanol o etanol con supericr capacidad
de extraccidn (Marker y Jinks, 1982). For 1o anterior se optd por
utilizar una mezcla 1:1 de acetona 0% y dimetilsul fdxido
reportada como de superior capacidad de extraccidn que la acetona
0% y con propiedades espectrales (coeficiente de absorciodn)
similares a la misma (Shoaf y Lium 19763 Stauffer et al. 1279),
especialmente con las algas verdes (Clorophyceae).

Los filtros fueron colocados en 40 cin? de solvente, acetona
90% y dimetilsulfdxido (1:1), previamente neutralizado con
dietilamina (1 ml/litro solvente) y enfriado, y permanecieron en
la oscuridad a S oC por unas 24 hs. Se agitaron y se los dejo por
otras 24 horas en las mismas condiciones hasta su lectura a
temperatura ambiente. Lag lecturas se realizaron a 665 y 750 nm
en celdas de SO mm de paso optico. Fosteriormente, se acidificd
con HC1 4 M (0.1 ml/10 ml) y se volvieron a leer a 665 y 730 nm.

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

El fosforo total -(TF) se determind, previa digestion de la
materia orgdnica con persul fato de potasio, por el ingtodo del
dcido ascorbico correqgido por turbidez (AFHA 1975).

El nitrogeno Drgénico total (TON) fue determinado por el
método de kjeldahl (micro) segun Golterman et al. (1978). [l
amonio resultante de la digestion se determind con electroda



-79-

especifico ORION 95-10 en las regiones patagdnica y pampasica, vy
con el metodo del fenol-hipoclorito en las regiones centro-oezte
y noroeste.

lLa concentracidn de nitratos fue determinada con un
electrodo ORION D7 93-07 y la de nitritos por el método de
diazotacion (AFHA 1975) solo para las regiones centro-~oeste,
noroeste y patagdnica, con excepcion de Santa Cruz y Tierra del
Fuego. Fara estas dltimas, y la region pampasica, la
concentracidn de nitritos y nitratos fue estimada como el 207 dod
nitrdgeno organico total (Quirds 1988a).

El carbono organicao total (TOC) se determind como demnanda
quimica de oxigeno a la oxidacion por dicromato (Maciolek 1967)
espectrofotometria, segun Golterman et al. (1978).

S

[s1]

El total de soOlidos disueltos se determind por evaporacion
105 oC hasta peso constante, de la muestra filtrada a traveés de
filtro de 0.45 u de poro. Fosteriormente se determinaron a 180 oC
y a 550 oC previa calcinacion.

Las concentraciones de carbonato y bicarbonato se
determinaran seqgun Golterman et al. (1978) por titulacidn con
dcido. Las concentraciones de sulfato y cloruro se determinarcn
segdn APHA (1975), las de calcio y magnesio por titulacioh con
sustancias acomplejantes (EDTA, Golterman et al. 1978). Las
concentraciones de sodio y potasio se determinaron por
espectrofotometria de llama (AFHA 1975). Las determinaciones de
los iones mayores fue realizada por el laboratorio de la
Frovincia del Chubut con excepcion de los ambientes de la
Frovincia de Santa Cruz v el Territorio de Tierra del Fuego.

Z.2.4. Conformacidn de la base de datos para N=11i1,

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

Las concentraciones de nitratos y nitritos sdlo fueron
uwtilizadas para el cdlculo del nitrdgeno total (TN) a ser
utilizado en la relacidn TN/TF.

lLas variables que en los analisis preliminares no mostraron
relaciones significativas con CHL o con 1os residuos de las
regresiones entre CHL y los niveles de nutrientes, tales conn la
composicidn gengrica del fitoplancton o la composicion especlfica



Tabla 2. Total de variables analizadas.

variable

descripcidn

CHL

CHLa

TP

TON

TOC

TN/TP

SDL

TURB

CHL~/CHL

ZMEAN
VoL
Tw
PPN
TEMP
Ts

Tb
FFP
LAT
AL T

DOs

clorofila total

clorofila a

fdsfaro total

nitrdgeno orgdnico total

carbono orgdnico total

relacion entre TN y TP

lectura del disco de Secchi

turbidez

indicador del apartamiento de la regresidn
CHL versus 5DL, para lagos sin interferen-
cias de turbidez no algal o color.

drea superficial

profundidad media

volumen

tiempo medio de permanencia del agua
precipitacidn media anual

temperatura media anual del aire
temperatura superficial durante el muestreo
temperatura de fondo durante el muestreo
periodo libre de heladas

latitud

altitud

. 4 4 -
concentracion de oxigeno disuelto en super-—
ficie durantae el muestreo

mg.m—-3

mg.m—3

mg.m—3

pM

mg.m-3
(relacidn molar)
m .

NTU

km2

hm3

ano

mm

dia

oS




Tabla 2. cont.

variable descripcion unidades
DOb concentracidn de oxfgeno disuelto en la in-

terfase agua-sedimento mg.L -1
COLOR color real del agua Hazen
K20 conductividad eléctrica a 20aC HS.cm—1
TDS total de sdlidos disueltos (1050C) mg.L—-1
TA alcalinidad total meq.L-1
HARD dureza total meq.L-1
pH —log [H+1] -
(CO3=) concentracion de carbonato meq.L-1
(HCO3-) concentracidn de bicarbonato meq.lL -1
(Cl1-) concentracion de cloruro meq.L—1
(S04=) concentracion de sul fato meq.lL -1
(Ca+2) concentracion de calcio meq.L-1
(Mg+2) concentracidn de magnesio meq.L-1
(Na+) concentracion de sodio meq.L-1
(K+) concentracidn de potasio meq.L-1
A/A (CO3=)+(HCO3-) / (Cl-)+(S04=)
cs/c (Ca+2)+(Mg+2) / (Na+)+(K+)
CPUE captura total de peces kg/bateria.noche
CPUEA captura de aterinidos kg/bateria.noche
ZATE CPUEA/CPUE
MAZO0OA abundancia del macrozooplancton ind.L-1
MIZO0A abundancia del microzooplancton ind.l.—-1




Tabla 2. cont.

variable descripcidn unidades
MAZOOB biomasa del macrozooplancton (peso seco) Ha-L-1
M1200B biomasa del microzooplancton (peso seco) H9-L-1
MASI MAZOOB/MAZOOA H3/ind.
MI1SI MIZ0O0OB/M1Z00A pa/ind.
FITO abundancia del fitoplancton ind.L-1
CYANO abundancia de Cyanophyceae ind.L-1
CHLORO abundancia de Chlorophyceae ind.L-1
BACI abundancia de Bacillariophyceae ind.L -1
CHRYSO abundancia de Chrysophyceae ind.L-1
EUGL abundancia de Euglenophyceae ind.L-1
XANTHO abundancia de Xanthophyceae ind.L-1

DINO abundancia de Dinophyceae ind.L-1




de la captura de peces (Quirds et al. 1988) no fueron incluirdasz
en el presente trabajo. Aquellas variables que presentan
evidentes relaciones significativas con CHL tal como la
abundancia total del fitoplancton o las de las clases algalesn nd:
abundantes sdlo fueron incluidas con el fin de analizar su gradi
de relacidn, y las posibles causas de ella, sin entrar en un
estudio de las determinantes ambientales de la composicidn dol
fitoplancton (Egliés en preparacion).

Como estimador de la turbidez de cardcter inorgdnico y dil
color real del agua, limitantes de la produccidn primaria por
efecto de disminuir la transparencia del agua, se utilizd el

cociente entre la concentracion de clorofila estimada a partir e
la regresidn de CHL en SDL (CHL™) para un conjunto de lajos sin
niveles apreciables de turbidez inorgdnica, con TN/TF 25,

profundidad media mayor que la lectura del disco de Secchi
(ZMEAN > SDL) y con color real del agua menor a 100 Hazcn, y la
concentracidn efectivamente medida en el lago (CHL).

Como indicador de la estructura de la comunidad de peces
(composicidn en especies) fue utilizada la variable definida coma
la relacidn entre la biomasa de peces de la familia Atherinidae vy
la biomasa total de peces, ZATE = CFUEA / CFUE (Quirds, 1989).
Como indicadores de la estructura de tamanos de la comunidad
zooplanctdnica, se definieron dos nuevas variables, MASI y MISI,
como relacidn entre la biomasa y la respectiva abundancia (Quirds
1988c). Se pretende que estas variables son correlatos del tamano
medio del macro y microzooplancton respectivamente, en los lagocs
y embalses muestreados. En rigor, representan el peso individual
medio del macro y microzooplancton exprecado como py de peso seco
por individuo (Quirds 1988c).

La informacidn limnoldgica correspondiente a los seis lagos
de la Provincia del Chubut corresponde a Scapini et al.
(informacidn no publicada), la informacidn sobre abundancia vy
biomasa del micro (rotiferos y nauplii) y macrozooplancton
(copepoditos, copépodos adultos y claddceros) a Menu Marque y
Marinone (informacidn no publicada), y la abundancia vy
composicidn generica del fitoplancton a Egiés (informacidn no
publicada), a quienes se reitera el agradecimiento por la
autorizacidn para el uso de la misma en los andlisis realizados.

T.2.5. Andlisis de la informacicn.

l.a base total de datos s sumamente heterogénea en lo que
respecta a sus caracteristicas morfomdtricas, climdticac,
eddficas e hidroldgicas. La homogeinizacidn paulatina de la mlzm
se realizg acotando los rangos de variacidn do las distintas
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variables segin diferentes procesos de “"tamizado de datos". Sdl1o
una de las distintas rutas de tamizado probadas, es la que =z¢
presenta en la Tabla 2. En ningdn caso se utilizaron mdteodos
estadisticos para tamizado de datos o métodos que pecsen
distintamente los ambientes acudticos considerados.

El andlisis exploratorio de la base de datos fue realiza.
con el paquete estadistico Number Cruncher Statistical Syste
(NCSS) para IEM FC-XT (Hintze 1985).

Con el objeto de disminuir la dispersidn de los datos do la
variable independiente (CHL), y estabilizar y normalizar su
varianza, esta fue transformada logaritmicamente. Las variables
independientes también fueron log-transformadas en orden dc
linealizar las relaciones y de reducir el efecto desproporcionado
de los, en general, pocos ambientes con valores muy altos de las
mismas (Weisber:gy 1980; Peters 1986). Salvo que se indique 1o
contrario fueron utilizados logaritmos en escala natural (Joge).
En todos los casos se estudid la distribucidn de cada una da lasz
variables previo y posterior a la transformacicdn. En el caso e
las variables TEMF, FFF, DOs, DOb, Ts, Tb, LAT y CHL"/CHL nu fuo
necesaria su transformacidn, y asi fueron utilizadas en lo=
andlisis realizados, salvo que explicitamente se indique lo
contrario.

Debido a la alta interrelacidh de las variables en
de datos, se optd por el uso de diversas estrategias de
de datos, a saber:

-
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a) andlisis de correlacion Y regresién simple, con paulatina
homogeinizacidn de la base de datos.

b) ordenacidn por métodos multivariados.

c) regresidn miltiple por métodos “"stepwise”, de conzidorse
todos los modelos posibles, y por forzamiento de enlrads
de variables. Se utilizaron también procesos de
homogeinizacidn paulatina de la base de datos.

d) considerando subconjuntos segin una o mds variables
segln distintos niveles de homogeneidad.

Los andlisis de correlacion y de correlacion paraial
realizaron segin Steel y Torrie (1980). Los andlisiz de
regresion, simple y midltiple, incluyendo los andlisis de
residuocs, siguen a Weisberg (1980) v Draper y Smith (1981, |
aplicacidn del test generalizado de F para ¢l anflisgis Jdo 1
covarianza (ANCOVA) sigue a Weisberg (1980), v Dixon y Mans-
(1765) .



Tabla 3. Homogeinizacion paulatina de la base de datos. Nombre de
la base de datos; N, ndmero de ambientes acudticos; base de datos

original,

y condiciones de tamizado de datos.

Base N obtenida a condiciones
partir de

CLORO111 111 - total

CLORO10O8 108 CLORO111 con Z00, sin Agrio

MASOB8 102 CLORO111 TN/TP>8

MASOBSDL ?3 MASOB ZMEAN>SDL, sin Blanca

CLOZOOTRI 98 CLORO108 CHL~/CHL<7

MAS22 97 CLORD111 TN/TF>22

MEN22 14 CLORO111 TN/TPL22

MAS22SDL B89 MAS22 ZMEAN>SDL, sin Blanca

MAS22TRI 86 MAS22SDL sin Ullum, Cadillal y Argentino

MAS35 82 CLORO111 TN/TP>35

MAS35SDL 75 MAS3S ZMEAN>SDL, sin Blanca

MAS3STRI 70 MAS35SDL sin lLos Barreales, Ameghino,
Musters, Ullum y Argentino

MEN37 30 CLORO111 TN/TPL37

MAS37TRI bbb MAS35SDL TN/TP>37, COLOR<100, sin
Ameghino, Musters, Ullum vy
Argentino.

MAS37ION 48 MAS37TRI A/A>1, C/C>1

MAS4710N 42 MAS37TRI TN/TP>47, A/A>1, C/C>1

CLOTRI22 B84 CLOZOOTRI TN/TP>22, ZMEAN>SDL, sin Blanca

CLOZ0D22 83 CLORO108 TN/TFP>22, ZMEAN>SDL,
CHL~/CHL<8, sin Blanca y
Ameghino

CLOZOO0O3S &7 CLOzZ0022 TN/TP>35, COLOR< 100
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El andlisis de componentes principales (FCA) fue raalivado
segin Davis (1986). De manera muy general, un problema
multivariado es aquel que estd relacionado con &l andlisis de p
puntos en un espacio n-dimensional. Un aspecto esencial ce un
enfoque multivariado es 2]l de ser base de datos depandiente;
siempre existird un limite superior para el nudmero p de ohjetor
considerados. For otra parte, no existe un 1{mito mnatwalmanke
obvio para n, la dimensionalidad del grupo de variables
consideradas. Como se vio en el Capitulo 2, es en principio
posible confeccionar una lista prdcticamente infinita de
varirables. El conocimiento previo sobre el tipo de sistemas Jdzl
que se¢ trata permite realizar una seleccidn previa (cerramliointc:
ideales). Un disefo experimental apropiado, cuando estie es
relevante, permite disminuir aun mas el ndmero de variables
(cerramientos reales).

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

Con el solo fin de representar grdficamente los niveles de
CHI. en el espacio de ordenacion obtenido en el espacio de FCA, 1a
variable CHL. transformada logarftmicamente fue también orderada
en 10 conjuntos complementarios, con valores desde O a 9.

-

Z.7%. Resultados y Discusion.

- T

T.3.1. Andlisis de la matriz de correlacidn para N=111t.

La base total de datos ezstd altamente relaciocnada vy los
ambientes con altos niveles de biomasa fitoplanctdrmica (THL)
presentan ademds altos niveles de nutrientes, bajas profundidades
medias y, en general, altas temperaturas (Tabla 4). CHL esta
positivamente relacionada con los niveles de nutrientes. Los
coeficientes de correlacidn con TON vy TP son de 0.85 y 0,77
respectivamente (N=111, F70.001). Las variables relacionadas crn
el total de sdlidos disueltos v la salinidad eztdn, al igual qoo
los nutrientes, altamente relacionadas con CHL.. Los coeficiente:
de correlacidn de esta dltima con TDS, K20, TA v ARD son &
.46, 060, 0.6% yv 0.57 respectivamente; todos significali.or
Fi0.001. La relacidn directa de la biomasa Fitoplanctdnic con
los niveles de nutrientes limitantes, fdsforo y nitrdgenc, ya hia
sido mencionada anteriormente y se volvird a ella mds adelanbao,
Desde los trabajos de Sakamoto (19846) v Dillon v Rigler (19710



Tabla 4. Matriz de correlacion para CLORD10B (N=108), ver definicion de variables en Tabla 2.

CHL A 1MEAN SiL TEMP LAT COLOR ALT TA
CHL 1
A -0.25 1
IMEAN -0.79 0.38 i
50t -0.85 0.08 0.73 1
TEWP 0.68  -0.09  -0.51  -0.85 i
LAT -0.44 0.22 0.24 0.36  -0.80 |
CoLoR 0.66 -0.t6 -0.68  -0.47 0.52 -0.22 i
ALT -0.36  -0.09 0.53 0.43  -0.27  -0.11  -0.65 |
TA .71 -0.09 -0.76 -0.80 0.58  -0.25 0.70  -0.52 |
K20 0.45 0.05 -0.68 -0.70 0.62  -0.31 0.54 -0.48 0.87
14 0.78 -0.13 -0.81 -0.87 0.58  -0.30 0.74 -0.47 0.89
TON 0.84 -0.2! -0.87 -0.79 055  -0.30 0.78  -0.53 0.84
TN/TP -0.48 0.01 0.49 0.69 -0.83 0.20 -0.48 0.2  -0.67
A/A -0.33  -0.2% 0.31 0.3 -0.47 0.26 -0.17 0.33  -0.41
t/ic -0.36  -0.08 0.65 0.64 -0.44 0.12  -0.69 0,39  -0.83
PPN 0.02  -0.20 0.01 0.11  -0.03  -0.16 0.26 -0.28 -0.11
VoL =0.58 0.87 0.78 0.45 -0.33 0.27 -0.47 0.22 -0.46
VOL/PPN -0.56 0,87 0.75 0.4 -0.31 0.29  -0.50 0.26 -0.42
CHL~/CHL 0.00 0.28 -0.10 -0.44 0.04 0.09 0.16  -0.12 0.30
Dab -0.38 0.25 0.15 0.21  -0.63 0.711  -0.14 -0.15  -0.13
CPUEA 0.62  -0.15 -0.45 -0.5I 0.52 -0.34 0.38  -0.26 0.y
IATE 0.49  -0.14 -0.27 -0.38 0.52  -0.43 0.16 -0.01 0.34
HAZ008 0.66 -0.34 -0.74  -0.61 0.33  -0.08 0.5¢ -0.46 0.67
H11008 0.82 -0.24 -0.80 -0.7¢ 0.64  -0.39 0.65 -0.51 0.71
MASI -0.10  -0.03  -0.12 0.04  -0.29 0.35 0.02  -0,02 0.13
NISI -0.03  -0.06 -0.13 -0.03 -~0,04 0.01  -0.07 -0.02 0.18

1
0.75
0.73

-0.51
-0.78
-0.80
-0.19
-0.33
~0.27
0.1%
-0.19
0.48
0.45
0.56
0.67
0.02
0.21



Tabla 4. Matriz de correlacion para CLORD108 (N=108), (cont.)

P TON  TN/TP A/A c/C PPN voL VOL/PPN CHL*/CHL  'DOb
TP )\
TON 0.88 1
TN/TP -0.83  -0.48 |
A/A =0.31 <015 0.14 )\
c/C -0.79 -0.78 0.56 0.47 o
PPN -0.04 0.11 0.19 0.20 0.02 1
voL -0.52 -0.59 0.27  -0.01 0.29 -0.13 |
VOL/PPN -0.48  -0.%9 0.22  -0.05 0.27 -0.32 0.98 i
CHL/CHL 0.36 0.13 -0.53 -0.0b6 -0.30 -0.20 0.14 0.17 1
Dob -0.17  -0.20 0.07 0.12 0.00 -0.07 0.25 0.25 0.21 |
CPUEA Q.44 0.50 -0.23  -0.32 -0.M4 0.00  -0.33  -0.32  -0.09 -0.17
LATE 0.32 0.33 -0.20 -0.37 -0.32 -0.08 -0.23 -0.2t  -0.03  -0.29
MAZug 0.466 0.71  -0.40 -0.22 -0.53 0.00 -0.61  -0.59 0.01 -0.10
M12008 0.70 0.82 -0.36 -0.38 -0.63 0.14 -0.59 -0.59 -0.06 -0.32
HAS] 0.11 0.12  -0.07 0.2 -0.05 -0.21  -0.09  -0.04 0.08 0.14
LIE)| 0.16 0.06 -0.21 -0.18 -0.14 -0.14  -0.10 -0.07 0.10 0.04

Tabla 4. Matriz de correlacidn para CLOR0I0B (N=108). (cont.)

CPUEA LATE  MAI00B MIZO00B  MASI LI

CPUEA |

1ATE 0.8! 1

MAZ00B 0.41 0.23 1

N1100B 0.54 0.38 0.74 !

NASI -0.22  -0.2% 0.29  -0.07 i

NISI =0.01 0.04 0.31 0.06 0.27 1
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aque mostraron su validez en estudios comparativos entre 1 agos,
mis de sesenta ecuaciones predictivas relaciconando CHLE vy
nutricntes han sido publicadas (Dillon et al. 19688).

La relacidn de CHL. con las variables climfticas TEMF vy FFF
es tawbién altamente significativa. Los coeficientes de .
correl acion simple de CHL con TEMFP y FFP son de 0,49 v 0,867
respectivamente (FL0,001). lL.os niveles de precipitaciones medias
anuales (FFN) no estdn directamente relacionados con CHL
(r- = -0.01). bLLas variables geogrdficas tales como LAT, qu o=t
relacionada inversamente a la temperatura media dal aire v o 1.
intensidad de la radiacion solar, y ALT, que esta inversamenle
relacionada con la temperatura media del aire, estdn ambas
relacionadas negativamente con CHL, con r = —0,4% (FIO,001) v
o= —0.46 (F20,.001) respectivamente.

Entre las variables mds importantes en determinar la
produccidh primaria de los ecosistemas terrestres se encuentran
la temperatura vy las precipitaciones (.ieth 1977). El efecto de=
la temperatura en la produccidn primaria de ecosistemas acudticos
rno ha sido claramente mostrado y actualmente es objeto de
controversia (Brylinsky y Mann 1973, Schindler 1978, Brylinsky
1980). For otra parte, el efecto de su variacidn con la latitud,
en concomitancia con la radiacidn solar no es fdcilmente
separable del de esta dltima (Straskraba 1980, Straskraba y
Gnauck 1983).

l.a morfometria de los lagos y embalses esta tambien
relacionada con los niveles de CHL. detectados. La relacidn de CHI
con IMEAN y VOL es inversa y altamente significativa, con r =
-0.79 (P<0.001) vy r = =0,57 (F<0.001) respectivamente. El dre.
superficial (A) no presenta una alta correlacicn con CHL (r =
-0.22, P£0,02). Esto Ultimo surge posiblemente como resultado de
que en la base de datos estdn incluidos ambientes con una gran
superficie pero que abarcan todo el rango de profundidades medias
(Tabla 1). La forma del vaso de un lago cominmente se refleja en
su productividad. En aquellos en los cuales el borde del vaso
tiene una alta pendiente son generalmente profundos, comdnmentc
estratificados y poco productivos. En contraste con ello, los
lagos menos profundos son holomicticos y tienen una mayor
proporcidn de su volumen de agua en contacto con &1 sedimento,
presentando mayores productividades (Wetzel 1975). Mucho se hia
discutido en limnologia sobre el efecto de la morfometria de un
Jago, especialmente la profundidad media, sobre su productividad.
Un problema que generalmente se presenta en su andlisis es, Jue
los lagos mas profundos se encuentran en regjlones cuyos suelos
son pocd productivos, y lo conltrario ocuwrre para los lagos menos
profundos. Rawson (1955) y Sakamoto (1966) mostraron que la
biomasa algal esta inversamente relacionada con la profundidad
media para dos conjuntos de lagos diferentes. Una relacidn entre
los residuos de la regresidn de CHLL en TP con ZMEAN fue mostr ada
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para un conjunto de lagos neozelandeses (Fridmore ot al. 1985).
La misma relacidn se encuentra en lagos Jjaponeses estudiados jsor
Sakamoto (19466) y Aizaki et al. (1981) (Quirds 19383a).

FFara un subconjunto del conjunto total de lagos y embalses,

CHL estd inversamente relacionada con Tw con r = -0.54 (N=44,
F10.001). Fara el conjunto total, la relacidn de CHL con VOL/FFN
es de menor significacion (r = -0.23, PLZ0.,02). La influancia

neta negativa de un alto recambioc del ajua en el sistema puede
atribuirse al balance d& varios factores principales (recopilados
ern Seballe y Eimnmel 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 flgjo répido, las
limitaciones de luz por alta turbidez inorganica pueden conducle
& una menor abundancia algal. Sin embargo, en sistemas con bajo
tiempo de permanencia, la alta turbulencia reduce las pérdidas
algales por sedimentacién, facilita la ﬁaptacién de nutrientes &
incrementa la exposicidn de las algas a 1la luz. Sin embargo, el
efecto neto de Tw en sistemas con valores menores a los &60-120
dias seria francamente positivo (Saballe vy Kimmizl 1987). En el
conjunto de lagos argentinos la presencia de los lagos andinos,
de gran volumen y bajos niveles de nutrientes, las lagunas
pampasicas de menor volumen, relativamente bajos tiempos de
permanencia y alta productividad, y los emhalses del oeste y
noroeste con volumenes y productividad variables y bajos tiempos
de permanencia, explicarfan la relacidn negativa de CHL con Tw.

Los niveles de oxigeno disuelto (DOb) en la interfase agua
sedimento presentan una relacidn inversa con CHL (r = —-0,42,
F<{0.001). Como se analizarad posteriormente esto d1timo puede, &n
principiao, estar relacionado con la fuentg interna de fosforo que
representa el sedimento en condiciones anoxicas, y en particular
con la mayor biodisponibilidad del fdsforo de esta fuente con
respecto al proveniente de las otras fuentes externas (NUrnberg
19288) .

Los niveles de clorofila estan relacionados con la
composicién 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
sul fatocloruradas sdédico potdsicas. CHL esta relacionada
negativamente con A/A vy C/C con r = --0,29 (P<0,002) v r = —-0,59
(FL0O.001) respectivamente. Ambas variables estan relacionadas
negativamente con los niveles totales de nutrientes y
positivamente con IMEAN, de manera signhnificativa, especialmente
la segunda de ellas (Tabla 4). Sin embargo, no puede descartarse
&l efecto multi-causal negativo en los lagos con altas
concentraciones de carbonatgs, de la precipitacidn de calcita
sobre la biomasa fitoplanctonica (Stauffer 1985, Campbell vy
Frepas 1986, KFaoschel et al. 1987).
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La relac10n de CHL con las variables climaticas TEMP y FFF
es tmmblen altamente significativa. Los coeficientes de
correlacion simple de CHL con TEMF y FFP son de 0.69 y 0.63

recpectivamente (F<Q, UHI) l.os niveles de precipitaciones mnedias
anuales (PPN) no estan d1rectamente relacionados con CHL ,
(r = —-0,01). Las variables deograf1cas tales como LAT, que esta

relacionada inversamente 2 la temperatura media d=l aire y aila
intensidad de la radiacidn solar, y ALT, que estd anEermEﬂt@

relacionada con la temperatura media del aire, eslan ambas
relacionadas negativamente con CHL, con v = 0,473 (FJ{0.0601) vy
ro= —-0,.46 (F<0,001) recpectivamente.

Entre las variables mas importantes en determinar la
pdeuccidn primaria de los ecosistemas terrestres se encuentran
la temperatura y las prEL1p1tac10nes (Lieth 1972). EIl eFectu de:
la temperatura en la DFDdULLan primaria de ecosistemas acudticus
no ha sido claramente mostrado y actualmente es objeto de
controversia (Brylinsky y Mann 19273, Schindler1197(, Brylinsky
1980). For otra parte, €l efecto de su variacion con la latitud,
en concomitancia con la radiacidn solar no es facilmente
separable del de esta dltima (Stra%kraba 1980, Stra%kraba vy
Gnauck 1985).

lLa morfometria de los lagos y embalses esta tambien
relacionada con los niveles de CHL detectados. La relacion de CHL.
con ZMEAN y VOL es inversa y altamente significativa, con r =
—0.79 (PO, 001) v r = -0,57 (P<0O.001) respectivamente. EI area
superficial (A) no presenta una alta correlacion con CHL (r =
-0,22, F{0.02)., Esto Gltimo surge posiblemente como resul tado de
que en la base de datos estan incluidos ambientes con una gran
superficie pero que abarcan todo el rango de profundidades medias
(Tabla 1). La forma 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, comurmente
estratificados y poco productivos. En contraste con ello, los
lagos menos profundos son holomicticos y tiemen una mayor
proporcién de su volumen de agua en contacto con el sedimento,
presentando mayores productividades (kWetzel 1973). Mucho se ha
discutido en limnologia sobre el efecto de la morfometria de un
lago, especialmente la profundidad media, sobre su productividad.
Un problema que generalmente se presenta en su analisis es, que&
loe lagos mas profundos se encuentran en regiones cuyos suelos
son poco praoductivos, y lo contrario ocurre para los lajos menos
profundos. Rawson (1955) y Sakamoto (1966) mostraron qgue la
biomasa algal esta inversamente relacionada con la profund1dud
media para dos conjuntos de lagos diferentes. Una relacion entre
los residuos de la regresion de CHL en TF con ZMEAN fue mosti-ada
para un conjunto de lagos neozelandeses (Fridmore et &l. 158%).
La misma relacidn se encuentra en lagos Japoqgses ectudiados poir
Sakamoto (19646) y Aizaki et al. (1981) (CQuiros 1988a).



