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RESUMEN 

El perifiton fotosintético es un componente fundamental dentro de los productores 

primarios en lagos someros donde existe una gran influencia de la zona litoral-

bentónica. Asimismo, el perifiton fotosintético puede afectar la estabilidad de los 

estados de aguas claras hacia el pasaje a aguas turbias, durante el proceso de 

eutrofización. Tanto la abundancia como la composición de esta comunidad suele 

estar influenciada en gran medida por factores ambientales como: el estado trófico, 

el ambiente lumínico, la herbívora y el sustrato, entre otros. El presente trabajo tiene 

como objetivo principal analizar los patrones de biomasa y composición taxonómica 

y funcional del perifiton fotosintético en relación al estado trófico y ambiente lumínico 

en lagos someros subtropicales. Para ello se seleccionó un conjunto de 6 lagos 

someros de la costa uruguaya con características morfológicas similares y con 

condiciones contrastantes de estado trófico y turbidez. Los lagos se clasificaron en 

tres categorías: lagos claros, lago turbio por fitoplancton y lago turbio por 

resuspensión de sedimentos. En estos, se tomaron parámetros fisicoquímicos in situ 

y muestras de agua para análisis químicos y de pigmentos en laboratorio, así como 

muestras de perifiton para análisis cualitativo y cuantitativo.. La biomasa fue 

cuantificada a través de tres estimadores: PSLC (Peso seco libre de cenizas), Clo a 

y biovolumen. Se registraron mayores biomasas de perifiton en condiciones de baja 

turbiedad, tanto por resuspensión como por fitoplancton, mientras que en 

condiciones de alta turbiedad la biomasa de perifiton fue más variable.  A su vez, 

aquellos lagos de mayor estado trófico presentaron menor biomasa de perifiton. La 

evidencia de campo sugiere que ambos factores (luz y estado trófico) son claves en 

la determinación de la biomasa del perifiton fotosintético en estos lagos. Se 

encontraron diferencias significativas en cuanto a la composición (taxonómica y 
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funcional) entre sistemas claros y turbios y a su vez pudieron observarse diferencias 

entre aquellos sistemas turbios por fitoplancton y turbios por resuspensión, que no 

se evidenciaron al analizar la biomasa. Los lagos claros estuvieron dominados por 

especies filamentosas de Chlorophyta, seguidas de cianobacterias (también 

filamentosas). Los lagos turbios presentaron gran representación de Chlorophyta y 

Charophyta, en particular grupos fitoplanctónicos (e.g. Desmideaceae), 

probablemente debido a la constante mezcla de la columna de agua y al 

solapamiento de las zonas bentónica y pelágica propia de lagos someros. La 

clasificación taxonómica resultó más explicativa que los grupos funcionales para los 

sistemas analizados y las variables ambientales consideradas.  

Palabras clave: perifiton, eutrofización, turbidez, biomasa, grupos funcionales, 

estados estables alternativos. 
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1. INTRODUCCIÓN: 

1.1Estados estables alternativos y eutrofización de lagos someros 

El aumento en la carga de nutrientes lleva a cambios en el funcionamiento de los 

lagos y en su estructura trófica (Wetzel, 2001). A medida que este proceso avanza, 

disminuye la transparencia, se produce un déficit de oxígeno disuelto y aumenta la 

frecuencia y duración de floraciones de fitoplancton potencialmente tóxicas (Wetzel, 

2001; Khan & Ansari, 2005; Schindler, 2006; Smolders et al., 2006). En los lagos 

someros, la eutrofización se evidencia inicialmente por el aumento de productores 

primarios, desde un estado denominado de aguas claras, hacia otro de aguas 

turbias (Scheffer et al., 1993). El estado de aguas claras, se caracteriza por la 

dominancia de macrófitas sumergidas, con alta transparencia del agua y baja 

biomasa fitoplanctónica. Las plantas proveen hábitat y refugio a peces y 

zooplancton (Scheffer et al., 1993). En el estado de agua turbia, la biomasa 

fitoplanctónica es alta, mientras que la de macrófitas sumergidas se ve 

drásticamente reducida.  

Ambos estados, de aguas claras con mayor representación de macrófitas o aguas 

turbias con dominancia de fitoplancton, pueden ocurrir en forma alternativa sobre un 

rango intermedio de nutrientes en el sistema, dependiendo de las condiciones 

precedentes en el sistema y diversos mecanismos asociados con la estabilidad de 

uno u otro estado (Scheffer et al., 1993). 

1.2 Mecanismos estabilizadores de los estados estables alternativos 

La estabilidad del estado estable alternativo está mediada por diversos mecanismos 

fisicoquímicos y biológicos (Scheffer & Van Nes, 2007; Hargeby et al., 2004). El 

pasaje de un estado a otro, que ocurre de forma repentina, está asociado a 
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perturbaciones externas o modificaciones en su estructura trófica (Hargeby et al., 

2004; Brönmark et al., 2010).  

En los estados de aguas claras, las macrófitas estabilizan la columna de agua 

aumentando la tasa de sedimentación de partículas suspendidas incluyendo al 

fitoplancton (Scheffer et al., 1993; Jeppesen et al., 1998). Esta estabilización, 

también reduce la resuspensión de sedimentos, disminuyendo esta vía de aportes 

de nutrientes para el fitoplancton (Scheffer et al., 1993; Jeppesen et al., 1998). Las 

plantas acuáticas pueden proveer de refugio contra los peces al zooplancton 

herbívoro favoreciendo así el consumo de fitoplancton (Meerhoff et al., 2006). 

Además, las macrófitas pueden suprimir el crecimiento fitoplanctónico a través de la 

liberación de sustancias alelopáticas (Vanderstukken et al., 2011). Otros 

mecanismos como la competencia por nutrientes y luz han sido extensamente 

estudiados (ej: Balls et al., 1989; Jeppesen et al., 1998). 

Por otra parte, en estados de aguas turbias, el fitoplancton alcanza alta biomasa, 

limitando por sombreado la abundancia de plantas sumergidas y su capacidad de 

reclutamiento (Brönmark et al., 2010). 

Si bien los mecanismos relacionados a la estabilidad de los estados estables 

alternativos han sido descritos clásicamente en relación a la interacción entre las 

plantas sumergidas y el fitoplancton, existen otros mecanismos potencialmente muy 

importantes, que continúan siendo escasamente estudiados. Uno de ellos, es el rol 

del perifiton como facilitador de pasaje de estado en el proceso de eutrofización y su 

interacción con el fitoplancton (Philips et al., 1978; Liboriussen & Jeppesen, 2003; 

Vadeboncouer & Steinman, 2002). 
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1.3 Rol del perifiton en el funcionamiento y estabilidad de estados en lagos someros 

El perifiton es definido por Wetzel (1983) como una compleja comunidad de 

microorganismos (algas, bacterias, hongos y animales), detritos orgánicos e 

inorgánicos adheridos a sustratos inorgánicos u orgánicos, vivos o muertos. Dentro 

de esta comunidad, el término perifiton fotosintético hace referencia al componente 

fotoautotrófico del perifiton, constituido principalmente por algas (también 

denominado ficoperifiton) y bacterias. A su vez la alta dependencia del perifiton al 

sustrato de adherencia determina distintas denominaciones según el tipo de sustrato 

(epipelon: sustrato limoso; epipsamon: sustratos arenosos; epiliton: rocas; epifiton: 

plantas) (Stevenson, 1996; Burliga & Schwarzbold 2013). El perifiton tiene un rol 

fundamental en el funcionamiento de los lagos someros, donde el área de desarrollo 

potencial es mayor en relación a lagos profundos (Vadeboncouer et al., 2008). En 

estos sistemas, el perifiton como productor primario, constituye la base energética  

para los niveles tróficos más altos (Vadeboncouer et al., 2001; Liboriussen & 

Jeppesen, 2003; 2009) facilitando la transferencia de nutrientes entre la zona 

bentónica y pelágica (Vander Zanden & Vadeboncouer, 2002). 

Algunos autores sugieren que el perifiton fotosintético puede modificar el umbral 

donde ocurre la transición desde el estado de aguas claras hacia el de aguas turbias 

(Phillips et al., 1978). En este proceso, el desarrollo del perifiton sobre las macrófitas 

(Perifiton epífito fotosintético) llevaría a un colapso en las poblaciones de estas 

últimas por efecto de sombreado, mayor incorporación de nutrientes disponibles, 

entre otros. Esto favorecería competitivamente el desarrollo del fitoplancton, el cual 

a su vez por sombreado y competencia por nutrientes disueltos pasaría a limitar el 

desarrollo de las macrófitas y el perifiton epífito fotosintético (Vadeboncouer & 

Steinman, 2002; Jones et al., 2002; Liboriussen & Jeppesen, 2009; Sayer, 2010).  
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En este sentido, se ha observado en experimentos de laboratorio que la adición de 

nutrientes favorece de modo preferencial al perifiton fotosintético sobre las 

macrófitas en detrimento de éstas últimas (Jones et al., 2002). Se ha propuesto que 

un rápido incremento en la concentración de nutrientes disueltos en agua, genera un 

rápido crecimiento del perifiton, impidiendo el crecimiento de plantas lo que 

facilitaría el reemplazo de plantas por fitoplancton (Jones et al., 2002).  

