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RESUMEN  

Se evaluó la dinámica de las tasas de producción y respiración durante una escala de tiempo larga 
(2006-2015) en el reservorio tropical Valle de Bravo (VB), México, expuesto a marcadas 
fluctuaciones del nivel de agua, con el objetivo de identificar la variabilidad y tendencia del 
embalse en el ciclo global del carbono y su relación con conductores ambientales. El metabolismo 
comunitario planctónico fue determinado a través de la dinámica del oxígeno por medio de 
incubaciones de botellas claras y oscuras. La producción y respiración exhibieron un marcado 
gradiente vertical y las máximas tasas volumétricas se registraron entre la superficie y 1m de 
profundidad, reflejando una relación con la disponibilidad de luz. En la capa de producción, las 
tasas metabólicas mostraron heterogeneidad temporal, observándose los mayores cambios a 
escala intra - anual (estratificación-circulación). La producción primaria bruta osciló desde 0.15 
hasta 1.26 gO2 m−2h−1, la respiración entre −0.13 a −0.83 gO2 m−2h−1 y la producción primaria neta 
desde −0.36 a 0.66 gO2 m−2h−1, con una profundidad media de 5.9 m durante la estratificación y 
de 6.8 en la circulación. La respiración debajo de la capa de producción tuvo un rango desde 
−0.23 a −1.38 gO2 m−2h−1 y fue producto de la mayor profundidad de mezcla, registrándose en 
estratificación hasta 10.1 m como promedio. La producción de carbono muestra un reservorio 
con una avanzada condición trófica y los altos registros de producción primaria bruta (3.60 gC m-

2año-1, media anual) lo ubican como un cuerpo de agua epicontinental hipertrófico. Cerca del 45 
% de la producción anual promedio neta de carbono (0.60 kg m-2año-1) fue exportada al 
hipolimnion y como promedio el 58 % fue reciclada en la columna de agua. En términos del total 
anual fijado en VB (1.31 kgC m-2año-1) como promedio sólo el 19 % es secuestrado en los 
sedimentos. En general, la respiración promedio total del sistema (6.89 gC m-2d-1) fue casi el doble 
de la producción bruta, por lo que el sistema tiene un comportamiento heterotrófico neto a lo 
largo de la década y significa en estado estable una liberación potencial neta de carbono a la 
atmósfera de -3.29 gC m-2d-1. En VB existe un efecto multifactorial de los conductores 
ambientales sobre el metabolismo con una contribución pequeña, pero con muchas 
combinaciones posibles operando sobre cada tasa. El embalse, durante la estratificación, se hace 
más heterotrófico a medida que es más bajo el nivel de agua, y más autotrófico, a medida que 
aumenta la penetración de la luz. En circulación, se hace más autotrófico, ante aumentos de la 
disponibilidad de nitrógeno inorgánico disuelto y de la penetración de luz. El nivel del embalse, 
la profundidad de Secchi y la disponibilidad de nutrimentos (NID) son conductores importantes 
del metabolismo en el reservorio, por lo que es necesario continuar con su seguimiento a través 
del monitoreo. Los parámetros físico - químicos permiten modelar más eficazmente el 
comportamiento de las tasas productivas durante el periodo de circulación que durante la 
estratificación, lo cual pudiera ser debido a la mezcla de procesos que tienen lugar y que resultan 
difíciles de aislar, como formación de ondas internas o seiches durante el período de 
estratificación. Estos resultados coinciden con recientes hallazgos sobre que los reservorios 
tropicales hipertróficos pueden ser altamente productivos y simultáneamente ser importantes 
fuentes de carbono a la atmósfera y reafirma la necesidad de estudiar el metabolismo 
comunitario planctónico en cuerpos acuáticos de pequeño y mediano tamaño a fin de ajustar los 
cálculos globales en términos de carbono, así como la importancia de incluir el nivel de agua 
debido a la intensificación de la heterotrofia cuando estos son reducidos. 
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I. INTRODUCCIÓN 

La introducción al estudio del metabolismo comunitario en los sistemas acuáticos (Odum 

1956) constituyó un parteaguas en la ecología acuática, debido a que permite obtener 

estimaciones e información integradas de todo el ecosistema o partes del mismo, en 

términos de tasas de producción y consumo de materia orgánica (Odum, 1971). Los 

estudios en lagos han estado motivados fundamentalmente por la eutrofización y otros 

problemas de contaminación (Downing, 2014), por lo que las tasas metabólicas a escalas 

ecosistémicas son métricas fundamentales (Hoellein et al., 2013), por cuanto se ven 

reflejados directamente los problemas de enriquecimiento y son muy útiles para evaluar 

la respuesta de los ecosistemas acuáticos y los complejos cambios que traen a la biosfera 

(Staehr et al., 2012). 

Se ha cuantificado que del 50 al 85 % del oxígeno que respiramos proviene de la 

producción primaria del océano, mientras que aún no se tienen datos globales del 

suministro por parte de los lagos (Downing, 2014). Si se tiene en cuenta el mayor 

enriquecimiento de nutrientes de estas aguas con respecto a las marinas, no sería nada 

despreciable su contribución tanto al balance del oxígeno global como al del carbono 

(Lewis, 2011; Downing, 2014). Las mayores estimas en los flujos de oxígeno y carbono han 

quedado para los grandes lagos por el porcentaje que representan. Sin embargo, 

recientemente se ha dado mayor importancia al papel de los lagos medianos y pequeños 

en esos cálculos globales, debido a lo nada despreciables flujos de carbono (Cole et al., 

2007; Alin y Johnson, 2007; Tranvik et al., 2009; Lewis, 2011; Raymond et al., 2013; 

Downing, 2014), que ilustran la controversia existente sobre su magnitud. 

Una de las principales causas de la incertidumbre en los balances regionales y globales, 

es la escasez de estudios de flujos de carbono y metabolismo comunitario en lagos y 

reservorios tropicales (St. Louis et al., 2000; Cole et al., 2007; Tranvik et al., 2009; Staehr 

et al., 2012; Sarmento, 2012; Raymond et al., 2013; Alcocer et al., 2014; Almeida et al., 
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2016). Duarte y Praire (2005) apuntaron que la mayoría de los ríos y lagos de oligo a 

mesotróficos son fuentes de carbono, aspecto confirmado por Hoellein et al. (2013), 

quienes encontraron que el 61 % de los lagos, en su mayoría templados, fueron 

heterotróficos. Adicionalmente, estudios recientes muestran que en los ecosistemas 

acuáticos eutróficos tropicales su respiración puede sobrepasar su producción primaria y 

ser emisores importantes de carbono a la atmósfera (Gupta et al., 2008; Almeida et al., 

2016 y Räsänen et al., 2018). En esta misma línea, Raymond et al. (2013) plantearon que 

los sistemas tropicales son hotspots emisores de carbono, que representan el 34 % de las 

emisiones globales de aguas continentales y que los reservorios tropicales, emiten de 3 a 

5 veces más CH4 y CO2 que los sistemas acuáticos no tropicales (Barros et al., 2011). Sin 

embargo, la escasez de datos de sistemas tropicales es crítica para un completo 

entendimiento del rol de la eutrofización y los flujos de carbono en sistemas acuáticos de 

aguas cálidas (Almeida et al., 2016). 

El cambio climático, afectado por estos flujos de carbono, es un proceso que afecta a los 

cuerpos de agua y su papel en los ciclos globales (Kosten et al., 2010). Para abordar sus 

efectos y predecir mejor las tendencias futuras, es necesario un monitoreo a largo plazo 

que permita evaluar la variabilidad metabólica a nivel local y a niveles regionales (Staehr 

et al., 2010; Sarmento, 2012; Solomon et al., 2013; Agusti et al., 2017). El balance 

metabólico de un sistema es el resultado de múltiples procesos que afectan a la 

fotosíntesis y a la respiración, tales como la disponibilidad de nutrientes y de luz, la 

temperatura, la herbivoría, procesos de mezcla, entre otros y que son llamados 

conductores ambientales (en inglés “drivers”). La forma en que estos procesos influyen 

sobre la productividad de los lagos y embalses ha sido un tema al que se han dirigido 

importantes esfuerzos desde tiempo atrás (e.g. Brylinsky y Mann 1973; Horne et al., 

1975). Si bien se ha ganado comprensión en este sentido, aún no se han logrado dilucidar 

plenamente la importancia relativa de los conductores ambientales sobre las variaciones 

metabólicas (Coloso et al., 2011; Staehr, 2012; Solomon et al., 2013). 
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El monitoreo integral del ecosistema a una de escala de tiempo larga puede ayudar a 

identificar las variaciones relacionadas con los conductores ambientales (Solomon et al., 

2013) y así poder entender la alta variabilidad metabólica en los diferentes sistemas 

(Coloso et al., 2011), con el fin de trazar adecuadas acciones de manejo para mitigar los 

diferentes efectos sobre los ecosistemas acuáticos epicontinentales. Entre estos 

conductores ambientales, los físicos han sido los menos estudiados, debido en parte a la 

complejidad para aislarlos de entre otros efectos simultáneos de los múltiples 

conductores que operan (Hoellein et al., 2013, Coloso et al., 2011, Hararuk et al., 2018).   

Las fluctuaciones del nivel de agua (en inglés WLF) ha sido señalado como uno de los 

conductores con impactos sobre la estructura planctónica y el funcionamiento del 

ecosistema (Geraldes y Boavida, 2005; Wantzen et al., 2008; Mac Donagh et al., 2009; 

Zohary y Ostrovsky 2011, Kolding y van Zwieten, 2012, Valeriano-Riveros et al., 2014). 

Una de las consecuencias de las variaciones del nivel de agua es la estimulación de 

eventos de mezclas de frontera y arrastre hipolimnético (Ramírez- Zierold et al., 2015). 

Sin embargo, la mayoría de las investigaciones sobre el impacto de excesivas 

fluctuaciones del nivel de agua ha quedado en lagos bajos y humedales (Leira y Cantonati 

2008) y más escasamente abordado en los trópicos (Zohary y Ostrovsky 2011). La 

respuesta de los ecosistemas acuáticos a las fluctuaciones del nivel de agua, 

particularmente los profundos, es un campo poco estudiado y de importancia crucial para 

la gestión de los recursos hídricos, donde los limnólogos tendrán un papel de liderazgo en 

el futuro cercano (Zohary y Ostrovsky, 2011). 

Este proyecto de tesis está dirigido a evaluar la dinámica de las tasas de producción y 

respiración durante una escala de tiempo larga (2006-2015) en un reservorio tropical 

eutrófico expuesto a marcadas fluctuaciones del nivel de agua, con el objetivo de 

identificar la variabilidad y tendencia de su metabolismo comunitario y el rol de 

conductores físicos (nivel de agua, temperatura y transparencia) y químicos (cargas de 
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nutrimentos y concentraciones in situ). Este trabajo, contribuye a aumentar el 

conocimiento del papel de este tipo de sistema en el ciclo del carbono, aporta datos de 

sistemas tropicales para las cuantificaciones de flujos de carbono a escala nacional, 

regional y global, y proporciona elementos para mejorar la eficiencia con la que se 

gestionan los sistemas acuáticos epicontinentales.  

II. ANTECEDENTES Y FUNDAMENTACIÓN 

El embalse de Valle de Bravo, ubicado en la región central de México, se comporta como 

un lago monomíctico cálido (Monroy, 2004; Merino-Ibarra et al., 2008) que permanece 

estratificado desde marzo hasta octubre y circula durante los meses de invierno 

(~noviembre-febrero). Durante el periodo de estratificación el hipolimnion es anóxico, 

mientras que toda la columna de agua permanece subsaturada (60%) durante la mezcla 

(Merino-Ibarra et al., 2008), producto a su condición eutrófica, la cual se ha mantenido 

desde que fue reportada por Olvera-Viascán et al. (1998). Debido a su importancia como 

fuente de agua para la Cuenca de México y a su valor como sitio turístico, en 2001 se inició 

un amplio programa de investigación multidisciplinaria y monitoreo del sistema que 

continúa hasta la fecha (Ramírez-Zierold et al., 2013). 

La falta de control sobre las descargas de desechos domésticos, agrícolas y piscícolas en 

su cuenca ha generado que el embalse de VB esté expuesto a grandes fluctuaciones de la 

carga de nutrientes que recibe, llegando a alcanzar hasta 116.8 t P año-1 y 557.1 t N año-1 

(Ramírez-Zierold et al., 2010). Como resultado, las concentraciones de nutrimentos en el 

reservorio se han mantenido altas desde el 2002 (Merino-Ibarra et al., 2008; Valdespino-

Castillo et al., 2014), durante el 2002 al 2015 el nitrógeno inorgánico disuelto (NID) y el 

fósforo reactivo soluble (PRS) registraron promedios de 21.1 µM y 0.71 µM, 

respectivamente (Barjau-Aguilar, 2018). Estas concentraciones están por encima del 

umbral definido para el desarrollo del fitoplancton (Reynolds, 1999; 2006) y no ha sido 

encontrada evidencia de limitación de nutrientes para la producción primaria en este 
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sistema acuático (Merino-Ibarra et al., 2008; Valdespino-Castillo et al., 2014; Valeriano-

Riveros et al., 2014). Las altas concentraciones de clorofila a (130 – 177 mg m−2) y baja 

profundidad de Secchi (1.2 – 2.5 m) (Valdespino-Castillo et al., 2014) apoyan los hallazgos 

anteriores. 

Asociadas al ciclo anual de estratificación-circulación del embalse VB, también se 

presentan variaciones considerables de temperatura, en el rango de 17 °C a 24 °C 

(Merino-Ibarra et al., 2008; Ramírez-Zierold et al., 2010). La marcada homogeneidad 

vertical que mantiene el embalse durante el período de circulación, de noviembre a 

febrero, indica una elevada intensidad y frecuencia de los procesos de mezcla vertical en 

este período (Monroy, 2004; Merino-Ibarra et al., 2008). 

Parte de la energía necesaria para dicha mezcla vertical la suministra el viento, que en VB 

tiene un marcado régimen diurno. Entre el mediodía y el atardecer (~12 a 19 h) el viento 

sopla a lo largo del embalse con gran intensidad (velocidad media de 7.4 m/s y ráfagas de 

hasta 16.5 m/s). En la noche y la mañana (~19 a 12 h) el viento sopla en la dirección inversa 

con mucha menos intensidad (1.7 m/s en promedio; Monroy, 2004; Merino-Ibarra et al., 

2008). Asociado a este patrón, Merino et al. (2003) identificaron fuertes oscilaciones 

verticales de la termoclina de hasta 7 m (esta profundidad llega hasta el hipolimnion), con 

velocidades de (~1 m/h) en los extremos del embalse, indicativas de la formación de 

ondas internas o seiches durante el período de estratificación.  

Se ha demostrado (Ostrovsky et al., 1996) que las ondas internas impulsan procesos de 

mezcla en las fronteras (“boundary mixing” en inglés) en sistemas similares a VB (en 

términos de tamaño, profundidad y regímenes térmicos y de viento), como el Lago 

Kinneret (Israel). Por ello, se ha postulado (Monroy, 2004; Merino-Ibarra et al., 2008) que 

en VB ocurren este tipo de procesos de mezcla parcial durante la estratificación. Las 

evidencias indirectas de la ocurrencia de estos procesos incluyen: 1) el aumento de la 

temperatura hipolimnética (Merino-Ibarra et al., 2008; Valeriano-Riveros et al., 2014) y 
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2) la observación de pequeños incrementos de corta duración en la concentración de 

oxígeno por debajo de la termoclina (Valdespino-Castillo et al., 2014), que contrastan con 

la total anoxia que caracteriza el hipolimnion de VB (Ramírez-Zierold et al., 2010). 

