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Introduccion general

1.1. Las faner6gamas marinas

Las faner6gamas marinas son cormofitas pertenecientes al grupo de las angiospermas
monocotiledoneas. Estas plantas tienen la particularidad de ser el tnico grupo con
adaptaciones reales al medio marino. En estos organismos, el sistema rizomadtico-radicular
cumple una funcién doble permitiéndoles soportar el oleaje y las corrientes de marea,
ademds de realizar sus funciones fisioldgicas. A diferencia de otras plantas que habitan
medios acudticos, las faner6gamas marinas pueden vivir completamente sumergidas,

presentando una polinizacién hidréfila (den Hartog, 1970).
1.1.1. Talla y hébitats

Segtin la clasificaciéon de den Hartog (1970), el grupo de las fanerégamas marinas
estd formado por 49 especies repartidas entre 12 géneros de 2 familias (Potamogetonaceae,
Hydrocharitaceae). Aunque con una estructura de aspecto sencillo, estas especies
presentan mddulos' de talla y forma muy diversos. Las hojas, envolventes o no
envolventes, pueden presentan formas lineales, lanceoladas, sublobuladas, elipticas u
ovaladas. Las dimensiones foliares varian entre longitudes de 0,5-200 cm y anchuras de
0,3-20 mm. Una caracteristica comun en todas las especies es la presencia de un rizoma
rastrero, de didmetro variable (0,5-15 mm), formado por fragmentos mds o menos cortos
denominados entrenudos. Incluso, aunque no es una caracteristica general, en un gran
nimero de especies se ha detectado el desarrollo de tallos verticales (ej. Cymodocea

nodosa, Posidonia oceanica, Halodule wrightii, Syrigodium filiforme).

Esta diversidad morfométrica parece presentar una correlacion con las estrategias de
crecimiento. Asi, las especies de moddulos cortos y/o estrechos (ej. Halophila ovalis,
Zostera noltii) suelen poseer tejidos efimeros y tasas de crecimiento elevadas, que
favorecen un desarrollo poblacional acelerado (Erftemeijer y Stapel 1999). Estas

caracteristicas son propias de especies colonizadoras, detectdndose su presencia en

' Médulo vegetal: hoja, entrenudo o raiz.
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sistemas inestables como la franja intermareal o estuarios someros (Pérez-Lloréns y Niell
1993, Philippart 1995). Por el contrario, las especies de mdédulos largos y/o anchos (ej.
Posidonia oceanica, Thalassia testudinum) suelen poseer tejidos longevos y tasas de
crecimiento reducidas, provocando una evolucién lenta de sus poblaciones (Alcoverro et al
1995). Estas caracteristicas, propias de especies climax, les permiten soportar periodos
prolongados de recursos limitados gracias a un consumo lento de las reservas acumuladas
en sus modulos de gran tamafio (Marba er al. 1996), llegando a detectarse a mds de 10 m

de profundidad (Marba y Duarte 1997).

1.1.2. Importancia ecolégica y econémica

El reconocimiento de la importancia ecoldgica de las praderas de fanerégamas
marinas ha sido un proceso gradual fomentado por el descubrimiento de una comunidad,
vegetal y animal, asociada al asentamiento de estas poblaciones y sus interrelaciones (den
Hartog 1983, Bortone 2000). Numerosas especies de invertebrados medran en estos
ecosistemas, donde ademds de alimento encuentran una zona de proteccidn, también
adecuada para el alevinaje de peces. Asi, se ha comprobado que la abundancia y la
produccion de peces e invertebrados es mayor en el seno de la pradera que en dreas

adyacentes desprovistas de vegetacion (Lubbers et al. 1990, Heck et al. 1995).

Por otra parte, la densidad foliar elevada caracteristica de poblaciones desarrolladas
modifica los patrones de circulacién y transporte de sedimento. La presencia de estas
poblaciones amortigua los movimientos hidricos e incrementa las tasas de sedimentacion
(McRoy y Helfferich 1977, Harlin et al. 1982). Ademds, el desarrollo del entramado de
rizomas y raices compacta y aprisiona el sedimento, afectando a la pendiente de la linea de

costa y a la composicion del sedimento.

Ademds de un papel estructural importante, las praderas tienen un gran valor
ecologico y econdmico per se. Estas poblaciones tienen una produccion elevada (~ 800 g C
m™ a’', de Vooys 1979), considerdndose como uno de los sistemas acudticos mds
productivos (Duarte y Cebridn 1996). No obstante, el destino de gran parte de la
produccion no pasa por la cadena tréfica cldsica, sino por la ruta de la descomposicién y el

reciclado de nutrientes (Duarte y Cebridn 1996).
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En los dltimos afios se ha comprobado la existencia de comunidades bacterianas
mutualistas asociadas a superficies rizomdticas y radiculares (Blaabjerg et al. 1998,
Donnelly y Herbert. 1999). El metabolismo de estas comunidades bacterianas acelera el
reciclado de la materia orgdnica, jugando un papel importante en el ciclo de nutrientes de
los sistemas costeros. Esta capacidad para reciclar nutrientes llevaron a Costanza et al.
(1997) a catalogar las praderas de faner6gamas marinas como uno de los sistemas naturales
de mayor valor econémico, tasando su superficie en 19.000 US$ ha' afio™, frente a valores

de 6100 de los arrecifes de coral, 0 969 US$ ha' afio” de los bosques.

1.1.3. Un problema actual: la desapariciéon de las praderas
de faner6gamas marinas

A pesar de su gran importancia ecoldgica y econdmica, el valor de las faner6gamas
marinas no ha sido totalmente apreciado hasta que la desaparicion de sus poblaciones se ha

convertido en un problema de dmbito global (Kemp 2000).

Los primeros informes sobre un retroceso importante de estas comunidades se
remontan a los afios 30 (Renn 1934). Cuando se detect6 una desaparicion masiva de
praderas en las costas del Atlantico Norte que afecté a Estados Unidos, Canadd y Europa.
Este fendmeno se atribuy6 a una epidemia causada por el hongo Labyrinthula zosterae
Porter et Muehlstein, la cual fue bautizada con el nombre de wasting disease (den Hartog y

Polderman 1975).

Desde entonces, se han descrito numerosos episodios de desaparicion generalizada
de estas comunidades. Las causas se han atribuido a fendmenos de origen tanto natural
como antropogénico. En un trabajo reciente (Short y Wylie-Echeverria 1996) se muestra
un andlisis de las causas a lo largo de un periodo de 25 afios (1970-1994). En la década de
los 70, de las desapariciones detectadas, 3 casos se atribuyeron a causas naturales (ej.
ciclones y enfermedades) y 6 a causas antropogénicas (ej. descargas de residuos, drenados,
vertidos petroliferos, etc). En la década posterior, el nimero de pérdidas notificadas fue 4
veces superior y en 28 de estos casos el origen estuvo relacionado con las actividades

humanas.
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Entre los fendmenos asociados a estas desapariciones destacan aquellos que afectan a
la claridad del agua. Las descargas de residuos estin muy relacionadas con estos
fendmenos, generando procesos de eutrofizacion que actualmente se consideran uno de los
principales responsables de las desapariciones de estas poblaciones a nivel mundial,

quedando asi de manifiesto en el dltimo congreso de la ASLO (2000).
1.1.3.1. Los procesos de eutrofizacion

A lo largo de la historia, el hombre ha utilizado el mar como un vertedero para
eliminar residuos generados a partir de actividades urbanas y agricolas. El aumento
exponencial de la poblacién humana, especialmente en zonas costeras, ha generado un gran
incremento del volumen de vertidos, afectando sensiblemente a los sistemas costeros de
una gran parte del planeta (Valiela 1995). Uno de los efectos mds extendidos es el
enriquecimiento nutricional de las zonas costeras alterando de forma directa sus
caracteristicas, tanto fisicoquimicas como bioldgicas, en un proceso denominado
eutrofizacion. Este término presenta diversas acepciones, aunque aplicado a entornos
marinos se ha definido como el proceso mediante el cual aumentan las concentraciones y la
carga de nutrientes, induciendo cambios en la composicién y la estructura de la comunidad

acuatica (Malta 2000).

Los sistemas marinos mds afectados por estos procesos son los sistemas costeros
someros (Valiella 1995). En estos sistemas el incremento de nutrientes desencadena una
cascada compleja de reacciones directas e indirectas generando cambios importantes en los
productores primarios y el resto del ecosistema (Day er al. 1989). En primer lugar, la
descarga de vertidos aumenta la turbidez del medio simplemente por un incremento de la
materia particulada y/o disuelta en la columna de agua. En segundo lugar, la fertilizacién
del sistema aumenta la produccion de comunidades bacterianas y fitoplanténicas
incrementando la densidad de estas poblaciones e, indirectamente, el coeficiente de
atenuacion de la luz en el agua. En etapas posteriores la sucesion de cambios se complica,
pero, en general, se observa un descenso de la diversidad floristica y fdunica del sistema

(Tewari y Joshi 1988, Villano y Warwick 1995).
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Uno de los cambios mds caracteristicos en los procesos de eutrofizacion es la
desaparicion de las especies vegetales perennes. Las comunidades fitobentdnicas y los
macrofitos oportunistas (ej. Ulva spp. Enteromopha spp.) proliferan llegando a formar
cumulos importantes de biomasa en la linea de costa. Estos depdsitos se han bautizado con
el nombre de mareas verdes. Las macroalgas oportunistas poseen una relacion
superficie/volumen elevada que favorece una incorporacion rdpida de nutrientes
manteniendo unas tasas de crecimiento y producciéon elevadas (EUMAC 1994). La
formacién de mareas verdes genera barreras de biomasa que reducen la luz cuantitativa y
cualitativamente hasta anular la actividad fotosintética en estratos inferiores sobre los que
se acumulan (Vergara er al. 1998). La descomposicion de esta biomasa suele generar
episodios de anoxia durante periodos prolongados, llegando a provocar muertes masivas de
especies benténicas (Viaroli er al. 1995), entre las que se encuentran las fanerégamas
marinas. Las fanerégamas marinas son especialmente sensibles a los procesos de reduccion
de luz. En general, estas comunidades suelen estar mds limitadas por luz que por nutrientes
y son especialmente sensibles a los periodos de anoxia cuando la luz es un recurso

limitante (Zimmerman et al. 1996).

1.1.4. Medidas de protecciéon y restauraciéon de las
praderas de faner6gamas marinas

La presencia de praderas de fanerégamas marinas se relaciona positivamente con la
calidad ambiental® del ecosistema portador (Bortone 2000). La desaparicién de estas
poblaciones afecta significativamente a la pendiente de la linea de costa y a la composicién
del sedimento (Wilson 1949), pero ademds afecta indirectamente al reclutamiento de
numerosas especies entre las que se encuentran algunas de interés comercial (Lewis et al.
1998, Gray et al. 1998). Las repercusiones socioecondmicas de la desaparicién de estas
comunidades ha generado el desarrollo de politicas y leyes de proteccion y restauracion.
En Estados Unidos o Australia, la legislacion actual contempla apartados detallados en

materia de proteccion marina. En estos paises se han restaurado praderas, mediante

2 Calidad ambiental: Mérito que tiene el ecosistema portador para ser conservado (Gémez Orea 1999).



Capitulo 1

trasplantes, en zonas afectadas por catdstrofes naturales o antropogénicas (Davis e al.
1997, West et al. 1990), existiendo una metodologia descrita para el desarrollo de estas

practicas (Fonseca et al. 1990, 1998).

Algunos gobiernos europeos, como el gobierno holandés, también ha comenzado a
contemplar las pricticas de restauracion como medida para recuperar el valor perdido de
los ecosistemas marinos (van Katwijk 2000). La Comunidad Econémica Europea ha puesto
en marcha el desarrollo de directrices comunitarias para la gestion y proteccion de sistemas
costeros entre los que se contemplan las praderas de faner6gamas marinas (Directrices
92/43/CEE y 97/62/CE). No obstante, cada pais tiene su propia legislacion al respecto y
desarrolla planes sectoriales de actuacion con competencia regional (ej. Plan de Medio
Ambiente de Andalucia). Sin embargo, y aun reconociendo los esfuerzos realizados, en
Espafia ain queda mucho trabajo por hacer para cubrir las deficiencia juridico-

administrativas que todavia existen respecto a la gestion de estas comunidades.

1.2. Zostera noltii Hornem.

Debido a la reconocida importancia de las praderas de fanerégamas marinas, a lo
largo de la dltima década el numero de trabajos ha aumentado considerablemente, aunque
de forma poco equilibrada (Duarte 1999). El estudio de fanerégamas marinas de talla
grande (ej. Thalassia testudinum, Posidonia oceanica o Zostera marina), consideradas
especies climdcicas por su lento desarrollo, comprenden en torno a un 70 % de los trabajos
publicados. El resto de las publicaciones corresponden a especies de porte pequefio y
crecimiento rdpido (ej. Zostera noltii o Halophila ovalis). En esta memoria, el objeto de
estudio fue Zostera noltii, una de las especies de fanerégamas marinas donde se ha

constatado un numero escaso de referencias bibliogréficas sobre su ecologia.

1.2.1. Distribucién general

Zostera noltii Hornem. es una especie de talla pequefia ampliamente distribuida entre
las costas de mares confinados como el Mediterrdneo, el Caspio, el Negro y el Aral. En el

océano Atldntico se extiende desde el N de Europa hasta el NW de Africa y Canarias
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(Fuerteventura) (den Hartog 1970). En el sudoeste de la Peninsula Ibérica, se localiza a lo
largo del litoral, poblando limos y fangos intermareales. También ha sido detectada su
presencia en estuarios de rios como Odiel y Piedra, en Huelva, y Palmones en Cadiz

(Valdés et al. 1987, Pérez-Lloréns y Niell 1993).

1.2.2. Caracteristicas morfoldgicas

De acuerdo a la clasificacion recogida en el libro de den Hartog (1970), el género
Zostera pertenece a la familia Potamogetonacea, subfamilia Zosterioidea. Este género se
caracteriza por poseer un rizoma herbdceo monopodial® con raices no ramificadas que
forman dos grupos en cada nudo. Las hojas forman grupos denominados haces foliares. En
dichos haces, las hojas maduras ocupan una posicién exterior y sirven de proteccién a las
hojas internas que aun estdn en estado de formacidn. Las hojas tienen forma de cinta y se
desarrollan a partir de un meristemo situado en su base, pudiendo diferenciarse tres zonas,
la Idmina, la vaina y la ligula® (Figura 1). Las dimensiones foliares estdn entre los 6 y los
40 cm de longitud, con una anchura de 1 a 1,5 mm. Los rizomas rastreros presentan
didmetros de 0,5 a 2 mm de grosor. En cada nudo se localizan de 4 a 6 raices y al menos 1
hoja. Las ramificaciones son cortas con 2-5 hojas y nacen de las axilas de las hojas
rizomdticas’. La vaina foliar es generalmente mas ancha que la ldmina (Figural) y posee
unas prolongaciones membranosas que rodean a las hojas mds jovenes. Las ligulas son

extremadamente cortas.

> Monopodio: Tipo de ramificacién que se compone de un eje principal, en cuyo dpice se halla
perdurablemente el punto vegetativo y de cuyos flancos arrancan ramificaciones secundarias.

* Ligula: Apéndice membranoso en la linea que une la ldmina y la vaina de una hoja

> Hoja rizomdtica: hoja del haz apical que queda abandonada en los nudos como consecuencia del
crecimiento rizomatico.



Capitulo 1

Haz foliar lateral

Figura 1. Partes estructurales de una planta vegetativa de Zostera noltii. Dibujo cedido por F. Brun.

1.2.3. Caracteristicas del crecimiento

El desarrollo de Z. noltii se produce a partir de distintos tejidos meristematicos.
Segtin la naturaleza de las células originarias, estos meristemos se pueden clasificar en
primarios y secundarios. Los meristemos primarios provienen de células embrionarias que
en todo momento han estado implicadas en procesos de division celular y crecimiento. Los
meristemos secundarios provienen de células que, una vez especializadas, vuelven a

adquirir la capacidad meristematica.
Segtin la posicion que ocupan dentro de la planta, estos meristemos se dividen en:

* meristemos apicales: meristemos primarios que se sitdian en los polos de la planta,

generando la aparicion de hojas y raices (Figura 2).

* meristemos axilares: meristemos secundarios situados en los nudos que generan la

aparicion de hojas y raices laterales.
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* meristemos intercalares: meristemos situados en la regién rizomdtica de la planta,

alejados de los dpices, cuya produccion genera la elongacién de los entrenudos (Figura

2).

A A

@® Meristemo apical

o Meristemo axilar
[ Meristemo intercalar
— Region axial
------ Regién axilar

Figura 2. Distribucién de meristemos y regiones en una planta de Zostera noltii.

En Z. noltii, asi como en otras especies de este género, los meristemos axilares estdn
asociados a los nudos, o puntos de interseccién de las hojas. Cada hoja que se forma a
partir del meristemo apical lleva asociado un meristemo axilar potencial (Olesen y Sand-
Jensen 1994) que, en caso de activarse, genera la formacion de un haz foliar lateral (primer
paso de la ramificacidn). El crecimiento de los entrenudos se produce en dos fases. En una
primera fase, cuando el meristemo apical o axilar ain permanece muy cercano, se produce
el crecimiento en didmetro. En una segunda fase, una vez que el entrenudo alcanza su

didmetro adulto, se produce la elongacion internodal (Bowes, 1994).

Las plantas vegetativas de Z. noltii se desarrollan formando monopodios, en funcién

de lo cual podemos distinguir las siguientes zonas (Figura 2):
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* Region axial: Zona de la planta donde se encuentra el eje principal de crecimiento. Esta
zona se compone del haz apical, desarrollado a partir del meristemo apical, los

entrenudos que forman el rizoma central y las correspondientes raices.

* Regiones axilares: Partes de la planta generadas a partir de un meristemo axilar. Cuando
ademds de la formacion foliar existen formacion radicular y elongacion internodal, estas

regiones reciben el nombre de ramificaciones.

En funcién de todas estas clasificaciones se puede resumir que una planta de Z. noltii
posee un meristemo apical, tantos meristemos axilares potenciales como hojas se formen a
partir del meristemo apical, y tantos meristemos intercalares como nimero de hojas menos
una (Figura 2). La actividad de estos meristemos genera la elongacién de la region axial de

la planta y la aparicidn de regiones axilares, cuyo desarrollo da lugar a las ramificaciones.

1.3. Objetivos y estructura de la memoria

El objetivo principal de esta memoria es estudiar el crecimiento de Z. noltii, una
faner6gama marina de porte pequeno. Esta especie pertenece al grupo de las fanerégamas
marinas consideradas colonizadoras, cuyas poblaciones han sido poco estudiadas si se

compara con las especies de gran tamafio catalogadas como climdcicas’.

Aunque existen trabajos previos en esta especie sobre la variacion estacional de
biomasa y densidad foliar (Pérez-Lloréns y Niell 1993, Auby y Labourh 1996), atin son
escasos los trabajos sobre su crecimiento y la relacion con la disponibilidad de recursos
externos (luz y nutrientes), especialmente en el caso de los mddulos subterrdneos
(entrenudos y raices). La capacidad colonizadora de Z. noltii ha sido una caracteristica
asumida debido a su tamafio y sus tasas de crecimiento. No obstante, actualmente no
existen trabajos que describan las etapas de estas poblaciones durante un proceso de

colonizacion.

S Climdcica: Adjetivo derivado de climax, nombre con el que se designa la etapa final de equilibrio en la
sucesion geobotdnica.

12
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El objetivo general de esta memoria es combinar trabajos de campo y de laboratorio
para determinar qué variables externas definen la variacidn estacional de una poblacion
natural de Zostera noltii y analizar el efecto aislado o combinado de dichas variables bajo

condiciones controladas.

Para alcanzar este objetivo general, el trabajo se estructuré en varias etapas con los

siguientes objetivos:

1.  Puesta a punto de la metodologia para la estimacion de las tasas de crecimiento y
estudio de la variacion estacional de dos poblaciones intermareales de Z. noltii,
afectadas en distinto grado por los movimientos de marea, en el parque Natural de

Ria Formosa (Algarve, Portugal) (capitulo 2).

2. Puesta a punto de una técnica para el cultivo de Z. noltii bajo condiciones controladas

(capitulo 3).

3.  Estudio del crecimiento foliar y subterrdneo de Z. noltii bajo distintos grados de

disponibilidad de luz (capitulo 4).

4.  Estudio del efecto de la concentracion elevada de nitrégeno en sedimento segin la
disponibilidad de luz y el potencial redox del suelo en el crecimiento de dos especies

con distintas estrategias de crecimiento (Zostera marina y Z. noltii) (capitulo 5).






Variacion estacional de Zostera noltii en
Ria Formosa (El Algarve, Portugal)

Peralta G, Brun FG, Herndndez I, Vergara JJ, Pérez-Lloréns JL (2005) Morphometric variations as
acclimation mechanisms in Zostera noltii beds. Estuarine, Coastal and Shelf Science 64 (2-3): 347-356
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2.1. Introduccién

Las praderas de faner6gamas marinas estdn entre los ecosistemas mads ricos y
productivos del planeta (McRoy y Helfferich 1977, Duarte y Chiscano 1999). El retroceso
de estas comunidades es un proceso notificado desde la primera mitad del siglo XX (Ren
1934, den Hartog y Polderman 1975, Short y Wylie-Echeverria 1996). No obstante,
durante los dltimos 20 afios, las causas antropogénicas han multiplicado la incidencia de
estos fendmenos asociados al asentamiento masivo de poblaciones humanas en la franja

costera (Short y Wylie-Echeverria 1996).

Debido a la importancia ecoldgica y econémica de estas poblaciones vegetales, son
muchos los esfuerzos realizados para conocer en profundidad la variacién estacional de las
praderas y su relacidn con las variables externas (Nienhuis y de Bree 1980, Marbd et al.
1996, Alcoverro et al. 1997). Las poblaciones mds estudiadas son poblaciones submareales
de especies de gran porte, entre las que destacan especialmente las poblaciones de
Thalassia testudinum y Posidonia oceanica (Duarte 1999), cuyas tasas de crecimiento se
estiman generalmente a partir de las variaciones foliares, dado el crecimiento lento de sus
fracciones subterrdneas (Lee y Dunton 1996, 1997; Alcoverro et al. 1997). En estas
comunidades una de las principales causas asociadas al retroceso de las praderas es la
disminucién de luz (Lee y Dunton 1997). No obstante, ain se desconocen numerosos
detalles del proceso, cuyo estudio requiere un estudio mds minucioso, centrando la

investigacion a nivel de organismo.

Como consecuencia de las dificultades metodoldgicas de reconocimiento dentro de la
pradera, los estudios in situ de la variabilidad temporal a nivel de organismo son muy
escasos, y casi inexistentes cuando se trata de especies de pequeiio porte. Estas especies
suelen poseer una tasa de renovacion elevada, debido a las tasas elevadas de crecimiento y
de mortalidad propias de las especies colonizadoras (Laugier ef al. 1999). A diferencia de
las especies de gran porte, estas especies suelen presentar un porcentaje de produccion
subterrdnea elevado, cuyo seguimiento incrementa la inversion de esfuerzo necesario para
el estudio de dichas praderas. Todas estas dificultades adicionales hacen comprensible que,

a pesar de los numerosos trabajos realizados sobre las fanerégamas marinas, la
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informacidn disponible sobre praderas de especies pequefias, como Zostera noltii, sea atn

muy escasa.

Hasta los afos 70, las praderas de Zostera noltii estuvieron ampliamente distribuidas
entre los fangos intermareales y submareales del sudoeste de la Peninsula Ibérica (Seoane-
Camba 1965). En la actualidad su presencia estd practicamente restringida a poblaciones
dispersas situadas en el intermareal (Brun 1999). Afortunadamente, en parques Naturales,
como el de Ria Formosa en El Algarve (Portugal), todavia se localizan importantes

poblaciones intermareales que han sido objeto de estudio en el presente trabajo.

2.1.1. Ria Formosa

El Parque Natural de Ria Formosa, protegido legalmente segun el decreto ley n°
373/87 del 9 de diciembre, es una sistema costero localizado en la region de El Algarve
portugués (36° 58” N-37° 03 N a 7° 32 S- 8° 02’ S). Su superficie esta constituida por
una vasta marisma que se extiende a lo largo de unos 55 km de costa entre las localidades

de Ancdo y Cacela, estando esta ultima localidad préxima a la frontera con Espana.

La superficie total del sistema es de 18.400 Ha, de las cuales 10.000 Ha son de
superficie sumergida. El Parque Natural esta delimitado al Sur por un cordén litoral de
dunas constituido por 2 peninsulas y 5 islas. El sistema de canales y cafios que forma la ria
se conecta con la masa de agua ocednica en 6 puntos a lo largo de la costa (4 naturales y 2
artificiales). Dichas conexiones sufren una migracién natural de oeste a este debido al

movimiento del cordon de dunas.

Los canales y cafios de Ria Formosa estdn alimentado casi exclusivamente por el
agua ocednica. Debido a la morfometria del sistema, el tiempo de residencia es de un ciclo
de marea, produciéndose el reciclado de la masa acudtica al menos 1 vez al dia. Con estas
caracteristicas se esperan altas concentraciones de oxigeno en la columna de agua, un
reciclado rdpido de la materia orgdnica depositada y una evacuacién rdpida del material en

suspension.

Por otra parte, este margen oriental del océano Atldntico Norte, es una zona afectada

por la actuacion de temporales procedentes de las grandes tempestades que afectan al
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Atldntico Norte. A pesar de esta inestabilidad ambiental, Ria Formosa es un sistema de
gran riqueza fdunica y floristica, traduciéndose en una gran variedad de usos del sistema
que van desde la agricultura al turismo, pasando por la pesca, la acuicultura y el
marisqueo. Las caracteristicas fisicoquimicas convierten a Ria Formosa en una zona
privilegiada para la alimentacion, reproduccién y permanencia de numerosas especies
animales, desde invertebrados hasta peces, y secundariamente dan soporte a una avifauna

importante.

Ria Formosa

b :

Cano lateral /

Figura 1. Mapa de localizacion de las estaciones de muestreo
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Todas estas caracteristicas estdn favorecidas por la presencia de praderas de
faner6gamas marinas. Estas poblaciones vegetales acudticas mejoran la calidad del
sistema, estabilizando el suelo y propiciando una zona de proteccidon para alevinaje y

desarrollo de numerosas especies.

Las praderas de faner6gamas marinas se extienden desde el submareal, donde se
localiza la especie Cymodocea nodosa (Ucria) Aschers., hasta el intermareal, donde
domina la fanerégama marina Zostera noltii Hornem. El trabajo aqui presentado se centrd
en el estudio de la franja intermareal de Ria Formosa, y concretamente en las praderas de
Z. noltii. Este estudio permite evaluar el efecto de los movimientos hidricos en las
poblaciones intermareales de fanerégamas marinas, para lo cual, aprovechando la
distribucion heterogénea de las poblaciones de Z. noltii a lo largo de los canales y los cafios
de Ria Formosa, se realizé un seguimiento trimestral de dos poblaciones intermareales

sometidas a regimenes hidrodindmicos diferentes (ver material y métodos).

2.1.2. Objetivos

El objetivo principal de este capitulo es determinar los componentes de la
variabilidad estacional en las praderas intermareales de Z. noltii y diferenciarlos de los

componentes propios de la aleatoriedad ambiental.

Para lograr este objetivo se realiz6 un estudio bianual de dos poblaciones
intermareales afectadas en grados diferentes por los movimientos de marea. Durante el
periodo de estudio se realizé un seguimiento trimestral de la biomasa, la morfometria y las
tasas de crecimiento de los distintos mdédulos estructurales de las plantas (hojas, rizomas y
raices). El estudio se completd con el seguimiento del contenido en carbono y nitrégeno de

los tejidos y la caracterizacion de los pardmetros fotosintéticos principales.
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2.2. Material y métodos

2.2.1. Lugar de muestreo

El estudio se llevé a cabo en la franja del Parque Natural de Ria Formosa situada
frente a la ciudad de Faro (Figura 1). En esta zona, se distribuyen praderas pequefias de
Zostera noltii entre los canales y los cafios del sistema. Para comparar la respuesta de la
especie ante distintas condiciones ambientales se seleccionaron dos estaciones de muestreo

dentro de la ria:

1.- Estacion del canal central. Zona ocupada por praderas de Z. noltii situadas en un
canal junto al corddn litoral. Esta estacion estd proxima a una zona de contacto con el
océano abierto. La cercania del océano y la escasez de obstdaculos en el camino hacen que
esta estacion presente un alto grado de exposicion a las corrientes de marea, asi como a los
fendmenos no periddicos de la masa de agua ocednica (ej. temporales). El sedimento de
esta estacion es de tipo arenoso como consecuencia de la corriente originada por los
movimientos de marea, exceptuando el centro de la pradera donde la pérdida de energia

provoca la deposicién de sedimento mds fino.