Evidencia paleolimnológica indica la ocurrencia de estados con altas biomasas de 

perifiton previamente al pasaje a estado de aguas turbias (Phillips et al., 1978; 

Jones et al., 2002). Todos estos antecedentes sugieren mecanismos de facilitación 

de pasaje hacia estados de aguas turbias por parte del perifiton en lagos someros. 

Sin embargo, otros estudios (ej: Vadeboncouer et al., 2001) indican que el perifiton 

fotosintético juega un papel fundamental limitando el desarrollo del fitoplancton por 

competencia o limitación por nutrientes. Mediante el secuestro de gran cantidad de 

nutrientes de la columna de agua (Sanchez et al., 2010), se estima que el perifiton 

es responsable de aproximadamente el 60% del fósforo capturado en zonas 

vegetadas (Dodds, 2003). Además, su actividad aumenta el pH del agua pudiendo 

generar precipitación de fósforo hacia los sedimentos en forma de fosfato de calcio 

(Dodds, 2003) disminuyendo así su disponibilidad para el fitoplancton. 

Adicionalmente, la elevada actividad fotosintética del perifiton asociado al sedimento 

oxigena la interfase agua-sedimento evitando la liberación del fósforo asociado con 

metales (liberación de la carga interna). En este sentido, Van Lujin et al. (1995) 

observaron que los sedimentos con perifiton liberan cantidades de nutrientes mucho 

menores que aquellos sin perifiton, limitando la disponibilidad de nutrientes en la 

columna de agua utilizable por el fitoplancton.  
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1.4 Factores ambientales que regulan la abundancia y composición del perifiton 

fotosintético 

El desarrollo del perifiton depende de factores como, la densidad de macrófitas, la 

morfometría del sistema, la hidrodinámica, luz y temperatura, química del agua, 

herbivoría, cantidad y tipo de sustrato y su composición química, y alelopatía 

(Rodrigues et al., 2013).   

La luz que penetra en el agua favorece el desarrollo de macrófitas acuáticas y es el 

factor regulador más importante en la distribución de plantas sumergidas y de sus 

epífitos. Asimismo, el ambiente lumínico es un recurso crítico para el perifiton 

fotosintético y se ha demostrado que tiene influencia sobre la estructura, biomasa y 

metabolismo de esta comunidad (Steinman & McIntre, 1987). La distribución vertical 

del perifiton fotosintético responde a las propiedades cuali-cuantitativas de la luz, lo 

que se refleja en la presencia y proporción de pigmentos fotosintéticos de los grupos 

taxonómicos de microalgas (Rodrigues et al., 2013).  

El estado trófico, asociado a determinadas condiciones ambientales, también ha 

sido propuesto como determinante de la riqueza de especies y abundancia del 

perifiton. Según Lakatos (1978), la mayor riqueza de especies estaría asociada a 

lagos mesotróficos, y la menor diversidad de especies a lagos oligotróficos 

(Rodrigues et al., 2013). Por otro lado, estudios experimentales han demostrado que 

la influencia del suministro de nutrientes en el perifiton se reduce bajo condiciones 

de baja intensidad lumínica, probablemente porque bajas tasas de fotosíntesis 

conducen a la reducción en la demanda de nutrientes (Vadeboncouer & Steinman, 

2002). La heterogeneidad en estos y otros factores ambientales como la 

composición del sustrato de colonización, pueden influenciar de manera significativa 
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la abundancia y composición diferencial del perifiton fotosintético (Vadeboncouer & 

Steinman, 2002).  

Si bien los estudios que analizan la composición del perifiton en función del estado 

trófico y ambiente lumínico son escasos, estudios de campo indican que los valores 

más altos de riqueza en la comunidad epipélica se observaron durante las fases de 

aguas claras y con una clara dominancia de cianobacterias filamentosas (Casco et 

al., 2009). Asimismo Sanchez et al., 2010 hallaron que bajo un escenario de 

limitación lumínica (causada por el fitoplancton), la biomasa perifítica es baja y 

dominada por el componente heterotrófico. Estos estudios sugieren que estos 

factores ambientales (luz y estado trófico) son claves en la regulación de la biomasa 

y composición del perifiton fotosintético en lagos someros. 

 

1.5 Composición taxonómica y funcional del perifiton fotosintético 

En estudios de estructura de las comunidades, una aproximación útil para asociar la 

composición a las características ambientales es la clasificación funcional. Los 

distintos esquemas de clasificación funcional han mostrado un alto potencial de uso 

debido a que asocian más directamente la composición con las características 

ambientales, mediante los atributos que consideran los requerimientos ecológicos 

de cada grupo (Mc Gill et al., 2006). Estos esquemas de grupos funcionales (tanto 

para la comunidad de fitoplancton como de perifiton) pueden contribuir en la 

comprensión de patrones ambientales que no serían fácilmente evidenciados 

mediante la clasificación taxonómica clásica (Mc Gill et al., 2006; Trigal et al., 2013). 

En el caso particular del perifiton, el estudio de su composición a través de grupos 

funcionales ha mostrado la capacidad de reflejar procesos ecológicos no 

evidenciados mediante la clasificación taxonómica clásicamente utilizada (Steinman 
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et al., 1992). En este contexto, resulta pertinente señalar que estos rasgos 

funcionales son propiedades de los organismos que pueden ser medidas (largo 

total, relación superficie/volumen, presencia de mucílago, etc.) y que influencian una 

o más funciones esenciales, tales como reproducción, crecimiento, entre otros 

(Weithoff, 2003). 

 

El escaso conocimiento acerca de los patrones comunitarios del perifiton 

fotosintético y su rol como productor primario en relación al estado trófico, pueden 

llevar a una subestimación del papel del perifiton fotosintético y en general de los 

procesos bentónicos-litorales en el funcionamiento ecosistémico de lagos someros. 

Considerando la importancia del perifiton en el funcionamiento de los lagos 

someros, resulta fundamental profundizar en el conocimiento de su estructura 

comunitaria vinculada al estado trófico. Esta información, sumamente escasa en 

lagos someros subtropicales, puede contribuir hacia un mayor entendimiento del rol 

del perifiton en los mecanismos estabilizadores de los estados alternativos. 

Asimismo puede contribuir a la elaboración de modelos y predicciones acerca del 

funcionamiento de estos ecosistemas ante el proceso de eutrofización. 

2. OBJETIVO GENERAL: 

Analizar los patrones de biomasa y composición taxonómica y funcional del perifiton 

fotosintético en 6 lagos someros con condiciones contrastantes de estado trófico y 

ambiente lumínico (claras, turbia por fitoplancton y turbia por resuspensión de 

sedimentos). 
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2.1 Objetivos específicos: 

 Objetivo específico 1: Analizar comparativamente los patrones de biomasa 

del perifiton fotosintético en 6 lagos someros en relación al estado trófico y 

ambiente lumínico. 

 Objetivo específico 2: Analizar comparativamente la composición taxonómica 

y funcional del perifiton fotosintético en 6 lagos someros en relación al estado 

trófico y ambiente lumínico. 

 Objetivo específico 3: Evaluar la capacidad explicativa de los diferentes 

esquemas de clasificación (taxonómico y funcional) utilizados en relación a la 

variabilidad de estado trófico y ambiente lumínico. 

3. PREGUNTAS QUE PRETENDE RESPONDER EL PROYECTO: 

¿Qué patrones de biomasa del perifiton fotosintético se observan en relación al 

gradiente trófico y el ambiente lumínico? 

¿Cuál es la composición taxonómica y funcional del perifiton fotosintético en lagos 

someros subtropicales de la costa uruguaya? 

¿Cómo influye el estado trófico y el ambiente lumínico en la composición del 

perifiton en estos lagos? 

¿Qué esquema de clasificación, taxonómico o morfo-funcional, puede reflejarnos de 

mejor manera las condiciones ambientales a los que se asocian la composición 

perifítica? 
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4. MATERIALES Y MÉTODOS 

4.1 Área de estudio 

Fueron seleccionados 6 lagos someros de la costa Este de Uruguay intentando 

comprender condiciones contrastantes de estados tróficos y turbidez, según 

descripciones previas de Kruk et al. (2009), Mazzeo et al. (2010) y Pacheco et al. 

(2010). Estos lagos, ubicados en los departamentos de Maldonado y Rocha (Fig. 1) 

se originaron en su mayoría mediante transgresiones marinas durante el 

Cuaternario, siendo característicos de la zona costera (García-Rodríguez et al., 

2004) definiendo así la extensión territorial del área de estudio. Todos los lagos son 

sistemas someros y de pequeño tamaño, se ubican en zonas de baja pendiente, 

están rodeadas de bañados y muestran un gradiente en la cobertura de macrófitas 

sumergidas (Kruk et al., 2009) (Tabla I).  

