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RESUMEN 

Se describen y discufen 10s resultados de fies aplicaciones (dos campafias juntas y cada una separadamenfe) del 
analisis de correlacion candnica a un grupo de variables ambientales (caudal, conductividadt pH y oxigeno disuelto) 
y a ofro de caracteristicas del fitoplancton (fitoplancton total, Euchlorophyceae, Cyanophyceae, Euglenophyceae, 
Dinophyceae, Cryptomonas pl. SP., Cyclotella pl. sp. y Melosira pl. SP.). 

Los datos originales del analisis fueron obtenidos en 25 estaciones de muestreo en diferentes rios del Puranci 
Media (cauce principal, secundarios y rios tributarios), durante dos esfados hidrologicos : aguas medias (Dic.11981) 
y aguas altas (mur-abrilll982). 

La primer variable candnica ambiental (AI) - representada por caudal (correlacion positiva), conductividad y 
pH (correlaciones negativas) - explicci una alta proporcion de la varianza (SS-60 %). La primer variable can6nica 
del fitoplancton (F,) estuvo caracterizada por Euglenophyceae, Euclorophyceae, fitoplancton total y Dinophyceae 
(alta correlacidn negativa en las ires aplicaciones), Melosira (correlaciOn positiva alta en aguas medias) y 
Cryptomonas (correlaci&z positiva alta en aguas allas). F, explic0 entre el27-43 % de la varianza de las medidas del 
fitoplancion (minima en aguas tnedias y maxitno en aguas alias). 

Adem&, A, explic0 enfre el23,5-41 y? de la varianza de F, (mcixima redundancia en agnus alfas). No obstante, 
relativamente alfas proporciones de la varianza de Euglenophyceae (.30-77%), Euchlorophyceae (2642%) y 
fitoplancton total (30-327;) fueron predecibles a partir de A, (tmiximo en aguas alfas). Tambièn A, explico un 
relativamente alto porcentaje de la varianza de Melosira (57 % en aguas medias), Dinophyceae y Cryptomonas (59 y 
50 %, respectivatnente en aguas alias). 

Los tnks importan2es cambios ambientales asociados con el represamienio de rios (disminuckin del /lujo y la 
turbulencia del agua y aumento de la sedimentacion) sugieren que el funcionamiento de la futura Represa Parami 
Media incretnenfaria el fifoplancton en el agua embalsada y aguas abajo (especialmenfe Euglenophyceae, 
Euchlorophyceae y Melosira), de acuerdo a las tendencias acfuales. 

PALABRAS ~LAVES : Agua dulce - Fit.oplancton - Analisis estadistico - Ecologia - Rios - Argentina - 
América del Sur. 

(1) lnsfituto National de Limnologia, .I. Blacici 1933, 3016 Santo Tomé (Santa Fe, Argentina). 
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ARSTHACT 

PHYTOPL~NKTON AND ENVIRONMENTAL VARIABLE~ OF THE WDDLE PARANA RIVER~, ARGENTINA: 
CANONICAL CORHELATION ANALYSIS 

The results of threr applications (two surueys together und each one separately) of canonical correlation analysis 
to a set of environmental variables (water discharge, conductivity, pH and dissolved oxygen) and another set of 
phytoplankton characterisiics (iota1 phytoplankton, Euchlorophyceae, G’yanophyceae, Euglenophyceae, Dinophyceae 
Cryptornonas pl. SI)., Cyclot.ella pl. sp. and Melosira pl. SP.) are described and discussed. 

Original data for the analyses were obtained in 25 sampling stations of different streams of the Middle Paranci 
(main channel, secondary channels and tributary rivers) during turo hydrological seasons : mid-water level 
(Decemberll981) and high-water level (March-April/l982). 

The first canonical variate of the environmental domain (Al) - represented by discharge (positive correlation), 
ronductivity and pH (negative correlations) - accounted for a high proportion of the variunce (55~30%). The first 
canonical variate of the phytoplankton domain (F,) wus characterized by Euglenophyceae, Euchlorophyceae, total 
phyfoplankton and Dinophyceae (high negative correlations on the three upplications), Melosira (high positive 
correlation in mi&waters) and Cryptomonas (high negative correlations in high waters). F, accounted for 27-43 % of 
the variunce of the phytoplankton measures (minimum in mid-water level and maximum in high-urater level). 

Furthermore, =II accounted for between 23,5-41 % of the variante of F,@trongest redunduncy in high-urater). 
Holvrver, relativsly high proportions of the variante of Euglenophyceae (30-77 %), Euchlorophyceae (26-52 %) and 
total phytoplankton (30~32%) were predictable from A, (highest values in high-water level). Moreover, A, accounted 
for u relatively high percentage of the variante of Melosira (57 76 
(59 and 50%. respectively in high-water level). 

in midurater level), Dinophyceae and Cryptomonas 

Thus there are grounds for concluding thut a canoni6al mode1 of rank 1 identifies the distinctive ecological 
features of the data. 

The more important environmental changes associated with impounding rivers (decrease of flou? and water 
turbulence and increase of sedimentation) suggest that the future functioniny of Para& Media reservoir would 
increase the phytoplankton of the impounded uratrr and doumstream (specially Euglenophyceae, Euchlorophyceae and 
hlelosira) according to the present trends. 

KEY WORDS : Freshwater - Phytoplancton - Statistical analysis - Ecology - Rivers - South 
hmrrica - Argent.ine. 

RÉsuicrÉ 

LE PHYTOPLANCTON ET SON ENVIRONNEMENT DANS LES COURS D'EAU DU IV~OYEN PARANA, ARGENTINE : 
ANALYSE CANONIQUE 

Trois applications de l’unalyse canonique (deux campagnes groupées et chacune séparément) ont ports sur les 
variables de l’environnement (débit, conductivité, pH et 0, dissous) et les caructéristiques du phytoplancton (total, 
Euchlorophyceae, Cyanophyceae, Euylenophyceae, Dynoph!yceae, Çryptomonas pl. SP., Cyclotella pl. sp. ef blelosira 
pl. SP.). 

Les données proviennent de 25 stations de différents cours d’eau du Paruna Moyen, lit principal, chenaux 
secondaires et uffluents, pour un nirreau moyen (dt?cembre 1981) et un niveau haut de l’eau (mars-avril 1982). 

Le premier aze du domaine de l’environnement (=1,), correspondant au débit (corrélation positive) et la 
conductivité - pH (c. négative), explique entre 55 et 600,o de variante. 