2.- Estacion del cafio lateral. Zona ocupada por praderas de Z. noltii situadas en un
cafio alejado del cordon litoral. En esta estacidn todos los fendmenos, periddicos y no
periddicos, que experimenta la masa de agua ocednica llegan amortiguados tras perder
energia entre los cafios del sistema. En esta zona los movimientos de marea estdn
desfasados con respecto a la playa. Debido a su posicidn, ligeramente mds elevada que la
estacion del canal central, los periodos de emersion en el cafio lateral son mds prolongados.
La granulometria en este emplazamiento es de menor didmetro que la granulometria en el

canal central.
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2.2.2. Variables fisicas

Los datos de temperatura, precipitacion y evaporacién a lo largo del periodo de

estudio fueron proporcionados por la Direccao Regional del Agricultura do Algarve.

2.2.3. Biomasa

Para estudiar las variaciones de biomasa, se tomaron muestras por triplicado, con un
drea minima de 20x20 cm® (Pérez-Lloréns y Niell, 1993). Las muestras recolectadas se
transportaron en frio (4°C) hasta el laboratorio, donde se procedi6 a la limpieza y

separacidn en grupos vegetales.

Los grupos vegetales se separaron bajo el criterio de género. No obstante, también se
consideré un grupo de “restos vegetales”, formado principalmente por restos senescentes
de Z. noltii. La presencia escasa y variable de otros macrofitos distintos a Z. noltii llevé a
la decision de mostrar los resultados de estos géneros agrupados bajo el nombre de “otros
macrofitos”. El material perteneciente al grupo de Z. noltii se dividié en porcién foliar y

porcidn subterrdnea. De la porcidn foliar se realizé un censo del nimero de haces foliares.

Los distintos grupos vegetales se secaron a una temperatura de 60-80 °C hasta
alcanzar un peso constante. En el caso de Z. noltii se tomaron submuestras de la porcion

foliar y la porcidn subterrdnea para el andlisis de carbono y nitrégeno.

2.2.4. Andlisisde Cy N

El andlisis de carbono y nitrégeno en las submuestras de tejido se realiz6 con un

analizador elemental CNH (Perkin-Elmer 240-C).

2.2.5. Técnica de marcacion

Para el estudio in situ de las tasas de crecimiento de Z. noltii se utiliz6 una

modificacion de la técnica de marcacion de Zieman (1974).
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La técnica aplicada se baso en la marcacion del haz apical. Cada haz apical consta de
4 hojas formadas a partir del meristemo apical y ocasionalmente 1 hoja procedente de un
meristemo axilar (capitulo 1, Figura 2). Los estudios previos sobre la secuencia de
crecimiento de esta especie (Brun, 1999) permitieron simplificar la labor de marcacion,
siendo necesaria una sola marca para estudiar el crecimiento individual de todas las hojas

de la planta a partir de la hoja marcada.

Dia inicial Dia final

Figura 2. Representacion esquemaitica del crecimiento de una planta marcada. Las hojas
representadas corresponden tnicamente al crecimiento del meristemo apical. LF: longitud foliar, HN:
hoja nueva, LI: longitud internodal, LR: longitud radicular, M: marca.

En las plantas seleccionadas se midieron todas las hojas del haz apical, marcandose
la vaina de la hoja mds antigua (hoja externa, Figura 2). La marca se realizé con una fibra
sintética de 45 um de didmetro. Una vez realizada la perforacion de la vaina, se anudo la

fibra para su localizacion posterior en el dia de recogida.

Para facilitar las labores de recogida y reconocimiento de las plantas marcadas se

empled un sistema de boyas de localizacion (Figura 3).
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Figura 3. Sistema para localizacién in situ de las plantas marcadas. B: boya de localizacion.

En el dia inicial (o dia de marcacidn) se registré la longitud de los distintos médulos
vegetales presentes en el ultimo entrenudo formado. De las hojas también se anot6 la
anchura. El dia de recogida, una vez en el laboratorio, se repitié la medida de los médulos
presentes entre la hoja marcada y el meristemo apical. Una vez medidos, los mdédulos
vegetales de cada planta se agruparon, se secaron y se pesaron para estimar las relaciones
peso seco/longitud. Las medidas se realizaron con una regla de precision milimétrica, no

siendo detectados con precision los cambios morfométricos inferiores a dicha unidad.

2.2.6. Variables estimadas a partir de la técnica de
marcacion

A partir de las diferencias de longitud detectadas entre los dias de marcacion y
recogida (dias iniciales y finales) se estimaron las distintas variables relacionadas con las

tasas de crecimiento y pérdida segun las férmulas siguientes:
2.2.6.1. Tasa de elongacion foliar (TEF).

Es la tasa de crecimiento foliar expresada en funcién del cambio en longitud

generado durante el intervalo de tiempo At (dia final - dfa inicial). Para estimar esta tasa se
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tuvieron en cuenta uUnicamente las hojas presentes en el dia de recogida (LFz0) y se
desestimaron las pérdidas foliares parciales [(LF, ;- LF, ;)>0].
n=i

E[(LF ,-LF,)= 0]

TEFLFf 0= n=l v :(cmhaz' d™)

donde
LF, es la longitud foliar de la hoja n en los dias iniciales (i) y finales (f)

At es el nimero de dias transcurridos entre los dias inicial y final.
2.2.6.2. Tasa de aparicion foliar (TAF)

Tasa de crecimiento foliar expresadas en funcion de la aparicion de nuevas unidades

foliares en periodo de tiempo At.

H
TAF = E—N ; (hojas haz' d™)

Ar

donde Y HN es el nimero de hojas nuevas nacidas durante At.
2.2.6.3. Tasa de renovacion foliar (TRF)

La tasa de renovacién foliar puede ser estimada a partir de cambios en longitud
(TRFg) o de apariciones foliares (TRF,). Aunque estas tasas estiman la capacidad de
regeneracion foliar de la planta, es importante tener en cuenta que es una tasa relativa,
originada artificialmente al tomar como unidad de referencia las hojas medidas en el dia
inicial.

TRF, = LS S
Y ILF,

donde Y LF, es la longitud foliar total del haz el dia inicial.

TAF
2H.

donde Y H, es el nimero de hojas en el dia inicial.

TRF , = (dh)
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2.2.6.4. Intervalo de plastocrono (IP)

El término plastocrono define el tiempo necesario para que una planta forme dos
hojas consecutivas a partir del mismo meristemo foliar (Patriquin 1973). A diferencia del
la TRF,, que se calcula a partir de todos los meristemos foliares de la planta, este término

se estimé a partir de un Unico meristemo, el meristemo apical, segtin la férmula:
At
P = ~—:()
D HNA

donde 3} HNA es el nimero de hojas generadas por el meristemo apical durante el periodo

de tiempo At.
2.2.6.5. Tasa de pérdida foliar (TPF)

Las pérdida foliares pueden manifestarse a través de pérdidas totales y/o parciales.
Los fendmenos de senescencia y/o los movimientos de marea pueden generar la caida
foliar, mientras que los procesos de herbivorismo pueden provocar, ademds, sucesos de
pérdida parcial o rotura foliar. En aquellos sistemas donde los principales procesos de
pérdida se asocian a caidas foliares, la estimacion de las pérdidas en funcion del nimero de
hojas evita interpretaciones erréneas generadas por diferencias en la talla foliar. No
obstante, hay que tener cuidado ya que este tipo de cdlculo no considera la posibilidad de

pérdidas parciales, subestimandose las tasas de pérdida foliar.

Con el fin de obtener una idea global de los procesos de pérdida en las zonas
estudiadas, se calcularon las pérdidas foliares considerando los dos sistemas de referencia

empleados, la longitud (TPFg) y el nimero de hojas (TPFy).

B Y -[(LF, - LF,)) <0]

TPFE — X ; (cm haz’' d'l)
t

donde X' -[(LFf-LFi)<0] es la pérdida foliar en la zona apical de la planta, considerdndose

tanto pérdidas parciales como totales, en términos de longitud.

TPFA — _ZAI—I_D ; (hojas haz™! d‘l)
t
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donde Y'HD es el nimero de hojas desaparecidas en zona apical de la planta durante el

periodo de tiempo At.
2.2.6.6. Tasa de elongacion internodal (TEI)

Tasa de crecimiento rizomadtico expresada como longitud de entrenudos generados

por dia.

TEI = 2 Uy = L) H(mmd)
At

donde LI, es la longitud del entrenudo n los dias iniciales (i) y finales (f).
2.2.6.7. Tasa de aparicion internodal (TAI)

Tasa de crecimiento rizomdtico expresada como nimero de entrenudos formados por

TAI] = zﬂ ; (entrenudos d"l)
At

donde Y'IN es el nimero de entrenudos formados en el periodo At.
2.2.6.8. Tasa de elongacion radicular (TER)

Tasa de crecimiento radicular expresada como longitud de raiz generada por dia.

TER = 2 (LRn’f _ LRn’i ) :(emd™)
At

donde LR, es la longitud total de raices en el nudo n los dias inicial (i) y final ().
2.2.6.9. Tasa de aparicion radicular (TAR)

Tasa de crecimiento radicular expresada como nimero de raices aparecidas por dia.

TAR = Eﬂ ; (raices d"l)

At
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donde Y RN, es el nimero de raices nuevas aparecidas en los distintos nudos (n) de la

region axial de la planta considerada durante el intervalo de tiempo At.
2.2.6.10. Tasa de crecimiento (TC)

A partir de las distintas tasas de crecimiento, exceptuando el crecimiento radicular, y
de las relaciones peso seco/longitud se pueden estimar las tasas de crecimiento en términos

de g de peso seco (PS) por haz apical y dia, segtin la férmula:

TC = ( [TEF*P_S] 4 [TEI*P_S]\ ; (g PShaz' d")
\ [ LF] | L)
Las relaciones de peso seco/longitud se estimaron para cada unidad estructural (hojas

y entrenudos) en cada pradera a lo largo del periodo experimental.

De forma andloga y teniendo en cuenta los contenidos internos de nutrientes se

estimaron las tasas de crecimiento en términos de carbono y nitrégeno.

2.2.7. Tasa de fotosintesis

La tasa de fotosintesis se estimé a partir de los cambios en la concentraciéon de
oxigeno dentro de un sistema cerrado. Para medir la evolucién de la concentracién de
oxigeno se empled un electrodo tipo Clark de fase liquida (Hansatech, CW1). Este tipo de
electrodos consta de un dnodo de plata y un cdtodo de platino conectados a través de un
puente salino (KCI al 10%) que actia de electrélito. La polarizacién del aparato se realiz6
mediante la aplicacion de un voltaje de 0,7 voltios. El cero de la calibracién se realizé

mediante el burbujeo de N,.

La tasa de fotosintesis se estimd a partir de fragmentos foliares de 2 cm de longitud.
Para comparar los resultados de las distintas plantas estudiadas, los fragmentos foliares se
tomaron de la segunda hoja del haz apical (considerando primera la hoja mds joven del
haz) a 2 cm de la marca de la vaina mds cercana. Con el fin de evitar problemas generados
por la liberacion de sustancias inhibitorias tras la escisidn, las tasas fotosintéticas se

estimaron 6 h después del corte.
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La incubacién de los fragmentos foliares se realizé en agua procedente de la ria
filtrada por 0,8 ym de poro (Millipore, white AAWP). Durante el periodo de incubacion, la
temperatura se mantuvo a 17,5 °C mediante la circulaciéon de agua, a temperatura
constante, por una camisa externa a la cdmara de incubacion. En cada fragmento foliar, la
respuesta fotosintética se estudié bajo 11 intensidades de luz comprendidas entre 0-2500

umol m? s™.

Los pardmetros fotosintéticos se estimaron mediante el ajuste por minimos cuadrados

de la curva F-I a un modelo de hipérbola rectangular (Baly 1935) donde :

FB,mdx*a*I
F,=

F, +(ax=l)

,mdx

siendo los pardmetros
Fp nax: tasa de fotosintesis bruta maxima, o capacidad fotosintética,

a: pendiente inicial de la curva de fotosintesis, o eficiencia fotosintética,

y la variable

I: Intensidad luminosa.

y donde:

siendo:
Fy: tasa de fotosintesis neta
Fj: tasa de fotosintesis bruta

R : tasa de respiracion en oscuridad

A partir de los dos pardmetros fotosintéticos anteriores se estimd la intensidad de

saturacion (I,,), donde:

Las unidades empleadas fueron:
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FN, FB’ FB,mdx: nmol 02 g PS_] S_]
o: nmol O, m* ymol™ g PS™

I, I, pmol m?s™

2.2.8. Extraccién de pigmentos fotosintéticos

La concentracion de pigmentos fotosintéticos se estimd a partir de los fragmentos
foliares utilizados para la estimaciéon de las tasas de fotosintesis. La extraccién de los
pigmentos se realizo sumergiendo el tejido en acetona al 100 %, permaneciendo asi en
oscuridad durante 24 horas a 4 °C. La concentracion de pigmentos fotosintéticos se calculd
a partir de las absorbancias del extracto a 647, 664 y 750 nm segun las ecuaciones de

Jeffrey y Humphrey (1975).

2.2.9. Andlisis estadistico

Para determinar cambios significativos a lo largo del periodo de muestreo y/o entre
praderas se empled un andlisis de la varianza (ANOVA) de 2 vias (Zar, 1984). Los
problemas de heterocedasticidad se solucionaron mediante la transformacion logaritmica
de las variables. La comparacion de medias a posteriori se realiz6 mediante el test de

Tukey. En todos los casos se fijé un nivel de significacion de 0,05.
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2.3. Resultados

2.3.1. Condiciones meteoroldgicas durante el periodo de
estudio

Las temperaturas medias estacionales oscilaron entre valores minimos invernales de
5 °C y mdximos estivales de 30 °C. A comienzos del periodo experimental (otofio-invierno
1998) se registré un intenso periodo de lluvias con precipitaciones medias de 3,7 y 2,3 dm’
m™ d' respectivamente (Figura 4). En el resto del ciclo de muestreo las precipitaciones
medias se mantuvieron inferiores a 1,5 con mdximos invernales y minimos estivales. El
comportamiento de la evaporacién mostré también una dindmica anual con mdximos

estivales de 5 mm’® m? d' y minimos de 2 mm’ m? d! en otofio-invierno.
y

Ria Formosa

35
) i o
30 5 8
— L e
2 2 4 8
g 20 - i EwE:
= | -3
B 15 Y
S o L
ﬂ 10 - | u%
5: -1 o
] ! 5
0 : : : : : : : 0

OTO—97'INV—98 PRI-98 VER-98 OTO-98 INV-99 PRI-99 VER-99

Figura 4. Variacién estacional de los promedios de temperatura, precipitacion y evaporacion en
Ria Formosa durante el periodo de estudio. Las lineas sin iconos representan la temperatura
(temperatura media: linea continua, temperaturas maxima y minima: lineas discontinuas), los cuadrados
negros los valores de precipitacion y los circulos blancos la evaporacién.
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2.3.2. Biomasa

Las dos estaciones estudiadas estdn dominadas por praderas monoespecificas de
Zostera noltii. En la zona del canal central, la presencia de otros macroéfitos fue esporddica
y de escasa magnitud, no siendo cuantificable por la estrategia de muestreo utilizada
(Figura 5). Esta pradera mostré una evolucion anual unimodal con mdximos de biomasa
estivales (= 265 g PS m™) y minimos invernales (= 90 g PS m™). La proporcién de tejido
subterrdneo mostré un aumento progresivo con respecto a la proporcion foliar durante el
primer afio de estudio, pasando de valores de 66-34 % (foliar-subterrdneo) para el otofio de
1997, a valores de 37-63 % en verano de 1998. Durante el segundo afio, la proporcidén se
estabiliz6 en torno al 50 %, e incluso mostré proporciones foliares ligeramente superiores.
Hay que destacar la presencia significativa de restos vegetales (40 g PS m™) durante el
muestreo de primavera de 1998. Estos restos estuvieron compuestos, bdsicamente, por

tejidos senescentes de Z. noltii.

En la pradera del cafio lateral, aunque no de forma regular, se detectd la presencia
significativa de otros macrdfitos. El género Gracilaria estuvo presente durante gran parte
del ciclo de muestreo, siendo generalmente el mayor responsable de los valores de biomasa
mostrados en la grafica para el grupo de “otros macrofitos”. También se detectaron
individuos del género Fucus, aunque su presencia sélo fue significativa en periodos de
primavera, y del género Ulva, cuya presencia fue anecdética, ya que se detecté inicamente

durante el muestreo de otofio de 1998 en densidades muy bajas.

En la estacion del cafio lateral, la biomasa de Z. noltii mostré un patrén estacional
similar al del canal central. Un comportamiento unimodal con médximos estivales, aunque
con valores significativamente menores (Tabla 1). No obstante, cabe destacar que el valor
maximo de biomasa registrado en esta pradera se detect6 en el invierno de 1998. Durante
la mayor parte del periodo de estudio, la proporcién de biomasa foliar estuvo equilibrada
con la proporcién de biomasa subterrdnea, aunque siempre se detecté un porcentaje mayor
de tejido foliar. En la primavera de 1998 también se encontré una presencia significativa

de restos vegetales.
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Figura 5. Variacion estacional de biomasa en las dos praderas estudiadas. En las barras
correspondientes a Z. noltii, el compartimento superior representa la biomasa epigea y el inferior la
biomasa hipdgea. La numeracién en el interior de los compartimentos corresponde al porcentaje
respectivo de la biomasa total representada por la altura de la columna. Las barras representan el error
estandar.
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2.3.3. Densidad poblacional

La biomasa foliar de las faner6gamas marinas se distribuye en pequefios grupos
foliares denominados haces. El nimero de haces por planta es muy variable y de
estimacion ardua en condiciones naturales. Por estos motivos se tomo la decisién de
estimar la densidad poblacional de las praderas a través de la densidad de haces foliares y

no en funcidn de la densidad de plantas (Figura 6).

En el canal central se detecté una variacidén estacional con minimos invernales y
maximos estivales. Entre el invierno y la primavera de 1998 se detecté un aumento de
densidad superior al 100 %, aun cuando la biomasa foliar disminuyé con respecto al
invierno (Figura 5). Tras esa fecha, ain detectdndose una dindmica estacional en esta

pradera, las densidades de Z. noltii permanecieron superiores a 6.000 haces m™.

En el cafno lateral, las densidades de Z. noltii siguieron una tendencia general
ascendente hasta el verano de 1998 (con mds de 8.000 haces m™). No obstante, a partir de
esa fecha las densidades disminuyeron hasta alcanzar un minimo de 1.800 haces m™ en el
invierno de 1999, generando diferencias significativas entre praderas (Tabla 1). En
muestreos posteriores, se observaron aumentos de densidad en el cafio lateral aunque sin

superar los 5.000 haces m™.

Densidad poblacional

14000
12000 { oCanal central
g 10000: m Cario lateral
é:%, 8000 |
= 6000 -
B 4000 -
s: .
8 2000 )
0 : : : : : : :

OTO-97 1INV-98 PRI-98 VER-98 OTO-98 INV-99 PRI-99 VER-99

Figura 6. Variacion estacional de la densidad de haces foliares de Z. noltii en las dos estaciones
estudiadas. Las barras representan el error estdndar.
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2.3.4. Morfometria

Para comprender los desajustes entre la evolucion temporal de la densidad
poblacional y la biomasa, es necesario un estudio detallado de las plantas que ocupan
ambas praderas. Los cambios morfométricos podrian ser los responsables de

desacoplamientos entre variables como la densidad y la biomasa.

2.3.4.1. Longitud y anchura foliar

Para estimar las dimensiones foliares representativas de una planta hay que tener en
cuenta algunas consideraciones previas. En cada planta hay hojas en estados distintos de
desarrollo. A la hora de determinar variables representativas de una comunidad vegetal,
como la longitud y el ancho foliar, no discriminar el estado de desarrollo foliar provocaria
una gran variabilidad y una disminucién artificial de la talla foliar por las hojas ain en
periodo de crecimiento. Para evitar estos problemas y considerar tnicamente las
variaciones ocasionadas por cambios morfométricos de poblacion, se decidié considerar la

talla foliar mdxima encontrada en cada planta estudiada.

En la Figura 7 se muestra la evolucién temporal de la longitud y la anchura foliar
maxima de Z. noltii en ambas praderas. Tanto la ubicacién de la pradera, como la estacién
del afio y el efecto combinado de ambos, afectaron significativamente a la longitud foliar
(Tabla 1). En el canal central se detecté una disminucién de la longitud foliar (65%) entre
el invierno y la primavera de 1998. La longitud mdxima varié de 20-25 cm a 7-10 cm,

rango en el que permanecid hasta el verano de 1999.

En el cafio lateral el patron fue muy distinto al observado en el canal central (Figura
7). Aunque también se detecté un descenso en la longitud foliar entre el invierno y la
primavera de 1998, esta reduccion fue de menor magnitud (35 %) y de naturaleza efimera.
En el resto del periodo de estudio, las longitudes foliares mdximas oscilaron entre

maximos y minimos consecutivos (Figura 7) dentro de un rango de variacién de 5 cm.

Para la anchura foliar se observé un patrén similar al descrito para la longitud.
Asumiendo las limitaciones debidas a la falta de precisién en la medida, tras el invierno de

1998, la anchura foliar (inicialmente en torno a 2 mm en ambas praderas) disminuyé al
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menos 0,5 mm en las poblaciones del canal central. Mientras que en las del cafo lateral no

se detectaron diferencias durante el periodo de estudio.

Longitud foliar
30
1 o Canal central
25 ] m Cafio lateral
20 -

Long. foliar médxima (cm)

ladadaa

OTO-97 INV-98 PRI-98 VER-98 OTO-98 INV-99 PRI99 VER-99

Anchura foliar

o Canal central
m Cario lateral

M

OTO-97 1INV-98 PRI-98 VER-98 OTO-98 INV-99 PRI-99 VER-99

Anchura foliar (mm)

Figura 7. Variacién estacional de las dimensiones foliares de Z. noltii en las dos praderas
estudiadas. Las barras representan el error estandar.
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Tabla 1. Resumen del ANOVA aplicado a las variables estimadas en Z. noltii. Fuentes de
variacion: (1) ubicacion de la pradera y (2) estacion. La letra T junto a la variable indica la

transformacion logaritmica de los resultados. ns: diferencias no significativas.

Fuente de variacion

Variable Abreviatura 1 2 1x2
Biomasa sk *k *
Densidad de haces * * *
Longitud foliar LF T Kok K% ok
Longitud internodal LI T ns ok ok
Carbono foliar C foliar ns Hok ok
Nitrégeno foliar N foliar Hok o o
C:N foliar C:N foliar ®% *k Kok
Carbono subterrdneo C subt ok * ns
Nitrégeno subterrdneo N subt * *k *
C:N subterraneo C:N subt ns Hk Hk
Tasa de elongacion foliar TEF ns ok *
Tasa de aparicion foliar TAF T ns ok ok
Tasa de renovacion foliar en longitud TRF, T o ok o
Tasa de renovacion foliar en nimero TRF, T ns * *ok
Intervalo de plastocrono IP T * *% Hok
Tasa de pérdida foliar en longitud TPF; T ns * ns
Tasa de pérdida foliar en nimero TPF, ns * *ok
Tasa de elongacion internodal TEI T * *ok *ok
Tasa de aparicion internodal TAI T w0k Hok Hk
Contenido en clorofila total T H3K Hk *
Capacidad fotosintética (en PS) i ok ok *
Capacidad fotosintética (en superficie) Flax T ok ok ns
Eficiencia fotosintética o ns ns ns
Intensidad de saturacion I & ns ns

sat

*(p< 0,05); **(p<0,001)
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2.3.4.2. Longitud internodal y longitud radicular

En la Figura 8 se muestra la variacion de las longitudes de entrenudos y raices en las
dos zonas de estudiadas. Como en el estudio foliar, para evitar conclusiones erréneas
generadas por estructuras en proceso de formacion, se tomaron como longitudes

representativas las longitudes internodales mdximas de cada regién axial considerada.

La longitud internodal mostré diferencias significativas al estudiar el efecto
combinado de la estacién del afio y la ubicacion de la pradera (Tabla 1). En el canal central
no se observé un patrén estacional. En el invierno de 1998, las longitudes internodales
fueron inferiores a 10 mm, sin embargo, en la primavera aumentaron hasta valores de 16-
18 mm, permaneciendo en ese rango hasta el invierno de 1999. Tras esa fecha se detectd
una reduccion progresiva de esta variable hasta un minimo de 7 mm en la primavera de

1999.

En el cafio lateral, la longitud internodal si mostré un comportamiento estacional

claro, con mdximos en invierno (= 20 mm) y minimos en verano (6-8 mm).
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Figura 8. Variacién estacional de la morfologia hipdgea de Z. noltii en las dos praderas
estudiadas. Las barras representan el error estandar.
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En el caso de la longitud radicular, dada la fragilidad acentuada de este mddulo en Z.
noltii (den Hartog 1970), se prefirié tener en cuenta el valor medio de las longitudes y
considerar los resultados como una informacion complementaria, con un cardcter mads

cualitativo que cuantitativo.

Durante gran parte del periodo de estudio, ambas praderas desarrollaron raices de
longitudes medias en torno a 1-2 cm. Unicamente durante el invierno de 1998, en el canal

central se detectaron longitudes radiculares inferiores a este rango (5 mm).

2.3.5. Contenido en nutrientes de los tejidos

2.3.5.1. Fraccion foliar

En ambas praderas, durante todo el periodo de estudio el contenido en C de la
fraccion foliar permanecid cercano a 35 %PS (Figura 9). A pesar de que el andlisis de la
varianza reveld un efecto significativo de la estacion del afio y de su combinacién con la
ubicacion de la pradera (Tabla 1), no consideramos un efecto significativo de ninguno de
ellos, debido a que este resultado se originé por el valor estimado durante el primer

muestreo en el canal central (véase el anexo estadistico).

El contenido interno de nitrégeno si mostrd variaciones significativas debidas tanto a
la estacion del afio, como a la ubicacion de la pradera y el efecto combinado de ambos
(Tabla 1). En general, el nitrégeno foliar fue superior al 1,8 % PS critico dado por Duarte
(1991). Los tejidos foliares en plantas del canal central mostraron un mayor contenido en
N que las plantas del cafio lateral (Figura 9). Durante gran parte del periodo de estudio, en
el canal central el N foliar superé valores de 2,5 % PS, alcanzando en invierno de 1999 un
maximo de 3,8 % PS. Por el contrario, en el caifio lateral, los niveles de N interno foliar
ocasionalmente superaron el 2,5 % PS, detectdndose minimos de 1,5 % PS en la primavera

de 1998.

El indice C:N vari6 ligeramente en ambas praderas, oscilando entre 10 y 20 durante
el periodo de estudio (Figura 9). La estacion del afio, la ubicacién de la pradera y el efecto
combinado de ambas tuvieron un efecto significativo en esta variable (Tabla 1). En el canal

central, el indice C:N foliar mostré un patrén estacional con valores superiores a 15 en

39



Capitulo 2

primavera y verano y proximos a 10 en otofio e invierno. En el cafio lateral, la evolucién
fue similar, con la particularidad de un médximo absoluto del indice en la primavera de

1998 debido al bajo contenido en nitrégeno.
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Figura 9. Variacion estacional del contenido en C, N e indice C:N en los tejidos foliares de Z.
noltii en las dos praderas estudiadas. En la grdfica de N foliar, la linea discontinua representa el

nivel critico de N para la fraccion foliar (1,8 % PS, Duarte 1990). Las barras representan el error estdndar
(n=3).
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2.3.5.2. Fraccion subterranea

La fraccion subterrdnea mostré una variabilidad mayor en el contenido nutricional
que la fraccién foliar (Figura 10). El contenido en C interno mostré diferencias
significativas en funcion de la estacion del afio y la ubicacion de la pradera (Tabla 1). En el
canal central, en la primavera de 1998, el contenido en C interno sufrié una disminucion
del 25 % (Figura 10), incrementdndose durante el verano y permaneciendo a partir del
otofio en torno a un 28 % PS. En el caifio lateral, el contenido en C permanecié entre 29-34
% PS, siendo significativamente mayor que el contenido estimado en plantas del canal

central.

