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ABSTRACT. The Alternative Stable States Hypothesis has been revised over the last
years, owing to the differences found between shallow lakes from temperate zones and
those from other latitudes and climates. Studies performed in shallow lakes of the Pam-
pean region showed that the temporal and spatial changes and the interactions between
algal communities are very complex. In these shallow lakes the epiphyton and epipelon
may play significant roles that can be as or ever more important as the roles described for
phytoplankton. In Lacombe Lake, three different phases of equilibrium were defined, one
of them with intermediate characteristics between clear and turbid phases. The aim of
this paper was to analyze the individual fit of some estimators of system dynamics of in-
frequently used application in the equilibrium state definition to this conceptual scheme.
The differences between phases were mainly identified in water variables, whereas sedi-
ment variables did not show great variations although changes in system’s state were be-
ing recorded. Chlorophyll a4, phytoplankton density and water organic matter were the
best indicators of the phases. With respect to sediment variables, the three phases were
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only differentiated on the basis of variations in the settled planktonic algae.
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INTRODUCCION

Durante los ultimos veinte anos se
traté de interpretar la dinamica de los
lagos someros de acuerdo con la
Hipotesis de los Estados Alternativos
de Equilibrio. Las bases de esta hipo-
tesis fueron generadas sobre casos de
lagos templados del Hemisferio Norte
estableciéndose una fuerte distincion
entre lagos de aguas claras y turbias.
Las macrofitas sumergidas fueron
consideradas el principal factor regu-
lador de los sistemas, debido a su ca-
pacidad de brindar refugio para los
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grandes cladoceros y sus consecuen-
tes efectos sobre el pastoreo, a sus
propiedades alelopaticas y a la estabi-
lizacion fisica de la columna de agua
(Scheffer et al., 1993; Lauridsen et al.,
1996; Jeppesen et al.,, 1997; Scheffer,
1998; Jeppesen et al., 1999).

Sin embargo, en la actualidad se ha
iniciado un proceso de revision de la
hipotesis debido a las diferencias en-
contradas en lagos someros de otras
latitudes y climas donde las relaciones
pueden ser mas complejas y las fases
de equilibrio menos estables (Jeppe-
sen et al., 2007 a,b). En los ecosiste-
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mas pampeanos esta hipétesis no es
facilmente aplicable debido a la mayor
complejidad de las cadenas troficas, a
la gran diversidad de peces y a sus
diferencias de comportamiento, y a la
mayor diversidad de macroéfitas de
distinto habito de vida (Meerhoff et al.,
2003), por lo que se ha comenzado a
buscar la forma de adaptarla a las
caracteristicas de esta region (Jeppes-
sen et al., 2007 a; Attayde et al., 2008;
Casco et al., 2009) o incluso se han
tratado de aplicar otros modelos con-
ceptuales para explicar los cambios de
estado de los lagos someros pampea-
nos (Conde et al., 1999; Cano et al.,
2008).

Los primeros estudios en lagunas
de la Provincia de Buenos Aires sobre
las variaciones temporales entre fases
claras y turbias se realizaron en la
laguna Lacombe y mostraron que los
cambios temporales y espaciales -asi
como las interacciones entre las co-
munidades algales-, son muy comple-
jos (Cano et al.,, 2008; Casco et al.,
2009). La importancia de la eleccion
de este cuerpo de agua radica en que,
por tratarse de una laguna arreica, las
comunidades no estan influenciadas
por aportes aloctonos. Uno de los ras-
gos que ha sido destacado en estos
trabajos es la importancia del rol de
las algas del epifiton y epipelon en el
sistema, ademas del rol del plancton.
Sin embargo, los estudios integrados
de las diferentes comunidades algales
son poco frecuentes debido a las com-
plicaciones metodologicas en el mues-
treo y en la obtencion de resultados en
unidades comparables. Por esta razon
el epipelon y el epifiton han sido poco
considerados en los estados alternati-
vos de aguas claras y turbias en los
lagos someros.