Los lagos fueron seleccionados en base a las condiciones previamente descritas en 

la bibliografía mencionada así como en observaciones de campo previas, intentando 

abarcar condiciones de: 

i. alta transparencia y baja biomasa fitoplanctónica: Diario, Escondida, Blanca y 

García.   

ii. turbios con alta biomasa fitoplanctónica: Escondida Chica. 

iii. turbios por sedimentos resuspendidos: Barro. 

Se realizó un muestreo de estos sistemas al final de la temporada de mayor 

crecimiento del perifiton (fines del verano) durante el 2014. Los 6 sistemas fueron 

muestreados en 2 días consecutivos, ambos días presentaron condiciones 

climáticas similares, siendo días cálidos con ausencia de precipitaciones. Cabe 

destacar que los días previos al muestreo se registraron precipitaciones de 
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magnitud similar en el área de estudio, por lo que las lagunas presentaban un alto el 

nivel de agua. En cada sistema se midieron parámetros in situ, se tomaron muestras 

de agua para análisis fisicoquímicos, y muestras cuantitativas y cualitativas del 

perifiton epífito fotosintético sobre Schoenoplectus californicus (Cyperaceae) en 

cada lago. La elección del sustrato vegetal, respondió a que era una especie 

frecuente en todos los lagos estudiados, por lo cual permitía compara la comunidad 

perifítica en un sustrato homogéneo entre sistemas.  

 

Figura 1. Localización geográfica de los lagos someros estudiados en la costa Este de Uruguay 
Fuente: Google Maps. 

 
Tabla I. Principales características morfológicas y morfométricas de los lagos estudiados, basados 

en Kruk et al. (2006), Pacheco et al.(2010) y datos de campo sin publicar. 

 Diario Blanca Escondida Esc. Chica Barro García 

Ubicación  34°54´S; 
55°00´W 

34°54´S; 
54°50´W 

34°49´S; 
54°37´W 

34°49´S; 
54°37´W 

34°51´S; 
54°42´W 

34°17´S; 
53°48´W 

Origen Natural- 
Embalsada 

Natural Natural Artificial Natural Natural 

Área (ha) 61.8 28.7 10.8 1.12 13.5 5.2 
Área de la cuenca (ha) 2462.2 540.6 479.9 15.5 33.8 89.0 
Zmáx (m) 1.8 3.3 5.4 2.5 2 2.4 
PVI (%) 34 13 16 0 0 5 

10 km 
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4.2 Parámetros fisicoquímicos in situ 

Se midieron diferentes parámetros fisicoquímicos en campo, medidos mediante 

sonda multiparamétrica YSI 650 MDS: temperatura (T), concentración de oxígeno 

disuelto (OD), conductividad, pH y sólidos totales disueltos (TDS). La penetración 

lumínica (transparencia del sistema) fue medida como profundidad de disco de 

Secchi (SD). Estos parámetros se midieron en un sitio al azar en zona de aguas 

abiertas. 

 

4.3 Muestreo y análisis fisicoquímicos de agua 

Se tomaron muestras sub-superficiales de agua en botellas plásticas que fueron 

almacenadas a 4°C para los análisis físico-químicos en laboratorio. Estas fueron 

tomadas en un sitio al azar en zona de aguas abiertas. A partir de una fracción de 

estas muestras de agua, fueron estimados los sólidos suspendidos totales (SST) por 

diferencia de peso luego de secado a 105°C por 12 horas y la materia orgánica 

(MO), como la diferencia de peso entre el material secado y quemado en los filtros a 

500°C por 2 horas (APHA, 2005). Mediante el filtrado de un volumen conocido de 

estas muestras por filtro Whatman® GF/C y posterior extracción con etanol frío, fue 

estimada por espectrofotometría la concentración de clorofila a en agua (Clo a Fito) 

(Jespersen & Christoffersen, 1987) como indicador de la biomasa de fitoplancton, 

corrigiéndose los feopigmentos por acidificación con ácido clorhídrico 0,02N para 

evitar errores de interpretaciones por material en descomposición. Otra fracción de 

estas muestras, fue utilizada para la determinación de nutrientes: fósforo reactivo 

soluble (SRP), fósforo (TP) y nitrógeno total (NT), amonio (NH4) y nitrato (NO3) 

siguiendo las metodologías de: Murphy & Riley (1962), Valderrama (1981), Koroleff 

(1970) y Müller & Widemann (1955), respectivamente.  
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4.4 Muestreo biológico 

El perifiton epífito fotosintético (en adelante referido como perifiton fotosintético) fue 

muestreado en cada lago en 3 puntos de la zona litoral tomados al azar, donde en 

cada uno se tomaron a su vez tres muestras. Con el fin de comparar entre las 

distintas lagunas se tomaron muestras del mismo tipo de sustrato, juncos de la 

especie Schoenoplectus californicus. Dicha especie es una macrófita palustre que 

se encontró en todos los sistemas de estudio, que posee una cutícula gruesa y es 

altamente resistente a las fluctuaciones en el nivel del agua y la salinidad. Cada 

muestra de perifiton, fue obtenida mediante el raspado de la superficie de un tramo 

de 5 centímetros de Schoenoplectus californicus a 10 cm de profundidad, 

considerándose ejemplares de diámetros similares de modo de que las áreas 

consideradas fueran comparables. Fracciones de estas muestras, correspondientes 

a áreas de raspado conocidas, fueron tomadas por separado para los diferentes 

análisis en laboratorio. Una alícuota de estas muestras correspondiente a un área 

conocida, fue tomada para la determinación de clorofila a, como estimador de la 

biomasa de perifiton fotosintético, siguiendo la metodología antes mencionada para 

la clorofila en agua. Otra fracción, fue destinada a la estimación de peso seco (PS) y 

peso seco libre de cenizas (PSLC), estimadores de la biomasa total de perifiton 

(fracción total y fracción orgánica respectivamente) mediante diferencias de peso 

por secado a 105ºC por 12 horas y quemado a 500ºC por 2 horas (APHA, 2005). 

Otra fracción de estas muestras fue conservada con lugol acidificado al 5% para la 

identificación del perifiton fotosintético (análisis cualitativo), conteo (análisis 

cuantitativo), y medición de los organismos (ancho y largo).  

Por otro lado, se tomó una muestra sub-superficial de agua en cada laguna para 

análisis cualitativo de fitoplancton. Dichas muestras fueron tomadas en puntos al 
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azar en zonas de aguas abiertas mediante botellas plásticas y fijadas con lugol 

acidificado al 5% para la identificación del fitoplancton a nivel de grandes grupos 

taxonómicos. Si bien estos datos, no fueron incluidos en los análisis como una 

variable explicatoria, sí fueron tomados en cuenta para conocer posibles 

implicancias de la composición fitoplanctónica asociada al estado trófico y/o su 

influencia sobre el perifiton fotosintético. 

4.5 Medición, conteo y clasificación taxonómica y funcional del perifiton fotosintético 

La identificación y medición de organismos (células o cenobios) se realizó en 

microscopio directo a 100-1000X aumentos, utilizando el software Micrometrics SE 

asociado a la cámara fotográfica del microscopio para el registro fotográfico y 

mediciones. A partir de las mediciones de al menos 30 organismos por grupo 

identificado, se calculó el biovolumen del perifiton según Hillebrand et al. (1999). Los 

conteos de perifiton fueron realizados en microscopio invertido a 100-400X 

aumentos utilizando cámaras de sedimentación de volumen conocido (Utermöhl, 

1958) y siguiendo el método de conteo por campos al azar según Uhelinger (1964). 

Todas las variables del perifiton fueron relativizadas respecto al área promedio de 

sustrato raspada. 

Para la clasificación taxonómica fueron utilizadas claves regionales e 

internacionales específicas (Bourrelly, 1972; 1981; Franceschini, 2013; Ludwig & 

Tremarin 2013; Biggs & Kilroy, 2000). La clasificación morfológica-funcional fue 

realizada en base a la morfología (tipo de agrupación o morfología del cenobio) y 

tamaño del organismo dentro de los principales grupos taxonómicos del perifiton 

fotosintético en: Cyanobacteria, Bacillariophyta (diatomeas), Chlorophyta, 

Conjugatophycea, Xantophyta, Chrysophyta y Dinophyta (Pacheco et al. In prep.; 

Pacheco 2016)  (Tabla II). Este sistema de clasificación, considera los principales 
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grupos taxonómicos, los cuales integran a su vez los principales atributos 

funcionales y morfológicos (e.g. composición de pigmentos, movilidad, pared 

celular), en conjunto con atributos morfológicos fácilmente evidenciables, como el 

tamaño o la forma de agrupación. Dentro de los principales grupos taxonómicos, la 

definición de los grupos funcionales está basada en los propuesto por Salmaso & 

Padisák (2007) para fitoplancton, añadiendo aspectos particulares del perifiton, tales 

como forma de vida y presencia de mucilago (Pacheco 2016). Esta combinación, 

genera grupos con características fisiológicas y morfológicas diferenciales que se 

reflejan en el comportamiento funcional, de esta manera los atributos utilizados 

(como tamaño o forma de agrupación) afectan directamente la capacidad de 

reproducción y sobrevida de los organismos (acceso a nutrientes, capacidad de 

evadir la herbívora) (Mc. Gill et al., 2006).  