Fara un subconjunto del conjunto total de lagos y embalses,

CHL esta inversamente relacionada con Tw con r = -0.54 (N=44,
FL{0,001). FPara el conjuqto total, la relacion de CHL con VOL/FFH
es de menor significacion (r = -0,23%, F{0.02). lLLa influencia

neta negativa de un alto recambio del agua en el sistema puede
atribuirse al balance de varios factores principales (recopilados
en Soballe y Kimmel 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 répido, las
limitaciones de luz por alta tuwrbide=z inorgénica pueden conducir
a una menor abundancia algal. Ein embargo, en sistemas con bajo
tiempo de permanencia, la alta turbulencia reduce las pdrdidas
algales por sedimentacidn, facilita la captacidn de nutrientes e
incrementa la exposicidén de las algas a la luz. S1n embargo, el
efecto neto de Tw en sistemas con valores menores a los &40-1220
dias seria francamente positivo (Soballe y Kimmel 1987). En el
conjunto de lagos argentinos la presencia de los lagos andinos,
de gran volumen y bajos niveles de nutrientes, las lagunas
pampésicas de menor volumen, relativamente bajos tiempos de
permanencia y alta productividad, y los embalses del oeste vy
noroeste con volumenes y productividad variables y bajos tiempos
de permanencia, 'xplicarian la relacion negativa de CHL. con Tw,

Los niveles de oxigeno disuelto (DOb) en la interfase agua -
sedimento presentan una relacidn inversa con CHL (r = -0, 42,
F£0.001). Como se analizard posteriormente esto (ltimo puede, en
principio, estar relacionado con la fuente interna de fdsforc que
representa el sedimento en condiciones an'xicas, y en particular
con la mayor biodisponibilidad del fdsforo de esta fuente con
respecto al proveniente de las otras fuentes externas (Nurnbersg
1988) .

l.Los niveles de clorofila estén relacionados con la
composicidn idnica del ajua, en lo que a sus iones mayores s
refiere. En el conjunto total de ambientes, la biomasa
fitoplancténica es mayor en los ambientes comn agjuas del tipo
sulfatocloruradas sddico potésicas. CHL esta relacionada
nejyativamente con A/A y C/C con r = —0.29 (PL{0.002) yv r = -0,59
(F£0.001) respectivamente. Ambas variables estdn relacionadas
negativamente con los niveles totales de nutrientes vy
positivamente con ZMEAN, de manera significativa, especialmente
la segunda de ellas (Tabla 4). Sin embargo, no puede descartarcse
el efecto multi-causal negativo en los lagos con altas
concentraciones de carbonatos, de la precipitacidn de calcita
sobre la biomasa fitoplanctdnica (Stauffer 1985, Campbell y
Frepas 1986, Koschel et al. 1987).

l.a relacion de CHL con las caracter{sticas dpticas del ague
es, en cierto sentido, dual. Correlaciona positivamente con COLOR
(r = 0.67) y negativamente con la transparencia del agua
expresada como SDL (r = ~-0,8646). La relacidn inversa de CHL con 1o
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transparencia se debe a un efecto de disminucicon de la segund i &N
paralelo con el aumento en nlmero de partfculas algales (Megeard
et al. 1980) y la relacidn directa con el color del agua seria
producto del aumento de los compuestos organicos disueltos en el
agua, particularmente de aquellos mas refractarios, con el
aumento del estado trdfico de un lago, una d? cuyas
manifestaciones es la biomasa del fitoplancton (Watzel 192735).
Fara un dado lago, un aumento del color real aumenta la absorcion
de la luz, especialmente para ciertas longltudes de onda, vy
altera la dxspon1b111dad de nutrientes por 40rmdc1on de
complejos. Ello seria causa de una disminuciocn en 1a produuc1un
primaria y de que &l fitoplancton no alcance la maxima bioinasa
acorde con el resto de las caracteristicas ambientales del lagyo.
Sin embargo, en comparaciones entre lagos, un aumento de las
sustancias organlcas disueltas coloreadas seria un fendmeno no
relacionado causalmente, sino solo concomitante con el aumento Jde
estado trofico. En el correspondiente espacio de los estados
ambos cambios de estado tendr{an tendencias diferentes; dentrc de
un lago CHL disminuiria con el aumento de COLOR, y en
comparaciones entre lagos CHL aumentaria concomitantemente con el
aumento del mismo. Como se vio anteriormente (ver 2.5.) la
descr1pc1on segun los ejes CHL-COLOR no es completa, por lo cual
resultan este tipo de aparentes paradojas.

En principio, las relaciones descriptas no implican
causalidad alguna y son solo relaciones con variables cuyas
magnitudes, en la mayoria 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 med1os anuales, como por ejemplo TEMF, FFF vy
FFN es de esperar que esten relacionadas con los respectxvos
valores medios. For ejemplo, las temperaturas en superficie y en
el fondo, medidas en el momento de toma de la muestra, estan
altamente relacionadas con CHL. Los coeficientes de correlacion
de CHL con Ts ¥ Tb son de r = 0.8 y r = 0.74 (N=111, F<{0,001)
respectivamente.

lLas variables indicadoras de biomasa de otras comunidades
bioldgicas estan altamente relacionadas con CHL.. For ejemplo,
para el conjunto con N=108, CHL estd relacionada con TOZOOR y
CPUE con r = 0.74 v r = 0,41 respectivamente (F{0.001). Las
biomasas de las distintas comunidades consideradas estdn
altamente relacionadas entre s{ y con los niveles de 10/
principales nutrientes Jimitantes de la produccion bioldgica &

ambientes acuaticos, fosforo Y n1troueno. En conpr s vl ones enbe o
- /

lagos, a todo lo demas siendo igual (clima, morfometria,

hidrologfa, etc.), las diferencias en los niveles de nutrient.a

se traducen en diferencias en las biomasas correspondientes o
todos los niveles tréficos; a su vez las biomasas de los
distintos niveles troficos se encuentran relacionadas
positivamente entre si. Esto que ya fuera anticipado (Brockson <
al. 1972), fue empiricamente confirmado en distintas
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oportunidades para distintos conjuntos de lagos alrededor de todo
2l planeta (Sakamoto 19663 Dillon y Rigler 19274; Vollenweider vy
Kerekes 1980; Watson y kalff 1981; Bird y Kalff 19843 Hanson
Feters 1984; Hanson y Leggett 1982; Face 1986; Yan 17286; Ouirer s
1988a; OQuirds 1989, entre otros).

14 . . - -
La correlacion de CHL. con “ATE, es positiva con - = 0,499
(N=108, P<0.001). Los tamanos medios del macro vy del
microrzooplancton no presentan una relacion significativa con CHL;

. . / - . " - -
sus coeficientes de correlacion con CHL son de - = 0,10 (f=0O,.71)
y r = 0,19 (P = 0.11) respectivamente, para N=107.,

Unolde los recursos del fitoplancton necesarios para su
produccion es la luz, por lo tanto es de esperar qug a nivelas do
turbidez inorgénica elevados y en aguas altamente coloreacdas, 1a
biomasa algal sea menor. Su efecto negativo sobre la biomasa
algal, para un dado nivel de nutrientes, fue mostrado para
distintos conjuntos de lagos (Canfield y Bachmann 1981; Jones vy
Novak 19813 Hoyer y Jones 1983%). Sin embargo, la relacion directa
entre CHL y la relacidn de biomasas indicadora del nivel de
absorcidn de la luz por fuentes no bioldgicas (CHL~/CHLL) , nio
resulta significativa para el conjunto total de lagos y embal ses
argentinos (r = 0.01). Fosiblemente la relacion negativa guede
enmascarada en la alta interrelacidn de la base de datos total.

Como era de esperar, CHL esta relacionada significativamente
con la abundancia del fitoplancton de red (FITO) (MN=99, r 0.7,
FL{0.001)., Dados los diferentes tamafos individuales de las algas
y de que FITO solo toma en cuenta la abundancia del fitoplancton
por encima de un cierto tamano, es de esperar que esta relacidn
sea mucho mayor con la biomasa total del fitoplancton.

- ./ .
F.Z%.2. Ordenacion ambiental de lagos y embal ses.

Las interrelaciones de las variables abioticas en la baso de
datos son estudiadas a partir de un andlisis de ordenacion por
componentes principales. Ello permite tambien reducir la
dimensionalidad y la redundancia en la misma. Varias ordenac)ones
ambientales fueron realizcadas a partir de distintas combinacion=.
de variables. Sus resultados son generalmente colncidentes. Agul
se presenta la realizada en el conjunto de 103 lagos y embal se:
(CLOFRO 108) a partir de 19 variables que dan cuenta dz las
caracteristicas geogréficas, climéticas, mor{ométrjcas, i
niveles de nutrientes y de qufmica del agua, del estado d= )
interfase agua-sedimento y del ambiente lum{nico ralacionaco con
los limitantes no algales a la penetracién de la luz (Tabla ).
lLos coeficientes de correlacion de las nuevas variahles con 1l
ariginales se presentan en la Tabla 6.



Tabla S.

considerando 19 variables.

Analisis de componentes principales

Primeros cinco autovectores.

PCA1 PCA2 PCAZ
autovalor 8.42 3.14 2.951
% variacion 44._31 16.52 13.20
% acumul ado 44,31 60.83 74.03
A 0.24 0.86 0.23
ZMEAN 0.87 0.17 0.31
TEMP -0.77 -0.07 0.54
FFP ~-0.74 -0.10 0.56
ALT 0.52 -0.21 0.36
TA -0.90 0.21 -0.18
K20 -0.88 0.34 0.06
HARD -0.76 0.23 0.24
TP -0.90 0.12 -0.23
TON -0.89 -0.03 -0.23
LAT 0.50 0.33 -0.70
TN/TP 0.63 -0.26 0.19
DOb 0.35 0.40 -0.67
A/A 0.53 -0.44 -0.35
c/c 0.78 -0.35 0.26
PPN 0.02 -0.43 -0.12
voL 0.62 0.67 0.32
CHL ~/CHL -0.18 0.51 -0.23
VOL /PPN 0.59 0.73 0.33

para CLORO108,

-0.09

-0.39

—-0.06

0.32

-0.26

0.07

0.20

0.59

0.16

=-0.47

-0.06

0.20

-0.01

-0. 460

—-0.05

0.20

-0.45

-0.02

-0.14

-0.16

0.00

-0.04

-0.16




Tabla 6. Coeficientes de correlacidén entre los primeros cinco
factores obtenidos por analisis de componentes principales, Y
distintas variables incluidas en la base de datos (N=108).

FCA1l FCA2 PCA3 FCA4 PCAS
A O.86 0.27
ZMEAN 0.87 0.31
SDL 0.84 0.25
TEMP -0.77 0.54
FFF -0.74 0.56
LAT 0.50 0.33 -0.70
ALT 0.352 0.36 -0.45
TA -0.90
K20 -0.88 0.34
HARD -0.76 ~-0.36
TP -0.90
TON -0.89
TN/TF 0.63 0.59
DOb 0.35 0.40 -0.67
Ts -0. 49 0.51 0.28
Tb -0.86
A/A 0.53 —-0.44 ~-0.35 —-0.47
csC 0.78 -0.35 0.26
cl —-0.80 0.46 0.31

S04 -0.78 0.37 0.28 0.23




Tabla 6. cont.
FCA1 FPCAZ2 PCAS3 PCA4

Ca -0.56 0.37 0.23
Mg -0.84 0.28
Na -0.88 0.35

K -0.90 0.26

FFN -0.43

Tw 0.63 0.33 -0.49

voL 0.62 0.467 0.32

CHL~/CHL 0.51 -0,23 -0, 60
VOL /PPN 0.5959 0.73 0.33

0.80

Q.41

0.23
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lLos primeros S autovectores explican un 88%4 de la variaci on
total (Tabla S). En la estructura del primer autovector puede
visualizarse la alta interrelacidn de la base de datos. Esipliva
un 44% de la variacidn total; pesa positivamenti los ambiente:
con mayor VYOL, ZMEAN, TN/TF y C/C, ubicados en general a alta LAT
y ALLT y con valores altos de A/A. Este autovector pesa
negativamente los ambientes con altos niveles de s6lidos )
disueltos y de nutrientes, ubicados en general en z0onNas con ksyor
TEMF v FFF. Los ambientes con altos niveles de nutrientes =on, i
genceral, poco profundos, tienen aguas del tipo sulfatdcloruraddas:,
estan ubicados & bajas latitudes y altitudes, y por lo tanto
presentan estaciones de crecimiento mas prolongadas.

El segundo autovector, que euplica un 16.9% de la variacién,
separa los ambientes segun su tamano superficial. Fesa
positivamente ambientes segun A, VOL/FFN y VOL, y que presentan
ademas altos valores de CHL"/CHL y DOb. Fesa negativamente, on
general, ambientes con altos valores de A/A y FIFN. Contrasta
ambientes de gran extension superficial y volumenes de mzedios i
altos, y que presentan ademis valores de ox{geno disuelto y de
turbide:z inorgénica de medianos a altos, con aquellos ubicados en
zonas mas humedas y con aguas bicarbonatadas.

El tercer autovector explica un 13% de la variacion total v
pesa negativamente ambientes con altos valores de LAT y de DOb, -
en menor proporcién de A/A, y negativamente los que presentan
altos valores de TEMP y FFF. Contrasta lagos ubicados a mayores
latitudes con niveles altos de oxigeno en la interfasc
agua-sedimento y aguas bicarbonatadas, con aquellos ubicados on
zonas subtropicales.

El cuarto autovector contrasta ambientes con altos
contenidos de N con respecto a P (mayores TN/TF) y altas
concentraciones de Ca y Mg (HARD), con aquellos ambientes con
alta limitacidn a la penetracién de la luz por {factores no
algales (altos CHL™~/CHL) y aguacs del tipo sulfatocloruw adas,
ubicados a bajas altitudes.

£l quinto autovector pesa positivamente ambientes con :zltos
valores de PPN, y ubicados, en general, a bajas altitudes.

lLa ordenacidn de ambientes es analizada en &l espacio de 1ow
primeros cinco componentes, cuyos autovalores roa=ultaron
superiores a uno. En la pv‘oyeccic;n se-;.,L'm los dos primseros edoz do
ordenacion (componentes, Fig., 17a), los ambientes <& separ.an .
segjun su mayor profundidad media y volumen (FCAl1) y su MEY D ar ca
superficial y volumen (FCA2). Segun FCAl, los ambiantes mas
profundos presentan tambien las mayores transparencias, lqa
menores niveles de nutrientes y estan ubicados en la el arn
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Figura 17a. Ubicacion de 108 lagog y embalses en el espacio de
los dos primeros ejes de ordenacion. Los nimeros indican cantidad

de ambientes.
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climatica de menores temperaturas y de estaciones de crecimientu
reducidas (Tablas S y &). Estén, por lo tanto, ubicadous a altas
latxtudes y altltudes, y sus aguas son del tipo bicarbonatadas
calc1co—magnes1cas, y con niveles de solidos disueltos bajos. Su
relacidn VOL/PFN es, en general, alta. Los representantes
extremos son los lagos andino—patagdnicos de origen glacial
(Figuras 17b y 17c). Los ambientes que dentro de l. base de .
datos, poseen las caracteristicas contrarias, es decir, poco
profundos, bajas transparencias, altos niveles de nutrientes,
estaciones de crecimiento mds extendidas, aguas del tipo no
bicarbonatadas y en general sddico—potésicas y con niveles de
sdlidos disueltos altos, estdn representados por las lagunas
pampdsicas (Figuras 17b y 17c). A partir de los valores mas
positivos de FCAl1l, que correponden & 10: lagos andino- patagonlLu-
(Fig. 17c), se ordenan los lagos patagonlcos de la precordillera,
los lagos y embalses de la planicie patagonlca y los embalses de
la rEngn centro-oeste (Cuyo). A continuacidn se ordenan los
ambientes menos profundos de la planicie pdtagon1cd, los pequenos
vy poco profundos de la precordillera sur y los embalses y lajgos
del noreste. Los menos profundos de estos dltimos se entremezclan
con las lagunas pampdsicas (Fig. 17¢c).

Segun FCAZ, se ordenan positivamente los ambientes de gran

extension superficial pero poco profundos, que en cierto sentido
constituyen casos excepcionales para la presente base de dato-
(Fig. 17a). Sus niveles de sustancias 1norgan1ga5 en SUSpUﬂbIOﬂ
son en general altos y sus aguas del tipo sulfato-cloruradas o
cloruro—-sul fatadas y sodico- potésicas 0 carbonatadas pero con
niveles de sdlidos disueltos de regulares a altos. Estan
ubicados, en general, en zonas aridas y su interfase
agua-sedimento esta bien oxigenada (Tabla &4). Sus representantes
extremos los constituyen los lagos Cardiel, Colhue Huapi,
Argentino y Musters en la FEngn patagdnlca sur, los ambientes
creados por llenado de depresiones de la planicie patagénica
(lago Fellegrini y embalses Los Rarreales y Mari Menuco) vy el
embalse Ramos Mexia, y las lagunas de Mar Chiquita y Melincue
(Figuras 17b y 17c). El otro extremo 1o constltuyen dos 1agyos
pequenos pero relativamente profundos en la reulon
precordillerana norte, las lagunas de El Rodeo y Comedero (Fig.
17b) .

« (4 . . .
l.os ambientes acuaticos con mayores valores positivos y
negjativos de PCAl presentaron las menores y mayores biomasas
. [} . . .
fitoplanctonicas respectivamente (Fig. 17d).

l.a proyeccién del espacio de romponantes pirincipalss soh e
el primer y tercer eje de ordenacion (Fig. 18a) permte obser.ar
que <egun PCAZ (Tablas S y 6) los ambientes se ordenan
posxt1vamente sSegun lg temperatura media anual del aire y la
duracion de la estacidn de crecimiento, en coincidencia adwamas
con la temperatura en superficie durante el muestreo (Tablea &),
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Segdn este mismo componente se ordenan negativamernte segun su
ubicacion geografica (latitud) y los niveles de oxfgenc en la
interfase agua-sedimento, coincidiendo con el aumento del tiempo
de permanencia del agua (Figuras 18b y 18¢). En esta proyeccién
del espacio de ordenacion se separan con mayor nitide:z los
agrupamlentos regionales. A altos valores positivos de FCAl ce
sitdan los lagos andino- patauonlcos profundos (A), de gran .
transparencia y con bajos niveles de nutrientes. En direccion ol
semieje negativo de PCAZ (cuadrante inferior derecho), se wvan
ubicando los ambienges cada vez menos profundos de la
precordillera patagonica hasta llegar, para los mayores valore:
negativos de FCAZ (en el cuadrante inferior izquierdo), a lagoi
poco profundos de la meseta patagdnica sur en Santa Cruz y Tierra
del Fuego, el lago Blanco y la laguna San Luis (Fig. 18c). A
partir de los lagos andino—patagénicos (A) y en direccidn al
semieje positivo de PCAZ (cuadrante superior derecho) se van
ubicando lagos y embalses de la planicie patagénica 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 direccicdn
ya en el cuadrante superior izquierdo, se ubica el lago
Fellegrini junto con los embalses de la region centro-oceste
(Cuyo). En este cuadrante se situan 1a mayoria de los embal ses
del noroeste, ublcados en zona climatica subtropical y con
hipolimnio anoxico. En este mismo cuadrante pero desplarados
hacia el semieje negativo de FCAl se ubican las dos 1agunas
muestreadas en el oeste pampeana, y las lagunas de Mar Chiquita
Melincu€. Sobre el semieje negativo de FFCAl1 y hacia el cuadrante
inferior izquierdo se ubican las lagunas bonaerenses, muy poco
profundas y con altos niveles de nutrientes (Figuras 18b y 1&c).
En 1la 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
fitoplanctdnica. Lo contrario ocurre para los lagos profundos e€n
clima templado y con bajos niveles de nutrientes.

s
4

En la proyeccién segun los ejes FCAI y FCA4, los lagos vy
embalses con valores bajos de la relac1on TN/TF y altos niveles
de sustancias 1n0rgan1cas en suspensidn (alta CHL“/CHL) se
separan del resto (Figura 19). Estos ambientes coinciden, en
general, en tener bajos valores de la relacion A/A, aguas no
bic§rbonatadas pero calcico—magnesicas (Tabla 6). Los ambiento:s
acuaticos que mas se separan del resto no pertenecen a ninguns
region geografica en particular, ni presentan una caractorishic.
mor fometrica que los diferencie. Se incluyen lagos andinos

profundos como el Argentino cuya turbider inorganica so& dabo ol
"silt" glacial, lagos poco profundos de la pldw1r1u pqtagunlr
como &1 Colhue Huapi y 1 Blanco, lagunas pampas1( RE COMO

Melincud y L.a Limpia en las cuales e han desarrollado obras oo
relleno, defensa de costas o endicado, previo al mestreo,
embal ses del noroeste con un manejo de la tierra en la cuenca oo
drenaje que acrecienta la erosidn de los sueslos, talos como 1o
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de Anzuldn, Rio Hondo vy El Cadillal. Con exceprién de los 1ago:
andinos, presentan ademds de relat1Vdmente al tos n1veles de
turbidez inorganica, una relacidn TN/TF baja. Esto (ltimo
indicar{a, que una gran proporcién del TP estaria ligada al
sed1mento, en suspensién, Yy no totalmente disponible para 1.
producc:on algal. Esto ecstaria apoyado en los relativamente altos
niveles de TP detectados en estos amhientes. ,

Con los cinco factores con autovalores mayores que uno, o
s@ea con aquellos que contienen mayor varlan:a que las variall =«
originales estandarizadas, se realizd un andlisic de factores con
rotacion de los mismos. El método aplicado (rotacimn “varimai ")
tiene como objetivo el rotar los ejese hacia posiciones en 1as
cuales las proyecciones de las variables originales sobri lou
mismos se ubican cerca del origen o en sucs extremos. Ello
far111ta en general la interpretacion de las nuevas variablez an
teérminos de las variables originales (Davis 1986). En la Tabkla 7
se presentan los factores resultantes luego del proceso de
rotaciadn.

l.Los cinco factores (FCAiIr) siguen cargando las mismsas
variables que FCAi, pero se presentan las siguientes diferen::’
(Tablas 5,6,7 vy 8):

el peso de las variables ZMEAN, TA, TF y TON, que previo a la
rotacion pesaban en FCAl1l, se dlStrlbU/P en mas de un factor
luego de la rotacidn, disminuyendo su peso relativo en FCAlr.
lLa variable C/C se distribuye en FCAlr y FChar.

- variables que peSaban en mas de un factor previo a la rotac1on.
pasan a pesar en un dnico factor con pDStEFlOrldad a la micma.
For ejemplo, DOb y LAT luego de la rota acidn pesan
significativamente en PCAZr, al igual gque A/A en FCALlr, VOL
VOL./FFN EN FCAZr, TN/TF en FCA4r, y FFN en FCASr.

— variables que previo a la rotacion pesaban en dos factores,
tales como TEMF y FFF en FCA1 y FCAZ, cambian sus pesos
relativos con mayor peso en €l factor en el cual previamenti
pesou era menor.

las variables ligadas a los niveles de sales disueltas, tales
como K20 y HARD, e incluso TA, cambian sus pesos relativos en
los factores rotados. K20 afirma su peso relativo an FCALIr
HARD en FCALlr vy FCA4r.

Como resultado de ello el factor FCAlr contrasta lagos iy
enbaleses con altos niveles de sale:z disusltas vy relativament e
altos niveles de nutrientes, ubicados en altura y en cliaa
subtropical, con agquellos con aguas del tipo carbonato -
bicarbonato, en general célcico—magnésicas, mds profundos



Tabla 7. Analisis factorial reteniendo los primeros cinco
factores para N=108 vy considerando 19 variables. Primeros
cinco factores.

Comu-
PCA1r PCAZ2r PCA3r PCAAr PCASr nalidad
A -0.18 0.93 -0.12 -0.14 0.05 0.9Z
ZMEAN 0.57 0. 64 -0.11 0.36 -0.14 0.89
TEMF -0.43 -0.11 0.82 -0.23 0.0S 0.92
FFP -0.40 -0.09 0.84 -0.20 0.13 0.92
ALT 0.56 0.07 0.15 0.21 —0.4¢5 0.80
TA -0.67 -0.29 0.16 -0.58 0.09 0.90
K20 -0.89 -0.12 0.22 -0.31 -0.02 0.946
HARD -0.87 -0.14 0.28 -0.05 -0.24 0.92
TP -0.50 -0.36 0.21 -0.72 0.12 0.95
TON —-0. 60 -0.45 0.18 -0.42 0.28 0.86
LAT 0.08 0.13 -0.924 Q.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 -0.22 -0,22 -0.09 0.09 0.85
c/cC 0.67 0.11 -0.02 0.54 -0.27 0.82
FPN 0.24 ~-0.14 0.13 0.17 0.87 0.88
voL 0.18 0.926 -0.14 0.10 -0.04 0.99
CHL~/CHL 0.03 0.25 -0.10 -0.80 -0.08 0.71

VOL /FPN 0.12 0.95 -0.16 0.06 -0.21 0.98




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

PCAlr PCAZr FCA3r
A 0.93
ZMEAN 0.57 0.64
SDL 0.48 0.27
TEMP -0.43 0.82
FFP -0.40 0.84
LLAT -0.94
ALT 0.56
TA ~-0. 66 -0.29
K20 -0.89
HARD -0.87 0.28
TP -0.50 -0.36
TON -0.60 -0.45
TN/TP
DOb -0.85
Ts -0.36 0.80
Tb -0.55 -0.26 0.55
A/A 0.86
c/c 0.67
C1 -0.92
sS04 -0.86 0.34

-0.58

-0.31

-0.72

-0.42

0.54

~-0.29

-0.65

-0.27



Tabla 8.

PPN

Tw

voL

CHL~/CHL

VOL /PPN

0.96

cont.
PCAZ2r PCA3r

-0.71 0.32
-0.86 0.27
-0.88
-0.79 0.30
0.43 0.595 -0.3964

0.946

0.25

PCAA4r FCASr
-0.40
-0.37
-0.39
.87
0.35
-0.80
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transparentes (Tabla 8). FCAZr contrasta lagus y eimbalses en
relacidn a su tamafo, en superficie y en volumen; los de maywor
tamanoc presentan, en general, los menores niveles de nutrientes.

’

FCAZr contrasta lagos en funcidn de su ubicacion geogratloa,
aquellos con las mayores estaciones de crecimiento y en cliina
subtropical contra los ubicados a altas latituwdes y con altos’
niveles de oxigeno en la interfase agua-sedimento, y que ademas
poseen, en general, altos tiempos de permanencia del agua (Tabla
8).

FCA4r contrasta lagos y embalses con altos valores de 1a
relacion TN/TP, y que en general son mis transparentes y
profundos, y can aguas tipo célcicommagnésicas, con aquellos con
altos niveles de turbidez de tipo inorgénico (CHL.™/CHL) , y ues en
general presentan altas concentraciones de (Ca) + (Mg) (HARD), do
{(COZ=) + (COZH-) (TA) v de TP. El quinto factor, FCASr, contraszt.
lagos ubicados en zonas de altas precipitaciones con aquellos
ubicados en altitud en zonas aridas vy semiaridas (Tabla 8).

En la proynccién segdn FCAlr y FCAZDr del espacio de
ordenacidn rotado (Fig. 20a) se observa que no existe una buena
separacidn entre los lagos andino-patagdnicos y ciertos embalses
del oeste y noroeste. Sin embargo puede observarse que los
niveles de biomasa fitoplancténica (Fig. 20b) aumentan hacia
valores negativos de PCAlr y FCAZr (cuadrante inferior i1zquierdo)
y hacia el extremo izquierdo del cuadrante superior izquierdo, en
concomitancia con el aumento de los niveles de nutrientes, y 1.
disminucidn en la profundidad media y la altitud.