En la fraccién subterrdnea, la ubicacion de la pradera, la estacion del afio y el efecto
combinado de ambos influyeron significativamente en el contenido de N (Tabla 1). En el
canal central se detectaron contenidos minimos en primavera de 1998 (0,75 % PS) y
maximos en invierno de 1999 (2 % PS; Figura 10). Los valores minimos de N registrados
en primavera-verano 98 estuvieron por debajo del nivel considerado critico para tejidos
subterrdneos (1%, Pedersen y Borum 1993). No obstante, dado el elevado crecimiento
subterrdneo registrado en durante esta época (ver siguiente apartado), estos valores no se
interpretaron como un crecimiento limitado por nitrégeno sino mds bien como una dilucion
por crecimiento. En el cafo lateral, la tendencia fue parecida aunque con valores de mayor

magnitud.

La estacion del afio y la interaccion con la ubicacién de la pradera afectaron
significativamente el indice C:N de la fraccidn subterrdnea (Tabla 1). En el canal central,
el indice oscil6 entre 40 (verano, 1998) y 15 (invierno, 1999). Como en la fraccion foliar,
se detectaron los mdximos en primavera-verano y minimos en otofio-invierno. En el cafio
lateral, el comportamiento también fue similar al del C:N foliar, aunque con valores de

mayor magnitud.
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Figura 10. Variacion estacional del contenido en C, N e indice C:N en los tejidos subterrineos de
Z. noltii en las dos praderas estudiadas. En la grdfica de N subterrdneo, la linea discontinua
representa el nivel critico de N para la fraccion subterrdnea (1 % PS, Pedersen y Borum 1993). Las barras
representan el error estdndar.
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2.3.6. Crecimiento

2.3.6.1. Tasas de crecimiento (TC)

Para la exposicion de resultados sobre el crecimiento de Z. noltii, la tasa de
crecimiento expresada por peso seco suministra una idea global que serd analizada

posteriormente para las distintas unidades estructurales.

Antes de continuar es necesario aclarar que los valores presentados para otofio de
1997 corresponden unicamente al crecimiento foliar (Figura 11), debido a que la falta de
experiencia inicial en la técnica de marcacidn no permitié estimar las tasas de crecimiento
de partes subterrdneas. Una vez puesta a punto esta técnica (a partir del segundo muestreo)

los valores mostrados corresponden a la suma de las porciones foliar y subterrdnea.

El patrén temporal de esta variable fue diferente en las dos praderas (Figura 11).
Hasta la primavera de 1998, el crecimiento en peso seco fue similar en ambas praderas,
con maximos primaverales de 3,5 mg PS haz' d"'. No obstante, después y hasta el invierno
de 1999, en el canal central se observd un descenso progresivo del crecimiento.
Posteriormente, el crecimiento comenzd a recuperar una ligera oscilacion temporal con un
maximo relativo en la primavera de 1999. Por el contrario, en el cafio lateral se observo un

patron estacional definido, con maximos primaverales y minimos estivales.

La contribucion relativa del tejido foliar y los tejidos subterrdneos (rizoma-raices) a
la produccién de cada pradera mostré una variacion estacional. En el canal central, en
primavera de 1998, se invirti6 un 70 % del crecimiento en la produccién de tejido
subterrdneo. En el resto del periodo estudiado, las tasas de crecimiento se invirtieron en
una produccion equilibrada de tejido foliar y subterrdneo. En el cafio lateral, se observé un

crecimiento mds equitativo entre ambas fracciones vegetales (Figura 11).

De forma andloga al crecimiento en términos de peso seco, se estimaron las tasas de
crecimiento expresadas en términos de carbono y nitrégeno (Figura 11.b,c). Las tasas de
crecimiento en C mostraron un comportamiento similar al observado para el crecimiento
en peso seco (Figura 11.b). Sin embargo, las tasas de crecimiento en nitrégeno, presentaron

un valor mdximo en torno a 50-55 pg N haz' d', alcanzado en el canal central durante
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todo 1998 y en el cafio lateral durante el invierno de 1998, y el invierno y primavera de

1999.
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Figura 11. Variacién estacional de las tasas de crecimiento (TC) de Z. noltii en las dos praderas
estudiadas, expresadas en A) peso seco, B) C interno y C) N interno. Cada columna esta dividida
en dos compartimentos. El compartimento superior representa el crecimiento foliar y el inferior el
crecimiento subterrdneo. Los nimeros dentro de cada compartimento muestran el porcentaje de cada
fraccion vegetal con respecto al crecimiento total (altura de la columna). En otofio de 1997, la columna
corresponde tinicamente al crecimiento foliar. Las barras representan el error estandar.
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2.3.6.2. Tasa de elongacion foliar (TEF)

A pesar de las diferencias en longitud que experimentaron las plantas del canal
central (Figura 7), las TEF de esta pradera no mostraron grandes diferencias con respecto a
las estimadas en las plantas del cafio lateral (Figura 12). A lo largo del periodo de estudio,
en el canal central las TEF permanecieron en torno a 2,5 cm haz' d', con excepcién del
mdximo detectado en verano de 1998 (3,5 cm haz' d') y el minimo en invierno de 1999
(1,5 cm haz' d'). En el cafio lateral, estas tasas no mostraron grandes variaciones

temporales oscilando en torno a 2,5 cm haz" d”'.
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Figura 12. Variacién estacional de la tasa de elongacién foliar (TEF) y la tasa de aparicién foliar
(TAF) de Z. noltii en las dos praderas estudiadas. Las barras representan el error estindar.
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2.3.6.3. Tasa de aparicion foliar (TAF)

A diferencia de las TEF, las TAF mostraron diferencias acentuadas entre las dos
praderas (Figura 12). La interaccién entre el tiempo y la ubicacién de la pradera tuvo un
efecto significativo en las TAF (Tabla 1). Las plantas situadas en el canal central
mostraron notables diferencias estacionales aunque sin describir un patrén anual. De
hecho, tanto las TAF mdximas (0,8 hojas haz" d™'), como las minimas (cercanas a 0,2 hojas
haz' d') se detectaron en veranos consecutivos (1998 y 1999). Por otra parte, en el cafio
lateral, las TAF no mostraron variaciones estacionales importantes, manteniéndose entre

0,3 - 0,4 hojas haz' d"'.

2.3.6.4. Tasa de renovacion foliar (TRF)

Al igual que el crecimiento foliar, las tasas de renovacién se pueden calcular a partir
de cambios en longitud (TRF;) y en nimero de hojas (TRF,). Ambas vias de estimacién
proporcionaron resultados similares, aunque el patrén estacional presentd menores

variaciones al expresar los resultados en funcién del nimero de hojas (TRF,, Figura 13)

En el canal central, las TRF; y las TRF, fueron, en general, mayores que las
detectadas en el cafio lateral. La combinacién de dimensiones foliares menores y una
produccion meristemdtica similar (TEF), generé un gran potencial de regeneracion foliar a
partir de los haces apicales. La estacidn del afio y la ubicacion de la pradera combinadas
afectaron significativamente a ambas estimaciones (Tabla 1). En el canal central, ambas
tasas de renovacion foliar describieron un comportamiento anual de maximos primaverales
y minimos invernales. Sin embargo, durante el periodo estival el comportamiento de la

pradera presenta una fuerte variancia, dadas las TRF, altas en 1998 y bajas en 1999.

En el cafio lateral, los valores de TRF; y TRF, fueron de menor magnitud que en la
pradera del canal central. El comportamiento estacional estuvo muy suavizado aunque

también llegaron a registrarse minimos invernales.
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Tasas de renovacion foliar (en longitud)
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Figura 13. Variacién estacional de la tasa de renovacion foliar en longitud (TRFy) y de la tasa de
renovacion foliar en namero (TRF,) de Z. noltii en las dos praderas estudiadas. Las barras de
error representan el error estandar.
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2.3.6.5. Intervalo de plastocrono (IP)

El intervalo de plastocrono oscilé entre 4 y 11 dias (Figura 14). En la pradera del
canal central, el IP fue minimo en primavera de 1998, estabilizdndose en 4 dias hasta el
otofio de ese afio. Tras dicho muestreo, el IP aumento hasta valores de 9 dias, en invierno
de 1999, y casi 11, en verano. En el cafio lateral, el IP también registr6 minimos en
primavera-verano y maximos en otofio-invierno. No obstante, en esta pradera el rango de

variacién permaneci6 entre 6 y 11 dias.
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Figura 14. Variacién estacional del intervalo de plastocrono de Z. noltii en las dos praderas
estudiadas. Las barras representan el error estdndar.

2.3.6.6. Tasa de pérdida foliar (TPF)

La tasa de pérdida foliar también ha sido estimada en funcién de los cambios en
longitud (TPF;) y en nimero foliar (TPF,) (grédfica 2.11). Si bien los resultados de las
TPF, fueron mds nitidos, las TPFg proporcionaron una informacién complementaria para

una mejor comprension de los procesos de pérdida del sistema.

En el canal central, la variabilidad temporal de la talla foliar y la naturaleza de las
pérdidas (parcial o total) complicé la discusion de los resultados de las tasas de pérdida

foliar. Durante el invierno de 1998, las pérdidas fueron madximas, llegando a superar
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valores de 2,5 cm haz™ d”' para las TPF; y 0,12 hojas haz' d' para las TPF,. En muestreos
posteriores, las TPFg, fueron inferiores a 0,5 cm haz™' d™'. En este canal, durante el invierno
de 1998, mds del 90% de las TPFg estimadas se debieron a una intensa caida foliar (Figura
16). Posteriormente, las bajas TPFg estimadas fueron originadas en su mayoria por la
rotura parcial de las hojas, llegando incluso a originar el total de las pérdidas durante el

verano de 1998.

En el cafio lateral, las TPF; y TPF, mostraron un comportamiento similar. Las
mayores pérdidas foliares se originaron en otofio de 1997 y verano de 1998, mientras que
las mds bajas ocurrieron durante el invierno. La escasa variacién de la longitud foliar y una
pérdida asociada principalmente a la caida foliar (Figura 16), sugirieron un buen
acoplamiento entre ambas tasas de pérdida foliar, observdndose como tnico desfase las
estimaciones en primavera de 1999, probablemente como consecuencia del minimo de

longitud foliar detectado (Figura 7).
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Figura 15. Variacion estacional de la tasa de pérdida foliar en longitud y la tasa de pérdida foliar
en nimero de Z. noltii en las dos praderas estudiadas. Las barras representan el error estdndar.
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Figura 16. Variacion estacional de los procesos de pérdida foliar en Z. noltii para las dos
praderas estudiadas. Las gréficas representan el porcentaje de pérdidas debidas a una caida total de la
hoja frente a una pérdida parcial de la misma. Los porcentajes se han estimado en funcién de la pérdida
foliar en términos de longitud (TPFp).

2.3.6.7. Tasa de elongacion rizomatica (TEI) y tasa de aparicion
internodal (TAI)

En la Figura 17 se muestran las tasas de crecimiento rizomdtico basadas tanto en la

elongacion (TEI), como en la aparicion de unidades internodales (TAI). Para ambas

aproximaciones, en la pradera del canal central se observd un gran incremento de

crecimiento rizomdtico durante el periodo de primavera-otofio de 1998. Entre el invierno y

la primavera de 1998, las TEI pasaron de 1,2 a 4,6 mm d™'. A partir de la primavera y hasta

el invierno de 1999 las TEI decrecieron progresivamente hasta valores en torno a 1,5 mm

d',en donde se estabilizaron hasta finalizar el periodo de estudio.
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Las TAI mostraron una mayor oscilacion estacional. El incremento fuerte de las TEI
detectado en la primavera de 1998 estuvo acompafiado por un incremento paralelo de las
TAI Sin embargo, mientras el incremento de la TEI fue de 275%, la TAI aument6 un
85%, repartiéndose el aumento de elongacion rizomdtica entre una mayor produccién de
unidades internodales y un aumento de la longitud de las mismas. En general, se
observaron mayores TAI (= 0,3 entrenudos d') durante periodos cdlidos y minimas (0,15

entrenudos d™') durante el invierno.

En el cafio lateral, el crecimiento rizomdtico aumenté en la primavera de 1998,
aunque con menos intensidad que el incremento observado en las plantas del canal central.
Las TEI mostraron tras dicho maximo un minimo absoluto (0,5 mm d™), posteriormente
estabilizdndose en 1,5 mm d'. Las TAI, ademds del mdximo primaveral, mostraron un

aumento en la primavera y el verano de 1999.
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Figura 17. Variacién estacional de la tasa de elongacién internodal (TEI) y la tasa de apariciéon
internodal (TAI) de Z. noltii en las dos praderas estudiadas. Las barras representan el error
estandar (n=15).
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2.3.6.8. Tasas de elongacion radicular (TER) y tasa de aparicion
radicular (TAR)

La Figura 18 muestra la evolucién de las TER y TAR estimadas en ambas praderas
durante el periodo de estudio. Tal y como se ha comentado previamente, la fragilidad del
sistema radicular de Z. noltii dificulté la estimacion de estas variables. Por este motivo, la

interpretacion de éstas tendrd un cardcter mds cualitativo que cuantitativo.
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Figura 18. Variacién estacional de la tasa de elongacidon rizomatica (TER) y de la tasa de
aparicién radicular (TAR) de Z. noltii en las dos praderas estudiadas. Las barras representan el
error estandar.

Como en variables anteriores, durante la primavera de 1998, en las plantas del canal
central se detect6 un aumento de la TER, que permanecié hasta el otofio de 1998, tras lo
cual descendid progresivamente hasta valores similares a los estimados en plantas del cafio

lateral.
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En las plantas del cafio lateral, la TER permanecieron en torno a 0,5 cm d”, a
excepcion de un minimo en el verano de 1998 y un mdximo en invierno de 1999. Las
TAR, por el contrario se mantuvieron alrededor de 0,3-0,4 raices d'1 en ambas praderas, a

excepcion del verano de 1998, cuando llegaron a duplicarse en el canal central.

2.3.7. Produccion

A partir de las variaciones en densidad (Figura 6) y las tasas de crecimiento foliar y
rizomdtico (Figura 11) se ha estimado la produccion estacional media durante el periodo de
estudio (Figura 19). Al igual que otras variables, el comportamiento temporal de
produccion estacional mostré notables diferencias entre praderas a lo largo de 1998. Tras
el periodo de tormentas de finales de 1997, en el canal central se observé una produccion
repartida equitativamente entre las fracciones foliar y subterrdnea, aunque de magnitud
muy inferior a la registrada en el cafio lateral. En la primavera de ese afio, sélo la
produccién subterrdnea en el canal central superé los 1.600 gPS m? (mds del 25% de la
producciodn total anual estimada en esta zona de la ria). En tan sélo un periodo de 6 meses
(primavera y verano), la produccién estimada en esta pradera alcanzé valores cercanos al
75% de la produccién total en ese afio (6300 g PS m™). En el cafio lateral, aunque la
produccion estimada estuvo mds equilibrada a lo largo del afio, también se observé un
maximo primaveral. No obstante, en esta zona de la ria la produccién anual no alcanzé los
4600 g PS m™, que se estima que produjo la pradera situada en el canal central durante los

6 meses posteriores al periodo de tormentas (primavera-verano).
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Produccion estacional
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Figura 19. Produccidon estacional integrada en las dos praderas estudiadas. Cada estacion se
considera un periodo de 90 dfas. Cada columna estd dividida en dos compartimentos correspondientes a
la fraccion foliar y a la fraccién subterrdnea (compartimentos superior e inferior respectivamente).
Debido a las anomalifas observadas durante 1998, en las columnas de dicho afio se han reflejado los
porcentajes estacionales de cada fraccidn con respecto a la correspondiente produccion anual total de cada
pradera.

2.3.8. Fotosintesis

2.3.8.1. Pigmentos fotosintéticos

En el canal central, el contenido en clorofila mostré un patrén diferente durante los
dos ciclos anuales (Figura 20). A lo largo de 1998, el contenido en clorofila presentd
valores préximos a 8 ug g PS”, con un minimo invernal y un mdximo estival. Por el
contrario, en 1999, se observé un incremento generalizado del contenido en clorofila con
valores alrededor de 18 ug g PS". En el invierno de dicho afio se detecté un maximo
relativo, aunque sensiblemente inferior a los 29 ug g PS™ registrados en las plantas de esta
pradera durante el verano de 1999. Durante todo el periodo de estudio, la relacidn cla/clb

permanecié entre 2y 2,5.
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Contenido en clorofila
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Figura 20. Variacion estacional del contenido en clorofila a y b en los tejidos foliares de Z. noltii
para las dos praderas estudiadas. El compartimento inferior de cada barra representa el contenido en
clorofila a, el superior el contenido en clorofila b y la altura de la columna el contenido en clorofila total.
Los nimeros situados en el compartimento inferior expresan el indice cla/clb. Las barras representan el
error estandar de la clorofila total.

En el cafio lateral también se observaron diferencias interanuales. En invierno de
1998, el contenido en clorofila disminuy6 hasta niveles de 1,5 ug g PS"'. En muestreos
posteriores las variaciones temporales no fueron significativas hasta la primavera de 1999
cuando se detect6 un aumento significativo en el contenido en clorofila, debido
especialmente a un incremento en clorofila b. En esta pradera, la relacién cla/clb también

permanecié entre 2y 2,5.

2.3.8.2. Capacidad fotosintética (F ;)

La dos praderas estudiadas mostraron notables diferencias tanto cuantitativas, como
cualitativas en la capacidad fotosintética de sus plantas (Figura 21). Las plantas del canal
central mostraron una F,_,, significativamente mayor que las plantas del cafo lateral (Tabla
1, ver anexo estadistico). A lo largo de 1998, la F,,, de las plantas del canal central mostré
poca variabilidad, con valores en torno a 180-200 nmol O, gPS™ s™. A finales de dicho afio
se detectd un gran incremento, alcanzdndose durante el afio siguiente, aunque con un
minimo primaveral, valores de hasta 1000 nmol O, gPS™ s™'. Por el contrario, la F_, de las
plantas del cafio lateral varié entre 50-250 nmol O, gPS™" s, describiendo un patrén

estacional de minimos primaverales y mdximos en otofio-invierno.
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2.3.8.3. Eficiencia fotosintética (o)

La eficiencia fotosintética no mostré diferencias significativas entre praderas. Hasta
el otofio de 1998, los valores de o permanecieron préximos a 1 nmol O, m™ ymol” g PS™,
exceptuando un ligero incremento estival (Figura 21). Durante el afio 1999 se observé una
gran variabilidad entre las réplicas de cada muestra, lo cual enmascaré las posibles

diferencias entre praderas.

2.3.8.4. Intensidad de saturacion (I,,)

En general, las intensidades de saturacién mostraron una tendencia muy similar a la
descrita para la capacidad fotosintética, debido principalmente a la escasa variabilidad
estacional detectada en la eficiencia fotosintética (Figura 21). Durante todo el periodo de
estudio, en el canal central las intensidades de saturacién fueron mayores o igual a 200
umol m™ s, permaneciendo en torno a 250 ymol m” s’ hasta el otofio de 1998 e
incrementdndose posteriormente hasta valores de 500 ymol m” s™ . En el cafio lateral, las
intensidades de saturacién fueron minimas en primavera-verano y mdximas en otofo-

invierno. Los valores minimos (= 50 gmol m” s™) se estimaron en la primavera de 1998.
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Figura 21. Variacidn estacional de los parametros fotosintéticos de Z. noltii en las dos praderas
estudiadas. En las dos grdficas primeras los cuadrados (canal central) y los circulos (cafio lateral)
representan los valores estacionales medios de los pardmetros en funcién de la superficie foliar. Las
barras representan el error estdndar (n=3).
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2.4. Discusion

La abundancia y la produccién de las faner6gamas marinas de regiones templadas se
ha correlacionado frecuentemente con la luz y la temperatura (Hillman et al 1989, Olesen y
Sand-Jensen 1994, Lee y Dunton 1996). En estas latitudes, la biomasa describe un patrén
anual unimodal, con mdximos estivales y minimos invernales (Sand-Jensen 1975, Pérez-
Lloréns y Niell 1993, Laugier et al. 1999, Brun 1999). No obstante, las diferencias locales
en luz y temperatura pueden generar desviaciones de este patrén general. Asi, los repetidos
episodios de tormentas registrados entre el otofio de 1997 y el invierno de 1998 (Figura 4)
frente a la costa de El Algarve pudieron originar el minimo de biomasa registrado en el
canal central de Ria Formosa durante la primavera de 1998. Durante este minimo, las
plantas presentaron un porcentaje elevado de biomasa subterrdnea (60%) y se detecté una
presencia significativa de restos vegetales (Figura 5). Debido a la cercanfa de la masa
ocednica y el alto grado de exposicién a sus corrientes (Figura 1), a finales del periodo
invernal de 1998 la zona del canal central sufrié un fenémeno esporddico de enterramiento
por sedimento arenoso que generd la aparicion de zonas desnudadas dentro de la pradera
(observacion personal). Gracias a la proteccidon natural que ofrece la estructura de canales
y caifios en la ria, el fendmeno de enterramiento no afecté al cafio lateral, donde se detectd
un méximo invernal de biomasa superior a 170 g PS m™. En esta pradera, los cambios en
densidad explicaron mds de un 80% de la variabilidad estacional de la biomasa (p< 0,001).
Este comportamiento ha sido previamente observado en poblaciones de Z. noltii (Laugier

et al. 1999).

La respuesta de las faner6gamas marinas a fendmenos de enterramiento ha sido
estudiada en poblaciones submareales (Marba y Duarte 1995, Vermaat et al 1997). En
zonas de deposicidn sedimentaria o movimientos de dunas submarinas, se ha observado
que el crecimiento de estas plantas soporta tasas de sedimentacion de hasta 5-10 cm por
afio. En estas situaciones, la supervivencia depende de la ubicacion superficial del tejido
foliar, es decir, depende de la disponibilidad de luz para realizar la fotosintesis. En el caso
de especies de gran tamano, como Enhalus acoroides, los fendémenos de enterramiento

dificilmente afectan a los haces foliares. Sin embargo, para la mayoria de las especies, la
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supervivencia depende de la reposicidn del tejido fotosintético en la columna de agua, ya
sea por elongaciones rizomdticas verticales (Cymodocea nodosa, Posidonia oceanica,
Thalassia testudinum), como por un crecimiento horizontal del rizoma (Zostera marina,
Halophila ovalis). En estos procesos, el desarrollo vegetativo, o desarrollo clonal, es el
mecanismo principal de mantenimiento y expansion de la poblacién. En situaciones de alto
dinamismo sedimentario se ha comprobado que Unicamente sobreviven especies con una
velocidad de colonizacién elevada (Marba y Duarte 1995). En el caso del canal central,
Zostera noltii demostré poseer esa velocidad, reflejada en la respuesta rdpida a nivel de
biomasa y densidad tras el fendmeno de enterramiento. Un minimo de biomasa, con un
porcentaje elevado de tejido subterrdneo, junto a un fuerte incremento de la densidad
poblacional (> 100 %, Figura 6) fueron reflejos del cambio morfolégico que sufrié esta

poblacién.

Actualmente, los cambios morfolégicos descritos en praderas monoespecificas han
sido asociados a situaciones de competencia intraespecifica (Creed 1999). Este tipo de
competencia es mds habitual en especies de pequefio porte. Los mdédulos vegetales'
estrechos dificultan los procesos de integracién clonal’, ya que el trasiego de fluidos
depende inversamente del drea transversal del conducto (White y Gauf 1998). En el caso
de las plantas del canal central, la variabilidad morfométrica no se pudo asociar a un
fenémeno de competencia intraespecifica. La disminucién de la longitud foliar (65%,
Figura 7) y el aumento de la longitud internodal (70%, Figura 8) se observo tras la
aparicion de zonas desnudas, donde disminuyeron las posibles limitaciones por luz. Estos
cambios morfoldgicos estuvieron asociados a tasas elevadas de crecimiento (Figura 11)
tanto foliar como rizomadtico (Figuras 12 y 13). La reduccion del intervalo de plastocrono
(Figura 14) minimizé el tiempo de formacion foliar, lo cual originé una aparicion
acelerada de hojas y entrenudos. El efecto de esta respuesta permitié la recolonizacién del

espacio despoblado en un periodo de 6 meses.

' Médulo vegetal: Hoja, entrenudo o raiz.

% Integracion clonal: Interdependencia entre la fisiologfa, crecimiento y reproduccién de haces conectados.
La integracion clonal implica la transferencia de recursos (agua, gases, nutrientes y otros metabolitos)
entre haces unidos por un mismo rizoma (Hartnett y Bazzaz 1983).
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La plasticidad fenotipica de Z. noltii y su eficiencia en el proceso de recolonizacién
se ajusta a la hipétesis planteada sobre la dependencia entre la talla de las fanerégamas
marinas y la dindmica de la especie (Duarte 1991). Esta relacion se basa en las diferencias
alométricas observadas entre las especies colonizadoras, generalmente de talla pequefia y
crecimiento rdpido (ej. Halophila ovalis), y las especies propias de una situacidon de
climax’, que se caracterizan por su gran porte y un crecimiento lento (ej. Posidonia
oceanica). La notable caida foliar detectada en las plantas del canal central en invierno de
1998 también contribuy6 a disminuir las posibilidades de autoensombrecimiento dentro de
la pradera. El aumento de luz incidente se tradujo en una disminucion del intervalo de
plastocrono y en un aumento de las tasas de elongacion foliar y rizomdtica. La respuesta
morfométrica detectada en hojas y entrenudos origind un nuevo morfotipo de hojas
pequefias y entrenudos largos que aparecio en una situacion favorable para el equilibrio
entre la demanda de recursos y su incorporacion. Asi, mientras en el cafio lateral se
observé una unica dependencia inversa entre la biomasa y la longitud internodal (Figura
22), en el canal central se detectaron dos relaciones lineales ajustables, respectivamente, a
periodos con una disponibilidad de luz y nutrientes alta (entrenudos largos) o baja

(entrenudos cortos).
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Figura 22. Relacién entre la biomasa y la longitud internodal (LI) en las dos praderas estudiadas.

* Climax: La etapa final de equilibrio en la sucesién geobotanica (Font-Quer, 1977).
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La relacion inversa entre la luz y la talla foliar es un fendmeno observado en
repetidas ocasiones para otras especies (ej. Z. marina, Setchell 1929; Z. japonica, Harrison
1982). Pérez-Lloréns y Niell (1993) también observaron esta relacién en poblaciones
intermareales de Z. noltii, interpretdndose la existencia de un morfotipo de hojas estrechas
en zonas del intermareal alto como una adaptacion a la emersion. Junto a las diferencias
morfoldgicas también se detectaron diferencias fisioldgicas, observdndose en las plantas de
hojas estrechas una capacidad fotosintética mayor y tasas de fotorrespiracién menores. En
nuestro estudio, también se detectaron diferencias fotosintéticas entre las plantas del canal
central y del cafio lateral (Figura 21). A partir de la primavera de 1998, se registraron
divergencias en el contenido pigmentario. Junto a la disminucién de la longitud foliar se
detect6 un incremento del contenido pigmentario y de la capacidad fotosintética, afectando

a las intensidades de saturacidn para la fotosintesis.

En Zostera marina, se ha comprobado que mds de un 95% de los cloroplastos
funcionales se distribuyen en la epidermis del tejido foliar, concentrando en esta parte de la
hoja la mayor parte del contenido pigmentario (Mazzella et al. 1981). En Z. noltii también
se ha observado esta ubicacién preferente de los cloroplastos funcionales (observacion
personal). Asi, el aumento de pigmentos fotosintéticos por unidad de peso detectado en el
canal central pudo estar originado por la reduccién de la talla foliar (longitud y anchura,
Figura 7), como consecuencia de un aumento de la relacion superficie/volumen, afectando
de forma similar a los pardmetros fotosintéticos de la planta. Este comportamiento
explicaria la relacion negativa detectada entre la anchura foliar y la capacidad fotosintética
de estas plantas (Figura 23). A pesar de la escasa precision en la medida, la variacion de la
anchura foliar en plantas del canal central explic6 un 70 % de la variabilidad de su
capacidad fotosintética (p< 0,001). Por el contrario, esta relacién no se detectd en plantas
del cafio lateral, donde la talla de las plantas no mostré una gran variabilidad. En el cafio
lateral, las hojas dificilmente registraron anchuras inferiores a 2 mm y la capacidad
fotosintética raramente superd los 400 nmol O, gPS s™'. Entre otras especies con marcadas
diferencias morfométricas, como C. nodosa y P. oceanica, también se ha observado una
capacidad fotosintética superior en especies de menor dimension foliar (Invers et al. 1999).
Estas mismas diferencias se han detectado entre macrdéfitos oportunistas del género Ulva,

cuyos talos estdn formados por una bicapa celular. Al comparar entre dos especies con
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células de diferente volumen, la especie de células menores, y por lo tanto con un talo de

espesor menor, mostré una capacidad fotosintética mayor (Pérez-Lloréns ef al. 1996).