En la laguna Lacombe se distin-
guieron tres fases: una turbia, una
clara y una con caracteristicas inter-
medias, a partir de un analisis multi-
variado de similitud basado en las
variables fisicoquimicas y biologicas
del agua y del sedimento analizadas
en conjunto en wun ciclo anual
(Casco et al., 2009). A partir de los
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estados de equilibrio previamente dis-
criminados, el objetivo de este trabajo
es analizar el ajuste individual de cier-
tos estimadores de la dinamica del
sistema a este esquema conceptual y
que generalmente no se utilizan para
la definicion de los estados de equili-
brio. Para ello se realizaron contrastes
a posteriori de las principales variables
fisicoquimicas (fosforo total, materia
organica) y biologicas (densidad algal,
clorofila a, diversidad especifica) en el
agua y en el sedimento y se examina-
ron los cambios en la estructura algal
del epipelon en relacion con las fases
de equilibrio considerando el aporte
provenientes de otras comunidades

MATERIALES Y METODOS

El estudio se realiz6 en la laguna
Lacombe (35 ° 50’ Sy 57 ° 53’ O), si-
tuada en la Provincia de Buenos Aires.
Dicha laguna tiene un area de 130 ha
y la longitud de la linea de costa es de
5,6 km. Su forma es aproximadamen-
te isodiamétrica, con una longitud
maxima de 1.750 m y un ancho
maximo de 1.500 m. La profundidad
maxima registrada en el periodo estu-
diado fue de 2,5 m. La macroéfita
emergente Schoenoplectus californicus
(C.A.Meyer) Sojak coloniza la mayor
parte de la superficie durante todo el
ano y macrofitas sumergidas como
Stuckenia pectinata (L.) Boérner y
Myriophyllum quitense Kunth estan
presentes principalmente durante la
estacion de crecimiento (octubre a fe-
brero).

El muestreo con periodicidad men-
sual se efectud en cuatro sitios duran-
te un ciclo anual (2001-2002). Estos
sitios se eligieron de acuerdo con la
distribucion espacial de las macrofitas
acuaticas (emergentes y sumergidas).
El sitio 1 esta situado en el juncal
central y el sitio 2 en el limite sur del
mismo. Ambos sitios tienen una den-
sidad de macrofitas sumergidas varia-
ble. El sitio 3 esta ubicado en el sector
norte, sin macrofitas emergentes y con
abundantes macroéfitas sumergidas. El
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sitio 4, cercano a la orilla, tiene una
profundidad maxima de 1,40 m y pre-
senta abundantes macrofitas sumer-
gidas. En los sitios 1, 2 y 3 (con pro-
fundidades entre 1,68 y 2,60 m) se
tomaron muestras de agua a cinco
profundidades en un perfil vertical y
se integraron los resultados, mientras
que en el sitio 4 se tom6 una muestra
subsuperficial debido a su escasa pro-
fundidad. Las muestras de sedimento
se obtuvieron con un corer de 3 cm de
diametro. La transparencia del agua
se midié con el disco de Secchi. La
cobertura de macroéfitas sumergidas y
emergentes se estimoé en diez parcelas
de 1 m2 en cada ocasion y sitio. La
profundidad de la zona fotica se cal-
cul6 de acuerdo con Scheffer (1998).
Se utilizaron metodologias estandar
para estimar la abundancia algal, la
clorofila a, el fésforo total (PT) y la ma-
teria organica particulada (LOI) en
agua y sedimento, (ver mas detalle de
metodologia en Casco et al., 2009).

La diversidad del fitoplancton y del
epipelon se calcul6 mediante el indice
de Shannon con el programa MVSP
(Kovach, 2001). En el analisis cuanti-
tativo del conjunto de algas halladas
en el sedimento se discriminaron tres
grupos: las algas propias del sedimen-
to (epipelon), y entre las algas de ori-
gen aloctono, aquellas que provienen
del epifiton y las que sedimentan des-
de el plancton.

Todas las variables se transforma-
ron a logaritmo natural (excepto la
diversidad). Se verifico la normalidad
de las variables con el test de Shapiro-
Wilks y la homocedasticidad de la va-
rianza con el test de Levene. Se veri-
fico la existencia de diferencias entre
fases con analisis de varianza y Krus-
kal-Wallis. Luego se aplicaron los
tests de Diferencias Minimamente
Significaticas (DMS) y Mann-Whitney,
con correccion de Bonferroni para
comparaciones multiples segun fueran
los datos normales o no, respectiva-
mente para determinar entre qué fa-
ses se producian diferencias significa-
tivas de acuerdo con las variables
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analizadas tanto en el agua como en el
sedimento.