Tabla II. Grupos morfológicos-funcionales considerados para el perifiton fotosintético (Pacheco 2016) 

 
Afiliación taxonómica   Morfo      Código 
1- Cyanobacteria 1a – Filamentos simples   1aFilUnb 
   1b – Filamentos con células especializadas 1bFilNos 
   1c – Filamentos ramificados sin mucílago 1cFilBran 
   1d – Filamentos ramificados mucilaginosos 1dFilMuc 
   1e – Colonias mucilaginosas   1eCyaMuc 
   1f – Unicelular     1f CyaUni 
2- Diatomea  2a – Unicelular chica <30 µm   2a SmDia 
    (Bacillariophyta) 2b – Unicelular grande >30 µm   2b LDia 
   2c – Colonias en empalizada   2c PalDia 
   2d – Filamentos    2d FilDia 
   2e – Colonias en ramilletes   2e BouqDia 
3- Chlorophyta  3a – Unicelular chica < 30 µm   3a SmChlo  
   3b – Unicelular grande > 30 µm   3b LChlo 
   3c – Flagelados unicelulares   3c FlaUni 
   3d – Flagelados coloniales   3d FlaCol 
   3e – Colonias desnudas pequeñas<30 µm 3e SmNaCol 
   3f – Colonias desnudas grandes >30 µm  3f LNaCol 
   3g – Colonias pequeñas mucilaginosas <30 µm 3g SmMucCol 
   3h – Colonias grandes mucilaginosas >30 µm 3h LMucCol 
   3i – Filamentos simples    3i UnbChlo 
   3j – Filamentos ramificados   3j BranChlo 
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4- Conjugatophyceae 4a – Unicelulares    4a DesUni 
   4b – Filamentosas    4b DesFil 
5- Xantophyta  5a – Unicelular     5a XanUni 
   5b – Filmentosas                5b XanFil 
6- Chrysophyta  6a – Unicelulares    6a ChrUni 
   6b – Colonias     6b ChrCol 
7- Dinophyta         7 Dino 
 

4.6 Análisis de datos 

Análisis de variables ambientales 

A modo de caracterizar los principales gradientes ambientales en cada uno de los 

lagos estudiados, se realizó un análisis de componentes principales (PCA) 

considerando particularmente aquellas variables asociadas al estado trófico y 

ambiente lumínico. Las variables explicatorias consideradas fueron: penetración 

lumínica como profundidad de zona eufótica o de fotosíntesis potencial (Zeu), 

calculada como: Zeu = 2,4 SD (siendo SD la profundidad del Disco de Secchi); 

sólidos totales en suspensión (SST) como estimador de turbiedad por resuspensión 

de sedimentos; clorofila a en agua (Clo a) como estimador de la biomasa 

fitoplanctónica, y las formas mayormente biodisponibles de nutrientes: fósforo 

reactivo soluble (SRP) y amonio (NH4). A partir del PCA se caracterizaron los lagos 

en “claros” y “turbios” y dentro de la categorización “turbios” se diferenciaron en 

“turbios por resuspensión” y “turbios por fitoplancton”. 

La categorización por estado trófico de los lagos fue realizada mediante el índice de 

estado trófico (TSI) de Carlson (1977), tomando en cuenta para ello la Clorofila a, el 

fósforo total (TP) y la profundidad de disco de Secchi (SD), categorizando aquellos 

lagos con un TSI mayor a 60 como hipereutróficos y aquellos con un TSI menor a 60 

como eutróficos.  
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Biomasa de perifiton-variables ambientales 

Para analizar los patrones de biomasa de perifiton (objetivo específico 1) se 

realizaron en primer lugar regresiones entre los estimadores de biomasa perifítica 

(PSLC, biovolumen y clorofila a de perifiton) para determinar si éstos mostraban 

colinealidad. Además se analizó la biomasa de perifiton para cada sistema 

estudiado a través de gráficas, para todos los indicadores de biomasa utilizados.  

El análisis de los patrones de biomasa en función del ambiente lumínico fue 

realizado a priori mediante la inspección visual de los datos conjuntos de 

estimadores de biomasa en función de la turbiedad, tanto por resuspensión como 

fitoplanctónica. De igual manera, para evaluar la biomasa de perifiton en función del 

estado trófico, se realizó un gráfico descriptivo de la biomasa para aquellos sistemas 

eutróficos y para aquellos hipereutróficos. Posteriormente fueron realizados análisis 

de varianza de una vía (ANOVA) para evaluar la significancia estadística de los 

patrones de biomasa observados, considerándose la varianza entre aquellos 

sistemas claros vs. turbios, así como entre aquellos eutróficos vs. hipereutróficos 

con un intervalo de confianza del 95% (p valor<0,05). Se calculó el índice autotrófico 

para cada lago para determinar la naturaleza trófica de la comunidad estudiada 

permitiendo evaluar la proporción fotosintética presente en la biomasa total del 

perifiton, en relación a la biomasa heterotrófica (Bicudo, 1990; Eaton et al., 1995) 

como: 

IA = Peso seco libre de cenizas (PSLC) / Clorofila a de perifiton (Clo a Peri)  

 

Para este índice, frecuentemente utilizado como indicador de contaminación 

orgánica en los ecosistemas, se consideró que valores mayores a 50 y menores a 
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200 indicarían una comunidad predominante autotrófica, y valores mayores a 200 

indican una comunidad predominante heterotrófica o con alta proporción de detrito 

orgánico (Biggs & Kilroy, 2000; APHA, 2005; Lowe & Pan, 1996). 

 

Composición de perifiton – variables ambientales 

Para analizar los patrones de composición taxonómica y funcional del perifiton 

fotosintético en relación al estado trófico y ambiente lumínico (Objetivo específico 2 

y 3), se realizó en primer lugar un análisis de agrupamiento (cluster) mediante el 

método de ordenación de Ward utilizando el índice de Jaccard, testeándose la 

significancia de cada nodo de agrupación generado (Suzuki & Shimodaira, 2006; 

https://stat.ethz.ch/pipermail/bioconductor/attachments/20080114/). La significancia 

estadística de los agrupamientos generados fue expresada mediante p valor (“au”) y 

significancia por bootstrapping (“bp”). 

Posteriormente mediante un análisis de matrices traspuestas y representación 

gráfica de Heatmap (Ploner, 2012, paquete Heatplus, 

https://github.com/alexploner/Heatplus), utilizando como atributos la composición 

taxonómica y funcional del perifiton, se analizó la eventual existencia de grupos 

(especies o grupos funcionales) particulares de los diferentes tipos de lagos, en 

relación tanto al estado trófico como ambiente lumínico. Para evaluar la existencia 

de diferencias significativas en cuanto a la composición del perifiton entre sistemas 

de diferente estado trófico y ambiente lumínico se realizó un análisis de similitud 

(ANOSIM) de dos vías entre grupos de lagos claros vs. turbios y lagos eutróficos vs. 

hipereutróficos, considerando la composición tanto taxonómica como funcional del 

perifiton fotosintético. En base a los resultados de las agrupaciones de tipos de 

lagos en relación a la composición testeadas mediante el ANOSIM (Clarke 1993) se 



Perifiton fotosintético en lagos someros subtropicales 24 
 

realizó posteriormente un análisis de correspondencia canónica (CCA) (Ter Braak & 

Smilauer. 2006), para analizar la causalidad de las agrupaciones composicionales 

en relación a las distintas variables ambientales relacionadas con el estado trófico y 

ambiente lumínico ambos mediante el paquete Vegan de R (R CoreTeam, 2016). 

Para esto se consideraron por separado los datos de composición taxonómica y 

funcional del perifiton, en cada caso en relación a las variables fisicoquímicas. Estas 

fueron testeadas en cuanto a la significancia general del modelo, de los ejes de 

ordenación y de las variables por separado, considerándose para el CCA final solo 

aquel modelo significativo, donde todas las variables consideradas y ejes de 

ordenación tuvieran significancia estadística. La significancia de los análisis fue 

testeada considerando de manera independiente los datos: con y sin ser centrados 

y estandarizados (para variables fisicoquímicas y con y sin transformación 

logarítmica (log x+1) para datos de biomasa y composicionales). Todos los análisis 

estadísticos fueron realizados mediante el uso del software R (R CoreTeam, 2016) 

con los paquetes indicados para cada análisis.  

 

5. RESULTADOS 

5.1. Variables limnológicas: 

El conjunto de información limnológica relevada y el análisis exploratorio de 

componentes principales (PCA) permiten identificar tres grupos de sistemas :1) 

lagos claros, con alta profundidad de la zona eufótica y bajos niveles de Clo a Fito y 

SST (Diario, Escondida, Blanca y García); 2) lago turbio por fitoplancton, con baja 

profundidad de la zona eufótica, altos niveles de Clo a Fito y bajos de SST 

(Escondida Chica); 3) lago turbio por resuspensión de sedimentos, con baja 
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profundidad de la zona eufótica, altos niveles de SST y bajos de Clo a Fito (Barro) 

(Tabla II, Figura 2). 