Adicionalmente, a partir de 2006 se han registrado importantes variaciones en el nivel de 

agua en VB, llegando a reducirse hasta en 8 m en 2008-2009 (Valeriano-Riveros et al., 

2014) y en 2013 (Ramírez-Zierold et al., 2013). Se ha propuesto que estas reducciones del 

nivel intensifican la interacción de las ondas con el fondo del embalse (considérese que 

su profundidad media a plena capacidad es de 21 m y la de la termoclina de entre 8 y 12 

m) lo cual incrementaría significativamente la frecuencia e intensidad de eventos de 

mezcla parcial asociados (Ramírez- Zierold et al., 2015).  

La comunidad planctónica del reservorio muestra cambios en su abundancia y 

composición, sobre todo relacionado con los periodos de estratificación y circulación. 

Durante la estratificación, el fitoplancton es generalmente dominado por cianobacterias, 

mientras durante la circulación son las diatomeas las más abundantes (Ramírez-García et 

al., 2002; Valeriano-Riveros, 2007 y Cruz y Cruz, 2007). La comunidad de zooplancton es 

dominada por especies de pequeño tamaño, particularmente rotíferos, como una 

consecuencia de la dominancia de cianobacterias (Nandini et al., 2008), aunque 

cladóceros y copépodos también están presentes. Se han observado picos en la biomasa 

de cladóceros en algunos momentos de la circulación cuando las diatomeas fueron 

dominantes (Ramírez-García et al., 2002).  

También se han documentado cambios importantes en la composición del plancton ante 

reducciones del nivel del agua (Jiménez-Contreras et al., 2009; Valeriano-Riveros et al., 

2014). Con base en ello, inclusive se ha postulado la posibilidad de evitar los 

florecimientos de cianobacterias en el embalse mediante la manipulación del nivel 

(Valdespino-Castillo, 2008; Valdespino-Castillo et al., 2014; Valeriano-Riveros et al., 

2014).  
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Un primer análisis del metabolismo comunitario de VB fue llevado a cabo durante un ciclo 

anual (2006-2007; Valdespino-Castillo, 2008), encontrándose diferencias en las tasas 

metabólicas entre la estratificación y la circulación. Los autores encontraron una 

disminución marcada de la producción bruta y la producción neta, con respecto a la 

estratificación, y postularon el hecho de una posible herbivoría debido al aumento, para 

el mismo momento, de la biomasa de cladóceros. Por otro lado, abordaron que las 

fluctuaciones del nivel de agua afectaban las tasas metabólicas, particularmente la 

respiración, presumiblemente debido a su intensificación por la mezcla. Adicionalmente, 

concluyeron que el efecto de la mezcla enmascaraba el conocido efecto de la temperatura 

sobre la respiración, cuando los ciclos de estratificación-circulación eran analizados en su 

conjunto.   

Las tasas de enterramiento de carbono han sido evaluadas usando registros 

sedimentarios y métodos radiométricos (Carnero-Bravo et al., 2014). Los autores 

encontraron que el flujo de carbono a los sedimentos se incrementó significativamente 

después de 1991, elevándose desde un valor promedio previo de 174 g C m-2a-1 a 250 g C 

m-2a-1, entre 1993 y 2005. 

En su conjunto, los resultados de los estudios precedentes refuerzan el planteamiento de 

este trabajo de tesis en cuanto a la amplitud de condiciones que presentan en VB los 

conductores seleccionados, que puede resumirse en: (1) variabilidad en las 

concentraciones y las cargas de nutrientes, (2) procesos de mezcla vertical, tanto 

integrales (durante la circulación) como parciales durante la estratificación, los cuales 

varían con los cambios del nivel del embalse, (3) cambios en la composición 

fitoplanctónica y zooplanctónica asociadas a fluctuaciones del nivel de agua, (4) 

variaciones térmicas intra e interanuales amplias y (5) variaciones metabólicas 

importantes, tanto entre los periodos de circulación y de estratificación, como al interior 

de los mismos. 
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Los estudios en el embalse VB, aunque abarcan una gran variedad de aspectos, han 

estado fragmentados en el tiempo. Una integración temporal y multifactorial que 

incorpore las amplias variaciones de todos estos conductores y procesos pueden cosechar 

el amplio esfuerzo, profundizando en la comprensión de las interacciones de los procesos 

involucrados y aportar nuevo y trascendente conocimiento. En particular, sería muy 

relevante la aportación sobre los efectos de la mezcla en los balances productivos y su 

incidencia en el ciclo del carbono, dado que es un tema aún pendiente de resolver. 

Otro aspecto que da fortaleza al estudio es la posibilidad de analizar las relaciones entre 

los cambios metabólicos y los conductores a diferentes escalas (en la profundidad, 

integrada, mensual, por periodo y anual), que incluyen el análisis tanto en valores 

normalizados por el volumen como por el área, enfoques que representan diferentes 

aspectos de los sistemas (Horne et al., 1975), lo que dará más posibilidades de identificar 

relaciones significativas. 

Por otro lado, el conocimiento que se pretende generar también tiene un potencial de 

aplicación importante a nivel local y regional. La mayor compresión de los efectos de los 

cambios a los que se somete el embalse, así como la posibilidad de utilizarla de manera 

predictiva, pueden ser elementos de utilidad para el manejo del lago, que permitan 

mejorar la calidad de sus aguas y evitar riesgos a la salud con un importante ahorro de 

recursos y tiempo. A nivel nacional y regional, donde el deterioro de la calidad de los lagos 

y presas tropicales avanza a tasas mucho mayores que la comprensión de los procesos 

que en ellos operan, los resultados de esta tesis podrían tener una aplicación relevante. 

III. PREGUNTAS CIENTÍFICAS E HIPÓTESIS 

La complejidad de las interacciones posibles entre el metabolismo y los conductores de 

interés, que a su vez son difíciles de abarcar con un solo parámetro o indicador, determina 

una gran diversidad de preguntas posibles. Algunas de las más evidentes en este 

momento son ¿Cómo varía el metabolismo comunitario planctónico temporalmente en 
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las diferentes escalas?, ¿Cuál es la importancia relativa de cada uno de los conductores 

ambientales sobre el metabolismo comunitario planctónico?, ¿Cómo es el balance 

metabólico del embalse y cuáles condiciones y conductores lo determinan? El proyecto 

implica diversas hipótesis, algunas que guardan relación con las preguntas posibles, y 

otras que están implícitas en el diseño del proyecto. 

Hipótesis implícitas en el planteamiento:  

1. En VB tienen lugar procesos de mezcla parcial durante la estratificación, como se ha 

postulado en los estudios antecedentes, y la intensidad de estos procesos varía en 

función del nivel del embalse, por lo que el espacio observacional disponible (2006-

2015) incluye un rango amplio de dicha variación. 

2. En su conjunto, las variaciones de conductores y metabolismo incluidas en dicho 

espacio permitirán identificar relaciones cuantitativas entre conductores ambientales 

y variables comunitarias, que permitirán hacer predicciones y profundizar en la 

comprensión de los procesos involucrados. 

Hipótesis sobre las preguntas:  

3. Durante la estratificación, será mayor el efecto de la disponibilidad de nutrientes, de 

la temperatura y/o de los procesos de mezcla parciales. La importancia relativa del 

efecto de estos últimos se incrementará conforme disminuya el nivel.   

4. La carga de nutrientes al embalse será mejor indicador de los efectos de la 

disponibilidad de nutrientes que las concentraciones in situ.  

5. Los indicadores del balance metabólico, como PPN y PPB:Rtotal, y por tanto la captura 

de carbono del embalse se reducirán al incrementarse los procesos de mezcla, en 

particular durante el período de circulación, pero también durante la estratificación 

cuando el nivel sea bajo. 
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IV. OBJETIVOS  

Objetivo general:   

Evaluar el metabolismo comunitario planctónico en el embalse tropical de Valle de Bravo 

en el periodo 2006-2015, e identificar sus relaciones con la disponibilidad de nutrientes, 

la temperatura y los procesos de mezcla.  

Objetivos específicos: 

1. Evaluar la producción primaria bruta (PPB), la respiración (R) y la producción 

primaria neta (PPN) en VB y sus variaciones durante dicho periodo. 

2. Evaluar el balance metabólico y la captura de carbono del embalse. 

3. Evaluar cuantitativamente las relaciones entre los indicadores de disponibilidad de 

nutrientes, temperatura y procesos de mezcla, y los indicadores del metabolismo 

comunitario (PPB, R, PPN, entre otros). 

4. Modelar o esquematizar los efectos de los conductores ambientales sobre el 

metabolismo. 

V.  MATERIALES Y MÉTODOS 

V.1. Área de estudio 

Valle de Bravo es un reservorio tropical localizado al Oeste de la ciudad de Toluca y a una 

altitud de 1830 msnm (Fig.1). El área es de 18.55 km2, con una longitud superficial máxima 

de 6.9 km, una profundidad promedio de 21.1 (máximo 38.6 m) y una capacidad máxima 

de almacenamiento de 391 × 106 m3 (Merino-Ibarra et al., 2008). Constituye el mayor 

embalse del Sistema Cutzamala (compuesto de 7 reservorios), el cual suministra más del 

30 % del agua al área metropolitana de la Ciudad de México (Ramírez-Zierold et al., 2010). 
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Figura 1. Ubicación del embalse de Valle de Bravo. El círculo central indica la estación de 

muestreo (E5). 

Fisiográficamente la cuenca está conformada por lomeríos y mesetas; el suelo dominante 

es de tipo acrisol órtico y andosol húmico de textura media, con un lecho rocoso entre 10 

y 50 cm de profundidad. La vegetación consiste en bosques de pino-encino, vegetación 

secundaria y agricultura de temporal (Olvera-Viascán, 1992). 

El clima es templado subhúmedo y semicálido con una pronunciada estación seca (oct-

may) y una estación húmeda (jun-sep). La precipitación media anual es 836 mm y una 

evaporación media anual de 1620 mm (García, 2004; Ramírez-Zierold et al., 2010). Las 

entradas más importantes de agua son a través de la lluvia y por los ríos Amanalco, 

Molino, González, Tizates y Carrizal (Fig. 1). Las salidas de agua son la evaporación y la 

extracción de agua por la cortina, está última acción es variable, llegándose a registrar 

hasta 12 m por debajo de la capacidad máxima del reservorio (Valeriano-Riveros et al., 

2014). El embalse presenta un particular régimen de viento fuerte diurno (12:00 a 18:00 

h) de dirección Noreste-Sureste (de la cabeza hacia las colas del embalse) y de intensidad 
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promedio de 7.4 m s-1, con rachas de hasta 15 m s-1 (Merino et al., 2003; Merino-Ibarra et 

al., 2008). 

V.2. Variables ambientales y clorofila a 

Los muestreos e incubaciones se llevaron a cabo mensualmente desde desde julio/2006 

hasta diciembre/2015. Los parámetros ambientales fueron determinados antes y después 

de las incubaciones de oxígeno y luego promediados. La temperatura, concentraciones 

de oxígeno disuelto y su saturación, fueron determinados a intervalos de 1 m de 

profundidad en toda la columna por medio de una sonda multiparamétrica (Yellow 

Springs Instruments modelo 6600). La profundidad de Secchi fue medida con el disco 

estándar de Secchi.  

Para las determinaciones de nutrientes, N y P totales y fracciones, así como clorofila a, se 

colectó agua a diferentes profundidades (1, 2, 4, 6, 8, 12, 20 y hasta 24 m, cuando el nivel 

del agua en el embalse lo permitió) utilizando una botella tipo Niskin.  Para las cargas de 

nutrientes se colectó agua en fuentes próximas al reservorio (ríos y salidas de aguas 

residuales) y el flujo de agua se determinó midiendo la sección transversal del afluente y 

la velocidad usando una boya de deriva. Las muestras para su posterior procesamiento 

fueron filtradas, fijadas o mantenidas a temperaturas específicas y luz adecuadas para 

evitar alteraciones, según lo especificado por Grasshoff et al. (1993) y Valderrama (1981).  

Las concentraciones de clorofila a se determinaron a partir de las muestras de superficie, 

1m y la integración de los niveles correspondientes al epilimnion e hipolimnion, siguiendo 

lo especificado por Valdespino-Castillo (2008). Las muestras de clorofila a fueron filtradas 

con membranas de nitrocelulosa de 0.45 μm (Millipore™), extraídas con acetona al 90 % 

y determinadas mediante un espectrofotómetro y siguiendo las ecuaciones de Jeffrey y 

Humpfrey (1975).  
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Las concentraciones de nutrientes (SiRS) se determinaron mediante analizador de flujo 

segmentado (Skalar modelo SanPlus), siguiendo a Grasshoff et al. (1983). El NT y PT, así 

como sus fracciones, según Valderrama (1981). Los datos de cargas y concentraciones in 

situ de nutrimentos fueron obtenidas de la base de datos del laboratorio de 

Biogeoquímica Acuática. 

V.3. Dinámica del oxígeno 

La evolución del oxígeno se cuantificó mediante incubaciones in situ de botellas claras y 

oscuras (Wetzel y Likens 1991 y Valdespino-Castillo et al., 2014). Los muestreos se 

realizaron en una estación central (Fig.1), respaldada por la verificación de la 

homogeneidad horizontal existente en la capa mezclada del reservorio (Nandini et al., 

2008) debido al intenso viento diurno (Merino-Ibarra et al., 2008). Las botellas fueron 

incubadas en un lapso de entre 4 y 6 h (horas-luz) a las profundidades de 0, 1, 2, 4, 8, 12, 

20 y 24 m, y lo más cercano al fondo como fuera posible, dependiendo de la profundidad 

del embalse en el momento del muestreo. 

En cada profundidad nueve botellas fueron llenadas (tres para la determinación de 

oxígeno inicial, tres para la incubación con luz y tres para la incubación oscura). Durante 

los muestreos se tuvo extrema precaución para evitar burbujeos o contactos prolongados 

con la atmósfera y así minimizar afectaciones externas en las concentraciones de oxígeno 

durante la colecta y manipulación de las muestras, como lo recomiendan Valdespino-

Castillo et al. (2014). Posteriormente las muestras fueron fijadas con sulfato manganoso 

y yoduro alcalino hasta su posterior procesamiento. La concentración de oxígeno disuelto 

en cada botella fue determinada en el laboratorio, por triplicado para cada muestra, 

según el método de Winkler (Wright, 1983) para minimizar y evaluar el error (Valdespino-

Castillo et al., 2014). 
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V.3.1. Cálculos metabólicos 

La producción primaria bruta (PPB), producción primaria neta (PPN) y respiración 

comunitaria (R) fueron calculadas usando las tasas de cambio en las botellas luminosas y 

oscuras, respectivamente, siguiendo a Wetzel y Likens (1991) y utilizando las siguientes 

ecuaciones: 

R = O0 -Oi PN = Oc - Oi     y  PB = PN – R = [Oc -Oi] - [O0 -Oi] = Oc -O0 

donde:  Oi: concentración de oxigeno inicial,  

  O0: concentración de oxigeno tras la incubación oscura,  

  Oc: concentración de oxigeno tras la incubación clara.  

 

Posteriormente fueron divididas las diferencias entre las concentraciones de oxígeno 

inicial y final por el tiempo de incubación específica para cada grupo de botellas. 

Siguiendo a Valeriano-Riveros et al. (2014), la profundidad de la capa de producción (ZCP; 

asumiendo el límite donde la PPB=0) fueron calculadas por medio de correlaciones 

usando la profundidad de Secchi. Se obtuvieron dos correlaciones (estratificación y 

circulación), en el caso de la estratificación se obtuvo un coeficiente de 4.149 (n=26, R2= 

0.85) y en circulación 3.295 (n=29, R2=0.90). Ambos coeficientes fueron multiplicados por 

la profundidad de Secchi para obtener la ZCP en aquellos meses en que no era fácilmente 

identificable el límite de esta capa (PPB=0) debido fundamentalmente a que no coincidía 

con una profundidad muestreada. 