En su trabajo sobre la morfologia de las plantas y la estructura de las praderas de Z.
marina, Short (1983) detectd una relacion directa entre la talla de los modulos estructurales
(hojas, entrenudos y raices) y la disponibilidad de amonio en el agua intersticial. La
relacién entre la anchura foliar de esta especie y la naturaleza arenosa del sedimento ha
sido un fenémeno descrito desde los primeros trabajos realizados sobre las praderas de
faner6gamas marinas (Ostenfeld 1908, Setchell 1929). En estos trabajos se relaciona la
talla de la planta con la disponibilidad de nitrégeno en sedimento, sugiriendo que los

cambios morfolégicos de estas poblaciones estdn originados por situaciones de crecimiento

limitado.
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Figura 23. Correlacién entre la anchura foliar y la capacidad fotosintética en las dos praderas
estudiadas. El ajuste y el coeficiente de correlacion corresponden a los datos del canal central (n=23).

A pesar de poblar sistemas oligotréficos, las faner6gamas marinas han desarrollado
pocos mecanismos para la conservacion de nutrientes dentro de la pradera. Las situaciones
de crecimiento limitado por nutrientes han sido recogidas en numerosos estudios (Short et
al. 1985; Powell et al. 1989, Alcoverro et al. 1997). Si bien es cierto que poseen la
capacidad de reabsorber nutrientes desde las hojas maduras, reduciendo asi la demanda de

nutrientes externos (Borum et al 1989), también ocurre que la eficiencia de este
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mecanismo depende notablemente de la esperanza de vida foliar (Hemminga et al 1999).
La eficiencia de reabsorcion disminuye en especies con una produccion subterrdnea
elevada y con la pérdida prematura del tejido foliar (Stapel y Hemminga 1997) y Zostera
noltii posee ambas caracteristicas. El dinamismo elevado de estas poblaciones (tasas de
pérdida y de renovacién altas) y la notable produccion subterrdnea minimizan las
posibilidades de conservacion de nutrientes mediante esta ruta. No obstante, la naturaleza
14bil de los tejidos de Z. noltii y sus tasas de pérdida elevadas permiten un reciclado rdpido
y eficiente de estos nutrientes, cuya incorporacion ofrece una ruta alternativa para la

conservacion de nutrientes dentro del sistema.

En el caso particular de la pradera del canal central, el contenido elevado de
nitrégeno foliar descartd la posibilidad de un crecimiento limitado por nitrégeno. Durante
los periodos de crecimiento médximo (primavera y verano de 1998), el contenido en los
tejidos subterrdneos llegd a presentar valores inferiores al 1% PS (considerado critico para
los tejidos subterrdneos, Pedersen y Borum 1993). Sin embargo, en funcién de los
porcentajes bajos de C y las tasas elevadas de elongacion internodal, dichos minimos se
atribuyeron a procesos de dilucion por crecimiento (Stocker 1980). En las plantas del cafio
lateral también se observaron minimos de nitrégeno interno en la primavera de 1998. No
obstante, para esta poblacion si se considerd posible una disponibilidad limitada de N,
explicdndose las tasas de crecimiento elevadas mediante el consumo de las reservas
acumuladas durante el invierno anterior (Kraemer y Mazzella 1999). Este comportamiento
explicaria la disminuciéon de crecimiento en términos de nitrégeno y el reducido
incremento de produccion, a pesar del notable incremento observado en otros puntos de la

ria (canal central, Figura 19).

A pesar de la importancia reconocida del sistema subterrdneo de las fanerégamas
marinas (McRoy y Barsdate 1970, Duarte y Sand-Jensen 1990, Duarte et al. 1998), todavia
existe poca informacidn sobre la biomasa y la produccién de esta fraccion vegetal (Duarte
y Chiscano 1999). Las cifras son ain mds escasas cuando se intenta recabar informacién
sobre la fraccion radicular. Las dificultades metodoldgicas parecen ser la causa principal
de este desequilibrio de publicaciones (Dennison 1990). Sin embargo, en especies con una

produccion subterrdnea importante, como en Z. noltii, seria necesario superar dichas
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dificultades, ya que sélo la produccion de tejido rizomdtico puede superar el 30% de la

produccion anual (Duarte et al. 1998, Brun 1999).

Tras los fenémenos de enterramiento sufridos en el canal central, el periodo de
recuperacion de la poblaciéon comenzé con una respuesta llamativa de la fraccion
subterrdnea. En la primavera de 1998, la tasa de crecimiento en peso de los tejidos
subterrdneos llegé a superar el 70 % del crecimiento total de la planta, generando mds de
un 25% de la produccién anual total estimada en esa poblacion. En esta primera fase, que
hemos considerado de ocupacidn, las tasas elevadas de elongacién y de aparicién
internodal (5 mm d' y > 0,3 entrenudos d', respectivamente) permitieron cubrir
rdpidamente las zonas desnudas dentro de la pradera con entrenudos de gran longitud (2
cm). El aumento del fotoperiodo y la temperatura propios de la primavera pudo haber
estimulado la disminucidn del intervalo de plastocrono (Jame et al. 1998). No obstante, el
desfase observado durante 1998 entre las plantas de ambas praderas para esta variable
pudo estar relacionado con las variaciones externas no estacionales. El minimo de intervalo
de plastocrono, prolongado hasta el verano de 1998, facilité la distribucién de la
produccion entre las fracciones foliares y subterrdneas de las plantas del canal central,
permitiendo una ocupacién mdxima del espacio. El aumento primaveral de produccién
generd un mdximo de biomasa estival con un 63% de biomasa subterrdnea. A pesar de los
costes bajos de mantenimiento que generan los tejidos subterrdneos, con tasas de
respiracion por unidad de peso 3 veces inferiores que las del tejido foliar (Hemminga
1998), este desequilibrio de biomasa pudo provocar una gran disminucién de la produccién
fotosintética con respecto a los costes de mantenimiento. Esta situacion seria arriesgada
para la poblacién en condiciones de baja irradiancia (Hemminga 1998). Sin embargo, el
proceso de recuperacion se desarrolld durante las estaciones de primavera y verano,

facilitando el suministro de luz para una respuesta acelerada de la poblacion.

En una segunda etapa de este proceso de recuperacion (etapa de expansion), la
produccion de tejidos, aun elevada, favorecio el crecimiento foliar, observdndose para el
otofio una equivalencia de biomasa foliar y subterrdnea. En esta fase también se observé un
notable incremento de crecimiento radicular llegando a estimarse tasas mdximas de
aparicién radicular con valores de 0,8 raices d'. La naturaleza efimera de los tejidos

subterrdneos en Z. noltii (Duarte 1991) proporciona una entrada importante de materia
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orgdnica en los primeros centimetros del sedimento la cual, gracias a la importante
comunidad bacteriana asociada a estas poblaciones (Donnelly y Herbert 1999), podria ser
rdpidamente reciclada suministrando una parte importante de los requerimientos
nutricionales (Welsh et al. 1996). En praderas de Z. marina, el balance entre el
reclutamiento y la mortalidad de haces se ha descrito como un mecanismo de regulacion de
la poblacién (Olesen y Sand-Jensen 1994). En especies tan productivas como Z. noltii, la
naturaleza efimera y 1dbil de sus tejidos permite un reciclado rdpido de nutrientes que
ayuda a mantener una dindmica rdpida de la poblacién con unas producciones anuales muy

elevadas.

Todos los fendmenos descritos hasta el momento se basan en la suposicion de que las
plantas, especialmente las del canal central, estdn sometidas a un régimen de luz no
limitante para el crecimiento. En las dos poblaciones estudiadas, la ubicacién intermareal
somete diariamente a las plantas a un estrés adicional por efectos de emersion (temperatura
y desecacion, Pérez-Lloréns et al. 1994). No obstante, dichos periodos de emersion
también permiten una elevada disponibilidad de luz. Estas condiciones ofrecen una ventaja
frente a los procesos de eutrofizacidon, ya que la luz es uno de los recursos mds
influenciados indirectamente (EUMAC 1994) y su disponibilidad es indispensable para

utilizar eficientemente otros recursos.

Comparando el comportamiento de la pradera situada en el cafio lateral con la
situada en el canal central, podriamos concluir que el patrén arménico de las variables
externas durante los ciclos estacionales permite un acoplamiento temporal de las variables
bioldgicas de Zostera noltii que se traducen en la estabilidad morfolégica de la poblacion.
Por el contrario los trastornos aleatorios en la disponibilidad de recursos externos,
especialmente de la luz, pueden generar respuestas desfasadas entre las variables
bioldgicas como el intervalo de plastocrono y la tasa de crecimiento, que se manifiestan a

través de las variaciones morfométricas a nivel de poblacidn.
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Este anexo resume el resultado de las comparaciones a posteriori realizadas en las

variables donde se detecta un efecto significativo de las fuente de variacion (Tabla 1).

Como en casos anteriores, las comparaciones con resultados significativos se indican

mediante el uso de asteriscos en la celda correspondiente. El uso de 1 6 2 asteriscos

depende de la probabilidad de la prueba siendo (*): p< 0,05 y (¥*): p< 0,001.

Las fuentes de variacion en todos los casos son:

1):

2):

la ubicacion de la pradera. Esta fuente de variacion (o tratamiento) contempla

dos niveles, CL (cafio lateral) y CC (canal central).

la estacion del ario. Esta fuente de variacion recoge de 7 a 8 niveles debido a la

falta de resultados para algunas variables en el nivel de otofio de 1997.

Biomasa

CL
CL
CL
CL
CL
CL
CL
CL

oto-97
inv-98
pri-98
ver-98
ot0-98
inv-99
pri-99
ver-99

CC
CC
CC
CC
CC
CC
CC
CC

oto-97
inv-98
pri-98
ver-98
oto0-98
inv-99
pri-99
ver-99
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Densidad de haces foliares

1 2 casos 7 10 11 12 13 14 15 16
CL oto-97 1

CL inv-98 2

CL pri-98 3

CL ver-98 4

CL oto-98 5

CL inv-99 6 * * *
CL pri-99 7

CL ver-99 8

CC oto-97 9

CC inv-98| 10 n

CC pri-98 11

CC ver-98 12 *

CC oto-98 13

CC inv-99 14

CC pri-99 15

CC ver-99 16

Longitud foliar

1 2 casos
CL oto-97 1
CL inv-98 2
CL pri-98 3
CL ver-98 4
CL oto-98 5
CL inv-99 6
CL pri-99 7
CL ver-99 8
CC oto-97 9
CC inv-98 10
CC pri-98 11
CC ver-98 12
CC oto-98 13
CC inv-99 14
CC pri-99 15
CC ver-99 16
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Longitud internodal

10

11

12

13

14

CL
CL
CL
CL
CL
CL
CL

inv-98
pri-98
ver-98
oto0-98
inv-99
pri-99
ver-99

ek

ek

ke

ek

ek

ek

ek

ke

ke

ek

ek

ek

ek

Carbono foliar

CC
CC
CC
CC
CC
CC
CC

inv-98
pri-98
ver-98
oto0-98
inv-99
pri-99
ver-99
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inv-99
pri-99
ver-99
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Nitrégeno foliar

1 2 4 5 7 8 9 10 11 12 13 15 16
CL oto-97 * * *
CL inv-98 2 * * *
CL ver-98 4 *%

CL oto-98 5

CL inv-99 6

CL pri-99 7

CL ver-99 8

CC oto-97 9

CC inv-98 10 *

CC pri-98 11

CC ver-98 12

CC oto-98 13 w3k

CC inv-99 14 *%

CC pri-99 15

CC ver-99 16

Indice C:N foliar

1 2 9 10 11 12 13 15 16
CL oto-97

CL inv98| 2

CL ver-98 4

CL oto-98 5

CL inv-99| 6

CL pri-99| 7 e ¥

CL ver99| 8 * oL * *

CC oto-97| 9 koL ok Lok S
CC inv-98| 10 kG ok *

CC pri-98 o g

CC ver98| 12

CC oto-98| 13 * * 1 S
CC inv-99| 14 ok L kR AR N
cC pri-99 | 15 w1 o e
CC ver99| 16 * * N
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Carbono en tejidos subterrdneos

Fuente de variacion 2

73

Fuente de variacion 1

casos

inv-98
pri-98
ver-98
oto-98
inv-99
pri-99
ver-99

~N N AW

1 2 casos
CL inv-98 1
CL pri-98 2
CL ver-98 3
CL oto-98 4
CL inv-99 5
CL pri-99 6
CL  ver-99 7
CC inv-98 8
CC pri-98 9
CC wver-98|( 10
CC oto-98| 11
CC inv-99| 12
CC pri-99 13
CC ver-99| 14
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Indice C:N subterrdneo

1 2 casos | 1 2 3 4 5 6 7 8 10 11 12 13 14
CL inv-98 1 ok * *
CL ver98| 3 | o % i
CL oto-98 4 *k

CL inv-99 5 G

CL pri-99 6 ok

CL ver-99 7 *k

CC inv-98 8 ok

CC pri-98 9 *

CC ver-98 10 * *

CC oto-98 11 ok

CC inv-99| 12 GO

CC pri-99 13 *ok

CC ver-99| 14 ok

Tasa de elongacién foliar (TEF)

1 2 casos
CL oto-97 1
CL inv-98 2
CL pri-98 3
CL ver-98 4
CL o0to-98 5
CL inv-99 6
CL pri-99 7
CL ver-99 8
CC oto-97 9
CC inv-98 10
CC pri-98 11
CC ver-98 12
CC oto-98 13
CC inv-99 14
CC pri-99 15
CC ver-99 16
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Tasa de aparicién foliar (TAF)

1 2 casos 11 12 13 14

CL inv-98| 1

CL pri-98 2

CL ver-98 3

CL oto-98 4

CL inv-99| 5 *

CL pri-99 6

CL ver-99 7

CC inv-98| 8

CC pri-98| 9 *

CC ver98| 10 *

CC oto-98| 11 *

CC inv-99| 12 | & o2 o b n b
cC pri-99| 13 *

CC ver-99| 14 * i * |

Intervalo de plastocrono (IP)

1 2 | casos 6 7 8 9 10 11 12 13 14
CL inv-98| 1 *

CL pri-98 2

CL ver-98| 3 L

CL oto-98| 4 oLk

CL inv-99| 5 ok

CL pri-99| 6 oLk

CL ver-99| 7 *

CC inv-98| 8 oL

CC Ver-98 10 * * ek ek ek * ek * ek *
CC oto-98| 11 * * ’-

CC inv-99| 12 W e
CC pri-99 13

CC_ ver-99| 14 * B
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Tasa de renovacién foliar en longitud (TRFy)

1 2 casos 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
CL 0t0_97 ] sk sksk sksk sksk sk sksk sksk sk sksk sksk sksk sksk sksk
CL inv-98 2 * * Hok % 1 okx %
CL pri-98 3 ok # ok * %
CL ver-98 4 w3k * Hk * Hok ¥
CL oto-98 5 *k *

CL inv-99 6 sk ok ok o)
CL pri-99 7 *

CL ver-99 8

CC 0t0_97 9 sk sksk sksk sksk ksk sksk sksk
CC inv-98 10 * s ook §oksk o
CC pri-98 11 0 k% G okx ¥

CC ver-98 12 H% * * Hok EE

CC 0t0_98 ]3 sksk sksk sk sksk sksk skk skk

CC inv-99 14 *% ok * w *
CC pri-99 15 L * * ok sk Lok *

CC ver-99 16

Tasa de renovacion foliar en nimero (TRF,)

1 2 casos 7 8 9 10 11 12 13 14
CL inv-98 1

CL pri-98 2

CL ver98| 3 *

CL oto-98 4

CL inv-99| 5 *

CL  pri-99 6

CL ver-99 7

CC inv-98 8 * *

CC pri-98 9

CC ver-98 o | oo i

CC oto-98 11

CC inv-99( 12 | ¢ 0oi i E e S
CC pri-99 13

CC ver-99| 14 :
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Tasas de pérdida foliar en longitud (TPFy)

casos 1 2 3 4 5 6 7
inv-98 | 1 * S T
pri-o8 | 2 | * S
ver-98 3
oto-98 4 *
inv-99 5 . T
pri-99 6 * u
ver99| 7 i

CL inv-98
CL  pri-98
CL ver-98
CL oto-98
CL inv-99
CL  pri-99
CL ver-99
CC inv-98
CC pri-98
CC ver-98
CC oto-98
CC inv-99
CC pri-99
CC ver-99

Do o O XN A W=
*
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Tasa de elongacién internodal (TEI)
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CL
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inv-98
pri-98
ver-98
oto-98
inv-99
pri-99
ver-99
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inv-98
pri-98
ver-98
oto-98
inv-99
pri-99
ver-99

ek

ek

ek

ek
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Tasa de aparicion

internodal (TAI)

10
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12

13 14

CL
CL
CL
CL
CL
CL
CL

inv-98
pri-98
ver-98
ot0-98
inv-99
pri-99
ver-99

ek

ek

ke

ek

ek

CC
CC
CC
CC
CC
CC
CC

inv-98
pri-98
ver-98
0t0-98
inv-99
pri-99
ver-99
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ek
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Contenido en clorofila total

1 2 casos | 1 2 3 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
CL oto-97 1 i i * ® *%
CL inv-98 2 wok fokok * w3k fowk | okk
L priog o e P S S S S
CL ver-98 4

CL oto-98 5

CL inv-99 6

CL pri-99 7 *k p ok

CL ver-99 8 *F G okk

CC oto-97 9 Hk

CC inv-98 10

CC pri-98 11

CC ver-98 12 ® oGk

CC oto-98 13 ok

CC inv-99 14 oD odek koK

CC pri-99 15 *kopokok

CC ver-99 16 wgoD ook ok

Capacidad fotosintética

seco)

CL
CL
CL
CL
CL
CL
CL
CL

oto-97
inv-98
pri-98
ver-98
0t0-98
inv-99
pri-99
ver-99

CC
CC
CC
CC
CC
CC
CC
CC

oto-97
inv-98
pri-98
ver-98
ot0-98
inv-99
pri-99
ver-99

TSRS e =N=] k- RN o SRV I VO ST
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Capacidad fotosintética (por unidad
superficie)

Fuente de variacion 2

4 5 6 7 8
ot0-97

inv-98 | 2

pri-98 | 3 S

ver-98 | 4 ko R

0t0-98 5 * * *
inv-99| 6 kL S
pri-99 | 7 xR
ver-99 8 N

Intensidad de saturacion

Fuente de variacion 1:

CL CC
CL *
CC *

de
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Desarrollo de un medio bifdsico para la
propagacion vegetativa de
Zostera noltii Hornem.
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Desarrollo de un medio bifdsico para la propagacion vegetativa de Zostera noltii Hornem

3.1. Introduccién

En los dltimos afios, la regresion de numerosas praderas de fanerégamas marinas ha
fomentado el cultivo de algunas de estas especies bajo condiciones controladas de
laboratorio (Bird y Jewett-Smith 1994; Balestri et al. 1998). El desarrollo de una técnica de
crecimiento in vitro es una herramienta muy util para estudiar la respuesta de estas plantas
ante cambios ambientales. El conocimiento previo de las posibles respuestas ante
estimulos externos es un primer paso para cultivar y clonar organismos mds resistentes y
productivos. La produccién controlada de faner6gamas marinas se convertiria en una
solucidn para las técnicas de restauracidn de las praderas ya que actualmente un importante
nimero de técnicas se basan en la extraccién de plantas de una pradera donante, con el

consecuente impacto que implica para €sta.

Para la mayoria de la especies de faner6gamas marinas, la falta de un medio de cultivo
apropiado impide o dificulta el crecimiento bajo condiciones de laboratorio. Estudios
recientes han demostrado que, para algunas especies, los medios bifdsicos dan mejores
resultados que los medios de una sola fase (Loques et al. 1990 para Posidonia oceanica;
Bird y Jewett-Smith 1994 para Halophila engelmannii; Bird et al. 1998, para Halophila
decipiens), e incluso, algunas de estas especies no tienen capacidad para crecer en medios
totalmente liquidos (H. engelmannii y H. decipiens; Bird et al. 1998). Posidonia oceanica,
H. engelmannii y H. decipiens muestran una buena respuesta de crecimiento cuando se
utiliza, para raices y rizomas, una capa de carbono activo solidificado con agar, aunque
cada una tiene sus propios requerimientos nutricionales, hormonales y vitaminicos (Loques

et al. 1990; Bird et al. 1998).

Otro método desarrollado con éxito ha sido la germinacién y propagacion in vitro de
semillas de fanerégamas marinas (Balestri er al. 1998; Bird et al. 1998).
Desafortunadamente, este método es poco util cuando el ciclo de reproduccion sexual de la
especie es impredecible y de dudosa viabilidad. Para estas especies la supervivencia de la

poblacién depende casi exclusivamente de la propagacion clonal (Marba y Walker 1999).
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En esta situacion se encuentran las praderas de Zostera noltii cuya produccion de flores es

infrecuente y escasa (Marba et al 1996, Brun 1999).

Actualmente, los estudios de fanerégamas marinas en laboratorio se desarrollan durante
periodos experimentales del orden de meses (Short er al. 1995; van Katwijk et al. 1998).
Dada la escasa bibliografia que existe en especies de porte pequeiio, dicha escala temporal
parece tener su origen en el estudio de especies grandes con reservas nutricionales elevadas
y tasas de crecimiento lentas (Duarte 1991). Duarte (1999), basdndose en una revision
bibliogrédfica de los ultimos afos (1989-1997), mostré el desequilibrio de la produccion
cientifica en el campo de las fanerégamas marinas. Un 35 % de los articulos publicados se
centraron en tan sélo 3 especies de gran porte (Thalassia testudinum, P. oceanica y Z.
marina). Unicamente un 12 % de la investigacién incluyé trabajos de laboratorio. La
escasa produccion bibliogrdfica sobre faner6gamas marinas de pequefio porte es
comprensible teniendo en cuenta las dificultades de su manejo. Aunque si bien es cierto
que la fragilidad de estas especies dificultan su manipulacién, no es menos cierto que

pueden mostrar una respuesta mds rdapida en estudios ecofisioldgicos.

En este capitulo, los objetivos fueron 1) estudiar la posibilidad de propagar haces
vegetativos de Z. noltii en un medio artificial y 2) definir el intervalo temporal minimo
para obtener efectos significativos de un tratamiento experimental en las tasas de

crecimiento de Z. noltii.
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3.2. Material y métodos

3.2.1. Recoleccién de plantas

Para la realizacién de este experimento se recolectaron plantas de Z. noltii de una
pradera donante monoespecifica situada en el intermareal de la marisma de los Torufios
(bahia de Cédiz) (para una mayor descripcidn de la zona ver Brun 1999). Las plantas, todas
ellas de similar estado de desarrollo, se recolectaron entre julio y agosto de 1998,

aprovechando los periodos de bajamar.

3.2.2. Medio de cultivo

Como medio de cultivo se emple6 agua de mar filtrada (salinidad 37) sin enriquecer. La
propagacion de haces vegetativos se realiz6 en un medio bifdsico, después de intentos

fallidos en medios monofdsicos liquidos (datos no mostrados).

Una primera fase de este medio se solidificé con la adicién de un 2 % (peso/volumen)
de agar al agua de mar. Las unidades vegetales se plantaron unos segundos previos a la
solidificacion. Esta fase actué a modo de sustrato para el desarrollo de la fraccién
subterrdnea de las plantas (rizoma y raices). Sobre la fase sélida, se dispuso una segunda

fase liquida de agua de mar filtrada.

3.2.3. Unidades vegetales

Para la propagacion de las plantas se seleccionaron regiones axiales apicales (capitulo 1,
Figuras 1 y 2), limpias y sin dafios fisicos. A efectos experimentales, se tom¢ inicialmente
como unidad vegetal los 2 entrenudos mds cercanos al meristemo apical primario con sus

correspondientes hojas y raices.
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3.2.4. Disefios experimentales

Para probar la viabilidad del medio de propagacidon, se estimaron tasas de
crecimiento en Z. noltii bajo distintas condiciones experimentales. Estas tasas se
compararon con tasas de crecimiento in situ estimadas en la pradera donante durante el

periodo experimental.

Los disefios experimentales fueron:

3.2.4.1. DISENO 1: Crecimiento de Z. noltii en medio bifésico

bajo condiciones controladas

Se cultivaron grupos de 4 plantas en cdmaras cilindricas de plexiglds® (8 cm de
didmetro y 24 cm de altura). En cada cdmara, el medio de cultivo const6 de una fase sélida
de 3 cm de altura y una fase liquida de 900 ml (18 cm de altura). Para prevenir la falta de
nutrientes y el crecimiento excesivo de microorganismos, se mantuvo un burbujeo de aire
continuo y se renova la fase liquida cada 2 dias. Para controlar la temperatura, los cilindros
se sumergieron en un acuario con agua destilada. Este agua circul6 a flujo constante entre

el acuario y un sistema de refrigeracion (Figura 1).

Las plantas se cultivaron durante 16 dias a una intensidad de 150 ymol fotones m? sy
una temperatura de 18,5 °C. La luz se suministré con tubos fluorescentes (Philips

TL20W/54RS) y se simul6 un fotoperiodo de 12:12 horas.

3.2.4.2. DISENO 2: Crecimiento de Z. noltii en medio bifésico

bajo condiciones semicontroladas

Para obtener un suministro de luz natural, un disefio experimental similar al anterior
se situd en el tejado del Centro Andaluz de Estudios Marinos (CASEM, Cédiz). Las
incubaciones se mantuvieron durante 10 dias en la primera quincena de agosto de 1998.
Ocasionalmente y a pesar del sistema de refrigeracion, en horas de mdxima insolacion

llegaron a registrarse temperaturas ligeramente superiores a 35°C.
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Diseno 1

Diseno 2

Figura 1. Disefios experimentales. Para mayor detalle de los disefios 1 y 2 ver capitulo 4, Figura 1.
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3.2.4.3. DISENO 3: Mantenimiento de Z. noltii en medio

bifasico bajo condiciones no controladas

En un tercer experimento se estudio la supervivencia de Z. noltii en medio bifédsico
durante periodos mds prolongados. En este caso, el medio de cultivo se desarrollé en un
acuario de 9 litros. En el fondo del acuario se extendid una fase sélida con 4 cm de altura y
una fase liquida de 7 litros (16 cm de altura). Se instalé un sistema de burbujeo y flujo
constante de agua para homogeneizar la fase liquida y generar un suministro de nutrientes
(Figura 1.C). El acuario se situd en una ventana orientada al Este y durante un periodo de 6

semanas, se mantuvo en incubacion un grupo de 5 plantas.

3.2.5. Estimaciones de crecimiento

El crecimiento se estimé a partir de diferencias en peso fresco, longitud y nimero de
modulos vegetales (hojas, entrenudos y raices). Las variables medidas en los disefios
experimentales y en la pradera se muestran en la Tabla 1. La metodologia seguida estd

descrita en el capitulo 2.

Tabla 1. Variables estimadas en Z. noltii para los disefios experimentales (1, 2, 3) y en el medio
natural (pradera). TCp;: tasa de crecimiento en peso fresco, TEF: tasa de elongacién foliar, TAF: tasa
de aparicion foliar, TRFy: tasa de renovacion foliar (en longitud), IP: intervalo de plastocrono, TEI: tasa
de elongacidn internodal, TAI: tasas de aparicion internodal, TER: tasa de elongacién radicular y TAR:
tasa de aparicion radicular.

Variables DISENO 1 DISENO 2 DISENO 3 PRADERA
TCpp
TEF
TAF
TRF,

P
TEI
TAI
TER
TAR

+ 4+ 4+ + + + + + +

+ 4+ 4+ + + + + + +

+ 4+ 4+ + + + + o+
+ + 4+ + + +
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El efecto de los disefios experimentales sobre las variables estimadas se analiz6
mediante un ANOVA de una via (Zar 1984). Para la TER, la TRF;, y el IP, los problemas
de heterocedasticidad se solventaron mediante transformaciones logaritmicas. Las
comparaciones a posteriori se realizaron mediante el test de Tukey (Zar 1984). En todos

los casos, el nivel de significacién seleccionado fue de 0,05.