Tabla II. Principales características limnológicas de los lagos estudiados. profundidad máxima del 

sistema (Zmax), temperatura (Temp), oxígeno disuelto (OD), porcentaje de saturación de oxígeno 
disuelto (OD %), conductividad (Cond), profundidad de disco de Secchi (SD), fósforo total (TP), 

fósforo reactivo soluble (SRP), nitrógeno total (TN), amonio (NH4), nitrato (NO3), relación nitrógeno 
total-fósforo total (TN:TP), sólidos totales disueltos medidos in situ (TDS), sólidos totales suspendidos 

obtenidos en laboratorio (SST) y clorofila a de fitoplancton (Clo a Fito). 

 

 Diario Blanca Escondida Esc. Chica Barro García 

Temp(°C) 17.7 20.3 20.8 21.3 18.8 20.9 

Ph 7.9 7.6 7.5 7.6 7.4 7.5 
OD (μg.L-1) 10.1 9.3 6.6 10.9 27.4 6.2 
OD (%) 105.4 102.0 73.1 121.6 79.2 69.5 
Cond (μS.cm-1) 275 211 126 100 201 108 
SD (m) 0.8 1.8 0.8 0.6 0.3 1.6 
TP (μg.L-1) 56.2 29.4 41.9 92.4 95.6 46.7 
SRP  (μg.L-1) 7.5 5.9 5.9 25.1 17.1 10.7 
TN (μg.L-1) 520.6 558.5 653.2 274.3 804.8 549.0 
NH4 (μg.L-1) 49.6 21.3 18.7 16.9 46.9 20.4 
NO3 (μg.L-1) 238.4 101.2 183.5 87.5 389.2 197.2 
TN:TP 9.3 19.0 15.6 2.9 8.4 11.8 
TDS (g.L-1) 0.21 0.15 0.09 0.07 0.15 0.08 
SST (mg.L-1) 4.2 6.0 6.7 6.7 62.9 1.7 
Clo a Fito (μg.L-1) 8.9 7.4 5.9 44.4 5.9 11.8 
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Figura 2. Biplot del análisis de componentes principales (PCA) de lagos en relación a las variables 
vinculadas a descriptores de estado trófico. Las flechas indican las variables ambientales usadas 
para caracterizar los sistemas según su estado trófico: clorofila a de fitoplancton (Clo a), 

concentración de fósforo reactivo soluble (SRP), concentración de amonio (NH4), sólidos 

suspendidos totales (SST) y profundidad de la zona eufótica (Zeu). 

 

Los sistemas estudiados presentaron estados tróficos contrastantes. Los lagos 

claros, a excepción de Laguna del Diario, fueron clasificados como eutróficos 

(Blanca, Escondida y García). Mientras que los lagos turbios (por fitoplancton y por 

resuspensión), más Laguna del Diario, fueron clasificados como hipereutróficos 

(Esc. Chica, Barro y Diario). El TSI calculado a partir de la clorofila (Clo a) presentó 

valores más bajos a los calculados a partir de los otros dos estimadores (SD y TP), 

en todos los lagos a excepción de García (Tabla II, Figura 3). 
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Figura 3. Índice de estado trófico (TSI) de Carlson para tres estimadores, profundidad de disco de 
Secchi (SD), clorofila a de fitoplancton (Clo a) y concentración de fósforo total (TP). Límite eutrofia-

hipereutrofía: TSI=60 considerando al menos dos estimadores. 

 

5.1 Biomasa de la comunidad perifítica 

Los lagos claros (Blanca, Escondida y García) presentaron mayor biomasa de 

perifiton (estimada por Clo a) en relación a los turbios tanto por fitoplancton 

(Escondida Chica) como por sólidos en suspensión (Barro). Laguna del Diario, una 

de los lagos claros, fue la excepción presentando biomasas muy bajas de perifiton 

(Figura 4A). Los otros estimadores de biomasa de perifiton, peso seco libre de 

cenizas (PSLC) y biovolumen, presentaron un patrón diferente al de Clo a peri, con 

valores un tanto mayores para los lagos turbios, pero manteniéndose en todos los 

casos las bajas biomasas en Laguna del Diario (Figuras 4B y 4C). 
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Figura 4. Biomasa de perifiton para cada uno de los sistemas estudiados. A) Clo a perifiton. B) 
PSLC. C) Biovolumen. Barras: error estándar.  

 

Los tres estimadores de biomasa utilizados, presentaron en las regresiones lineales 

valores bajos de R2 (Figura 5), indicando complementariedad en la información que 

proveyeron respecto a la biomasa de perifiton en los sistemas. 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Regresiones lineales entre los estimadores de biomasa de perifiton utilizados. A) Peso 

seco libre de cenizas (PSLC) vs. clorofila a de perifiton (Clo a peri), se observa una correlación 
positiva entre ambos estimadores de biomasa. B) PSLC vs. biovolumen, se constata una correlación 

positiva entre ambos estimadores de biomasa. C) Biovolumen vs. clo a peri, no se observa 

correlación positiva entre ambos estimadores de biomasa. 
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Por otra parte, las regresiones lineales entre los estimadores de biomasa (PSLC, 

Clo a peri y biovolumen) y los estimadores de turbiedad (SST y Clo a fito) mostraron 

en todos los casos la ausencia de relaciones entre la biomasa y la turbiedad. 

Asimismo, los análisis de varianza cruzando estas variables de biomasa vs 

turbiedad, no mostraron diferencias significativas entre los tres tipos de lagos 

identificados (turbio por fitoplancton, turbio por resuspensión y claros). Sin embargo, 

al considerar a los lagos turbios tanto por fitoplancton como por resuspensión de 

sedimentos como un único grupo (sin importar el origen de la turbiedad) fueron 

encontradas diferencias significativas en la biomasa de perifiton  entre lagos claros y 

turbios (ANOVA F= 5, 42; p= 0,036). En este análisis fue excluido Laguna del Diario. 

Por otro lado, si bien no existió una relación entre la turbiedad del sistema y la 

biomasa de perifiton, se observó un patrón donde los lagos claros pueden presentar 

valores de biomasa variables, mientras que aquellas con alta turbiedad, tanto por 

fitoplancton como por resuspensión (Escondida Chica y Barro) sólo presentaron 

baja biomasa de perifiton (excepto en términos de biovolumen) (Figura 6). 

 

Figura 6. Dispersión de los datos de biomasa de perifiton en función de la turbiedad por 

resuspensión (SST) y la turbiedad por fitoplancton (Clo a fitoplancton) para cada estimador de 
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biomasa considerado. A) Clorofila a de perifiton (Clo a peri). B) Peso seco libre de cenizas (PSLC). 
C) Biovolumen. 

 

El análisis de la biomasa de perifiton en relación al estado trófico indicó que los 

sistemas de mayor estado trófico presentaron biomasas significativamente menores 

que aquellos de menor estado trófico (Figura7) (ANOVA F = 11,57; p = 0,003). 
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Figura 7. Biomasa de perifiton (Clo a peri) en función del estado trófico. Sistemas eutróficos: García, 

Blanca y Escondida. Sistemas hipereutróficos: Barro, Escondida Chica y Diario. Barras: error 
estándar. 

 

Los resultados del cálculo del Índice Autotrófico indican que la mayoría de los 

sistemas estudiados presentaron una comunidad dominada por organismos 

fotosintéticos indicando un tipo de perifiton autotrófico. El lago turbio por 

resuspensión y Laguna del Diario (lago claro con baja biomasa de perifiton) fueron 

los únicos sistemas que presentaron una composición predominantemente 

heterotrófica (Figura 8). 
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Figura 8. Índice autotrófico para cada uno de los sistemas estudiados. IA = PSLC / Clo a peri. Verde: 

Comunidad predominante autotrófica: 50 ˃ IA < 200. Rojo: Comunidad predominante heterotrófica: IA 

˃ 200. Barras: error estándar. 

5.3 Composición del perifiton fotosintético 

En la mayoría de los sistemas estudiados el grupo dominante fue el de Chlorophyta, 

especialmente de especies filamentosas como Bulbochaete sp, Oedogoium sp y 

Stigeoclonium sp. Asimismo el grupo Bacillariophyta (diatomeas) también se 

presentó en todos los sistemas estudiados, aunque en biovolúmenes menores. 

Además de este patrón compartido por todo el set de lagos, se observaron algunas 

diferencias entre los lagos claros y turbios: los lagos turbios presentaron mayor 

representación de Charophyta (Desmidiaceae: Staurastrum sp, Staurodesmus sp. y 

Cosmarium sp.) mientras que las cianobacterias se restringieron a algunos de los 

lagos claros (Escondida y Blanca). Este grupo estuvo representado principalmente 

por Nostocales filamentosas del género Gloeotrichia sp. (Figura 9). 
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El análisis de agrupamiento en base a la composición taxonómica del perifiton solo 

presentaron diferencias entre el lago turbio por fitoplancton en relación a los otros 

lagos, no mostrando diferencias entre categorías de lagos claros y turbio por 

resuspensión, ni entre aquellos de diferente estado trófico, indicando composiciones 

similares entre estos grupos (Figura 10).  
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Figura 9. Composición taxonómica de grupos del perifiton fotosintético en los sistemas estudiados. 

