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VI.1 d Producción planctónica
primaria y biomasa algal

PETER 1. RICHERSON, PATRICK 1. NEALE, RENE ALFARO,
XAVIER LAzZARO, WARWICK VINCENT, W AYNE WURTSBAUGH

Cada uno de los procesos físicos y biológicos pueden ser importantes para controlar los niveles
medios y las fluctuaciones de la producción primaria y de la biomasa algal. Los factores climáticos
pueden influir directamente en la variación de la producción (e.g. por fluctuaciones de
iluminación), o indirectamente por intermedio del régimen de estratificación (RICHERSON, en este
volumen). Los procesos biológicos como los herbívoros del fitoplancton y la competición
interespecífica afectan la biomasa, su composición y potencialmente las tasas globales de
producción primaria. Los efectos biológicos afectan muy particularmente las tasas globales de
producción en un ecosistema limitado en nitrógeno como el lago Titicaca (WURTSBAUGH el al., en
este volumen), si es que afectan el potencial de reproducción de las cianobacterias fijadoras de
nitrógeno. La importancia relativa del control de la producción primaria fitoplanctónica por los
factores físicos y bióticos ha sido discutida recientemente de una manera extensiva en el marco de
las hipótesis llamadas "top down" (aspecto biótico) o al contrario "bottom up" (aspectos físicos y
químicos) (CARPENTER y KITCHELL, 1984; HARRIS, 1986). Los lagos tropicales deberían así
mostrar relativamente más efectos de control "top down" que los lagos situados en latitudes más
elevadas ya que su ciclo estacional, disminuido en los trópicos, reduce la variación de los
importantes factores físicos responsables de las variaciones del fitoplancton, que comprenden la
iluminación, la temperatura y los refuerzos de estratificación.

Descripción de los estudios y métodos

Se efectuaron tres estudios de la producción primaria y de la biomasa fitoplanctónica, de una
duración de un año o más, en las diferentes cuencas del lago Titicaca. RICHERSON el al. (1977)
realizaron el primero de estos estudios en el Lago Mayor en 1973. Este programa de trabajo fue
prolongado un año para el estudio de la producción fitoplanctónica y un tiempo más largo para el
control de otros parámetros, efectuado por los investigadores del Instituto del Mar del Perú.

LAlZARo (1981, 1982) realizó un estudio similar en el Lago Menor (Huiñaimarca) en 1979-
80. En 1981-1982, RICHERSON el al. (1986) y VINCENf el al. (1986) efectuaron estudios
paralelos de variación de producción y de biomasa en el Lago Mayor y en la bahía polimíctica y
poco profunda de Puno. Todos estos estudios estimaron la biomasa de carbono fitoplanctónico
aplicando la ecuación de regresión de MULLIN el al. (1966) a las evaluaciones del volumen de
células (a partir de enumeraciones) y utilizando las medidas de producción primaria por el método
in silu al 14C. Con excepción de estimaciones de deficiencias en nitrógeno y fósforo, en 1973, estos
tres estudios dieron también lugar a la medida de una serie relativamente completa de factores
físicos y químicos, utilizando métodos estandard. Los detalles de los trabajos se encuentran en las
publicaciones de origen.

Por 10 tanto nuestra comprensión de los procesos de variación de la producción fitoplanctónica
en el lago Titicaca se limita a 4 años para el Lago Mayor y mucho menos para la bahía de Puno y
el Lago Menor. Algunos datos suplementarios existen para el Lago Mayor y para los años 1984-85
(ALFARO y RONCAL, comun. pers.) y para el período 1985-88 (ILTIS, en este volumen).
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El Lago Mayor

P.J. RICHERSON et 9i.

La figura 1 presenta los perfiles de producción primaria para el año 1973. El cuadro 1 presenta
los parámetros estadísticos de base describiendo la fotosíntesis en el Lago Mayor, en 1973
(promedios anuales; para más detalles véanseRICHERSON el al:, 1977). La figura 2 muestra el
nivel de producción primaria para los años 1973-75 y 1981-82.