RESULTADOS Y DISCUSION

Las tres fases identificadas por
Casco et al. (2009) para la laguna
Lacombe se caracterizan de acuerdo
con la transparencia del agua y la co-
bertura de macrofitas sumergidas co-
mo:

Fase 1: Fase turbia (julio a sep-
tiembre) sin macrofitas sumergidas y
con una profundidad maxima del dis-
co de Secchi de 40 cm. La profundi-
dad de la zona fotica fue menor a la
profundidad de la columna de agua en
todos los sitios, excepto en el sitio mas
somero (S 4).

Fase 2: Fase clara con abundantes
macrofitas sumergidas (octubre a fe-
brero). Periodo de maximo crecimiento
de las macrofitas sumergidas que al-
canzaron coberturas de hasta 100%.
La profundidad maxima del disco de
Secchi fue de 75 cm. El sedimento de
los puntos de muestreo mas profun-
dos recibi6o luz la mayor parte del
tiempo durante este periodo.

Fase 3: Fase clara con escasas
macrofitas sumergidas (marzo a ju-
nio). Dentro de esta fase en la etapa
final se produce la recuperacion de los
manchones de macrofitas sumergidas.
La profundidad maxima del disco de
Secchi fue de 10 cm. Los sedimentos
siempre recibieron luz durante este
periodo.

Variables del agua:

Clorofila a fitoplancténica

La mayor concentracion de clorofila
a fitoplanctonica se registré durante la
fase turbia. En las fases claras, la
concentracion de clorofila fue menor y
en la ultima fase, ademas, fue menos
variable (Tabla 1, Figura 1). Las dife-
rencias entre fases fueron significati-
vas (Tabla 2). Realizando los tests a
posteriori se observo que la fase turbia
mostro diferencias significativas con
respecto a la fases 2 y 3 mientras que
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estas ultimas no fueron diferentes en-
tre si (Tabla 2).

El valor promedio de la concentra-
cion de clorofila a durante la fase
turbia (Fase 1= 49,3 ug. I'!) fue similar
al hallado en la misma laguna
(63, 2 ug. I'Y) por Allende et al. (2009)
en otro periodo definido como turbio
por estos autores. En cambio, en las
fases claras la concentracion prome-
dio de clorofila fue menor (Fase 2=
24,3 pg. 1’1 Fase 3= 27,5 ug. 11

Materia organica particulada en el
agua

Fue mayor durante la fase turbia
(Tabla 1, Figura 1) debido al predomi-
nio del fitoplancton. La correlacion
entre materia organica y densidad de
fitoplancton se demostr6 en Casco et
al. (2009). Las diferencias entre fases
fueron significativas y ademas las tres
fases pudieron distinguirse una de
otra estadisticamente (Tabla 2).

Fésforo total en agua

Las menores concentraciones de PT
se registraron durante la fase 3 (Figu-
ra 1). Si bien las concentraciones
promedio en las fases 1 y 2 fueron
similares, la fase 2 mostr6 una mayor
variabilidad (Tabla 1). Las diferencias
entre fases fueron significativas (Tabla
2). No se discriminaron diferencias
entre las fases 1 y 2 y los tests a pos-
teriori indicaron que la unica fase sig-
nificativamente diferente fue la 3 (Ta-
bla 2).