Barras: error estándar. 
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Figura 10. Dendograma de similitud basado en la composición taxonómica de especies de perifiton, 
mediante el índice de similitud de Jaccard. Las réplicas de cada lago se indican con el nombre del 

lago y los números1-3. Los números en los nodos indican orden de agrupamiento en el análisis, los 
valores de “au” (rojo) indican el p-valor aproximado (“approximately unbiased p-value”), los valores 
“bp” (verde) indican la probabilidad de asociación por bootstrap en cada nodo. Valores mayores a 50 

indican significancia estadística en las agrupaciones generadas. 

 

Asimismo, el análisis de similitud de composición por heatmap no mostró una 

composición sustancialmente diferencial del perifiton en relación a su estado trófico 

o ambiente lumínico. De todos modos, fueron identificadas algunas especies 

características de algunos tipos de sistemas,por ejemplo en el caso de Laguna 

Blanca (lago claro) se distingue la cianobacteria perifítica Gloeotrichia sp y en 

García (lago claro) la diatomea perifítica Cocconeis sp. En este sentido, los lagos 

turbios (Barro y Escondida Chica) presentaron especies características diferentes al 

resto de los lagos pero también diferentes entre ellos, en el caso de Escondida 

Chica Staurastrum sp. y en el caso de Barro Hydrodyction sp. Además se 

observaron especies que se repiten en la mayoría de los sistemas y además 

aparecen en altas biomasas, como la chlorophyta filamentosa Oedogonium sp. y el 

grupo de las diatomeas chicas (menores a 20 μm) (Figura 11). 
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El dendograma basado en la composición de grupos funcionales no mostró 

relaciones significativas ni asociaciones según ambiente lumínico o estado trófico. 

Dicho análisis tampoco mostró agrupaciones similares a las observadas con la 

composición taxonómica de especies (Figura 12). Asimismo el heatmap para la 

composición funcional tampoco reveló una composición característica de los 

sistemas con ambiente lumínico y estado trófico contrastantes (Figura 13). 
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Figura 11. Heatmap basado en la composición taxonómica de especies por sistema utilizando el 

índice de Jaccard. La escala de colores indica la particularidad en la ocurrencia de una especie en un 
sistema dado, donde los colores mas rojos indican mayor particularidad (biomasas mas altas en 

lagos determinados).  

El análisis de similitud en la composición del perifiton (ANOSIM) en base a la 

composición taxonómica mostró diferencias significativas entre los sistemas claros y 

turbios (ANOSIM: RA=0,2622; p=0,025) (Figura 14A). Asimismo, en este análisis de 
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composición, fueron encontradas diferencias significativas entre sistemas eutróficos 

e hipereutróficos (ANOSIM: RA=0,17; p=0,036) (Figura 14B). 

 
Figura 12. Dendograma similitud basado en la composición funcional del perifiton, mediante el índice 

de similitud de Jaccard. Las réplicas de cada lago se indican con el nombre del lago y los números 1-
3. Los números en los nodos indican orden de agrupamiento en el análisis, los valores de “au” (rojo) 

indican el p-valor aproximado (“approximately unbiased p-value”), los valores “bp” (verde) indican la 

probabilidad de asociación por bootstrap en cada nodo. Valores mayores a 50 indican significancia 
estadística en las agrupaciones generadas. 
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Figura 13. Heatmap basado en la composición de grupos funcionales. Utilizando el índice de 

Jaccard. La escala de colores indica la particularidad en la ocurrencia de una especie en un sistema 
dado, donde los colores mas rojos indican mayor particularidad (biomasas mas altas en lagos 

determinados). 

Cabe destacar que, en los análisis siguientes no fue considerada Laguna del Diario 
debido a las características antes mencionadas. 

En cuanto a la composición funcional, los resultados fueron similares a los obtenidos 

para la composición taxonómica, el análisis de similitud mostró diferencias 

significativas entre los sistemas claros y turbios (ANOSIM: RA=0,2128; p=0,0393) 

(Figura 15A). 
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Figura 14. Box plot del análisis de similitud (ANOSIM) en base a la composición taxonómica de 

especies. A) Entre sistemas claros y turbios. Grupo 1: sistemas turbios (Barro y Escondida Chica), 

Grupo 2: sistemas claros (Blanca, Escondida y García). B) Entre sistemas eutróficos e 
hipereutróficos.Grupo 1: sistemas hipereutróficos, Grupo 2: sistemas eutróficos. 

 

Figura 15. Box plot del análisis de similitud (ANOSIM) en base a la composición de grupos 

funcionales, A) entre sistemas claros y turbios (Grupo 1: sistemas turbios, Grupo 2: sistemas claros). 

B) entre sistemas eutróficos e hipereutróficos (Grupo 1: sistemas hipereutróficos, Grupo 2: sistemas 
eutróficos). 

Asimismo el análisis de similitud fue significativo al comparar los sistemas eutróficos 

vs hipereutróficos, pero utilizando los datos sin estandarizar (ANOSIM: RA=0,1612; 

p=0,041) (Figura 15B). 
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El análisis de correspondencia canónica basado en la composición taxonómica de 

especies indicó que las variables ambientales consideradas  (NH4, SRP, SST, DS y 

Clo a fito) fueron los factores que explicaron la composición taxonómica del perifiton, 

explicando el 63,3% de la varianza total (λ1 = 41,16% y λ2 = 28,14%).  

 

Figura 16. Triplot del análisis de correspondencia canónica para la composición taxonómica de 
especies de perifiton, variables ambientales y sistemas estudiados. En los ejes se presentan las 

variables ambientales consideradas: DS= profundidad de disco de Secchi, SST= sólidos suspendidos 

totales, NH4= amonio, SRP= fósforo reactivo soluble, Clo a Fito= Clorofila a de fitoplancton. En rojo 
se representan las especies taxonómicas del perifiton fotosintético y en negro los nombres de los 
sistemas estudiados con sus respectivas réplicas. 
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Dicho modelo fue significativo con un F = 4,15;5 y un p<0,001. Se observó que la 

Clo a de fitoplancton se asoció con el SRP, y negativamente con la SST, 

transparencia (profundidad de DS) y NH4. El lago turbio por fitoplancton (Escondida 

Chica) presentó asociación con altos valores de SRP y Clo a de fitoplancton, 

condiciones a las que se asociaron las especies Staurastrum sp y Staurodesmus sp. 

En el caso del lago turbio por resuspensión de sedimentos (Barro), se asoció a altos 

niveles de SST y bajo fitoplancton, donde se asocian a su vez las especies: 

Epithemia sorex, Frustulia sp. e Hydrodyction sp. Dentro de los lagos claros, García 

se asoció a altos valores de NH4, mientras que Blanca y Escondida a altos valores 

de SD (Figura 16).  
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Figura 17. Plot del análisis de correspondencia canónica para la composición de grupos funcionales 
de perifiton, variables ambientales y sistemas estudiados. En los ejes se presentan las variables 

ambientales consideradas: DS= profundidad de disco de Secchi, SST= sólidos suspendidos totales, 

NH4= amonio, SRP= fósforo reactivo soluble, Clo a Fito= Clorofila a de fitoplancton. En rojo se 
representan los grupos funcionales del perifiton fotosintético y en negro los nombres de los sitios 

estudiados con sus respectivas réplicas. 

 

El análisis de correspondencia canónica basado en la composición funcional mostró 

que las variables ambientales utilizadas (NH4, SRP, SST, DS y Clo a fito) fueron los 

factores que explicaron la composición funcional del perifiton con un 52,7% de la 

varianza total (λ1 = 14,24% y λ2 = 7,35%). Dicho modelo fue significativo con un 
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F=2,68;5 y un p<0,001. Se observó, al igual que con la composición taxonómica, 

que la Clo a de fitoplancton se asoció en gran medida con el SRP y negativamente 

con el NH4 pero positivamente con la profundidad de DS. En el caso de la 

composición funcional (Figura 17) no se encontraron asociaciones claras de los 

grupos funcionales en relación a las lagunas ni a las variables ambientales 

utilizadas, a pesar de que el modelo fue significativo mostrando que la asociación en 

grupos funcionales no presentó una capacidad de discernimiento de las condiciones 

ambientales iguales o mayores a las de la aproximación taxonómica. 