La proyeccién sobre FPCAlr y PCAZ2r separa los lagos
andino—patagénicms (cuadrante inferior derecho) y los lagos de 1a
Tierra del Fuego (sobre semieje negativo de PCAZr) de los
embalses del oeste y noroeste perco ciertos ambientes de la
precardillera patagénica suw vy lagunas ubicadas en zonas serr.
bonaerenses no se diferencian entre si en el origen de
coordenadas (Figuras 21a y 21b). Sin embargo los niveles de
bioma=a fitoplancténica aumentan en el sentido de los semiejes
nejativo y positiveo de PCAlr y PCAZ2r recspectivamente, o sea en el
cuadrante superior izquierdo, en concomitancia con el aumento de
los niveles de nutrientes, la temperatura media anual del aire, vy
la temperatwa en superficie durante el muestrec (Fig., 21c).

ot el subespacio conformado por FCAlr y FPCAYr se contraeran
los 1zj0s con alteoe niveles de turbidez inorgdnica, dweza y on
general alcalinidad total, con aguellos con bajozs valores de 1a
relacion TN/TF, de mayor transparencia vy en general de mayor
profundidaq y con aguas del tipo célcico~magnésicas (Fig., 22).
Como e vio arriba (Fig., 192) el subcornjunto de lagos con cla a
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Fiqura 20a. Ubicacion de 108 lagos y embalses en el espacio de
ordenacion de los dos primeros factores luego de rotaciaon,

(1), lagos de origen glacial; (2), lagos en precordillerasj

(3), lagos en planicie patagonica- (4), embalses sobre valle de
rio; (5), lagunas pampasicas- (6), embalse construido sobre lago;
(7)), lagunas pampasicas en zona de sierras.
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Figura 21b. Idem Fig. 21a. (1), lagos de origen glacialj;
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Tabla 9. Correlacion de la biomasa fitoplancténica (CHL, mgm-3)
con las variables obtenidas por andlisis de factores sin (PCAi) vy
con rotacion (PCAir) de los ejes de ordenacion (N=108).

variable variable
, CHL , CHL
(sin rotacion) (con rotacion)
PCA1 -0.83 x PCALr -0.50 %
PCA2 -0.14 PCAZ2r -0.44 x
PCA3 0.0t PCA3r -0.397 %
FPCA4 -0.01 PCAAr -0.32 x
FPCAS -0.00 PCASr 0.12

¥ P < 0.001
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limitacion de la produccion algal por limitaciones en la
disponibilidad de luz, tambidn tendria en general limitada su
. . ’
produccidén por nitrodgeno, por lo menos durante el verano.

Las nuevas variables definidas a partir del andlisis de
componentes principales y de factores, resumen la variabilidad
ambiental en la base de datos. Por otra parte, el ser ortogonole::
entre si, asegura la no variacidn simultéﬁea de lasg mismas, vy po
lo tanto que no esten correlacionadas entre s{. En la Tabla 9 s
presentan los cne{1c1entes de correlacidn de las nuevas variables
con la biomasa F1top1ancton1 . FCAl es la dnica que l1lega a
e<plicar un porcentaje de la variacién en CHLL - ;«H.u9) simil ar
al de TOM (r™2=0.71, Tabla 4). FCAl es, adeinds, la Gnica variablo
compuesta gue se relaciona directa y algn1f1cat1vamentc con CHL
(Tabla 9). Esto dltimo muestra la alta interrelacidn existente
la base de datos entre las caracteristicas climética
murfomptr1ca¢ y edaficas, pero no es de gran utilidad en el
analicis de esas caracter15t1cas por separado. l.a aepdrarlon que
se produce luego de la rotacidn (Tabla S) permlte avanzar en el
andlisis de dichas caracter1st1ca5. Se volvera sobre el
particular cuando se realice el analisis de regresion.

3.3.%3. Relaciones entre la biomasa del fitoplancton y niveles de
. . . [4 .
nutrientes, factores climaticos y morfométricos.

. P 4 .
- Homogeinizacion paulatina de la base de datos.

Fara el conjunto de lagos y embalses mas amplio (CLORO111t,
N=111) TON, TF, ZIMEAN y TEMF explican un 72, 60, &2 y 477 de la
varlan"a de CHL, respectivamente. Fara el conjunto CLORO108 1a
variacion de CHL explicada por las mismas variables es de 71, 62,
6% y 46% respectivamente (Tabla 4). En las figuras 1A a 8A
(Apendice A) se representan los valores de CHL versus TF, TON,
IMEAN y TEMF para el conjunto total de lagos.

l.a regresién de CHL. en TF es altamente significativa; tanto
la ordenada al origen como la pendiente son significativamente
distintas de cero (Tabla 10). El coeficiente de regresion
(b=0,827) es similar al obtenido para otros conjwitos de lajos en
los cuales CHL correlaciona significativamente tanto con TF como
con TN (Canfield 1983), o en conjuntos de lagos vy embalses
sumamente heterogéneos incluyendo ademas de lagos limitados por
F, lagos limitados por N y con distintos niveles de turbidez
inorganica (Hern et al. 1981). En los conjuntous CLORO111 Y
CLORO108 estdn incluidos lagos turbios y con valores dL TN/TF
menores a 22. Varios de ellos son 105 gue se apartitan mas
negalivamente de la curva de regre51on CHL-TP (Fig. 23). La
regresidn de CHL en TON resulta de mayor significacion que la de
CHL enn TF (Tabla 11). Las desviaciones de los lagous turbios de lu



Tabla 10. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m—-3) en fosfo-
ro total (TP, mg.m-3), para CLORO111 (N=111).

Parametro Estimado Error t F
estandard (bh=0) (b=0)
Intercepcién -1.3579 0.2362 -5.30 0.0000
Pendiente 0.8247 0.0648 12.76 0.0000
Anélisis de la varianza
Fuente gl Suma de Cuadrado F P > F
Cuadrados medio

modelo 1 260.450 260.4350 162.921 0.00000
error 109 174.267 1.599
total 110 434,717
RMSE = 1.2644 R*2 = 0.599




CHL on TP

Figura 23. Relacion entre las concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—-3) y de fdsforo total (TP, mg.m-3) en verano, para 111 lagos
y embalses. Ambas variables transformadas logar{tmicamente.
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linea de regresién es menos pronunciada (Fig. 24). En ambas
regresiones la suma de residuos de los ambientes con bajos
niveles de nutrientes es negativa, en cambio para los ambientes
con niveles medios y altos, dicha suma es positiva (Figuras Z3 v
24). Ello estarf{a indicando, que otros factores, aparte de los
nutrientes, estan involucrados en la determinacidn de los niveles
de CHL.

Como era de esperar, la relacidn entre los niveles de
biomasa fitoplanctdnica y la transparencia del agua es altamente
significativa (Tabla 1Z). Sin embargo, el efecto de los ambientes
con altos niveles de turbidez inorgdnica es en esta regresién més
evidente (Fig. 259), con varios ambientes que tienen bajas
transparencias y niveles de CHL muy inferiores a los predichos
por la curva de regresién (Tabla 12).

En la base total de datos (CLORO111) hay 8 lagos y embalses
con TN/TFP £ 8. Cuando estos son eliminados (MASOB, Tabla ) TR
pasa a ser la variable que explica el mayor porcentaje de la
varianza de CHL (r™~2=0.78, Tabla 13). El coeficiente de regreaidn
correspondiente a TP (pendiente) aumenta significativamente vy
pasa de (0.82 a 1.08. Un resultado similar se obtiene cuando a
partir de CLORC108 se eliminan los ambientes con CHL™/CHL<7
(Tabla 13). En este subconjunto TON, ZMEAN y TEMF explican un 77,
62 y S3% respectivamente de la variacion en CHL. SDL aumenta un
104 en la emplicacidn de la varianza de CHL en concordancia con
la eliminacidn de los lagos con mayores valores de CHL™/CHL
(r*~2=0.84, Tabla 14). La eliminacidn de los lagos con ZMEAN SDL.
(MASO8BSDL, Tabla 3) eleva aun mas el coeficiente de determinacidn
(r~2=0.83) de la regresion CHL-TF (Tabla 13) al igual que el
coeficiente de regresion de TF en la misma (b=1.12). Los lagos
con ZMEAN < SDL mostraron, en general, un desarrollo importante
de la macrofitia arraigada durante 10s muestreos. La macrofitia
acudtica ha sido citada como un factor limitante del fitoplancton
(Cantield et al. 1984). Por otra parte, la turbidez de origen no
algal puede inhibir o limitar el desarrollo del fitoplancton
(Hoyer y Jones 19832).

Cuando se eliminan de CLORD111 los ambientes con TN/TF L2
(MAS2Z, N=97), TP explica un 81% de la variacion en CHL. Cuando
posteriormente se eliminan los lagos poco profundos con ZMEAN
SDL (MAS22SDL, NA=8%) dicho porcentaje aumenta a un B8&% y el
coeficiente de regresidn a b=1.20 (Tabla 13). Cuando de este
Gltimo se eliminan tres ambientes con altos niveles de turbidex
inorganica (MAS22TRI, N=86), la ecuacidn de regresion CHL-TF nuo
varia apreciablemente (Tabla 13). Fara esta Gltima, un 23% de los
lagos y embalses caen por fuetra de las lineas predictivas al 4%
de la ecuacion de Jones y Bachmann (197&) para lagos naturales.
Las regresiones CHL-TF para MAS2Z2SDL y MASZZTRI son similares a
las obtenidas por Schindler (1978) para un conjunto de lagos y
enbalses distribuidos en un rango amplio de latitudes, aungue con
la gran mayoria de ellos situados en el hemisferio norte. Son



Tabla 11. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m—3)
geno orgénico total (TON, uM), para CLORO111 (N=111).

Parametro Estimado Error t
estandard (b=0)
Intercepcion -4.0109 0.3434 ~-11.68
FPendiente 1.4297 0.0848 16£.87

’ . . "
Analisis de la varianza

. ,
en nitro-

0. 0000
0. 0000

Fuente gl Suma de Cuadrado F
Cuadrados medio

modelo 1 314.310 314.310 284.53

error 109 120.407 1.105

total 110 434,717

RMSE = 1.0510 R™2 = 0.723

0.00000



CHL on TON
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Figura 24. Relacion entre las concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—-3) y de nitrdgeno orgénico total (TON, uM) en verano, para
111 lagos y embalses. Ambas variables transformadas
logar{tmicamente.



Tabla 12, Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en la

lectura del disco de Secchi (SDL, m), para CLORO111 (N=111).
Parametro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)
Intercepcion 2.2855 0.1062 21.52 0.0000
FPendiente -1.1631 0.06464 -17.50 0.0000
Anélisis de la varianza
Fuente gl Suma de Cuadrado F F >F
Cuadrados medio
modelo i 320. 651 320.4651 3046.41 0.00000
error 109 11406466 1.0446
total 110 434.717
RMSE = 1.0230 R~2 = 0.738




CHL on SDL

Figura 25. Relacidn entre la concentracion de clorofila (CHL,
mg.m—-3) y la lectura del disco de Secchi (SDL,
111 lagos y embalses.
logaritmicamente.

m) en verano, para
Ambas variables transformadas



Tabla

13,
fdsforo total

Relaciones

entre

clorofila
(TP, mg.m—3) o nitrdgeno orgdnico total
para distintos niveles de homogeneidad de la base de datos.

total

(CHL,

mg.m—3) y
(TON,

uM) ,

Base N Ecuacion ro2 RMSE F
CLORO111 111 logeCHL= -1.358 +0.83 logeTP 0.599 1.264 162.91
CLORO111 111 1logeCHL= -4.011 +1.43 logeTON 0.723 1.051 284.53
CLORD108 108 1logeCHL= -1.395 +0.85 logeTP 0.616 1.222 169.87
CLORO108 108 1logeCHL= -3.963 +1.42 logeTON 0.711 1.060 260.61
MASO8 102 logeCHL= -1.988 +1.08 logeTP 0.781 0.945 354.80
MASOBSDL 93 1logeCHL= -1.984 +1.12 logeTP 0.833 0.852 452.42
CLOZOOTRI 98 1logeCHL= -1.902 +1.06 logeTP 0.765 0.9648 313.19
MAS22 97 logeCHL= -2.153 +1.16 logeTP 0.810 0.888 403.96
MEN22 14 logeCHL= -5.460 +1.62 logeTON ©0.770 0.805 40.0S
MAS225DL 89 logeCHL= -2.151 +1.20 logeTP 0.860 0.784 5S34.30
MAS22TRI 86 1logeCHL= —2.120 +1.20 logeTP 0.867 0.767 S46.82
CLOTRI22 84 logeCHL= -2.121 +1.20 logeTP 0.862 0.776 509.89
CLOZO022 B3 logeCHL= —-2.139 +1.22 logeTP 0.873 0.748 557.14
MAS3S 82 1logeCHL= -2.273 +1.22 logeTP 0.779 0.899 281.15
MAS35SSDL 75 1logeCHL= —-2.341 +1.29 logeTP 0.850 O0.766 412.83
MAS3STRI 70 logeCHL= -2.324 +1.30 logeTP 0.8464 0.742 432.96
MEN37 30 logeCHL= —2.8022+1.20 logeTON 0.667 1.623 S6.13
MAS37TRI 46 logeCHL= -2.428 +1.3&6 logeTP 0.866 0.729 413.03
MAS37I0N 48 1logeCHL= -2.4608 +1.446 logeTP 0.795 0.795 178.47
MAS4710N 42 1logeCHL= —-2.713 +1.55 logeTP  0.801 0.770 161.12

test de F, F<0.001



tambien similares a las desarrolladas por White (1983) para un
conjunto de lagos neozelandeses, Frepas y Trew (1983) para un
conjunto de lagos poco profundos (ZMEAN < 20.0m) del oeste de
Canada, y a la obtenida por el Frograma Nacional de Eutroficacion
en Estados Unidos (NES 1974) luego de Nicholls y Dillon (1973)
(ver Tabla 1A, Apéndice).

Al igual gque en MASOE, el eliminar de MASZZ los ambientes
con ZMEAN < SDL y los ambientes turbiios, aumenta el coeficiente
de determinacion de la reHresidn CHL.-SDL desde r“7:0 82 a
220,90 en MAS22TRI (N 86) y a r°2=0.91 en CLOTRIZZ (N=64). E1
coeficiente de regre51on aumenta en valor absoluto pasando de
b=-1.%7 a b=-1.44 (Tabla 14).

En el conjunto MENZ2Z (N=14, Tabla Z), complementario de
MASZ2Z, TON es la variable que explica un mayor porcentaje de la
variacidn en CHL (r=2=0.77, Tabla 13). En cambio, TF solo explica
un 17% de dicha variacidén. Esto era de esperar dado que en MEN2Z
todos los lagos y embalses estarian claramente limitados por N
durante el veranao.

El eliminar los ambientes con altos niveles de turbide:z
(CHL*/CHL > 7) y aquellos limitados por nitrégeno (TN/TF < 22) o
con abundante desarrollo de la macrofit{a arraigada (ZMEAN < SDL)
conduce, ademas de a un aumento de la varianza ex plicada (Tablas
15 v 16), a que los residuos de las regresiones CHL-TF y CHL-SDL
se distribuyan mas homogeéneamente (Figuras 26 y 27).

Ha sido sugerido por Sakamoto (1964) y por Forsberg et al.
(1978) que el P es en general el factor controlante del
crecimiento algal en aguas con TN/TF > Z7.6. For otra parte Smith
(1979) sugirié que el P es el principal factor controlante de la
fotosintesis cuando TN/TF > 446.5. Cuando a partir de MAS22SDL se
eliminan los lagos y embalses con TN/TP < 35 (MASIZSS5DL, N=73), la
varianza de CHL explicada por TF précticamente no varia pero el
coeficiente de regresidn pasa de b=1.20 a b=1. (Tabla 13).
Cuando posteriormente se eliminan los amb1entes con TN/TF < 37 vy
COLOR>100, y cuatro ambientes con alta turb1d=~ 1norgan1ca
(MASZ7TRI), N=66), el coeficiente de regresion se eleva a b=1.36
(Tabla 1*). En este conjunto, ZMEAN y TEMF explican un 795 y S7%
respectivamente de la var1ac1on en CHL. En el subconjunto
complementario de MENOB y MAS3I7 (37 » TN/TF > 8) (N=21), TON v TF
esplican un 746 y &66% de la variacion en CHL respectivamente.

En el subconjunto MASZI7Z7TRI (M=646) aun estan representados
ambientes correspondientes a todas las regiones geogréficas de:
Argentina, abarcando el rango de variacidn del conjunto total
(N=111) en lo que respecta a LAT, ALT, TEMF y ZMEAN. La ecuacion
de regresidn CHL-TF es similar a la obtenida por Fridmore et al.



Tabla

14.

Relaciones de

clorofila 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 Ecuacion ro2 RMSE F
CLORO111 111 1logeCHL= 2.285 —-1.16 logeSDL 0.738 1.023 306.41
CLORO108 108 logeCHL= 2.270 —-1.135 logeSDL 0.727 1.030 282.74
MASOB 102 1logeCHL= 2.614 -1.38 logeSDL 0.835 0.821 505.56
MASOBSDL 93 logeCHL= 2.618 -1.39 logeSDL 0.837 0.841 44&6.47
CLOZOOTRI 98 1logeCHL= 2.718 -1.40 logeSDL 0.895 0.4647 821.41
MAS22 97 1logeCHL= 2.606 -1.37 logeSDL 0.832 0.833 471.71
MEN22 14 logeCHL= 1.673 -0.70 logeSDL 0.450 1.243 7.82%
MAS22SDL B89 logeCHL= 2.4611 -1.39 logeSDL 0.835 0.851 439.55
MAS22TRI 86 1logeCHL= 2.748 —1.44 laogeSDL 0.900 0.6463 759.22
CLOTRI2Z22 84 logeCHL= 2.7463 -1.43 logeSDL 0.908 0.4633 B804.50
MAS35 82 logeCHL= 2.640 —-1.39 logeSDL 0.828 0.792 385.54
MAS3SSDL 75 1logeCHL= 2.655 -1.41 logeSDL 0.834 0.804 3467.36
MAS3STRI 70 1logeCHL= 2.8369-1.47 logeSDL 0.912 0.598 703.77
MAS37TRI &6 logeCHL= 2.845 —1.48 logeSDL 0.903 0.622 592.49
MAS3I7ION 48 1logeCHL= 2.999 —-1.54 logeSDL 0.876 0.618 325.81
MAS47I0ON 42 1logeCHL= 3.009 —-1.55 logeSDL 0.865 0.636 255.13
test de F, P<0.001; %, P<0.01



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

Parametro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)
Intercepcion 2.7633 0.0811 34.08 0.0000
Fendiente -1.4341 0.03505 -28.40 0.0000

4 - - -
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 0.4309

total 83 356.197

RSME = 0.56332 R™2 = 0.908




Tabla 16. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en fosfo-
ro total (TP,

mg.m—3), para CLOTRI22 (N=84).
Parémetro Estimado Error t P
estandard (b=0) (b=0)
’
Intercepcion -2.1212 0.1836 -11.355 0.0000
Pendiente 1.2023 0.0532 22.58 0.0000
Anélisis de la varianza

Fuente gl Suma de Cuadrado F P >F
Cuadr ados medio

modelo 1 3046.849 3046.849 509.89 0.00000

error 82 49.35 0.602

total 83

RMSE = 0.7758 R™2 =

0.862




CHL on TP

Figura 226. Relacidn entre las concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fdsforo total (TP, mg.m—-3) en verano, para el
conjunto CLOZ0022 (N=83). Ambas variables transformadas
logaritmicamente.



CHL on SDL

Figura 27. Relacion entre la concentracidn de clorofila (CHL,
mg.m—3) y la lectura del disco de Secchi (SDL, m) para el
conjunto CL0OZ0O0O22 (N=83). Ambas variables transformadas
logaritmicamente.
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(1985) para un conjunto de lagos de Nueva Zelanda (Tabla 1A,
Apéndice).

Cuando a partir de MASI7TRI se eliminan los ambientes con un
tipo de agua distinto al carbonato-bicarbonato-cdlcico- magnP51Ln
o sea aquellos con A/A y C/C menores que uno (MASZ7I0ON, N=48), la
varianza de CHL explicada Jpor TP se reduce al 80%. Sin embargn,
el coe+1c1ente de reures1on aumenta a b=1.46 (Tabla 13). Esta
ecuacion es 51m11ar a la desarrollada por Dillon y Rigler (1973)
para la relaci6n entre TF en primavera y CHL en verano, y a
aquellas obtenidas por Carlson (1977) y por Jones y Rachmann
(1974) para concentraciones medias durante el verano en lagos
naturales (ver Tabla 1A, Apendice). Cuando finalmente a partir de
MASZ7ION se eliminan los seis ambientes con TN/TF<47 (MAS4A710N,
NA=42) el coeficiente de determinacidn no varfa (r~2=0.80) v &l
coeficiente de correlacion 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 MASI7ION dejan de estar presentes
en el andlisis 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 regresidn de TP en la regresidn CHL-TP al pasar de
MASZ7TRI a MASZI7ION podria deberse a que en ese paso se eliminan
la mayoria de los ambientes de MAS3Z7TRI con profundidad medix
menor a %.3 m, y en los cuales podrla ser aun de importancia la
limitacidn por turbidez no algal 0O por la preaenc1a de sustancias
coloreadas. Esto se apoyar1a en la d1sm1nuc10n del coeficiente de

EgFESIOH desde b=-1.48 a b=-1.54 en la regresidn CHL-TF. Pug
otra parte, al pasar de MASZ7I0ON a MAS47I0ON, b &én la regresion
CHL-5SDL ,5e mantiene pract1camente constante y aumenta en la
regre—1on CHL-TF. Esto dltimo apoyarfa que aun en MASZI7ION
estaban incluidos ambientes con una posible limitacion por N.

Una amplia gama de modelos de regresién CHL-TF han sido
obtenidos para distintos conjuntos de lagos a nivel mundial,
distribu{dos en varios continentes y en distintas zonas
climaticas (Tabla 1A). El mismo tipo 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
screenlng“). Este proceso fue realizado sin utilizar ningun tipo
de técnica estadistica de tamizado de datos, por ej. busquedq s
Casos excepcionales ("outliers") o de separacién de casos. Se
tratd de identificar, en cada caso, los procesos subyacentes o un
dado estado, por ejemplo, limitacion por turbidez no algal, tipuy
de nutriente limitante, N o P, y la relacion 1imite entre la
profundidad de la zona fbtica y la profundidad del lago (ZFMEAN
SDL). Con respecto a los primeros dos factores, la heterogeneidad
debida a abzorcion de la luz por factores no algales y a la
limitacidn por N ha sido reiteradamente mencionada en la
literatura (Sakamoto 1946; Walmsley y Butty 1980; Cantield y
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Bachmann 19813 Jones y Novak 19813 Verduin et al. 1978; Rosich
1987; OECD 19823 Dillon et al. 1988).

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

loge CHL = -2.62 + 1.45 loge TF

es valida sodlo para lagos oligo—- vy mesotroficos de aguas blandas
y de baja salinidad. Lo mismo es aproximadamente valido para la
ecuacidn correspondiente a MASI7ION (N=48)

loge CHL = -2.61 + 1.46 loge TF

en la cual todos los lagos son del tipo carbonato-bicarbonato-
célcico—magnésico, aunque un 12.5% de ellos con K20 > 160 uS.cm-1
y con un maximo de 360 uS.cm-1. Un 35% de los lagos y embalses en
MASZ7I0N presentaron CHL > S.0mg.m-3, limite arbitrario adoptado
por Dillon y Rigler (1975) entre lagos mesotrdficos y eutréficos,
con un méximo de S4.1 mg.m-F (lago Los Mosquitos). La reduccion
del rango de variacidn de algunas de las variables tales como
TN/TF, CHL™/CHL, ZMEAN/SDL y las relacionadas con la composicién
iognica del agua, conduce a una reduccidn del espacio de los
estados. Es en un subespacio en el cual es vilida la ecuacion de
Dillon y Rigler (1974) o la ecuacidn para MASI7TRI.

En CLORO111 l1a variable TON es 1a que explica un mayor
porcentaje de la variacion en CHL (r-2=0.72) y 1o mismo ocurre en
CLORO108 (r~2=0.71). Sin embargo, cuando a partir de CLORD111 (o
CLORO108) se eliminan los ambientes con TN/TP < 8 (CLORO108,
N=102) o los ambientes con CHL"~/CHL»7 (CLOZOOTRI, N=98), TF pasa
a ser la variable que explica un mayor porcentaje de la variacion
en CHL (Tabla 13). En CLORO111 la inclusidn sucesiva de TEMFP y
ZMEAN en la ecuacidn de regresidn de CHL en TON; aumenta la
varianza explicada en CHL a 79 y B8B0%L. Esta practicamente
permanece constante si posteriormente se introduce TN/TP en la
ecuacion de regresidn.

Fara CLORO1O8, 1la regresién multiple de CHL en TON o TF, v
TEMP, ZMEAN, CHL™/CHL y TN/TF, conduce a que TEMF sea 1% varitable
mas importante para explicar los residuos de la regresion
CHL.--TON, siguiéndole en orden de i1mportancia CHL“/CHL,'TN/TP Yy
ZMEAN (Tabla 2A, Apéndice). tl.oe residucs de la regresion CHL-TF
estdn mas relacicnados con TM/TF, como es de esperar dJde un
conjunto de lagos que incluye lagos limitados por M3 a TH/TE Qo
siguen en orden de importancia TEMF, CHL.™/CHL -y ZMEAN (Talla 20,
fApendice). En MASO8 (N=102), CLOZOOTRI (N=98), MAS2:E (NA=9Y) ,
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MASZIS (N=82) la varianza residual de la regresién de CHL en TF v
TEMF esta mas relacionada con TN/TF que con ZMEANM. En MENDD
(N=14) la introduccion progresiva de TN/TF y TEMP luego de TON,
eleva la varianza explicada desde 70 a 84 y 877 respectivamncnta,

En todos los casos cuando los ambientes con ZMEAN SDL son
eliminados, IMEAN explica un porcentaje significativo de las
variacion de los residuos de la regresion de CHL en TF y TEMP
(Tabla 17) y es la tercera variable en entrar a la ecuacidn o un
andlisis de regresidn mdltiple progresivo ("stepwise"). Un efaclo
de aumento de CHL. con ZIMEAN a profundidades muy bajas, la
presencia de un maximo y la posterior disminucidn, fue obserwvad:
por Sakamoto (1964) para lagos japoneses. Esta funcionalidad ha,
sido incorporada en el moderno modelado matemdtico de la relaticn
CHL-ZMEAN (StraSkraba 1978, 1982; Strabkraba y Gnauck 1235).

En MASOBSDL, TEMF y ZMEAN aumentan sucesivamente la varianra
explicada en CHL-~-TP desde 83 a 86 y 89% respectivanante (Tabla
17). Desde MASZZ hasta MAS47I0N la varianza residual de CHL--TF
explicada por TEMF oscila entre @1 2 y el 4%. En el caso de
ZMEAN, desde MASZZSDL hasta MAS3I7TRI la varianza residual de CHL
en TP y TEMP explicada oscila entre el 1 v el 2%. Sin embargyo, o
partir de MASZ7ION esta aumenta al 4% (ver Tablas 4A y SA,
Apendice). La varianza residual de CHL-TF, explicada por TEMP v
IMEAN, oscila entonces entre el 4 yv el 8% para los subconjuntos
de lagos y embalses con TN/TF > 8 y sin ambientes con ZMEAN - SDI.
(Tablas 1% y 17). En el Capftulo 4 se analizard que variableos
internas subyacen a la relacion de los residuos de CHL-TF con
TEMF y ZMEAN,

- Andlisis de subconjuntos complementarios segun TP, TN/TF, TCHF
y ZIMEAN.

Con el fin de andlizar el efecto de los niveles de
nutrientes, TEMF, ZIMEAN y TN/TP en el rango de variacicn total,
fueron andlirados varios subconjuntos complementarios para u
dado nivel de homogéneidad en la base de datos.