Para obtener las tasas por unidad de área, las tasas volumétricas fueron integradas en la 

capa de producción. Para esto, las tasas a cada profundidad muestreada fueron 

multiplicadas por el espesor de la capa de agua que representaba. El mismo 

procedimiento fue usado para integrar las tasas respiratorias por debajo de la capa de 

producción, las cuales fueron desde la ZCP hasta la última profundidad incubada. Ambas 
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respiraciones (RCP y RDCP) fueron sumadas para obtener la respiración total del sistema 

(Rtotal=RCP+RDCP) en toda la columna de agua. 

Para calcular las tasas a escala diaria, la producción horaria fue multiplicada por el 

fotoperiodo correspondiente para cada mes de muestreo a esta latitud. En el caso de la 

respiración diaria, la respiración durante la noche en la capa de producción fue calculada 

multiplicando las horas noches por la tasa de respiración oscura, conservativamente 

estimada como el 10 % de la PPB según lo propuesto por Geider y Osborne (1989).  Por 

debajo de la capa de producción, la respiración diaria fue asumida constante y, por tanto, 

estimada multiplicando RDCP por 24 horas. La proporción PPB:Rtotal (en unidades de 

carbono) fue usada para evaluar el balance metabólico del ecosistema en su conjunto. 

Las tasas de oxígeno fueron convertidas a tasas de carbono usando el teórico y 

ampliamente usado valor de conversión PQ = 1.3 y RQ = 1.0 (Gazeau et al., 2005). La 

proporción NPP/GPP (f; sensu Falkowski et al., 2003), fue considerada para evaluar la 

fracción de producción en forma de biomasa que puede ser potencialmente exportable 

desde la capa de producción hacia profundidades inferiores. Para determinar el 

porcentaje de producción primaria que se recicla en la columna de agua, se utilizaron las 

mediciones promedio de enterramiento de carbono del reservorio (250 g C m-2año-1), 

desarrolladas por Carnero-Bravo et al. (2014).  

V.4. Análisis de datos 

Los diagramas de contorno se construyeron en Surfer 11.0.642 (Golden Software, Inc.). 

Se utilizó el algoritmo Kriging a través del método de variograma lineal predeterminado 

del software. Para los diagramas de temperatura y oxígeno (figuras 2 y 5) se utilizó una 

malla de 2632 x 108 para obtener un espaciamiento de puntos de aproximadamente 1 

mes en el eje horizontal y de 1.1 m en el eje vertical. Los contornos de variación vertical 

de las tasas metabólicas (Figura 10) se obtuvieron usando promedios mensuales desde la 
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superficie hasta 4 m, para un año promedio, utilizando una elipse de búsqueda de 4 meses 

y 2 m, respectivamente. 

Las diferencias estadísticas, de las tasas metabólicas y parámetros ambientales, entre 

cada periodo fueron comprobadas por medio de una t-Student. La relación entre las tasas 

metabólicas y los conductores ambientales se realizaron mediante pruebas de correlación 

y la significancia estadística fue comprobada por medio del valor de p. La significancia de 

la tendencia de datos se verificó a partir, de un análisis de series temporales con la prueba 

de tendencia de Mann-Kendall para un α de 0.05. La obtención del modelo matemático 

que describe el comportamiento de las tasas productivas fue por medio de un análisis de 

regresión lineal múltiple para una p < 0.05. A todos los datos se le realizaron pruebas de 

normalidad para comprobar la homogeneidad de varianza y su distribución normal 

(Anexo 1). 

Fluctuaciones del nivel de agua 

El índice relativo de fluctuación del nivel de agua (RLLF, en sus siglas en inglés) fue 

calculado según la ecuación (1), propuesta por Kolding y van Zwieten (2012). Se calculó el 

RLLF tanto por periodo (estratificación-circulación), como anual, con el objetivo de 

identificar la escala de tiempo que ejerce mayor influencia o permite explicar mejor la 

variabilidad del metabolismo planctónico en VB.  

RLLF = amplitud o variación del nivel del lago /profundidad media * 100      (1) 

Parámetro de estratificación 

Un indicador integrado de la intensidad potencial de los procesos de mezcla es el 

parámetro de estabilidad (Coloso et al. 2011), el cual se calculó con el algoritmo 

propuesto por Simpson et al. (1977):  
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El parámetro de estabilidad puede utilizarse para representar las variaciones en el 

potencial de los procesos de mezcla a todo lo largo del año, dado que en particular deberá 

ser muy diferente entre los períodos de estratificación y de circulación, permitiendo la 

incorporación cuantitativa al análisis estadístico de estas dos condiciones extremas en 

términos de la mezcla.  

Propagación del error 

El cálculo de la propagación del error se realizó siguiendo la teoría clásica de propagación 

del error (Ku, 1966). Para obtener los intervalos de confianza (CI) de cada variable, 

primeramente, se calculó el error estándar (SE) de la media, el que fue convertido 

directamente a intervalos de confianza multiplicando el ES por el valor de t de acuerdo 

con el alpha deseado y los grados de libertad de cada variable (Lehrter y Cebrian, 2010). 

Debido a que los cálculos de las tasas metabólicas incluyen sumas, productos y cocientes, 

se usaron las ecuaciones propuestas por Lehrter y Cebrian (2010), donde el SE propagado 

es una función de dos o más variables (i.e., 𝑊 =  𝑓(𝑈, 𝑉̅)). Para la suma se utilizó la 

ecuación (2) y para calcular el error propagado resultante de productos y cocientes la 

ecuación (3): 

                       (2) 

                          (3) 

 =            (  -  ) gzdz1
h ∫

0

-h
 =            (  -  ) gzdz1

h ∫
0

-h

 =            dz1
h ∫

0

-h
 =            dz1

h ∫
0

-h

donde: 

ρ = densidad en cada microcapa considerada 
-- 
ρ = densidad promedio en la capa 

g = aceleración debida a la gravedad 

h = profundidad de la capa considerada 
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Estas ecuaciones asumen que las medias implicadas en el cálculo siguen una distribución 

normal, lo cual fue comprobado con los datos. Para obtener los grados de libertad (df) 

propagados de las tasas metabólicas se aplicó la ecuación (4) adaptada por Lehrter y 

Cebrian (2010), a partir de la fórmula Welch-Satterwhaite (Ku, 1966). 

                                    (4) 

VI.RESULTADOS 

VI.1. Características limnológicas 

VI.1.1. Conductores Físicos 

La temperatura en VB a lo largo del 2006-2015 osciló entre 17.7 y 23.9 °C. En el periodo 

de estratificación se obtuvieron promedios de 22.3 °C y de 19.9 °C en la circulación (Fig. 

2). El gradiente en la termoclina fue ≤ 0.4 °C m-1. La temperatura media epilimnética 

estuvo siempre por encima de los 22. 5 °C durante el verano (jun-sep, estratificación bien 

establecida). Las temperaturas más bajas (17.3–19.0 °C) se encontraron en enero y 

febrero durante la circulación. Las temperaturas mínimas variaron considerablemente 

entre los años muestreados, alcanzando mínimos durante la circulación de 2010-2011 

(media 18.8 °C) y máximos en la circulación de 2013-2014 (media 20.1 °C) (Tabla 1). 

La profundidad de Secchi (m) mostró diferencias significativas entre ambos periodos 

(p<0.01) y varió generalmente desde ~1 m durante la estratificación a ~2 m durante la 

circulación (Tabla 1 y 2). Durante la estratificación se registraron valores de Secchi 

máximos de 2.6 m, en cambio en la circulación se llegó a alcanzar los 6.3 m, registrado en 

diciembre del 2010.  

El nivel de agua alcanzó los valores más bajos en la estratificación del 2009 (12 m) y del 

2013 (11 m) (Fig. 3). El RLLF, a lo largo de los 10 años, alcanzó los menores registros 
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durante los meses de estratificación, llegando como promedio hasta un 28 % por debajo 

de su capacidad, con máximos de 57 %, en cambio durante los meses de circulación lo 

más bajo que alcanzó el nivel fue del 35 %. El RLLF fue diferente estadísticamente entre 

ambos periodos (p =0.0002) (Tabla 2). 
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Figura 2. Variación vertical y temporal de la temperatura (0C) en el embalse de Valle de Bravo desde 2007 a 2015. El 

sombreado inferior representa el fondo del embalse.  
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Tabla 1. Conductores ambientales y clorofila a en Valle de Bravo; promedios durante la estratificación (E), circulación (C) y 

anualmente (A), entre el 2006–2015.  

Años 
Periodo Temperatura (0C) 

Profundidad de 
Secchi (m) 

Clorofila a (µg L-1) RLLF 

E C E C A S C  A E C A E     C A    

2006 ago-sep oct 2006-mar 2007 21.9 19.6 21.2 1.2 1.6 1.4 15.3 12.0 13.0 29.5 15.1 30.9 
2007 abr-sep oct 2007-mar 2008 21.2 19.3 20.4 1.4 2.4 1.9 13.1 16.3 13.0 28.2 16.1 22.1 
2008 abr-sep oct 2008-mar 2009 21.2 20.0 20.5 1.4 2.4 1.9 8.4 13.2 11.5 36.6 30.9 32.2 
2009 abr-sep oct 2009-feb 2010 21.9 19.7 20.9 1.2 1.9 1.5 21.5 15.0 19.1 49.7 28.0 40.8 
2010 mar-sep oct 2010-feb 2011 20.1 18.8 19.5 1.3 2.5 1.9 10.3 3.5 8.9 17.5 5.7 13.4 
2011 mar-oct nov 2011-feb 2012 20.7 19.1 20.1 1.4 1.9 1.6 9.0 7.0 8.1 23.8 16.3 19.6 
2012 mar-sep oct 2012-mar 2013 21.2 19.5 20.5 1.4 2.0 1.7 15.1 13.8 13.0 34.3 31.8 30.4 
2013 abr-oct nov 2013-mar 2014 21.6 20.1 20.7 1.5 2.0 1.8 8.1 9.5 10.0 43.2 9.7 37.1 
2014 abr-sep oct 2014-feb 2015 21.2 19.8 20.5 1.6 2.4 2.0 8.3 6.4 8.8 12.8 0.6 7.7 
2015 mar-nov – 21.2 – 20.7 1.7 – 1.7 12.4 – 10.4 8.9 – 6.8 
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Tabla 2. Comportamiento de la profundidad de Secchi y el índice de fluctuación del nivel 

de agua (RLLF) entre los periodos de estratificación (n=65) y circulación (n=48).  

Variable Promedio ± ES, min-máx t-valor (p) 

Profundidad de Secchi (m) (E) 1.4 ± 0.04, 0.7-2.6 -5.37 (0.000000)* 
Profundidad de Secchi (m) (C) 2.1 ± 0.1, 0.9-6.3 
RLLF (E) 28.2 ± 1.85, 0.0-56.9 3.84 (0.0002)* 
RLLF (C) 18.3 ± 1.6, 0.0-34.9 

Período de estratificación (E); período de circulación (C); error estándar (ES). *diferencias 

estadísticamente significativas p < 0.05. 

El parámetro de estratificación fue usado para obtener información sobre la estabilidad 

de la columna de agua y la energía necesaria para mezclarla. Los valores mínimos 

correspondieron con los periodos de circulación (2.24 J m-3, promedio) y los mayores 

registros con los de estratificación (8.84 J m-3 promedio). Sin embargo, fue posible 

detectar valores bajos en la estratificación de 2009 y 2013, y se alcanzaron registros 

máximos en septiembre de 2010, siendo dos veces superior a la media de la 

estratificación. En circulación se registró un valor máximo (10.4 J m-3) en octubre de 2010 

(Fig. 4). 

 

 



 

34 
 

 

Figura 3. Fluctuaciones del nivel de agua en el embalse de Valle de Bravo desde el 2006 al 2015. 

 

Figura 4. Variación del parámetro de estratificación (Φ, J m-3) en el embalse de Valle de Bravo en el periodo de agosto de 

2006 a diciembre 2015. 
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VI.1.2. Conductores Químicos 

La distribución vertical de oxígeno encontrada entre 2006-2015 delinea con precisión el 

comportamiento monomíctico de VB (Fig. 5). Durante la estratificación, las 

concentraciones de oxígeno disuelto estuvieron cercanas a la saturación (~ 8 mg L-1) desde 

la superficie hasta ~6 m y declinaron abruptamente hasta ~10 m, profundidad por debajo 

de la cual se encontró un hipolimnion anóxico. En cambio, durante la circulación las 

concentraciones de oxígeno fueron homogéneas en toda la columna de agua, pero 

permanecieron por debajo de la saturación (50-80 %). Debido al agudo contraste entre 

estratificación y circulación, se usó la oxiclina, en particular la isolínea de un 1 mg L-1, 

como un proxy funcional de la profundidad de mezcla (Zmez), siguiendo a Catalan y Rondón 

(2016). La Zmez en VB osciló en un rango entre 8 y 13 m durante el periodo de 

estratificación y profundizó hasta el fondo del reservorio en los periodos de circulación 

(Fig. 5).
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Figura 5. Variación vertical y temporal del oxígeno disuelto (OD, mg L-1) en el embalse de Valle de Bravo desde 2007 a 2015. 

La línea roja representa la profundidad de la capa de producción (ZCP) y la línea de contorno negra la profundidad de la capa 

de mezcla (Zmez) identificada por la isolínea de oxígeno de 1 mg L-1. El sombreado inferior representa el fondo del embalse.  
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Las concentraciones de SiRS (µmol L-1) mostraron variación significativa entre los periodos 

de estratificación y circulación (Tabla 3). El SiRS fue diferente en la capa de producción 

entre ambos periodos (p=0.00009) y los mayores registros ocurrieron durante la 

circulación con un valor medio de 315.8 ± 21.6 y mínimos superiores (7.7 veces mayores) 

a los de la estratificación. En toda la columna mostró comportamiento similar, 

encontrándose los mayores registros durante la circulación, con media de 332.6 ± 21 y 

valores mínimos de 135.9 y máximos de 763.5 (Tabla 3). 

Por su parte, el NT y PT exhibieron un comportamiento más homogéneo en ambos 

periodos, desplegando medias similares tanto en la capa de producción como en toda la 

columna y entre ambos periodos (Tabla 3). 

Tabla 3. Comportamiento de los nutrimentos (µmol L-1) entre el periodo de estratificación 

(n=65) y circulación (n=48).  

Variable Promedio ± ES, min-máx t-valor (p) 

NT (CP, E) 66.5 ± 3.8, 16.4-163.1 -0.56 (0.58) 
NT (CP, C) 69.7 ± 3.9, 13.1-139.1 
NT (TCA, E) 71 ± 3.3, 28.5-161.3 -0.22 (0.44) 
NT (TCA, C) 72.1 ± 3.5, 72.1-143.2 
PT (CP, E) 3.6 ± 0.2, 0.7-8.2 -0.74 (0.42) 
PT (CP, C) 3.8 ± 0.2, 1.3-11.4 
PT (TCA, E) 3.8 ± 0.2, 0.9-8.3 -0.39 (0.70) 
PT (TCA, C) 3.9 ± 0.2, 1.6-9.2 
NID (CP, E) 5.4 ± 0.6, 1.4-24.5 -7.04 (0.000000)* 
NID (CP, C) 15 ± 1.4, 2.7-37.3 
NID (TCA, E) 17.7 ± 1.1, 6.7-50.9 -2.37 (0.019)* 
NID (TCA, C) 21.6 ± 1.3, 7.6-50 
PRS (CP, E) 0.7 ± 0.1, 0.1-2.7 -0.37 (0.71) 
PRS (CP, C) 0.7 ± 0.1, 0.1-2.3 
PRS (TCA, E) 0.8 ± 0.1, 0.1-3.1 -0.12 (0.9) 
PRS (TCA, C) 0.8 ± 0.1, 0.1-2.5 
NT:PT (CP, E) 23.7 ± 2.4, 3.8-103.9 0.67 (0.5) 
NT:PT (CP, C) 21.6 ± 1.8, 2.9-60.5 
SiRS (µmol L-1) (CP, E) 208.0 ± 16.2, 16-562.2 -4.06 (0.00009)* 
SiRS (µmol L-1) (CP, C) 315.8 ± 21.6, 124.8-827.1 
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Variable Promedio ± ES, min-máx t-valor (p) 
SiRS (µmol L-1) (TCA, E) 262.2.1 ± 15.5, 76.8-533.5 -2.76 (0.0068)* 
SiRS (µmol L-1) (TCA, C) 332.6 ± 21, 135.9-763.5 

Período de estratificación (E); período de circulación (C); capa de producción (CP); toda la 

columna de agua (TCA); error estándar (ES). *diferencias estadísticamente significativas p < 0.05. 