La minima concentracion de PT
para este mismo periodo fue de
95 ug. I't (Cano et al., 2008) y supero
ampliamente los valores senalados
como limitantes por Reynolds (1984) y
Ryding y Rast (1992). Tanto el prome-
dio de la concentracion de PT en la
fase turbia ( 317 ug 1-1) como en la fase
2 (338 ug I'1) fueron similares al regis-
trado por Allende et al. (2009)
(261 ug I'!) para la misma laguna en
un momento sefnalado por estos auto-
res como turbio.
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Densidad fitoplancténica

Las mayores concentraciones de fi-
toplancton se registraron durante la
fase turbia, mientras que las menores
coincidieron con la fase de maximo
desarrollo de las macrofitas sumergi-
das (fase 2). Luego, durante la fase
con escasas macrofitas sumergidas, la
densidad se increment6 levemente y
fue también mas variable. Estas noto-
rias diferencias entre fases se dieron
por igual en todos los sitios (Figura 1).
Las comparaciones hechas con base
en la densidad fitoplancténica discri-
minaron claramente las fases, siendo
todas diferentes entre si (Tabla 2). La
densidad de algas calculada para el
periodo turbio (Cano et al., 2008:
4x104 ind. ml-!) fue, en comparacion,
un orden de magnitud menor que la
hallada por Allende et al. (2009) para
la misma laguna en noviembre de
2005 (2x10° ind. ml-!) cuando domino
Oocystis nephrocystoides.

Diversidad de fitoplancton

Durante la fase turbia la diversidad
vari6 entre 2,5 y 3,5. En la primera
fase clara la diversidad fue muy varia-
ble, aunque la media fue similar a la
de la fase anterior (Tabla 1). Esto pro-
dujo la ausencia de diferencias signifi-
cativas entre ambas fases. La segunda
fase clara fue el momento de mayor
diversidad fitoplanctonica, con valores
elevados durante todo el periodo, y se
distinguio6 de las fases 1 y 2 (Tabla 2).

Variables del sedimento

Clorofila a del epipelon

La concentracion promedio de clo-
rofila a epipélica presento valores si-
milares entre las fases. El sitio mas
somero (S 4) fue el de mayor variabili-
dad. Por otro lado, en el sitio 1, el
efecto conjunto de la turbidez del agua
y la presencia de juncos
(S. californicus) sobre la llegada de la
luz al fondo durante la fase 1 podria
haber afectado a la comunidad (Figura
1). No se encontraron diferencias sig-
nificativas entre fases (Tabla 2).
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Tabla 1: Media, desviacion estandar (entre paréntesis), minimo y mdximo de las va-
riables fisicoquimicas y bioldégicas en el agua y en los sedimentos, en cada fase.

Fase 1 Fase 2 Fase 3
Media Min- Media Min- Media Min-
(SD) Max (SD) Max (SD) Max

Agua
clorofila a 5,83 2,23 4,05 0,21 2,74 0.33
(ng cm'z) (2,59) 12,02 (2,82) 10,48 (1,69) 5,11
materia organica (mg cm'z) 10 4,70 2,18 0,45 1,28 0,53

(3,62) 16,25 (0,94) 4,11) (0,48) 2,14
PT 47,21 24,77 48,46 14,06 32,63 17,88
(ng Cm_z) (16,01) 82,88 (32,03) 114,89 9,11) 44,18
densidad fitoplancton 20,25 10,86 5,66 1,91 7,02 1,27
(ind. 10° cm™) (5,85) 31,24 (2,94) 10,90 (3,52) 11,17
diversidad fitoplancton 2,94 2,54 2,76 1,36 3,54 3,01
(indice Shannon) (0,28) 3,55 (0,69) 4,13 (0,31) 4,21
Sedimento
clorofila a 9.58 4,86 11,28 3,82 9,13 2,95
(ng Cm_z) (3,36) 14,44 (4,63) 25,25 (2,80) 13,03
materia organica 421,64 204,92 364,38 82,22 369,51 92,78
(mg Cm_z) (168,39) 673,11 (178,58) 611,59 (192,47) 608,50
PT 1123,33 662,38 894,08 561,49 961,47 556,19
(ng cm'z) (223,66) 141427 (228,19) 1292,18 (263,96) 1292,03
densidad total de algas 84,72 13,09 55,46 22,33 48,08 29,25
(ind. 10° cm?) (33,23) 137,32 (26,39) 106,30  (14,30) 78,08
densidad algas planctonicas 36,72 0,80 14,27 6,53 11,09 3,63