’

Tres subconjuntos segun TF fueron considerados en CLOZOOXZ
(N=83F). El primero con TF mayor que 68 mj.m—-3> (N=22), el segunduo
con TF entre 58 y 10 mg.m—2 (N=28), y el tercero con TF menor que
? mz.m=3 (N=33), TP explica un 60, 36 y 407 de la variacion an
CHL (Tabla 18). Las regresiones CHL-TF son altamente
significativas (F{0.005) pero la variacion en CHL explicada por
TF es sustancialmente menor que en el modelo total (Tabla 17).
Fara el subconjunto con los nivgles de TF mas elevados, TON
explica una importante proporcion de la varianza en CHL
(r*2=0.5%2). Fara el segundo, TOMN explicz una proporcién



Tabla 17. Relaciones de clorofila total (CHL, mgm—3) con fosforo
total (TP, mgm-3), temperatura media anual del aire (TEMP, oC)

Yy 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 regresién R™2 RMSE F
a ZMEAN TEMP TP

CLORO111 111 0.430 -0.545 0.118 0.293 0.753 1.001 108.83
CLORO108 108 0.421 -0.333 0.115 0.295 0.731 0.994 104.35
MASO8 102 -2.476 - 0.103 0.874 0.824 0.832 231.41
MASOBSDL. 93 -0.407 -0.403 0.095 0.607 0.887 0.708 232.43
CLOZOOTRI 98 -1.452 -0.198 0.112 0.674 0.8223 0.850 145.74
MAS22 97 -2.542 - 0.090 0.961 0.842 0.814 249.57
MAS22SDL 89 -0.7958 —0.343 0.082 0.732 0.897 0.680 244.77
MAS22TRI 83 -0.948 -0.308 0.095 0.734 0.910 0.639 275.50
CLOTRI22 84 -0.848 -0.325 0.097 0.710 0.907 0.644 259.21
MAS3S 82 -2.6045 - 0.090 0.992 0.815 0.827 174.12
MAS353SDL 75 -0.832 -0.337 0.082 0.770 0.890 0.46646 190.57
MAS35TRI 70 -1.019 =0.308 0.089 0.785 0.905 0.630 209.469
MAS37TRI &6 -0.795 ~0.3467 0.090 0.782 0.213 0.596 217.50
MAS37ION 48 -0.1462 -0.496 0.100 0.671 0.878 0.4628 105.14
MAS47I0ON 42 -0.093 -0.552 0.080 0.739 0.867 0.646 82.462

test de F, P<0.001
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(r~2=0,56) bastante mayor que lo que explica TF (r"I=0.3&). En <1
tercer subconjunto, la variacion de CHL, explicada por TON, &2
précticamente nula (r*2=0.00). En el subconjunteo con &0 > TF 10
se presenta otra singularidad, el coeficiente de regresion (b) wus
apreci ablemente mayor que en las regresiones para loz otros dou
subconjuntos (Fig. 28, Tabla 18). En el primer subconjurnto TCHFE
TN/TF incrementan sucesivamente la varianza explicada en CHL a &b
y 6B%. La posterior inclusidn de ZMEAN la lleva a 71% pero con u
coeficiente de regresidn positivo. Fara el segundo subconjurto,
la inclusion sucesiva de TN/TF, TEMF y ZMEAN aumenta la varisnns
explicada a 51, 62 y 64%. Fara el tercero, con TF menor qus 9
m3.m—%, la inclusidn sucesiva de TEMF y ZMEAN aumenta 1a
variabilidad explicada a 56 y 63%. TN/TF no tieqe ninguna
relacion con la varianza residual de la regresion de CHL en TI,
TEMF v ZMEAN. Resultados similares se obtienen del anéli§15 de
subconjuntos segun TF para MASZ22TRI (N=B86) (Tabla &A, Apendicuy) y
MAS3ZSTRI (N=70) (Tabla 7A, Apéndice).

Fara estudiar el efecto de la profundidad media sobre la
regresidn CHL-TF se consideraron tres subconjuntos
complementarios a partir de MASISTRI, eliminando previamente dos
ambientes con COLOR>100Q (N=68), Fueron consideradas dos
subdivisiones distintas de ZMEAN (Tabla 19). En todos los casos
la varianza explicada por TF es menor que en la regresion CHL-TF
para el conjunto total. Fara el subconjunto de los lagos mas
profundos, TF explica entre 29 y S50% de la variacion en CHL.,
dependiendo del valor del 1limite inferior. Fara lagos con ZMEAMN
40 m, TOMN es irrelevante para explicar la variacion en CHL
(r~2=0,05). Su importancia aumenta cuando se consideran lagos con
IMEAN > F1 m (r™2=0.20). En los subconjuntos de profundidades
intermedias TP explica un mayor porcentaje de la variacidn en CHL
que TON, pero esta Jltima variable tiene mayor importancia que on
los lagos mds profundos. Fara los lagos y embalses menos
pro%undoe (ZMEAM menor que 2 o 10m) TON explica una mayor
proporcion de 1la variacion que TF (Tabla 19). Un efecto similar
al detectado para niveles intermedios de TF (Tabla 18) se obseairva
para los lagos con profundidades intermedias, para un dado
aumento en TF o TON se verifica un aumento en CHL. mavyor que en
195 otros dos subconjuntos, productg de la mayor magnitud
numerica del coeficiente de regresion de TF y TON en las
ecuaciones respectivas (Fig. 29).

Fara el subconjunto con ZIMEAN > 40 la inclusién sucesliva de
TEMF y TN/TF aumenta la varianza explicada desde 29 & 49 y S5Wi.
Un efecto similar ocurre para el subconjunto con ZMEAN & 50,
aumentando desde S0 (Tabla 19) a 73 y 76%. Fara los subconjuntos
con profundidades intermedias, ni TN/TF ni ZMEAN tienen
significacidn en explicar la variacidn residual en CHL. En camnbilo
TEMP eleva la varianza explicada desde 77 a 8274 en un caso vy
desde 779 a 88%Z en el otro. En los subconjuntos con profundidades
medias menores a 9-10 m, TN/TF eleva la varianza euplicada por TF
en un & - 7%, pero no influye sobre la explicada por TOHN. En



Tabla 18. Analisis de subconjuntos de CLOZ0022

(N=83) sequn distintos

28

33

niveles de fdsforo total (TP, mg.m—3).
limites ecuacion ro2 RMSE F
1250>TP>68 logeCHL= -~1.3549 +1.07 logeTP 0.603 0.4638 30.39
logeCHL= —-1.731 +1.06 log9eTON 0.524 0.699 22.03
58>TP>10 logeCHL= -2.571 +1.48 logeTP 0.363 0.862 14.83
logeCHL= -4.8735 +1.90 1ogeTON 0.357 0.718 32.71
2>TP>1 logeCHL= -1.74%9 +0.80 lageTP 0.403 0.533 20.94

test de F, P<0.001
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Figura 28. Relacidn entre concentraciones de clorofila (CHL,

mg.m-3) y de fdsforo total

(TP, mg.m-3) para CL0OZ0O022 (N=83).

Ambas variables transformadas logarftmicamente. chlpl, 9>TP>1;

chlp2, 3S8>TP>10; chlp3,

1250>TP>68.

Ver Tabla 18.
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Tabla 19. Ecuaciones de regresion relacionando clorofila a (CHL, mqg,m-3)

con +$dsforo total

(TP, mg.m-3) y nitrbgeno orgdnico total

subconjuntos de MAS3STRI con COLLOR<100 (N=é8).

(TON,

uM), para

N 1{mites ecuacion r~2 RMSE F
23 166>IMEAN>40 logeCHL= —-1.547 +0.495 loqeTP 0.290 0.4466 8.58s
22 I?>ZMEAN>10 logeCHL= —2.536 +1.413 logeTP 0.7466 0.630 &5.48
logeCHL= -5.245 +1.949 1o0geTON 0.9135 0.908 21.21
23 10>ZMEAN logeCHL= -0.251 +0.8353 lOgETP 0.508 0.695 21.646
logeClil.= -1.137 +0.939 logeTON 0.609 0.623 32.14%
3O 166>ZIMEAN>31 logeCHL= -1.937 +0.912 logeTP 0.4946 0.623 27.52
19 J0>ZMEANY>9 logeCHL= -2.899 +1.541 loqeTP 0.789 0.570 &3.50
logeCHL= -5.945 +2.162 laogeTON 0.496 0.880 16.73%
19 9>ZIMEAN logeCHL= 0.07&6 +0.784 1o0geTP 0.450 0.740 13.893%
logeCHL= -1.030 +0.9146 logeTON 0.530 0.46469 20.78
i8 20>TEMP>1S logeCHL= 0.022 +0.765 logeTP 0.450 0.537 13.108
logeCHL= -0.120 +0.702 logeTON 0.442 0.531 13.75x
16 1S>TEMP>10 logeCHL= -2.0461 +1.2468 loqgeTP 0.9461 0.358 340.88
logeCHL= -2.924 +1.291 logeTON 0.955 0.381 298.43
34 Q>TEMP >3 logeCHl.= -2.343 +1.182 logeTFP 0,744 0.776 92.24
logaClil.= -5.845 +1.890 logelON 0.748 0.749 S5.17

test de F, F<0.001;

¥, PLO.01



ANALISIS DE ZMEAN
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Figura 29. Relacidn entre concentraciones de claorofila (CHL,
mg.m—-3) y de fisforo total (TP, mg.m-3) para N=48. Ambas
variables transformadas logaritmicamente. chlzil, 164>ZMEAN>40;
chlz2, 39>2ZMEAN>10; chlz3, 10>ZMEAN. Ver Talbla 19.
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cambio ZMEAN, relacionada positivamente, incrementa en un = - 4%
la variabilidad de CHL explicada. Es de resaltar que en
subconjuntos de distinta profundidad, desde lagos muy poco
profundos hasta los muy profundos de origen glacial, TEMF es una
variable significativa en explicar la variabilidad residual en
las relaciones CHL-TF.

4

El analisis de TEMF se realizo considerandc tres
subconjuntos con TEMFP > 15, lu > TEMP > 10 y 9 = TEMF. TF explica
un 45, 96 y 74% de la variacion en CHL trespectivamente. En los
tres subconjuntos TON es tan relevante como TF para explicar 1la
variabilidad en CHL. Fara TEMF < 15 las pendientes son
significativamente mayores que para TEMF > 15 (Tabla 19). Fara
TEMF > 15, la inclusidn de ZMEAN aumenta la varianza explicada de
45 a 49%. En el subconjunto con valores intermedios de
temperatura media anual del aire (Tabla 19), ni TEMF, ZIMEAN o
TN/TFP explican un porcentaje importante de la variacion residual
de CHL-TF. TEMF sdlo aumenta la variacion explicada desde %6 &
?7%. En el tercer subconjunto, con TEMF < 9, IMEAMN y TEMP
aumentan sucesivamente la varianza explicada desde 74 a 81 y 82%.
En los subconjuntos con TEMP > 1S vy TEMF % 2, IZIMEAN explica
significativamente parte de la variacion residual en CHL- TF,
especialmente en el segundo de ellos.

Fara los subconjuntos complementarios segﬁn TF, ZMEAN vy
TEMF, las pendientes y las ordenadas al origen de las rectas
log-log en general difieren significativamente entre si (Tablas
18 v 19). Diferentes pautas de sistema podrian subyacer a dichas
relaciones en cada uno de los casos.

Tres subconjuntos complementarios segdn TN/TF fueron
considerados en CLOZOO22Z (N=83). En los tres casos la varianza
explicada por TON es similar o levemente superior que la
explicada por TF (Tabla 20). Aunque los valores medios de TF vy
TON &n los subconjuntos aumentan a medida que TN/TP disminuye,
los rangos de variaciénvde TF y TON son aproximadamente
equivalentes. Las pendientes en las regresiones CHL-TON
disminuyen junto con TN/TF. Sin embargo, para las curvas CHL-TF
la pendiente es maxima para niveles 1ntermed105 de TN/TP.
Resultados similares se obtienen del an&lisis de un conjunto mas
amplio (Tabla BA, Apendice).

Fara el subconjunto, (TN/TF>100), la inclusion de ZMEAN ¥
TEMF eleva la variacidn explicada en CHL al 90%. Sin embargo, los
coeficientes de determinacidn (r—2) tanto de TEMF como de ZMEAN
son mayores que los de TF o TON en este subconjunto (r“Q:O.QR
para ambas variables). En el segundo Subconjunto la imclusion
sucesiva de TEMFP y IMEAMN elevan la variacidn explicada por TOIN
BO v 824, y la explicada por TF & 77 y B0ZL. En &l tlercer
subconjunto ZIMEAN no tiene efecto apreciable; la inclusion de
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Figura 30. Relacidn entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—-3) y de fdsforo total (TP, mg.m-3) para N=48. Ambas
variables transformadas logaritmicamente. chltil, 9>TEMP>3; chlt2,
1S>TEMP>10; chlt3, 20>TEMP>15. Ver Tabla 19.



Tabla 20. Ecuaciones de regresién de CHL versus TP y TON para distin-
tos rangos de TN/TP. Conjunto base: CLOZO022 (N=83).

N l1{mites rango TP ecuacidn 2 F

29 TN/TP>100 1-102 logeCHL=-2.187+1.14 logeTP 0.773 92.17
logeCHL=-4.445+1.43 lo0qeTON 0.785 98.46

34 100>TN/TP>SO 3-207 logeCHL=~-2.140+1.27 loqeTP 0.728 85.79
logeCHL=-3.013+1.32 1ogeTON 0.763 103.27

23 SO0>TN/TP>22 6-1250 logeCHL=-1.902+1.11 logeTP 0.840 110.05
logeCHL=-2,007+1.14 1logqeTON 0.847 115.96

test de F, P<0.001
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TEMP eleva la varianza explicada por TON y TF en un & vy 4%
respectivamente. Como era de esperar, en los tres casos, TN/TF no
contribuye significativamente a explicar la varianza residual &n
las regrecsiones entre CHL y los niveles de nutrientes.

Que ZMEAN vy TEMF expliquen un porcentaje mayor de la
varianza de CHL que TF o TON para el subconjunto con TN/TF>100,
parece ser una caracterf{stica de la base de datos. El subconjunto
incluye un grupo de ambientes con relativamente bajos niveles do
nutrientes, altos valores de TN/TF, relatlvamente profundos v
ubicados en clima templado. En el ana1151s de subconjuntos
complementarios segiin ZMEAN, para los lagos mas profundos, TENP
es la variable que explica un mayor porcentaje de la variacion an
CHL; lo mismo ocurre para los subconjuntos con TF < 9 (Tabla 94,
Apéndice). En el andlisis sean TEMF, para los lagos y embalsecs
con TEMP < 9, es ZIMEAN la que enpllca el mayor porcentaje de la
variacidn en CHL. Si bien estos resultados coinciden con los
obtenidos por Sakamoto (1966) para lagos japoneses limitados por
F, por Rawson (1955) para grandes lagos templ ados de
Norteamerica, y con el paralelo aumento de nutrientes vy
temperatura en los lagos templados, profundos y
oligo- mesotrofxcos, la dispersidn de los datos para hajos valore:
de CHL y 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 TEMF y ZMEAN (F1guras 29 vy
30, Tabla 19) para distintos rangos de variacion de los niveles
de nutrientes hacen presuponer que otros efectos podrian estar
rel acionados con tales variaciones. ae volvera sobre el
particular en el analisis de reQr951on parcial vy multlple de la
base total de datos.

- Anélisis-regional y por tipo de ambiente acuatico.

De manera arbitraria y "a priori" la base de datos se .
considerd dividida en tres macroregiones geografxcas. La region
patagonica, incluyendo Tierra del Fuego, la r9g16n pampésica,
incluyendo las pr0v1nc1as de Buenos Aires, La Fampa yv la zona sur
de Santa Fd y Cdrdoba, y por dltimo la reglon centro-oeste vy
noroeste, incluyendo la region cuyana y desde el centro y norte
de Cordoba hacia el noreste hasta Jujuy. Un andlisis preliminar
de la informacion permltlo considerar tres subregiones en la
region patagénica, a saber: andina, precordillera y planicie
(Quiros et al., 19846). De la misma manera dos subregiones, con
base en las cuencas de drenaje que incluyen, pneden consideorarsae
en el centro-oeste y noroeste. Una primera subreulon
précticamente abarca la regidn cuyana y la segunda el resto del
noroecte.



La base total de datos incluye 54 ambientes en Fatagonia, 28
en la reglon pampés1ca y 29 en el oeste y noroeste. LUIn umb1ente
de alta montana en el centro-oeste (laguna El Diamante) fHL
considerado junto con lps ambientes patagonxcos en funcaon ao
caracter{sticas limnologicas generales (Tabla 1). Un analisis
preliminar por regiones muestra, que con eAcepc1on de la rpulon
patagénica (PAT~-1), TON explica un mayor porcentaje de la
varianza de CHL que TF. Aun en la regidn pdtagénira, la varianra
explicada por TON o TF no dlf1ere apreciablemente (Tabla 21). Sin
embargo, en las regiones pampas1ca (FAM), centro-oeste vy noroeste
(NOR-1) es donde se ubica la mayor proporcién de ambientes con
TN/TFR < Z7.

Cuando se eliminan de la base de datos los ambientes con
altos niveles de turbidez inorganica (CHL~/CHL > &), desarrollo
importante de la macrofit{a arraigada (ZMEAN < SDL) y sospechocns
de estar limitados por N durante el verano (TN/TF < 22), la
variable TF es mds importante que TON en explicar la variacion de
CHL (Tabla 21, CLORO22TRI). Las pendientes de las rectas 103 10
de las regresiones CHL-TF difieren apreciablemente entrL 51, &l

igual que las ordenadas al origen. En FAM la inclusion de TN/TP
eleva la varianza e:plicada en CHL del 49 al 73%. La posterior
inclusion de ZMEAM la eleva un 3% mas, pero su efecto es directuao,
ello podr{a estar relacionado con un efecto de mayor turbide:z
inorganica o color relacionado con el mayor desarrollo de la
macrofit{a acudtica en los ambientes menos profundos. TEMF no
tiene un efecto posterior apreciable sobre la varianza residual.
En NOR-1 ni TN/TF ni TEMF explican un porcentaje significativo de
la variacion residual en CHL-TP. Sin embargo., IMEAN eleva la
varianz a explicada de CHL desde el 81 al 86&%. En FAT+1 la
inclusidn sucesiva de IMEAN y TEMF elevan la v1r1ac1on explicada
desde el 75 al 81 y 84%, no teniendo TN/TF ningdn efecto
posterior sobre la misma. En este subconjunto las diferencias da
TEMF y ZMEAN entre los lagos andinos y los de planicie =on
apreciables (Tabla 1).

Cuando los ambientes con TN/TF < 27 y COLOR>100 son
eliminados (Tabla 21, CLOROZI7TRI), TP sigue explicando un
porcentaje mayor que TON de l1la var1ac1on en CHL. Sin embargo, !'a
varianza ex pllCddd por TF d1sm1nu/0 en los tres subconjunto:z on
respecto al andlisis de CLORO22TRI. En este caso, las pendientas
de las rectas log-log de las regresiones CHL-TF no difieren
apreciablemente entre s{. Sin embargo las ordenadas al origen
aumentan en el sentido sur-norte, es decir desde FNT+1 a NOR--1
(Tabla Z21), sentido en el cual aumenta por ejemplo la temperatura
media anual del aire (TEMFP). En FPAM, TN/TF no esta relacionad.
con la variacidn residual de CHL-TF, pero la inclusion sucesi .o
de TEMF y IMEAN elevan la varianza explicada en un 7%. Sin
embargo, TEMF y ZMEAN estan 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 ZMEAN ya fueron discutidas en el andlicis de
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Tabla 21. Ecuaciones de regresién de CHL versus TP y TON por region
geogréfica. PAT+1, reqidn patagénica (sin lago Agrio y con laguna El
Diamante); PAM, regidn pampdsica; NOR-1, regidn centro-oceste y noroeste
(sin laguna E1 Diamante).

N subconjunto ecuacion r~2 RMSE Fe

-CLORO110 (sin Aqgrio)-

54 PAT+1 logeCHL= -1.645 +0.78 logeTP 0.617 1.001 83.93
logeCHL= -3.948 +1.32 logeTON 0.592 1.034 75.36
28 PAM logeCHL= 1.074 +0.43 logeTP 0.152 1.335 4,465k
logeCHL= -5.993 +1.77 logeTON 0.567 0.954 33.97
28 NOR-1 logeCHL= -0.190 +0.68 logeTP 0.328 1.096 12.66
logeCHL= -3.283 +1.48 logeTON 0.4687 0.748 S57.02
-CLORO22TRI-
43 PAT+1 logeCHL= -2.213 +1.14 logeTP 0.753 0.784 124,79
logeCHL= -4.786 +1.62 logeTON 0.609 0.986 &3.88
19 PAM logeCHL= -1.309 +1.01 logeTP 0.694 0.623 38.59
logeCHL= -4.128 +1.48 laogeTON 0.651 0. 4666 31.73
23 NOR-1 logeCHL= —1.637 +1.23 logeTP 0.812 0.557 90.77
logeCliL= -2.980 +1.43 logeTON 0.786 0.595 77.06
~CLORO37COL-
38 PAT+1 logeCHL= -2.357 +1.22 lageTP 0.760 0.766 112,588
logeCliL= -5.472 +1.81 logeTON 0.4L99 0.857 .58
8 PAM logeCHL= -2.010 +1.24 logeTP 0.862 0.406 37.54
logeCHL= -3.159 +1.30 109eTON 0.766 0.530 19.653%%
20 NOR-1 logeCHL= —-1.802 +1.29 logeTP 0.721 0.9946 4646.62

logeClHl.= -2.850 +1.38 lo9eTON 0.709 0. 4609 43.84

@ todas significativa:: can P<0,001, excepto: ¥, P<0.05; %, PJ0.00S5.



CLORO22TRI. EN NOR-1 los resultados son similares que paras @l
subconjunto con TN/TF:22, ZMEAN aumenta la varianza explicadea
desde el 72 al 79%. También son similares los resultados
obteriidos para FAT+1; la inclusidn de ZMEAN y TEMF eleva la
variacidn euxplicada en un 8%.

Los resultados obtenidos en el anélisis por regiones tien
1mp11canc1ds de importancia para el manejo de ambiente
acuatlcos, en relacidn con los problemas por enr1que;1m1entu [
nutrientes (eutroficacidn). La alta proporc1on de ambientes cun
relaciones TN/TF < 22 en las regiones pampdsica y centro-oeste y
noroeste harian no aplicables los modelos globales des(r1ptu: =T
la literatura para ambientes limitados por F (Tabla 1A, Apcndlce,
y Tabla 21). Normalmente los modelos CHL-TF son utilizados en
conJuncxdn con los modelos por carga de nutrientes (Vollenweide:-
1968, 1973) para predecir la reduccidn de la carga de nutr1entu
(TF) a un dado ambiente acudtico y lograr as{ una reducc1on
deseada en la biomasa fitoplanctonica (CHL). Del andlisis
regional de Argentina surge, que aun para ambientes limitados o
P (Tabla 21, CLOROZ7TRI) los modelos obtenidos para cada reg1ou
predicen, para un dado valor de TF, niveles distintos de CHL, en
general crecientes en direccion nnrte sur (Tabla 21). Por ,
ejemplo, en un dmblente limitado por F, y para una concentracion
de TP=30 mg. m-- Z, las concentraciones de CHL predichas, si el
amblpnte esta ub1cad0 en Fatagonia, pampasia uw cezte-rioroecte
serfan de 6.0, 9.1 y 13.% respectivamente. Una reduccidn dc TF on
S my.m—3 produciri una disminucidn de 1.2, 1.8 yv 2.8 mgy.m=7 en
CHL., para un ambiente en Patagonia, pampasia y oeste-noroeste
respectivamente. Este cdlculo es realizado sblo con fines
comparativos ya que TP=3Z0 m3.m-3 es un valor en general alto para
lagos andino- patagonlcos, y sumamente bajo para una laguna de la
pampasia. Las diferentes relaciones de la varianza residual con
IMEAN y TEMF (morfometria y clima), o con las variables
subyacentes a estas, harian aun menos aplicables los modelos
globales, a menos que sea la dnica herramienta disponible para
realizar las necesarias predicciones. Las distintas respuestas a
la reduccion de TF de lagos con diferente estado trofico ya fue
mencionada anteriormente (Ahlgren 1980).

Cuando se analizaron los conjuntos complementarios de lagos
y de embalses por un ladon, 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 CHL-TF y CHL-TON de ambos grupos.
Estas diferencias =solo desaparecen cuando se logra un nivel doa
homogeneidad tal que lve ambientes con CHL™/CHL = ¢, ZMEAN A
y TN/TF >+ 25 o 37 han sido eliminados (Tabla 22). Fara los
ambientes limitados por F durante el verano, no se hallaron
diferencias significativas en las regresiones CHL-TF para lagos o
vmbalaca, o para lagos estratificados y no estratificados. Fsio
dltimo coincide con 1o hallado por Schindler (1973) para grupos
de lagos y embalses, o para lagos estratificados vy no



estratificados. La no diferencia entre lagos y embalses estari.
relacionada con el nivel de homogeneidad al cual se realiza @l
anéligis, sin embalses con turbide:z inorgénica, limitados por F
con tiempos de permanencia del agua no excesivamnents bajos
(Soballe v Eimmel 1987). Sin embargo, las diferencias surgen
cuando se analiza l1la reure51on CHL-TON, asf{ como la dependenci
de la varianza residual de EHL-TF con respecto a ZMEAN y TEMF.

De las regresiones CHL-TON para lagos y para embalses por
separado (Tabla 22) surge gque, para una dada concentracidn de Il
orgdnico, la biomasa fitoplanctdnica es aproximadamente tres
veces mayor en embalses que en lagos. Invcrqamﬁnte para una dacla
biomasa fitoplanctdnica la concentracion de n1troupn0 Drgan1fu 1]
lagos es aproximadamente el doble que en embalses (Tabla 22).

Fara ambientes estratificados y no estratificwdov las regresiones
CHL-TON ,5€ cruzan para TON = 52 pM; la mayorla de los lago
011g0tr0f1cos andinos se encuentran por debajo de ecte 11m1tP F
los ambientes estrat1f1cados, para una dada concentracion de TOH
por encima de S2 M, la biomasa fitoplanctdnica es mayor que &n
ambientes no estratificados (Tabla 22).

La varianza residual de la regresion CHL-TF, tanto en lagos
como en ambientes estratificados, esta relacionada con TEMF v
ZMEAN (Tabla 23). Fara ambientes estratificados la inclusion de
TEMF aumenta la varianza explicada en un 12% y la posterior
inclusion de ZIMEAN la eleva en un 2% mas. En este subconjunto
TEMF explica un mayor porcentaje que TF de la variacion en CHL
(r~2=0.84 para TEMP, comparado con r"2=0,78 para TF). En
ambientes no estratificados la inclusidn de TEMF aumenta la
varianza explicada en un X% (Tabla 23).

Fara lagos, la inclusion de ZMEAN y TEMF aumenta la varianza
explicada en un 4% En cambio el efecto de estas variables para
explicar la variacion residual en embalses parece ser poco

significativo. La varianza residual explicada por TEMP para
ambientes estratificados indicar{a que el efecto de la
temperatura, o de otras variables relacionadas con la misma y aun
no consideradas, estar{a mds relacionado con la presencia de
estratificacidn térmica, y ademés, en que zona climitica la inisma
se desarrolla.



Tabla 22.

Ecuaciones de regresién relacionando CHL (mg.m-3) con TP (mg.m-3),

TON (mg.m-3) y SDL (m) para lagos y embalses y para subconjuntos de ambientes
estratificados y no estratificados durante los muestreos.

i

N subconjuntas - ecuacion ro2 RMSE F
—MAS3STRI-
S0 laqos logeCHL= -2.424 +1.29 loqeTP 0.871 0.794 324.87
logeCHL= -5.139 +1.68 logeTON 0.839 0.832 292.18
logeCHL= 2.7466 —-1.45 logeSDL 0.928 0.595 616.10
21 embal ses logeCHL= -2.084 +1.34 logeTP 0.891 0.433 155.28
logeCHL= ~-3.831 +1.464 logeTON 0,771 0.4628 64.14
logeCHL= 2.935 -1.47 logeSDL 0.777 0. 620 66.07
~-MAS37COL -
34 estratificados logeCHL= -2.410 +1.346 logeTP 0.777 0.760 111.75
lcgeCHL= -5.809 +1.99 logeTON O0.478 0.9215 b7.28
lacgeCHL= 2.9654-1.57 logeSDL 0.885 0.5446 247.04
32 no estratificados 1logeCHL= —-2.543 +1.39 logeTP 0.804 0.721 123.18
logeCHL= -3.522 +1.41 logeTON 0.713 0.874 74.30
logeCHL= 2.834 -1.33 logeSDL 0.840 0.45 157.57

test de F, F<0.001



Tabla 23.
TEMP (0o0l)

’
Ecuaciones de regresion
y TP (mg.m—-3)

para

relacionando CHL (mg.m—3)

lagos Yy embalses vy para

con ZMEAN (m),
subconjuntos de
ambientes estratificados y no estratificados durante el muestreo.