Le premier axe du domaine phytoplanctonique (F,) regroupe les Euglenophyceae, les Euchlorophyceae, le 
phytopluncton total et les Dynophyceae (c. négative), Melosira (c. positive en niveau moyen) et Crypt.omonas 
(r. négative) en hautes eaux). F, explique de 27 ù 43 y0 de la variance du phytoplancton. 

De plus =1, explique 23 à 417; de FI (max. en hautes eaux). De fortes proportions de la variance des 
Euglenophyceae (30 à 77 Y$,), des Euchlorophyceae (26 à 52 y;) et du phytoplancton tofal (30 à 32 y/,) sont prédites par 
-*II, qui explique aussi un fort pourcentaye des variantes de Melosira (57%), Dinophyceae et Cryptomonas (59 et 
5Oyh en hautes eaux). 

On a montrP ainsi que I’analyse canonique de rang 1 permet d’identifier les caractères écologiques du milieu, et 
indiqur que l’implantation prévue du barrage sur le Parana Moyen risque d’augmenter le phytoplancton total, et en 
particulier les Euylenophyceae, Euchlorophyceae et Melosira, aussi bien dans la retenue qu’en aval. 

MOTS-CLÉS : Eau douce - Phyt.oplancton - Écologie - Analyse statistique - Riviéres - Amérique du 
Sud - hrgrnt.ine. 

RE~. Hydrohiol. hop. 21 (3) : 183-196 (1988). 
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INTRODUCCION 

El sistema del rio de La Plata, integrado por las 
cuencas de 10s rios Parana y Uruguay, constituye la 
segunda cuenca de drenaje mas grande de América 
del Sur (3,2 millones de km2), después de la del 
Amazonas. El rio Para& es el mas significative, 
t,anto por su longitud (aproximadamente 4000 km) 
como por su caudal (modula medio 
anual = 16000 m3.seg-l) y su cuenca de captacion 
(2,8 millones de km2). 

Junto a esta importancia cuantitativa existe una 
cualitativa debido a que atraviesa zonas de distintas 
caracteristicas (vegetacion, topografia y edafologia) 
desde su naciente en la Serra do Preneos (Brasil, 
15” 30’ lat. S.). Ademas, debido a que su direction 

predon1inant.e es la N-S, mas significative resulta el 
cambio clim&tico : t.ropical, con lluvias mayormente 
estivales en el Alto Parana y subtropical caluroso 
t,emplado en el Parana Media e Inferior (OEA, 1969). 
El rio Alto Parana difiere marcadamente en sus 
rasgos geomorfologicos del Parana Media e Tnferior, 
ya que pasa de un encauzamiento con rapidos y 
saltos a1 desarrollo de un amplio valle aluvial de 
hasta 50 km de anche. 

El cauce principal del Para& Media tiene una alta 
barranca izquierda mientras que la derecha, con 
limit.es poco precisos, es facilmente inundable. Su 
Ilanura aluvial, de mas de 20000 km”, recibe el 
aporte de importantes tributarios y posee numerosos 
cauces secundarios que dan lugar a un complejo 
disefio morfol0gico con meandros y anastomosis que 
encierran ambientes lenit.icos muy diversos. 

100 Km 
-----\ E~cala Grdfica 

Cauces secundarios 

1. Rio Corwda (Coronda) 
3. Rio San .Javier (Santa Rosa) 
4. Rio Santa Rosa (Sant.a Rnsa) 
5. Rio San Jevier (Helvecia) 
6. Rio San Javier (Saladero Cabal) 
7. Rio San Javier (San Javier) 
9. Rio San Javier (Alejandra) 
11. Rio San Javier (Romang) 
15. Rio San Javier (Reconquist.a) 
16. Rio San Jeronimo (Reconquista) 

Cauces tributarios de la margen derecha 

2. Rio Salado (Sant.0 Tomé) 
10. Arroyo del Ombti (a1 N. de Alejandra) 
12. Arroyo Mal Abrigo (al N. de Romang) 
13. Rio Los Amores (Las Garzas) 
14. Arroyo del Rey (Reconquista) 

Cauces tributarios de la margen izquierda 

18. Rio Santa Lucia (Paso Rubio) - 
19. Rio Corriente (Paso Santa Rosa) 
21. Rio Guayquiraro (Paso Telégrafo) 
23. Rio Felikano (Paso Quebracho) 

Cauce principal 

17. Rio Parana (Goya) 
20. Rio Parana (Esquina) 
22. Rio Parana (La Paz) 
24, Rio Paran& (Hernandarias) 
25. Rio Parana (Parana) 
26. Rio Parana (Diamant.e) 

FIG. 1. - Ubicacion geografica de 10s cursos de agua del valle aluvial del Parana Media (tramo Goya-Diamante). LOS mimeros 
indican las estaciones de muestreo (ver referencias). Geographical position of water courses of the Middle Parana’s alluoial ualleg (sfrecht 

Goya-Diamante). Numbers indicate sampling stations (fo see reference) 

R~U. Hydrobiol. trop. 21 (3) : 183-196 (1988). 
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FIG. 9. - Datas amhientales y del Btoplancton medidos durante el periodo de aguas medias (circulas) y aguas alt.as (cuadrados) en 
10s cursos de agua del valle aluvial del Parana Medio : cauces secundarios (l-16), tributarios (2-23) y principal (17-26). Los ntimeros 
c.orresponden a las estaciones de muestreo de la fig. 1 ; las estrellas indican coincidencia de 10s valores de aguas medias y altas. 
Environmental and phytoplankfon data measured during mid water (circles) and high water periods (squares) in wafer courses of Ihe 
Middle Pnrumi’,s poodplain : secondnry mater courses (l-16), tributaries (2-23) and main channel (17-26). Numbers indicate sampling 

stations (reference in fig. 1) and stars indicafe coincidence of mid and high mater values 

Rea. Iiy<irobiol. trop. 81 (J) : 18.3-196 (1.488). 



FITOPLANCTON DEL PARANA MED10 187 

Esta compleja (( arquit,ectura 1) del Parana h’Iedio, 
junto con el régimen hidrologico son 10s principales 
condicionantes de la estruct.ura y funcionamiento del 
ecosistema del cauce principal y de 10s diversos 
componentes loticos y len%icos de la llanura aluvial. 