La productividad del Lago Mayor era moderadamente elevada durante estos años, alcanzando
en promedio un poco más de 1 g e m-2 d-l. EJ epiJimnio de este gran Jago siendo más profundo
que la zona eufótica, la producción de fitop1ancton se diluye en un gran volumen de agua. Debido
a esto, la producción por unidad de volumen de agua es relativamente baja (5 - 30 mg e m-3 h-1)

y la profundidad del máximo de fotosíntesis es relativamente elevada (3 - 10 m).
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MG C/W /HA
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Fig. 1. - Perfiles verticales de asimilación diaria neta de 14C estimando la
fotosíntesis en el Lago Mayor en 1973 (botella clara menos botella negra). Las
barras indican las variaciones entre las dos botellas claras utilizadas
(R ICHERSON el al., 1977).
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PROMEDIOS ANUALES

Producción (P) Biomasas (B) P/B El Radiación Incidente(R) P/B/R PCaVR Zopt Zmezc Zeu
gC m- 2 dia- 1 Cm-2 dia-1 hr-' kcal m-2 día-1 Xl0-3 m 2 kcal-1 % m m m

Lago Grande (1973)

1.45 2.97 0.51 0.13 5086 0.10 0.29 6 50 177

Lago Pequeño (1979-80)

0.56 2.52 0.22 0.19 5.3 24 25.2

Cuadro 1. - Parámetros estadísticos describiendo la producción primaria en el lago Titicaca. 8 es la tasa de
fotosíntesis en Zopl (promedio de tres profundidades máximas). Zmezc es la profundidad hasta el máximo de
la termoclina principal. Zeu es la última profundidad en la cual la asimilación de 14C a la luz es superior a su
valor en la obscuridad. Las biomasas fueron calculadas a partir de la suma de algas utilizando el método de
MULLlN el al., 1986. R fue medido en el Lago Mayor con un solarígrafo Beltort, pero con un sensor PAR (n =
8 solamente), en el Lago Menor. P cal fue calculado tomando 10 Kcal g C-1.

La variación de producción anual es modesta comparada a los lagos temperados, pero el tipo
de variación de producción durante todo el año es muy variable (véanse más adelante el análisis
estadístico). Dada la regularidad de variación del proceso de estratificación y la variación
relativamente regular de los parámetros físico-químicos visibles en la figura 2, se podía esperar un
proceso estacional de producción primaria más previsible. Creemos que estas variaciones
irregulares a 10 largo del año tienen diversas razones. Primeramente la variación de la insolación es
bastante modesta, por lo que esta variable no puede generar un fuerte efecto estacional. En
segundo lugar, la fotosíntesis está normalmente limitada por los contenidos en nitrógeno (VINCENT
et al., 1984; WURTSBAUGH et al., 1985; CARNEY, 1984; WURTSBAUGH et al., este volumen). Esta
limitación ocasiona una influencia extremamente variable de las cianobacterias fijadoras de
nitrógeno, durante el período de estratificación, que producen picos de producción imprevisibles,
como en diciembre de 1973. En otras ocasiones, la fijación menos intensa de nitrógeno por las
cianobacterias provocó largas líneas planas en el nivel de producción, como durante el período de
febrero a mayo de 1982. Cuando tales poblaciones cianobacterianas están ausentes, el período de
estratificación presenta generalmente una producción mínima muy pronunciada como en octubre
de 1973, enero y febrero de 1981, y durante los 5 últimos meses del año 1982. No se tiene
explicación para estas variaciones de las poblaciones de cianobacterias; están ausentes
generalmente durante largos períodos, incluso cuando la limitación de los contenidos en nitrógeno
es intensa (WURTSBAUGH et al., este volumen). Episodios de intensa desnitrificación, como los
que observamos en 1981 (VINCENT et al.) 1985) pueden también inducir una variación
considerable de la producción cuando la mezcla de las aguas durante el período de isotermia es
incompleta. En tercer lugar, el impacto del hundimiento de la termoclina y de la isotermia durante
la época seca tienen solamente una influencia moderada y variable en las tasas de producción. Los
picos de producción aparecen generalmente en este período, pero los efectos de una adición de
nutrientes tienden a ser anulados por la degradación del ambiente luminoso resultante de la mezcla
profunda de la producción de fitoplancton.
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Fig. 2. - Series de promedios mensuales de datos limnológicos básicos del lago Titicaca.
.. temp. es la diferencia entre la temperatura a 10 metros de profundidad y las temperaturas del
hipolimnio profundo, a 150 m (RICHERSON efa/., 1986).

El Lago Menor

La figura 3 presenta los perfiles verticales de producción primaria obtenidos a cuarenta metros
de profundidad en la fosa de Chúa y la figura 4 presenta los mismos datos para la estación de
Sukuta a 6 metros de profundidad. La figura 5 muestra los tipos de variación obtenidos por la
producción primaria en estas dos estaciones, en función de diversos parámetros y durante el
transcurso del estudio. El cuadro 2 proporciona la lista de parámetros estadísticos medios que
describen la producción en la fosa de Chúa.
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Fig. 3. - Perfiles de las estimaciones de fotosíntesis, como en la figura 1, para la
estación fosa de Chúa, en el Lago Menor (lAZZARO, 1981).
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Profundidad de producción óptima y transparencia medida con disco de Secchi (le), ajustamiento visual

lopt =1.06 le (Fosa de Chúa, n =22)
lopt =0.45 le (Sukuta n =8)