. ’ ’
coeficientes de regresion

N subconjunte @ =  ——————mm——————e—o - - R~2 F
a ZMEAN TEMP TP
-MAS3STRI-

S0 lagos -0.779 -0.352 0.090 0.736 0.908 151.56
21 embalses ~-2.0835 - - 1.341 0.891 155.28
-MAS37COL—-

34 estratificados -0.257 -0.448 0.148 0.370 0.923 119.13
32 no estratificados -2.895 - 0.057 1.286 0.831 71.10

test de F, P<0.001
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CAPITULO 4

Rel aciones entre Hiomasa Fitoplancténica y Factores
Relacionados con la Estructura Ridtica y el Funcionamiento
del Ecosistema Acudtico

4.1, Introduccidn.

Ciertos factores relacionados con la abundancia y estructura
de otras comunidades bioticas han sido mencionados como afectando
las regresiones CHL-TF en comparaciones entre lagjos, Yy también en
el funcionamiento de un dado ecosistema acudtico. En el Capitulo
2 se plantearon algunos ejemplos tomados de la literatura, asi
como upa interpretacién de los mismos en el espacio de los
estados del suprasxstema compuesto por los estados 1nd1v1duales
de cada ecosistema acuidtico. Estos factores pertenecer1an a un
nivel inferior en la jerarquia biosférica (Ryder 1982) y pueden
considerarse en un cierto sentido como variables internas al
ecosistema acudtico (ver Capitulo 2).

Los trabajos de Hrbacek (Hrbacek 1958, 1962; Hrbacek et al.
1961) sobre efectos de la predacidn de peces sobre la estructura
de tamano del zooplancton, ya mencionaban las implicancias que la
dxsmlnucxdn del tamafo medio de este tiene sobre la biomasa
fltoplanctonlca y la transparencia del agua (Hrbacek et al. 1978,
Northcote 1988). Shapiro (1980) defendid la tesis de que, si bien
los niveles de nutrientes generalmente limitan las respuestas
bidticas de los lagos, el tipo de respuesta y la magnxtud de la
misma es func1on de la estructura de sus comunidades bidticas.
Yendo un poco mas alla, propuso que tanto la biomasa del
zooplancton, camo su estructura, pueden tener importancia en
explicar la varianza residual en relaciones CHL-TF (Shapiro
1980). La evidencia que apoya la hipdtesis de las interacciones
entre el zooplancton, fitoplancton y la transparencia del agua
proviene de estudios de distinto cardcter, como por ejemplo, de
man1pu1aC1ones e>per1menta1es involucrando la reducc1on,
eliminacion o 1ntroducc10n de peces zooplanctafagos en pequenos
ambientes acuat1c05, cerramientos en lagos o en limnotangques
(recopilado en Northcote 1988). Oué cuando los grandes cladoceros
(largo del cuerpo generalmente > 1mm) son abundantes en un lag
la cantidad de CHL para una dada concentracion de TP es menor , es
sostenido por la evidencia proveniente de la observacion
continuada de un lago durante varios afios, par observaciones
posteriores a la eliminacidn de peces y por experimentaciones que
abarcan pequefnos lagos como un todo (recopilado en Face 1984). La
importancia estacional de la accidn de los zooplanctontes mayores
en disminuir la abundancia del fitoplancton en lagos, y su
correlato experimental en cerramientos, ha sido repetidamente
probado (recopilacidn en Northcote 1988). El efecto de los
grandes cladoceros sobre las algas serfa directamente causal. Un
aumento de tamano del zooplancton conduce a una mayor eficiencia



fitradora por unidad de biomasa (Burns 19469) y asi a una
disminucion de la biomasa fitoplancténica. Los resultados de Face
(1984) apoyan aun mas la hipdtesis de que no es la biomasa del
zooplancton como un todo, sino su estructura de tamafo, 1a 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-TF (Face
1984). '

En ambientes acuaticos con regulares o altas abundancias de
peces zooplanctofagos, la abundancia y la estructura de tamano
del 700p1ancton puede verse de1f1cadd (ver Northcote 1988 para
una rev1s1on) Dos mecanismos h1p0tet1cos se han propuesto para
explicar el mayor desarrollo del fitoplancton en tal tipo de
ambientes acuédticos (Northcote 1988). Segdﬁ el primero de ellos
la predacidﬁ de los peces sobre el zooplancton puede reducir la
presidn del pastoreo de este Wltimo sobre el fitoplancton vy
favorecer as{ el desarrollo de su biomasa. El segundo mecanismo
relaciona la actividad de los peces zooplanctdfagos con un
aumento del reciclado de nutrientes (disminucion del tiempo medio
de recambio), y a este dltimo con un aumento de la biomasa
fitoplanctdnica. Con el fin de testear estas dos hipdtesis
Threlkeld (1987) (citado en Northcote 1988) desarrolld un disefio
experimental cuyas conclusiones parecen contradecir en parte el
primer mecanismo, hoy el mas comudnmente aceptado. Algunos de sus
resultados indican que: la simulacidn de la alimentacidn de los
peces por remocion del zooplancton con una red, no aumenta la
abundancia del fitoplancton;y los peces que no mueren no
contribuyen al aumento del fitoplancton, y que la adicion

experimental de peces muertos (aun sin remover el zooplancton)
aumenta la biomasa {1top1ancton1ca. Estos rg;ultados llevan a
Northcote (1988) a solicitar mayor precaucion en la
1nterpretac10n de los resultados de estudios enperlmentales, para
mostrar el aumento del fitoplancton por aumento de la pr251on de
pastoreo del zooplancton. Sin embargo, ambos mecanismos no son
excluyentes y podrfan actuar simultaneamente en el ecosistema
acuatico. Es mi intencich aquf mostrar que ambos procesos generan
pautas de sistema que explican parte de 1la variacidn residual en
regresiones CHL-TP en comparaciones entre lagos, y tal como fuera
adelantado en Quirds (1988a).

Creo conveniente introducir aqu1 una aclarac15n deblda a
D'Elfa et al. (1986) sobre la relacidn entre variables dinamicas,
por ejemplo, tiempos de recambio de nutrientes, y los "standings"
de ciertos elementos limitantes o de ciertas comunidades
bidticas, por ejemplo la biomasa fitoplancténica. Aunque el
reciclado de nutrientes debido al pastoreo del fitoplancton por
el zooplancton — y la predacidn de este por los peces - es una
caracter{stica esencial de los ecosistemas acuatlcos, tal
reciclado "in situ" no puede aumentar los "standings" de materia
orgdnica, que en dltima instancia, estan controlados por las
concentraciones de nutrientes. Ello conduce generalmente a
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interpretar incorrectamente, que aunque el rec1c1ado de
nutr1entes puede aumentar la produccion f1top1ancton1ca, la
maAxima biomasa alcanzable esta limitada por las caracteristicas
del crecimiento algal y sus requerimientos de nutrientes, y no
por la tasa de reciclado de los mismos (D’Elfa et al. 1986). Este
dltimo factor, los requerimientos de nutrientes, es en mi
opinién. de mayor importancia en ambientes naturales, como lo
muestra la validez planetarla de las relaciones CHL-TF en '
ambientes limitados por F. Mas aun, todos los efectos, en el
aumento de la biomasa fitoplanctonica en ambientes naturales,
adjudicados a disminuciéq en losltiempos de recambio de los
nutrientes limitantes, solo podrian estar relacionados con una
mayor dispon1b111dad bioldgica de los nutrientes, producto de la
excrecion metabollca de las distintas comunidades bidticas
(Quirds informacidn no publicada).

Los sedimentos de un ambiente acuético, pueden ser una
fuente importante de TP hacia la columna de agjua. 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 F es
liberado desde los sedimentos hacia la columna de agua (Wetzel
1975, Nurnberg et al. 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 Dxfgeno
disuelto disminuyen en el hipolimnio de los lagos estratificados
desde el comienzo del perfodo de estratificacidn anual aumentando
su intensidad durante el verano (Hutchinson 1957). Entre los
faetores citados coamo relac1onados con la tasa de consumo de
oxigeno por unidad de drea en el hipolimnio, se encuentran los
indicadores generales de productividad (CHL, TP), la temperatura
del agua y la morfometria del lago (recopxlado en Trimbee y
Prepas 1988). El analisis de informacion a escala espac1a1 amplia
(nivel planetario) ha mostrado que ehlste una relacioh
significativa entre la tasa de liberacidn de TP desde el
sedimento y el contenido de TF en el mismo (Nurnbera 1988).
Tambien ha sido mostrado que existe una relac1on entre la tasa de
liberacidn de TF desde el sedimento y la concentracidn de TF en
el lago (NlUrnberg et al. 1986). La alta disponibilidad b1010g1ca
del fdsforo liberado a partir del sedimento ha sido mencionada
reiteradamente; los resultados de Nirnberg et al. (1986) permiten
confirmar este hecho.

Como ya fuera mencionado, los lagos y embal ses muestreados
en Argentina, presgntan una amplia gama de caracteristicas
climiticas, morfometricas, hidrologicas y edaficas, as{ como una
alta variacién de las biomasas de sus comunidades bidticas
(Quirds 1988a, Quirds et al. 1988, Quirds 19892, Menu Marque vy
Marinone 1nformac1on no publ:cada). Como ya&a 4uera adel antado
(Buirds vy Eaigin 1986, Quirds y Cuch 1985, Quirds 1989), las
variables abioticas (enternas) son las que explican un mayor



porcentaje de la variabilidad en dichas comunidades. Fero ademas,
los lagos y embalses muestreados, presentan una gran var1ab1]1ddd
en la abundancia de peces zooplanctofagos vy mxcrobento#agos de la
familia Atherinidae (Odontesthes bonariensis y Fatagonina
hatcherii) (Quirds et al. 1988, Quirds 198%9), del ggmaﬁo del
macrozooplancton (Menu Marque vy Marinone informacion no
publicada) y de los niveles de oxigeno dlsuelto en la 1nter{ase
agua-sedimento (Quiros y Cuch informacion no publicada, Guxro%
1989). Es mi intencidn aquf mostrar, que parte de la variacidn
residual en las relaciones CHL-TP puede ser explicada por:

a) la proporcién de aterinidos en la biomasa total de peces
(ZATE=CFUE/CFUEA) .

b) el tamano medio del macrozooplancton (MASI).

c) la concentracion de oxigeno disuelto en la interfase
agua-sedimento (DOb).

La 1nteracc1on de las dos primeras h1pote51s (a) y (b)) ya
fue adelantada en Ouirds (1988a) para explicar el desv{o positivo
con respecto a la regr9516n CHL-TF, de dos lagos y un embalse, en
mas de tres veces el valor predicho.

La metodologfa de andlisis es la en general planteada para
la presente tesis. Se realizd un analisis de correlacidn parcial
de la base de datos total, se analizaron los residuos de las
regresiones CHL-TP para varios niveles de homouen91dad de la base
de datos y se realizd un andlisis de regre51on mu1t1p1e tratando
de desarrollar el modelo que explique el mayor porcentaje de la
varianza en CHL. Fosteriormente se estudiaron las relaciones
CHL-TP para conjuntos complementarios segun la variacion de DObL,
%ATE, CFUEA y MASI.

/
4.2. Andlisis de correlacion parcial de la base de datos (N=108).

El andlisis fue realizado con especial interes en las
variables CHL y CHL/TF. Todas las variables, con excepcidh de
TEMF, DOb, “ATE, MASI y CHL™/CHL fueron transformadas
logarftmicamente con el objeto de estabilizar y normalizar la
varianza. Varias combinaciones distintas de variables fueron
controladas, pasoc a paso, a partir de la matriz de correlacion
total. Aquf solo se presentan aquellos resultados en los cuales,
de manera mas directa, se muestra el efecto de las variables DOb,
MASI y 7ATE sobre CHL y CHL/TF.



En la Tabla 24 se presentan los coeficientes de correlacion
total, y los coeficientes de correlacion parcial de CHL, para
N=108, controlando sucesivamente variables que han sido
mencionadas como relacionadas con la varianza residual de las
regresiones CHL-TP. Cuando se controlan las variables
relacionadas con los niveles de nutrientes (TP y TON) y los
niveles de turbide:z inorgénica (CHL"~/CHL) se observan los
siguientes efectos:

- la variable MASI que no estaba significativamente
relacionada con CHL en la matriz total, pasa a estar
relacionada negativamente con P<0.001.

- se mantiene con significacion la relacion positiva con
“ATE y negativa con DOb.

- la relacion negativa con ZMEAN deja de ser significativa.

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

- la relaciéh negativa y significativa con DOb desaparece.

/
- se mantiene la relacion positiva,con ZATE y MASI que
aunque disminuyen su significacion, siguen siendo
altamente significativas.

Esto nos indicar{ia que gran parte del efecto negativo de las
altas concentraciones de oxfgeno 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-TF con TEMF, como se vid en el Capitulo Z. For
supuesto que esto ya era evidente en la matriz de correlacidn
total en la cual TEMFP y DOb se encuentran relacionados
negativamente (r=-0.63, P{0,001) vy mas aun en el andlisis de
ordenacidn en el cual ambas variables practicamente definen uno
de los ejes de ordenacidn junto con LAT (Tablas S y &). El hecho
de que con TEMF controlada aun se mantengan las relaciones
significativas con %ATE y MASI, indicaria que si bien estas
variables estan relacionadas con TEMF (disminuye la significacidn
cuando esta Gltima es controlada) tienen un efecto extra sobre
CHL gque no esta tomado en cuenta en las regresiones entre bhiomasa
fitoplanctdnica versus concentraciones de nutrientes y
temperatura, desarrolladas en el Capftulo anterior.



Tabla 24. Matriz de correlacion parcial entre CHL Y, variables indicadas como
relacionadas con la varianza residual de la regresion CHL-TP, para N=108 (ver
explicacidn en el texto).

-

variables controladas acumulativamente

TP ZMEAN TEMP TN/TP MAZOCB
variable TON PPN MIZOOB CPUEA o MASI
CHL~/CHL A/A,C/C

TN/TP —-0.48 (-0.07) (-0.08) (-0.14) - -
TEMP 0.48 0.44 0.44

ZMEAN ~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 0.208838 0.33 0.33 (0.05) 0.27%%
MASI (-0.10) -0.38 -0.40 —-0.26%% -0.37 -0.39 -0.33

todos significativos con P<0.001; excepto: %%: P<0.01, ¥: P<0.05, (): P>0.05
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La relac10n positiva con la frecuencia de peces
*ooplanctofagos y con el tamano medio del macrozooplancton se
mantiene cuando se controlan otras variables relacionadas con el
tipo de aguas y el régimen de precipitaciones (Tabla 24, columna
9). Poster1ormente, como una forma de verificar si es la biliomasa
hooplancton1ca o la estructura de tamafo del mismo la que esta
relacionada con la varianza residual de CHL-TF (a todo lo demds
constante), se controlaron las biomasas del macro vy ]
microzooplancton (columna &6). La relacicn negativa con MASI se
mantiene significativa.

Como una forma de discernir si el efecto de la frecuencia de
peces zooplanctéfagos (aterf{nidos) es sdlo por ser causa de la
disminucidn del tamafo medio del zooplancton o un efecto ligado a
la fertilizacidn por mayor nivel de predacidn, se controla MASI
(columna 8); la relacidn positiva con CHL se mantiene.
Inversamente cuando se controla CPUEA (columna 7) o ZATE se
mant1ene la relacidn negativa con MASI. Estos resultados
1nd1car1an que el efecto de los peces 7oop1anctofagos no pasa
sdlo a través de su efecto sobre el tamahno 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 la
relacidn CHL/TF (Tabla 25). En este andlisis se incluye la
variable CFUEA como una manera de mostrar que el efecto de los
peces zooplanctéfagos esté posiblemente ligado tanto a su
abundancia total como a su abundancia relativa. En principio,
esta variable no fue utilizada, o preferida, en el andlisis "paso
a paso" puesto que por ser una variable de "standing", ademas
altamente correlac1onada con la captura total de peces (Quirds
1989, podr1a contener una relacidn espurea con CHL, basada en su
determinacion comdn por factores abidticos.

Los resultados obtenidos indican, que en comparaciones entre
lagos, los tres factores internos hipotetizados como relevantes
para explicar la varianza residual de la regresion CHL-TF se
presentan como pautas de sistema independientes, o por lo menos
en parte, entre s{. Con base en la observacion de D’Elfa et al.
(1986) antes mencionada, en los procesos que ocurren en un dado
lago pos1b1emente esten involucrados dos mecanismos en la
interaccicn peces—-zooplancton—-fitoplancton. Uno directo, la mayor
intensidad de pastoreo de los mayores tamanos del *ooplan;ton ,
sobre el fitoplancton en interaccidn con la pr951on de predacion
de los peces sobre el zooplancton de mayor tamafo. L1 otro
mecan15mo estar{a relacionado con la mayor disponibilidad
b1010g1ca del F. producto de la actividad metabdlica de los peces
-ooplanctofagos y &aun del mismo zooplancton.



Tabla 25. Matriz de correlacion parcial entre CHL/TFP y variables
indicadas como relacionadas con 1la varianza residual de la
regresidn CHL-TP, para N=108 (ver explicacion en el texto).

variables controladas acumulativamente
CHL~/CHL

PPN
variable - A/A TN/TP TON TEMP ZMEAN

csc
TEMP 0.23% 0.35 0.48 0.39 - -
IMEAN (-0.07) —-0.31xx% -0.39 (-0.10) (~0.10) -
TN/TP 0.46 0.19% - - - -
DOb -0.35 =0.28x1% ~0.35 -0.27%xx (-0.02) (-0.04)
ZATE 0.30xx 0.38 0.42 0.41 0.31%x 0.33
CPUEA 0.32 0.44 0.48 0.42 0.35 0.35
MASI -0.32 -0.31%x -0.32 -0.46 -0.35 -0,.35
todos significativos con P<0.001; excepto: Xx, P<0.01; %, P<0.05;

(): P>0.05.



=163~

4,3, Anélisis de subconjuntos complementarios segun DOb, Y“ZATE,
CFUEA y MASI.

Con el fin de determinar y visualizar el efecto de cada una
de las variables DOb, MASI, CFUEA y “ZATE sobre la relacidn CHL-TP
se consideraron conjuntos complementarios segun dichas variables.
Los resultados (Tabla 246) son coincidentes con los obtenidos en
el andlisis de correlacidn parcial. Las regresiones CH-TF se
ordenan en general segun lo esperado (Tabla 26, Figuras 31 a 33).
Fara una dada concentracion de TF, mayores son las
concentraciones de CHL predichas para un menor nivel de oxigeno
disuelto en la interfase agua-sedimento (Fig. 1), o menor tamaiho
medio del macrozooplancton (Fig. 32), mayor abundancia absoluta o
relativa de peces zooplanctéfagos (Fig. 23, ver tambien Tabla
10A).

En el analisis de las relaciones CHL-TF para distintos
rangos de variacidn de DOb, “ZATE y MASI, la regresién CHI_-TF
obtenida no serfa la mas adecuada para reali-ar predicciones.
Cuando se compara el modelo de regresion mas general, una sola
linea de reur951on, contra el modelo de regresiones paralelas,
este ultlmo, en los tres casos (DOb, “ATE y MASI), es
estad{sticamente mds adecuado. Los resultados de ANCDVA son F =
7.13, 92.89 y 46.40 para el andlisis segun DOb, %ZATE y MASI
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 DOb < T mg.L-1
(1, Fig. 321y, MASI > 3.6 uy peso seco / individuo (3%, Fig. 32), vy
ZATE=0 (1, Fig. 33), san significativamente diferentes con las
otras dos restantes dentro de cada subgrupo. Esto podria estar
indicando, en prqpedio, la existencia de un efecto de 1fmite, o
sea, 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
liberacidn de F desde el sedimento. No se libera una mayor
cantidad de FF a medida que disminuye DOb, sino que la liberaciodn
de F aumenta abruptamente cuando DOb se aproxima a cero. Con
respecto al tamano del macrozooplancton, ya fue repetidamente
senalado en la literatura que el efecto manlf)esto de reduccion
de CHL, a TF=constante, por los grandes cladoceros o por el
macrozooplancton por encima de un dado tamano (de talla 1mm
aproximadamente) (Face 1984; Shapiro y Wright 1984, entre otros).
La accion de "tamiz" o de corte sobre el tamano del
macrozooplancton por los peces zooplanctofagos es sumamente
evidente en el conjunto de lagos y embalses de Argentina. Fara un
subcon junto reducido de lagos y embalses que no presentd
aterinidos en las capturas, el tamano medio del macrozooplancton
es mayor a 4.4 - 4.6 ug peso seco / individuo. Fara los
restantes, incluyendo el resto de los ambientes en los cuales no



Tabla 26. Ecuacidn de regresiéﬁ CHL versus TP y TON en subconjuntos
complementarios segun niveles de oxigeno disuelto en 1la interfase
agua-sedimento (DOb, mg.L-1), tamano medio del macrozooplancton
(MASIZE, ug.ind-1), captura de aterinidos (CFPUEA, kg/bateria.noche) vy
proporcidn de aterinidos en la captura (%ZATE).

N l1imites ecuacion ro2 F
—-DOb-
16 DOb<3 logeCHL= -0.351 +0.89 logeTP 0.796 54.51
logeCHL= -1.577 +1.12 logeTON 0.788 52.05
) & 7>D0Ob >3 logeCHL= -2.092 +1.19 logeTP 0.88646 101.09

logeCHL= -3.411 +1.392 logeTON 0.937 194_61

52 DOb>7 logeCHL= -2,232 +1.20 logeTP 0.871 338.33
logeCHL= —-4.381 +1.51 1ogeTON 0.775 171.99

-MASIZE-
22 MASIZE<2.0 logeCHL= -2,035 +1.29 logeTP 0.870 134.32
logeCHL= -3.943 +1.53 logeTON 0.785 72.94
44 3.6>MASIZE>2.0 logeCHL= —-2.001 +1.22 logeTP 0.9200 378.25
logeCHL= -4.328 +1.61 logeTON 0.781 149.57
17 MASIZE>3.6 logeCHL= -2.612 +1.21 logeTP 0.878 108.08
logeCHL= -4.734 +1.56 logeTON 0.833 74.93

—CPUEA-
29 CPUEA=0 logeCHL= -2.230 +1.07 logeTP 0.831 132.41
logeCHL= -4.4646 +1.48 logeTON 0.705 &64.36
27 10>CPUEA>O logeCHL= -2.029 +1.29 logeTP 0.853 145.35
logeCHL= -3.371 +1.46 logeTON 0.736 69.351
27 CPUEA>10 logeCHL= -1.417 +1.07 logeTP 0.842 132.90

logeCHL= -3.085 +1.34 1ogeTON 0.826 118.73Z



Tabla

29

15

39

26. cont.
l1imites ecuacion
-Z%ZATE-
ZATE=0 logeCHL= -2.230 +1.07 logeTP
logeCHL= —-4.,646 +1.48 logeTON
0.20>%ZATE>O logeCHL= -1.4538 +1.13 logeTP
logeCHL= -3.433 +1.43 logeTON
ZATE>O0. 20 logeCHL= -1.4618 +1.14 logeTP
logeCHL= -2.875 +1.31 logeTON

0.831
0.705

0.879
0.787

0.851
0.818

test de F, P<0.001
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Figura 31. Relecidn entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—3) y de fosforo total (TP, mg.m—-3) para CLOZ0O022 (N=83).
Ambas variables transformadas logaritmicamente. chl21, 3>D0OB;
chl22, 7>D0b>3; chl23, DOb>7. Ver Tabla 26.
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Figura 32. Relqpién entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—-3) y de fosforo total (TP, mg.m—3) para CLOZ0O022 (N=83).
Ambas variables transformadas logarftmicamente. chll, 2_.0>MASI;
chl2, 3.6>MASI>2.03 chl3, MASI>3.4. Ver Tabla 26.



ANALISIS DE ZATE
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Figura 33. Relacion entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de fdsforo total (TP, mg.m-3) para CLOZ0022 (N=83).
Ambas variables transformadas logarftmicamente. chl31, ZATE=0;
CHL32, 0.20>%ZATE>0; chl33, ZATE>0.20. Ver Tabla 26.
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se capturaron aterfnidos, MASI esta por debajo de ese limite.
Este hecho, unido al patrén de la Figura 33, indicarfan que la
sdla presencia de peces zooplanctédfagos, aunque sea en cantidades
reducidas, basta para disminuir apreciablemente la talla media
del macrozooplancton. Fero esto dltimo es sdlo una conjetura que
necesita de mayor confirmacidn a través de resultados
experimentales.

4.4. Andlisis de regresiéﬁ de la base de datos total vy
homogeinizacidn paulatina de la misma.

En el Capftulo 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 disefos
experimentales adecuadamente planificados (Box 19446, Draper vy
Smith 1981), en el desarrollo de modelos de regresidn. Varios
métodos para seleccionar la "mejor" ecuacidn de regresion han
sido desarrollados (Draper y Smith 1981, Weisberg 1980). Varios
de ellos han sido aquf utilizados. En todo momento, vale la pena
repetirlo, se obvid el uso de metodos estadisticos de tamizado
("screening") de datos. El cardcter unico de cada uno de los
datos y la inherente singularidad de cada uno de los ambientes
acuéticos, as{ 1o justifican. La idea fue el buscar las posibles
razones de la singularidad — por ejemplo apartamiento manifiesto
de la regresidn CHL-TP - y no eliminarla sin mds cuestionamiento.
Esta es la estrategia de andlisis que he utilizado hasta aqui vy
la que se continuard aplicando en lo que sigue.

-

De los resultados de los capitulos 3 y 4 surgen dos
conjuntos de variables como potenciales "explicadores" de la
varianza residual en las regresiones CHL - concentracioh de
nutriente limitante. Uno de ellos, que incluye TEMF, ZMEAN,
TN/TF, CHL~/CHL, A/A, C/C, FFN, entre otras, esta principalmente
conformado- por las caracter{sticas externas al sistema acudtico
de produccién biolégica. En conjuncidnh con TF y TN determinan, en
dltima instancia, el nivel de produccidh de las comunidades
bibéticas y su biomasa ("standing stock"). En otros contextos a
este conjunto de variables se lo prefiere denominar
colectivamente como "variables abidticas", “"variables
ffsico—qufmicas" o "medio ambiente abidtico”. En mi Dpinién, ello
conduce a desconocer su rol distintivo en la jerarquia de
sistemas y su caracter externo al sistema de produccidn
biolﬁgica. 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 macrofitia sumergida o el
efegto sobre el color del agua del decaimiento de la macrofitia
acuatica.
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El otro conjunto de variables relacionado con la variacion
residual de las relaciones CHL - concentracidn de nutriente
limitante esta conformado por CFPUEA, %ATE, MASI, DOb, MAERI, MIRI,
CPUE, entre otras; es decir, varlables que pueden ser
consideradas como internas al sistema de produrc1on b1010g1ra. En
este conjunto ciertas variables tambien juegan un rol
ambivalente; por ejemplo DOb esta muy influenciada por el nivel
de producc1on bloldbxca del lago, y en cierto sentido su ’
d1sm1nuc1on es comunmente un efecto del aumento en el nlvel de
producc1on. Sin embargo, ciertas caracteristicas morfometrxcas.
cl1mat1cas e h:drologlcas contribuyen a modificar su e'preslun
numérica.

Como se vié en el Capftulo 2, TF explica un 624 de la
variacioh en CHL. En un andlisis de regres1on mu1t1p1 paao a
paso" la segunda y tercera variables en entrar a la ecuacidn de
reHres1on son TEMF y ZMEAN, aumentando la varianza explicada a &9
y 75% respectivamente. E]l orden sucesivo en el cual las variables
fueron forzadas en el modelo, asi 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 ZIMEAN disminuye a medida que entran las
variables TN/TP, CHL™~/CHL y C/C. La relacion TN/TF es la mas
importante en reduc1r la varianza explicada por ZMEAN. En l1a base
de datos esto se traduce en que los lagos mas profundos son los
que tienen, en general, las relaciones TN/TF mas altas, los
menores niveles de turbidez y tipo de agua hicarbonatada.

- el peso de TEMF va disminuyendo vy pré&ticamente desaparece
cuando entran las variables MASI, YATE y DOb. Los lagos y
embalses ubicados en clima subtropical tienmen las mayores
biomasas de aterinidos, menor tamano del macrozooplancton vy
menores niveles de oxigeno en la interfase agua-sedimento.

- el peso de IMEAN se recupera en parte cuando las variables
MASI, “ATE y DOb entran a la regresiéh.

Indudablemente ciertas variables deben ser eliminadas del
esquema de modelo (Tabla 27). Varios modelos fueron
desarrollados; en la Tabla 28 se presentan los esguemas de tres
model os de regresidh, uno de los "mejores" modelos desarrollados,
asi como otros dos modelos, uno basado en TF, TN/TP y variables
internas y el otro con las mismas dos primeras variables vy
variables externas. En los dos modelos donde esta involucrada 1a



Tabla
internas.

27. Regresién multiple de

Esquema de entrada de variables.

pardmetros individuales (CLORD108, N=108).