El limnigrama tipico del c.auce principal en el 
tramo medio (Soldano, 1947) est& caracterizado por 
un periodo de crec.iente, con altura maxima a fines de 
verano (febrero-marzo) y uno de bajante a partir de 
otofio, con estiajes minimos en primavera (octubre, 
noviembre). Este ciclo sufre logicas variaciones afio 
t.ras afio, a consecuencia del régimen pluvial de la 
cuenca superior. Ademas, en 10s tilt.imos aiïos 
también se han verificado alteraciones debidas a la 
construction de represas aguas arriba. 

Este trabajo fue planificado en relation a la 
proyect,ada Represa Para& Medio que comprende 
un Cierre Norte, a la altura de Reconquista-Goya 
(fig. 1); un Cierre Sur, a la altura de las Islas del 
Chapeton (unos 100 km aguas arriba de la ciudad de 
Diamant.e) y un Cierre Lateral, en la margen derecha 
que se extiende desde el Cierre Sur hasta practica- 
mente el Norte. El espejo de agua del futuro embalse 
se estima en 8500 km2. 

Debido a que su construcci0n no solo afectara a1 
cauce principal, sino también a important.es cauces 
secundarios y el aporte de tributarios, el estudio se 
llevo a cabo en dist.intos tipos de cauces de la zona a 
represar y unos 100 km aguas abajo (hasta Diaman- 
te), con el proposito de abarcar el area que sufrira el 
mayor impacto con la obra. 

SegUn el mode10 hidrolbgico elaborado por la 
empresa Agua y Energia Eléct-rica, responsable del 
proyecto, el func.ionamiento de la represa no tendria 
efectos sobre el flujo aguas abajo durante el periodo 
de caudales elevados (30 y’ del afio); con menor 
caudal (70% del aÏio), habria una reduccion del flujo 
que llegaria a ser crit.ica durant,e la estacion seca 
(10% del afio). 

El objetivo fundamental de est.e trabajo, de 
caracter exploratorio, fue el de conocer las relaciones 
existent.es entre parametros propios del fitoplancton 
y variables ambientales en distint.os t.ipos de cursos 
de agua, bajo diferentes condiciones hidrologicas 
(aguas medias y altas) y ademis, predecir cambios en 
el fitoplancton a partir de caracteristicas ambienta- 
les que seguramente variaran con la construction de 
la citada Represa. 

Ent,re 10s ant,ecedent.es de trabajo se citan algunos 
de mayor difusi0n international, que proporcionan 
information limnologica general sobre el rio Parana 
(BONETTO, 1975 y 1976; DEPETRIS, 1976; WELCOM- 
&IE, 1979). Especificament,e sobre aspec.tos quimicos 
y del fitoplancton de la zona, existen algunas 
publicaciones mas recientes (VASALLO & KIEFFER, 
1984; PEROTTI DE JORDA, 1984 y 1985; GARCIA DE 

Heu. Hydrobiol. trop. 21 (3) : 183-196 (1988). 

EWLIANI, 1981 y 1985; GAR&A DE ESIILIANI & 
ANSELMI DE MANAVELLA, 1983). 

MATERIAL Y METODOS 

La zona de estudio es la compredida entre Goya 
(29” 10’ lat,. S. y 50” 45’ long. W) y Diamant.e (32” 05 
lat. S y 60” 40’ long. W). En ella se seleccionaron 
25 punt.os de muest.reo en el cauce principal y 10s 
mas importantes cauces secundarios y tributarios de 
ambas margenes, t,eniendo en cuenta sus relaciones 
hidrograficas (fig. 1). 

Los datas basicos corresponden a 10s del estrat, 
de agua superficial, obtenidos durant.e dos periodos 
hidrologicos del régimen del rio Parana : aguas 
medias (diciembre 1981, nivel hidrométrico en Dia- 
mante = 2,3-3,2 m) y aguas altas (marzo-abri1 1982, 
nivel hidrométrico en el mismo Puerto = 4,6-4,8 m). 

Una description detallada de las caracteristicas 
ambientales y del fitoplancton de las 2 campafias ya 
fue publicada (GAR~~A DE EWLIANI, 1981 y 1985). 
No obstant,e, se mencionan 10s rasgos mas salientes 
de las variables wleccionadas (fig. 2) : caudal, 
conductividad, pH y oxigeno disuelto, entre las 
ambientales y conc.entraciones (cél. ml-l) de fito- 
plancton total, Euchlorophyceae, Cyanophyceae, 
Euglenophyceae, Dinophyceae, Crypfomonas, Cyclo- 
tella y Melosira, entre las biologicas. 

Los cauces tributarios fueron, en promedio, 10s de 
menor caudal, mayor pH y conductividad, mientras 
que el cauce principal fue el mas caudaloso, menos 
c.onductivo y mas oxigenado. En lineas generales, en 
la segunda campafia, el caudal fue mayor y el pH, la 
conductividad y el oxigeno disuelto resultaron meno- 
res. Ademas, las aguas de 10s distintos tipos de 
cauces fueron diferent.es en cuanto a su caracteriza- 
cion quimica (t*abla 1). En cuanto a las variables 
biologicas, puede expresarse que, en promedio, el 
cauce principal t.uvo las menores concentraciones 
(excepta de Melosira) y 10s cauces tributarios 10s 
mayores, excepta de Melosira y Cyclotella. Estos 
géneros fueron mas abundantes en 10s cauces secun- 
darios. 

En funcion de 10s objet.ivos perseguidos se eligio el 
analisis de correlacion canonica, puesto que se 
disponia de dos grupos de variables (ambiental y 
biologico), interesaba conocer sus relaciones y que el 
primero actuara coma predictor del otro. Este 
método de analisis multivariado permite encontrar 
la correlacion méxima (coeficient,e de correlacion 
canbnica) existent.e entre dos combinaciones lineales 
(variables canonicas) de dos grupos de descri@ores y 
ademis, se utiliza para predec.ir information acerca 
de un grupo a partir del otro. Habitualmente el 
estudio se limita a1 de las primeras correlaciones 
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TABLA 1 

Porcentajes de equivalentes de 10s iones principales (valores promedios) en 10s distint.os t.ipos de cauces del Parana Medio, durante 
lus periodos de aguas medias (circulas) y aguas altas (cuadrados) y para muchos rios del mundo (IV~ARGALEF, 1983 a). Percentages 
of principal ions (mean values) from different water courses of Middle Para& during mid (circles) and high wafer levels (squares) 

and from many rivers of the world (accord. to MARGALEF, 1983 a) 