(23,01) 76,46 (7,75) 31,54 (5,00) 23,49
(ind. 10° cm?)
densidad algas epifiticas 28,09 6,70 28,16 10,96 21,35 8,93
(ind. 10° cm™) (12,85) 49,89 (14,13) 55,17 (8,65) 35,92
densidad algas 16,94 3,82 15,52 31,7 14,12 4,39
epipélicas (9,72) 37,06 (12,04) 40,28 (6,48) 24,39
(ind. 10° cm™)
diversidad algas del epipelon 3,71 3,37 3,80 3,29 4,09 3,75
(indice Shannon) (0,26) 4,13 (0,29) 4,3 (0,22) 4,39
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Figura 1: Media y desvio estandar de las variables en el agua (en la columna de la
izquierda) y en el sedimento (en la columna de la derecha) en cada sitio de muestreo
(gris oscuro: sitio 1, blanco: sitio 2, gris claro: sitio 3, negro: sitio 4) durante las tres
fases (1, 2y 3).
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Tabla 2: ANOVA o Kruskal-Wallis y Tests a posteriori (DMS o Mann-Whitney con
correccién de Bonferroni para comparaciones miultiples segun corresponda,.

ANOVA Kruskal- Test a posteriori
Wallis (DMS o Mann-Whitney)
Variables en el Fase 1 — Fase1 -  Fase2 -
agua Fase 2 Fase 3 Fase 3
clorofila a * * * n.s.
materia organi- * % " "
ca
PT * n.s. * *
densidad  fito- * % % % %
plancton
diversidad « s % %
fitoplancton -
ANOVA Kruskal- Test a posteriori
Wallis (DMS o Mann Whitney)
Variables en el Fase 1 — Fase1 -  Fase2 -
sedimento Fase 2 Fase 3 Fase 3
clorofila a n.s. - - -
materia organica n.s. - - -
PT * * n.s. n.s.
densidad  total « «
n.s n.s
de algas
densidad algas % % %
- n.s.
planctoénicas
densidad algas ) ) i
epifiticas n.s.
densidad algas
verdadera- n.s. ) ) i
mente epipé-
licas
diversidad algas s % %
del epipelon * '
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Materia organica en el sedimento

Los valores promedio de la materia
organica en el sedimento en las esta-
ciones con macrofitas emergentes (S 1
y S 2) fueron notablemente mayores
(Figura 1) que en los sitios sin juncos.
Podria interpretarse que hay una gran
estabilidad en su concentracion a lo
largo del tiempo, ya que no mostro
diferencias entre fases (Tabla 2), y que
esta variable estaria influida por las
condiciones locales (presencia de
macrofitas emergentes, mayor estabi-
lidad de la columna de agua) tendien-
tes a crear una zona de mayor sedi-
mentacion y aporte de materia organi-
ca por parte de las macréfitas a los
sedimentos.

Fésforo total en el sedimento

El PT en el sedimento se encontro
siempre en altas concentraciones. Las
menores concentraciones promedio se
registraron durante ambas fases cla-
ras en las estaciones con mayor cober-
tura de macroéfitas sumergidas (S 3 y
S 4) (Figura 1). Las diferencias entre
fases fueron significativas y los tests a
posteriori mostraron que las Unicas
fases significativamente diferentes
entre si fueron la fase 1 y la fase 2
(Tabla 2).

Densidad de algas en el sedimento

Las diferencias entre fases fueron
significativas y las fases que resulta-
ron significativamente diferentes entre
si segun los test a posteriori fueron
solamente la 1 con la 3 (Tabla 2). Las
mayores concentraciones se dieron en
la fase turbia y las menores en la fase
3. La fase 2 tuvo densidades interme-
dias y una alta variabilidad entre si-
tios que dificulto la discriminacion de
esta fase, a diferencia de lo que ocu-
rri6 con el analisis de la densidad de
algas en el plancton donde las tenden-
cias fueron similares en todos los si-
tios de muestreo (Figura 1).
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Densidad de algas en el sedimento
discriminadas segun su comunidad de
origen

Las algas de origen plancténico
mostraron diferencias significativas
entre fases, siendo la fase 1 la que se
diferencié de la fase 2 y de la fase 3,
en tanto estas dos ultimas fases no
pudieron diferenciarse entre si de
acuerdo con esta variable (Tabla 2). La
densidad de algas de origen propia-
mente epipélico y las de origen epifiti-
co no presentaron diferencias signifi-
cativas entre fases (Tabla 2).