6. DISCUSIÓN 

Los resultados evidencian patrones generales en cuanto a la biomasa y 

composición del perifiton fotosintético. Los lagos claros presentan mayores 

biomasas de perifiton que aquellos turbios y de mayor estado trófico. Esto indica 

que ambos factores, el ambiente lumínico y el estado trófico son factores claves en 

el control de la biomasa del perifiton fotosintético en lagos someros de la costa 

Atlántica del Uruguay. Además, se encontraron diferencias significativas en cuanto a 

la composición tanto taxonómica como funcional del perifiton entre sistemas claros y 

turbios, y a su vez pudieron observarse diferencias entre aquellos sistemas turbios 

por fitoplancton y turbios por resuspensión, que no se evidenciaron al analizar la 

biomasa. De acuerdo a ello, el análisis de la composición del perifiton, ya sea en 

términos taxonómicos como funcionales, permite evidenciar patrones subyacentes 

del perifiton en relación al estado trófico y el ambiente lumínico las cuales no serían 

observadas al analizar exclusivamente los patrones de biomasa entre tipos de 

sistemas. En cuanto a las aproximaciones de clasificación utilizadas para analizar la 

composición, la clasificación taxonómica presentó un mayor nivel de asociación con 
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las variables ambientales consideradas en relación a la aproximación de grupos 

funcionales propuesta. 

6.1 Patrones de biomasa del perifiton fotosintético   

Los resultados obtenidos en relación a la biomasa se corresponderían con lo 

encontrado por Sánchez et al. (2010) para lagos someros en Argentina, quienes 

encontraron que en lagos turbios, la limitación lumínica causada por el fitoplancton 

determina una biomasa de la comunidad perifítica baja, mientras que en lagos 

claros vegetados el perifiton alcanzaba mayores biomasas. Sin embargo, a 

diferencia del estudio anterior, se observó que tanto los lagos turbios por 

fitoplancton como los turbios por sólidos suspendidos presentaron biomasas de 

perifiton bajas, evidenciando que la turbidez es un factor clave en la determinación 

de la biomasa de perifiton. Estos resultados sugieren que la biomasa del perifiton 

fotosintético está controlada en gran medida por la disponibilidad de luz. Este mismo 

patrón fue evidenciado en otros estudios, por ejemplo Stephens et al. (2012) 

encontraron que la disponibilidad lumínica es el principal factor limitando el 

crecimiento del perifiton en un arroyo en Hawái. Por otro lado, si bien estos 

resultados coinciden con lo esperado existiendo biomasas menores a altos valores 

de turbiedad, en situaciones de baja turbiedad la biomasa no necesariamente 

resultó alta, existiendo una mayor variabilidad. Esto reafirma la idea de que la 

disponibilidad lumínica sería el principal factor que controla la biomasa de perifiton 

en situación de alta turbiedad, mientras que a baja turbiedad hay muchos otros 

controles que podrían estar generando las diferencias en biomasa (Biggs et al., 

2000; Liboriussen et al., 2005). Cabe destacar que en este estudio no se tuvieron en 

cuenta otros posibles controles que pudieran estar actuando en conjunto con la 

turbiedad, como la herbivoría, tasa de sedimentación, entre otros.  
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El mismo patrón se observó con respecto al estado trófico, los lagos de mayor 

estado trófico (hipereutróficos) presentaron menores biomasas que aquellos de 

menor estado trófico. Esto se corresponde con lo encontrado por McCormick et al. 

(1998), quienes determinaron que la eutrofización resulta en la disminución de la 

biomasa de perifiton y por tanto de su contribución a la producción primaria. Sin 

embargo, Liboriussen & Jeppesen (2006) encontraron que la concentración de 

nutrientes es un predictor pobre de la biomasa de perifiton en lagos someros y que 

la biomasa presentó situaciones variables con los mayores valores en el rango de 

los 60 a 200μg.L-1 TP. En este sentido las diferencias en cuanto a la biomasa de 

perifiton en lagos de distinto estado trófico pueden deberse a los efectos 

secundarios de la eutrofización, como la baja disponibilidad lumínica, más que al 

efecto directo del aumento en la concentración de nutrientes.  

Los patrones de biomasa fueron evidenciados al utilizar el estimador de biomasa 

Clo a de perifiton, pero al utilizar otros estimadores de biomasa este patrón no 

resultó tan claro. Esto podría deberse a que el PSLC puede incluir organismos no 

fotosintetizadores que forman parte del perifiton, por ejemplo las grandes cantidades 

de mucilago presentes en algunos grupos.  

Como era esperado, las biomasas de perifiton fotosintético registradas fueron 

menores en los lagos de mayor nivel trófico. Sin embargo, en trabajos previos se 

observó que la limitación por nutrientes para el crecimiento del perifiton solo se 

evidencia en lagos muy poco productivos, mientras que en lagos muy productivos 

(donde el fitoplancton tiene acceso a los nutrientes) el perifiton fotosintético estaría 

limitado por la cantidad de luz disponible (Hansson, 1992). Cabe destacar que todos 

los sistemas estudiados presentaron altas concentraciones de nutrientes, 

clasificándose como eutróficos o hipereutróficos. Es decir que dentro de los 
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sistemas estudiados la productividad es suficiente para que el perifiton fotosintético 

no se encuentre limitado por nutrientes, pero sí por la disponibilidad lumínica como 

se explicó anteriormente. En este sentido, Sierszen et al. (2003) sugieren que la 

importancia del perifiton como productor primario en lagos árticos se debe a la 

extrema oligotrofia de esos sistemas, que resulta en recursos planctónicos 

insuficientes para soportar consumidores.  

Los resultados tanto en relación a la turbiedad como al estado trófico coinciden con 

lo encontrado en otros trabajos, donde se establece que al aumentar el estado 

trófico aumenta la biomasa de fitoplancton y por lo tanto disminuye la transparencia 

del agua, que afecta negativamente al perifiton (Hansson 1992; Vadeboncouer et 

al., 2001). De esta manera, la interacción entre la luz y los nutrientes, así como la 

importancia relativa de estos factores en los lagos someros de diferente estado 

trófico y turbidez podrían explicar los distintos patrones observados respecto a la 

biomasa de la comunidad perifítica. En este sentido, Hill &Fanta (2008) presentaron 

evidencia de la co-limitación de estos dos factores en el crecimiento del perifiton 

fotosintético. Nuestros resultados indican además niveles tróficos más altos 

asociados a una mayor turbiedad, tanto mayor presencia de fitoplancton pero 

también asociado a la resuspension como en el caso de Laguna del Barro, por tanto 

una limitación lumínica para el perifiton en aquellos sistemas de mayor nivel trófico. 

Esto indicaría que en la conjunción de factores asociados (estado trófico y luz) la 

disponibilidad lumínica se asocia al estado trófico y es el principal condicionante de 

la biomasa perifítica. 

Por otro lado, los lagos claros, con más luz disponible para el proceso de 

fotosíntesis, presentaron una comunidad perifítica mayormente autotrófica, mientras 

que aquellos turbios, con poca luz disponible presentaron una comunidad perifítica 
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heterotrófica predominante, así como lo observado en estudios previos para lagos 

subtropicales (Sánchez et al., 2010). En el caso de los sistemas turbios, fue más 

evidente en el lago turbio por sólidos resuspendidos que en el lago turbio por 

fitoplancton, el cual quedó en el límite considerado (límite inferior IA=50). Esto 

puede deberse a que si bien la limitación lumínica condiciona una comunidad 

dominada por el componente heterotrófico, otro componente involucrado en la 

composición de la comunidad es la gran cantidad de material orgánico no vivo 

proveniente de la columna de agua que se hunde y pasa a formar parte de la 

comunidad adherida, como es el caso del sistema turbio por sólidos resuspendidos. 

En el caso de la composición perifítica del lago turbio por fitoplancton, parte de esta 

comunidad puede pasar a formar parte del perifiton (pseudoperifiton) (Goldsborough 

& Robinson, 1996). En este sentido, los valores tan altos de IA en Laguna del Barro 

probablemente se deban a la gran cantidad de materia orgánica en la columna de 

agua debido a la resuspensión de sedimentos, ya que valores mayores a 100 

indicarían el aumento en la proporción de detritus orgánico (Lowe & Pan, 1996; 

Sanchez et al., 2010; Pizarro & Alemanni, 2005).  

En el marco de lo establecido en la teoría de estados estables alternativos y el rol 

del perifiton en la estabilización de los estados estables alternativos las mayores 

biomasas de perifiton en lagos altamente vegetados podría indicar una situación 

similar a la descrita por Phillips et al (1978) donde en estados de aguas claras y alta 

cobertura sumergida, el perifiton puede desarrollarse en gran medida, pudiendo 

desencadenar el colapso de la vegetación sumergida. En este sentido Laguna 

Blanca, la cual es una Laguna clara con alta densidad de macrófitas sumergidas, 

fue la que presentó las mayores biomasas de perifiton fotosintético de todo el set de 

lagos. Asimismo esta Laguna presentó una alta dominancia de cianobacterias, esto 
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en el marco dicha teoría podría además explicarse como una respuesta al aumento 

del estado trófico. 