Ca++ Mg++ Na+ K+ C03H- S04f cl- 

wes Parand 

Principal . 38 25 28 9 64 16 20 
. 43 24 25 8 76 14 10 

Secundarios l 15 12 71 2 17 31 52 

. 28 14 55 3 50 16 34 

Tributarios 0 7 7 85 1 9 31 60 

derecha n 6 13 80 1 a 30 62 

Tributarios . 22 9 68 1 19 25 56 
izquierda . 23 10 66 1 19 31 50 

RTOS del mundo 52,6 24 19,2 4,l 67.1 16,3 15,4 

tanhiças, ya que nornra1ment.e son suficientes para 
describir la dependencia entre 10s dos grupos, ya sea 
parque las demis no resultan de valor prktico o 
porque 10s dos grupos son independientes, segtin el 
t.est de Bartlett.. KENDALL & STUART (1966), propor- 
cionan una descripcih det,allada de la teoria del 
método y LEFEBVRE (1976) de las etapas de c~lculo. 

La eleccih de 10s descriptores est.A restringida por 
las exigencias del método, ya que sus distribuciones 
deben ser nomales o normalizables por transforma- 
cih. Ademk, con el prophito de no complicar la 
intwpretaçhh de 10s resultados conviene que la 
transformacih sea del mismo tipo para todas las 
variables utilizadas. Por esta razh no se pudieron 
elegir algunas variables ambientales tales coma 
temperatura, transparencia y solides suspendidos, 
asi como algunos descriptores més especificos del 
fitoplancton, tales como 10s géneros de las algas mas 
abundantes. Otras variables de import.ancia, por 
ejemplo nutrientes, no pudieron utilizarse por no 
disponer de las determinaciones. 

Los descriptores empleados fueron normalizados 
par transformacih logaritmica [In (x + l)], excepta 
pH y oxigeno que presentaron distribuciones norma- 
les. Se trahajo con la matriz de datos centrados y 
reducidos (media = 0 y varianza = I), utilizando el 
progama P6M de 10s Manuales BMDP (DIXON, 
1981). 

El an5lisis de correlacih c.anhica se aplico a 3 
series de datas (1) a 10s correspondientes a1 conjunto 
de las dos campaiïas ; (2) a 10s de la primera campafia 
(aguas medias) y (3) a 10s de la segunda (aguas altas). 

Reo. Hydrohinl. trop. 21 (3) : 183-196 (19M). 

RESULTADOS 

Los result.ados de la aplicacih del método de 
correlacih canhica a1 conjunto de datos de las dos 
campafias, se analizan en forma detallada y separa- 
damente de las otras dos aplic.aciones. Para aguas 
medias y altas, 10s resultados se interpretan sintéti- 
cament.e, en comparac.ih con 10s anteriores. 

1. Correlacih canhica para las dos campa5as 

En la tabla II se presentan 10s 4 coeficientes de 
correlacih canhica posibles, 10s correspondientes 
valores propios y 10s resultados del t.est de Bart1et.t. 
Los valores de este test de signifkacih indican que 
10s dos primeros valores propios son significatives a1 
nivel 0,Ol elegido, por 10 que sOlo se consideran las 
dos primeras correlaciones canhicas. Las variables 
canhicas asociadas con ellas son, por 10 tant.0, 
suficientes para expresar la dependencia entre 10s dos 
grupos de descript,ores (ambiental y biologico). No 
obst,ante, como se discutira mas adelante, SOIO la 
primera resulto de valor practico en este estudio, 
coincidiendo con 10 sefialado por oh-os autores a1 
respecto (DIXON, 1981 ; GITTINS, 1979). 

Las variables canhicas se interpretan t,eniendo en 
cuent,a sus correlaciones con las variables originales 
(tabla III). Asi, la primera del dominio ambiental 
(A,) aparere definida por su relacih directa con el 
caudal e inversa con la conductividad y, en menor 
grado, con el pH. La correspondiente a1 dominio 
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TABLA II 

Valores propios (VP), coekientes de correlacibn canbnica (r,) y test de Bartlett para 10s restant.es VP, para las dos campaeas juntas 
(aguas medias mas aguas altas) y para cada una separadamente. Eingeoalues (VP), canonical corrrlafion coefficients (r,J and Barfleff’s 

fesf for the remaining VP, for the fmo suroeys fogether (mid-wafer f high-wafer) and for each one separately 

VP 

0,825 

0,429 

0,257 

=k no de VP Test de Bartlett 

chi cuadrado 9.1. P 

AGUAS MEDIAS + AGUAS ALTAS 

0 113,VE 32 0,Ol 

0,908 1 39,87 21 0,Ol 

0,&5 2 16,08 12 0,20 

0,507 3 3,44 5 0.70 

AGUAS MEDIAS 

0 63,98 32 0,Ol 

0,875 0,936 1 27,54 21 0,20 

0,564 0,751 2 12,99 12 0,70 

0,343 0,585 3 5,64 5 0,70 

0,275 0,525 

AGUAS ALTAS 

0 91,37 32 0.01 

0,937 0,968 1 43,Ol 21 0,Ol 

0,804 0,897 2 14,49 12 0,70 

0,359 0,599 3 6,71 5 0,70 

0,318 0,564 

biologico (F, expresa algtin aspecto comtin en la 
variation de todos 10s descriptores del fitoplancton 
(signo negativo), excepta Melosira (signo positive), 
con respecto a la primer variable canonica ambien- 
tal. Por su magnitud, se destac.an las c.orrelaciones 
con Euglenophyceae, Euchlorophyceae, Dinophy- 
ceae, fitoplancton total y Melosira. 

La varianza comtin a1 primer par de variables 
canonicas es del 82,5%, dado que rl = 0,908 
(tabla II) y r12 = 0,825. Ademas, A, explica 
el 58% de la varianza total del ambiente, mientras 
que F, explica el 35% de la varianza t.otal de 
su dominio. El valor de redundancia que tiene 
sentido analizar es el que expresa el poder de 
explication de la variable canonica ambiental (A,) 
sobre la biotica (F,). En este caso, A, explica 
el 29yG de la varianza tot,al del dominio biologico. 