En caso necesario, y con fines comparativos, los resultados de otros autores se
transformaron mediante las relaciones siguientes (Peralta, datos no publicados): peso

fresco/peso seco = 6; longitud/peso seco (raices)= 7,2 cm/mg.

3.3. Resultados

Durante la realizacion de los experimentos que se presentan en este capitulo, no se
detect6 la muerte de ninguna planta de Z. noltii propagada en el medio de cultivo bifdsico.
Las tasas de crecimiento en peso fresco (TC,.) s6lo se estimaron en los disefios 1 y 2,

registrandose valores entre 3 y 7 mg PF planta™ d”'.

Las tasas de elongacién foliar (TEF) variaron entre 1,2 y 2,8 c¢cm planta’ d, siendo
significativamente menores en plantas propagadas en un medio de cultivo bifdsico que en
plantas de la pradera (Tabla 2). Las tasas de aparicion foliar (TAF) variaron entre 0,2 y 0,4
hojas planta’ d'. Unicamente las plantas cultivadas en el disefio 2 mostraron TAF
significativamente inferiores que las de la pradera. El intervalo de plastocrono (IP) varié

entre 2,5 y 5 dias y no se detectaron diferencias significativas entre grupos (Tabla 2).

Para todas las variables estudiadas en la fraccion subterranea (TEI, TAI, TER, TAR),
las plantas cultivadas en el disefio 2 mostraron valores significativamente inferiores que los

valores estimados en plantas bajo condiciones naturales (Tabla 2).

En general, las plantas cultivadas en el disefio 2 mostraron un crecimiento
significativamente inferior que las plantas de la pradera (Tabla 2). Sin embargo, esta
reduccién del crecimiento no se interpreté como un efecto negativo del medio de cultivo,
ya que esta respuesta no se detectd bajo otros disefios experimentales donde también se

empled un medio de cultivo bifdsico (disefio 1 y disefio 3). Comparadas con otros trabajos,
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las variables estimadas estuvieron en el rango de las dadas para esta especie en otras

comunidades naturales (Tabla 2, dltima columna).

Tabla 2. Resultados de las variables estimadas en Z. noltii para los disefios experimentales (1, 2,
3) y el medio natural (pradera). Para comparar los resultados obtenidos en este trabajo, se muestran
resultados estivales obtenidos en la bibliografia (OTROS). TCp (mg PF planta™ d'): tasa de crecimiento
estimada a partir del cambio en peso fresco de la planta, TAF (hojas planta” d'): tasa de aparicién foliar.
TEF (cm planta™ d™): tasa de elongacién foliar, TLR (d™): tasa de renovacién foliar, IP (d): intervalo de
plastocrono, TAI (entrenudos d'): tasa de aparicién internodal, TEI (mm d'): tasa de elongacién
internodal. TAR (raices d'): tasa de aparicién radicular. TER (cm d): tasa de elongacién radicular, t:
periodo experimental (dias), n: nimero de réplicas. Los datos representan la media y la desviacion tipica.
Dentro de una misma fila, la no coincidencia de caracteres alfabéticos entre celdas expresa diferencias
significativas entre sus valores.

DISENO 1 DISENO 2 DISENO 3 PRADERA OTROS

TCpyp 7,07 +3,76* 3332267 - -
TEF 1,64 £0,48 1,17 £0,36 * 1,36 0,68 * 2,79+ 1,07 0,8-0,9"
TAF  026+0,11" 0,24 +0,11* 0,33 +0,08 % 0,43 +0,097
TRF;  0,04+001% 0,03+0,01"* 0,05+0,02 % 0,07+0,02 ¢ 0,05-0,06%*0,01-0,04>**

1 47 +23% 53+30"% 33+1,0" 24+06"* 14
TEI 1,1£0,6* 0,5+03" 1,3+£0,5% 1,1£0,5% 02"
TAI 0,13 +0,02* 0,08 +0,05 " 0,13+0,03 0,17+0,00
TER 0,57 +0,40 * 0,07+0,14 ¢ 1,33 +0,46* - 0-1,8'**
TAR 0,29 +0,16* 0,040,177 0,38+0,11* -

t 16 10 40 6

n 8 8 5 6

'Marbd et al. 1996; *Vermaat et al. 1987; *Philippart 1995.
* Datos originales a partir de cambios en longitud. ** Datos originales a partir de cambios en peso.
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3.4. Discusion

El crecimiento de faner6gamas marinas en medios bifdsicos, con un sustrato
solidificado por agar, ha sido demostrado recientemente (Bird y Jewett-Smith 1994;
Balestri et al. 1998). Estos estudios muestran la utilidad de un medio de cultivo bifdsico
para la propagacion vegetativa de las faner6gamas marinas, siempre que se tengan en
cuenta los distintos requerimientos nutricionales, hormonales y vitaminicos de cada
especie (Bird et al. 1998). En este estudio no se emplearon aditivos para la elaboracion del
medio de cultivo, exceptuando el agar. A la vista de los resultados y ya que no se detectd
mortalidad o deterioro de las plantas, la renovacién de la fase liquida cada 48 horas se
consideré suficiente para cubrir los requerimientos de Z. noltii durante el periodo

experimental.

Teniendo en cuenta que s6lo uno de los disefios experimentales (disefio 2) mostrd
diferencias significativas con el medio natural, este trabajo pone de manifiesto la viabilidad
de la propagacién de Z. noltii en un medio de cultivo bifdsico. Las bajas tasas de
crecimiento detectadas en el disefio 2 (Tabla 2), no parecen ocasionadas por el medio de
cultivo teniendo en cuenta que estos efectos negativos no fueron detectados en los demds
experimentos (disefio 1 y 3, Tabla 2). La reduccion del crecimiento en el disefio 2 pudo
estar presumiblemente relacionado con las elevadas temperaturas registradas durante su
realizacion. Este experimento se realizé durante el mes de agosto bajo condiciones
extremas de temperatura (apenas controlables por el sistema de refrigeracion), las cuales
llegaron a superar los 35 ° C en horas de mdxima insolacion. Para Z. marina, se ha
comprobado que las temperaturas superiores a 25 °C tienen efectos negativos en el
crecimiento. A esas temperaturas, los beneficios fotosintéticos disminuyen en funcién de
un notable incremento en las tasas de respiracion y el transporte de carbohidratos hacia
tejidos subterrdneos queda suprimido (Zimmerman et al 1989). De una forma similar, para
Z. noltii los periodos cortos de temperatura elevada pudieron mermar las tasas de
crecimiento al igual que se observa en verano para praderas naturales (capitulo 2, figura

11).
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La viabilidad del medio de cultivo bifdsico para la propagacioén de Z. noltii también
se probd posteriormente en pruebas de transplante realizadas en la marisma de los
Torufios. En estas pruebas, haces foliares anclados en viales con agua de mar solidificada
(agar 2%) y transplantados en la franja intermareal, mostraron elevados porcentajes de

supervivencia tras de 1 mes de permanencia en estas condiciones (Brun, inédito).

Una gran ventaja de este método es la oportunidad que ofrece para estudiar las tasas
de crecimiento radicular. Z. noltii es una especie con un sistema radicular de notable
fragilidad (den Hartog 1970), lo cual dificulta su estudio por problemas de manipulacién
(capitulo 2). El estudio del crecimiento radicular es una asignatura atin pendiente en la
investigacion sobre fanerégamas marinas. A pesar de la importancia del sistema radicular
como fuente de entrada de nutrientes y de la relacion superficie/volumen en los procesos
de incorporacién de estos recursos, es sorprendente la escasa bibliografia sobre el
crecimiento en raices. Estos recursos bibliogrdficos son ain menores cuando se intenta
recabar informacion sobre especies de sistema radicular fragil como el que posee Z. noltii.
En el mejor de los casos este crecimiento se ha estudiado en funcion de los cambios en
biomasa. En praderas submareales de Z. noltii se han detectado tasas medias de
crecimiento radicular de 0,1 mg PS rizoma" d' (Marb4 et al. 1996). Aunque no se han
encontrado referencias externas para transformar estos resultados en longitud o superficie
radicular, a partir de nuestras propias observaciones se calculé que estas tasas
corresponden a crecimientos radiculares de 0,7 cm raices rizoma" d'. Estos valores son
similares a los registrados en plantas crecidas en el medio solidificado con agar. El
crecimiento vegetativo de Z. noltii en este medio facilita la manipulacién de los tejidos

radiculares, disminuyendo las subestimaciones de crecimiento por fractura radicular.

Un objetivo secundario abordado en este capitulo fue estudiar la viabilidad de la
reduccion del tiempo experimental en estudios ecofisiolégicos de Z. noltii. Actualmente,
para el estudio de fanerégamas marinas en mesocosmos, se mantienen periodos
experimentales del orden de meses (Short er al. 1995; van Katwijk et al. 1997). Estos
periodos son l6gicos cuando se estudian especies de gran porte, como P. oceanica o Z.
marina. Estas especies presentan sistemas rizomadticos y radiculares gruesos (den Hartog
1970) donde pueden acumular una cantidad mayor de sustancias de reservas. El grosor de

los rizomas favorece positivamente la integracion clonal entre las estructuras vegetales y
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permite un uso mds eficiente de las sustancias de reserva (Duarte 1991). Ademads, las
faner6gamas de gran porte poseen intervalos de plastocrono largos y tasas de crecimiento y
de renovacion lentas que compensan con esperanzas de vida prolongadas (Duarte 1991).
Todas estas caracteristicas les permiten amortiguar los efectos de una limitacion de
recursos (Marba et al. 1996), siendo necesaria una exposiciéon muy prolongada para

detectar el efecto ecofisioldgico de las limitaciones.

Por el contrario, las especies pequefias como Z. noltii poseen rizomas delgados (den
Hartog 1970), que limitan la integracion clonal y la capacidad de almacenar sustancias de
reserva (Duarte 1991, Marba et al. 1996). Ademds, estas especies poseen intervalos de
plastocrono reducidos y tasas de crecimiento y renovacién altas (Marba er al. 1996) los
cuales generan una demanda elevada de recursos, metabolizando rdpidamente sus escasas
reservas. Por todo ello, las especies de pequefio porte dependen bdsicamente de la
disponibilidad externa de recursos (Kraemer y Mazzella 1999) y por lo tanto responden

rapidamente a los cambios en su disponibilidad (Marba et al. 1996).

Los periodos de cultivos presentados en este trabajo estuvieron comprendidos entre
10 y 40 dias. Tras 16 dias de cultivo (disefio 1 y disefio 3), las variables estudiadas no
mostraron diferencias significativas atribuibles al periodo experimental. Por el contrario,
las variables estimadas tras 10 dias de cultivo mostraron valores significativamente
menores que los registrados en periodos mds extensos. No obstante, estas diferencias no
son atribuibles exclusivamente a la duracién experimental. El efecto de la temperatura,
discutido anteriormente, también pudo ser responsable del menor crecimiento en dicho
experimento. Aun asi, podemos afirmar que los periodos experimentales de 2 a 4 semanas
son suficientes para detectar los efectos de un tratamiento de disponibilidad de recursos

externos en la tasa de crecimiento de Z. noltii.

La escala temporal de los procesos bioldgicos es un factor bdsico a considerar en un
disefio experimental de corte ecofisiolégico. Para experimentar con fanerégamas marinas,
la relacion que existe entre la talla y la dindmica de la especie deberia tenerse en cuenta a
la hora de realizar estos disefios (Duarte 1991). La propagacién vegetativa de Zostera noltii
en un medio de cultivo bifdsico es una herramienta util para realizar estos experimentos.
La manipulacién de esta especie en este medio de cultivo permite trabajar con periodos

experimentales reducidos con una precision elevada en la manipulacion de las plantas,
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proporcionando el cuidado adecuado para estudiar el crecimiento de unidades fragiles

como las raices.
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Efecto de la disponibilidad de luz en el
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Efecto de la disponibilidad de luz en el crecimiento de Zostera noltii Hornem.

4.1. Introduccién

El aumento de los procesos de eutrofizacion como consecuencia de las actividades
antropogénicas y la consecuente disminucion de luz disponible para los macrdfitos
acudticos han sido algunas de las principales causas asociadas a la desaparicion de praderas
de las faner6gamas marinas a nivel mundial (Orth y Moore 1983, den Hartog 1994). Ante
la necesidad de conocer los efectos de la variabilidad de este recurso en la dindmica o
supervivencia de las distintas especies, se han realizado estudios para estimar los
requerimientos fotosintéticos de estos organismos en periodos anuales (Duarte 1991,
Czerny y Dunton 1995, Philippart 1995, Herza y Dunton 1998). Basdndose en
observaciones sobre praderas distribuidas a lo largo de todo el planeta, Duarte (1991)
detect6 un limite de distribucién en profundidad y propuso un algoritmo, relacionado con
el coeficiente de atenuacidn de la luz en el agua, para determinar una profundidad maxima
de colonizacion. Para la mayoria de las especies, los limites verticales de colonizacion
estuvieron en profundidades donde se alcanza un 11 % de la radiacion superficial. Otros
autores (Kenworthy y Haunert 1991, Czerny y Dunton 1995) analizaron la importancia
morfoldgica y fisioldgica de las distintas especies para sobrevivir ante condiciones de luz
reducidas. La proporcion entre el sistema foliar y el sistema rizomadtico-radicular definen la
productividad y las demandas respiratorias de la planta (Hemminga 1998). Mientras que,
caracteristicas como el grosor de la hoja determinan propiedades como la capacidad

fotosintética de la planta (Lambers ez al. 1998).

Algunos trabajos previos demostraron que la reduccién en la disponibilidad de luz
genera una disminucién del crecimiento, de la biomasa y de la densidad de haces foliares
(Burkholder y Doheny 1968, Backman y Barilotti 1976). En estudios mds recientes se ha
observado que las poblaciones de Thalassia testudinum, Halodule wrightii o Zostera
marina no sobreviven bajo intensidades inferiores al 15 % de la radiacion superficial
(Dennison et al. 1993, Czerny y Dunton 1995). Uno de los fenémenos asociados a la
reduccién de luz es el consumo rdpido del oxigeno presente en los sedimentos. En algunas
faner6gamas se ha demostrado la liberacion radicular de oxigeno fotosintético. Este

mecanismo permite mantener niveles oxicos en la rizosfera y facilita la tolerancia a los
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periodos nocturnos y, en general, periodos cortos, de anoxia (Smith et al. 1988, Pedersen et
al. 1998, Connel et al. 1999). Durante los periodos de oscuridad se detiene el trasiego de
sustancias (oxigeno y metabolitos) desde las hojas hasta los tejidos subterrdneo
(Zimmerman y Alberte 1996). En esa situacién las raices sobreviven mediante el
metabolismo anaerobio de sus reservas de carbono (Smith et al. 1988), pero una situacién
prolongada de oscuridad, o niveles de luz inferiores a la intensidad de compensacién para
la fotosintesis, terminaria produciendo la muerte celular de los tejidos radiculares y

posteriormente de toda la planta (Hemminga 1998).

En casi todos estos trabajos se estudiaron praderas submareales donde la luz se
considera el principal recurso limitante. De aquellos, muy pocos se dedicaron al estudio de
especies de pequefio porte, con reservas nutricionales escasas. La bibliografia es ain mads
limitada cuando se trata de conocer la respuesta en praderas intermareales. En estas
poblaciones, sélo Philippart (1995) estudié el efecto del ensombrecimiento sobre el
crecimiento de Z. noltii, encontrando que una reduccion de luz provoca un descenso lineal
del crecimiento foliar y que bajo intensidades de luz del 30% de la irradiancia superficial
las tasas de pérdida foliar se triplican. Keller y Harris (1966) sugirieron que la posicion
Optima para una poblacion intermareal de fanerégamas estd condicionada por el
compromiso entre la desecacion y las condiciones de luz. Las investigaciones previas no
han planteado de manera rigurosa la posibilidad de un efecto negativo en el crecimiento
debido a la exposicion prolongada a irradiancias elevadas. Sin embargo, esta posibilidad
también deberia ser estudiada para aquellas praderas capaces de soportar periodos de
emersion prolongados (ej. praderas situadas en cafios secundarios de marismas), o para las
que habitan el intermareal alto de costas con una amplitud de marea reducida (Mar

Mediterraneo).

Para la elaboracién de este capitulo se planted el estudio del crecimiento de Z. noltii
en funcion del régimen diario de disponibilidad de luz. Para conseguir un gradiente de luz
natural y al mismo tiempo descartar los posibles efectos de la desecacion se disefié un
mesocosmos que respetara las variaciones naturales diarias de intensidad y fotoperiodo y al

mismo tiempo permitiera el mantenimiento constante de las plantas en inmersion.
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4.2. Material y métodos

4.2.1.1. Seleccién de plantas

La pradera donante fue una pradera monoespecifica situada en la franja intermareal
de la marisma de la peninsula de Los Torufios, en la bahia de Cadiz (véase capitulo 3). La
recoleccidn de las plantas se realizé en noviembre de 1998 durante un periodo de marea
baja. Se seleccionaron ejemplares de estado de desarrollo similar. Como unidad
experimental de Z. noltii, se seleccionaron porciones apicales con dos entrenudos y sus

correspondientes hojas y raices.

4.2.2. Montaje experimental

4.2.2.1. Medio de cultivo

Para propagar los haces vegetativos de Z. noltii se emple6 un medio de cultivo
bifdsico de agua de mar no enriquecida. Este medio estuvo formado por una fase sélida

(agar 2% peso/volumen) bajo una fase liquida (véase el capitulo 3).

4.2.2.2. Disefio fisico del experimento

La fuente de luz utilizada en este experimento fue de origen natural, para lo cual la
estructura experimental se instalé en la azotea del Centro Andaluz Superior de Estudios
Marinos (CASEM, Cadiz).

Las plantas se incubaron, durante 14 dias, en cdmaras cilindricas de plexiglds® (8
cm de didmetro y 24 cm de altura) a temperatura constante de 18,5 °C. Para controlar la
temperatura, las cdmaras se sumergieron en un acuario con agua destilada, la cual circul6 a
flujo constante entre el acuario y un sistema de refrigeracion (figura 1). El control térmico
fue posible gracias a las suaves condiciones meteoroldgicas registradas durante el periodo

experimental.

En cada cdmara cilindrica se cultivaron grupos de 4 plantas. El medio de cultivo
estuvo formado por una fase sélida de 3 cm de altura (agar 2 % peso/volumen) bajo una
fase liquida de 900 ml (18 cm de altura). Para prevenir la falta de nutrientes, los cambios
de pH y el crecimiento excesivo de microorganismos, se mantuvo un burbujeo de aire

continuo y se renové la fase liquida del medio cada 2 dias. El experimento se realizo
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utilizando un total de 8 cilindros (2 por cada nivel de luz). La seleccion de niveles de luz se

explica con detalle en el siguiente apartado.

..l\
.
X
of |

||

Figura 1. Disefio fisico experimental. A: cilindros de plexiglds® utilizados para las incubaciones de Z.
noltii (con un detalle ampliado de uno de ellos). B: acuario en el que se sumergen los cilindros para
mantener la temperatura constante. C: sistema de burbujeo instalado en cada cilindro. D: circuito de
refrigeracion, en el que una resistencia y un dedo frio mantienen la temperatura del agua constante en un
segundo acuario. Entre los dos acuarios, el agua circula a velocidad constante segiin el movimiento
descrito por las flechas discontinuas.
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4.2.3. Diseno del tratamientol de luz

Para estudiar el efecto de la disponibilidad de luz en el crecimiento de Z. noltii se
cultivaron ejemplares vegetativos bajo distintos rangos de irradiancia. Aunque se utiliz6
una fuente de luz natural, mediante el uso de filtros neutros se modificaron los rangos de

disponibilidad.
Los rangos de luz se seleccionaron en funcidn de los siguientes factores:
a) Los parametros fotosintéticos de Z. noltii en otoiio

La eleccion de rangos de luz se disefid en funcidn de las intensidades de saturacién
(I, y de compensacion (I,) de la actividad fotosintética de Z. noltii en la estacion otofial.
Los valores utilizados se estimaron en otofio de 1998 en el parque Natural de Ria Formosa
(véase capitulo 2). Estos resultados se consideraron extrapolables teniendo en cuenta la

cercania geogréfica de ambas localidades.

Como I, se considerd un valor medio de 330 ymol m™ s™. Como I, se considerd un
valor medio de 21 ymol m™ s™'. Esta intensidad de compensacion se calcul6 a partir de la
respiracion de los fragmentos foliares. En la bibliografia se discute la utilidad de este valor
para extrapolar conclusiones a nivel de organismo (Hemminga 1998). No obstante,
teniendo en cuenta que el error cometido serfa una subestimacidon de la intensidad de

compensacion, no disponiéndose de una correcta estimacion extrapolable a Z. noltii en

estas latitudes, se acepto el valor de dicho pardmetro para el disefio del tratamiento de luz.

Ademds de I, e I, se considerd una intensidad mdxima de 1000 gmol m? s, para
detectar posibles procesos de fotoinhibicién (I,,). En funcién de estas intensidades se

definieron los siguientes rangos de luz:
* Intensidades inferiores a la intensidad de compensacién para la fotosintesis (I<I,).

* Intensidades superiores a la intensidad de compensacion e inferiores a la intensidad de

saturacion (I < I< I,).

! Tratamiento experimental: Este término hace referencia a la variable manipulada (en este caso la luz).

101



Capitulo 4

* Intensidades superiores a la intensidad de saturacién e inferiores a la intensidad

considerada umbral para la fotoinhibicion (I <1 <1,,).

* Intensidades superiores a la intensidad considerada umbral para la fotoinhibicién (I,,,<

D).
b) El registro de luz en la zona de estudio

Una semana previa al periodo experimental se realizaron registros horarios de
intensidades medias con un sensor plano (LI-192SA). Estos registros se realizaron en dos

dias, uno despejado y otro nublado (Tabla 1).

Tabla 1. Distribucidon de luz en octubre, en un dia despejado y otro nublado, segin los rangos
de luz considerados. Los valores representan el nimero de horas al dia en las que se daban las
condiciones descritas en la primera columna.

Rango de luz Dia despejado Dia nublado
Oscuridad 11 11,5
<1, 1,5 1,5
I<I< I, 2,5 4,5
I <I<I 3 6,5
I,.<I 6 0

¢) El coeficiente de atenuacion de los filtros neutros empleados

Como filtros neutros para la luz se utilizaron capas de filtro textil negro. El
coeficiente de atenuacion de la luz en este material se estudid a partir de dos intensidades
iniciales de luz (2.700 y 900 ymol m™ s, respectivamente). Bajo ambas condiciones se

obtuvo un coeficiente de atenuacién de 0,29 capa™ (Figura 2).
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Atenuacion de la luz

I=1,*exp-(0,29 * N)

[ (pmol fotones m2 sty
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N° capas de filtro neutro (N)

Figura 2. Coeficiente de atenuaciéon de la luz de los filtros neutros utilizados en el disefio
experimental.

En funcién de este coeficiente y teniendo en cuenta el registro de luz en los dos dias

estudiados, los niveles® experimentales de luz considerados fueron:

* 100 % I,: Disponibilidad de luz alta y riesgo de fotoinhibicion elevado. En este
nivel no se utilizaron filtros, evitdndose cualquier proteccion frente a intensidades de

luz potencialmente fotoinhibitorias.

* 42 % I1,: Disponibilidad de luz alta y riesgo de fotoinhibicion reducido. En este
nivel los cilindros se envolvieron con 3 capas de filtro neutro, evitdindose intensidades
superiores a 1000 zmol m™ s™', pero sin reducir la disponibilidad de luz saturante para

la fotosintesis.

* 7,4 % 1, Disponibilidad de luz reducida. Los cilindros sometidos a este nivel se
cubrieron con 9 capas de filtro neutro, reduciendo la disponibilidad de luz a un rango

de intensidades entre I_ e I,,.

* 1,3 % 1,: Disponibilidad de luz limitante. En este nivel ultimo nivel, los cilindros se
envolvieron con 15 capas de filtro neutro, reduciendo la disponibilidad de luz a un

rango de intensidades inferiores a I..

2 Nivel experimental: Cada una de las subdivisiones experimentales dentro del tratamiento correspondiente.
En este caso, cada porcentaje de luz seleccionados es un nivel dentro del tratamiento de luz.
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4.2.4. Medidas morfométricas y estimacién de variables

Segtin la metodologia descrita en el capitulo 2, se pesaron las plantas y se realizaron
las medidas morfométricas de las distintas estructuras vegetales al inicio y al final del
experimento. Al finalizar el periodo de cultivo, se estimd la contribucién en el peso de las
fracciones foliar y subterrdnea en la biomasa total y la relacion PF/PS de ambas fracciones.

A partir de estas medidas se estimaron las variables recogidas en la Tabla 2.

Tabla 2. Variables estimadas a partir del peso y las medidas morfométricas de Z. noltii.

Variable Abreviatura Unidades
Longitud foliar LF cm
Anchura foliar AF mm
Longitud internodal LI cm
Longitud radicular LR cm
Peso seco total PS, mg PS planta’
Carbono interno en el tejido foliar C foliar % PS
Nitrégeno interno en el tejido foliar N foliar % PS
Carbono interno en el tejido subterrdneo C subt % PS
Nitrégeno interno en el tejido subterrdneo N subt % PS
Tasa de crecimiento TC mg PS planta” d'
Tasa de elongacién foliar TEF cm planta™ d
Tasa de aparicién foliar TAF hojas planta™ d”
Tasa de renovacion foliar en longitud TRF; d!
Tasa de renovacién foliar en nimero TRF, d’
Intervalo de plastocrono IP d
Tasa de pérdida foliar en longitud TPF; cm planta™ d
Tasa de pérdida foliar en nimero TPF, hojas planta™ d”
Tasa de elongacion internodal TEI cmd’
Tasa de aparicién internodal TAI entrenudos d
Tasa de elongacion radicular TER cmd’
Tasa de aparicién radicular TAR raices d'
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4.2.5. Andlisis estadistico

El efecto del tratamiento de luz en las variables estudiadas se analiz6 mediante un
andlisis de la varianza de 1 via (ANOVA, Zar 1984). En la LR, los problemas de
heterocedasticidad se resolvieron mediante transformacion logaritmica. Para estudiar el
efecto en las TAI, se empled un andlisis no paramétrico de la varianza (test de Krustall-
Wallis, Zar 1984). En los andlisis paramétricos, las comparaciones a posteriori se
realizaron mediante el test de Tukey. En todos los casos se consideré un nivel de

significacién de 0,05.
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4.3. Resultados

4.3.1. Disponibilidad de luz en los niveles experimentales

Durante el periodo experimental, el fotoperiodo fue de 13:11 h (luz:oscuridad). La
disponibilidad de luz en cada nivel experimental se estudié en funcién de los rangos de luz
considerados (Figura 3). Los cilindros cubiertos con 15 capas de tul negro (1,3 % 1) sélo
recibieron intensidades de luz inferiores a la de saturacién (1), con un médximo de horas
en intensidades inferiores a I.. Los cilindros sometidos a 7,4 % I, recibieron gran parte del
dia intensidades comprendidas entre I, e I,. En los cilindros del nivel 42 % I, se observo
un mdximo de horas con irradiancias superiores a I, aunque inferiores a 1000 gmol m™ s
(I;,,)- Finalmente los cilindros sin proteccién frente a la radiacién solar (100 % 1)

recibieron principalmente intensidades superiores a 1.000 gmol m?s™ (I,.,).

Distribucion de la radiacion solar
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1 0100 % Io E 28: Dosis diaria de fotones
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16 1 M13%Io glg:rr:rr:'—.:
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Figura 3. Distribucién de la radiacidon solar incidente en los niveles experimentales (leyenda)
seguin los rangos de luz considerados (eje de abscisas). Cada columna representa un rango de luz y
cada compartimento de la misma, el nimero medio de horas diarias que recibié cada nivel experimental.
La figura insertada en el grafico representa la dosis de luz diaria que recibié cada nivel experimental.
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4.3.2. Variables biol6gicas

4.3.2.1. Morfometria

La morfometria de los médulos vegetales de Z. noltii (hojas, entrenudos y raices) no
varid significativamente a lo largo del periodo experimental (Tabla 3). Las dimensiones
morfométricas oscilaron en torno a longitudes foliares medias de 12,5 cm, anchuras
foliares de 1,5 mm, longitudes internodales de 2,2 cm y longitudes radiculares de 3 cm

(Tabla 3).