Concentración de clorofila (Bclo) Y producción a la profundidad óptima (Popt)

log Popt =0.46 log Bclo + .54 (Chúa + Sukuta, n =26, r =.68, P < .001)

Producción específica óptima (Copt = Popt/Bclo) Y Bclo

log Copt =-0.53 log Bclo + 0.54 (Chúa + Sukuta, n =26, r =.73, p< .001)

Dispersión vertical de la fotosíntesis (l¡ = Producción por horalPopt), transparencia con disco de Secchi y
coeficiente de extinción (E)

/og l¡ =0.62 log le + 0.64 (Chúa, n =21, r =.42, P < .05)
l¡ =-76.8 E + 31 (Chúa, n =5, r-.93, p < .001

Cuadro 2. - Relaciones estadísticas entre la producción primaria y algunos parámetros
físicos en el Lago Menor.
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A - Fig. 4. - Perfiles verticales de las estimaciones de la fotosíntesis en la estación poco
profunda de Sukuta, en el Lago Menor. La asimilación en las botellas obscuras está marcada
con negro (l.AZZARO, 1981).

B - Fig. 5. - Variaciones en el tiempo de parámetros limnológicos importantes en las
estaciones de Chúa y de .Sukuta, en el Lago Menor, Ch!. es la cantidad de Clorofila
determinada por espectrofotometría. Zs es la transparencia medida con el disco de Secchi
(lAllARO,1981).

LAZZARO (1982) analizó la relación existente en el Lago Menor entre numerosas medidas de la
fotosíntesis y los parámetros físicos. El cuadro 2 resume sus resultados. Estos datos pueden
utilizarse para verificar la validez del modelo de producción de TALLING (1957) en un sistema
verticalmente bien mezclado. En este modelo, Z¡ debería estimar la profundidad donde la
producción es la mitad de Zopt. El promedio y el intervalo de confianza de 95 % para esta relación
es 1,07 ± 0,27, que indican un buen ajuste. Si se tiene en cuenta que el modelo está bien ajustado,
puede estimarse Ik, pendiente inicial de la curva de irradianza fotosintética. Los datos de irradianza
de superficie (porción fotosintéticamente activa del espectro) existen sólo para cuatro fechas, el
intervalo de confianza de 95 % para Ik es bastante amplio (1,59 < Ik < 5,48 J cm-2 h- l .
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Existen contrastes interesantes entre los datos del Lago Menor y los del Lago Mayor (cuadro
1). La producción primaria media es mucho más débil en el Lago Menor, alcanzando en promedio
sólo 0,56 g C m-2 d-l en la estación profunda de Chúa que es la más comparable al Lago Mayor,
mientras que la biomasa (promedio = 2,52 g C m-2) difiere poco del Lago Mayor. De donde resulta
que la r~~ación .P/B en C~úa ~s\menos de ~? mitad de su valor en el Lago Mayor (O,~~ d'-l). La
producclOn era mcluso mas baja en la estaclOn menos profunda de Sukuta, pero la relaclOnP/B era
casi la misma, mostrando condiciones de· crecimiento del fitoplancton globalmente similares. La
forma de los perfiles verticales de producción primaria son muy parecidas en ambos lagos.

Cierto número de hipótesis pueden explicar la débil y relativa producción en el Lago Menor.
Grandes zonas de esta sub-cuenca pocoprofunda están cubiertas de macrofitas (cf. cap. VI:2), que
pueden entrar en competición con el fitoplancton para la utilización de los nutrientes. La sub
cuenca puede recibir también menores aportes en nutrientes, debido a su balance hidrológico
dominado por los aportes de agua superficial del Lago Mayor (cf. cap. IV). Sin embargo, la
biomasa de fitoplancton comparable en las dos sub-cuencas muestra niveles de nutrientes totales
relativamente idénticos. La ausencia de cianobacterias fijadoras de nitrógeno durante el período de .
nuestro estudio, a pesar de una relación N/P relativamente débil en el hipolimnio de la fosa de
Chúa, sólo significa quizás que el período 1979-80 estudiado por LAZZARO fue un período de
producción anormalmente bajo. Nuestro conocimiento limitado de las variaciones que existen en el
Lago Mayor (ver más adelante) nos hace pensar que en este lugar pueden existir años con una
producción tan baja como la mitad del promedio indicado en el cuadro 3. Finalmente, la columna
de agua poco profunda y bien iluminada que caracteriza al Lago Menor puede privar al
zooplancton herbívoro de una protección de la depredación diurna, protección de la que en cambio
disponen los elementos planctónicos migradores en el Lago Mayor. Las tasas de pastore9 más
bajas en el Lago Menor pueden provocar una renovación de la biomasa inferior, y así una relación
P/B más débil. Es evidente que se necesitan trabajos complementarios para resolver este problema.