El segundo par de variables canonicas, también 
correlacionadas significativamente (rZ = 0,655, tabla 
II), tiene un porcentaje de varianza comtin del 
42,9 YA (rZ2 = 0,429). La segunda variable can0nica 
ambiental (A,, t.abla III) presenta una fuerte rela- 
c.ion directa con el oxigeno disuelto y algo menor con 
el pH. La correspondiente a1 dominio biol0gico (F,) 
esta definida, fundamentalmente, por su correlacion 
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positiva con Cyanophyceae, Melosira y fkoplancton 
total. AdemSs, A, explica ~1 32,l y& de la varianza 
total de su dominio y F,, el 15:& del dominio 
correspondiente. El porcentaje de explication de A, 
sobre F, (redundancia) es del 6,3oj. 

Los valores de comunalidad intragrupo (Cd2, 
t,abla III) indican que la mayor part.e de la varianza 
de 10s descriptores ambientales es explicada por las 
dos variables canonicas ret-enidas ; 10s descriptores 
biologicos, excepta Dinophyceae, Cryphmonas y 
Cyclotella, tienen por 10s menos un 5Ooj, de sus 
varianzas explicadas por F, y F,. La comunalidad 
t.otal dentro del grupo ambiental es elevada (90,2 OA), 
en t,anto que en el grupo biologico es menor (50%). 
La redundancia conjunta de las dos variables 
c.anonicas ambient,ales sobre el dominio biotico es del 
35,3 %. 

Con respecto a las correlaciones int.ergrupo (tabla 
III), solo int.eresan las expresadas en la parte 
derecha iqferior, ya que permiten predecir cambios 
en el fitoplancton a partir de las variables can0nicas 
abioticas. Individualmente, sOlo la primer variable 
canonica ambiental puede predecir propofciones 
re1at.ivament.e rlevadas de la varianza de algunos 
descriptores (Euglenophyceae : 57,3 90 y Euchloro- 
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TARLA III 

Correlaciones entre las variables originales y 10s ‘2 primeros pares de variables canhkas (A, y F,, AZ y F,), varianza extraida, 
redundancia y comunalidad denko del grupo (C 2, e intergrupo (Ci”), para las dos campafias juntas. Correlations between fhe original 
variables und the tmo first pairs of canonical varla es 4 (A,, F, and 4,. F,), variante errtracted. redundancy and intrasef (Cd2) and interset 

communalities (Ci3), for the two surveys fogether 

Al A2 'd 
2 

Fl F2 Ci2 

Variables ambientales 
Caudal 0,939 0,247 0,963 0,853 0,162 0,753 

Conductividad -0,962 -0,188 0,961 -0,873 -0,123 0,778 

PH -0,675 0,526 0,732 -0,613 0,345 0,494 

Oxigeno -0,245 0,955 0,972 -0,223 0,626 0,441 

Varianza extrafda 0,581 0,321 0,902 0,480 0,140 0,620 

Redundancia 0,480 0,140 0,620 0,480 0,140 0,620 

Fl F2 'd2 Al A2 Ci2 

Variables biologicas 
Fitoplancton total -0,606 0,515 0,632 -0,550 0,337 0,416 

Euchlorophyceae -0,731 0,274 0,609 -0,664 0,180 0,473 

Cyanophyceae -0,411 0,590 0,517 -0,373 0,386 0,290 

Euglenophyceae -0,834 -0,044 0,697 -0,757 -0,029 0,574 

Oinophyceae -0,632 -0,139 0,419 -0,574 -0,091 0,338 

Cryptomonas pl.sp. -0,406 -0,325 0,270 -0,369 -0,213 0,181 

Cyclotella pl.sp. -0,436 0,109 0,202 -0,396 0,071 0,162 -~ 
Melosira ~1.5~. 0,552 0,577 0,637 0,501 0,378 0,394 

Varianza extralda 0,350 0,150 0,500 0,290 0,063 0,353 

Redundancia 0,290 0,063 0,353 0,290 0,063 0,353 

phyceae : 4,l nl). Con las dos variables canonicas 
ambientalrs juntas, el valor predictivo aumenta : 
Euglenophyceae, 57.4 56 ; Euchlorophyceae, 47,3 74 ; 
fit.oplancton t.ot,al, 41,6 y$ y Melosira, 39,4 y/o. 

En la figura 3 se representan 10s valores de las 
muest,ras ((~sc.ores))) en 10s subespacios definidos por 
10s dos primeros pares de variables canonicas. En la 
figura de la izquierda se visualiza el contorno elipt.ico 
y la pendient.e positiva del diagrama de dispersion, 
seg<m el primer par. No result.a evidente la forma- 
cion dr grupos pero se puede apreciar el siguiente 
ordenamiento general de las muestras : cauces tribu- 
tarios de la margen derecha, de la margen izquierda, 
caures sectundarios en aguas medias (valores negati- 
vos de A,). cauces secundarios en aguas altas y cauce 
principal (valores positivos de A,). 

En la figura de la derecha se observa el diagrama 
de dispersiCm de las muest.ras, segtin A, y F,, también 
con pendiente posit.iva. En la parte negativa de A, se 
ubican 10s cauces secundarios en aguas altas y la 
mayor parte de 10s tribut.arios de la margen derecha. 
En la parte positiva de A,, se present,an mezcladas 
las restant.es murstras y con gran dispersi6n se- 
gim F,. 

Ftw. Hydrobiol. trop. PI (3) : 183-196 (198X). 

Resulta necesario mencionar que 10s elevados 
tenores de oxigeno se asocian con caracteristicas 
biologicas diversas en 10s diferentes cauc.es. Por 
ejemplo, en el cauce principal hay baja concentra- 
ci6n de fitoplancton t.ot.al pero con una gran 
proportion de Melosira ; 10s tributarios izquierdos 
poseen las mayores concentraciones de fitoplancton 
total y Cynophyceae y 10s cauces secundarios en 
aguas medlas, tienen concentraciones de esas varia- 
bles, intermedias entre 10s anteriores. 

2. Correlacih canhica en aguas medias 

De 10s 4 coeficientes de correlacion canonica 
posibles (tabla II), solo el primero es signifkativo a1 
nivel elegido y, por 10 tanto, el analisis se limita a1 de 
las variables can6nicas asociadas con él. 