4.3.2.2. Peso seco (PS,)

El PS, medio al finalizar el periodo experimental fue inferior a 50 mg planta” (Tabla

3), variando significativamente segin el tratamiento de luz. Bajo 42% 1, el PS, fue

0
significativamente superior que el PSt bajo otros niveles de luz (Tabla 3). El tratamiento de
luz no afect significativamente al reparto de biomasa entre la fraccion foliar y la

subterrdnea (BA/BS). Este cociente presentd valores en torno a 2.

Tabla 3. Efecto del tratamiento de luz en la morfometria y el peso de Z. noltii. Los datos
representan la media y el error estdndar. LF: longitud foliar, AF: anchura foliar, LI: longitud internodal,
LR: longitud radicular, PS;: peso seco total al finalizar el experimento, BA/BS: relacién biomasa
epigea/biomasa hipdgea, n: nimero de réplicas. La iltima columna muestra el resultado del ANOVA (¥*:
p< 0,001). Dentro de la fila correspondiente a PS,, el cédigo alfabético muestra los resultados de la
comparacion a posteriori. La no coincidencia de caracteres implica diferencias significativas entre niveles
experimentales.

Final
Variable Inicial 100% 1, 42%1, 74%1, 13%1, p
LF 13,2+0,4 12,8+0,9 13,7+0,7 11,7+0,5 12,9+1,2 -
AF 1,5+0,00 1,6+0,04 1,6+0,04 1,6+0,05
LI 2,2+0,1 1,9+0,2 2,3+0,2 1,9+0,3 2,4+0,1 -
LR 3,0+0,2 3,8+1,6 3,2+0,5 1,7+0,3 2,3+0,4 -
PSt 46,7+4,5* 65,8+6,1° 39,9+2,0* 42,5+3.8" wE
BA/BS 2,040,3 1,740,1 22403 2,840,3 -
n 32 8 8 8 8

107



Capitulo 4

4.3.2.3. Carbono interno

El contenido de C foliar (rango 27-34 %PS) fue significativamente distinto (p<
0,001) que el contenido en C registrado en la region subterrdnea (rango 26-32 % PS)
(Figura 4.A). En ambas fracciones se detectd un efecto significativo de la luz (Tabla 4). No
obstante, en la fracciéon subterrdnea, dichas diferencias no se reflejaron en las
comparaciones a posteriori. En la fraccion foliar, las plantas cultivadas bajo 100 % 1, y 42
% 1, mostraron un contenido en C foliar significativamente superior a las plantas cultivadas
bajo las otras intensidades. Ademads, las plantas cultivadas bajo 1,3 % I, mostraron valores
de C foliar significativamente inferiores que las plantas cultivadas bajo otros niveles

experimentales.
4.3.2.4. Nitrogeno interno

El contenido foliar de N (rango 2-3 % PS) fue significativamente distinto (p< 0,001)
que el estimado en partes subterrdneas (rango 0,9-2 % PS) (Figura 4.B), resultando ambas
fracciones vegetales afectadas significativamente por el tratamiento de luz (Tabla 4). Ast,
las plantas sometidas a 100 % I, mostraron valores de N (foliar y subterrdneo)
significativamente inferior que las plantas cultivadas bajo 7,4 % 1,y 1,3 % 1,. Las plantas
cultivadas bajo 15 capas de filtro neutro (1,3 % 1,) mostraron un contenido en N foliar
significativamente superior que las cultivadas en niveles de 100 % I,y 42 % 1,. En la
fraccion subterrdnea, se observé la misma tendencia, aunque las plantas cultivadas bajo 1,3
% 1, mostraron, ademds, un contenido en nitrégeno significativamente mayor que las

cultivadas bajo 7,4 % 1.
4.3.2.5. Indice C:N

Como en las dos variables anteriores, el indice C:N mostréo valores
significativamente distintos (p < 0,001) entre la fraccién foliar (rango 10-20) y la fraccion
subterrdnea (rango 15-40) (Figura 4.C). En ambas fracciones se detecté un efecto
significativo de la luz (Tabla 4). Tanto en la parte foliar como en la subterrdnea, las plantas
cultivadas bajo 9 y 15 capas de filtro neutro (7,4 y 1,3 % I, respectivamente) mostraron

indices C:N significativamente inferiores que las plantas cultivadas bajo 100 y 42 % I..
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Figura 4. Efecto del tratamiento de luz en el contenido en carbono, nitrégeno y la relacién
atémica C:N de los tejidos foliares y subterraneos de Z. noltii. Para cada fraccién (foliar y
subterrdnea), el codigo alfabético en la base de las columnas muestra la comparacion a posteriori entre
niveles experimentales. La no coincidencia de caracteres representa la diferencia significativa entre los
niveles. Las barras representan el error estandar.
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Tabla 4. Resumen estadistico del efecto del tratamiento de luz en Z. noltii. La presencia de la letra
T junto a la variable indica la transformacion logaritmica de los resultados.

Variable Efecto de la luz
C foliar *%
C subt. *
N foliar *
N subt. *%
C:N,, foliar *%
C:N,, subt. K%
TC *%
TEF *%
TAF *
TRFg T *k
TRF4 *
TPFg T *
TPF (42 % I, no incluido) -
1P -
TEI *%
TAI -
TER T (1,3 % I, no incluido) *
TAR (1,3 % 1, no incluido) *

(*): p<0,05; (**%): p < 0,001
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4.3.2.6. Tasa de crecimiento (TC)

La luz mostré un efecto significativo en la tasa de crecimiento (Tabla 4). Estas tasas
variaron entre 1 y 2,4 mg PS planta’ d'(Figura 5), exceptuando en aquellas plantas
cultivadas bajo intensidades de 1,3 % I, en las que no registraron TC positivas. Este
fendmeno se interpreté como un proceso de autoalimentacidn sin suministro externo de
energia, o al menos un suministro insuficiente para permitir el crecimiento. El crecimiento
optimo, tanto de la fraccion foliar como de la fraccion subterrdnea, ocurrid bajo
condiciones de 42 % I,. En el nivel susceptible de intensidades fotoinhibitorias (100 % 1)

se detectaron las mayores producciones relativas de tejido foliar.

Tasa de crecimiento

30
B 20 L
D 2,() 4
g 51 I 58
I

1 el x

2 107 55
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E 8’(5) 1 |34 42 a5 52
S 0s ] | | s

100 % lo 42 % lo 7.4 % lo 1,3 % lo
bc C b a

Figura 5. Efecto del tratamiento de luz en la tasa de crecimiento en Z. noltii. En cada columna, el
compartimento superior representa a la fraccion foliar y el inferior a la fraccion subterrdnea (el nimero
asociado indica el porcentaje correspondiente). El codigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la
comparacion a posteriori del tratamiento. La no coincidencia de caracteres representa la diferencia
significativa entre niveles experimentales. Las barras representan el error estdndar del crecimiento total.
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4.3.2.7. Tasa de elongacion foliar (TEF)

El tratamiento de luz afectd significativamente la TEF (Tabla 4). Los valores

oscilaron entre 0,7 y 2,9 cm planta’ d' (Figura 6.A). Bajo intensidades de 42 % I, las

0
plantas mostraron TEF méximas (2,9 cm planta’ d') con valores significativamente
distintos que las plantas cultivadas bajo otros niveles (Figura 6.A). Las diferencias entre
niveles experimentales se originaron principalmente por diferencias en la produccion
axilar. Las plantas cultivadas bajol,3 % I, mostraron TEF significativamente inferiores

(0,7 cm planta’ d'). Aunque en este nivel, las diferencias se originaron por una menor

produccion tanto axilar como axial.
4.3.2.8. Tasa de aparicion foliar (TAF)

El tratamiento de luz afectd significativamente a las TAF (Tabla 4). Las plantas
cultivadas bajo intensidades de 42 % I, mostraron TAF significativamente superiores que
las registradas en plantas cultivadas bajo 7,4 % I, (Figura 6.B). En el caso particular del
nivel 1,3 % 1, como unicamente 4 plantas generaron nuevas unidades foliares en el
periodo de estudio, el andlisis estadistico no pudo detectar las diferencias observadas en
este nivel. Como en la variable anterior, las diferencias entre los niveles experimentales se
originaron principalmente por las diferencias en la produccién axilar, exceptuando el

cultivo bajo 1,3 % lo donde también se detecté un descenso de la produccién axial.

4.3.2.9. Tasas de renovacién foliar en longitud (TRF;) y en
namero (TRF,)

Las TRF; y TRF, mostraron valores similares e inferiores a 0,06 d" (Figura 7). En
ambos casos se detectd un efecto significativo del tratamiento de luz (Tabla 4). Bajo 7,4 %
I,, las TRF; y TRF, mostraron valores significativamente distintos que los estimados en
plantas cultivadas bajo 100 y 42 % 1. Las plantas cultivadas bajo 1,3 % I, mostraron TRF;
significativamente distintos que las cultivadas a otros niveles. En el caso de las TRF,, la
escasa aparicion de hojas bajo 1,3 % I, dificulto el andlisis estadistico de esta variable y

s6lo se detectaron tasas significativamente menores en el nivel 7,4% 1.
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Figura 6. Efecto™ 1 tratamiento de luz en las tasas de elongacién y aparicién foliar de Z. noltii.
La fraccién rayada de la columna simboliza la contribucién de los meristemos axilares y la no rayada la
del meristemo apical. El cédigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la comparacion a posteriori del
tratamiento. La no coincidencia de caracteres representa la diferencia significativa entre niveles
experimentales. Las barras representan el error estandar.
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Tasa de renovacion foliar (en longitud)
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Figura 7. Efecto del tratamiento de luz en las tasas de renovacion foliar en longitud y en namero
de Z. noltii. El cédigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la comparacion a posteriori entre
niveles experimentales. La no coincidencia de caracteres representa la diferencia significativa entre
niveles. Las barras representan el error estandar.
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4.3.2.10. Intervalo de plastocrono (IP)

El tratamiento de luz no afect6 significativamente al intervalo de plastocrono (Tabla
4), el cual mostré valores entre 10 y 12 dias (Figura 8). No obstante, entre las plantas
cultivadas a 1,3% 1, sélo 2 de las 8 plantas generaron hojas nuevas a partir del meristemo

apical.

Intervalo de plastocrono
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Figura 8. Efecto del tratamiento de luz en el intervalo de plastocrono de Z. noltii. Las barras
representan el error estandar.

4.3.2.11. Tasas de pérdida foliar en longitud (TPF;) y en ndmero
(TPF,)

Las tasas de pérdida foliar estimadas en longitud y nimero (TPFg y TPF,) mostraron
un comportamiento similar. Ambas tasas se correlacionaron significativamente (r= 0,94;
n=20; p< 0,001; Figura 9.A). Por este motivo, sélo se representan los resultados

correspondientes a las TPFg.

A pesar de la relacién encontrada entre ambas tasas de pérdida, el tratamiento de luz
unicamente mostré un efecto significativo sobre las TPF; (Tabla 4). Los valores de estas

tasas fueron inferiores a 3 cm planta’ d' (Figura 9.B). Las plantas cultivadas bajo
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intensidades de 1,3 % I, mostraron tasas de pérdida foliar en longitud significativamente

distintas que las cultivadas bajo 100y 42 % I...
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Figura 9. A) Relacidn lineal entre las tasas de pérdida foliar en longitud (TPFE) y en niimero
(TPFA) en Z. noltii. B) Efecto del tratamiento de luz en la tasa de pérdida foliar en longitud
en Z. noltii. El cédigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la comparacion a posteriori entre
niveles experimentales. La no coincidencia de caracteres representa la diferencia significativa entre
niveles. Las barras representan el error estandar.
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4.3.2.12. Tasa de elongacién internodal (TEI) y tasa de aparicién

internodal (TAI)

El tratamiento de luz influyé significativamente en las TEI (Tabla 4). Las plantas

cultivadas bajo 1,3 % I, mostraron valores de 0,03 cm d”' frente a los 0,14 y 0,16 cm d™' de

las plantas cultivadas bajo 100 y 42 % I, respectivamente (Figura 10.A). Unicamente se

detecto la elongacion de entrenudos laterales (axilares) en plantas cultivadas bajo 42% lo.

Por el contrario, en las TAI no se detectaron diferencias significativas originadas por el

tratamiento de luz debido a la heterogeneidad del nimero de observacion entre los niveles

experimentales (Tabla 4, Figura 10.B).
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Figura 10. Efecto del tratamiento de luz en la tasa de elongacién internodal y la tasa de aparicion
internodal de Z. noltii. La fraccion rayada de las columnas representan la produccién de entrenudos
laterales y la no rayada la de entrenudos axiales. El cédigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la
comparacion a posteriori entre niveles experimentales. La no coincidencia de caracteres representa la

diferencia significativa entre niveles. Las barras representan el error estdndar, n es el nimero de datos.
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4.3.2.13. Tasa de elongaciéon radicular (TER) y tasa de aparicion
radicular (TAR)

Durante el periodo de estudio, las plantas cultivadas bajo intensidades de 1,3 % I, no
generaron nuevas unidades radiculares, y unicamente una de estas plantas registré una
TER positiva. La falta de observaciones para una estimacion correcta de la produccién
radicular en este nivel experimental, llevé a la determinacion de excluirlo de los andlisis

estadisticos (Tabla 4, Figura 11).

Para el resto de los niveles experimentales, el tratamiento de luz tuvo un efecto
significativo tanto en las TER como en las TAR (Tabla 4). Para ambas tasas, las plantas
cultivadas bajo intensidades de 42 % I, mostraron valores significativamente mayores que

las plantas cultivadas bajo intensidades de 7,4 % I, (Figura 11).

Tasa de elongacion radicular

0.8
A) ~ ] T .
= 0,6 -
5 04
v L
E02 -
0,0 : : :
100 %10 42%1Tlo 74%Io 13 %Io
ab b a -
Tasa de aparicion radicular
B 0,50
) ]
5 040 4 T
8 0304
o= ] T
£ 020
m m
< 0,10 A
= ]
0,00 : ' :

100% 1o 42%lo 74%Ilo 1,3 % lo
ab b a -—-

Figura 11. Efecto del tratamiento de luz en la tasa de elongacién radicular y la tasa de aparicién
radicular de Z. noltii. El cédigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la comparacion a posteriori
del efecto del tratamiento. La no coincidencia de caracteres representa la diferencia significativa entre
niveles experimentales (el nivel 1,3 % I, no se incluyé en el andlisis estadistico). Las barras representan el
error estandar.
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4.4. Discusion

La reduccion de luz tuvo un efecto significativo en el crecimiento de Z. noltii. A
partir de una disponibilidad del 42% de 1, el crecimiento disminuyé con la reduccion de
luz. Sin embargo, contrariamente a los resultados obtenidos por Philippart (1995), la
exposicion a un 100% de I, mostré un efecto inhibitorio sobre el crecimiento. En el trabajo
de Philippart (1995), la reduccidn en la disponibilidad de luz se estudié sobre una pradera
de Z. noltii ubicada en una zona del intermareal con 3 horas de emersién por ciclo de
marea. En dicho trabajo, la reduccién de luz tuvo un efecto negativo en todos los casos.
Las tasas de crecimiento relativas fueron maximas en el control (100% de la luz incidente),
y del mismo orden de magnitud que las tasas de renovacion estimadas en el nivel de 42% 1,
de este capitulo. En plantas sometidas a un 15% de luz incidente se triplicaron las tasas de
pérdidas foliares. No obstante, hay que tener en cuenta que estas plantas estuvieron
sometidas a ciclos diarios de marea. A lo largo de un ciclo de marea, la atenuacién
generada por la columna de agua varia, siendo especialmente elevada, durante los
movimientos de vaciante y creciente, cuando la altura de la columna de agua es atin escasa

y el agua presenta un grado de turbidez elevado (Vergara et al. 1997).

En el presente trabajo, se estudid el efecto de la luz eliminando los posibles efectos
generados por la emersion y los ciclos de marea. La atenuacién de la luz estuvo
unicamente generada por los filtros neutros empleados en el disefio del tratamiento y
aunque las diferencias en TC entre los niveles de 100% y 42 % 1, no llegaron a ser
significativas, el efecto negativo de la sobreexposicion luminosa quedé de manifiesto al
estudiar las tasas de elongacion foliar. La exposicion a irradiancias elevadas (> 1.000 gmol
m™ s™') durante periodos diarios de 7 horas, pudo provocar dafios originados por el exceso
de radiacion o por un posible efecto de la radiacion UV. En plantas terrestres la epidermis
foliar actia como pantalla protectora ante estas radiaciones (Lambers et al. 1998), pero en
Z. noltii la superficie fotosintética se concentra precisamente en dicha epidermis. En
cualquier caso, los niveles dafiinos de radiacion disminuyen el rendimiento del aparato
fotosintético y aumentan los costes de mantenimiento por mecanismos de disipacién de

energia (Long er al. 1994). En el caso mostrado en este capitulo, la reduccién de
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crecimiento repercutid principalmente en la producciéon de los meristemos axilares,
observdandose para esta region de la planta una menor produccién foliar y la ausencia de

elongacion de sus entrenudos.

La deteccion de una respuesta de crecimiento éptima a un 42% de I, coincidié con
los niveles de irradiancia a los que se detectan mdximos de biomasa en otras fanerégamas
marinas (ej. Thalassia testudinum y Halodule wrightii, Czerny y Dunton 1995), y estd de
acuerdo con los médximos de biomasa de Z. noltii detectados en praderas intermareales a
profundidades de 0,8-1 m a partir del nivel mdximo de pleamar (Brun 1999). A este nivel,
el nimero de horas al dia con luz saturante para la fotosintesis (H,) fue cercano a 9 horas,
siendo la irradiancia inferior a 1.000 ymol m™ s™' durante 8 horas. Para Z. marina se ha
calculado que, para cubrir las demandas diarias de carbono en una planta, es necesario un

H,_, minimo de 4-6 horas d"' (Denninson y Alberte 1986). En el caso de Z. noltii, para

sat
cubrir estas demandas, el minimo de H, serd inferior que en el caso de Z. marina, en
funcién de un mayor valor de la razon BA/BS (Duarte 1991), la cual desequilibra el

balance entre produccion y costes de mantenimiento hacia una produccion relativa mayor.

La disminucién generalizada del crecimiento, en todas las unidades estructurales,
observada en niveles de 7,4 y 1,3 % I, sugiere una limitacién por luz. En dichos niveles se
estimaron H_, de 0,5 y 0 horas d' respectivamente, disponiendo tnicamente de irradiancias
subsaturantes para la fotosintesis. La talla pequefia de Z. noltii le proporciona una ventaja
competitiva cuando los nutrientes no son un recurso limitante (Kraemer y Mazzella 1999).
Sin embargo, esta misma caracteristica limita su capacidad de almacenamiento,
presentando una gran dependencia de la disponibilidad externa de recursos (Kraemer y
Mazzella 1999). La reduccién de la disponibilidad de luz limita la producciéon de
esqueletos carbonados, lo cual, junto a la demanda respiratoria de los tejidos, explicaria el
descenso significativo de C interno. Esta reduccion de esqueletos carbonados también
explicaria el incremento de N interno, acumulado ante la falta de energia para producir
nuevos tejidos. No obstante, si este N no es asimilado rdpidamente, podria originar dafios
fisiolégicos en los tejidos potenciando los efectos negativos de la reduccién de luz (van

Katwijk et al. 1997). En el caso de las plantas sometidas a irradiancias de 1,3% 1, la

09

reduccion de luz alcanzd niveles extremos. En este nivel, la dosis diaria de luz fue inferior

a 0,8 moles fotones m™, distribuidos entre 2 horas de irradiancias subsaturantes para la
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fotosintesis. Las TEF, TRF; y TEI, significativamente inferiores que en otros niveles, se
mantuvieron a expensas de una reduccion de la biomasa. La generacion de nuevas
unidades estructurales a partir del meristemo apical quedo limitada a la produccién de una
hoja, y su correspondiente entrenudo, en 2 de las plantas cultivadas, y la TPF;, como en
otras especies previamente estudiadas (Philippart 1995, Lee y Dunton 1997), aument6
significativamente como respuesta a la reduccion de luz. La reduccién en la disponibilidad
de luz provoca en las faner6gamas marinas un efecto negativo en cascada (Hemminga
1998). La limitacion de la fotosintesis bloquea el transporte de energia y oxigeno entre la
fraccidn foliar y la fraccion subterrdnea. La falta de oxigeno favorece la anoxia en la
rizosfera y anula los mecanismos de tolerancia de los tejidos subterrdneos. A su vez, las
condiciones de anoxia desencadenan la produccién de fitotoxinas que terminan dafiando

irreversiblemente estos tejidos hasta su muerte celular.

A pesar del descenso general en el crecimiento ante la reduccion de luz, éste se
mantuvo en la regién axial de las plantas hasta intensidades de 7,4 % I,. La adaptacion del
crecimiento a la disponibilidad de luz mediante la modificacion de la produccidén axilar es
un fendmeno previamente observado en praderas naturales de Z. noltii (Brun 1999). En las
praderas intermareales situadas en la marisma de la peninsula de Los Toruiios, se observé
un crecimiento axial neto positivo a lo largo de todo el ciclo anual, frente a un crecimiento
axilar neto variable entre rangos positivos en primavera y verano, y rangos negativos en
otofio e invierno. En Z. noltii, algunas de las consecuencias de la morfologia pequefia son
los bajos requerimientos luminicos, para satisfacer los costes de mantenimiento, y la
intensidad de saturacion elevada. Por un lado, las hojas pequeflas generan una mayor
relacién superficie/volumen con el consecuente aumento de la capacidad fotosintética y de
la intensidad de saturacién (capitulo 2), y por otro lado, un sistema subterrdneo (con
rizomas y raices delgados) equilibrado en peso con el sistema foliar, permite costes de
mantenimiento relativamente bajos, disminuyendo la intensidad de compensacién para la

planta.

Independientemente de los fendmenos de desecacidn, las irradiancias registradas en
nuestras latitudes provocarian un efecto negativo en el crecimiento de Z. noltii si a lo largo
del dia la disponibilidad de luz fuese del 100% de la radiacién superficial. Como en un

gran nimero de especies, el Optimo de radiacidn para el crecimiento de Z. noltii se sitia en
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torno al 50 % de la radiacion incidente. Por otro lado, la estrategia de crecimiento de Z.
noltii permite su supervivencia a niveles de irradiancia inferiores al 10% 1. En condiciones
de luz limitante primero desciende la produccion axilar, y, sélo bajo situaciones de
ensombrecimiento criticas, desciende la produccidn axial. Esta respuesta ante situaciones
de luz limitante, podria permitir a las praderas intermareales de Z. noltii tolerar situaciones

moderadas de eutrofizacion.
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Efecto combinado de la disponibilidad
de luz y las condiciones del sedimento
en el crecimiento de Zostera marina L.y

Z. noltii Hornem.

Gran parte de los resultados de este capitulo han sido publicados en el articulo:

Peralta G, Bouma TJ, van Soelen J, Pérez-Lloréns JL, Herndndez I (2003) On the use of ammonium
and nitrate for sediment fertilization in seagrass restoration: case a mesocosm study of nitrate and
ammonium for on Zostera marina L. Aquatic Botany 75: 95-110






Efecto de la luz y el sedimento en el crecimiento de Zostera marina L. y Z. noltii Hornem.

5.1. Introduccién

El incremento de vertidos agricolas y urbanos en aguas costeras ha provocado el
aumento de las concentraciones de nutrientes generando numerosos procesos de
eutrofizacion. Un efecto secundario de estos procesos es la reduccion de luz, ya sea por el
aumento de la turbidez que provocan los vertidos, ya sea por la proliferacién masiva de
microalgas y macroalgas tras la fertilizacién del sistema (Sfriso y Pavoni 1994). La
reduccién de luz genera una disminucion del crecimiento vegetal y, en el caso de sistemas
en proceso de eutrofizacidn, la respuesta de la comunidad se complica por el efecto de
otras variables afectadas en el proceso. Algunos trabajos previos han demostrado que el
incremento de la concentracion de nutrientes en la columna de agua puede provocar un
efecto negativo sobre las poblaciones de fanerégamas marinas. Asi, por ejemplo, en
Zostera marina se ha comprobado que las concentraciones de amonio superiores a 25 yM
son negativas para el crecimiento a corto plazo (van Katwijk ez al. 1997). Para esta especie
también se ha observado un efecto negativo a largo plazo de las concentraciones elevadas
de nitrato en la columna (Burkholder e al. 1992). En Z. noltii también se ha comprobado
un efecto negativo del amonio sobre el crecimiento a partir de concentraciones de 16 uM

(Brun 1999).

La mayoria de estos trabajos se centran en las condiciones de la columna de agua.
Esta metodologia esta motivada por el incremento generalizado de los procesos de
eutrofizacidn en aguas costeras. La composicion quimica de la columna de agua afecta de
forma directa a las fanerégamas marinas debido a su capacidad de incorporar nutrientes a
tasas elevadas por via foliar (Stapel et al. 1996). Sin embargo, la capacidad de incorporar
nutrientes a través de las hojas no reduce la importancia del sedimento en el desarrollo de
estas plantas. Puesto que, como se ha comentado en capitulos anteriores, hasta los efectos
negativos generados por la reduccidon de luz estdn relacionados intimamente con las

condiciones que rodean al sistema rizomdtico-radicular (Hemminga 1998).

En la ultima década, la comunidad cientifica se ha esforzado en conocer los efectos
de la anoxia y la importancia de una rizosfera 6xica en la supervivencia de las plantas

(Smith et al. 1988, Pulich 1989, Pedersen et al. 1998, Connell et al. 1999). El trasiego de
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sustancias entre modulos vegetales (hojas, entrenudos y raices) juega un papel fundamental
en el metabolismo de una planta (Zimmerman y Alberte 1996). A su vez, este trasiego de
sustancias es directamente proporcional al drea transversal de los conductos de
comunicacion (espacios lagunares, haces vasculares; White y Gaus 1998). En especies con
un sistema subterrdneo desarrollado, como Cymodocea rotundata, la liberacién de oxigeno
en la rizosfera puede generar una zona 6xica de hasta 80 ym de espesor (Pedersen et al.
1998). Al menos para Z. marina, se ha demostrado que el mantenimiento del trasiego de
oxigeno dentro de la planta es fundamental para el transporte de sustancias entre las hojas,
el rizoma y las raices (Zimmerman y Alberte 1996). En condiciones de baja disponibilidad
de luz y anoxia subterrdnea, el transporte de oxigeno y carbono entre hojas y raices se
bloquea y la reserva radicular de carbohidratos suministra una fuente de energia limitada
para el mantenimiento temporal de los tejidos via metabolismo anaerdbico (Zimmerman y
Alberte 1996). En la mayoria de las especies estudiadas se ha comprobado la tolerancia de
estas plantas a los periodos nocturnos de anoxia. Sin embargo, periodos mds prolongados
podrian producir la muerte celular en el tejido radicular, una vez consumidas las sustancias

de reserva.

En los dltimos afios, muy pocos estudios han abordado el efecto de los niveles de
nitrogeno en el sedimento sobre el crecimiento de estos organismos, siendo la mayoria de
las referencias existentes anteriores a la década de los 90. Pulich (1989) estudidé en dos
épocas del afio (primavera y otofio) el efecto del enriquecimiento de N en el sedimento
sobre poblaciones de Halodule wrightii y Ruppia maritima. Emple6 fuentes de N orgdnica
e inorgdnica, practicando enriquecimientos en sedimento del 0,3 % en peso. La respuesta
al tratamiento fue diferente en cada especie. Halodule wrightii, con un 66% de biomasa
subterrdnea, solo respondié al tratamiento durante el otofio, observdndose una estimulacion
del crecimiento de mayor magnitud en condiciones de enriquecimiento con N orgdnico.
Por el contrario, en R. maritima, con un 31 % de biomasa subterrdnea, respondié de
manera positiva, independientemente de la época del afio o de la naturaleza del N (orgdnica
o inorgdnica). En Z. marina, los sedimentos de granulometria fina, ricos en materia
orgdnica, también favorecen el crecimiento de la poblacién en comparaciéon con los
sedimentos arenosos, pobres en nutrientes (Short 1987). En el trabajo de Short, las

diferencias en biomasa se atribuyeron a las concentraciones intersticiales de amonio, las
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cuales fueron superiores en sedimentos arenosos, a pesar de una mayor tasa de renovacion

en sedimentos orgdnicos.

Los efectos negativos de la reduccion de luz y de las cantidades excesivas de
nutrientes sobre el crecimiento de las faner6gamas marinas son conclusiones
reiteradamente recogidas en la bibliografia. No obstante, pocos o ninguno de estos trabajos

estudia como afecta la disponibilidad de luz a los limites de tolerancia de dichos nutrientes.