De los nutrimentos inorgánicos, fue el NID el que se comportó diferente entre ambos 

periodos tanto en la capa de producción como en toda la columna (Tabla 3), exhibiendo 

valores bajos (1.4 µmol L-1) durante la estratificación. La fracción inorgánica osciló del 8 al 

21 % del NT registrado en la capa de producción, mientras el PRS constituyó el 19 % del 

PT.  

La revisión de la proporción NT:PT indicó valores promedios similares y superiores a 20 

tanto en estratificación como en circulación, por lo que no hubo diferencias estadísticas 

significativas entre ambos periodos a lo largo del periodo de estudio (Tabla 3).  

Las cargas alóctonas de NT (Ton) y PT (Ton) se comportaron durante la estratificación con 

valores promedios de 38.06 (NT) y 5.41 (PT) y rangos de 6.07 a 221.53 y 0.69 a 17.85, 

respectivamente. En circulación las medias fueron de 25.80 (NT) y 4.37 (PT) con rangos 

de 6.53 a 59.93 y 0.82 a 11.12, respectivamente. 

VI.1.3. Dinámica de los conductores ambientales 

La variabilidad de los conductores ambientales puede ser explicada a partir del índice de 

fluctuación del nivel de agua. En estratificación, el RLLF mostró correlaciones significativas 

con los nutrimentos (PT, SiRS y PRS), así como con la Temp, la profundidad de Secchi y 

con la capacidad potencial de las aguas para mezclarse (Φ) (Tabla 4).  
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Tabla 4.  Prueba de correlación, en estratificación (n=65) y en la capa de producción, entre 

el índice de fluctuación del nivel de agua (RLLF) y los conductores ambientales. 

Variables 
RLLF 

Valores-p R² 

PT (µmol L-1) 0.009 0.104 
NT (µmol L-1) 0.101 0.042 
SiRS (µmol L-1) < 0.0001 0.304 
PRS (µmol L-1) 0.003 0.132 
NID (µmol L-1) 0.646 0.003 
Ө (J m-3) 0.000 0.181 

Temp (℃) 0.028 0.074 
Secchi (m) 0.001 0.170 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 

Durante el periodo de estratificación, a medida que disminuyó el nivel de agua del 

embalse, disminuyeron las concentraciones de PRS y SiRS, mientras la disponibilidad de 

PT aumentó (Fig. 6 a, b y c).  
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Figura 6. Comportamiento durante la estratificación (n=65) de las concentraciones de 

nutrientes en función del nivel de agua: (a) PRS, (b) SiRS y (c) PT. 
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Por otra parte, ante descensos del nivel de agua la temperatura fue mayor (Fig. 7) y 

menores las profundidades de Secchi (Fig. 8), así como del parámetro de estratificación 

(Fig. 9).  

 

Figura 7. Comportamiento durante la estratificación (n=65) de la temperatura del agua 

en función del nivel de agua. 
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Figura 8. Comportamiento durante la estratificación (n=65) de la disponibilidad de luz en 

función del nivel de agua. 

 

Figura 9. Comportamiento durante la estratificación (n=65) del parámetro de 

estratificación (Ө) en función del nivel de agua. 
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En circulación, el RLLF mostró correlaciones significativas con las concentraciones de SiRS 

y con el parámetro de estratificación (Φ) (Tabla 5). El nivel de agua mantuvo un 

comportamiento similar al de la estratificación, manteniendo una relación negativa tanto 

con las concentraciones de SiRS como con el parámetro de estratificación (Fig. 10 y 11). 

Tabla 5.  Prueba de correlación, en circulación (n=48) y en la capa de producción, entre el 

índice de fluctuación del nivel de agua y los conductores ambientales. 

Variables 
RLLF 

Valores-p R² 

PT (µmol L-1) 0.139 0.048 

NT (µmol L-1) 0.905 0.000 

SiRS (µmol L-1) 0.002 0.196 

PRS (µmol L-1) 0.983 0.000 

NID (µmol L-1) 0.339 0.020 

Ө (J m-3) 0.036 0.094 

Temp (℃) 0.802 0.001 

Secchi (m) 0.178 0.040 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 
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Figura 10. Comportamiento durante la circulación (n=48) de las concentraciones de 

sílice reactivo soluble (SiRS) en función del nivel de agua.  

 

Figura 11. Comportamiento durante la circulación (n=48) del parámetro de 

estratificación (Ө) en función del nivel de agua. 
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VI.1.4. Clorofila a y su relación con los conductores ambientales 

Durante el periodo de estratificación, la clorofila a (µg L-1) tuvo una media, para la capa 

de producción, de 12.0 ± 0.8 y osciló entre 0.6 y 29.9. En la circulación, la media fue similar 

a la estratificación, 11.2 ± 1.03 con rangos de 1.9 a 30.3. No existieron diferencias 

significativas entre las concentraciones de clorofila a para ambos periodos (p=0.51) a lo 

largo del periodo de estudio (agosto 2006 – diciembre 2015). 

Durante la estratificación y en la capa de producción, la clorofila a mostró correlaciones 

significativas con la concentración de SiRS y PRS, con la profundidad de Secchi y con el 

RLLF (Tabla 6). La relación entre clorofila a y los nutrimentos fue inversa (Fig. 12 a y b). 

Por otra parte, a medida que aumentaba la disponibilidad de luz disminuyó 

logarítmicamente la concentración de clorofila a, por medio de una correlación altamente 

significativa (Fig. 13 a). Además, se encontró una relación positiva y significativa entre la 

clorofila a y el RLLF, observándose que a medida que fue menor el nivel del embalse 

(mayor el RLLF) aumentó la cantidad de clorofila a (Fig. 13 b).  

Tabla 6.  Prueba de correlación, en estratificación (n=65) y en la capa de producción, entre 

la clorofila a y los conductores ambientales. Las tasas metabólicas en gO2 m-2h-1. 

Variables 
Clorofila a (µg L-1) 

Valores-p R² 

PT (Ton) 0.079 0.048 

NT (Ton) 0.260 0.020 

PT (µmol L-1) 0.437 0.010 

NT (µmol L-1) 0.729 0.002 

SiRS (µmol L-1) 0.036 0.068 

PRS (µmol L-1) 0.007 0.108 

NID (µmol L-1) 0.941 0.000 

Ө (J m-3) 0.840 0.001 

RLLF 0.038 0.067 

Temp (℃) 0.802 0.001 

Secchi (m) < 0.0001 0.283 

PPB 0.506 0.007 

R 0.090 0.045 
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Variables 
Clorofila a (µg L-1) 

Valores-p R² 

PPN  0.582 0.005 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 

 

 

 

Figura 12. Relación durante la estratificación (n=65) de la clorofila a: (a) SiRS; (b) PRS.  



 

47 
 

 

 

Figura 13. Relación durante la estratificación (n=65) de la clorofila a: (a) profundidad de 

Secchi; (b) parámetro de estratificación (Φ).  

Durante la circulación, la clorofila a correlacionó significativamente con el NID en la capa 

de producción, con la profundidad de Secchi y con el RLLF (Tabla 7). La correlación entre 

clorofila a y el NID fue negativa (Fig. 14 a). Del mismo modo que en la estratificación la 
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clorofila a tuvo una alta e inversa relación con la profundidad de Secchi (Fig. 14 b) y 

también se encontró una relación positiva y significativa con el RLLF (p=0.001) (Fig. 14 c).  

Tabla 7.  Prueba de correlación, en circulación (n=48) y en la capa de producción, entre la 

clorofila a y los conductores ambientales. Las tasas metabólicas en gO2 m-2h-1. 

Variables 
Clorofila a (µg L-1) 

Valores-p R² 

PT (Ton) 0.454 0.013 

NT (Ton) 0.972 0.000 

P total 0.961 0.000 

N total 0.876 0.001 

SiRS 0.140 0.048 

PRS 0.923 0.000 

NID 0.012 0.132 

Ө (J m-3) 0.510 0.010 

RLLF 0.001 0.213 

Temp 0.094 0.061 

Secchi 0.001 0.236 

PPB 0.792 0.002 

R 0.737 0.003 

PPN (m2/h) 0.536 0.009 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 
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Figura 14. Relación durante la circulación (n=48) de la clorofila a: (a) NID; (b) profundidad 

de Secchi y (c) RLLF. 

La correlación entre la clorofila a y las tasas productivas, en ambos periodos, fue muy baja 

y estadísticamente no significativa (p>0.07).  

VI.2. Evolución de las tasas metabólicas y flujos de carbono 

VI.2.1. Variación vertical de las tasas metabólicas (gO2 m-3h-1) 

Las tasas metabólicas exhibieron un marcado gradiente vertical. La figura 10 resume este 

gradiente y sus variaciones anuales a través de los promedios mensuales a cada 

profundidad desde 2006-2015. Las tasas productivas promedios (PPN y PPB) fueron 

máximas alrededor de 1 m de profundidad (0.09-0.14 gO2 m-3h-1-PPN, y 0.15-0.20 gO2 m-

3h-1-PPB) y disminuyeron rápidamente por debajo de esta profundidad. Las máximas tasas 

se obtuvieron durante los meses de estratificación desde abril hasta julio y mostraron un 

segundo máximo alrededor del comienzo de la circulación entre septiembre y noviembre. 

Durante los meses intermedios del periodo de circulación (diciembre a enero) los 
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máximos fueron más pequeños y menos evidentes, de la misma forma que el gradiente 

vertical.  

La más alta variabilidad de producción fue observada en la superficie (Fig. 11) con rangos 

promedios entre 0.06 y 0.14 gO2 m-3h-1 para la PPN, y desde 0.11 a 0.19 gO2 m-3h-1 para la 

PPB. La respiración también exhibió un gradiente vertical y fue máximo alrededor de             

-0.06 gO2 m-3h-1 (Fig. 15 b) desde la superficie hasta 1m.  
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Figura 15.  Variaciones verticales de las tasas metabólicas a lo largo de un ciclo anual 

dentro de la capa de producción en el embalse de Valle de Bravo: (a) producción primaria 

bruta (PPB); (b) respiración (RCP) y (c) producción primaria neta (PPN). Nota: la figura fue 

construida a partir de los promedios mensuales desde 2007 al 2015. 
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VI.2.2. Variación de las tasas metabólicas por unidad de área (gO2 m-2h-1) 

La producción y consumo de oxígeno en la capa de producción mostró heterogeneidad 

temporal con los mayores cambios en la escala intra-anual (estratificación-circulación) 

(Fig. 16). Como tendencia, a lo largo de la década, mostraron una ligera pero significativa 

tendencia hacia el incremento la PPB y la PPN (0.02 año-1; Test Mann-Kendall, p<0.01), 

mientras la RCP mostró una relativa estabilidad (2.7x10-3 año-1; Test Mann-Kendall, p=0.6). 

La profundidad de la capa de producción tuvo un rango a lo largo de todo el periodo entre 

3 y 21 m (Fig. 5) con una moda estadística de 8 m, mientras que, como promedio en 

estratificación, fue de 5.9 m y 6.8 m en circulación. Las tasas horarias de PPB oscilaron 

desde 0.15 ± 0.10 hasta 1.26 ± 0.53 gO2 m-2h-1, el consumo de oxígeno desde -0.13 ± 0.06 

hasta -0.83 ± 0.06 gO2 m-2h-1 y la PPN entre -0.36 ± 0.14 y 0.66 ± 0.28 gO2 m-2h-1 (Fig. 16).  
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Figura 16. Variaciones temporales en el embalse Valle de Bravo desde agosto 2006 a diciembre 2015: (a) producción 

primaria bruta (PPB); respiración (RCP) y producción primaria neta (PPN) en la capa de producción; (b) respiración aerobia 

por debajo de la capa de producción (RDCP). Barras de error indican el intervalo de confianza (IC), calculado a partir del ES 

propagado y df para α = 95 %. 
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El consumo de oxígeno por debajo de la capa de producción tuvo un rango desde -0.23 ± 

0.17 hasta -1.38 ± 0.06 gO2 m-2h-1 y como tendencia a largo plazo mostró estabilidad 

(1.1x10-2 año-1; Test Mann-Kendall, p=0.1). La RDCP durante la estratificación fue similar a 

las tasas desplegadas en la capa de producción y los más altos registros ocurrieron 

durante el periodo de circulación (Fig. 16 b), cuando fueron integradas las tasas desde la 

ZCP hasta el fondo del reservorio. Cuando la respiración de ambas capas fue considerada, 

la Rtotal de toda la columna varió desde -0.41 ± -0.09 hasta -2.11 ± -0.06 gO2 m-2h-1 y los 

más altos valores se obtuvieron de igual manera durante el periodo de circulación. 

En general, las tasas metabólicas mostraron diferencias significativas entre la 

estratificación y la circulación. La Rtotal fue altamente significativa (p<0.01) y mayor 

durante la circulación que durante el periodo de estratificación. La RDCP también fue 

altamente significativa (p<0.01) y mayor en la circulación que en estratificación, mientras 

la RCP no fue estadísticamente diferente entre ambos periodos (p=0.20). En cambio, las 

tasas productivas mostraron el comportamiento opuesto, la PPN fue diferente entre 

ambos periodos (p=0.04) y mayor durante la estratificación. La PPB, aunque ligeramente 

mayor en la estratificación, no llegó a ser estadísticamente diferente entre periodos 

(p=0.33) (Tabla 8). 

Tabla 8. Comportamiento de las tasas metabólicas entre los periodos de estratificación 

(n=65) y circulación (n=48), desde agosto 2006 a diciembre 2015 en Valle de Bravo.  

Variable Promedio ± ES, min-máx  t-valor (p) 

PPB (gO2 m-2h-1) (E) 0.63 ± 0.02, 0.38-1.03 0.97 (0.33) 
PPB (gO2 m-2h-1) (C) 0.60 ± 0.03, 0.15-1.26 
RCP (gO2 m-2h-1) (E) 0.32 ± 0.01, 0.14-0.58 1.27 (0.20) 
RCP (gO2 m-2h-1) (C) 0.36 ± 0.02, 0.13-0.83 
PPN (gO2 m-2h-1) (E) 0.31 ± 0.02, -0.14-0.61 2.11 (0.036)* 
PPN (gO2 m-2h-1) (C) 0.24 ± 0.03, -0.36-0.66 
RDCP (gO2 m-2h-1) (E) 0.42 ± 0.01, 0.23-0.78 8.85 (0.000000)* 
RDCP (gO2 m-2h-1) (C) 0.77 ± 0.04, 0.25-1.38 
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Variable Promedio ± ES, min-máx  t-valor (p) 
Rtotal (gO2 m-2h-1) (E) 0.73 ± 0.02, 0.13-1.23 6.79 (0.000000)* 
Rtotal (gO2 m-2h-1) (C) 1.11 ± 0.06, 0.41-2.10 

Período de estratificación (E); período de circulación (C); producción primaria bruta (PPB); 

respiración en la capa de producción (RCP); producción primaria neta (PPN); respiración debajo 

de la capa de producción (RDCP); Rtotal (RCP+RDCP); error estándar (ES). *diferencias 

estadísticamente significativas p < 0.05. 