Lago latilud N dI Varianza kiX PrOmedia global

Meses Años %ar'los % mesas Total Años M es

George O'
, l Clorofila a 36 11 3· 14 40 9581 0.09 0:15 411.5 mg CIa m-1

Titicaca '6'S
1) Radiación 41 '1 3 1:r 76- 1101 0.05 0.10 251.8 watls m-2

2} Ol1erencia de lemperalura 62 11 5 3 9~ 0.131 0.11 0.67 1.55'C

31 Silicato en el ep¡¡imnio 54 11 4 39- 8 45.8 0.43 0.20 9.69 I'g-al 1-'

4) SilicatO en el hipotimnio 54 11 4 31- 19 78.9 0.27 0.21 18.14I'g-all-'

5) Oxigeno en el epl!imnio 60 11 5 39- 13 0.300 0.06 003 6.38 mg 1-'

6) Oxigeno en el nipolimnio 60 11 5 26- 31' 0.97 0.11 0.12 4.62 mg 1-'

71 Produccion primaria 49 11 5 29- 26 0.182 0.20 0.19 1.13 9 e m-1 0- 1

8) BiDmasa de Dialomeas 25 11 2 17' 49' 0.101 0.41 0.82 0.256 mi m-3

TaMe 39'N
') Produccion primana "6 11 49- 2~ 0.0046 0.24 0.16 0.196 9 C m-2 O- 1

WashmgtOn 48'N
1) Radiación 102 l' 4 73- 7057 0.11 0.56 126 watls m-2

2) ClOrofila a '02 11 2:r 41'" 109.5 0.41 0.59 12.21'9
'
-'

3) PrOducción primaria 102 11 18- 63- 2.77 0.34 0.64 2.07 9 C m-2 0- 1

Leven 56'N
') PrOducción primaria 43 11 3 9' 66' 13.48 0.28 0.76 4.82 9 0

'
m-2

Cuadro 3. - Resultado de un análisis de varianza de series de datos del Lago Mayor y algu-nas
comparaciones con lagos temperados y tropicales, Un asterisco quiere decir que el tratamiento es
significativo en el nivel 0,05 y dos asteriscos que es significativo en el nivel 0,01. K/X es el coeficiente
de variación de los promedios del tratamiento (RICHERSON et al., 1986).
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Bahía de Puno

La figura 6 muestra el tipo de producción observado en la bahía de Puno en 1981-82. La
producción media para este período de dos años fue de 0,82 g C m-2 d-1, similar a la de 1,02 g C
m-2 d-l registrada durante el mismo período en el Lago Mayor. Los perfiles verticales de
producción primaria son muy similares de aquéllos obtenidos para la fosa de Chúa y el Lago
Mayor con una inhibición superficial siempre presente, un máximo establecido a profundidades
moderadas (3 a 7 metros) y una limitación de la luz aumentando notablemente por debajo de Z opto

Como se muestra en la figura 6, las tasas fotosintéticas cerca del fondo varían de O a 40 % del
máximo, en fünción de la transparencia. La bahía de Puno es polimíctica (d. cap. V.S), y en
ocasiones se encuentra estratificada en el interior de la zona eufótica. VINCENT el al. (1986),
mostraron que la estratificación ocasionaba algunas veces la formación de un máximo de clorofila
en profundidad, en el interior y debajo de la capa estratificada, así como una producción más fuerte
en !a región de iluminación limitada que en condiciones de ausencia de estratificación. En ciertos
períodos de fines de 1982, la curva de producción fue bimodal. Estas condiciones de aguas
relativamente claras se reflejan en la figura 6 por la fuerte producción existente a 24 metros de
profundidad, de septiembre a noviembreqe 1982.
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Fig. 6. - Fotosíntesis y otras variables Iimnológicas importantes en la bahía de Puno. (a)
Producción diaria (círculos negros), temperaturas a 4 m (círculos claros) y promedio mensual
de la radiación incidente (línea fina). (b) Tasa de fotosíntesis máxima (F máx. círculos negros) y
fotosíntesis a 24 m, en porcentaje de F máx (círculos claros). La línea horizontal está trazada a '
10 % de F máx (VINCENT et al., 1986).
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VINCENT el al. (1986) examinaron los controles ejercidos sobre la fotosíntesis por los
nutrientes y la luz, en la bahía de Puno. Las relaciones NIP eran inferiores a 10/1 durante el
período de estudio, y, experiencias realizadas, en el Lago Mayor, con aportes en nutrientes
(CARNEY, 1984; WURTSBAUGH el al., 1985) así como con medidas fisiológicas de limitación de
nutrientes (VINCENT el al., 1984 a), mostraron de una manera general que la fotosíntesis estaba
limitada por el nitrógeno (cf. cap. V.7). De acuerdo con este resultado experimental, el máximo de
fotosíntesis y su valor total por unidad de superficie correspondían exactamente a un período de
fijación de nitrógeno (diciembre de 1981-junio de 1982). Durante este período, la producción
dobló con relación a los valores medidos anteriormente, durante la mayor parte de 1981 y el
segundo semestre de 1982. Como la figura 6 lo indica, la producción por unidad de superficie
¿staba estrechamente correlacionada con la intensidad de luz en la superficie, en 1981 (r =+ 0,85;
P < 0,01, un mes de intervalo), pero la relación no fue significativa en 1982 debido al pico de
fijación del nitrógeno. Nada indica que la circulación de la época seca en el Lago Mayor tenga de
un año al otro algún efecto sobre la producción en la bahía de Puno.