El objetivo de este capitulo es estudiar como responde el crecimiento de dos especies
con distinta estrategia de crecimiento (Z. marina y Z. noltii) a tratamientos simultdneos de
luz y nitrégeno en el sedimento. Teniendo en cuenta que en poblaciones naturales es
habitual la situacion de anoxia en sedimento, se marcé un objetivo secundario para estudiar
como afecta el potencial redox que rodea al sistema rizomadtico-radicular en la respuesta de

estas dos especies.
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5.2. Material y métodos

5.2.1. Seleccion de plantas

El experimento se llevo a cabo con dos especies del género Zostera, Z. marina L. y
Z. noltii Hornem. Como pradera donante se selecciond una poblacién mixta situada en el
intermareal de Zandkreek (Zealand, Paises Bajos). En esta comunidad vegetal, el ciclo de
vida de ambas especies es de cardcter anual. Cada afio, los haces foliares aparecen durante
la primavera y desaparecen en invierno. La recoleccion de plantas se realizé a finales de
mayo durante un periodo de marea baja. Las plantas se recolectaron del intermareal
superior, tomdndose Unicamente plantas jévenes en estado de desarrollo similar (un solo

haz foliar en el caso de Z. marina).

El transplante de las dos especies al mesocosmos se realizé el mismo dia de la
recoleccidn. Las plantas permanecieron en periodo de aclimatacion durante una semana.
En el caso de Z. marina, se transplantaron plantas completas constituidas por un unico haz
foliar. En el caso de Z. noltii se utilizaron sélo las regiones apicales de las plantas,
formadas por dos entrenudos de rizoma junto con las unidades foliares y radiculares

correspondientes.

5.2.2. Disefio del mesocosmos

5.2.2.1. Disefio fisico

Para elaborar la estructura fisica del mesocosmos (Figura 1) se utilizaron los

siguientes componentes:
*Unidad central de madera (capacidad de 200 x 60 x 60 cm’).
*Juego de ldmparas.
*Contenedor de agua.
*Circuito de refrigeracion.
Los extremos de la unidad central (13 cm en cada lado) se aislaron con paneles de
madera. Dichos espacios se utilizaron como zona de aclimatacién térmica del agua entrante

y como rebosadero (a 51 cm de altura) respectivamente. La zona central se reservo para

colocar macetas.
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Circuito de refrigeracion Contenedor de agua

Figura 1. Disefio fisico y experimental del mesocosmos.
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La luz del mesocosmos se suministré con un juego de luces formado por 5 ldmparas
de sodio de alta presion (tipo SGR 102-400, 1 x SON-T 400 W) y 5 de halogenuros
metdlicos (tipo MGR 102-400, 1 x HPI-T 400 W). Las ldmparas se suspendieron a 1 m de
altura sobre el borde superior del contenedor de madera. Ambos tipos de iluminacion se
alternaron en 2 filas de 5 ldmparas (Figura 1). Durante el periodo experimental se simuld

un ciclo de luz:oscuridad de 18:6 h.

El agua procedié del canal Oesterschelde. Este canal presenta una salinidad de 28-29
y posee una morfometria semicerrada, comunicada por el oeste con el Atldntico Norte.
Para evitar problemas de suministro generados por los movimientos de marea, durante los
periodos de marea alta se bombed el agua hasta un contenedor situado junto al
mesocosmos. El suministro de agua en el mesocosmos se realizé mediante el bombeo
constante de 100 I/h. La temperatura se mantuvo constante a 18° C mediante un circuito de
refrigeracion. Este circuito se instald en las paredes internas del cuerpo de madera.
Finalmente, para homogeneizar la columna de agua se instalaron 8 bombas en diversos

puntos del sistema.

5.2.2.2. Disefio de los tratamientos' experimentales

El experimento se disefid utilizando tratamientos combinados de luz y sedimento. En
el sedimento se aplicaron 2 tratamientos de naturaleza distinta: tratamiento de nitrégeno y

tratamiento de potencial redox (Figura 2).

5.2.2.2.1. Tratamiento de luz

El tratamiento de luz se disefié en funcion de la respuesta fotosintética de las plantas,

selecciondndose dos niveles*:

L1: luz no saturante para la fotosintesis (55 ymol m~s™).
L2: luz saturante para la fotosintesis (200 zmol m™ s™).

La obtencién de ambos niveles se consiguié mediante el uso de filtros neutros.

! Tratamiento experimental: Este término hace referencia a la variable manipulada (en este caso la luz, el
nitrégeno intersticial o el potencial redox).

2 Nivel experimental: Cada una de las subdivisiones experimentales dentro del tratamiento correspondiente.
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5.2.2.2.2. Tratamientos de sedimento

Para simular distintas condiciones de sedimento se empleé un sistema de macetas
cilindricas (8,5 cm de didmetro y 25 cm de altura). Cada maceta se rellené con 1,9 kg de
PS de sedimento arenoso. El sedimento empleado fue una mezcla de 1/4 de arena
procedente del canal Oesterschelde y 3/4 de arena comercial Zilverzand®. La composicién

de ambos sedimentos se recoge en la Tabla 1.

Tabla 1. Composicion media de los sedimentos y la materia organica empleados para el cultivo
de las plantas.

Muestra N total (% PS) P total (% PS) C organico (% PS)
Sedimento del Canal 0,00 0,03 0,11
Zilverzand® 0,00 0,00 0,00
Materia orgdnica 1,3 38

Tratamiento de nitrégeno

En cada maceta, la composicion inicial del sedimento se modificé con la adicion de
fertilizantes inorgdnicos de liberacion lenta (Osmocot®). Los niveles de nitrégeno

seleccionados fueron:

N1: no enriquecimiento
N2: enriquecimiento moderado
N3: enriquecimiento alto.

Las cantidades de nutrientes afiadidas en cada nivel y la composicién final de los

sedimentos vienen recogidos en Figura 2 y Tabla 2, respectivamente.

Tratamiento de potencial redox

Para el tratamiento de potencial redox se afiadi6 materia orgdnica al sedimento en
forma de restos vegetales (1 g/maceta) y celulosa (1g/maceta). Como resto vegetal se
utilizé una mezcla pulverizada de plantas de marisma (véase composicion en la Tabla 1).
Este tratamiento se aplicé tnicamente en las macetas sometidas al nivel N3 del tratamiento

de nitrégeno (ver Figura 2).
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TRATAMIENTOS NIVELES
L1 L2
Luz P 55 200
(umol fotones m 2 1)
18:6 ciclo luz:oscuridad
I I I I
Nitrégeno N1 N2 N3 N1 N2 N3
(% PS) 0 0,003 0 0,003 0,05
Redox . |R + | R
Adicién de materia . . : T . : 1 T
orgdnica (0.1 % DW) ' ' : ' ! ' ' '
CASOS H H B £ k- HE
EXPERIMENTALES = . = L2 L2
L L o s L A
Py %] o o vy X o ool
| m

Figura 2. Esquema conceptual del disefio experimental. En cada cédigo alfanumérico, las letras hacen
referencia a las variables modificadas en los tratamientos, siendo L: luz, N: nitrégeno y R: potencial
redox, mientras los nimeros indican los niveles dentro de cada tratamiento. Dentro de cada caja se indica
el valor de la variable en el nivel correspondiente. La materia orgdnica afiadida es celulosa y restos
vegetales a partes iguales. La naturaleza de los aditivos se detalla en tablas anteriores.

Tabla 2. Composicion final de los sedimentos en funcién de los tratamientos de nitrégeno y
potencial redox. Los valores de la tabla representan el valor medio y la desviacion tipica de cada nivel

experimental (n=24).

Corg N total P total
Nivel experimental (g/maceta) (g/maceta) (g/maceta)
N1 0,53 + 0,00 0,00 + 0,00 0,54 + 0,00
N2 0,53 + 0,00 0,05 + 0,00 1,67 0,05
N3 0,53 + 0,00 0,85 +0,01 3,81 £0,07
N3-R 1,90 + 0,04 0,87 +0,01 3,80 + 0,04
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Una vez instalados los tratamientos en el mesocosmos, y para evitar posibles
problemas derivados de la interaccién inicial agua-sedimento, el mesocosmos se mantuvo

en funcionamiento (sin plantas) durante tres semanas como periodo de rodaje.

El transplante de las dos especies se realizé de forma individual (1 planta por
maceta). En cada nivel de luz y sedimento se cultivaron 6 réplicas de cada especie (96
plantas en total). Con el fin de evitar efectos no controlados derivados de la ubicacidn de la
planta dentro del mesocosmos, se disefid un sistema de rotacion. La situacién de las
macetas en la cavidad central del mesocosmos se interpreté como una matriz imaginaria de
6 filas x 8 columnas. En cada celda se colocaron ejemplares de las dos especies sometidos
al mismo caso’ experimental (2 macetas por celda). Para evitar distribuciones no
homogéneas de nutrientes en la columna de agua, los niveles de sedimento se alternaron
entre celdas continuas. La rotacién de las macetas se realiz6 dos veces por semana,
variando la posicion de las celdas un espacio dentro de cada fila y otro dentro de cada

columna.

La duracién del periodo experimental fue de 2 meses. A efectos grdficos y
estadisticos, y teniendo en cuenta la dificultad que supuso el disefio experimental, los
tratamientos de nitrégeno y potencial redox se trataron como un unico tratamiento de
sedimento. No obstante a la hora de discutir los resultados se tuvo en cuenta la naturaleza

de los casos.

5.2.3. Variables quimicas

5.2.3.1. Estado redox en sedimento

El estado redox se estudié unicamente en aquellos sedimentos sometidos al nivel de
nitrégeno de alto enriquecimiento sin y con adicién de materia orgdnica (N3 y N3-R). Este
seguimiento se realizé mediante lecturas de diferencia de potencial redox en el sedimento,
para lo cual se utilizaron electrodos de acero inoxidable de 25 cm de longitud referidos a

un electrodo Ag/AgCl. Dada la dependencia entre el potencial eléctrico, el pH y la

3Caso experimental: Cada una de las subdivisiones experimentales que resulta de la combinacién de varios
tratamientos (ver Figura 2).
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temperatura, la calibracion de los electrodos se realizé con tampones fosfatos (saturados de

hidroquinonas) de pH 4, 7 y 10, a una temperatura de 18 °C.

Las lecturas de potencial se realizaron 2 horas después de comenzar el periodo diario
de luz, a una profundidad de 10 cm. En cada muestra se tomaron 6 réplicas de cada caso

experimental estudiado.

5.2.3.2. Toma de muestras de agua intersticial

La toma de muestras de agua intersticial se realiz6 con tubos permeables
especialmente disefiados para la toma de muestras en suelos himedos (Rhizon SMS®).
Estos dispositivos estdn formados por una membrana porosa que rodea a un alfiler de 10
cm de longitud. El extremo que penetra en el sedimento estd sellado con resina y el otro
extremo se conecta a una jeringuilla para la toma de muestras mediante succion. El agua
intersticial se tomo de la franja de sedimento comprendida entre 2 y 12 cm de profundidad.

Para cada muestra se tomaron 6 réplicas de cada caso experimental.

5.2.4. Variables biol6gicas

Como consecuencia de los numerosos tratamientos y réplicas por cada caso
experimental, el seguimiento simultdneo de las dos especies en cultivo fue imposible por
razones de tiempo. Por este motivo, y teniendo en cuenta los conocimientos previos sobre
la capacidad de desarrollo y recuperaciéon de Z. noltii, se decidi6 no examinar el
crecimiento de las plantas de esta especie durante los dos meses iniciales del experimento
(tiempo en el que se realizo el seguimiento de Z. marina). Dos semanas previas al final, las
regiones apicales de las plantas de Z. noltii volvieron a transplantarse en sus

correspondientes macetas (ver apartado 5.1.1).

5.2.4.1. Medidas no destructivas

5.2.4.1.1. Medidas morfométricas

Zostera marina

A partir de la primera semana del periodo experimental, y con una precision

milimétrica, en cada planta de Z. marina se realizaron medidas morfométricas cada 12
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dias. Las variables estimadas (segin la metodologia descrita en el capitulo 2) se recogen en

la Tabla 3.

Zostera noltii

La caracterizacion morfométrica de las plantas de Z. noltii no se realizé hasta las dos

dltimas semanas de experimentacion, estudidndose las diferencias morfométricas entre el

comienzo y el final de dicho periodo. Las variables estimadas para esta especie se recogen

en la Tabla 3.

Tabla 3. Variables y parametros estimados en Z. marina 'y Z. noltii.

Variable Abreviatura Unidades Z. marina Z. noltii
Longitud foliar LF cm +
Anchura foliar AF mm +
Longitud internodal LI cm -
Anchura internodal Al mm -
Longitud radicular LR cm -
Peso seco total PS, g PS planta’’ +
Carbono foliar C foliar % PS +
Nitrégeno foliar N foliar % PS +
Tasa de crecimiento TC mg PS planta™ d! +
Tasa de elongacién foliar TEF cm planta™ d*! +
Tasa de aparicién foliar TAF hojas planta™ d”! +
Tasa de renovacion foliar en longitud TRF; d! +
Tasa de renovacion foliar en nimero TRF, d! -
Intervalo de plastocrono 1P d +
Tasa de pérdida foliar en longitud TPF, cm planta™ d*! +
Tasa de pérdida foliar en niimero TPF, hojas planta™ d’! -
Tasa de elongacién internodal TEI mm d”! -
Tasa de aparicion internodal TAI entrenudos d! -
Tasa de elongacién radicular TER cmd’! -
Tasa de aparicion radicular TAR raices d”! -
Capacidad cudntica TTEr, ., umol e m? s’ +
Eficiencia cudntica o umol e ymol fotones™  +
Coeficiente de fotoinhibicion By umol e ymol fotones ™ +
Intensidad de saturacién Ism’f umol fotones m? s™! +
Rendimiento cudntico éptimo F/F. adimensional +

* s6lo para tejido foliar

135



Capitulo 5

5.2.4.1.2. Medidas de fluorescencia de la clorofila a

Durante los ultimos afios, los avances tecnoldogicos han hecho del método de la
fluorescencia una herramienta bdsica en estudios de fisiologia vegetal. EI complejo
espectro de la fluorescencia emitida por las moléculas de clorofila a in vivo ha sido objeto
de estudio en los udltimos 40 afios. Los avances en este campo, junto al desarrollo de la
técnica de fluorimetria de amplitud modulada (PAM, Schreiber et al. 1986) han
proporcionado una técnica no destructiva para la evaluacion de la capacidad fotosintética y

el estado fisioldgico de las plantas (Krause y Weis, 1991).

De forma andloga a la respuesta de técnicas oximétricas, la variacion de la tasa de
transporte electronico relativo (TTEr) respecto a la luz, permite una evaluacién cualitativa
del aparato fotosintético de la planta. Esta tasa de transporte de electrones se estima a partir
de la respuesta fluorimétrica del tejido fotosintético, como resultado del producto entre el
rendimiento cudntico efectivo del fotosistema II (AF/Fm’) y la intensidad luminosa (I)

(Flores-Moya et al. 1998):

AF
TTEy = —'*I ; (umol em™s™)
Fm
Otro pardmetro fluorimétrico de notable utilidad es el denominado rendimiento
cudntico éptimo (F,/F,). Para plantas vasculares, Bjorkman y Demmig (1987) demostraron
que en numerosas especies y ecotipos, el valor de F /F,, en hojas no estresadas estd cercano
a 0,83. Este valor se toma como un punto de referencia para determinar el estado

fisiolégico (o grado de estrés) del aparato fotosintético.

En este experimento, los pardmetros F /F, y AF/F,’ se determinaron mediante el uso
de un fluorimetro de amplitud modulada (PAM-2000, Walz). Para determinar la curva
TTEr-1 se utilizaron 12 intensidades luminosas, entre 0 y 550 ymol m™ s'. Estas medidas
se realizaron al finalizar el periodo experimental y antes de iniciar las medidas
destructivas. En cada planta, la respuesta fluorimétrica se estudidé sobre la hoja mds joven
bien formada y con aspecto saludable, a unos 2-4 cm (segtin el tamafo total de la misma)

desde la marca de la vaina.
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Para estandarizar los resultados, las medidas se realizaron en condiciones de
inmersion con una distancia superficie foliar-sensor de 4 mm y a una temperatura de 18 °C.

Las curvas TTEr-I se ajustaron a diferentes modelos segtin la especie considerada.

En oscuridad En luz
RS © S—
Fy
Fo'
AF

F

v.. R,
F,

Pulso de luz saturante Pulso de luz saturante

Rendimiento cudntico 6ptimo (Fy/Fp)=(Fy-Fo)/Fin
Rendimiento cudntico efectivo (AF/Fyy)=(Fn'-F)/F'

Figura 3. Nomenclatura estindar de las variables caracteristicas de fluorescencia y definicién de
pardmetros (modificado de Schreiber et al. 1995).

Zostera marina

En Z. marina, un alto porcentaje de las respuestas TTEr-I describieron una curva de
fotoinhibicion. Para las respuestas fotosintéticas con sintomas de fotoinhibicidn, Platt e al.
(1980) describieron un modelo para fitoplancton marino con un pardmetro (f) que

caracteriza el grado de fotoinhibicion de las curvas fotosintesis-irradiancia. Tomando este
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modelo como referencia, las curvas TTEr-1 descritas por Z. marina se ajustaron a la

siguiente ecuacion:

| ey J4 ﬂf J4
TTEr, TTEr,

TTEr= TTEr* Ll —e

Donde

I es la intensidad luminosa (#mol fotones m™ s™)
oy es la eficiencia cudntica (ymol e” ymol fotones)

pB; es la pendiente de fotoinhibicion (ymol e ymol fotones)

TTEr, es un artificio matemdtico con las mismas unidades que la tasa maxima de

), o capacidad cudntica (ymol ¢ m™s™). La relacion

By
(o A

a,+B,) \o,+p;

La intensidad de saturacién (I, ) se calculé como el punto de corte entre TTET,,;, y

transporte electrénico relativo (TTEr

mdx.

entre ambos pardmetros se expresa en la siguiente ecuacion:

o,
TTEr, .= TTEr*

&
TTEr, .
o

I

sat,f

f

Zostera noltii

A diferencia de la respuesta fluorimétrica registrada para Z. marina, en Z. noltii no se
detectd una respuesta fotoinhibitoria en las curvas TTEr-1. Por este motivo no se empled el
modelo de ajuste de Platt er al. (1980) y se opté por un modelo andlogo al empleado en el
capitulo 2 para el método oximétrico. Asi, en esta especie, la respuesta TTEr-I se ajusto a

un modelo de hipérbola rectangular (Baly 1935).

TTEr,, a,-1
TTEr= ; (umol e m?s™)
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Donde:
TTEr

mdx

es la capacidad cudntica (umol e m™ s™)
oy es la eficiencia cudntica (ymol e” ymol fotones)

I es la intensidad luminosa (#mol fotones m™ s™)

5.2.4.2. Medidas destructivas
5.2.4.2.1. Peso total y relacion longitud-peso seco

Finalizado el periodo de medidas no destructivas, cada planta se dividié en mddulos
estructurales (hojas, rizomas, raices). Los distintos grupos se secaron a 60-80 °C durante 48
horas, obteniéndose para cada planta el peso total y las relaciones longitud-peso seco de

cada mddulo.

5.2.5. Andlisis estadistico

Tanto en Z. marina, como en Z. noltii, los efectos de la luz y el sedimento se
analizaron mediante un andlisis de la variancia (ANOVA) de 2 vias. Los problemas de
heterocedasticidad se solucionaron mediante transformacién logaritmica de las variables.
Las comparaciones a posteriori se realizaron mediante el test de Tukey (Zar 1984). Para
las variables con un ANOVA positivo, los resultados de las pruebas a posteriori se
muestran en las figuras correspondientes mediante un codigo alfabético, cuya
interpretacion se explica en el pie de cada figura. La ubicacién de dicho cédigo depende
del efecto significativo del tratamiento. En variables donde se observa un efecto
significativo de la interaccién de las fuentes de variacion (luz y sedimento), el cédigo se
representa sobre las columnas de los casos experimentales. Para el resto de situaciones, en
la leyenda de la grdfica se representa el resultado correspondiente al tratamiento de luz y
bajo el eje de abscisas, el correspondiente al tratamiento de sedimento. En todos los casos

se selecciond un nivel de significacion de 0,05.
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5.3. Resultados
5.3.1. Variables quimicas

5.3.1.1. Estado de potencial redox en sedimento

Tras el periodo de rodaje, en sedimentos enriquecidos con materia orgdnica el
potencial eléctrico registré medidas iniciales de -90 mV frente a 250 mV en sedimentos sin
adicion de materia orgdnica (Figura 4). Inicialmente, el tratamiento de luz no afectd
significativamente a las diferencias de potencial registradas en ambos niveles de sedimento
(Tabla 4). Los sedimentos enriquecidos con materia orgdnica (N3-R) donde se cultivaron
plantas de Z. marina, los valores de potencial redox permanecieron entre —90 y —100 mV a
lo largo del periodo experimental. Por el contrario, en los sedimentos no tratados con
materia orgdnica (N3), si se detecté una reduccion del potencial de hasta 200 mV tras 50

dias de cultivo (Figura 4).

Por el contrario, en las macetas donde se cultivaron plantas de Z. noltii se detect6 un
efecto significativo tanto del tratamiento de luz como de la adicién de materia orgdnica
(Tabla 4). Comparando los resultados con los obtenidos en Z. marina, la disponibilidad de
luz saturante (L2) generd un incremento de potencial de mds de 150 mV. Mientras que en
condiciones de luz subsaturante (L.1), en sedimentos enriquecidos con materia orgdnica se
registraron potenciales de —100 mV frente a 90 mV detectados en sedimentos sin adicién

de materia orgdnica.

5.3.1.2. Concentracién de nutrientes en el agua intersticial
5.3.1.2.1. Nitrito y nitrato

Tras 50 dias de cultivo, la concentracion de nitrito y nitrato en el agua intersticial
resulté afectada significativamente por los tratamientos de luz, sedimento y la combinacién
de ambos (Tabla 4). En los niveles de enriquecimiento alto en nitrégeno (N3, N3-R), el
agua intersticial presentd concentraciones similares para ambas especies. En estos niveles
no se detecté un efecto significativo de la luz, aunque la concentracion de N estuvo

notablemente afectada por la adicién inicial de materia orgdnica (Figura 5). Para ambas
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especies, en sedimentos no rectificados con materia orgdnica (N3) la concentracion de
nitrito y nitrato mostré valores de 5 a 25 veces superiores a los registrados en sedimentos
enriquecidos con materia orgdnica. En niveles de no enriquecimiento o enriquecimiento
moderado (N1 y N2), las concentraciones fueron del orden de 10 yM (1000 veces
inferiores que en sedimentos de N3). En sedimentos donde se cultivaron plantas de Z.
marina, la concentracion fue significativamente inferior bajo niveles de luz subsaturantes
para la fotosintesis (L1). Por el contrario, para sedimentos donde se cultivaron plantas de
Z. noltii, las concentraciones llegaron a ser significativamente inferiores bajo el nivel de

luz saturante (L2).

5.3.1.2.2. Amonio

Las concentraciones intersticiales de amonio mostraron un comportamiento parecido
en los sedimentos de Z. marina y Z. noltii (Figura 5). Los valores registrados en ambos
casos estuvieron bdsicamente afectados por el tratamiento en sedimento (Tabla 4, Figura
5). Las concentraciones de amonio variaron entre los 150 yM de sedimentos tipo N1 y los
30 mM de sedimentos tipo N3. Curiosamente, la adicién de materia orgdnica no afectd
significativamente a las concentraciones intersticiales de amonio. El tratamiento de luz
unicamente origind diferencias significativas en los sedimentos de Z. marina no
enriquecidos. En este nivel de sedimento, tras 50 dias de cultivo y bajo condiciones de luz

saturante (L2) las concentraciones de amonio disminuyeron significativamente.

Durante el experimento, en la columna de agua las concentraciones de amonio
fueron inferiores a 1,5 yM y las de nitrito y nitrato inferiores a 10 yM (datos no

mostrados).
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Diferencia de potencial

4001
300
200 : % 2

2100 ; é

0 ?
100 : . ¥ .

-200

Inicial 40 dias 50dias 65 dias

Z. marina Z. noltii

Figura 4. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en las diferencias de potencial en el
sedimento. Los simbolos blancos representan sedimentos sin adicion de materia orgdnica (N3), los
simbolos negros representan sedimentos con adicién de materia orgdnica (N3-R). Los cuadrados
representan sedimentos sometidos a luz no saturante para la fotosintesis (L1) y los circulos, sedimentos
sometidos a luz saturante (L2). Las diferencias de potencial entre niveles experimentales se estimaron en
una etapa inicial, comun para las dos especies, a los 40 y 50 dias (periodo 3 y periodo 4) en macetas de Z.
marina, y a los 65 dias en macetas de Z. noltii. Las barras representan el error estdndar (3< n< 6).

Tabla 4. Resumen estadistico del efecto de los tratamientos de luz y potencial redox en las
variables quimicas medidas en el sedimento de cultivo de Z. marina y Z. noltii. Fuente de
variacion 1: tratamiento de luz, 2: tratamiento redox.

Fte. variacion

Variable Especie  tiempo 1 2 1x2
(dias)
Inicial - ** -
Diferencia de Z. marina 40 - HE -
potencial Z. marina 50 - ok -
Z. noltii 65 ** ** -
Z. marina 40 T - *x -
Nitrito y nitrato Z. marina 50 T * ok *
Z. noltii 65 T *ok *ok *
Z. marina 40 T - * -
Amonio Z. marina 50 T * w3 w3
Z. noltii 65 T * ** -

(*): p< 0,05; (**): p< 0,001
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Figura 5. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento
agua intersticial de los sedimentos de cultivo de Z. marina y Z. noltii. A) Concentracién de
nitrégeno en el sedimento de cultivo de Z. marina tras 40 y 50 dfas de experimentacién. B) Concentracién
de nitrégeno en el sedimento de cultivo de Z. noltii tras 65 dias de experimentacion. Los resultados para
los niveles N1 y N2 se representan en detalle (grdfica interna). Los cédigos alfabéticos muestran las
comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de luz (en la leyenda), del tratamiento de sedimento
(bajo el eje de abscisas) o del efecto combinado de ambos (sobre las columnas) (Tabla 1). La no
coincidencia de caracteres entre niveles, o casos (ver nota 1 en pdgina 130) para un efecto combinado de
tratamientos, refleja diferencias significativas entre los mismos. Las barras representan el error estdndar.
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5.3.2. Variables biol6gicas

Antes de mostrar los resultados biologicos, es necesario puntualizar que la
comparacion interespecifica de estas variables estd limitada por la intensa floracion
acaecida entre las plantas de Z. marina. Debido al elevado porcentaje de plantas con flores
al finalizar el periodo experimental (76 %, Figura 6) y a las diferencias de crecimiento
entre plantas vegetativas y plantas generativas (ver discusidn), se evitard el cardcter

cuantitativo de las comparaciones interespecificas entre Z. marina y Z. noltii.

100

80 -
60 -
40

201 I é

10 22 34 46 58

Tiempo experimental (d)

% de plantas florecidas

e}

Figura 6. Porcentaje de plantas de Z. marina florecidas durante el periodo experimental.

5.3.2.1. Zostera marina

Las variables estudiadas en Z. marina variaron progresivamente a lo largo del
periodo experimental (Figura 7, Tabla 5). En términos de morfometria y crecimiento, los
valores aumentaron exponencialmente durante las cuatro primeras semanas,
estabilizdndose posteriormente. Teniendo en cuenta este comportamiento, y con el objetivo
de no complicar en exceso la exposicion de los resultados, en grdficas posteriores se

mostrardn los resultados correspondientes a los 10 dltimos dias.
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Figura 7. Evolucién del valor medio de las variables estudiadas en Z. marina

5.3.2.1.1. Morfometria, peso y composicion nutricional

Por las razones previamente expuestas (capitulo 2), las tallas medias de cada nivel

experimental se estimaron a partir de las tallas mdximas registradas en cada planta.