Las variables canonicas (tabla IV) se relacionan 
con las variables originales en el mismo sentido que 
en el analisis anterior. La del dominio ambiental (AJ, 
que explica el 6c),4 70 de la varianza todal, presenta 
correlaciones igualmente importantes con caudal, 
conduct,ividad y pH. La del dominio biotico (F,, con 
un 26,Soj de varianza explicada) est5 definida, 
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FIG. 3. - Posic.ih de las muest.ras en el espacio dimensionado por el primer par de variables canhicas (A,, F,) y por el segundo (A,, 
F,). Circulas y cuadrados indican las muestras de la primera (aguas medias) y segunda campafia (aguas altas), respectivamente. Los 
ntimeros corresponden a las estaciones indicadas en la fig. 1. Plofs of canonical variates scores : firsf pair (A,. FJ and second pair (A,, 

F,). Circles and squares indicate mid and high mafer samples, respectively. Numbers indicate sampling sfations of fig. 1 

1 

0 

Al 

-1 

-2 

130 

2n i2.1 
5. l 

3 011 

190 '90 

eu14 

7e $ 
9 

230 

210 

r= 0,936 

FIG. 4. - Posicih de las muestras en el espacio dimensionado por el primer par de variables canhicas (A,, F,). Cauce principal 
(circulos blancos), cauces secundarios (circulas negros) y tributarios (cuadrados). Los ntimeros corresponden a las estaciones indicadas 
en la fig. 1. Plots of canonical variates scores (Frsf pair : A,, FJ. Main channel (white circles), secondary water courses (black circles) and 

tributaries (squares). Numbers indicate sampling stations of Fg. 1 
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TABLA TV 

Correlarionrs ent.re las variables originales y la primera variable c.auhica de cada grupo (A, y FI), varianza extraida, redundancia y 
comunalidad dentro del grupo (Cdz) e intergrupo (G3)* para la primer campaÏïa (aguas medias). Correlations behoeen the original 
variables and thr i;rst pair of canonlcal variafes (A,, ~~), 

(Ci”), 
variante estracted, redrtndancy and intraset (Cd2) and interset communalities 

for de firsf aurvey (mid-waier) 

Variables ambientales 

Caudal 

Conductividad 

PH 

Oxigeno 

0,882 0,778 0,825 0,680 

-0,853 0,728 -0,798 0,637 

-0,883 0,780 -0,826 0,682 

-0,363 0,132 -0,340 0,116 

Varianza extra1da 0,604 0,604 0,529 

Redundancia 0,529 0,529 0,529 

Variables biologicas 

Fitoplancton total -0,590 0,348 -0,552 0,305 

Euchlorophyceae -0,548 0,300 -0,513 0,263 

Cyanophyceae -0,480 0,230 -0,449 0,202 

QAglenophyceae -0,582 0,339 -0,545 0,297 

Oinophyceae -0,484 0,234 -0,453 0,205 

Cryptomonas pl.sp. -0,139 0,019 -0,130 0,017 

Cyclotella pl.sp. -0,129 0,017 -0,121 0,015 

Melosira pl.sp. 0,810 0,656 0,758 0,575 

Varianza extraida 0,268 0,268 0,235 0,235 

Redundancia 0,235 0,235 0,235 0,235 

Al 

Fl 

'd 
2 

'd 
2 

F1 

Al 

Ci2 

0,529 

0,529 

Ci2 

fundamentalmente, por Melosira, fitoplancton total, para el conjunt,o de datos, pero resultante de una 
Euglemophyceae y Euchlorophyceae. La varianza igual participation de pH, c.audal y conduct,ividad, 
com<m a1 primcbr par de variables canonicas PS del variables que se asocian mas estrechament,e con 
87,5C:‘h (rl = 0,936, tabla II) y la redundancia de A, Melosira y algo menos con fitoplancton total, 
sobre F, es del 23,5o,i. Euglenophyceae y Euchlorophyceae. 

Debido a qur el analisis se limita a1 del primer par 
de variables carknicas, 10s porc.entajes de varianza 
explicadn de cada una de las variables originales 
(comunalidad) resultaron menores que en el conjunto 
de datos. No obstante, son importantes 10s de 
caudal. çonductividad, pH (mas del 72%) y Melosira 
(05,6 7,). Ademas, la communalidad intergrupo indi- 
GJ que la primer variable canonica ambiental puede 
predwir una alta proporci6n de la variabilidad de 
Melosira (57.5 Y:;) y alrededor del 30 o/. de la varianza 
de fitoplancton total y Euglenophyceae. 

3. Correlacih canhica en aguas altas 

Los dos primeros coefkientes de correlacion c.an& 
nica son signifkativos (tabla II), por 10 que se 
analizan 10s dos primeros pares de variables can& 
nicas. 

El el espacio dimensionado por A, y F, (fig. 4), las 
mur~st-ras de aguas medias SP presentan distribuidas 
en .3 grupos : sauces tributarios (parte negativa), 
cauces secundarios y algunos t,ributarios (parte 
media) y çawe principal (extremo positivo). 

En sktesis, en aguas medias se observa un 
ordinamiento similar de las muestras que el obt,enido 

Las variables originales se relacionan con el primer 
par de variables canonicas (tabla V) de la misma 
forma que en 10s analisis anteriores. A,, aparece 
definida por contribuciones mas homogéneas de 
todas las variables ambientales, destacandose la 
correlaci6n con pH y conductividad. En aguas altas 
se maximizan las correlaciones con pH y oxigeno y 
se minimizan las de las otras 2 variables ambienta- 
les, en comparacion con las otras dos aplicaciones. 
Las variables que Cenen mas peso en definir a F, son, 
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TABLA V 

Correlaciones entre las variables originales y 10s 2 primeros pares de variables canhicas (A, y F,, A, y F,), varianza extraida, 
redundancia y comunalidad dentro del grupo (C “) e intergrupo (C.z), para la segunda campaÏïa (aguas alt.as). Correlations behueen the 
original variables and fhe ttvo @sf pairs of canoni$al variates (AI, Fl and 4 

interset communalities (Ciz), for th 
. -, F,), variance exfracted, redundancy and infraset (Cd=) and 

e second survey (high-coafer) 

Variables ambientales 

Caudal 

Conductividad 

PH 

Dxfgeno 

Varianza extrarda 

Redundancia 

Variables biologicas 

Fitoplancton total 

Euchlorophyceae 

Cyanophyceae 

Euglenophyceae 

Dinophyceae 

Cryptomonas pl.sp. 

Cyclotella pl.sp. 

Melosira pl.sp. 