6.2 Composición taxonómica y funcional del perifiton fotosintético 

La composición taxonómica mostró diferencias significativas en relación al estado 

trófico y ambiente lumínico como se esperaba según la hipótesis de trabajo. Se 

encontró que en todos los sistemas predominó el componente de Chlorophyta, 

principalmente Chlorophyta filamentosas, las cuales suelen ser dominantes de la 

comunidad perifítica en rangos de nutrientes intermedios (Liboriussen & Jeppesen, 

2006). Asimismo las diatomeas (Bacillariophyta) estuvieron presentes en todos los 

sistemas estudiados, aunque en biovolúmenes menores. Estos grupos algales son 

característicos del perifiton ya que poseen diferentes estructuras de fijación que le 

permiten adherirse a los sustratos (e.g. pies y almohadillas de mucílago). En 

particular, el rafe de las diatomeas les permite adherirse a sustratos y movilizarse 

dentro de la matriz perifítica cuando varían las condiciones ambientales (Stevenson, 

1996). Los lagos claros estuvieron dominados por especies de Chlorophyta 

filamentosas (e.g. Oedogonium sp., Bulbochaethe sp., Stigeochlonium sp.), 

seguidas de especies de cianobacterias también filamentosas (e.g. Gloeotrichia sp., 

Lyngbya sp.). Esto coincide con lo establecido por Goldsborough & Robinson 

(1996), quienes señalan que los principales grupos de perifiton presentes en los 

ensambles de las comunidades adheridas de los humedales son típicamente las 

diatomeas, Chlorophyta y las cianobacterias.  

A diferencia de lo esperado por Hill (1996), los sistemas turbios no estuvieron 

dominados por el grupo Bacillariophyta y Cyanophyta (grupos adaptados a tolerar 

bajas intensidades lumínicas), sino que estos presentaron, además de dominancia 
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de Chlorophyta, gran proporción de organismos del phyllum Charophyta 

(principalmente Desmideaceae). En el caso del lago turbio por altas biomasas 

fitoplanctónicas (Escondida Chica) este patrón puede deberse a la presencia de 

especies fitoplanctónicas desmidiales que quedaron adheridas a la matriz perifítica, 

como suele ocurrir en sistemas someros donde los hábitat pelágico y bentónico se 

solapan (Goldsborough & Robinson, 1996). Sin embargo en el caso del lago turbio 

por sólidos resuspendidos, la explicación de la presencia de este mismo patrón no 

es tan claro, pero podría estar asociado a que la gran mezcla de la columna de agua 

no permitiría el desarrollo y establecimiento de dos comunidades microalgales bien 

diferenciadas, registrándose muchas especies planctónicas en las muestras 

perifíticas. 

Al considerarse la composición perifítica, se observaron patrones que no pudieron 

ser detectadas al analizar exclusivamente los patrones generales de biomasa. 

Como se explicó anteriormente, los resultados en relación a la biomasa presentaron 

diferencias significativas entre claros y turbios sin importar el origen de la turbiedad, 

mientras que al analizar la composición taxonómica si hubo diferencias entre los 

sistemas turbios por fitoplancton vs turbios por resuspensión. En este sentido, la 

composición de la comunidad perifítica del sistema turbio por fitoplancton 

(Escondida Chica) presentó dominancia de grupos fundamentalmente 

fitoplanctónicos como Staurastrum sp, Staurodesmus sp, entre otros. 

Probablemente estas especies se encontraron dentro del perifiton embebidas en la 

matriz mucilaginosa y no por presentar adaptaciones a la vida bentónica. Esto es 

típico de lagos someros, debido a que no existe un límite estricto entre los hábitats 

pelágicos y bentónicos (Goldsborough & Robinson, 1996). Estos resultados deben 

ser considerados sin embargo en referencia a un solo lago en cada condición de 
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turbiedad, dentro de los lagos analizado, por lo cual sería necesario profundizar el 

análisis de estos patrones en otros lagos con similares condiciones lumínicas.  

Por otro lado la composición de grupos funcionales no mostró resultados evidentes 

en relación al ambiente lumínico, probablemente debido a que al ser menos grupos 

que los taxonómicos estos se encuentran representados en prácticamente todos los 

sistemas analizados, no permitiendo así ver diferencias significativas en cuanto a la 

composición funcional. Los resultados no permiten aceptar la hipótesis planteada, 

donde se establecía que la clasificación funcional presentaría una alta capacidad 

predictiva en comparación con la clasificación clásica (taxonómica). En este trabajo, 

la clasificación funcional no permitió evidenciar patrones composicionales, los 

cuales sí pudieron ser observados a través de la clasificación taxonómica. Esto 

difiere de lo encontrado por Pacheco (2016) quienes encontraron que esta misma 

clasificación funcional exhibió una alta capacidad predictiva, similar a la obtenida 

mediante la clasificación taxonómica clásica. Esto puede deberse, o bien a que la 

clasificación utilizada no es del todo correcta para analizar patrones 

composicionales comunitarios, o bien a que no resultó adecuada para las 

condiciones y gradientes ambientales que se analizaron en este estudio. En este 

sentido, el presente trabajo consideró un gradiente ambiental acotado, con lagos 

eutróficos e hipereutróficos y un solo sistema turbio por fitoplancton y otro turbio por 

resuspensión. Esto pudo condicionar la predictibilidad del sistema de clasificación 

funcional para el perifiton, ya que en el trabajo donde se propone esta clasificación 

(Pacheco 2016) el set de lagos utilizado es más amplio (16 lagos) y con un 

gradiente ambiental también más amplio. Cabe destacar que los grupos utilizados 

en la clasificación funcional fueron generados a partir de la mayor cantidad de datos 

que se pudo disponer y de algunos atributos morfológico-taxonómicos lo cual 
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determina un esquema sencillo que puede ser mejorado incluyendo otros atributos y 

disponiendo de una mayor cantidad de datos. De todas formas este tipo de 

clasificación constituye un primer acercamiento a la identificación de patrones de 

composición funcional que debe ser testeado en otros sistemas. Si bien la 

aproximación funcional ha sido considerada de suma importancia en el estudio de 

gradientes ambientales, presentando mayor asociación que la composición 

taxonómica (McGill et al., 2006), en el presente estudio, la conjunción de otros 

factores que no hayan sido considerados como grado de herbivoría (Steinman, 

1996) o los disturbios físicos (Steinman & McIntire, 1990) podrían estar 

influenciando la composición a nivel de los atributos funcionales considerados pero 

no así en relación al estado trófico o turbiedad.  

Por otro lado cabe destacar la existencia de métodos nuevos que podrían utilizarse 

a modo de mejorar la clasificación utilizada. Estos métodos permiten identificar 

cuáles son los rasgos más importantes definidos por la variabilidad ambiental. Entre 

ellos se distingue el RLQ analysis (Dolédec et al., 1996) y Machine Learning models. 

Sin embargo, este tipo de métodos requiere una gran cantidad de información base 

acerca de las características ambientales y composición de perifiton para analizar 

con significancia estadística los patrones que asocian los rasgos a las variables 

ambientales. 

6.3 Excepción a los patrones 

Un caso particular representó Laguna del Diario, donde no se cumplieron los 

patrones descritos previamente. Las diferencias registradas para este sistema, 

posiblemente derivan de su particular funcionamiento, fundamentalmente la alta 

cobertura de vegetación sumergida y un programa sistemático de cosecha 
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mecánica. Si bien las condiciones fisicoquímicas y biológicas de este lago lo 

ubicaron en estado de aguas claras, éste presentó biomasas muy bajas y 

composición de perifiton característica de estado de agua turbia. Este patrón, podría 

asociarse a que se trata de un sistema con una fuerte limitación por nutrientes y luz 

(la mayor parte del tiempo) debido a una cobertura extrema de vegetación 

sumergida. Además Laguna del Diario presentó una composición predominante 

heterotrófica (típica de sistemas turbios), esto también puede sustentar lo 

mencionado anteriormente, teniendo en cuenta la gran producción de materia 

orgánica de la vegetación sumergida, que probablemente se acumula en la 

comunidad perifítica asociada a la vegetación. En este sentido Giorgi & Feijoó 

(2010) encontraron para un arroyo pampeano que los cambios en la biomasa de 

perifiton se relacionan con los factores que afectan al desarrollo de heterótrofos y 

autótrofos tales como las lluvias, velocidad del agua, temperaturas y biomasa de 

macrófitas. 

7. CONCLUSIONES 

En el presente estudio pudieron evidenciarse patrones de biomasa y composición 

del perifiton fotosintético en relación a un gradiente de estado trófico y turbiedad en 

6 lagos someros subtropicales de la costa uruguaya, en los cuales no se contaba 

con información previa al respecto. Estos resultados pueden aportar al 

entendimiento del funcionamiento de estos sistemas así como a un mayor 

conocimiento de los patrones ecológicos del perifiton fotosintético en lago someros 

subtropicales, donde la información continúa siendo escasa.  

Los resultados de este estudio indicarían que en estos lagos, la biomasa de perifiton 

estaría condicionada por la disponibilidad lumínica, mientras que la composición 
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estaría particularmente influenciada por el estado trófico y la biomasa 

fitoplanctónica.  

Por otra parte, si bien el uso de grupos funcionales no resultó tan explicativo como 

la aproximación taxonómica en este estudio, es necesario evaluar este tipo de 

aproximaciones funcionales en relación a gradientes ambientales mayores y en 

consideración de otros controles no considerados en este estudio, como ser los 

diferentes tipos de herbivoría ejercidos por macroinvertebrados o peces. 
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