 
VI.2.3. Balance metabólico y flujos de carbono  

Para evaluar el balance metabólico del reservorio y los flujos de carbono, fueron 

consideradas las tasas diarias (integradas a 24 h) (Tabla 5). Aunque con una capa de 

producción mayormente autotrófica, a excepción del 2006, cuando fue considerada la 

Rtotal (Tabla 9), el sistema mostró un comportamiento netamente heterotrófico a todo 

lo largo del periodo de estudio. La proporción PPB:Rtotal (en unidades de C) tuvo un rango 

entre 0.07 a 0.93 y promedio de 0.52 para todo el periodo del 2006-2015 (Fig. 17). El 

balance metabólico a lo largo de la década analizada mostró una ligera pero significativa 

tendencia hacia el incremento (más cercano a 1), con una tasa de cambio de 0.02 año-1 

(Test Mann-Kendall, p<0.01). 

En términos de flujos de carbono, la PPB mostró que VB es un sistema muy productivo, 

con promedio anual de fijación de C de 3.60 gC m-2d-1 durante los 10 años muestreados 

(Tabla 9). La PPN promedio fue de 1.64 gC m-2d-1, lo que significó un potencial de 

exportación de biomasa (f=PPN/PPB) desde la capa de producción hacia profundidades 

inferiores del 45 % como promedio (Tabla 10), siendo más alta durante el periodo de 

estratificación (48 %) que durante la circulación (40 %). En una escala anual, la PPN osciló 

entre 258 a 892 g C m-2año-1 y promedio de 599 g C m-2año-1, para una eficiencia de 

reciclamiento estimada en la columna de agua que como promedio fue del 58 % de la 

PPN, con un rango entre el 3% al 72 % durante los años del 2006 al 2015. En términos del 

total anual fijado en VB (1314 g C m-2año-1) significaría que como promedio sólo el 19 % 

es secuestrado en los sedimentos y la mayor parte es remineralizada en la columna de 
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agua. En general, la respiración total del sistema fue mayor que la PPB y la PPN, con un 

promedio de 6.89 gC m-2d-1, lo que significaría en estado estable una liberación potencial 

neta de carbono a la atmósfera de -3.29 gC m-2d-1 como promedio durante 2006-2015. 
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Tabla 9. Promedios de las tasas metabólicas diarias en unidades de carbono (g C m-2d-1) en la capa de producción y en el 

ecosistema completo durante la estratificación (E), circulación (C) y anualmente (A) durante el periodo del 2006 al 2015.  

  
Año 

Capa de Producción Ecosistema Completo 
PPB RCP PPN RTotal

2 Metabolismo Neto 

E C A E C A E C A E C A E C A 

2006 1 3.57 2.46 3.04 -1.63 -2.56 -1.82 1.94 -0.1 1.22 – -9.05 – – -6.59 – 
2007 3.54 2.55 3.04 -2.37 -1.66 -2.33 1.17 0.88 0.71 -5.67 -8.09 -7.38 -2.12 -5.55 -4.34 
2008 3.54 4.4 3.47 -2.31 -2.56 -2.15 1.22 1.84 1.31 -6.05 -9.79 -7.12 -2.51 -5.38 -3.66 
2009 3.16 2.51 3.35 -1.58 -1.27 -1.65 1.59 1.23 1.69 -5.6 -8.2 -7.22 -2.43 -5.7 -3.87 
2010 3.73 3.23 3.4 -1.78 -1.61 -1.74 1.95 1.62 1.65 -5 -8.39 -5.97 -1.27 -5.16 -2.57 
2011 4.4 3.83 4.03 -2.38 -1.48 -2.05 2.02 2.34 1.98 -5.78 -7.62 -7.03 -1.38 -3.79 -3.01 
2012 4.32 3.45 3.84 -1.77 -1.93 -1.56 2.56 1.51 2.28 -5.31 -8.42 -5.79 -0.99 -4.97 -1.95 
2013 3.86 3.2 3.72 -2.09 -1.99 -2.07 1.77 1.22 1.64 -7.65 -8.35 -8.4 -3.79 -5.15 -4.69 
2014 4.21 3.98 3.81 -2.5 -2.1 -2.32 1.7 1.89 1.49 -5.78 -9.31 -7.1 -1.57 -5.33 -3.29 
2015 4.42 – 4.31 -1.79 – -1.87 2.63 – 2.44 -5.24 – -5.99 -0.82 – -1.68 

Media 3.88 3.29 3.6 -2.06 -1.83 -1.97 1.86 1.38 1.64 -5.79 -8.58 -6.89 -1.91 -5.29 -3.29 
1 muestreos comenzaron en agosto del 2006; 2(Rtotal=RCP+RDCP); los meses que abarcan los periodos aparecen en tablas 1 y 6. 
Producción primaria bruta (PPB); respiración en la capa de producción (RCP); producción primaria neta (PPN); respiración aerobia en 

la columna de agua completa (Rtotal). Metabolismo neto calculado como PPB+Rtotal. Los flujos positivos indican asimilación de CO2 

en biomasa y los negativos liberación desde la columna de agua. 
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Figura 17. Balance metabólico ecosistémico (PPB:Rtotal, cociente en unidades de carbono) en el embalse de Valle de Bravo 

desde noviembre de 2007 a diciembre 2015. Línea discontinúa roja denota tendencia. 
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Tabla 10. Fracción de producción (f-radio) que puede ser potencialmente exportada 

desde la capa de producción durante la estratificación (E), circulación (C) y anualmente 

(A), en el periodo del 2006 al 2015 en el embalse de Valle de Bravo. 

 Año 
Periodo f-radio 

Estratificación Circulación E C A 

2006 ago-sep oct 2006-mar 2007 0.54 -0.04 0.40 
2007 abr-sep oct 2007-mar 2008 0.33 0.35 0.23 

2008 abr-sep oct 2008-mar 2009 0.35 0.42 0.38 

2009 abr-sep oct 2009-feb 2010 0.50 0.49 0.51 

2010 mar-sep oct 2010-feb 2011 0.52 0.50 0.49 

2011 mar-oct nov 2011-feb 2012 0.46 0.61 0.49 

2012 mar-sep oct 2012-mar 2013 0.59 0.44 0.59 

2013 abr-oct nov 2013-mar 2014 0.46 0.38 0.44 

2014 abr-sep oct 2014-feb 2015 0.40 0.47 0.39 

2015 mar-nov – 0.60 – 0.57 

Media   0.48 0.40 0.45 

 

VI.3. Relación tasas metabólicas y conductores ambientales 

La matriz de correlación en su conjunto, durante la estratificación y en la capa de 

producción, logró explicar el 32 % de la PPB, el 24 % de la R y el 25 % de la variación de la 

PPN (Tabla 11). En el caso de la PPB los conductores con mayor influencia resultaron el 

nivel del agua y la mezcla y para la PPN el conductor significativo fue el NID (Tabla 11). Las 

entradas de nutrientes al embalse (NT y PT: Ton) mostraron relaciones muy bajas (p>0.4) 

con las tasas metabólicas.  

Tabla 11. Prueba de correlación, en estratificación (n=65) y en la capa de producción, 

entre las tasas metabólicas y los conductores ambientales. 

Variables 
PPB R PPN 

Valores-p R2 Valores-p R2 Valores-p R2 

PT (Ton) 0.673 0.003 0.709 0.002 0.887 0.000 

NT (Ton) 0.413 0.011 0.884 0.000 0.492 0.008 

PT (µmol L-1) 0.247 0.021 0.103 0.042 0.972 0.000 
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Variables 
PPB R PPN 

Valores-p R2 Valores-p R2 Valores-p R2 
NT (µmol L-1) 0.152 0.032 0.586 0.005 0.075 0.049 

SiRS (µmol L-1) 0.335 0.015 0.601 0.004 0.191 0.027 

PRS (µmol L-1) 0.316 0.016 0.945 0.000 0.359 0.013 

NID (µmol L-1) 0.385 0.012 0.072 0.050 0.033 0.070 

Ө (J m-3) 0.029 0.073 0.419 0.010 0.133 0.036 

RLLF  0.022 0.081 0.351 0.014 0.128 0.036 

Temp (℃) 0.622 0.004 0.351 0.014 0.853 0.001 

Secchi (m) 0.085 0.046 0.077 0.049 0.687 0.003 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05   

La PPB en la estratificación disminuyó ante reducciones del nivel de agua del embalse 

(Fig. 18 a) y a medida que aumentó el parámetro de estratificación (mayor el nivel de 

agua), aumentó también la producción bruta (Fig. 18 b). La PPN por su parte mostró 

relación positiva y significativa con el NID (Fig. 19).  
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Figura 18. Relación durante la estratificación (n=65) de la producción primaria bruta 

(PPB): (a) Índice de fluctuación del nivel de agua (RLLF) y (b) parámetro de estratificación 

(Φ). 
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Figura 19. Relación durante la estratificación (n=65) de la producción primaria neta (PPN) 

con el nitrógeno inorgánico disuelto (NID). 

La proporción PPB:Rtotal de conjunto con los conductores ambientales, permitieron 

explicar la tendencia del embalse bajo condiciones de variaciones de nivel de agua y 

disponibilidad de luz (Tabla 12). El embalse se hizo más heterotrófico a medida que fue 

más bajo el nivel de agua (Fig. 20 a) y más autotrófico (cercano a uno) cuando la 

penetración de la luz aumentó en la columna de agua (Fig. 20 b). 

Tabla 12. Prueba de correlación, durante la estratificación (n=65), entre el cociente 

metabólico del embalse (en unidades de carbono) y los conductores ambientales (en toda 

la columna de agua). 

Variables 
PPB:Rtotal 

Valores-p R2 

NT (µmol L-1)  0.112 0.040 

PT (µmol L-1)  0.599 0.004 
SiRS (µmol L-1)  0.342 0.014 

PRS (µmol L-1) 0.630 0.004 

NID (µmol L-1) 0.717 0.002 
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Variables 
PPB:Rtotal 

Valores-p R2 
Temp (℃)  0.994 0.000 
RLLF 0.039 0.066 

Secchi (m) 0.012 0.096 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 

 

 

 



 

65 
 

Figura 20. Relación durante la estratificación (n=65) del balance metabólico del embalse 

(en unidades de carbono): (a) índice de fluctuación del nivel de agua (RLLF) y (b) 

profundidad de Secchi. 

En la circulación y en la capa de producción, el porcentaje explicativo de las variables 

predictivas fue mayor, resultando del 55 % para la producción bruta del sistema, el 34 % 

de la R y el 54 % de la PPN (Tabla 13). En el caso de la PPB los conductores con mayor 

influencia fueron las concentraciones de NID, el parámetro de estratificación y la 

profundidad de Secchi (Tabla 13). La respiración mostró relación significativa con la 

profundidad de Secchi y la producción neta del sistema con el NID (Tabla 13). Las entradas 

de nutrientes al reservorio (p>0.1) mostraron relaciones muy bajas en el periodo con las 

tasas metabólicas. 

Tabla 13. Prueba de correlación, en circulación (n=48) y en la capa de producción, entre 

las tasas metabólicas y los conductores ambientales. 

Variables 
PPB R PPN 

Valores-p R2 Valores-p R2 Valores-p R2 

PT (Ton) 0.386 0.017 0.586 0.007 0.120 0.053 

NT (Ton) 0.902 0.000 0.386 0.017 0.357 0.019 

PT (µmol L-1) 0.966 0.000 0.130 0.050 0.162 0.043 

NT (µmol L-1) 0.564 0.007 0.168 0.042 0.051 0.082 

SiRS (µmol L-1) 0.786 0.002 0.240 0.031 0.479 0.011 

PRS (µmol L-1) 0.449 0.013 0.957 0.000 0.331 0.021 

NID (µmol L-1) 0.025 0.106 0.843 0.001 0.010 0.137 

Ө (J m-3) 0.011 0.134 0.202 0.036 0.059 0.077 

RLLF  0.832 0.001 0.648 0.005 0.506 0.010 

Temp (℃) 0.160 0.043 0.377 0.017 0.359 0.019 

Secchi (m) 0.001 0.222 0.011 0.137 0.096 0.060 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 

La PPB correlacionó positiva y significativamente con las concentraciones in situ de NID 

(Fig. 21 a) y con la profundidad de Secchi (Fig. 21 b), por el contrario, a medida que 
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aumentó el parámetro de estratificación decayó la PPB en el periodo (Fig. 21 c). La 

respiración aumentó ante un crecimiento de la disponibilidad de luz (Fig. 22) y la PPN se 

hizo mayor ante aumentos del NID (Fig. 23). El cociente metabólico mostró una relación 

positiva con el Secchi y el NID, tendiendo a uno mientras mayor fue la disponibilidad de 

luz y la disponibilidad de nitrógeno inorgánico (Tabla 14 y Fig. 24 a y b). 
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Figura 21. Relación durante la circulación (n=48) de la producción primaria bruta (PPB): 

(a) concentraciones in situ de nitrógeno inorgánico disuelto (NID), (b) profundidad de 

Secchi y (c) parámetro de estratificación (Φ). 
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Figura 22. Relación durante la circulación (n=48) de la respiración en la capa de 

producción (RCP) con la profundidad de Secchi. 

 

Figura 23. Relación durante la circulación (n=48) de la producción primaria neta (PPN) con 

las concentraciones de nitrógeno inorgánico disuelto (NID). 
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Tabla 14. Prueba de correlación, durante la circulación (n=48), entre el cociente 

metabólico del embalse (en unidades de carbono) y los conductores ambientales (en toda 

la columna de agua). 

Variables 
PPB:Rtotal 

Valores-p R2 

NT (µmol L-1) 0.960 0.000 
PT (µmol L-1) 0.972 0.000 
SiRS (µmol L-1) 0.800 0.001 
PRS (µmol L-1) 0.418 0.015 
NID (µmol L-1) 0.015 0.125 

Temp (℃) 0.475 0.011 
RLLF 0.789 0.002 

Secchi (m) 0.004 0.172 

Los valores en negrita son diferentes de 0 con un nivel de significación alfa=0.05 
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Figura 24. Relación durante la circulación (n=48) del balance metabólico del embalse (en 

unidades de carbono): (a) profundidad de Secchi y (b) concentraciones de nitrógeno 

inorgánico disuelto (NID). 

La respiración en la capa de producción, tanto en estratificación como en circulación 

(Tabla 11 y 13), por debajo de la capa de producción (Tabla 15 a) y en toda la columna 

(Tabla 15 b) mostró, aunque con baja significancia estadística, una correlación positiva 

con la temperatura. 

Tabla 15. Prueba de correlación de la respiración y los conductores ambientales: (a) 

debajo de la capa de producción (RDCP) en estratificación y (b) respiración total (RCP+RDCP) 

en circulación. Mediciones de los conductores debajo de la capa de producción (DCP) y 

en toda la columna (TC). 

(a) 

Variables 
RDCP 

Valores-p R2 

NT (µmol L-1) (DCP) 0.740 0.002 
PT (µmol L-1) (DCP) 0.297 0.017 
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Variables 
RDCP 

Valores-p R2 

Temp (℃) (DCP) 0.312 0.016 

 
(b) 
 

Variables 
Rtotal 

Valores-p R2 

NT (µmol L-1) (TC) 0.772 0.002 
PT (µmol L-1) (TC) 0.978 0.000 
Temp (℃) (TC) 0.569 0.007 
RLLF 0.806 0.001 

Secchi (m) 0.426 0.014 

 

Las relaciones cuantitativamente significativas presentadas anteriormente entre los 

conductores ambientales y los indicadores de metabolismo fueron resumidas 

funcionalmente por medio de una representación esquemática para los periodos de 

estratificación y circulación (Fig. 25 y 26).  