La mayor densidad de algas en el
sedimento en la fase turbia se atribu-
ye a los aportes aloctonos desde el
fitoplancton (Figura 2). Durante las
etapas claras, disminuy6 la densidad
total en el sedimento y aument6 la
proporcion de algas de origen epifitico
y propiamente epipélicas. Se destaca
que la alta proporcionalidad de algas
epifiticas en el sedimento durante todo
el muestreo se relaciona con el hecho
de que estas algas pueden provenir
tanto de las macréfitas emergentes
(junco) como de las sumergidas.

Debido a la multiplicidad de apor-
tes de especies desde distintas comu-
nidades hacia el epipelon, la diversi-
dad especifica fue elevada y relativa-
mente estable durante todo el periodo
de estudio. Asimismo, la clorofila a en
el sedimento no mostro diferencias
entre fases, posiblemente debido a las
variaciones en la composicion especi-
fica y a los aportes previamente men-
cionados (Figura 1).

Las diferencias entre fases fueron
identificadas principalmente en las
variables medidas en el agua, en tanto
que las variables del sedimento mos-
traron una mayor estabilidad frente a
los cambios de estado. Los mejores
indicadores de las fases fueron la clo-
rofila a planctonica, la densidad del
fitoplancton y la materia organica en
el agua. En el caso particular de esta
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laguna, la materia organica en el agua
seria un buen indicador de los estados
de equilibrio, debido a que esta com-
puesta principalmente por el fito-
plancton (Casco et al., 2009) y a que
por tratarse de una laguna arreica su
concentraciéon no esta sujeta a las po-
sibles variaciones derivadas de apor-
tes desde afluentes. Los valores de
concentracion de clorofila a hallados
en las distintas etapas discriminadas
en este trabajo, son coincidentes con
los valores mencionados en la clasifi-
cacion de lagunas pampeanas en cla-
ras y turbias (no inorganicas) de
Quirés et al. (2002). El fosforo total en
el agua, en cambio, tuvo una gran
variabilidad dentro de cada fase, debi-
do a que los aportes externos de fésfo-
ro intervienen en la dinamica interna
de este nutriente (Casco et al., 2009),
que podria estar influido por la esco-
rrentia y las variaciones en las practi-
cas agropecuarias en los alrededores
de la laguna. Cabe destacar que a si-
milares concentraciones de PT en el
agua, la laguna puede encontrarse en
estados claros o turbios por lo que
este nutriente no seria un elemento de
control en los estados de equilibrio de
la laguna en el rango de concentracio-
nes encontrado. Esta observacion co-
incide con la superposicion de los
rangos de valores de fosforo total
hallados por Quirds et al. (2002) en

lagunas pampasicas claras (23 a
1.288 mg.m3) y turbias (25 a
1.250 mg.m-3).

100

60

40

20 1

FASE 1 FASE 2 FASE 3

Figura 2: Participaciéon porcentual y
absoluta (en individuos. mm=2) de las
algas de origen propiamente epipélico
(gris oscuro), de origen epifitico (blanco)
y planctoénico (gris claro) en la comuni-
dad del epipelon en cada una de las
fases.
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La Hipotesis de los Estados de
Equilibrio Alternativos, asi como otras
referidas a aguas claras y turbias, se
disenaron en relacion con los eventos
ocurridos en la masa de agua, inde-
pendientemente de los otros subsis-
temas que componen un lago somero.
A partir de nuestros resultados se
puede ver que las fases pueden dis-
criminarse en relacion con las varia-
bles en el agua. Al considerar las va-
riables en los sedimentos, se diferen-
cian las tres fases so6lo con la densi-
dad y diversidad algal total, pero pro-
bablemente los aportes de algas
plancténicas sean los responsables de
las diferencias halladas, ya que cuan-
do se consideran las algas de origen
propiamente epipélico o de origen
epifitico no se obtuvieron diferencias
significativas para discriminar las fa-
ses.
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