CHL. versus variables
F, test de

externas e
F para los

CHL R™2 F F F F F
TP 0.616 9.8 26.3 29.5 41.5 49.0
TEMP 0.693 26.6 27.0 22.3 23.2 8.8
~ ZMEAN 0.751 24.2 5.0 3.8 2.6 3.3
TN/TP 0.783 15.6 8.8 15.7 17.4
- CHL~/CHL 0.798 7.6 5.7 5.2
c/c 0.816 9.8 11.2
- MASI 0.834 10.6
~ATE 0.850
- DOb 0.853

17.8

4.6

15.1

8.7

10.6




Tabla 28. Esquemas de modelos de regresién mJltiple para CHL
(CLORO 108, N=188). R~2, coeficiente de determinacidn totalj;
RHS%, error estandard de la regresiéﬁ; F, test de F para los
parametros individuales.

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 - DOb 16.0 TN/TP 15.7
- MASI 15.5 CPUEA 15.7 c/c 2.8
cscC 15.5 - MASI 13.2 — CHL~/CHL 5.7
- DOb 9.1 — ZMEAN 2.6

R~2 = 0.848 R~2 = 0.825 R*2 = 0.816
RMSE = 0.7878 RMSE = 0.8421 RMSE = 0.8640




variable CFUEA, esta aumenta levemente la varianza explicada
sobre %ATE; tal es la razdn por la cual fue incluida en esos
modelos.

Todas las variables involucradas, con excepcion de C/C, han
recibido alguna interpretacidn causal en la explicacidn de la
produccién algal y la expresidn de su biomasa. Antes de '
generalizar algo como, que a todo lo demas constante, los lagos
con aguas del tipo carbonato-bicarbonato presentan una mavyor
biomasa algal, un andlicis mds profundo de la estructura
funcional del modelc es necesaria, as{ como una sustancial mejora
de la presente base de datos. Gué, en general, los lagos con
mayor C/C sean los cque presentan los menores niveles de TF y las
mayores profundidades, har{a pensar que la expresidh de C/C en el
modelo puede ser resultado de una funcionalidad no adecuada de
una o varias de las variables inclufdas en el mismo.

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

Si bien gran parte de la varianza en CHL es explicada por
ambos conjuntos 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 sdlo
de manera marginal. Dado que una determinaciodn de las variables
externas por las internas es, en general, muy poco probable en
comparaciones entre lagos, es légico pensar que gran parte de la
variabilidad que muestran las variables bidticas (internas)
tiene, en ultima instancia, un origen externo (abidtico). Esto ha
sido repetidamente mostrado para varios conjuntos, en
comparaciones entre lagos (Feters 1986), y en particular para el
caso de los lagos y embalses de Argentina (Quirds et al. 1986;
Quirds Yy Baigdn 19863 Quirds 198Ba; Quirds 1988b; Quirds 1989).
En términos del andlisis de procesos para un lago singular, el
argumento anterior puede traducirse en términos de causalidad,
aungue en este caso la conexidn inversa que va de variables
internas a externas es algo menos evidente. Sin embargo, siempre
queda abierta la posibilidad de que ciertas variables relevantes
no hayan sido consideradas o que el valor explicativo estadistico
de una variable (especialmente de las externas) sea adjudicado
causalmente a una o mas variables internas (por ej. TEMF versus
MASI, 7ZATE y DOb) sobre las cuales no tiene ninguna influencia.
El efecto discontinuo de algunas de las variables involucradas
(ver Figuras SA y 6A en el Apéhdice), ya mencionado
anteriormente, conducirfa, ademas, a otra fuente adicional de
error en los modelos desarrollados. Algunos ejemplos de los
model os de regresi&h mdltiple desarroll ados se presentan en el
Apendice (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 andalisis o una
funcionalidad no adecuada, podrian estar relacionadas con los
mayores residuos. For ejemplo, grandes desvios al modelo basado
en variables internas se dan para la laguna Melincué (negativo) vy
para la laguna San luis (positivo); ambos son ambientes muy poco
profundos, la primera con alt{isimos niveles de turbidez
inorgdnica producto de la accidn humana, y la segunda ubicads en
Tierra del Fuego, con una alt{sima abundancia de salmdnidos pero
sin presencia de ater{nidos. Para la primera un alto residuo,
debido a la no consideracidn de CHL"/CHL entre las variables '
internas, posiblemente este involucrado. En la segunda, la razon
del gran desvio positivo podrfa deberse a un efecto ligado a 1la
abundancia total de peces, no considerado en la abundancia de
aterinidos. Fara el modelo basado en variables externas, grandes
desvios se dan para las lagunas HBlanca y Salada Grande
(negativos) y el lago Los Mosquitos (positivo). La primera
presenta una relacion ZMEAN < SDL y en ambas el desarrollo de la
macrofit{a acuatica es importante. El lago Los Mosquitos presenta
una alta proporcidn de aterfnidos en la captura (64%) y un tamafo
medio relativamente bajo del macrozooplancton (MASI = 2.2
ug/ind.). Estas caracteristicas no cubiertas en ninguno de los
dos modelos, interno o externo, contribuyen a explicar los
apartamientos de la regresidn. Esta es una de las ventajas
resultante de no haber utilizado mdtodos estad{sticos de tamizado
de datos. En el modelo que incluye ambos tipos de variables esos
grandes desvios no se producen. Para otros ambientes, QEsvfos
menores pueden tambien ser explicados por la combinacion de sus
caracter{sticas internas y externas.

Los residuos de la regresion de CHL en TF, TN/TF y CHL"/CHL,
para N=108, versus distintas variables relacionadas
significativamente con su varianza residual se muestran en el
Apdndice (Figuras SA a 10A). Estos gréficos son sdlo al gunos
ejemplos de los utilizados para estudiar las funcionalidades vy
dependencias de cada uno de los modelos de regresién
desarrollados y la distribucion de sus residuos. En dichos
gré?icos pueden observarse las mayores concentraciones relativas
de CHL en ambientes con MASI < 1.5 uwg/ind. o DOb < 2 mg.L-1
(Figuras SA y BA), o en ambientes con aterinidos presentes
(Figura 7A), las menores concentraciones en ambientes con MASI
4.5 wy/ind., (Fig. SA). En las Figuras 2A y 10A se pueden
visualizar las mayores concentraciones relativas de CHL para
altas temperaturas o bajas profundidades medias, y su inversa
para bajas temperaturas o en ambientes prnﬁundos. En ellos puede
observarse el efecto de caracter discontinuo, ya mencionado, de
las variables MASI, DOb y %ZATE.

Ln anélisis similar fue realizado luego de homogeneizar la
base de datos separando los lagos con CHL™/CHL > 7, IMEAN > SDi. y
TN/TFE < 22 (CLOZO022, N=87). Los resultados son en general

coincidentes con los obtenidos para CLORO108 (N=108). La variable
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CHL~/CHL se mantiene en el modelo externo, indicando que cierta
limitacion por turbidez o color del agua aun se evidencia en este
conjunto de lagos y embalses (Tabla 29).

Para N= 83, la var1ac1on de CHL explicada en los modelos de
rEgFESan mu1t1plp. tanto en aquellos con base en variables
internas o en variables externas, es sumamente alta !
(R*Z=0.91-0,93%, Tabla 29). La dispersidn de los datos tambien
cont1nua siendo relatlvamente alta, a pesar de que el error
cuadratico de la regresidn (RMSE) disminuye desde valores de
0.79-0.87 para N=108 a valores de 0.58-0.62 para N=8Z. La razon
de esta disminucidn en RMSE es debida fundamentalmente a que en
el tamizado de datos desde CLORO108 (N=108) a CLOZ0022 (N=8BZ)
fueron ellmlnados la mayor parte de los ambientes con
caracteristicas 11mnologlcas muy singulares (muy turbios, con un
muy importante desarrollo de la macrofitfa acuatica).

Cuando a partir de CLOZO0Z22 (N=B3 son eliminados los
ambientes con TN/TP < 25 d1sm1nuye aun mas el error de los
model os de regres1on desarrollados, manteniéndose el porcentaje
de la variacion explicada en CHL (Tabla 30). El1 modelo basado en
variables externas (modelo 3), préEticamente explica el mismo
porcentaje en la variacion que uno de los "mejores" modelos

totales (modelo 1), y mayor que el basado en variables internas
(modelo 2).

Los modelos de regresién mdltiple 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 1nvolucran variables, que si bien
algunas de ellas fueron incluidas por separado en modelos de
reqgresion mult1ple ya desarrollados en la literatura, no ex1ste
hasta el presente un andlisis como el aqui realizado para n1nuun
conjunto de lagos y embalses a nivel mundial. De la recop11ac1on
de 1lo pub11cado hasta el presente surge, gue el d1sponer de bases
de datos mds 11m1tadas 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 aqu1 1nv01ucradas. A medida que se
homogeiniza la base de datos la variacion explicada en CHL
aumenta y el error estandard de las regresiones d1sm1nuye (Tablas
28 a Q). En paralelo al proceso de homoge1n1¢ac1on y de
dieminucidn del RMSE se produce en general una disminucion del
rango de variacioh de los residuos (Tabla ZF1, Figuras 34 y 3I5).
Si no disminuye aun mas su extremo positivo, es debido a la
presencia del lago Los Mosquitos, que se convierte en dnico caso
EAcepr1ona1 ("outlier") de la base de datos (Figura Z5). Cuando
se analizd la base de datos total, ya se lo indico como singular
en la proporcxon de aterinidos en la captura de peces y en el
tamano medio del macrozooplancton. Sin embargo, ello no basta
para explicar, que aun l1o0os mejores modelos de reHres1on



Tabla 29. Esquemas de modelos de regresidﬁ mdltiple para CHL
(CLOZ0022, N=83). R~2, coeficiente de determinacidn; RMSE,

error estandard de la
4 . N .
parametros individuales.

4
regresion;

F,

test de F para los

modelo 1

modelo 2

modelo 3

CHL F CHL F CHL F
TP 72.1 TP 509.9 TP 53.5
- ZMEAN 15.6 ZATE 7.5 TEMP 33.2
- DOb 14.1 — DOb &.1 — ZMEAN 11.9
- MISI 12.6 = MASI 4.3 - CHL~/CHL 8.3
ZATE 10.4
R™2 = 0.927 R*2 = 0.913 R™2 = 0.924
RMSE = 0.5814 RMSE = 0.46206 RMSE = 0.5879




4
Tabla 30. Esquemas de modelos de regresion mJltiple para CHL
(CLOZODO3S, N=647). R~2, coeficiente de determinacidn; RMSE,
error estandard de la regresién; F, test de F para 1los
parémetros individuales.

modelo 1 modelo 2 modelo 3
CHL F CHL F CHL F
TP 51.7 TP 187.7 TP 47.5
TEMP 30.0 - DOb 8.5 TEMP 29.1
- ZMEAN 15.0 - MASI 5.4 - ZMEAN 13.7
— CHL~/CHL 11.8 TN/TP 4.0 - CHL~/CHL 13.0
- MISI 4.7 %ATE 3.1
R~2 = 0.930 R*2 = 0.904 R*~2 = 0.924
RMSE = 0.5270 RMSE = 0.46142 RMSE = 0.3542S




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

Residuos linealizados (y*/y)

modelo externo interno total
CLORO108 0.08 - 9.0 0.10 - 10.0 "0.18 - 7.4
N=108
CL0Z20022 0.22 - 9.0 0.25 - 4.0 0.22 - 5.5
=83
CL0Z0035 0.33 - 6.7 0.25 - 4.0 0.37 - 6.7

N=&47
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Fiqura 34. Clorofila estimada con modelo basado en variables
internas versus clorofila estimada con modelo basado en variables
externas, pana CL0OZOO0108 (N=108). Ver Tabla 2Z8.
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Figura 35. Residuos de las regresiones‘pe CHL en variables
internas versus residuos de la regresion basada en variables
externas, para CLOZ0OO033 (N=467). Ver Tabla 30.
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desarrollados no subestimen su concentracion de clorofila (CHL)
con un error menor a 5.3 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 externas e internas,
indicarf{a que ambos t1pos de procesos estan involucrados en

explicar la variacion residual de regresiones CHL-TF, para un
lago individual, con el devenir del tiempo (ver Flgura 11). Lo
que los distinguir{ia es la escala de tiempo a la cual cada uno de
ellos se desarrolla (Carpenter y Kitchell 1987). La escala
temporal de heterogeneidad no fue aquf considerada (ver Capftulo
2) Y el estudiarla harfa necesario mantener un monitoreo
practlcamente continuo en un numero cons1derab1e de lagos (no
menos de 50) por un lapso de tiempo tambien con51derable (no
menos de 15 a ﬁﬁ anos). En el prdximo Capftulo se verd cual seria
la representac1on en un espacio de ordenacicn de por lo menos una
parte de ese tipo de bases de datos.

Si se pretende que la representacién 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
denominados totales) serfan més adecuados para representar tales
cambios de estado. Dependera de las fuerzas impulsoras externas vy
de la intensidad de cambio de las variables internas, su "peso"
relativo en la determinacidn del cambio total en la variable
dependiente. Esto traducido en otras palabras, significa que los
modelos basados en variables internas y externas, serfan
herramientas mids adecuadas para'predecir el futuro de un sistema
acudtico singular. La disminucion del rango de variacion en las
regresiones totales (Tabla 29) y de su error estandard (Tablas 28
a 20) serfan indicadores en ese sentido.

I'd

Otras variables cons1deradas en los ana11s1s de regresion
multxple. tales como area, volumen, precipitaciones medias
anuales, tiempo medio de permanencia del agua, perfodo libre de
hel adas, total de sdlidos disueltos y tipo idnico de agua, no
fueron, en general, de importancia en explicar la varianza
residual en regresiones mu1t1p1es tendientes a ex plicar
estadfsticamente la variacich en la biomasa fitoplanctdnica.
Esporddicamente, en alguno de los modelos desarrollados, su
entrada puede llegar a explicar un pequefo porcentaje de la
varianza residual (ver por ej. Tablas 28 a Z0). Ello ocurre as{
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 TEMF, o con DOb,
“ATE y MASI. En general, cuando entran en alguno de los modelos
desarrnollados 1o hacen siguiendo una ldbica causal, sin
contradicciones con el conocimiento que se posee sobre el
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funcionamiento de sistemas individuales. FFN, por ejemplo,
generalmente entra a los modelos con signo negativo; ello
significa que una vez considerada en el modelo la variable TF, ya
estd tomado en cuenta el posible efecto de la mayor carga de
nutrientes a altas FFN y solo queda a considerar el efecto de
lavado de caracter negativo sobre la eﬁpresiéh de la biomasa
fitoplancténica. Sobre este tipo de andalisis de detalle debera
avanzarse en el futuro andlisis de la base de datos. ]

Las variables que dan cuenta de los "standings" de
macrozooplancton, microzooplancton y peces, no explican una
proporciéh significativa QE la varianza residual. Cuando entran
en los modelos de regresion generalmente 1o hacen con parametros
positivos. Esto solo podria significar variabilidad residual
ligada a que, a mayores niveles de nutrientes, en climas mas
calidos y en ambientes menos profundos, la materia Drgdhica total
de un sistema singular es mayor (D’Elfa et al. 1986). Ningdn
efecto trdfico en cascada (piscfvoros - zooplanctéfégos -
herb{voros - fitoplancton) se visualiza a nivel de las
respectivas biomasas (Quirds 1989), con excepcion del efecto
positivo ligado a 1a biomasa o la biomasa relativa de ater{nidos
y que, en mi opinidh, esta mas ligada a la biodisponibilidad del
F que a un efecto trdfico en cascada.

Otros modelos de regresién, pero desarrollados a partir de
variables compuestas obtenidas a su vez a pargir del andlisis de
componentes principales de las variables climaticas,
morfométricas Y% eddficas (Tablas S y 7)), no aumentan la varianza
explicada en CHL, aun cuando en ellos sean incluidas las
variables MASI y ZATE. En general los mejores modelos, utilizando
los FCAiLi o PCAir, explican alrededor de un 78% en la variacion de
CHL, contribuyendo MASI y ZATE con un 3-4% (N=108). Sin embargo,
estas variables compuestas presentan una ventaja con respecto a
las variables originales, el hecho de no estar relacionadas gntre
s{ (ortogonales), y por 1o tanto el evitar la autocorrelacion de
las variables independientes en los modelos de regresi&ﬁ
multiple.
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CAPITULO 5

Expresién de Pautas de Sistema en un Espacio de Ordenacidn

S.1. Introduccion.

Es mi intencion mostrar en este Capftulo como un ambiente
acudtico conserva su individualidad cuando se representa su
variacidn estacional en un espacio de ordenacion definido por un
conjunto heterogeneo de lagos Y embalses. Dicha representacxon
permltlré comparar la var1ac1on interna de ambientes sxngulares
en el espacio de ordenacidn que representa la variacidn entre
ambientes acudticos. Los resultados permitirdn tambié€n discutir
la validez del estudio comparativo entre lagos realizado en el
presente trabajo de tesis (Capitulos 3 a 4).

5.2. Materiales y Metodos.

Ademas de la base de datos total (N=111), se utiliza otra
base de datos obtenida a partir del estudio limnolégico—pesquero
de seis lagos de la Provincia del Chubut, realizado bajo mi
direccidn durante los anos 1983 a 1985 (Quirés 1984). Dichos
ambientes ya inclufdos en la base de datos total (N=111), son 1los
lagos Rosario, Musters, Colbhue Huapi y Las Chultas, el embalse
Florenting Ameghino y la laguna Esquel (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-1)
TP fdsforo total (ng.m-3)
TON nitrdgeno organico total (uM)

CHL clorofila total {(mg.m—3)
TN/TP relaciéh nitrégeno a {ééforo totales -

DOb concentracion de ox 1gen0 disuelto en

la interfase agua-sedimento (mgy.L-1)
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CHL"/CHL turbidez de origen no algal

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

- - . 4
Florentino Ameghino y la laguna Esquel se realizaron solo ocho
muestreos, faltando el primero, el segundo y el sexto
respectivamente. A las variables con51deradas arriba se agregaron
variables que practicamente no varian durante el ciclo anual,
tales como drea superficial (A, km2), profundidad media (ZMEAN
m) y volumen (VoL, hm3), o que representan las caracteristicas
geograf1cas Y cllmatlcas medias anuales de cada uno de los seis
ambientes, tales como latitud (LAT), altltud (ALT, m), periodo
libre de heladas (FFP dias) vy precxpxtaC1on media anual (PPN,
mm) . Se agrego ademds la variable VOL/PPN. Se totaliza un total
de 19 variables y 51 "sitios". Definiendo una matriz de datos de
51 (filas) x 19 (columnas). Las 351 filas corresponden a 9
muestreos para cada uno de los 6 lagos, menos tres muestreos
faltantes, uno en cada uno de tres de los lagos.

S$.3. Resultados y Discusion

Una estrategia de analisis serfa unir esta nueva base de
datos (51 "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 como 162 "sitios” distintos.
Tomando en cuenta que seis lagos y embalses de N=111 (muestreo
realizado durante el primer verano) vuelve a repetirse como uno
de los muestreos de verano para los seis lagos estudiados
estacionalmente (N=S1). Ello llevaria 2 que en realidad se tengan
156 "sitios" distintos. Pero ya se vigd 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 mismas variables "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 inclusidn de
los nueve muestreos en el lago Colhue Huapl, un caso singular por
su alta turbldez 1norgan1ca Yy su limitacidn por N, oc351ona una
mayor dlsper51on de los datos en CHL-TP y una dlsmxnucxon de la
var;ac1on explicada en CHL, tanto por TP como por TON (Tabla 32).
Tambien disminuye la varxacxon explicada por SDL (Tabla 32)
producto principalmente de la mayor turbidez 1porgan1ca del lago
Col hue Huap1 y de su mayor peso en la regresion para N=139. La
inclusidn de TN/TF y CHL”/CHL lleva la varianza exp11cada al &b6%,
sensiblemente menor que en el caso de la compnracxon entre lagyos
en verano (Tabla 33).



Tabla 32.

logeSDL para N=108,

Regresiones comparativas entre logeCHL y logeTP,
lagos y embalses en verano,

y N=159,

logeTON y
lagaos y embal-

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

N = 108 N 159
’ ’

parametros parametros
variable r~2 F r~2 F

a b a b
logeTP -1.395 0.85 0.462 1469.83 -1.278 0.73 0.55 191.30
logeTON -3.9463 1.42 0.71 2460. 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 CHL~/CHL para N=108 (lagos y embalses en
verano), y N=139 (lagos y embalses en verano mas muestreos
estacionales en seis ambientes).

p a r a m e t r o s

N R™2 F

a TP TN/TP CHL~/CHL
108 —-6.070 1.292 0.817 -0.042 0.744 101.85
159 -5.049 1.160 0.615 -0.037 0.4658 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 informacidn proveniente de
comparaciones "entre" lagos con informacidn obtenida de estudios
“dentro" de lagos singulares. Por otra parte, se puede observar
la no validez general de una representacién en el espacio de laos
estados (segun una proyeccidn, por ej. en el plano CHL-TP) para
representar procesos que ocurren en lagos individuales. Si blen
esto Jltimo es practicamente evidente con respecto a la var1acxon
estacional, ello tambien ha sido demostrado para la variacion en
CHL-TF entre anos sucesivos (Smith y Shapiro 1981). Aunque la
representacidn estacional es comparada con el total de lagos vy
embalses en verano, los resultados sequirfan siendo validos si
dicha comparacxon se realizara con respecto a los valores medios
anuales del total de lagos y embalses.

Los muestreos estacionales introducen, como ya se ha
discutido, una fuente extra de error en las regresiones CHL-TP,
producto de la variacion de CHL y TP, siguiendo a los procesos
estacionales en los cuales estas variables son relevantes. For
ejemplo TP depende de la carga de TP al lago (Vollenweider 1949)
y esta a su vez esta relacionada con el regimen hidrélogico. 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 comienzo de la estacion de crecimiento,
produciendo asf un aumento en CHL (principalmente un “bloom" de
diatomeas). A esa fase le sique una fase de "aguas claras" en la
cual la biomasa fitoplanctonica desciende y la biomasa
zooplanctonica aumenta hasta llegar a un mdximo hacia fines de
primavera, durante su descenso se produce un nuevo "bloom" algal
de verano (principalmente cloroff{ceas) (Wetzel 1975). Este modelo
conceptual lejos de tener validez universal parece sdlo cumplirse
en algunos lagos templados frf{os. Sin embargo, sigue siendo
vdlido que los pulsos de P causardn aumentos de CHL en el lago,
siempre que la interrelacidn trdfica fitoplancton - zooplancton -
peces lo permita. En parte del ciclo anual, cuando la pres1on de
predac1dﬁ de los peces sobre el zooplancton sea menor, es de
esperar un aumento de la pr251on de pastoreo de este dltimo sobre
las algas; pudiendo llegar a enmascarar el efecto directo de TP
sobre CHL. Conceptualmente, es loglco suponer, que si todo es
igual en el medio amblente al comienzo del nuevo ciclo anual, el
mismo estado debera repetirse. Esta es la razdn por la cual la
variacidn estacional en el espacio de los estados se ha
representado como un ciclo (Figuras 9 a 14).

Los efectos directos arriba mencionados evidentemente
parecen ocurrlr en alguynos de los lagos que fueron muestreados
durante dos anos consecutivos. En ninguno de ellos la relacxon
CHL-TF fue significativa. Aun mas, en cinco de ellos fue
frdncamente 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 afo de muestreos, no
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Figura 36. Relaciéh entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—3) y de fdsforo total (TP, m3.m—-3) para 111 lagos y embalses
en verano y muestreos cstacionales en seis lagos del Chubut
(N=159). ( ), 111 lagos y embalses en verano; (1), lago Colhue
Huapi; (2}, lago Musters; (3), lago Rosario; (4), embalse
Florentino Ameghino; (5), laguna Esquel; (&), lago Las Chultas.
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existiendo relacxon inversa 51gn141cat1va con MASI. Sin embargo,
otro efecto ligado a la variacion de la turbidez de orxgen no
algal durante el ciclo estacional, pasa a tener tanta o mds
importancia que el efecto de pastoreo. En los seis ambientes CHL
estuvo negativamente relacionada con CHL"™/CHL, y en cuatro de
ellos con P<L0.01. Las excepciones son el embalse Florentino
Ameghlno y especialmente el lago Colhue Huapi en los cuales la
relacion es negativa pero sdlo con P<0.20. El significado de esta
relacidn negativa entre CHL y CHL~/CHL podria estar basada en que
durante ciertos perfodos del ciclo anual, la entrada de
nutrientes esta ligada a un aumento de la entrada de turbidez de
origen no algal, o una coincidencia con la epoca de vientos
intensos, que en los lagos menos profundos, produce la
resuspensidn del sedimento. La posible autocorrelacion entre CHL
y CHL*/CHL fue disminuida dado que la primera de ellas se la
analizd transformada logar{tmicamente; por otra parte, esta
relacion negativa no se expresa directamente en el andlisis de la
base de datos total.

En el analisis interno de los seis lagos del Chubut,
cualesquiera sean los mecanismos que originan que las relaciones
CHL-TP no sean s1gn1f1cat1vamente p051t1vas, Y aun gque sean
negativas, la descr1pc1on de su variacion estacional en el
espacio de los estados no coincide con la descripcidn obtenida a
partir de la comparac1on entre lagos (Figuras 10, 11, 23 y 36),
que es lo que se quer1a mostrar.

Sin embargo, el hecho de que los procesos estacionales
dentro de cada laqo individual abarquen en sus variaciones una
porc1on importante del plano CHL-TP (Fig. 36), no significa que
el lago pierda su individualidad. En el plano CHL-TP ocurren
cosas, como que en determinada epoca del ano, los valores de CHL
y TP de un lago pueden coincidir con los respect:vos valores de
CHL y TP de otro lago en la misma o en diferente epoca del ciclo
(Fig. 36). Pero el plano CHL-TP es solo una proyeccxon del
espacio de los estadq; n—-dimensional total, y ambos lagos pueden
diferir en su posicion en cualesquiera otras de las n-2
dimensiones restantes.

Como ya se puntualizara (ver Capitulo 2) 1la visualizacion del
estado de un lago, y de sus cambios, en el espacio de los estados
definido por mds de tres variables no es simple. Existen te€cnicas
gréficas para representar datos multivariados pero pierden su
sencillez para visualizar diferencias a medida que el numero de
"sitios" y de variables aumenta. Otra estrategia seria observar
la matriz de datos y llegar a discernir que todos los sitios
difieren entre sf por lo menos en el valor de una de las
variables. El1 uso de mdquinas, aunque resuelve el problema nos
llevarfa a un nuevo listado en el cual, a cada sitio se le agrega
una observacidn 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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soluci&h, sigue siendo una solucion poco visualizable como para
que el observador, a partir de ella, pueda generar pautas de
s:stema. Como se ant:c:para en el Capxtulo 2, en este trabajo se
opto por una ordenacidn por el método de componentes principales
para obtener una visualizacidn aproximada, y base de datos
dependiente, del espacio de los estados.

El andlisis de componentes principales (PCA) fue realizado
sobre la matriz de datos ampliada con 159 sitios y 19 variables
(Tabla 14A, Apendice). Alternativamente, sobre el analisis de PCA
para 108 lagos y embalses por 19 variables (Tabla 34) se
talcularon 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 componentes es
aproximadamente la misma por ambos métodos.

La representacién de la variacidn estacional del estado, de
cada uno de los lagos individuales, en el espacio de componentes
pr1nc1pales se muestra en la Figura 37. En la misma se observa la
variacion estacional, expresada como el cambio de las variables
PCAl y PCA2. En esta proyeccxon, cada uno de los seis lagos
conserva su individualidad. Mas aun, las trayectorias definidas
por los estados que toman los seis lagos durante los dos afos de
muestreo, no intersectan el estado de ningquno de los otros 102
lagos y embalses en el subespacio definido por los primeros ejes
de ordenacidn (Fig. 37). Aunque no ocurre 1o mismo en algunas de
las otras proyecc1ones posibles (Fig. 12A), basta lo que ocurre
en la proyeccxon seqgun los dos primeros ejes para apoyar que la
representacidn en el espac1o de los estados es adecuada para
representar {enomenologxcamente el cambio total de un ambiente
acudtico (ver Capitulo 2).