Análisis comparado de los tipos de variación de la producción y
de las variables de las cuales depende

Las tres sub-cuencas del lago tienen un comportamiento bastante independiente. El Lago
Menor está unido al Lago Mayor solamente por el estrecho de Tiquina y presenta una composición
en iones mayores bastante diferente (LAZZARO, 1981; CARMOUZE, cap. V.6). La conexión entre el
Lago Mayor y la bahía de Puno es relativamente ancha, y no hay diferencias marcadas en la
composición química del agua. A pesar de eso, los tipos de. producción en los dos últimos
sistemas, a 0, 1 Y 2 meses de intervalo, no están correlacionados (VINCENT el al., 1986). El pico de
producción de 1982 debido a la fijación del nitrógeno por las cianobacterias existía en los dos
lagos, pero con una cronología un poco diferente. La producción en el Lago Mayor resulta de la
circulación profunda en esta cuenca durante varios años, pero aparentemente la bahía de Puno no
recibió suficientes nutrientes de la cuenca principal por advección o difusión, para que la
producción haya sido estimulada en 1981 ó 1982.

RICHERSON el al. (1986), RICHERSON y CARNEY (1988) Y VINCENT el al. (1986) examinaron
los tipos de variaciones estacionales e interanuales de la producción primaria así como otras
variables, en el Lago Mayor y en la bahía de Puno, con diferentes aproximaciones estadísticas.
Estos estudios compararon los tipos de variaciones en el Titicaca con los de otros lagos temperados
y tropicales. VINCENT el al. (1986) examinaron la relación entre la variación de la intensidad
luminosa y la variación de la producción primaria en 12 sistemas tropicales y 11 temperados. Los
sistemas tropicales tenían una variabilidad mucho más fuerte de su producción con relación a las
variaciones de la luz, que los lagos temperados. Muchos lagos tropicales, inclu.1endo la bahía de
Puno y el Lago Mayor, tenían una variabilidad de la producción primaria más elevada que la de la
radiación solar incidente (alcanzando en promedio 14,44). Los lagos temperados mostraban una
gama de variación más limitada, alcanzando esta relación 1,8 como promedio. Además, la
correlación general entre la radiación solar incidente mensual y la producción primaria mensual
(escalonada por el promedio anual en cada lago) era grande y significativa para todos los lagos
ten'lPerados (n = 160, r = +0,57, P < 0,01), mientras que era pequeña y no significativa para los
sistemas tropicales (n = 150, r = +0,57, P > 0,05). Un examen más detallado de los datos confirmó
este resultado general. De 13 años de datos sobre los lagos tropicales, cinco años mostraron
correlaciones significativas (p < 0,05) a intervalos de cero, uno O dos meses. Sin embargo, las
correlaciones eran positivas para solamente dos de estos años (incluyendo la bahía de Puno en
1981, como mencionado anteriormente). En cambio, once de los catorce años relativos a los lagos
temperados mostraron correlaciones significativas, por lo menos para un intervalo, y sólo una de
ellas era negativa. En los lagos má~mperados, la producción primaria está fuertemente marcada
por el ciclo estacional, p_ero como la amplitud de este ciclo disminuye en los trópicos, este efecto
tiende a desaparec~
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RICHERSON el al. (1986) y RICHERSON y CARNEY (1988) examinaron la hipótesis de una débil
distribución estacional, con datos físicos, químicos y biológicos del Lago Mayor que abarcaban
series multianuales (fig. 2). Los conjuntos de datos multianuales fueron agrupados, para
comparación, con cuatro juegos de datos provenientes de otros lagos temperados y tropicales
(lagos George, Leven, Washington y Tahoe). Se analizaron los datos medios mensuales utilizando
un análisis de varianza a dos vías (ANOVA), para estimar la variabilidad entre los meses
(estacionalidad) y los efectos interanuales. RICHERSON y sus colaboradores evaluaron también las
funciones de autocorrelación para estas series temporales. Los resultados son bastante
decepcionantes. En el análisis ANOVA (cuadro 3), el Lago Mayor muestra una gran distribución
estacional de su condición física, con efectos mensuales dominantes. En contraste, las variables
químicas y biológicas (con excepción de la biomasa de las diatomeas) variaban mucho menos en
función de las estaciones y la mayoría de las veces de manera no significativa. Empero, la
variación entre los años es grande para tales variables (nuevamente con excepción de las
diatomeas). RICHERSON y CARNEY (1988) extendieron este análisis a la biomasa, a la diversidad y
a las medidas de tasas de sucesión. Los esquemas eran idénticos; todas las variables mostraron una
gran y significativa variación entre los años. Sólo la diversidad mostró un efecto anual fijo,
significativo, como resultado de una tendencia a una débil diversidad durante el período medio de
estratificación producido durante los tres años de observación. RICHERSON (datos no publicados)
examinó también los otros grupos mayores de algas, y las diatomeas son el único grupo para el
cual el ANOVA detecta un efecto mensual significativo. Los datos biológicos provenientes de la
comparación de los lagos temperados (cuadro 3) muestran efectos mensuales notablemente
significativos, más elevados que los efectos interanuales, con excepción de Tahoe donde la
eutrofización, ligada tanto a los cultivos ribereños como a los inviernos relativamente asoleados,
reduce el efecto de estacionalidad.