Varianza extralda 

Redundancia 

% A2 

0,689 0,676 

-0,807 -0,557 

-0,887 0,444 

10,523 0,573 

0,547 0,323 

0,512 0,260 

F1 F2 

-0,585 -0,204 

-0,746 -0,265 

-0,564 0,543 

-0,905 -0,273 

-0,797 -0,354 

-0,736 -0,445 

-0,350 -0,500 

0,377 0,429 

0,434 0,155 

0,407 0,124 

'd 
2 

0,932 

0,961 

0,984 

0,602 

0,870 

0,772 

'd 
2 

0,384 

0,627 

0,613 

0,894 

0,7Ul 

0,740 

0,372 

0,326 

0,589 

0,531 

Fl F2 

0,667 0,606 

-0,781 -0,499 

-0,859 0,398 

-0,506 0,514 

0,512 0,260 

0,512 0,260 

A1 A2 

-0,566 -0,183 

-0,722 -0,238 

-0,546 0,487 

-0,876 -0,245 

-0,771 -0,317 

-0,712 -0,399 

-0,339 -0,449 

0,365 0,385 

0,407 0,124 

0,407 0,124 

Ci2 

0,812 

0,859 

0,896 

0,520 

0,772 

0,772 

C. 
2 

1 

0,354 

0,578 

0,536 

0,827 

0,695 

0,666 

0,317 

0,281 

0,531 

0,531 

en orden de importancia : Euglenophyceae, Dino- 
phyceae, Euchlorophyceae, Cryptomonas, fitoplanc- 
ton total y Cyanophyçeae. Estos descriptores, excep- 
to fitoplanct.on total, estki mas est.rechamente 
asociados con F, en aguas altas que en 10s otros dos 
analisis. 

El porcentaje de varianza comun a este primer par 
(93,7%, tabla II), la varianza explicada por F, 
(43,4x) y la redundancia de A, sobre F, (40,7x) 
result,aron maximas en aguas alt,as, mientras que la 
varianza explicada por A, se mant.uvo en el orden 
(5497 %). 

El ordenamiento de las muestras segun A, y F, en 
aguas altas (fig. 5) se diferencia, principalmente del 
de aguas medias, por la mayor proximidad de 10s 
cauces sewndarios con el principal, debida a la 
comparat.ivamente menor influencia del caudal en A, 
y a1 mayor peso negativo de Euglenophyceae, 
Dinophyceae, Ewhlorophyceae y Cryptomorzas 
en F,. 

El segundo par de variables canonicas también 
tiene un alto porcentaje de varianza comun (50,4%, 
t,abla II). La del dominio ambient.al (A,, tabla V), 

que explica un 32,3y0 de la varianza total, esta 
dellnida por contribuciones parecidas de 10s 4 des- 
criptores ambient.ales, entre las cuales se destacan las 
positivas con caudal y oxigeno y la negativa con 
conductividad. La segunda variable canonica biolo- 
gica (F,), que explica el 15,50/ de la varianza de ese 
dominio, t.iene correlaciones positivas, relat.ivamente 
importantes, con Cyanophycrae y Melosira y negati- 
vas, con Cyclotella y Cryptomonas. 

En la interpretacion del ordenamiento de las 
muestras segtin A, y F, (fig. 5) se debe tener en 
cuenta que no existe una estrecha relation de estas 
variables canonicas con ninguna de las variables 
originales, por 10 que la ubicacion de las muestras en 
una zona puede deberse a la influencia de distint.as 
variables. Asi, por ejemplo, en la parte positiva 
aparécen junto a1 cauce principal algunos tributa- 
rios, debido a que el mayor peso se debe a1 caudal y 
la conductividad, en el cauce princ.ipal y a1 oxigeno y 
pH en 10s tributarios. También las causas de la 
ubicacion segim F, son dist.intas, ya que el cauce 
principal tiene una mayor relation directa con 
Melosira e inversa con Cyclotella y 10s tributarios 
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FIG. 5. - PosiciOn de las muest.ras en el espacio dimensionado por 10s dos primeros pares de variables canbnicas (A,, F, y A,, FJ. 
Heferencias en 10 fig. 1. Plots of canonical variates scores : firsf pair (.4,, F,) and second pair (AZ, F,). Referrnces in Fg. d 

rstan mas directamente asociados con Cyanophy- 
wae. 

Los valores de comunalidad dentro del grupo 
ambiental indican que las dos variables canonicas 
explican un alto porcentaje de la varianza total 
(87 y0) y la mayor part.e de la variabilidad del pH, 
conductividad y caudal. En el grupo biologico se 
explica el 58,:) o/a de la varianza total y gran part,e de 
la de 10s descriptores (mas del 60%), excepta 
Melosira, Cyclotella y fltoplancton total. 

Las dos variables canonicas ambientales permit.en 
predwir mas de la mitad de la varianza biologica 
(53.1 y$), r.on porrentajes elevados de algunos des- 
cript.ores : Euglenophyceae (82,7 %), Dinophyceae 
(69,5 Oh), Crypf omonas (66,6 %), Euchlorophyceae 
(57.8 “4) y Cyanophyceae (53,6 %). 

DISCUSION 1- (.:ONCLUSIONES 

El analisis canonico ha permit.ido describir y 
want.iflcar las relaciones mas significativas ent,re 
variables ambientales y el fltoplanct.on de 10s mas 
import.antes cauces de un sector de la red fluvial del 
Parana Mrdio. 

En primer lugar, el factor compuesto (A,), integra- 
do principalmente por conductividad, pH (signo 
negativo) y caudal (signo positivo), se asocia estre- 
chamente con Euglenophyceae, Euchlorophyceae, 
fitoplancton total y Dinophyceae (signo negativo). 
Ademas, en aguas medias Gene una fuerte relation 
con Melosira (signo positive) y, en aguas altas, con 
Crypfomonas (signa negativo). 

Cuando el estudio se centra en la distribution 
espacial, las correlaciones variables originales-varia- 
bles canonicas, 10s porcent.ajes de varianza explicada 
y la redundancia demuestran que las variables 
ambientales, en la forma en que defînen a A,, tienen 
mas influencia sobre 10s descriptores de F, (except.0 
Melosira) en aguas akas que en aguas medias, 
periodo durante el cual deben incidir mas int.ensa- 
mente otros factores abiot,icos. 

Cuando se evalua simultaneamente la distribution 
espacial y temporal, las variables se comportan de la 
misma manera que cuando el estudio comprende solo 
a la primera de ellas (distintos cauces bajo una 
condition hidrologica). 