En la estratificación, ante un aumento en la disponibilidad de nitrógeno inorgánico 

aumenta la PPN del sistema hasta un 30 %. Por su parte, escenarios de menor nivel del 

embalse (2 m), inducen cambios en la productividad total hasta 4.7 % por debajo del valor 

medio de la tasa (Fig. 25 a). En circulación, el aumento en las concentraciones de NID trae 

aparejado un aumento de las tasas productivas hasta en un 40 %. La mayor disponibilidad 

de luz potencia el metabolismo en VB con productividades 20 % por encima del valor 

medio de la PPB y tasas respiratorias 17 % mayor a su tasa media (Fig. 25 b). 

El indicador de balance metabólico describe que, durante la estratificación, se hace más 

heterotrófico el sistema a medida que es más bajo el nivel de agua y se hace más 

autotrófico, en ambos periodos, a medida que aumenta la penetración de la luz en la 

columna de agua y en circulación ante aumentos de la disponibilidad de nitrógeno 

inorgánico (Fig. 26 a y b). 
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Figura 25. Esquema de las relaciones significativas entre los conductores ambientales y las tasas metabólicas en Valle de 

Bravo, durante 2006-2015: (a) estratificación; (b) circulación. Los valores porcentuales indican la disminución o aumento de 

la tasa con respecto a su valor promedio. 
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Figura 26. Esquema de las relaciones significativas entre los conductores ambientales y el cociente metabólico PPB:Rtotal 

(en unidades de carbono) en Valle de Bravo durante 2006-2015: (a) estratificación; (b) circulación. Los valores porcentuales 

indican la disminución o aumento del indicador con respecto a su valor promedio. 
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El modelo obtenido (ecuación 5 y 6) describe el comportamiento de las tasas productivas 

en la circulación por medio de una regresión lineal múltiple, dependiente de cada una las 

variables predictoras contempladas en el estudio. El error estimado para el modelo fue 

de 0.033 (PPB) y 0.022 (PPN). La respiración no mostró un modelo significativo para el 

periodo (R2 =0.29, p=0.42). 

En la estratificación, no fue posible obtener un modelo que describiera el 

comportamiento de las tasas metabólicas de manera estadísticamente significativa (PPB: 

R2=0.21, p=0.35; R: R2=0.24, p=0.22; PPN: R2=0.22, p=0.30).  

Modelo general  
 
Y = β0 + β1X1 + β2X2 + ··· + βpXp + ε 
 

Ecuación 5: 
 
PPB =  0.47 – 5.56x10-2PT cargas+ 1.20x10-2NT cargas – 3.48x10-2PRS +2.55x10-4SiRS  

+ 4.71x10-2 PTin situ – 4.01x10-3NTin situ+ 1.88x10-3NID – 1.75 x10-2Párametro_Estr.  
-  6.56x10-4 RLLF – 1.99x10-2 Temp + 0.17 Secchi + 1.40x10-2Clorofila a + ε 

 

(R2 = 0.57, r=0.7, p = 0.001) 

El modelo sugerido para la estimación de la PPB durante la circulación sigue una 

distribución normal y representa un modelo estable. Sólo dos observaciones (4.2%) no 

cumplen con el supuesto de normalidad N (0,1) (Fig. 27). 
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Figura 27. Distribución entre la PPB estimada y observada (muestra de aprendizaje). 

Los valores de PPB estimados, a través del modelo de regresión múltiple propuesto, 

poseen elevada similitud con los observados en el embalse, lo cual permite validar el uso 

del modelo para los periodos de circulación (Fig. 28). El error promedio de las 

observaciones fue de 0.056. 
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Figura 28. Comparación entre los valores de PPB observados con los estimados por el modelo de predicción.  
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Ecuación 6: 

PPN=  0.15 – 5.70x10-2PTcargas + 8.42x10-3NTcargas – 5.27x10-2 PRS+ 1.16x10-4SiRS       

+ 4.95x10-2 PTin situ – 4.43x10-3NTin situ+ 7.02x10-3NID – 4.48x10-3Párametro_Estr.                  

- 3.05x10-3 RLLF – 4.02x10-3Temp + 7.83x10-2 Secchi +1.16x10-2Clorofila a + ε 

 
(R2= 0.58; r=0.8 p = 0.001) 

El modelo sugerido para la estimación de la PPN durante la circulación sigue una 

distribución normal y representa un modelo estable, pues todos los datos cumplen con la 

condición N (0,1) (Fig. 29). 

 

 
Figura 29. Distribución entre la PPN estimada y observada (muestra de aprendizaje). 

La comparación entre los valores de PPN observados con los obtenidos por el modelo 

permiten corroborar la similitud de los resultados para los períodos de circulación en el 

embalse (Fig. 30). El error promedio de las observaciones fue de 0.038. 
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Figura 30. Comparación entre los valores de PPN observados con los estimados por el modelo de predicción.  
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VII.DISCUSIÓN 

VII.1. Características limnológicas 

VII.1.1. Conductores ambientales 

La distribución vertical de la temperatura durante 2006-2015 confirma la continuidad del 

comportamiento monomíctico del embalse descrito por Olvera-Viascán et al. (1998); 

Monroy (2004); Merino-Ibarra et al. (2008) y Ramírez-Zierold et al. (2010). El gradiente 

térmico se encuentra entre los rangos reportados para lagos tropicales (Roldán y Ramírez, 

2008; Catalan y Rondón, 2016). Las máximas temperaturas en el hipolimnion ocurrieron 

durante los periodos de estratificación cuando el nivel del agua fue más bajo (2008, 2009 

y 2013, ver Fig. 2), sustentado que la tasa de calentamiento hipolimnético está 

relacionada con la magnitud del decrecimiento del nivel de agua, como fue propuesto por 

Ramírez-Zierold et al. (2015).  

Los más bajos valores de Secchi pueden ser causados por la alta biomasa de la capa 

superior durante la estratificación, hecho comprobado por Valeriano-Riveros et al. 

(2014). La profundidad de Secchi constituye un proxy adecuado para estimar el límite de 

la capa de producción en sistemas con variaciones verticales importantes a lo largo de 

todo el año. En particular, las correlaciones altamente significativas entre profundidad de 

Secchi y PPB permiten identificar la profundidad donde la PPB=0, para aquellos meses en 

que no fue posible debido a que no existieron incubaciones experimentales en dichas 

profundidades. En este sentido, es notable que entre los estudios metabólicos disponibles 

en lagos y reservorios tropicales resumidos en la tabla 16, menos de la mitad reportan 

mediciones de tasas metabólicas a múltiples profundidades y sólo 1 de cada 4 determinan 

la profundidad de la capa de producción. 
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Tabla 16. Compilación de datos de metabolismo en sistemas acuáticos tropicales. PPB, producción primaria bruta; R, 

respiración; PPN, producción primaria neta. Todas las unidades están en g C m-2d-1. Los sistemas fueron ordenados por orden 

creciente de PPB.  

1Estado 
Trófico 

Sistema 
PPB  R  PPN  P:R Núm. de 

prof. 
muestreadas 

ZCP 
(m) 

Referencias 
Promedio Rango Promedio Rango Promedio Rango  

Oligo-
mesotrófico 

Chapala, Mexico 0.3       3 - Lind et al. 1992 

 Baringo, Kenya 0.8       - - Melack 1976 

 Rio Ganjes, India 1.0 0.9-1.0      - - 
Natarajan 
1989 

 Titicaca, Peru-Bolivia 1.1       9 - 
Richerson et 
al. 1986 

Eutrófico Chad, Chad 1.3       - - Melack 1976 

 Castanho, Amazona, 
Brazil 

1.4       - - Schmidt 1973 

 La Mariposa, 
Venezuela 

1.8 0.9 − 2.6      - - 
González et al. 
2003 

 Naivasha, Kenya 1.9 1.5-2.3      - - Melack 1979 

 Crescent I. Crater, 
Kenya  

2.1 1.1-3.1      - - Melack 1979 

 Chang Jiang, Yangtze, 
China 

2.4 1.1-3.6      - - 
Liang et al. 
1988 

 Apopka, United 
States 

2.5    1.1 1.0-2.0  1 1.1 
Schelske et al. 
2003 

 Lago Lanao, Filipinas 2.6    1.7   13 15.0 Lewis 1974 

 Nakuru, Kenya 2.6 0.3-4.9      12 - Vareschi 1982 

 Quebrada Seca, 
Venezuela 

2.7 1.8-3.5      - - 
González et al. 
2003 
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1Estado 
Trófico 

Sistema 
PPB  R  PPN  P:R Núm. de 

prof. 
muestreadas 

ZCP 
(m) 

Referencias 
Promedio Rango Promedio Rango Promedio Rango  

 Alchichica, Mexico 2.9  2.0  0.8  1.45 - - 
Oseguera et al. 
2015 

 Victoria, Gulf, 
Uganda 

3.0       - - Melack 1976 

Hipertrófico Oloiden, Kenya 3.1 1.6-4.5      - - Allanson 1990 

 Kainji, Nigeria 3.2       - - Melack 1976 

 Poza Yanamalai, India 3.2 1.0-5.4      1 - 
Vijayaraghavan 
1971 

 Tissawewa reservoir, 
Sri Lanka 

3.3 2.6-4.0 1.7 1.3-2.0 1.1 0.9-1.2 1.55 4 1.5 
Amarasinghe y 
Vijverberg 
2002 

 Volta, Ghana 3.3       - - Melack 1976 

 Conway, United 
States 

3.4 0.8-6.0 3.8 0.8-6.8 -0.4  0.89 8 - 
Fontaine y 
Ewel 1981 

 Albert, East Africa 3.5       - - Melack 1976 

 Valle de Bravo, 
Mexico 

3.6  6.9  -3.29  0.52 9 6.4 Este estudio 

 Victoria offshore, 
Uganda 

3.6       - - Melack 1976 

 Tanganyika 3.7       - - Melack 1976 

 McIlwaine, 
Zimbabwe 

3.8 1.6-6.0      - - Allanson 1990 

 Pao Canchinche, 
Venezuela 

3.9 1.0 - 6.8  2.8 0.3-5.2 2.2 0.5-3.9 1.42 4 2.2 
González et al. 
2004 

 Parakkrama 
Samudra, Sri Lanka 

4.1       7 2.1 
Dokulil et al. 
1983 

 Shahidullah, 
Bangladesh 

4.2  3.7    1.15 10 - 
Khondker y 
Kabir 1995 

 Bosomtwe, Ghana 4.7  4.3  0.4  1.10 7 - Awortwi 2010 
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1Estado 
Trófico 

Sistema 
PPB  R  PPN  P:R Núm. de 

prof. 
muestreadas 

ZCP 
(m) 

Referencias 
Promedio Rango Promedio Rango Promedio Rango  

 ES Seridó reservoir, 
Brazil  

4.9  5.2  -0.3  0.94 - - 
Almeida et al. 
2016 

 Estanque 
Teppakulam, India 

5.0 2.0 - 8.0      1 - 
Vijayaraghavan 
1971 

 George, Uganda 5.4       - - Melack 1976 

 Victoria offshore, 
Uganda 

6.8       - 13.5 Mugidde 1993 

 Poza Othakadai, India 8.7 1.5 - 15.8      1 - 
Vijayaraghavan 
1971 

 Lago Xolotlán, 
Nicaragua 

9.0 6 -12      8 8 
Erikson et al. 
1998 

 Victoria, Pilkington, 
Uganda 

10.9       - 5.0 Mugidde 1993 

ZCP, profundidad de la capa de producción. Guión (-) indica que no fue especificado por los autores. Promedios y P:R fueron calculados 

de los datos originales cuando no fueron reportados y convertidos de O2 a unidades de C cuando fue necesario.
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La estabilidad de las aguas, a través de Φ, es una medida de la resistencia del agua al 

movimiento vertical y es uno de los drivers que necesita mayor integración en los estudios 

de metabolismo (Knauss, 1997; Coloso et al., 2011). Baja estabilidad indica mezcla 

vertical, mientras que alta estabilidad indica condiciones de estratificación (Coloso et al., 

2011). En este sentido, los valores de Φ en VB corroboran las diferencias en la densidad 

del agua entre estratificación y circulación y, por tanto, la menor energía necesaria para 

mezclar toda la columna en los meses de invierno la cual se reduce hasta casi cero, 

mientras que, en estratificación, a partir de marzo generalmente, hay un marcado 

incremento de Φ. Los registros de Φ se corresponden con el nivel de agua del embalse 

(ver Fig. 3), necesitándose mayor energía para mezclar la columna de agua y por tanto 

una disminución potencial de eventos de mezclas cuando el nivel de agua es mayor y en 

sentido contrario cuando el nivel de agua es menor.  

La distribución vertical de oxígeno durante la década muestreada fue consistente con la 

distribución de la temperatura y con el comportamiento monomíctico del embalse. Como 

fue propuesto para sistemas eutróficos tropicales (Catalan y Rondón, 2016), se encontró 

que el oxígeno es un mejor descriptor del ciclo limnológico en VB que la temperatura, al 

tener esta última un gradiente pequeño (≤ 0.4 °C m-1) dificulta determinar con precisión 

los límites en la profundidad de la termoclina que en la oxiclina. Adicionalmente, en 

términos funcionales, en un sistema eutrófico y netamente heterotrófico, el agotamiento 

de la disponibilidad de oxígeno es característico y, en consecuencia, resulta mejor proxy 

de la profundidad donde termina la capa de mezcla. Por otro lado, la profundidad de la 

capa de mezcla encontrada en este estudio es similar al comportamiento observado por 

Lewis (2011), quien apuntó que un fetch de aproximadamente 7 km (fetch presente en 

VB) le corresponde una profundidad de mezcla de hasta 12 m. 

Las concentraciones de nutrimentos encontradas a lo largo del periodo de estudio no son 

limitantes para el desarrollo del fitoplancton, si se toma en consideración a Reynolds 
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(2006) y son típicas de cuerpos epicontinentales eutróficos (Likens, 2010). Como 

resultado, las concentraciones de nutrimentos se han mantenido altas desde el 2002 

(Merino-Ibarra et al., 2008; Valdespino-Castillo et al., 2014; Barjau-Aguilar, 2018). 

En VB considerando la proporción de Redfield (Redfield, 1934), habría limitación como 

promedio por fósforo. Sin embargo, la proporción N:P es influenciada por la composición 

comunitaria (Weber y Deutsch 2010; Martiny et al., 2013) debido a que diferentes 

especies muestran señales estequiométricas distintas (Quigg et al., 2003) y finalmente las 

demandas de estos elementos se ajustan de acuerdo con procesos celulares tales como 

cosechas de luz y síntesis de proteínas (Geider y La Roche, 2002; Sterner y Elser, 2002; 

Loladze y Elser, 2011). En este sentido, Geider y La Roche en 2002 estimaron que el rango 

se acerca más a una relación de 20-50, sustancialmente mayor que el valor de Redfield. 

Tomando como valor medio 30, en VB hay mayormente limitación por nitrógeno a lo largo 

de la década de estudio, lo que coincide con lo observado en la estratificación del 2008-

2009 por Valeriano-Riveros et al. (2014) y con lo planteado acerca de la más común 

limitación por nitrógeno en los lagos tropicales, fundamentalmente por grandes aportes 

de fósforos producto del intemperismo químico de las rocas y a mayores pérdidas 

internas de nitrógeno por las altas temperaturas (Talling y Lemoalle, 1998; Lewis, 2000, 

2002; Huszar, 2006). 

Las cargas alóctonas al sistema son la principal causa de su estado eutrófico y se han 

cuantificado hasta 116.8 t P año-1 y 557.1 t N año-1 (Ramírez- Zierold et al., 2010), 

condición que se sigue manteniendo según los valores promedios reportados en este 

estudio. 

La relación positiva encontrada de bajas concentraciones de PRS y SiRS ante 

disminuciones de niveles de agua también fueron halladas por Valeriano-Rivero et al. 