La representacidh de la variacion estacional de un lago no
agrega mucho mds, con respecto a su caracterizacidn limnoldgica,
que la que se obtiene a partir del estudio comparativo a tiempo
fijo, por ejemplo durante el verano a verano tardf{o. Un 60-65% de
la variacidn total es explicado por los dos primeros componentes
principales (Tablas 34 y 14A). La posicidn relativa de un lago
individual en el espacio de ordenacxdh, con respecto al resto de
los lagos y embalses, no varia aprecxablemente durante su ciclo
estacional. Sin embargo, este efecto se hara mds manifiesto a
medida que las comparaciones se realicen entre lagos con mayor
similitud. Evidentemente ello no significa que se pueda llegar a
obtener un conocimiento relativamente profundo de los procesaos
qQue ocurren en un lago durante su ciclo estacional a partir de un
muestreo a tiempo fijo. Sdlo se podran realizar ciertas prognosis
que deberdn luego verificarse con estudios temporales de
procesos. Sin embargo, estas prognosis de bajo nivel de
precision, pero de bajo costo, son los elementos minimos
nec?sarios para el manejo de un gran numero de ambientes
acuaticos a nivel regional (Henderson et al. 1987).
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Fiqura 37. Ubigacién de los muestreos estacionales en seis laggs
del Chubut sequn los dos primeros ejos del espacio de ordenacion
de 111 lagos y embalses en verano. Cit, lago Colhue Huapi; Mu,

lago Musters; Ro, lago Rosario; Am, embalse Florentino Ameghino;
Esq, laguna Esquel; Chu, lago Las Chultas,
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El hecho de que el ciclo descripto por el camblo de estado
estacional este€ anotado en el espac1o de ordenacxon, indica que
el enfoque aplicado, comparacidn sincrdnica entre lagos vy
embalses, es adecuado para caracterizar el conjunto de lagos y
embalses de Argentina y obtener pautas generales sobre la
abundancia de sus comunidades bidticas. El error con el cual se
ha trabajado es, indudablemente, menar que el representado por la
variacidn estacional en el espacio de ordenacibn (Fig. Z7).

4

A partir de 1a ordenacion realizada, la discusion sobre las
caracter{sticas mds generales de un lago, por ejemplo su estado
trdfico, no varian. Por ejemplo, el lago Colhue Huapi sigue
siendo tan eutrdfico, y los lagos Rosarlo y Las Chultas tan
ollgo—mesotrdflcos en la representac:on obtenida a partir del
muestreo tinico durante el verano, como lo son a partir del
muestreo estacional durante dos anos consecutivos. Este es el
tipo de "control interno" que ejerce el muestreo estacional sobre
las pautas generales obtenidas, al cual se hacfa referencia en el
comienzo de estos estudios (Quirds 1981, Quirds 1985).

El espacio de ordenacion tal como fuera definido aqu1, o en
el Capftulo 3, practxcamente no se modxflca cuando se incluyen
variables tales como la biomasa f1toplancton1ca, la biomasa del
zooplancton, o la biomasa relativa de peces. Las trayectorias
ciclicas que definen las variaciones de los seis lagos estudiados
estacionalmente no varian apreciablemente cuando se 1ncluyen como
variables CHL, MIZOOB, HAZOOB y CPUE (Quirds informacion no
publicada). La ordenacidn obtenida incluyendo tales variables es
préct1camente similar a la presentada en la Figura 37. Esto apaya
aun mas la determinacion fundamentalmente externa de las
abundancias de las comun1dades bidticas en ambientes acudticos.
Para la biomasa f1toplancton1ca, est9 ya fue mostrado con
técnicas de regre51on y de correlacion parcial en los Capltulos
anteriores.

El tipo e 1nten51dad de las fuerzas impulsoras externas
(entrada de energla lumfnica y termlca, 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 p051c1on en el espacio de los
estados, por ejemplo, su p051c10n en las Figuras 37 y 12A. La
varxacxon estacional de las var1ables impulsaoras, causada en
dl1tima instancia por la variacidn en el flujo de energ1a radiante
proveniente del sol, se refleja en las trayectorias ciclicas
(Fxguras 37 y 12A). Podemos ahora imaginar como, frente a una
variacion en el tipo o la intensidad de las fuerzas impulsoras
externas (por ej. proceso de eutroficacidn natural o por accion
humana, calentamiento cllmatlco, etc.) o de sus condiciones de
contorno (por ej. rellenado sedxmentar:o, embalsado de un lago,
cataclismos), pueden variar la posxc1on media de un lago
individual en el espacio de los estados. Que este se desplace



Tabla 34.

para N=108

lagos

y embalses.

I
Resul tados del analisis de componentes principales
Primeros cinco autovectores

incluyendo las variables cuyos pesos son mayores que la mitad

(4 -
del maximo.

PCA1 PCA2 PCA3 PCA4 FCAS
Autovalor 8.924 2.90 2.27 1.36 1.19
% variacién 47.0S 15.24 11.94 7.14 6.27
% acumulado 47.03 62,29 74.23 81.37 87.64
A T Cozr
ZMEAN 0.89 -0.85
SDL 0.88
COLOR -0.77 -0.34
TEMP -0.78 0.52
FFP -0.74 0.49
ALT 0.53 0. 44 0.54
LAT 0.47 -0.70
TA -0.90
K20 -0.83 -0.34
HARD -0.71 -0.51
TP -0.92
TON 0.90
TN/TP 0.66 -0.41
DOb -0.71
CHL~/CHL —-0.60 0.53
PPN 0.47 -0.70 0.32
VoL 0.66 —-0.65
VOL /PPN 0.463 -0.72
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desde una p051c1on a otra en el espacio de los estados significa
que cambiard su grado de similitud con respecto a otros
ambientes. E1 caracter de la modificacidn externa determ1nara si
un dnico ambiente, o varios a la vez, cambien su estado. Las
modi ficaciones en la bidsfera 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 misma manera, frente a las perturbaciones de su medio
ambiente. La representacidn en el espacio de los estados permxte
la visualizacion de tales procesos por grupos de ambientes, tanto
como aquellas variaciones ambientales que se ejercen sobre
ambientes singulares.

La representacxon propuesta, por tener sustentoc en una
modelizacion del sistema global como sistema cerrado, queda
abierta para realizar todo tipo de especulaciones h1potet1cas
sobre las posibles trayectorias por, medio de las cuales un lago
individual puede cambiar su posicion en el espacio de los
estados. Diferentes trayectorlas involucran distinta ordenacion
temporal en la variacidn de las fuerzas impulsaoras externas.

En todo caso, las variaciones de estado iran acompanadas por
variaciones en las abundancias de sus comunidades, por ejemplo,
de la biomasa fitoplancténica (Figuras 17 y 18). En otras
palabras, ello significa que en un ambiente acuatico, dado un
cambio de estado suficientemente especificado, es posible
predecir la variacion en la abundancia de sus comunidades
bidticas. Segdn algunos autores, la falta de capacidad predictiva
es una de las caracter{sticas de ciertos desarrollos de la
ecologfa actual, y ademas, el poseerla, una necesidad para el
manejo tendiente a la preservacién de los sistemas naturales
(Peters 1980, 1988).
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CAPITULO &

'd
Discusion General y Conclusiones

El planteo de obtener una caracterizacién amplia, a tiempo
fi jo, de un conjunto sumamente heterogeneo de amb1entes acudticos
de Argentina ha resultado satlsfactorlo en la obtencioh de los
objetivos propuestos (Buirds 1981, Quirds 1985). En lo que
respecta a este trabaljo de tesis, a partir del uso de métodos
multivariados se realizd una ordenaC1on de’un conjunto numeroso
de lagos y embalses de Argentina, en funcion de sus
caracteristicas cl1mat1cas, morfométricas Yy edaflcas, y se la
relaciond posteriormente con la abundancia del fxtoplancton. Esta
ordenac1on ambiental, no totalmente coincidente con el analisic
regional "a prxori" sirve de base para obtener relac1ones con
otras caracteristicas productivas de los ambientes acuat:cos de
Argentina, tal como la abundancxa de otras comunidades bidticas
(Quirds 1989). La ordenacidn ambiental por componentes
principales es una ayuda para la vxsualxzacxon de como la
interaccidn compleja de los factores llmnologlcos contribuye a
determinar la productividad de un conjunto de lagos y embalses.
Los resultados obtenidos muestran que los lagos muy poco
profundos de la pampasia (lagunas) son los que presentan los
mayores niveles de biomasa fitoplancténica en contraste con los
lagos andino-patagdnicos de origen glacial que presentan las
menores biomasas. En orden decreciente se ordenaron los embalses
del noroeste y ciertos ambientes de la planicie patagdnica y los
poco profundos de la precordxllera sur. Con biomasas menores le
siguen los embalses de la reglon cuyana y el resto de los
ambientes de la precordillera sur.

Dada la alta interrelacion (covariacion) de la base de
datos, no resultd adecuado un anélxsxs de ordenaC1on por separado
segun las caracteristicas morfometrxcas, climaticas Y, edaf1ca=
del conjunto total de lagos y embalses. lLa misma razon 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 misma razon no hace adecuada o
productiva la aplicac1on de otras tecnicas multivariadas.

En el analisis exploratorio de la blomasa fltoplanctonlca,
en el estudio comparativo entre ambientes acudticos, las
variables relac1onaQas con los niveles de nutrientes se han
mostrado como las mas importantes para explicar la variabilidad
de CHL en conjuntos de laqgos y embélses de diferente grado de
heterogeneidad. En los conjuntos mas heterogeneos, con una
importante proporcidh de ambientes limitados por N durante el
verano, TON fue la variable mas relacionada con CHL. Como en
otros estudios comparativos a nivel regional, realizados en ambos
hemisferios (Ferris y Tyler 1985) y a nivel planetario (Schindler
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1978), TP resultoc la variable mds 1mportante entre las
analizadas, para explicar la variacion de CHL, cuando se reallvo
el tamizado de laos datos correspondientes a lagos con TN/TPL22.

La concentracion de pigmentos fotosinteticos totales (CHL)
esta tambien altamente correlacionada con factores morfometrlcos,
tales como la profundxdad media y el volumen del lago, y con la
ubicacidn geografica y las condiciones clxmatxcas tales como
temperatura media anual del aire y la duracidn de la estacion 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 dfas) su efecto es
negativo debido al efecto de lavado (Suballe y Kimmel 1987).

Con respecto al nutriente limitante, los resultados
obtenideos concuerdan, en general, con los de Sakamoto (1966) y
Smith (1979). Seqgin estos autores, en lagos con TN/TP entre 22 v
37 la fotosintesis puede estar controlada tanto por N como por F.
Smith (1979) eleva el limite superior de TN/TP a 47. Cuando, el
tamizado de datos se realxzo para TN/TP>37 (N=30), el n1trogeno
orgénxco total resultd la variable mds importante en explicar la
varlabxlldad en CHL (r~2=0.67, P£0.001); explicando TP una
variacidn mucho menor (r~2=0. 19 P<0.03).

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 expl1cada por la varlable independiente y una
disminucidn del error cuadritico medio de la regr951on. A medida
que se avanzd en el proceso de homogexnxzacxon se fueron
puntualizando similitudes con modelos desarrollados 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, como homogein1zac1on de la base de datos, en el
desarrollo de modelos, relacionando caracteristicas globales de
ecosistemas acudticos (Quirds 1988a, 1989), y en particular en el
desarrollo de relaciones CHL-TP (Ortiz Casas y Pefla Martine:z
1984). Posiblemente muchos de los modelos CHL-TP desarrollados en
la literatura posean inhomogeneidades, o caracterlstlcas
limnolaogicas anomal as con respecto al patron arbitrario de los
lagos templados del hemisferio norte, que Justxflquen la
d1sper51on de parametros de ajuste (1ntercepc1on vy pendiente) de
los mismos.
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Con respecto a los madelaos CHL-TP mas citados en la
literatura (Dillon y Rigler 1974, Jones y Bachmann 1976), a estos
se llega, en el conjunto de lagos y embalses de Argentina, luego
que se produce la separacién de los lagos (tamizado) con
TN/TP < 35, ZMEAN < SDL, regulares o altos niveles de turbidez no
algal o de color real, y tipo de aqua distinto al bicarbonatado-
calc1co—magnes1co. Este resultado no solo indica la no
generalidad de los modelos de Dillon y Rigler (1974) y de Jones y
Bachmann (1974) entre otros, con respecto al valor de sus
parametros, sino también que su validez esta limitada a un tipo
homogeneo de ambientes de los var1os posibles de ser conformados
a partir de una base de datos de maxima heterogeneidad a nivel
planetario. Este mismo resultado se obtiene para los modelos que
relacionan biomasa de peces con caracteristicas limnoldgicas de
lagos y embalses (Quirds 1989).

Aun la apl1cac10n de los modelos mas generales desarrollados
por OECD (1982) y el Programa Nacional de Eutroficacidn de
Estados Unidos (Hern et al. 1981, NES 1974), para predecir
cambios en los niveles de CHL a partir de variaciones en la caryga
de TP, debe ser cuidadosamente evaluada. Ambos modelos, a pesar
de haber sido sus datos tamizados con respecto a los niveles de
turbidez 1norgan1ca, tampoco parecen tener validez universal.

Un problema similar se presenta a nivel regional en
Argentina, para los subconjuntos PAT+1, PAM y NOR-1 obtenidos a
partir de la base de datos total (N=111) solo en PAT+1, TP
explica un porcentaje de la varianza de CHL mayor que TON. Por lo
tanto, para ambientes en la pampasia y en el centro-oceste y
noroeste de Argentina para los cuales no se posee mayor
informacidn, un modelo CHL-TON o CHL-TN parece ser mas adecuado Y
preferible irente a un modelo CHL-TP. Solo si TN/TP es mayor que
22 serfa mas adecuado un modelo CHL-TP. Si bien a este nivel las
pendientes no son significativamente diferentes, si 1o son sus
ordenadas al origen; como se ha mostrado, otros factores serian
responsables de esas diferencias. Lo mismo es valido para
ambientes con TN/TP>37, y sin limitaciones por tyrbldez no algal
0 excesivos niveles de color real. Una conclusion provisoria
sobre la que se debera ahondar, es que a pesar del alto
porcentaje de la variacion en CHL explicada por TP en los modelos
totales con TN/TP > 22 o TN/TP > 37, su aplxcac1on a nivel
regional debe ser cuidadosamente evaluada, y solo como una
primera aproximacidn a su manejo. En principio son mis adecuados
los modelos desarrollados regionalmente (Tabla 21), o si se tiene
mayor informacion sobre el ambiente particular, los model os de
regresidh multivariados ,(Tablas 28 a 30).

En cierto sentido puede asegurarse que la mayorfa de los
ambientes de la pampasia estan o podrfan estar limitados por N en
ciertos periodos de su ciclo estacional. Solo un 297 de los
ambientes muestreados en ella, presentaron relaciones TN/TP
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mayores a 37. Para las regioneg patagéﬁica y centro—oeste y
noroeste este porcentaje oscilo alrededor del 70%.

Similares recomendaciones son validas para la aplicacidﬁ de
modelos SDL-CHL con 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 CHL"/CHL < 2 son
sacados de la base de datos que incluye los muestreos '
estacionales en seis lagos, la ecuacidn obtenida

log10 SDL = 0.84 - 0.64 1logl10 CHL N=116, r~2=0.91, F<{0.0001

es similar a la obtenida por Carlson (1977). A diferencia de los
modelos CHL-TP, en este caso sélo las interterencias de turbide:
no algal, color del agua y la relacidn ZMEAN/SDL parecen ser
importantes en los apartamientos de la misma.

El estudio de la relacion CHL-TP para un dado nivel de
homogenei dad muestra nuevamente que a pesar del alto coeficiente
de determinacion (r~2) para la regres1on log-log, cuando se
estudian conjuntos complementarios de TP, distintas
funcionalidades parecen evidenciarse segun el rango de varlac1on
de TP. La variacion en CHL para una dada variacion en TP es mayor
para niveles intermedios de TP (9-10 mg.m—3 a S0-70 mg.m-3). El
mismo efecto se observa cuando se estudian conjuntos
complementarios segdn la profundidad media de los ambientes y la
temperatura media anual del aire. En conJuntos complementarios
segun TN/TP el efecto de mayor pendiente se dd para el rango de ,
variacion de TN/TP entre 40 y 100. Esto estarfa indicando, ademas
de la existencia de efectos no tomados en cuenta en el modelo
potencial CHL-TP (o log-log), las anteriormente reiteradas
recomendaciones sobre su apllcabllxdad en el rango total de
var1ac1on de TP. La var1ac1on de pendiente seguUn sea el rango de
variacion de TP, podrla estar ligada a que otro modelo CHL-TP,
distinto al potenc1al y posiblemente con tdrminos de distinto
orden ajustard mejor a los datos totales. Varios modelos CHL- TP,
incluyendo polinomios de diverso orden, productos de potenciales
y exponenciales y diversas logf{sticas fueron probados, ninguno de
ellos ajusto mejor a 1os datos que la funcion potencxal. A partir
de ello fueron desarrollados modelos de regresxon mul tivariados.
Diversas variables, aparte de TP pueden tener efecto sobre la
variacion en CHL, y ademas este efecto es distinto segun sea el
rango de variacidn de la misma.

Entre los factores que han sido sugeridos en la literatura,
como que contribuirian a explicar la variabilidad residual en
modelos CHL-TP se pueden citar:
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- metodologfa Nicholls y Dillon 1978
- porcidn del ciclo estacional anual

que representan los datos Nicholls y Dillon 8978
- relacion TN/TP Sakamoto 1966

Smith 1979, 1982

- tasa de lavado Dillon 1975
— biomasa zooplancténica Shapiro 1980
— estructura del zooplancton Pace 1984
— turbidez de origen no algal Canfield y Bachmann 1981

Jones y Nevak 1981
Hoyer y Jones 1983

- macrofitia acuatica Canfield et al. 1984
— color real del agua Canfield y Hodgson 19873
- desarrollo de estratificacion té}mica Riley y Prepas 1985

- altos niveles de solidos disueltos Campbell y Prepas 1986
y en particular de carbonatos Stauffer 1985

- concentracidn de Dx{geno disuelto en
la interfase agqua-sedimento Riley y Prepas 1984
Nurnberg et al. 19864
Nurnberg 1988

— rango de variaciéﬁ de los datos Paloheimo y Zimmerman
1983

Canfield et al. (1984) recomendaron como necesaria una
evaluacion sistemitica de los factores que contribuyen a la
varianza residual en los modelos clorofila-nutrientes.
Practicamente todas estas variables, o alguno de sus correlatos
fueron evaluados en el presente trabajo de tesis. Otros factores
ad1c10nales tales como los efectos del tipo de agua y del total
de sdélidos disueltos, y la abundancia y comp051cxon de la
comunidad de peces fueron tambien considerados.

Los dos prlmeros factores listados arriba no son tan
relevantes aquf. La met9d01091a utilizada fue la misma en todos
los casos; la E‘traccxon de pigmentos fotosintdticos fue
realizada con un metodo tal que mejora sensiblemente para
cloroficeas y aligunas cianoficeas, al metodo estandard de -
extraccidn con acetona-agua (Stauffer et al. 1979). En relacion
al segundo factor, todos los muestreos fueron realizados durante
el verano.
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Ademés de los factores listados arriba, otros factores,
ligados a las caracter{sticas climiticas y morfométricas del
ambiente acudtico han sido mencionados y discutidos
reiteradamente en la literatura (Richardson 1975, Brylinsky y
Mann 19735), como relacionados 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 BlDnglCD Internacional (IRF), Qque en
lagos Yy embalses, la latitud (relacionada con la durac1on de las
dias) estd dxrectamente relacionada con la productividad primaria
de 1os mismos. Esto fue posteriormente discutido por Schindler
(1978) sobre la base de que un efecto no tomado en cuenta
relacionado con contenido de N xnorganlco en el agua de las
lluvias, seria el causante de una relacion espurea con la
latitud, o cualquiera de las variables climaticas relacionadas
con ella. Por otra parte, Rawson (1955) y Sakamoto (1966)
mostraron que la biomasa algal estd inversamente relacionada con
la profundidad media de un lago. Es altamente probable que los
factores climaticos y morfométricos, representados por ejemplo
por la temperatura media anual del aire y por la profundidad
media del lago, no tengan un efecto causal dlrecto sobre la
biomasa fztoplanctonlca, sino que este estd mediado a traves de
un ndmero indefinido y bastante 1ntr1ncado de conexiones causales
(trama causal). Cualquiera que sea €1 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 TEMP como ZMEAN explican una
significativa porcion de la varianza residual de CHL-TP, que
oscila entre un 3 y un 8% aumentando para los conjuntos mis
homogéneos. Esto podrfa ocurrir también en otros modelos
regionales y globales, y hasta el presente no ha §ido estudiado.
Resul tados similares, con respecto a la explicacion de la
varianza residual de CHL-TP por ZMEAN, fueron obtenidos por,
Fridmore et al. (1985) para lagos neovelandeses y por Quirods
(1988a) analizando los datos de Sakamoto (1964) y Aizaki et al.
(1981) para lagos japoneses.

Una alta proporcidﬁ de la variabilidad en CHL es explicada
por TP, no solo para los conjuntos totales con distinto nivel de
homogeneidad, sino tambien para los distintos subconjuntos
analizados. El efecto de TEMF se mantiene aun cuando se controlen
los efectos de TN/TP y los de los factores no algales que limitan
la penetracidn de la luz. Sin embargo, el efecto de ZHEAN
disminuye; ello estaria indicando que cierta proporc1on de su
efecto estarfa ligada a un aumento de la limitacion por N en los
ambientes menos profundos. La relacidn TN/TP se mant1ene como una
variable de primera importancia en la expl1cac1on de la varianza
residual mientras permanezcan en la base de datos ambientes con
TN/TR < 22,

Sin embargo, cuando la relacidn TN/TP Y los factores ligados
a los limitantes no algales a la penetrac1on de la luz se
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mantienen controlados, otro grupo de varlables aparecen como
factores de importancia en la ewpl1cac1on de la Vdr1ac1on
residual de las regresiones CHL-TP. Estas variables ligadas a la
estructura interna del sistema, son el tamano medio del
macrozooplancton, la proporcion de peces zooplanctofagos
(aterxnldos) en la captura total de peces y los niveles de
oxxgeno disuelto en la interfase agua-sedimento. Tales variables,
a diferencia de ZMEAN y TEMP, no solo se expresan como pautas en
comparaciones entre lagos, como aqul se ha mostradao, sino que
tambien cumplen un rol en el funcionamiento interno de un lago
singular. Lo: resultados obtenidos indican que para una dada
concentracidn de fdsforo total, los niveles de CHL son mayores en
los lagos y embalses con la 1nterfase agua-sedimento
aproximadamente andxica (o con ciertas zonas del fondo del lago
anéxxcan) con mayor tamano medio del macrozooplancton y con
mayor proporcidn de aterinidos (zooplanctofagos).

En el Cap{tulo 4 se ha discutido el rol que cada una de esas
variables cumplirfa en el funcionamiento del lago individual. A
este nivel, el del mecanismo, todavfa quedan por dilucidar una
serie de controversias tales como: cual es el tamano minimo del
macrozooplancton herbfvoro por encima del cual se expresa la
disminucidn de la biomasa algal, sf en estos procesos estah
involucrados sdlo los grandes claddceros o tamblen otros grupos
(Pace 1984), s{ el efecto de los peces zooplanctofagos es solo a
traves de actuar como depresor del tamano del macrozooplancton, o
también a través de aumentar el t1empo de recambio de los
nutrlentes, o, como postulo aquf, basdndome en la observacion de
D’Elia et al. (1984), a través de un aumento de la
biodisponibilidad del fdsforo total. Que el efecto del aumento de
la abundancia de peces zooplanctofagos es el de aumentar los
niveles de biomasa algal es algo bien documentado en la
l1teratura, sin embargo, todavfa queda por dilucidar el mecanismo
a travds 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 |,
alimentacidn es estrlctamente ilidfago-detritf{vora (Quiros y
Luchini observacxon personal). Un efecto, a nivel de 1la
comparacxon entre lagos, de la abundancxa de peces
zooplanctofagos sobrella comp051c1on del fitoplancton, es el
aumento de las cianoficeas con el aumento de su abundancia (Egues
informacidn no publicada).

El efecto de DOb, MASI y ZATE no es continuo en todo su
rango de variacidn. Las distribuciones de residuos muestran que
el efecto de DOb se expresa para valores cercanos a la anoxia, ,
los de MASI son mas evidentes en los extremos de la distribucion

- ’ ’ 4 ’
de tallas y los de “ATE se ejercerian segun 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-TP para distintos rangos de variacion de
DOb, MASI, “ATE y CPUE fueron obtenidas. Aquellas con niveles de
DOb menores a 2 mg.m—3, MASI mayores a 3.& ug peso seco /
individuo, y %ZATE positivos mostraron ser estadisticamente
diferentes a las obtenidas para el resto de los ambientes. Esto
refuerza el cardcter d1scont1nuo del efecto de estas variables
sobre la biomasa fltoplanctonlca. El efecto del tamano medio del
macrozooplancton parece hacerse mis evidente a partir de un peso
medio individual mayor que 4.5 ug en peso seco.

El efecto de DOb esta inversamente relacionado con TEMP.
Cuando TEMP es controlada, el efecto de DOb desaparece. Esto
puede ser una caracteristica de la base de datos, como que la
gran mayoria de los ambientes con bajos valores de DOb se
encuentran en la regidn noroeste que presenta mayores valores de
TEMP. Sin embargo, no debe descartarse un efecto de aumento de la
producc1dh secundaria con TEMP, como un factor relacionado con un
mayor consumo de ox{geno.

Los efectos de MASI y ZATE estan tambiéﬁ relacionados con
TEMP, son mayores a medida que esta aumenta. Con respecto a YZATE
esta también podr1a ser una caracteristica de la base de datos,
dada la distribucidn original, y la modificada por accidn bumana,
de las dos especies de Atherinidae presentes en los lagos y
embalses muestreados. Sin embargo la relacion con MASI no es
adjudicable a la compos1c10n de la base de datos. Por un lado,
CPUEA y %ZATE estah positivamente relac1onadas con TEMP, y MASI lo
estd neqgativamente. Por otro lado, MASI esta negatlvamente
relacionada con %ZATE y 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 tamano medio del macrozooplancton por los peces
zooplanctofagos parece as{ evidente. Sin embargo, ambos efectos
no se anulan, cuando se controlan las variables relacionadas con
el clima, la morfometria y los nutrientes, y ademas se controla a
MASI, el efecto positivo de LATE socbre CHL se mantiene.
Inversamente, cuando a todo lo demas igual (controlado) se
controla ademas 7ZATE, el efecto de MASI sobre CHL se mantiene.
Este resultado apoya la existencia, en comparaciones entre lagos,
de pautas independientes del efecto de los peces sobre el
f1toplancton. Un efecto pasarfa a traves de la 1nteracc1on
tréfica con el zooplancton y otro 1o haria a través de su rol en
el reciclado de nutrientes. Estos resultados, coincidentes con
las hipStesis planteadas, necesitan de un andlisis mas profundo
de las relaciones de las variables TEMF, DOb, MASI, 7ZATE, CPUEA y
la presencia o ausencia de estrat1£1cac10n term1ca durante el
verano.

Fara explicar la variacion en CHL los modelos de regresxon
multlple més generales incluyen, ademas de 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 abundancia relativa de la macrofitia acudtica (a
traves de la relacion entre ZMEAN y SDL), la profundldad media,
la temperatura media anual del a1re o0 la duracidn de la estacion
de crecimiento, los niveles de oxigeno disuelto en la interface
agua-sedimento, el tamano medio del macrozooplancton y la
abundancia relativa de peces vooplanct6fagos.

Las otras variables analizadas no mostraron un poder
explicativo significativo sobre la varianza residual de las
regresiones CHL-TP. Ello no significa que un andlisis mas
detallado y profundo de la base de datos no pueda mostrar tales
efectos. La no expresidn de pautas en la compar=c1on entre lagos
y embalses tampoco significa que esas variables no cumpldn un rol
en los procesos (mecanlsmos) que subyacen a la produgc1on algal
en ambientes aculticos. Como se vid en el Capftulo 2, en Gltima
instancia, no existe un salo proceso que se pueda denominar de
produccidn algal en el ambiente acuat1co, sinO0 que puede
considerarse que son varios procesos que sS& superponen, uno
estacional, otro que sigue a las fluctuaciones naturales del
medio amblente Y unNO O mas procesos que siguen a las dlversas
intervenciones humanas y a las mod1f1cac1ones catastraficas
naturales del medio ambiente. La comp051c1on de los mismos, en
general no sumatlva, constituir{a en ultlma instancia el proceso
real de produccidn algal del ambiente acudtico.

A pesar de que algunos autores (Riley y FPrepas 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.