Aden&, el primer par de variables canonicas 
explican una parte sustancial de sus respec.tivos 
dominios (mas del 50 o/O del ambient.al y el 27-43 o/. 
del biologico), resultando a la vez importantes 10s 
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FITOPLANCTON DEL PARANA 1LIEDIO 195 

porc.entajes de explication de A, sobre F, (23,5- 
41 %). 

Los diagramas de dispersion de las muestras 
t.ambién han resultado de utilidad puesto que 
permit.en discriminar claramente, por 10 menos, las 
de 10s tipos extremos (cauce principal-cauces tribut.a- 
rios). 

En consecuencia, es posible concluir que el mode10 
canonico de rango 1 proporciona un ajuste aceptable 
a 10s datos del estudio exploratorio de 10s cauces del 
Parana Media. Ademas, identifica y c.uantifica algu- 
nas nuevas relaciones entre variables ambient,ales y 
deswiptores del fitoplancton, a la vez que describe 
otras ya sefialadas en investigac.iones antereores en el 
area y de amplia difusion international. Entre ellas 
cabe mencionar la relation inversa entre caudal y 
fitoplancton, entre caudal y conductividad, asi como 
la mayor frecuencia de Melosira en 10s rios caudalo- 
SOS(BEADLE, 1974; HA~LER, 1975; WHITTON, 1975; 
GOLLEY 2% MEDINA, 1975; RZOSKA, 1976, SCHIAFFI- 
NO, 1977; BONETTO et al., 1979; MORDUKHAI- 
BOLTOVSKOI, 1979; MARGALEF, 1983 a, VAQUEZ y 
SANCHEZ, 1984, entre otros). 

Por ot.ra parte, el segundo par de variables 
canonicas, correlacionadas signi6cativament.e en 
aguas altas y en el conjunto de las dos condiciones 
hidrologic.as, no permite una Clara interpretacion 
ec.ologica. Por un lado, A, esta solo bien defmida en 
la aplicacion mencionada en segundo término, por su 
alt,a relation positiva con el oxigeno disue1t.o. En 
aguas altas, la interpretacion de A, no es sencilla ya 
que aparece defmida por caudal y oxigeno con 
magnit.udes similares a las que intervienen en A,, 
pero con dist.into signo para el oxigeno. Ademas, las 
dist,intas causas de variation del oxigeno disuelto y 
su asociacion con caracteristicas biologicas diversas 
en 10s dist.intos tipos de cauc.es (por ej. con Melosira 
en 10s rios mas caudalosos y con Cyanophyceae y 
fitoplancton total en 10s tributarios menores), restan 
valor practico a este segundo par. 

En cuanto a la utilidad del analisis canonico a 10s 
fines predict,ivos, es necesario tener en cuent,a que la 
construction de la Represa Parana Media implica la 
desaparicion de gran parte de un ecosistema poco 
conocido y absolutamente peculiar (unos 8500 km2 
de valle, mcluyendo el cauce principal) y también 
cambios aguas abajo del embalse. Por ello, 10s 
result,ados obtenidos deben considerarse como una 
primera aproximac.ion ya que son consecuencia de 
una mat.riz de datos limitada, la que deberia 
ampliarse por 10 menos con 10s correspondientes a un 
periodo de aguas bajas y con variables ambientales 
que seguramente t.ambién variaran a1 operarse la 
transformation (por ej. solides suspendidos, nutrien- 
tes y materia organica). 

Todas estas consideraciones obligan a ser suma- 
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mente cautelosos en la interpretacion de 10s resulta- 
dos con fines predictivos. maxime si tenemos en 
cuenta que muchas evaluaciones anticipadas no 
coinciden c.on 10s cambios posteri0rment.e operados 
(MARGALEF, 1983 b). 

Algunos de 10s principales cambios que es de 
esperar con la construction de represas se relacionan 
con el aumento del tiempo de residencia del agua 
embalsada, tales como disminwion de la turbulencia 
y aumento de la sedimentacion (WHITTON, 1975) y 
con la reduccion del flujo aguas abajo. Estos factores 
tendran un efecto positive sobre el desarrollo del 
fitoplancton, si se extrapolan las relaciones actuales 
puestas de manifiesto por el analisis canonico a las 
fut,uras condiciones de la Represa Parana Medio. 

Entre las mas importantes predicciones del factor 
compuesto A, (relation positiva con caudal y negati- 
va con conduct,ividad y pH), en las 3 applicaciones 
del método, se pueden mencionar 10s porcent.ajes de 
variation de Euglenophyceae (30-77 y/o), Euchloro- 
phyceae (26-52 70) y fit.oplanct.on total (30-32 ?G) ; en 
aguas medias, Melosira (57 %) y, en aguas altas, 
Dinophyceae (59 X) y Crypfomonas (50 y$). Ademas, 
se pueden preveer incrementos aun mayores del 
fXoplancton en el periodo primaveral de caudales 
minimos (10 o/. del afio), durante el eual se sumaran 
condic.iones climaticas propicias. 

Después del embalsado de muchos grandes rios 
tropicales (BEADLE, 3971) y subtSropicales, entre 10s 
que merece especial mention, por su proximidad con 
la zona de estudio, el Embalse de Salt,0 Grande sobre 
el rio Uruguay (QUIROS y L~CHINI, 1952), se ha 
sefialado un incremento del fitoplancton total, diato- 
meas y cianoficeas, part,icularmente Melosira granu- 
lafa y Microcysfis aeruginosu. En Salto Grande, la 
primera se desarrolla en el cuerpo principal del 
embalse y la segunda, en algunos brazos laterales. 
En el cauce principal del Parana, la primer especie es 
constante y muy abundant.e en aguas medias, 
mientras que Microcysfis adquiere importancia en 10s 
tributarios de la margen izquierda, cuyas desembo- 
caduras quedaran como bahias del futuro embalse. 
Logicamente estos aportes podran ser percibidos en 
el cuerpo de agua principal del Embalse, cuando 
coincidan altos flujos de 10s tributarios (por precipi- 
t.aciones en sus cuenc.as) con periodos de bajo nivel 
de agua en el Embalse, 10s que dependeran segura- 
mente del régimen pluviométrico en la cuenca 
superior del Parana y del funcionamiento de las 
Represas situadas aguas arriba. 

A 10s Dres. Dolores PLANAS y Guy MOREAU, por la lectura 
critica del manuscrit» y valiosas sugerrncias. 

Manuscrit accepté par le Comité de Réduction le 2 fhrier 1988 
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