Los análisis de autocorrelación confirman estos resultados (fig. 7). En las series temporales con
fuerte estacionalidad, la función de autocorrelación es significativamente negativa con intervalos
de 6 meses (invierno y verano son muy qiferentes), mientras que existe un pico significativamente
positivo en el intervalo de 12 meses (un año es muy parecido al otro). Las variables físicas del
Lago Mayor muestran un ritmo fuertemente estacional, como sucede clásicamente con las
variables biológicas en los lagos temperados como por ejemplo el Loch Leven. En cambio, la
producción en el Lago Mayor y la clorofila en el lago George no muestran ningún signo
estadísticamente significativo de estacionalidad, aunque existe el indicio de la existencia de un
ciclo de 6 meses en cada uno de los dos sistemas. Para e1Lago Mayor, un ciclo de 6 meses puede
estar relacionado con la pequeña tendencia de la producción en presentar un pico durante el
máximo de estratificación (debido a la fijación de nitrógeno que ocurre en esa época), o durante el
período de mínimo de estratificación (debido al reciclaje de los nutrientes desde el hipolimnio).

En el Lago Mayor, una proporción relativamente grande de la variación no puede ser explicada
ni por efectos mensuales, ni por efectos anuales en el ANOVA, y se revela como autocorrelaciones
significativas, a uno o dos meses de intervalo. En los dos lagos temperados más típicos
mencionados en la comparación de RICHERSON el al., los efectos estacionales e interanuales
representan una gran proporción de la variación en todas las series. Esto refleja la tendencia
presentada por las variaciones biológicas y químicas que surgen como eventos "pseudo
estacionales" de una duración de uno a tres meses. Para cada año tomado individualmente, esto se
presenta en ocasiones bajo la forma de ciclos estacionales clásicos de la zona templada, pero estos
esquemas evolutivos no se repiten de un año al otro.

Por otro lado, deseamos terminar estas observaciones con una advertencia. A partir de datos no
publicados e incompletos procedentes de otros años, es obvio que el lago varía al sobrepasar los
límites de'los datos que acabamos de analizar. ALFARO y RONCAL así como ILTIS (comunicaciones
personales) observaron un largo episodio de baja producción y de biomasas débiles, asociadas a
una fuerte transparencia, en el Lago Mayor durante los años 1984 a 1988. Cada uno de ellos
presenta un gran número de mediciones de transparencias con el disco de Secchi, que
sobrepasaban los diez metros, con un máximo de casi 20 metros, mientras que en los estudios
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anteriores transparencias de más de 10 metros eran raramente señaladas. La producción y la
biomasa del fitoplancton eran entonces sólo una fracción de los valores medios presentados en este
artículo. Nuestra comprensión de la variabilidad interanual de los lagos temperados, así como
también de los tropicales, es aún muy incompleta. Sería urgente obtener series de datos más largos
y más completos a partir de lagos como el Titicaca, tanto para ayudar a la explotación de los
recursos locales como para responder preguntas básicas en relación a los efectos del cambio de
clima y fenómenos similares.
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Fig. 7. - Funciones de auto-correlación para series de datos relativos al Lago
Mayor y comparación con lagos tropicales y temperados. El eje vertical da el
valor de la autocorrelación (r) en función de los intervalos mensuales, sobre el eje
horizontal. Las líneas discontínuas delimitan la zona en la cual deben situarse el
95 % de. las autocorrelaciones de cada serie de datos, a partir de series tomadas
al azar (RICHERSON et al. , 1986)..
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Inhibición superficial de la fotosíntesis