(2014) y atribuido en el caso del SiRS al efecto combinado de menores entradas por los 

ríos debido a la sequía reportada en ese año y al consumo del nutrimento por las 
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diatomeas, pues se observó un aumento de la biomasa de F. crotonensis. Por otro lado, 

los autores justificaron la abundancia de diatomeas, durante la estratificación y con bajos 

niveles de agua, a un suministro continuo de nutrientes (fundamentalmente NID) al 

epilimnion a través de las mezclas de fronteras, condiciones que podrían repetirse en VB 

cuando es más bajo el nivel de agua en estratificación y ser la causa además del aumento 

en las concentraciones de PT. De igual manera, la relación negativa entre el nivel de agua 

y la temperatura ha sido observada previamente por Valeriano-Rivero et al. (2014) y 

Ramirez-Zierold et al. (2015).  

La menor profundidad de Secchi durante periodos de bajo nivel de agua pudiera estar 

asociada a la resuspensión de sedimentos debido a una intensificación de eventos de 

mezcla parciales, producto del intenso viento diurno (Merino-Ibarra et al. 2008; Ramírez-

Zierold et al., 2015), aunado a la disminución del parámetro de estratificación (ver Fig. 4). 

Esta posibilidad de la relativa abundancia de sedimentos suspendidos en escenarios de 

bajo nivel de agua necesitará ser comprobada con posterioridad. 

VII.1.2. Clorofila a y su relación con los conductores ambientales 

Si se usan las concentraciones de clorofila a como criterio del estado trófico, según 

Nürnberg (1996) (retomado por Likens, 2010) VB es un lago eutrófico (9-25 µg L-1), con 

condiciones hipertróficas en algunos momentos debido a sus registros máximos (> 25 µg 

L-1). Está condición eutrófica ha sido mantenida en el reservorio desde que se reportó por 

vez primera en 1998 (Olvera-Viascan et al., 1998) y ratificada su permanencia más 

recientemente (Merino-Ibarra et al., 2008, Valdespino-Castillo et al., 2014). 

La clorofila a mostró mayor relación con el PRS en la estratificación, a pesar de que las 

concentraciones de NID fueron particularmente bajas (< 1.5 µmol L-1) en algunos 

momentos de la estratificación, por el contrario, en circulación la clorofila a mostró mayor 

relación con el NID. Estas respuestas, presumiblemente pudieran deberse a la capacidad 

de suplir las deficiencias de nitrógeno que tienen la cianobacterias Nostocales y 
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Chroococcales, las que dominan la comunidad planctónica de VB generalmente durante 

el periodo de estratificación, no así en circulación donde son las diatomeas las dominantes 

(Ramírez-García et al., 2002; Valeriano-Riveros, 2007 y Cruz y Cruz, 2007). 

Para explicar la relación inversa entre el SiRS y la clorofila a durante la estratificación, es 

necesario analizar primeramente la dinámica del nutrimento. Cuando es menor el nivel 

del embalse en VB, disminuye la cantidad de SiRS debido, según Valeriano-Riveros et al. 

(2014), al consumo del nutrimento por las diatomeas. Por otro lado, cuando es mayor el 

nivel de agua se registran las mayores concentraciones del nutrimento. Se ha encontrado 

en VB, en condiciones de alto nivel de agua, abundancia de Nostocales (Valeriano-Riveros 

et al., 2014), estas especies poseen bajas proporciones de clorofila a por unidad de 

biomasa (Bursche, 1961; Nusch y Palme, 1975; Desortova, 1981 y Talling, 1993; Kasprzak 

et al., 2008) si se compara con especies de diatomeas (Kohl y Nicklisch, 1988). Es de 

esperar entonces, bajo condiciones de máximo nivel y abundancia de SiRS, la prevalencia 

de especies con menor contenido de clorofila a. 

Asimismo, la relación inversa del pigmento con el NID pudiera estar relacionada con el 

estado fisiológico de la célula en los momentos de medición, resulta difícil tratar de buscar 

una explicación y no caer en errores de generalización en un tema demasiado amplio en 

cuanto a reacciones celulares vs ambiente, es importante manejar en los análisis además 

la estructura de la comunidad fotosintética; por citar un ejemplo, se ha observado  que el 

contenido de  clorofila a en una especie de cianobacteria puede llegar a variar casi nueve 

veces (0.45 – 3.9 %) entre las fases estratificadas y mezcladas (Reynolds, 1997). 

La correlación negativa entre la cantidad de pigmento fotosintetizador, durante la 

estratificación, con el nivel del embalse, pudiera estar relacionada con la disponibilidad 

de luz, pues se encontró que cuando disminuye el nivel de agua en VB también lo hace la 

profundidad de Secchi. Esta correlación negativa encontrada en ambos periodos, entre el 

contenido en la célula de clorofila a y la cantidad de luz ha sido ampliamente abordada 
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en la literatura (Geider, 1987; MacIntyre et al., 2002; Alvarez-Fernandez y Riegman, 

2014), pues se necesita mayor síntesis del pigmento para poder captar más luz cuando 

esta última es deficiente.   

La variabilidad remanente no explicada de clorofila a pudiera estar asociada con la 

composición de fitoplancton y zooplancton (herbivoría), sobre todo durante la 

estratificación.   

VII.2. Tendencias espacio-temporales del metabolismo comunitario y papel del embalse 

en el ciclo de carbono 

En VB, la variación vertical de las tasas metabólicas está estrechamente relacionada con 

el cambio vertical de parámetros y procesos limnológicos. La fuerte disminución de la 

producción dentro de los primeros metros es probable sea causada por la fuerte 

disminución de luz en este ecosistema, donde la profundidad de Secchi es en promedio 

de sólo 1.7 m. El hecho de que los sólidos suspendidos en VB han sido previamente 

reportados como bajos (1–6 mg L-1) y mayormente orgánicos (Olvera-Viascán et al., 1998) 

sugiere que la limitación de luz presente en el embalse sea causada fundamentalmente 

por un efecto de auto sombreado de la propia comunidad planctónica. Aspecto lógico si 

se toma en consideración las altas concentraciones de clorofila a registradas en VB, las 

que llegan a alcanzar hasta los 88 mg m-3 (Merino et al., 2008). Las mayores respiraciones 

desde superficie hasta 1 m, presumiblemente pudieran ser el resultado de estrés fótico y 

fotorrespiración. 

En términos generales, la distribución vertical encontrada (mayores producciones a 1 m) 

coincide con el patrón de luz que determina la distribución vertical de organismos 

fotosintéticos y sus tasas productivas, independientemente de otros factores que operan 

a microescala como pueden ser la turbidez, alta biomasa o sedimentos en resuspensión. 

De acuerdo con el coeficiente de extinción de la luz, generalmente en la superficie ocurre 

fotoinhibición, seguido por un máximo subsuperficial de densidad de fitoplancton y 
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producción primaria, decreciendo hasta el fondo, donde los procesos de descomposición 

son más intensos (Wondie et al., 2007; Tilahun y Ahlgren, 2010; Tonetta, 2015).  

La separación entre la capa de producción y la capa de mezcla (ver Fig. 5), permite la 

existencia de una ancha zona con disponibilidad de oxígeno y es la causa de los registros 

de respiración aerobia por debajo de la capa de producción, en la cual no hay luz 

suficiente para que ocurra la fotosíntesis por los productores primarios, pero si existe 

suministro de oxígeno debido a los procesos de mezcla que tienen lugar como 

consecuencia del intenso viento diurno (intensidad promedio de 7.4 m s-1). Durante los 

meses de estratificación, esta capa de respiración se encuentra en la mitad más profunda 

del epilimnion, pero durante la circulación se extiende hasta prácticamente el fondo del 

embalse. Es notable que la respiración en esta capa supere a la capa de producción 

autótrofa de este sistema altamente eutrófico y es la causa de su comportamiento 

netamente heterotrófico, cuando se tiene en cuenta la Rtotal del embalse. 

El carácter netamente heterotrófico del ecosistema es probablemente consecuencia de 

las altas concentraciones de nutrientes y cargas orgánicas que recibe (Ramirez-Zierold et 

al., 2010), lo que coincide con lo encontrado por Solomon et al. (2013), quienes plantean, 

que tanto los aportes de materia orgánica alóctona de la cuenca hidrográfica, como el 

exceso de producción autóctona impulsado por el enriquecimiento de nutrientes 

aumentan la respiración de fondo en los lagos. En este sentido, la dominancia de suelos 

ricos en materia orgánica en la cuenca de VB (80 %, calculado a partir de INEGI, 2014; 

Tabla 17) y una amplia red hídrica con pendientes inclinadas, reafirman el alto contenido 

alóctono de materia orgánica que recibe el embalse. Ha sido estimado en VB en el periodo 

de estudio medias de COD de 7.67 mg L-1 (Barjau-Aguilar, 2018), valor por encima de 5 

mg L-1, sugerido como umbral para la transición entre la autotrofía neta y la heterotrofia 

neta en lagos (Sobek et al. 2007).  
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Tabla 17. Dominancia de suelos ricos en materia orgánica en la cuenca hidrográfica de 

Valle de Bravo. 

Tipo de suelo Subtipo Descripción Textura Área (km2) % 

Andosol húmico 

Origen volcánico y capa 
superficial con buen 
contenido de materia 
orgánica. 

Media 477 80.29 

Acrisol órtico 
Ácido, arcilloso y muy 
pobre en nutrientes: Ca, 
Mg, K y Na. 

Media 108 18.18 

Vertisol pélico 
 
Alto contenido 
de arcilla. 

Fina 0.1 0.02 

Cambisol crómico 

Poco desarrollado con 

pequeñas acumulaciones 

de arcilla, carbonato de 

calcio, fierro o 

manganeso. 

Media 9 1.51 

Fuente: elaboración propia, a partir, de datos de INEGI (2014). 

La mayor PPN registrada durante la estratificación pudieran ser reflejo de la elevada 

disponibilidad de nutrientes en el epilimnion, debido a mezclas parciales causadas por 

ondas internas presentes en el reservorio (Merino-Ibarra et al., 2003, 2008) y que se 

encuentran muy por encima del límite para el desarrollo del fitoplancton (Reynolds, 

2006). Por otra parte, la más cercana relación a 1 de la ZCP/ZMEZ (ver Fig. 5) con respecto a 

la circulación y también a la dominancia en estratificación de especies (cianobacterias) 

con mayores eficiencias metabólicas, refuerza las mayores producciones netas (Geider y 

Osborne, 1989; Cruz y Cruz, 2007, Valeriano-Rivero et al., 2014). 

La tendencia metabólica del embalse hacia un ligero incremento está dada 

fundamentalmente por la relativa estabilidad de las altas respiraciones tanto en la capa 

de producción como por debajo de esta y por un ligero incremento de la PPN a lo largo 

de una década. 
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La producción de carbono muestra un reservorio con una avanzada condición trófica. Los 

altos registros de PPB están dentro del rango considerado como hipertrófico, para otros 

cuerpos de agua epicontinentales tropicales (e.g. Oloiden en Kenya, Lake Conway en 

Florida, McIlwaine en Zimbabwe, Pao Cachinche en Venezuela, y Shahidullah Hall en 

Bangladesh entre otros, tabla 7), pero no llega a ser tan alto como, por ejemplo, el Lago 

Xolotlán en Nicaragua. Por tanto, los resultados en términos de producción de carbono 

indican que VB podría ser adecuadamente clasificado como hipertrófico.   

La alta eficiencia de reciclamiento (promedio 58 %) en la columna de agua, coincide con 

lo encontrado por Aline y Johnson (2007) quienes notaron que el enterramiento de 

carbono disminuía con el aumento de la producción primaria. Por otro lado, contribuye a 

aumentar el conocimiento, pobremente abordado, entre la mayor o menor eficiencia del 

reciclamiento en aguas, entre sistemas tropicales y templados (Sarmento, 2012). Los 

valores más bajos de f obtenidos durante la circulación del 2006 pudieran estar 

relacionados con el aumento de la biomasa de zooplancton y/o posible aumento de la 

herbivoría, reportada para el periodo por Valdespino-Castillo et al., 2014. Hecho posible 

si se consideran otras observaciones de bajos valores de f relacionados con incremento 

de zooplancton, incremento de herbivoría y aumento de tasas respiratorias (Longhurst, 

1976; Herman y Platt, 1983; Herman, 1984, Roman et al., 1986, King et al., 1987). 

La Rtotal del ecosistema es casi el doble de la PPB, por lo que el sistema tiene un 

comportamiento heterotrófico neto a lo largo de la década. Estos resultados son 

consistentes con lo hallado por Gupta et al. (2008), Almeida et al. (2016) y Räsänen et al. 

(2018) quienes plantean que los reservorios tropicales hipertróficos pueden ser 

altamente productivos y simultáneamente ser importantes fuentes de carbono a la 

atmósfera, las que pueden llegar a ser mayores que las tasas de enterramiento de 

carbono orgánico en sus sedimentos, debido a altas tasas de remineralización en la 

columna de agua, como ocurre en VB. Estos hallazgos sostienen de igual manera lo 

encontrado por Richey et al. (2002) y Marotta et al. (2009) quienes estimaron que los 
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ecosistemas acuáticos tropicales pueden ser grandes fuentes de CO2, liberando a la 

atmósfera 80 % más en mediana por unidad de área que los templados y polares. 

Incrementar los estudios metabólicos, con una representación vertical adecuada, 

permitirá evaluar más a fondo el papel de los lagos tropicales en el ciclo global del carbono 

y así tener una representación global mucho más confiable de sus altas y variables tasas 

(Cole et al., 2007; Alin y Johnson, 2007; Marotta et al., 2009; Tranvik et al., 2009; Lewis, 

2011; Raymond et al. 2013; Downing, 2014). 

Los datos a largo plazo son claves para evaluar la variabilidad metabólica (Staehr et al., 

2010; Sarmento, 2012; Solomon et al., 2013) en los posibles escenarios de cambio 

climático (Kosten et al., 2010). Lo encontrado en este estudio, a través de una data de 

una década puede ser suficiente como punto de partida para identificar tendencias, como 

recientemente fue encontrado por Agusti et al. (2017). Por ejemplo, los resultados 

indican que, por cada 1ºC de incremento de temperatura en VB, su respiración y emisión 

de C podrían adicionalmente incrementarse por 0.5-0.9 gC m-2d-1, resultado consistente 

con los hallazgos de Kosten et al. (2010) sobre emisiones de CO2 desde lagos y las 

retroalimentaciones negativas entre el cambio climático y la eutrofización que podría 

esperarse en los sistemas tropicales heterotróficos. 

VII.3. Relación tasas metabólicas y conductores ambientales 

La prueba de correlación arrojó que existe un efecto multifactorial sobre el metabolismo 

en VB con una contribución pequeña, pero con muchas combinaciones posibles por cada 

variable considerada, es decir no es posible identificar uno o dos conductores con un 

elevado control sobre las tasas, sino que varios contribuyen con bajos porcentajes 

explicativos, pero estadísticamente significativos.  

Los parámetros físico-químicos usados en esta investigación no fueron suficientes para 

explicar en un porcentaje mayor la variabilidad de las tasas metabólicas, principalmente 
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en la estratificación, por lo que pudieran existir otros conductores no contemplados y con 

importancia, por ejemplo la estructura de la comunidad fito y zooplanctónica, la 

herbivoría y las concentraciones de COD, aspectos que deben ser abordados en estudios 

posteriores a fin de arrojar luz sobre el peso real de cada uno y su conjunto sobre el 

metabolismo en VB. 

Los cambios en la productividad total del embalse ante reducciones del nivel de agua y 

aumento del parámetro de estratificación pudieran estar relacionados con los procesos 

físicos que se desencadenan y que traen aparejadas modificaciones en la estructura y 

dinámica de la comunidad fitoplanctónica, aspectos ampliamente abordados (Harris y 

Baxter, 1996; Huszar & Reynolds 1997; Naselli-Flores, 2000, 2003; Naselli-Flores y Barone, 

2000).  