Tampoco se hallaron diferencias significativas entre las
regresiones CHL-TF obtenidas para lagos y para embalses, previo
tamizado de aquellos ambientes con alto desarrollo de la
macrofitia acuatlca, altos niveles de turbidez 1nargan1ca o
color, y TN/TP < 35. En el presente estudio fueron excluidos
expresamente los embalses con tiempos de permanencia del orden de
unos pocos d1as Yy que, en general, poseen altos niveles de
turbidez 1norgan1ca, como por ej. el embalse de Salto Grande
(Quirds y Cuch 1983, 1988).

El hecho de que en, K las regres1one5 CHL-TP el exponente de TF
sea generalmente mayor que uno, l1levo 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
mdltiples de CHL puede observarse que el coeficiente de TP en las
mismas (el exponente en las relaciones potenciales
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mul tiplicativas) es en general menor que uno. Esto indica, que a
todo lo demds constante, el aumento al doble de TP produciria un
incremento en CHL menor a dos veces. Como se puntualizara con
anterioridad (Quirds 198Ba), este hecho podria ser de importancia
en el manejo de lagos y embalses a partir de resultados de
regresiones CHL-TP.

Si bien la regre516n CHL-TP es valida cuando las restantas
variables no estan controladas, en un dado lago, para el cual,
por ejemplo IMEAN y TEMP no varfan, la regres1on CHL-TF no es en
general vAlida. El uso de un modelo que incluya TEMP y IMEAN se
acerca mds a la realidad al mantener esas variables controladacs.
Al predecir a partir de este Gltimo, el doblar TP no conduce a
que CHL aumente a mas del doble sino, por el contrario, a que su
aumento sea menor. Este tlpD de paradojas surge cuando se
considera que la regres1on entre dos variables de estado, en est=
caso entre CHL y TP describen completamente al sistema total,
cuando en realidad, no constituyen mds que una proyeccxén del
espacio de los estados de mayor dimensionalidad. Un modelo mis
adecuado, si se lo desea representar en el plano CHL-TF, estar{a
constituido por una serie de curvas que relacionan CHL y TP para
distintos valores de la dupla (TEMF, ZMEAN), o para distintos
valores de la trupla (DOb, MASI, ZATE), o en general de todas las
variables que expliquen la varianza residual del modelo
unidimensional CHL-TF. Slgu1endo con este razonamiento, los
modelos CHL-TP solo serian valxdos para conjuntos de lagos que
sean en un todo similares, y solo varien en los valores de CHL y
TP. En este caso constituirian repllcas exactas de un mismo lago
y la transferencia de un lago individual al ceonjunto y de este al
lago individual estarfa totalmente permitida.

Ahaora cabe la pregunta, como es qué 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 macrofitia o limitados por N son eliminados, son
aproximadamente coincidentes para distintos conjuntos de lagos a
nivel planetario. En esto no cabr{a menos que coincidir con
Schindler (1978, 1988) en que los niveles de nutr1ente5 son los
determinantes principales de la biomasa 41toplancton1ca, 0 que
todas las demas verlables involucradas toman valores que gpnducen
a que esta relacion sea de validez general. Pero si esto ultimo
fuera asi, serfa de esperar que otras relaciones entre var1ab1e:
de estado, incluyendo las biomasas de otras comunidades bidticas
tambien presentaran relaciones de validez general entre s{ v con
los niveles de nutrientes. Por ejemplo, en comparaciones entre
lagos, las relaciones entre las biomasas de comun1dades, u otros
agrupamientos biologicas multiespecificos y el fdsforo total
(Peters 1984) es de esperar que tengan validez general. Si estas
relaciones pasan por las comunidades o por las agregaciones
ataxondmicas basadas en el tamano de particula (Platt 1985), es
algo que todavia necesita ser demostrado. Por ahora,
generalizaciones tan amplias como que muchos de los aspectos
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bioléﬁicos de un lago son funciones simples de sus
caracteristicas fisicas y qufmicas (Peters 198&) pargacen ser
rutas promisorias para el avance de la ecologia acuatxca, Yy en
particular de la limnologfa pradictiva.

Los nutrientes son los determinantes principales de la
biomasa fitoplanctdnica, pero la pauta general de sistema, 1la
relac1on CHL-TP de validez global es expresion de un nivel
jerdrquico superior al del mecanismo de c:ptac1on del F-PO4 por
la celula algal. De manera muy general, los niveles de CHL de un
dado lago son producto de las fuerzas impulsoras e:xternas y sus
condiciones de contorno. Ello, sumado a los resultados obtenidos
con recpecto a las pautas generadas por las variables MASI vy
ZATE, y su relativamente baja contribucion a la euplicacion de la
varianza de CHL en la comparacidh entre lagos y embalses,
agreuarfan nuevas dudas a las ya ex presadas con anterioridad (por
ej. Pace 1984) con respecto al e% ito, vy espec1almente 1a duracien
de los efectos, de las tecnxca= de blomanlpulaCIDn con fines de
control de la eutroficacidn. Estas técnicas estan principalmente
basadas en la eliminacidn de los peces zooplanctéfagos (Shapiro
1980) con el fin de permitir que la estructura del
macrozooplancton se modifique desarrollando mayores tamanos 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 contrelen a los peces
zooplanctdéfagos, tal de permitir que el zooplancton de mayor
tamano se desarrolle y as{ sucesivamente. Si bien las
experiencias realizadas a nivel de mesocosmos favorecen y apoyan
los pretendidos resultados, en algunos casos estos resultan
contradictorios, especialmente cuando las e:periencias involucran
ademas la carga de nutrientes. Aun en los casos exitosos, ciertuas
dudas se han abierto sobre la duracidn de estos efectos. AlgUﬁu_
casos de corta duracidn de los efectos, luego de la intervencidn
biomanipulativa, llevaron a sugerir que‘qulvés seria convenxentc
mantener, ademas, los procedimientos clasicos de reduccidn de la
carga de nutrientes (Shapiro y Wright 1984).

FPara comunidades de peces que han coevolucionado con su
ambiente, la posibilidad de eliminar definitivamente una o unas
pocas especies zooplanctofagas no parece ser muy alta, los
mecanismos de recolonizacidn seguirfan funcionando, y las
1ntervenc1ones manipulativas deberian realizarse con frecuencia.
Pero mads 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 trdfico de un lago y un ,mayor desarrollo de sus ,
poblaciones de peces zoop]anctofagos, eliminar a estos ultimo=s, o
introducir jruevas especies que los controlen, es montar una
intervencidn sobre otra intervencidn, lo menos que puede decirse
de los resultados a largo plazo es, o que ,5on lneflc1entes O que
son impredecibles. Frente a ello parece mds logxca y racional



~207-

retroceder sobre los pasos del aumento de la carga Jde nwutriente:z
y disminuir su entrada; es altamente probable que los peces
zooplanctdfagos retrocedan en su abundancia a los niveles previvs
al enriquecimiento.

Lus resultados obtenidos de la comparacid& antre lagos y
ambalses, a partir de la informacidn obtenida del muestreo
extensivo en Argentina, son altamente signiticativos. Ello a
pesar de las limitaciones en la escala temporal de awwestreo. Sin
embargo, 1nvestxgag1ones mas profundas y con muestreos mas
detallados seran necesarios para afirmar los resultados
obtenidos. Tal como fuera expresado en el plan Je trabajo
original los modelos globales obtenidos serviran comno base de
futuros estudios intensivos.

La representacién en el espacioc de los estados del
suprasistema que comprende lous diversos estados’de lus lagos
individuales en sus diversos procesos, permiltira ademas el
an&lisis multivariado espacio—temporal del cambio de estado en
ecosistemas acuéticos, as{ como la extracciéﬁ de pautas de
compor tamiento a nivel global. Algunas de ellas, especialmente en
su componente espacial ya fueron halladas en el presente trabajo.
Recientemente algunos autores (por ej. Edmonson 1988) reafirman
la conveniencia de complementar la observacion del lago en escala
temporal amplxa con la experxmentdcxon, como una via para hallar
justificacidn causal a las correlaciones entre variables de
estado y a l1os procesos que subyacen a las mismas. Sin eambargo,
los diversos niveles jerarquicos involucrados en lo Que va desde
ciertos procesos dentro de un lago hasta su ewpresxon como pattas
de sistema, en comparaciones entre lagos, no hacen abrigar muchasw
esperanzas sobre el obtener resultados coincidentes en todos, o©
aun en la mayorla de los casos. Si bidn este eclecticismo
metodologlco es Util, en cuanto aporta conocimiento a dos escalas
distintas, como se mostro aqui con algunos ejemplos, los
resul tados no son generalmente coincidentes, y a veces totalmente
contrarios. Si se cambia la escala tambien cambia el sistema bajo
estudio, por lo tanto no es sorprendente que la re 13L10n entre
dos variables de estado tambiédn cambie.

La representac16n de compar aciones entre ambientes acuaticus
en el espacio de los estados, como ya fuera mencionado, 8% una
forma de describir, de manera general, los ambientes acudticos v
sus propiedades sin presuponer leyes ni circunstancias (Bunge
1985). La representacidh de los estados agregados Jde los dgv
sistemas singulares, como posibles estados del sistema acuatico
1nd1v1dual presenta cierta analogfa con el principiu ergddicu o
la mecdnica cudntica (Khinchin 1949). En este, el tiempo e=
reemplazado por promedios en el espacio de las fases (Trainor
1985) y basicamente presupone la equnvalencxa de las
representaciones sincrdnica Y diacrénica de UWeinberg (1975). Sin
embargo, a diferencia del espacio de las faces (estados) de la
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mecanica estadfstica, pareceria que no todos los estados posible:
tienen la misma probabilidad a priori de s&rr ocupados. Las
fuerzas fisicas, quimicas y bioldgicas a nivel mas general,
determinan cuales de ellas tienen mayor probabilidad y tambien
mayor ocurrencia real. La representacion de los sistemas
acuaticos en el espacio de las estados permite entonces
hipotetizar sobre las posibles razones por las cuales, ciertcs
estados (lagos con ciertas caracteristicas limnolégica=) TR T
posibles o no han sido ejemplificados sobre la &uperFIC1e
terrectre. Mas aun, puede ser fuente generadora de hxpotesx: de
existencia, con el importante impulso emp1r1c0 de tratar de
verificar la misma en 1a naturaleza o experimentalmente. 2 ella
debe agregarse la ya mencionada posibilidad de utilizar la
representac1on en el ecspacio de los estados como bace de la
discusidn sobre el tipo y magnitud de las fuerzas involucradas en
el cambio de estado, real o pocible, de un lago. El1 gradec de
detalle y de discriminacidn dependera, en importante medida, de
la amplitud y calidad de la base de datos. A medida que ecsta
dltima aumente, se podran utlll’ac acercamlent0= (subespaciocs) en
el espacio total para realizar analisis al nivel espacio-temporal
que se desee, por ejemplo a nivel regional, de cuenca
hidrogrifica, de embalses con tiempo de permanencia mayor a un
ano, de ambientes con profund%dades medias menores a 3m y con
proporcion de peces zooplanctofagos mayor del 20% en biomasa,
etc.. Pero todo esto, queda por ser realizado.

A
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Tabla 1A.

Modelos de regresién CHL-TP desarrollados para distintos
conjuntos de lagos a nivel planetario.

N Ecuacién
757 log10 CHL = -0.11 +0.44 logl10 TP
log10 CHL = -0.15 +0.74 10g10 TP
10910 CHL = -0.553 +0.96 log10 TP
35 10g10 CHL = -0.40 +1.09 log10 TP
1og10 CHL = -0.764 +1.18 lo0q10 TP
10910 CHL = -0.848 +1.21 loglO TP
27 10910 CHL = -0.903 +1.23 logl0 TP
19 10910 CHL = -0.438 +0.94 10q10 TP
38 1og10 CHL = -0.538 +1.15 10gl0 TP
21 1og10 CHL = -1.13 +1.35 loqi0 TP
143 1og10 CHL = —-1.09 +1.46 logl0 TP
A4 10910 CHL = —-1.136 +1.45 logl0 TP
Az 10910 CHL = —-1.061 +1.45 logl10 TP
28 1log10 CHL = —-1.13 +1.58 10910 TP

Referencias
NES (1981)
Hern et al. ((1981)
(USA)

Canfield (1983)
(Florida, USA)

OECD (1982)
(mundial)

Canfield et al. (1984)
(Florida, USA)

NES (1974) segun
Nicholls y Dillon (1978)

Schindler (1978)
(mundi al)

White (1983)
(Nueva Zel anda)

White (1983)
(P limitados)
(Nueva Zelanda)

Aizaki et al. (1981)
(lagos japoneses,
heterogeneon)

Pridmore et al. (1985)
(Nueva Zelanda)

Jones y Bachmann (19274)
(mundi al)

Dillon y Rigler (1974)
(Ontario, mundial)

Carlson (1977)

Sakamoto (1966)
(lagos japoneses)




Tabla 2A. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TON

(uM), TEMP (oC), CHL"~/CHL, TN/TP y ZMEAN (m), para CLORO108
(N=108) .

Variable Parémetro Error t F R™2
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial
constante —-1.5061
TON 0.886%9 0.1518 5.84 0.000 0.711
TEMP 0.1000 0.0201 4.93 0.000 0.781
CHL~/CHL -0.0301 0.0106 ~2.89 0.005 0.790
TN/TP -0.2371 0.1283 -1.85 0.068 0.800
ZMEAN -0.1991 0.1168 -1.70 0.091 0.80%5
Anélisis de la varianza
Fuente gl Suma de Cuadrado F P >F
Cuadrados medio
constante 1 241.374 241.374
modelo S 331.777 b6.355 84.32 0.000
error 102 80. 265 0.787
total 107 412.042 3.851

RMSE = 0.8871




Tabla 3A. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m—-3) en TP
(mg.m—3), TN/TF,
(N=108) .

TEMP (oC), C

HL~/CHL, y ZMEAN

(m), para CLORO108

/
Variable Farametro Error t | ad RrR~2
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial
constante -4_39146
TP 0.8572 0.1578 S5.43 0.000 0.416
TN/TP 0.6141 0.20467 2.97 0.004 0.714
TEMFP 0.0981 0. 0207 4.73 0. 000 0.773
CHL"™/CHL. -0.0295 0.0107 -2.75 0.007 0.791
ZMEAN -0.2303 0.11864 -1.94 0.055 0.798
(4
Analisis de la varianza
Fuente gl Suma de Cuadrado F P >F
Cuadrados medio
constante 1 241.374 241.374
modelo S 328.940 65.788 80.75 0.000
error 102 83.102 0.815
total 107 412.042 3.8951
RMSE = 0.9026 R™2 = 0.798




Tabla 4A. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TP
(mg.m-3), TEMP (0oC), y ZIMEAN (m), para MAS225DL (n=89).

Variable Parémetro Error t P R™~2
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 0.88=

ZMEAN -0.3431 0.1025 -3.35 0.001 0.897

’ 3 » -
Analisis de la varianza

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 88 381.406 4,334

RMSE = 0.46798 R~2 = 0.897




Tabla 5A. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TP

(mg.m—-3), TEMP (oC), y ZMEAN (m), para MAS3I7ION (N=48).
Variable Parametro Error t | 24 R“BI
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial
constante —-0.1622
TP 0.6714 0.14699 3.95 0.000 0.795
TEMP 0.1001 0.0235 4.25 0.000 0.836
ZMEAN —-0.4955 0.1287 -%.85 0.000 0.878
An%lisis de la varianza
Fuente gl Suma de Cuadrado F P >F
Cuadrados medio
constante 1 14,825 14.825
modelo 3 124.512 41.3504 105. 14 0.000
ervor 44 17.36%9 0.393
total 47 141.882 3.019
RMSE = 0.6283 R~2 = 0.878




Tabla 6&A. Anélisis de’subcunjuntos de MAS22TRI (N=86) segdn
distintos niveles de fosforo total (TP, mg.m-3).
N 1{mites ecuacion 2 F
26 1250>TP>50 logeCHL= -1.348 +1.03 logeTP 0.614 38.10
27 20>TP>10 logeCHL= -1.857 +1.23 logeTFP 0,204 6.79 %
logeCHL= —-4.739 +1.85 logeTON 0.492 24.23
33 10>TP>1 logeCHL= —-1.749 +0.80 logeTP 0.403 20.94
26 1230>TP>50 logeCHL= 3.097 -1.07 logeSDL 0.630 44 .56
27 SO0>TP>10 logeCHL= 2.813 -1.28 logeSDL 0.56468 32.84
33 10>TP>1 logeCHL= 1.238 -0.84 lo0geSDL 0.501 31.17
Coeficientes de regresidﬁ
N Limites — ~——————————— R~2 F
a ZMEAN TEMP TP
26 1250>TP>S0 -3.122 0.204 0.058 1.164 0.685S 1S.92
27 90>TP>10 0.531
33 10>TP>1 -0.380 -0.334 0.103 0.291 0.625 16.14

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



Tabla 7A. Analisis de subconjuntos de MAS3STRI (N=70) segdn
distintos niveles de fdsforo total (TP, mg.m—-3) Yy segun el
tipo de ambiente.
N Limites Ecuacién ro2 F
20 3I50>TP>30 1logeCHL= -2.039 +1.21 logeTP 0.661 35.10
26 I0>TP>9 logeCHL= -5.276 +2.42 lo9eTP 0.676 50.18
24 9>TP>1 logeCHL= -1.446 +0.350 logeTF 0.1359 4,17 X
-SDL -
20 3IS50>TP>30 1logeCHL= 2.904 -1.22 logeSDL 0.4688 3I9.60
26 30>TP>9 logeCHL= 2.985 —-1.46 logeSDL 0.767 7%9.20
24 >TP>1 logeCHL= 1.044 -0.79 logeSDL 0.216 6£.06 X
Coeficientes de regresiéﬁ
N Limites ————————— - - —_—— R™2 F
a IMEAN TEM TP
20 3I50>TP>30 -4.1355 0.349 0.026 1.504 0.767 17.951
26 J0>TP>9 -2.084 -0.3547 0,058 1.563 0.832 36.28
24 @>TP>1 -0.253 -0.332 0.087 0.230 0.417 4,77 kX
test de F, P<0.001; %%, P<0.01; ¥, P<0.05



Tabla BA.

. . e,
Ecuaciones de regresion

de CHL

versus TP y TON para

distintos subconjuntos segqun TN/TP. Conjunto total con ZMEANX>SDL

29

24

19

21

93

<TON> y <TN/TP:

73.07

301.28

y CHL™/CHL<B (N=93). Incluye lago Agrioc. <TP>,
valores medios de TP, TON y TN/TP, respectivamente.
<TP>
limites <TON> ecuacion r-~2
<TN/TP>
TN/TF>100 11 -2.187 +1.16 logeTP 0.773
37
166 -4_.645 +1.43 1o0geTON 0.785
100>TN/TP>60 39 -2.285 +1.30 logeTP 0.6467
74
73 -3.221 +1.34 l1pgeTON 0,729
60>TN/TP>38 86 -2.089 +1.24 logeTF 0.830
114
20 —2.419 +1.24 logeTON 0.852
I7>TN/TP>3 377 -1.048 +0.80 logeTP 0.451
183
23 -2.218 +1.16 109eTON 0.794
-1.755 +1.032 logeTP 0.7468
—-4,156 +1.52 1ogeTON 0.795

352.69

test de F, P<0.001



Tabla

4
9A. Coeficientes de determinacion (r~2) entre CHL y ZMEAN,

TEMP, TP, TON y TN/TP para distintos subconjuntos complementarios
(ver aclaracidn en el texto).

N limites ZMEAN TEMP TP TON TN/TP
30 ZMEAN>31 0.27%%  0.59%%x  0.S0%X%k  O.20%x% 0.251%
19 I0>IMEAN>S 0.06 0.78%% 0.79%% 0.S0%%x  O.70%x
19 9>ZMEAN 0.03 0.13 0.45%% O.SSx%x  0.00
18 TEMP>15 0.21x 0.01 0.45%%  0O.46%%k  0.00
16 1S>TEMP>10 0.77%%k  0.42%%x O0.946%% 0.9&6%%x  0.11
34 9>TEMP 0.75%%  0.29% 0.74%%x  0.75%% 0.38%x
22 1250>TP>68 0.12 0.13 0.60%%k O0.52%% 0.03
28 S8>TP>10 0.26%% 0.24%%x 0.36%% 0.S56%%  0.00
33 P>TP>1 0.32%%  0.42%%x 0.40%%x 0.00 0.29%%
29 TN/TP>100 0.82%% 0.82%x% 0.77%%x 0.78%% 0. 19%
34 100>TN/TP>SO 0.66%%  0.20%%x O.73%%x  O.76%X%x O.11%
23 SO>TN/TP 0.56%% 0.43%x 0.84%x 0.85%%x 0.05
test de t; %, P<0.05; xX%, P<0.01



Tabla 10A. Analisis de subconjuntos de MAS3ISSDL (N=73) y MAS37TRI
(N=64), segﬁn la presencia o ausencia de aterf{nidos.

— MAS3SSDL -

Condicidn N Ecuaci&ﬁ ro2 F
ATE 446 logeCHL= -2.,042 +1.27 logeTP G.828 211.83
NO ATE 29 logeCHL= -2.298 +1.09 logeTP 0.855 1592.56
’ Coeficientes de regresién
Condicion N - - - — R*~2 F
a ZMEAN TEMP TP
ATE 46 -0.668 ~-0.324 0.041 0.909 0.851 79.71
NO ATE 29 -0.073 -0.433 0.048 0.578 0.894 70.42
test de F, P<0.001
- MAS37TRI -
Condicion N Ecuacidh r~2 F
ATE 40 logeCHL= —-2.022 +1.30 loqgeTP 0.876 268.96
NO ATE 26 logeCHL= -2.205 +1.04 logeTP 0.7355 74.13
, Coeficientes de regresién
Condicion N ———m e ——— e R"2 F
a ZMEAN TEMP TP
ATE 40 -0.741 -0.30S 0.041 0.952 0.894 101.39
NO ATE 26 -0.643 -0.408 0.140 0.580 0.834 36.73

test de F, P<0.001



Tabla 11A. Esquema de modelos de regresidﬁ mﬁltiplg para
CHL/TP (CLORO 108, N=108). a) esquema de construccion del
modelo total, b) modelos total y en variables internas y
externas respectivamente. F, test de F para los pardmetros
individuales.

al
CHL/TP F F F F F F F
TEMP 5.5 26.0 31.7 26.6  18.6 5.5 0.0
- ZMEAN 0.4 5.4 14.2 11.0 ?.6 13.5 15.4
TN/TP 77.9 56.4 27.7 29.1 28.0 28.2
c/C 11.9 2.8 17.7 17.8 13.9
— CHL"~/CHL 5.8 3.6 3.4 1.8
CPUEA 15.4 14.8 18.1
-~ MASI 2.4 8.1
DOb 4.9
b)
modelo 1 modelo 2 modelo 3
CHL F CHL F CHL F
TN/TP S50.8 ) _;N/TP 66.3_— —TN/TP ;;?;
CPUEA 23.6 CPUEA 25.4 TEMP 26.6
- ZMEAN 19.3 — DOb 17.8 - ZMEAN 11.0
- MASI 16.3 - MASI 12.5 c/c %.8
c/C 15.9 — CHL~/CHL 5.8
- DOb 13.3
R*"2 = 0.648 R~2 = 0.581 R~2 = 0.542
RMSE = 0.7628 RMSE = 0.842S5 RMSE = 0.8657




Tabla 12A. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TF

(mg.m-3), TN/TP, DOb (mg.L-1), CPUEA (kg/bateria.noche), y MASI
(ug peso seco/ind.), para CLORO10B8 (N=108).
4
Variable Parametro Error t P rR™2
estimado estandard (b=0) (b=0) secuencial
constante ~4_.7103
TP 1.0973 0.0934 11.75 0.000 0.616
TN/TP 0.84648 0.1597 5.30 Q.000 0.714
DOb -0.1010 0.0252 -4.01 0,000 0.760
CPUEA 0.2128 0.0537 3.96 0.000 0.802
MAS1 -0.5821 0.1602 -3.463 0.000 0.825
Anélisis de la varianza
Fuente al Suma de Cuadrado F F > F
Cuadrados medio
constante 1 241.374 241.3274
modelo S 339.709 67.942 95.81 Q. 000
error 102 72.333 0.709
total 107 412.042 3.851
RMSE = 0.82421 R™2 = 0.825




Tabla 13A. Regresién de pigmentos totales (CHL, mg.m-3) en TF
(mg.m-3), TEMP (oC), TN/TP, C/C, CHL~/CHL, y ZMEAN (m), para

CLORD108 (N=108).

Variable Parémetro Error t P R~2
estimado estandard (b=0Q) (b=0) secuencial
constante -6.5227
TP 1.1755 0.1824 6.44 0.000 0.618
TEMP 0.0960 0.0199 4.82 Q.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
CHL~/CHL -0.0248 0.0104 -2.38 0.019 0.812
ZMEAN -0.1840 0.1147 -1.460 0.112 0.816
4
Analisis de la varianza
Fuente gl Suma de Cuadrado F F > F
Cuadrados medio
constante 1 241.374 241.374
modelo b6 336.292 956.049 74.73 0.000
error 101 75.730 Q.750
total 107 412,042 3.851

RMSE = 0.8660

R™2 = 0.816




Tabla 14A. Resultados del anélisis
para N=159 sitios. 108

de componentes principales
lagas vy embalses en verano mas 51

muestreos estacionales en seis lagos.

PCA1 PCAZ PCAS PCA4 PCAS
I —

Autovalor 8.216 3.979 2.103 1.130 1.002

% variacion 43.24 20.94 11.07 5.95 5.28

% acumulado 43 .24 é&4.18 75.25 81.20 86.47

A _o.88

ZMEAN 0.82 0.35

SDL 0.87

COLOR ~0.74 ~0.39

TEMP -0.77 0.53

FFP ~0.73 0.51

ALT 0.54 0.69

LAT ~0.52 ~0.65

TA ~0.91

K20 -0.88 0.27

HARD ~0.75 0.51

TP ~0.91

TON ~0.88

TN/TF 0.71 0.31

DOb ~0.46 ~0.67

CHL~/CHL ~0.61 0.37 ~0.31

PPN 0.74 ~0.39

VoL ~0.80 0.33

VOL /PPN -0.88 0.33
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Figura 1A. Relacién entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg.m—-3) y de fdsforo total (TF, mg.m-3) para 111 lagos y embalses
en verano. Ambas variables transformadas logarftmicamente.
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Fiqura 2A. Relacion entre concentraciones de clorofila (CHL,
mgq.m-3) y de nitro’geno orgénico total (TON, uM) para 111 lagos y
embhalses en verano. Ambas variables transformadas
logarf{tmicamente.
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Figura 3A. Relaci&h entre concentracldh de clorofila (CHL,
mg.m-3) y de profundidad media (ZMEAHN, m) para 111 lagos y
embalses en verano. Ambas variables transformadas
logar{tmicamente.
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Figura 4A. Relacién entre concentracién de clorofila (CHL,
mg.m-3) y temperatura media anual del aire (TEMP, oC), para
111 lagos y embalses en verano. Clorofila transformada
logaritmicamente.
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Figura 5A. Residuos de la regresién de CHL en TP, TN/TP y
CHL~/CHL versus MASI para CL0Z00108 (N=108).
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Figura &6A. Residuos de la regresion de CHL en TP, TN/TP y
CHL~/CHL versus CPUEA para CLOZ00108 (N=108).
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Figura 7A. Residuos de la regresiéﬁ de CHL en TP, TN/TP vy
CHL~/CHL versus 7ATE para CLOZDD108 (N=108).
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Figura 8A. Residuos de la regresién de CHL en TP, TN/TP y
CHL~/CHL versus DOb para CL0O200108 (N=108).
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Figura 9A. Residuos de la regresi&h de CHL en TP, TN/TP vy
CHL~/CHL versus IMEAN para CLOZ00108 (N=108).
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Figura 10A. Residuos de la regresién de CHL en TP, TN/TP y
CHL~/CHL versus TEMP para €L0Z00108 (N=108).
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Fiqura 11A. Relac&én entre concentraciones de clorofila (CHL,
mg3.m-3) y de nitrogeno orgénico total (TON, uM) para 111 lagos y
embalses en verano, y muestreos estacionales en seis lagos del
Chubut (N=159). (¢ ), 111 lagos y emhalses en verano; (1), lago
Colhue Huapi; (2), lago Musters; (3), lago Rosario; (4), embalse
Florentino Ameghino; (S), laguna Esquel; (&), lago Las Chultas.
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Figura 12A. Ubicacion de los muestreos estacionales en seis lagos
del Chubut segqun el tercer y cuarto ejes del espacio de
ordqnacién de 111 lagos y embalses en verano. CH, lago Colhue
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