.Como se muestra én los perfiles presentados en los párrafos anteriores, la producción primaria
en todas las sub-cuencas del lago Titicaca se caracteriza normalmente por una inhibición
superficial, un máximo de producción en los alrededores de 5 metros y una disminución
exponencial por debajo de esta profundidad. Un problema planteado por los perfiles de este tipo es
relativo a la significación y a la realidad de la superficie de inhibición, encima de Zmáx. Este
efecto, llamado foto-inhibición, es el resultado de fuertes intensidades luminosas. La foto
inhibición toma un poco de tiempo para desarrollarse y en las experiencias con botellas móviles
concebidas para reproducir la mezcla en el hipolimnio de los lagos, ella es eliminada o
notablemente reducida (JEWSON y WOOD, 1975; MARRA, 1978). Además, como ha sido
mencionado por RICHERSON en este volumen, la estratificación diurna en la parte superior de los
metros de la columna de agua, debida a las mismas fuertes intensidades luminosas que causan la
foto-inhibición en las experiencias en botellas fijas, reduce también la mezcla a bajas
profundidades durante las horas diurnas.
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círculos negros: temperatura (VINCENT et al., 1984).
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VINCENT el al. (1984 b) Y NEALE Y RICHERSON (1987) utilizaron el veneno DCMU, que
bloquea la reoxidación de los intermediarios del FotosistemaIl (PS Il), como medio de medida
fisiológica del estado de las células algales. Cuando se administra el DCMU, la luz no puede ser
utilizada para producir electrones en el centro de reacción, y en consecuencia es perdida por la
fluorescencia de la clorofila. Luego, el DCMU aumenta la fluorescencia de las células vivas. Sin
embargo, el centro de reacción del PS Il está inactivo durante la fotoinhibición, no produce
electrones, y el DCMU cesa de aumentar la emisión de fluorescencia. En el lago Titicaca, hay un
aumento mínimo de la fluorescencia in vivo en las poblaciones algales situadas cerca de la
superficie, después de la adición de DCMU, pero las poblaciones próximas de Z máx muestran un
aumento máximo de la fluorescencia bajo efecto del DCMU. De esta manera, en la superficie, el
DCMU no aumenta mucho la fluorescencia debido a la fotoinhibición, como sucedió en el caso de
una inactivación del PS Il. La figura 8 muestra un ejemplo del ciclo diario de inhibición y
recuperación, medido por la diferencia entre la fluorescencia antes (Fant,) y después (Fdcsp,) de usar
el DCMU. NEALE y RICHERSON realizaron una serie de experimentaciones con el fin de
cuantificar la dinámica de la inhibición y de la recuperación durante un ciclo diurno, en el Lago
Mayor. Para 8 días de experimentación diferentes, fueron realizadas incubaciones experimentales a
corto plazo, en las cuales algas procedentes de la parte poco profunda (3 a 5 m) y profunda (15 a
20 m) de la zona eufótica fueron incubadas a diversas intensidades de luz. Estas experimentaciones
mostraron que la inhibición de la asimilación del 14C seguía de manera muy paralela la reducción
del aumento de fluorescencia por el DCMU. El proceso de inhibición es bastante rápido, con un
lapso de tiempo de algunos minutos, mientras que la reconstitución es lenta, necesitando horas.
Luego, la capacidad fotosintética de una célula algal disminuye hasta un nivel determinado por la
más fuerte intensidad luminosa a la cual está expuesta durante el ciclo diario, y no recupera
significativamente después de la llegada de la obscuridad.

Estos resultados muestran que la estratificación diurna, por lo menos en el lago Titicaca,
aunque probablemente también en muchos otros sistemas sometidos a condiciones de iluminación
intensa, es suficientemente fuerte para exponer las poblaciones fitoplanctónicas poco profundas a
intensidades luminosas inhibidoras. La experimentación tradicional con una botella fija es aún
válida, para evidenciar los efectos de la fotoinhibición. Se puede suponer que las poblaciones
algales se adaptan a las fuertes intensidades luminosas y eliminan el efecto de la fotoinhibición. La
mezcla nocturna (cf. cap. V.5) impide a la comunidad de separarse en formas adaptadas sea a las
fuertes o a las débiles luminosidades, como sucede con el sol y con la sombra para las hojas de las
plantas terrestres. Por lo tanto, la fotoinhibición del plancton es quizás un compromiso inevitable
causado por la necesidad para los medios planctónicos en adaptarse a las débiles condiciones
medias de luz.