Los procesos físicos, principalmente eventos de mezclas, juegan un rol importante en el 

reciclamiento de nutrientes, composición del plancton y metabolismo en VB. Las especies 

que dominan en condiciones similares, de menor nivel durante estratificación, son 

diatomeas (Valeriano-Riveros et al., 2014), estas especies tienen tasas respiratorias 

mayores por unidad de producción (0.14) si se comparan con las cianobacterias (0.07) 

(Geider y Osborne, 1989). En el contexto de un cambio entre estratificación y mezclas de 

fronteras favorecidas por disminuciones del nivel de agua (Ramírez-Zierold et al., 2010; 

Ramírez-Zierold et al., 2015), la respiración casi se duplica, por unidad de producción neta 

o fotosíntesis neta, por tanto, es de esperar descensos de las tasas productivas bajo 

reducciones drásticas del nivel de agua.   

En sentido contrario, cuando es mayor el nivel del agua es más difícil la ocurrencia de 

mezclas parciales debido a una mayor densidad y estabilidad del agua (ver Figs. 3 y 4), 

registrándose bajo estas condiciones en VB la dominancia de cianobacterias (Valeriano-
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Riveros et al., 2014), y por tanto es de esperar un aumento de la productividad del 

embalse durante la estratificación cuando es mayor su nivel de agua. 

La relación positiva encontrada entre la producción nueva y la disponibilidad de nitrógeno 

inorgánico es lógica si se toma en consideración el cierto grado de limitación por el 

nutrimento durante la estratificación reportado por Valeriano-Riveros et 

al. (2014).  Si se analizan las concentraciones in situ durante la estratificación, aunque no 

limitantes (Reynolds, 2006) si se llegan a registrar valores mínimos de 1.4 µmol L-1, 

suficientes para que haya cierta limitación y puedan incluso llegar a formarse heterocistes 

(Oliver et al., 2012). Por otro lado, como condición general, tanto en estratificación como 

en circulación se obtuvo una relación positiva y significativa de las tasas productivas con 

la disponibilidad del nitrógeno inorgánico y si tenemos en cuenta la proporción de N:P de 

entre 20-50 (Geider y La Roche, 2002) sería posible justificar tal comportamiento por una 

limitación aparente de nitrógeno como promedio en VB a lo largo de la década estudiada. 

La tendencia del embalse hacia la heterotrofia ante reducciones del nivel de agua es 

consistente con Valdespino-Castillo et al. (2014) quienes concluyeron que los descensos 

marcados en el nivel de agua pueden conllevar al cambio de un metabolismo autotrófico 

hacia heterotrófico. Teniendo en cuenta está relación, que conlleva a un decrecimiento 

del secuestro de carbono, se hace necesario incorporar las fluctuaciones del nivel de agua 

en estudios sobre metabolismo comunitario en ecosistemas acuáticos, con el fin de 

reevaluar el rol de lagos y reservorios en el ciclo global del carbono (Cole et al., 2007; 

Tranvik et al., 2009; Lewis, 2011; Raymond et al., 2013; Downing, 2014), 

fundamentalmente en sistemas profundos estratificados. 

La más fuerte relación de Secchi con el metabolismo en circulación, con respecto a la 

estratificación, pudiera ser debido a una condición más limitante debido a una ZCP/ZMEZ ˂ 

˂ 1 (ver Fig. 5) y ser la causa por la cual la disponibilidad de luz resultó de mayor peso para 
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explicar la variabilidad del metabolismo durante el periodo. Por otro lado, al aumentar la 

profundidad de penetración de luz aumenta de igual manera el espesor de la capa de 

producción y el espacio para que se lleven a cabo procesos productivos y de respiración 

es también mayor. 

El uso de la proporción PPB:Rtotal en las correlaciones, a pesar que no fue encontrado 

antecedentes en otros sistemas, muestra resultados consistentes con los observados en 

las tasas productivas, sin embargo, la mayor ventaja en su uso es que se puede evaluar 

directamente la contribución del embalse al ciclo de carbono bajo diferentes escenarios. 

Las entradas de nutrientes no constituyeron drivers importantes en VB en ninguno de los 

dos periodos, probablemente debido a que las incubaciones de metabolismo y la toma 

de muestras de nutrientes alóctonos se realizan el mismo día, por lo que no hay suficiente 

tiempo para que esas cargas se integren al sistema y, por tanto, dificulta detectar una 

señal clara de su influencia sobre los indicadores de metabolismo. 

Al analizar en este estudio los datos independientemente por periodo, fue posible 

identificar la relación positiva entre la temperatura y la respiración, lo que sugiere que la 

exportación de carbono hacia la atmósfera se incrementaría con el aumento de la 

temperatura del embalse; aún más, en los periodos de bajo nivel de agua.  Sobre este 

particular, Valdespino-Castillo et al. (2014) no encontraron correlación positiva entre la 

respiración y la temperatura (2006-2007), los autores atribuyeron esto a la dominancia 

del efecto de la mezcla sobre la respiración cuando los datos de estratificación y 

circulación fueron evaluados de conjunto.  

La respiración en todos los escenarios analizados en VB tuvo muy baja relación con los 

conductores ambientales, por lo que es necesario incluir otras variables, como se han 

mencionado anteriormente que pudieran tener peso, como son la disponibilidad de 

carbono orgánico, ampliamente abordada en la literatura con influencia directa sobre la 
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respiración (Hanson et al., 2003; Pace y Prairie, 2005; Sand-Jensen y Staehr, 2007; Ask et 

al., 2012; Staehr et al., 2012; Solomon et al., 2013). Además, con mezclas operando, la 

abundancia de zooplancton y/o herbivoría sería clave. En este sentido, Ramírez-García et 

al. (2002) observaron en VB durante el periodo de circulación picos en la biomasa de 

zooplancton de mayor tamaño (cladóceros) cuando las diatomeas fueron dominantes y 

también durante periodos de bajo nivel (Jiménez-Contreras et al., 2009). 

Los parámetros físico - químicos lograron modelar más eficazmente el comportamiento 

de las tasas productivas durante el periodo de circulación que durante la estratificación, 

lo cual pudiera estar dado por la mezcla de procesos que resultan difíciles de aislar, como 

formación de ondas internas o Seiches durante el período de estratificación. 

A manera de resumen, este estudio muestra que el nivel del embalse, la profundidad de 

Secchi y la disponibilidad de nutrimentos (NID) son conductores importantes del 

metabolismo en Valle de Bravo. Durante la estratificación las reducciones drásticas del 

nivel del embalse (hasta 12 m por debajo de su capacidad) y el intenso viento diurno 

podrían jugar un papel importante en la redistribución de nutrimentos, especialmente 

nitrógeno, y en la temperatura del agua, resultando en marcadas diferencias entre las 

especies dominantes y consecuentemente en sus tasas metabólicas, donde la respiración 

es mayor que la producción primaria. En circulación en cambio, a pesar de haber mayor 

profundidad de Secchi, es la disponibilidad de luz de los conductores más importantes 

debido a una ZCP/ZMEZ ˂˂ 1, al igual que las concentraciones in situ de NID. La variabilidad 

inexplicada de la respiración pudiera estar relacionada con el COD y la herbivoría, 

aspectos que necesitaran ser investigados a profundidad. 

Las variaciones intra - anuales de las tasas metabólicas en VB reflejan complejas 

interacciones físico - químicas, determinadas por los periodos de estratificación y 

circulación y por fluctuaciones del nivel de agua debido al manejo humano. Los 
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conductores ambientales analizados en esta investigación no explican de la misma forma 

las variaciones del metabolismo planctónico durante cada periodo, lo cual se debe a las 

diferentes características hidrodinámicas que gobiernan y que deben ser tratadas 

independientemente en sistemas similares, a fin de evitar el enmascaramiento de los 

efectos de las diferentes variables. 

VIII.CONCLUSIONES 

Los resultados encontrados en este estudio, con una serie de datos de una década, 

pudieran aportar conocimiento relevante dada la escasez de estudios metabólicos de 

series largas en ecosistemas acuáticos tropicales y contribuir modestamente a mejorar 

los cálculos globales sobre las contribuciones de los sistemas epicontinentales al ciclo 

global del carbono. Podrían asimismo arrojar luz sobre el incremento de la heterotrofia 

neta en embalses eutróficos profundos como resultado de fluctuaciones del nivel de 

agua, enriquecimiento de nutrientes e incrementos de la temperatura, bajo escenarios 

de calentamiento global e intervención humana. 

De acuerdo con esto, las principales conclusiones por apartados son: 

Características limnológicas  

1. El nivel de agua, entre julio 2006 y diciembre del 2015, fue menor durante los meses 

de estratificación (hasta 57 % por debajo de su capacidad). 

2. Las concentraciones de oxígeno en VB constituyen un mejor proxy de los ciclos 

limnológicos que la temperatura, ya que permiten definir con mayor precisión los 

límites de la capa de mezcla.  

3. Las concentraciones de SiRS, NID, disponibilidad de luz y RLLF mostraron diferencias 

entre estratificación y circulación, encontrándose los mayores registros de SiRS, NID 

y profundidad de Secchi durante la circulación. 
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4. Se observaron claras relaciones entre las fluctuaciones del nivel de agua, a través del 

RLLF, y la dinámica de nutrimentos, temperatura, profundidad de Secchi, clorofila a y 

capacidad de las aguas para mezclarse (parámetro de estratificación). 

5. Los conductores ambientales que arrojaron interacción significativa con la clorofila a 

en ambos periodos fueron los nutrimentos, la profundidad de Secchi y el nivel de 

agua. 

6. La variabilidad remanente no explicada de clorofila a pudiera estar asociada con la 

composición de fitoplancton y zooplancton (herbivoría), sobre todo durante la 

estratificación.  

7. La clorofila a mostró relaciones muy bajas y no significativas estadísticamente con las 

tasas productivas. 

Productividad del embalse y flujos de carbono 

8. El metabolismo en VB exhibió un marcado gradiente vertical y las máximas tasas 

volumétricas se registraron entre la superficie y 1m de profundidad, reflejando una 

relación con la disponibilidad de luz. 

9. La profundidad máxima de la capa de producción fue variable entre muestreos, 

oscilando 3 – 21 m, con 8 m de moda estadística y una profundidad media de 5.9 m 

en estratificación y de 6.8 m durante la circulación. 

10. La producción y consumo de oxígeno en la capa de producción mostró 

heterogeneidad temporal, observándose los mayores cambios a escala intra-anual 

(estratificación-circulación).  

11. La producción de carbono muestra a VB como un embalse con una avanzada 

condición trófica; los altos registros de producción primaria bruta (3.60 gC m-2año-1, 

media anual) lo ubican como un cuerpo de agua epicontinental hipertrófico. 

12. La respiración total del ecosistema fue de casi el doble de la producción bruta, por lo 

que el sistema tiene un comportamiento heterotrófico neto a lo largo de una década. 
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13. En una escala anual, la producción primaria neta osciló entre 258 a 892 gC m-2año-1 

con promedio de 599 gC m-2año-1. 

14. En términos de flujo de carbono, VB posee un potencial de exportación de biomasa 

(f=PPN/PPB) desde la capa de producción hacia profundidades inferiores del 45 % 

como promedio, siendo más alta durante el periodo de estratificación (48 %) que 

durante la circulación (40 %). 

15. La eficiencia de reciclamiento en la columna de agua es, en promedio anual, del 58 % 

de la producción primaria neta promedio.  

16. Sólo el 19 % del total anual fijado en VB (1314 gC m-2año-1) es secuestrado en los 

sedimentos, la mayor parte es remineralizada en la columna de agua. 

17. La respiración total del sistema fue mayor que la producción bruta y la producción 

neta, con promedio de 6.89 gC m-2d-1, lo que significaría en estado estable una 

liberación potencial neta promedio de carbono a la atmósfera de -3.29 gC m-2d-1 

durante 2006-2015 desde el embalse de VB. 

Relación tasas metabólicas y conductores ambientales 

18. La producción primaria bruta en la estratificación estuvo correlacionada con el nivel 

del agua y la mezcla potencial (parámetro de estratificación) y en circulación por la 

disponibilidad de luz y de nitrógeno inorgánico. 

19. Asociadas a las reducciones del nivel de agua, se observaron disminuciones, durante 

la estratificación, en la productividad total de hasta 4.7 % de su valor medio para la 

década de estudio. 

20. La respiración en ambos periodos exhibió una relación positiva con la temperatura 

sugiriendo que la exportación de carbono hacia la atmósfera se incrementaría con el 

aumento de la temperatura del embalse; aún más, en los periodos de bajo nivel de 

agua.  
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21.  La producción primaria neta durante la estratificación y circulación mostró relación 

positiva ante el aumento de las concentraciones in situ de nitrógeno inorgánico 

disuelto, creciendo hasta un 40 % con respecto a su tasa promedio para la década de 

estudio. 

22. La mayor disponibilidad de luz, durante la circulación, posiblemente potencia el 

metabolismo en Valle de Bravo con producciones brutas por encima del 20 % y 

respiraciones 17 % superiores a sus tasas promedios, respectivamente. 

23. El embalse, durante la estratificación, se hace más heterotrófico a medida que es más 

bajo el nivel de agua, y más autotrófico, a medida que aumenta la penetración de la 

luz.  

24. En circulación, se hace más autotrófico ante aumentos de la disponibilidad de 

nitrógeno inorgánico disuelto y de la penetración de luz.  

25. El nivel del embalse, la profundidad de Secchi y la disponibilidad de nutrimentos (NID) 

son conductores importantes del metabolismo en Valle de Bravo, por lo que es 

necesario continuar con su seguimiento a través de los monitoreos mensuales. 

26. A partir del manejo sostenido de máximos niveles de agua en el embalse, 

principalmente durante la estratificación, se podría favorecer la reversión de la 

condición de sistema de heterotrófico hacia autotrófico. 

27. En Valle de Bravo existe un efecto multifactorial de los conductores ambientales 

sobre el metabolismo con una contribución pequeña, pero con muchas 

combinaciones posibles operando sobre cada tasa.  

28. Fue posible modelar más eficazmente el comportamiento de las tasas productivas a 

partir de los parámetros físico - químicos durante el periodo de circulación que 

durante la estratificación, lo cual pudiera ser debido a la mezcla de procesos que 

tienen lugar en la estratificación y que resultan difíciles de aislar, como la formación 

de ondas internas o seiches. 
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IX. RECOMENDACIONES 

1. Incluir otros conductores no contemplados en este estudio como son: el carbono 

orgánico disuelto, las fracciones orgánicas particuladas y disueltas del nitrógeno y 

fósforo, la composición y estructura de la comunidad fito y zooplanctónica, 

fundamentalmente evaluando la herbivoría, con el fin de dilucidar plenamente la 

variabilidad remanente no explicada de las tasas metabólicas.  

2. Analizar el carbono orgánico particulado y disuelto de las cargas que llegan por los 

afluentes, pues podrían ser una parte sustancial del subsidio energético de la 

heterotrofia neta sostenida del embalse. 

3. Incorporar en los experimentos de metabolismo sensores PAR. 

4. Evaluar el posible aumento de la resuspensión de partículas ante descensos marcados 

del nivel de agua. 

5. Incorporar las mediciones de la respiración oscura, en los análisis de los años 

posteriores a esta investigación, con el fin de mejorar los escalamientos a tasas 

diarias. 

6. Para mejorar la resolución de los análisis por profundidades y garantizar la detección 

de señales como pudiera ser un máximo profundo de clorofila a en determinados 

momentos, se recomienda no integrar el pigmento por capas directamente durante 

la toma de muestras en el campo. 
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XI. ANEXOS 

Anexo 1. Pruebas de normalidad de cada parámetro físico - químico contemplado en el 
estudio. 
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Anexo 2. Portada del artículo. 
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