Conclusión

El lago Titicaca presenta un nivel y un tipo de producción primaria prácticamente tropical, a
pesar de las modificaciones propias a su altitud. BRYLINSKY y MANN (1973) estimaron las
ecuaciones de regresión que describen las características de la producción global en los lagos. Su
más simple ecuación, basada solamente en la latitud y en la altitud, vaticina (R2 =0,49; n =93)
que la producción del lago Titicaca debería ser de 0,90 g C m-2 d-l. Una segunda ecuación basada
en la latitud, la altitud, la radiación incidente visible, la escala de duración del día, la temperatura
del aire y las precipitaciones (R2 =0,58; n =84) predice un valor de 1,26 g C m-2 d-l. Los valores
medidos del Lago Mayor (1,13 g C m-2 d-l, promedio de 4 años según el cuadro 3), del Lago
Menor (0,56 g C m-2 d-l) y de la bahía de Puno (0,82 g C m-2 d-l) son relativamente próximos de
estas predicciones. Incluso el valor para el Lago Menor no es/tan alejado si se considera las
inevitables incertidumbres inherentes a una comparación tan amplia. El lago podría
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describirse como moderadamente eutrófico basándose en su producción anual total, comparado a
otros lagos a nivel mundial. Además, su posición cerca a la recta de regresión dada su situación
física (particularmente la larga época tropical de crecimiento), sugiere que la designación como
"mesotrófica" es más apropiada.

El tipo de variación en el tiempo de la producción primaria del lago Titicaca es extraño,
particularmente cuando cesa de ser típico de los grandes lagos tropicales profundos. A pesar de las
variaciones estacionales de los factores físicos, la reducida variación física global del lago que
resulta parece que no ocasiona ningún ciclo estacional marcado de los procesos biológicos.
Contrariamente a lo que ocurre en los lagos de altura elevada, la distribución estacional en el
sentido de un ciclo bien marcado de 12 meses está totalmente ausente. Comparando con los lagos
temperados, la variación total es un poco reducida, la variación interanual es comparable, y la parte
de las variaciones que no pueden ser explicadas por los factores analizados en el presente trabajo
es netamente más fuerte. Se deberían comprobar en futuros estudios dos hipótesis. (1) Sutiles
mecanismos físicos y químicos pueden controlar las variaciones de producción primaria y otros
factores biológicos. (2) Interacciones biológicas tales como la relación presas-depredadores y los
procesos de competición pueden generar variaciones endógenas, posiblemente de tipo caótico.
Estas ideas están estrechamente relacionadas con las hipótesis llamadas "top down" (de la
superficie de la cadena trófica hacia el fondo) asociadas a los procesos biológicos, con relación a
las llamadas "bottom up" (del fondo hacia la superficie), asociadas a los procesos físicos. Estas
hipótesis conciernen los factores más importantes que rigen los procesos de regulación del
plancton, estudiados de manera regular e intensiva por los limnólogos de zonas templadas
(CARPENTER el al., 1985; HARRIS, 1986). RICHERSON y CARNEY (1988) emiten la hipótesis que
dinámicas complejas (por ejemplo de tipo caótico) podrían ser responsables, en el lago Titicaca, de
variaciones acíclicas intra e interanuales. El lago Titicaca es el lugar ideal para estudiar tales
efectos. Tiene tres cuencas contrastadas que sirven de comparación, y sus temperaturas medias son
muy similares a las de los lagos más estudiados de zonas templadas. Posee efectos físicos violentos
fácilmente detectables, pero que aparentemente no representan una señal suficientemente fuerte
para dominar los procesos biológicos y químicos. Si en este lago los procesos biológicos tienen sus
propias dinámicas, que generan sus propias variaciones, éstas deben estar absolutamente
disociadas de todo control por fenómenos físicos. Hay que alentar la colección de datos, a largo
plazo que serían muy utiles para verificar estas hipótesis u otras similares.

Es también de suma importancia comprender las causas de variación en el lago Titicaca para
fines aplicados. Con toda evidencia el lago Titicaca es menos variable que los lagos temperados,
por el simple hecho de que presenta una distribución estacional menos previsible. Sin embargo, es
lógico pensar que, de un año al otro, las variaciones son bastante importantes para tener una
incidencia sobre la explotación de los recursos bióticos. Nuestros datos sólo abarcan algunos años
y no reflejan las variaciones a largo plazo que pueden, por ejemplo, ser inducidas por los cambios
de nivel y por otros fenómenos parecidos. Es sabido que algunos años presentan valores de
transparencia, de producción y de biomasa fitoplanctónica diferentes de las series de datos
analizadas aquí.
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