Longitud foliar (LF)

Tras 40 dias de cultivo, las LF, inicialmente entre 10 y 15 cm, variaron entre 9,5 y
26,5 cm (Figura 8.A). A lo largo del periodo experimental el tratamiento de luz no afectd
significativamente a esta variable, aunque si el tratamiento de sedimento (Tabla 5). En
sedimentos moderadamente enriquecidos (N2), las plantas mostraron hojas
significativamente mds largas que las de plantas cultivadas en sedimentos no enriquecidos
(N1) y en sedimentos con un enriquecimiento alto sin adicion de materia orgdnica (N3). La
adicion de materia orgdnica al sedimento afectd significativamente a la longitud foliar de
las plantas y aquellas cultivadas en sedimentos tipo N3-R mostraron longitudes

significativamente mayores que las cultivadas en N1.
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Anchura foliar (AF)

La anchura foliar también aument6 durante el periodo experimental. No obstante, por
razones de precision (capitulo 2), esta variable se comenta con un cardcter informativo,

siendo excluida del tratamiento estadistico.

La anchura foliar permanecié entre 2 y 3,5 mm (Figura 8.B). Las plantas cultivadas
bajo luz no saturante para la fotosintesis (L1) presentaron hojas mds estrechas que las
cultivadas bajo luz saturante (L2). En funcién del sedimento, en aquellos no enriquecidos

(N1) se observaron plantas con hojas mds estrechas.

2 Longitud foliar
A) 30 | mL1
1oL2
25
5 20
5 15 L
10 A
5 ]
0 : : :
N1 N2 N3 N3-R
a C ab bc
Anchura foliar
6
B) mL1
1 olL2
~ 4 .
g
g ]
< 2]
0 | | |
N1 N2 N3 N3-R

Figura 8. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la morfometria de Z. marina. Los
codigos alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de sedimento (bajo
el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres entre niveles refleja diferencias significativas entre
los mismos. Las barras representan el error estdndar.
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Peso (PS,)

Al finalizar el periodo experimental, el peso seco de las plantas oscil6 entre 0,07 y
1,4 g PS planta™ (Figura 9). Salvo pocas excepciones, el porcentaje de tejido rizomdtico no
supero el 5%, llegando a registrarse minimos del 2%. El tejido radicular varié entre 4 y 14
% PS, observandose una disminucion progresiva en su proporcion con el aumento en la

disponibilidad de nitrégeno en sedimento (ver detalle en Figura 9).

Tanto el tratamiento de luz como el de sedimento afectaron significativamente al
peso final de las plantas (Tabla 5). Bajo condiciones de L1, las plantas mostraron un peso
final significativamente inferior al de las plantas cultivadas bajo condiciones de L2 (0,15 y
0,8 g PS planta’ respectivamente). El enriquecimiento moderado de nitrégeno generd un
increment6 significativo del peso de las plantas. En cuanto al efecto de un enriquecimiento
en nitrégeno elevado (N3 y N3-R), el peso de Z. marina mostré notables variaciones en
funcion del tratamiento de luz y de la adicion inicial de materia orgdnica. Bajo luz
saturante (L2), inicamente en sedimentos con adicidon de materia orgdnica el peso aumento
significativamente con respecto al control (N1). Bajo luz subsaturante (L1), las plantas
cultivadas en sedimentos tipo N3 mostraron los pesos minimos para esta especie (0,07 g

planta™).

Peso
1,8
— 15 = BL1 (a)
K 1,5 - 10 Raices L2 (b) T
g 124 =2
a 0.9 0 N1 N2 N3 N3-R I
2
E 0,6 T
E“ 0,3
0,0 £ : - _ I -
N1 N2 N3 N3-R
a bc ac b

Figura 9. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en el peso de Z. marina y detalle de la
proporcion de biomasa radicular. En la grifica principal, las columnas estdn divididas en fracciones
representando, de arriba a abajo, hojas, entrenudos foliares, rizomas (en negro) y raices. Los codigos
alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de luz (en la leyenda) y del
tratamiento de sedimento (bajo el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres entre niveles refleja
diferencias significativas entre los mismos. Las barras representan el error estiandar.
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Contenido foliar en nutrientes

Tanto el contenido de carbono, como el de nitrogeno foliar estuvieron afectados
unicamente por el tratamiento en sedimento (Tabla 5). El contenido en C varié entre 25 y
30% de PS (Figura 10.A). Las plantas cultivadas en suelos moderadamente enriquecidos
(N2) mostraron un contenido en C foliar significativamente superior que el detectado en

las plantas cultivadas en sedimentos no enriquecidos (Figura 10.A).

Por otro lado, el contenido en N foliar presentd valores cercanos al valor considerado
como critico para el tejido foliar de fanerégamas marinas (1,8% PS, Duarte 1991). El
contenido en nitrégeno oscilo entre 1,5 y 2 % de PS. Las plantas cultivadas en sedimentos
tipo N1 mostraron valores de N significativamente inferiores que los detectados en N2 y
N3-R. Bajo niveles de luz, tanto saturante (L2), como no saturante (L.1), el valor de 1,6 %
PS detectado en plantas cultivadas en sedimentos tipo N1 sugiere una limitacion de
crecimiento por N. Junto a este caso, inicamente las plantas cultivadas en sedimentos tipo

N3 y bajo condiciones de L2 mostraron niveles de N inferiores al 1,8 %PS.
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Figura 10. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en el contenido de carbono y nitr6geno
foliar de Z. marina. La linea discontinua en la grdfica de N foliar representa el valor considerado critico
para faner6gamas marinas (Duarte 1991). Los cddigos alfabéticos bajo el eje de abscisas muestran las
comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de sedimento. Las diferencias significativas vienen
representadas por la no coincidencia de caracteres entre niveles experimentales. Las barras representan el
error estandar.
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5.3.2.1.2. Tasa de crecimiento (TC)

En Z. marina, debido a la falta de datos correspondientes a la porcion subterrdnea, no
se dispone de resultados de crecimiento total de la planta. Por este motivo las tasas de
crecimiento en peso seco corresponden unicamente a la fraccién foliar. La tasa de
crecimiento foliar (TC) se estim6 en funcion de la tasa de elongacion foliar (TEF) y de la
relacion longitud-peso seco. No obstante, al ser ésta ultima de cardcter destructivo y
considerando que la morfologia media de esta especie varidé notablemente a lo largo del

experimento (Figura 8), la TC se estimd unicamente para el tltimo intervalo de muestreo.

Las TC variaron en un amplio rango comprendido entre 1 y 48 mg PS planta” d
(Figura 11). Los dos tratamientos (luz y sedimento) y el efecto combinado de ambos
afectaron significativamente a esta variable (Tabla 5). En condiciones de luz no saturante
(L1), las plantas mostraron valores inferiores a 8,5 mg PS planta” d'. Si se comparan los
valores con el crecimiento de plantas cultivadas en suelos no enriquecidos (N1), la adicion
de nitrégeno no generd diferencias significativas en la tasa de crecimiento. No obstante, las
plantas cultivadas en sedimentos tipo N3 registraron las tasas de crecimiento minimas con
valores de 1 mg PS planta’ d'. Estas fueron significativamente inferiores a los valores
estimados en plantas cultivadas tanto en suelos con materia orgédnica afiadida (N3-R) como
en suelos moderadamente enriquecidos (N2). Por el contrario, en condiciones de luz
saturante (L.2), la adicién de nitrégeno al sedimento si estimuld significativamente las TC
(Figura 11). Entre los distintos niveles con adiciéon de nitrégeno (N2, N3, N3-R) no
llegaron a detectarse diferencias significativas en las TC, registrdndose los valores

mdximos (48 mg PS planta” d') para las plantas cultivadas en sedimentos tipo N3-R.

Estudiando el crecimiento en términos de longitud (TEF) y en términos de aparicién
de nuevas unidades foliares (TAF), se detecté una fuerte correlacion directa entre ambas
tasas (r=0,95, p< 0,001) (Figura 12). Por este motivo, y tratando de evitar una exposicion
redundante de informacion, se consideré oportuno omitir de este apartado los resultados
obtenidos a partir de uno de estos cambios. De este modo, considerando que los cambios
en longitud expresan de una forma mds intuitiva la generacion foliar a partir de los
meristemos, s6lo se mostrardn las variables estimadas a partir de dicha variacién (TEF,

TRF;, TPF; ver Tabla 3).
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Tasa de crecimiento foliar

60

- 1 =Ll d

:‘o >0 1 oL2 T

s 40 | bd

2 30 cd |

2 , '

o0 20 A bc

£ 1 bc

&) 10 ‘ ab ab

= ] : ]
N1 N2 N3 N3-R

Figura 11. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de crecimiento foliar de Z.
marina. El cédigo alfabético sobre las columnas muestra las comparaciones a posteriori del efecto
combinado de los dos tratamientos. La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas
entre casos experimentales. Las barras representan el error estandar.
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Figura 12. Correlacién entre la tasa de elongacién foliar (TEF) y la tasa de aparicién foliar (TAF)
en Z. marina.
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5.3.2.1.3. Tasa de elongacion foliar (TEF)

Desde las primeras medidas, los tratamientos de luz y sedimento afectaron
significativamente a las tasas de elongacion foliar (Tabla 5). En los dltimos 12 dias, las
TEF variaron notablemente entre los niveles experimentales, registrdindose valores
comprendidos entre 1,5 y 35 cm planta” d' (Figura 13). La respuesta de esta variable a los
tratamientos de luz y sedimento reflejé los mismo resultados ya descritos para las tasas de
crecimiento foliar. Bajo condiciones de luz subsaturantes (L1), el enriquecimiento elevado
de nitrégeno generé un minimo de crecimiento en suelos sin materia orgdnica afiadida
(N3). Por el contra, bajo condiciones de luz saturante (L.2), todos los niveles de adicién de
nitrégeno estimularon las TEF, siendo mdximas en plantas cultivadas en suelos con

materia orgdnica afiadida (N3-R).

5.3.2.1.4. Tasa de renovacion foliar en longitud (TRFy)

Aunque a distinta escala temporal, tanto el tratamiento de luz como el tratamiento de
sedimento afectaron significativamente a la TRF (Tabla 5). Transcurridas las tres primeras
semanas, el tratamiento de luz afectd significativamente a esta variable (Tabla 5). Sin
embargo, en el dltimo muestreo solo el tratamiento de sedimento afectd significativamente
a las TRF;. En estos ultimos 12 dfas, las TRF; variaron entre 0,02 y 0,07 d" (Figura 13).
Tomando como nivel de referencia las TRF; en plantas cultivadas en suelos no
enriquecidos (N1), el enriquecimiento moderado de nitrégeno (N2) estimuld
significativamente las TRF; (Figura 13). Dicho efecto también se detecté en sedimentos

con un enriquecimiento alto de nitrégeno y adicion de materia orgdnica (N3-R).
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Figura 13. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de elongacién foliar (TEF) y la
tasa de renovacién foliar en longitud (TRFg) de Z. marina. Los c6digos alfabéticos muestran las
comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de sedimento (bajo el eje de abscisas) o del efecto
combinado de los dos tratamientos (sobre las columnas). La no coincidencia de caracteres implica
diferencias significativas entre niveles o casos experimentales. Las barras representan el error estdndar.

5.3.2.1.5. Intervalo de plastocrono (IP)

Las plantas vegetativas del género Zostera presentan una ramificacién monopédica’.
Por el contrario, la ramificacién de las plantas generativas de Z. marina es de naturaleza
simpédica’ (Tomlimson 1974). En capitulos anteriores se estimé el intervalo de

plastocrono a partir de las hojas generadas por el meristemo apical. No obstante, como

*Monopodio: tipo de ramificacién que se compone de un eje principal, en cuyo dpice se halla
perdurablemente el punto vegetativo y de cuyos flancos arrancan ramificaciones secundarias.

SSimpodio: Tipo de ramificacién que consiste en una serie de brotes concrescentes, unidos por sus extremos
en un solo cuerpo axial.
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consecuencia del fenomeno intenso de floracion en Z. marina (Figura 6), el IP de esta

especie se estimo a partir los meristemos de produccion maxima entre cada dos medidas.

Los tratamientos de luz y sedimento afectaron significativamente al IP a lo largo del
periodo experimental, aunque con diferencias temporales (Tabla 5). En los ultimos 12 dfas,
el IP de las plantas cultivadas bajo L2 vari6 entre 3 y 7 dias (Figura 14). Estos valores
fueron significativamente inferiores que los registrados en plantas cultivadas bajo L1 (6-8
dias). Bajo ambos niveles de luz, los minimos de IP se observaron en plantas cultivadas en
sedimentos tipo N3-R. En estas plantas, los valores fueron significativamente inferiores

que los detectados en plantas cultivadas en suelos no enriquecidos (N1).

Intervalo de plastocrono

12
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10 ] oL2 (b)
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Figura 14. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en el intervalo de plastocrono de Z.
marina. Los cédigos alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del efecto de los tratamientos
de luz (en la leyenda) y de sedimento (bajo el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres indica
diferencias significativas entre niveles experimentales. Las barras representan el error estandar.
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Efecto de la luz y el sedimento en el crecimiento de Zostera marina L. y Z. noltii Hornem.

5.3.2.1.6. Tasa de pérdida foliar (TPFy)

A diferencia de otras variables, la TPF; no mostré6 un comportamiento temporal
progresivo. Por el contrario, los valores se dispararon a partir de los 40 dias de cultivo

(Figura 7), comenzando un declive prematuro de las plantas.

El tratamiento de luz parece ser el factor que mejor explica las diferencias registradas
en esta variable (Tabla 5). Anecddticamente, en el tercer periodo de muestreo (periodo
anterior) se observé un efecto significativo de todas las fuentes de variacién consideradas
(Tabla 5). Este efecto estuvo generado por el desfase temporal en el comienzo del declive
foliar entre los niveles de sedimento sometidos a condiciones de luz saturante (I.2) (ver

Figura 15 y detalle).

En las dos udltimas semanas, las TPF variaron significativamente con el tratamiento
de luz (Tabla 5). Bajo condiciones de L2, llegaron a registrarse TPF; mdximas de 8§ cm

planta” d' (valores 4 veces superiores que las TPF; méximas registradas bajo L1).

Tasa de pérdida foliar

mL1 (a)

VPeriodo anterior 7
aL2 (b)

I—|II_IIH

(==l S )

TPF; (cm planta™ d™)

N1 N2 N3 N3-R

Figura 15. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de pérdida foliar de Z. marina
y detalle de la situacién en el periodo anterior. El cddigo alfabético en la leyenda de la figura
muestra la comparaciéon a posteriori del efecto del tratamiento de luz. Las barras representan el error
estdndar.
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5.3.2.1.7. Respuesta fluorimétrica

Ningin tratamiento experimental afectd significativamente a los pardmetros
fotosintéticos calculados a partir de la respuesta fluorimétrica de los tejidos foliares
(TTEr,4. &, Pp L, Tabla 5). La existencia de coeficientes positivos de fotoinhibicion
(By), especialmente en plantas sometidas a niveles de luz saturante (L2), mostré la
sensibilidad de esta especie a situaciones de elevada disponibilidad de luz (Figura 16). El
rendimiento cudntico Optimo estuvo afectado significativamente por el tratamiento de
sedimento (F,/F,), detectdndose diferencias significativas entre las plantas cultivadas en
sedimentos moderadamente enriquecidos (N2) y las aquellas cultivadas en sedimentos tipo
N3-R. En este ultimo nivel, se detectaron valores minimos de 0,6, lo cuales podrian
interpretarse como un indicio de estrés moderado en el aparato fotosintético de estas

plantas.
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Figura 16. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la respuesta fluorimétrica de Z.
marina. Las lineas discontinuas en la figura de intensidad de saturacién representan la intensidad de los
niveles experimentales correspondientes (L1 y L2). El cédigo alfabético bajo el eje de abscisas muestra la
comparacion a posteriori del efecto del tratamiento de sedimento. La no coincidencia de caracteres indica
diferencias significativas entre niveles experimentales. Las barras representan el error estandar.
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5.3.2.2. Zostera noltii
5.3.2.2.1. Morfometria, peso y composicion nutricional

Como en Z. marina, la caracterizacion morfométrica de los distintos modulos de Z.

noltii (hojas, rizomas y raices) se realizo a partir de la talla mdxima en cada planta.

Morfometria foliar

La longitud foliar (LF) de Z. noltii mostré valores comprendidos entre 7,5 y 17 cm.
Los dos tratamientos experimentales (luz y sedimento) originaron diferencias significativas
en esta variable (Tabla 6). Bajo intensidades de luz no saturantes (L1), las plantas
desarrollaron hojas de longitud significativamente mds largas que las plantas cultivadas
bajo intensidades de luz saturantes (L2, Figura 17.A). En sedimentos de enriquecimiento
elevado en nitrégeno sin adicion de materia orgdnica (N3), las plantas desarrollaron hojas
significativamente mas cortas que en otros sedimentos. Este comportamiento fue
especialmente llamativo en plantas cultivadas bajo L1, en las que se registraron longitudes
similares a las detectadas en plantas cultivadas bajo L2 (8 cm, Figura 17.A). El ancho

foliar se mantuvo entre 1-1,2 mm en todos los niveles experimentales (Figura 17.B).

Morfometria rizomdtica

Los tratamientos de luz y sedimento, asi como el efecto combinado de ambos,
afectaron significativamente a la longitud internodal (LI; Tabla 6). Bajo condiciones de luz
saturante (L2), esta variable aumentd significativamente en plantas cultivadas en
sedimentos enriquecidos moderadamente (N2), mostrando valores mdximos de 2,4 cm
(Figura 17.C). En el resto de casos experimentales la LI fluctu6 levemente alrededor de 1,5
cm, exceptuando aquellas plantas cultivadas bajo L1 y en sedimentos tipo N3, en las cuales
se detectaron longitudes minimas de 0,6 cm. Este valor fue significativamente inferior que
los registrados en plantas cultivadas bajo L2 en suelos enriquecidos con nitrégeno (N2, N3,
N3-R). La anchura internodal (AI) permanecié entre 1 y 1,2 mm en todos los niveles

experimentales (Figura 17.D).
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Figura 17. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la morfometria foliar y rizomatica de
Z. noltii. Los cédigos alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del efecto de los tratamientos
de luz (en la leyenda), de sedimento (bajo el eje de abscisas) y/o de ambos tratamientos (sobre las
columnas). La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas entre niveles
experimentales. Las barras representan el error estdndar.

Longitud radicular (LR)

La longitud radicular varié entre 2 y 6 cm (Figura 18.A) y estuvo significativamente
afectada por el tratamiento de sedimento (Tabla 6). Nuevamente, las plantas cultivadas en
sedimentos con un enriquecimiento elevado en nitrégeno sin adicién de materia orgdnica
(N3) mostraron valores minimos, significativamente inferiores que las cultivadas en suelos

no enriquecidos (N1).

Peso (PS,)

Al finalizar las dos semanas de seguimiento, el peso seco medio por planta, varié
entre 10 y 45 mg PS planta’ (Figura 18.B). Tanto el tratamiento de luz como el de
sedimento afectaron significativamente a esta variable (Tabla 6). Las plantas cultivadas
bajo luz no saturante (L1) registraron pesos mdximos de 30 mg PS, significativamente
inferiores que las cultivadas bajo luz saturante (1.2), las cuales registraron mdximos de 40
mg PS (Figura 18.B). Bajo ambos niveles de luz, el enriquecimiento con nitrégeno (N2 y

N3-R) estimulé significativamente el aumento de peso por planta. Dicho aumento no fue
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observado en plantas cultivadas en sedimentos tipo N3, donde las plantas cultivadas bajo
L1 registraron los minimos de peso (10 mg PS). Como en el caso de Z. marina, las plantas
de Z. noltii cultivadas en suelos tipo N1 registraron los mayores porcentajes de biomasa

radicular. con medias de 11% PS frente a mdximos del 7 % PS para el resto de casos

experimentales.
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Figura 18. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la longitud radicular media y el peso
de Z. noltii. En la figura correspondiente al peso final, las columnas se han fragmentado segun el peso
correspondiente (de arriba a abajo) de las hojas, rizomas (negro) y raices. Los cddigos alfabéticos
muestran las comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de luz (en la leyenda) y/o del
tratamiento de sedimento (bajo el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres indica diferencias
significativas entre niveles experimentales. Las barras representan el error estandar.
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Contenido foliar de nutrientes

Tanto el tratamiento de luz como el de sedimento afectaron significativamente al
contenido en carbono y nitrégeno foliar (Tabla 6). Bajo condiciones de luz saturante (L2),
las plantas mostraron un contenido en C significativamente inferior que las plantas
cultivadas bajo L1 (Figura 19.A). En sedimentos con un enriquecimiento alto de N sin
adicion de materia orgédnica (N3), el contenido en C fue significativamente inferior que en
sedimentos complementados con materia orgdnica (N3-R) (Figura 19.A). Como en el caso
del carbono, el contenido en N foliar también fue significativamente mayor en plantas
cultivadas bajo L1. Ademads, bajo los dos niveles de luz, las plantas cultivadas en
sedimentos tipo N3-R mostraron maximos de N foliar, con valores significativamente

mayores que los registrados en sedimentos no enriquecidos (N1) (Figura 19.B).
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Figura 19. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en el contenido de carbono y nitr6geno
foliar de Z. noltii. Los cddigos alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del efecto de los
tratamientos de luz (en la leyenda) y de sedimento (bajo el eje de abscisas). La no coincidencia de
caracteres indica diferencias significativas entre niveles experimentales. Las barras representan el error
estandar.

160



Efecto de la luz y el sedimento en el crecimiento de Zostera marina L. y Z. noltii Hornem.

5.3.2.2.2. Tasa de crecimiento (TC)

A diferencia de Z. marina, en Z. noltii se estimaron las tasas de crecimiento para toda
la planta (Figura 20). En esta especie, las tasas de crecimiento variaron entre 0,1 y 1,7 mg
PS planta” d"'. Como en casos anteriores, tanto el tratamiento de luz como el de sedimento
afectaron significativamente a esta variable (Tabla 6). Las plantas cultivadas bajo
condiciones de luz no saturante (L.1) exhibieron TC significativamente inferiores que las
cultivadas bajo L2 (Figura 20). Bajo ambos niveles de luz, los minimos de crecimiento se
registraron en plantas cultivadas en sedimentos con un enriquecimiento elevado en
nitrégeno sin adicién de materia orgdnica (N3) (0,4 mg PS planta™ d'). Por otra parte, los
maximos de crecimiento se registraron en sedimentos con un enriquecimiento moderado en
nitrégeno (N2) (1,4 mg PS planta” d'), siendo estos valores significativamente mayores

que los registradas en suelos no enriquecidos (N1).

La distribucion del crecimiento entre los distintos médulos también mostré ligeras
diferencias entre casos experimentales (Figura 20). En general, el porcentaje de
crecimiento rizomdtico fue ligeramente superior bajo L2 en detrimento del porcentaje
foliar. Por otro lado, el crecimiento de raices no mostré ningtin comportamiento asociado
al tratamiento de luz, siendo mdximo en sedimentos tipo N1. Excepcionalmente, bajo L1,
el crecimiento de plantas cultivadas en sedimentos tipo N3, se repartié equilibradamente

entre las hojas y el rizoma, registrdndose un crecimiento radicular insignificante.

Con el fin de profundizar en el efecto de los tratamientos sobre el crecimiento, se

realizé un andlisis detallado de éste en cada médulo vegetal (hojas, rizomas y raices).

5.3.2.2.3. Tasa de elongacion foliar (TEF)

Las tasas de elongacién foliar en Z. noltii variaron entre 0,15 y 2,35 cm planta™ d
(Figura 21.A). El tratamiento de sedimento afecto significativamente a esta variable (Tabla
6). Bajo los dos niveles de luz, las plantas cultivadas en sedimentos con un
enriquecimiento moderado en nitrégeno (N2) mostraron TEF significativamente superiores
a las registradas en plantas cultivadas en suelos no enriquecidos (N1) (Figura 21.A). Los
minimos de elongacidn foliar se registraron en sedimentos de enriquecimiento elevado sin

adicion de materia orgdnica (N3).
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Tasa de crecimiento
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Figura 20. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de crecimiento de Z. noltii.
Las columnas estdn fragmentadas representado de arriba a abajo, hojas, entrenudos y raices. En cada
compartimento se indica el porcentaje del correspondiente modulo vegetal. Los cddigos alfabéticos
muestran las comparaciones a posteriori del efecto de los tratamientos de luz (en la leyenda) y de
sedimento (bajo el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas
entre niveles experimentales. Las barras representan el error estandar.

5.3.2.2.4. Tasa de aparicion foliar (TAF)

Bajo condiciones de luz no saturante (L1), las plantas cultivadas en sedimentos tipo
N3 no generaron nuevas unidades foliares durante el intervalo temporal estudiado. A
efectos matematicos, se elimind este nivel de sedimento del andlisis estadistico. No
obstante, esta respuesta se interpreté como un efecto negativo de los tratamientos en la

TAF.

En el resto de casos experimentales, las TAF variaron entre 0,1 y 0,4 hojas planta™ d°
' (Figura 21.B). Tanto el tratamiento de luz como el tratamiento de sedimento afectaron
significativamente a esta tasa (Tabla 6). Las plantas cultivadas bajo L1 registraron TAF
significativamente inferiores que las registradas bajo condiciones de luz saturante (L.2). En
plantas cultivadas en sedimentos tipo N2, las TAF fueron significativamente superiores

que las detectadas en plantas cultivadas en sedimentos no enriquecidos (N1).
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Figura 21. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de elongacién foliar y la tasa
de aparicion foliar de Z. noltii. Los cidigos alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del
efecto de los tratamientos de luz (en la leyenda) y de sedimento (bajo el eje de abscisas). La no
coincidencia de caracteres indica diferencias significativas entre niveles experimentales. Las barras
representan el error estandar.
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Tabla 6. Resumen estadistico del efecto de los tratamientos de luz y sedimento en las variables
estimadas en Z. noltii. LF (longitud foliar), LI (longitud internodal), LR (longitud radicular), PS,
(peso), C foliar (carbono foliar), N foliar (nitrégeno foliar), TC (tasa de crecimiento total), TEF (tasa de
elongacion foliar), TAF (tasa de aparicion foliar), TRFy (tasa de renovacién foliar en longitud), TRF,
(tasa de renovacion foliar en nimero), IP (intervalo de plastocrono), TPFy (tasa de pérdida foliar en
longitud), TPF, (tasa de pérdida foliar en nimero), TEI (tasa de elongacién internodal), TAI (tasa de
aparicion internodal), TER (tasa de elongacion radicular), TAR (tasa de aparicion radicular), TTEr,
(capacidad cudntica), o, (eficiencia cudntica), I, ; (Intensidad de saturacién), F,/F,, (eficiencia cudntica
optima). Fuentes de variacién (1): Luz, (2): Sedimento. La letra T junto a las variables hace referencia a

la transformacion logaritmica de los resultados por problemas de heterocedasticidad.

Fuente de variacion: 1 2 1x2
Variable

LF *k * _
LI Hok Hok *
LR - * .
PS, * ek _
C foliar *ok * -
N foliar *ok *ok -
TC Hok Hok -
TEF - *% )
TAF sin N3 *k * _
TRFg i * )
TRF, sin N3 * - -
IP sin N3 * - -
TPFg - - -
TPF, Hok * }
TEI Hok Hok -
TAI i * )
TER & - -
TAR - - -

TTEr,,,, * - ok
o - * -
Lot - * -
F,/F,, * sk *
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5.3.2.2.5. Tasa de renovacion foliar en longitud (TRFy)

La renovacion foliar en términos de longitud estuvo significativamente afectada por
los dos tratamientos (luz y sedimento, Tabla 6). Entre los distintos casos experimentales,
los valores de TRF; variaron entre 0,01 y 0,05 d”' (Figura 22.A). La disponibilidad de luz
afecto positivamente a esta variable, observdndose valores significativamente superiores en
plantas cultivadas bajo una luz saturante (L2). En ninguno de los niveles de
enriquecimiento en nitrégeno las TRF; variaron significativamente con respecto a los
valores estimados en plantas cultivadas en sedimentos no enriquecidos (N1). No obstante,
en sedimentos con un enriquecimiento en nitrégeno alto sin adicién de materia orgédnica
(N3), se registraron los valores minimos (0,015 d'), siendo significativamente inferiores

que los registrados en sedimentos tipo N2 y N3-R.

Tasa de renovacion foliar en longitud

0,07
A) 0,06 1mL1 (a)
-~ 0,05 | olL2 (b)
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1= 0,03 1]
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N1 N2 N3 N3-R
ab b a b
Tasa de renovacion foliar en nimero
B) 0,07

= 0,04 ]
1 0,03 ]
£ 0,02 1
0,01 |
0,00 : : :
N1 N2 N3

Figura 22. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de renovacién foliar en
longitud (TRFg) y en la tasa de renovacion foliar en namero (TRF,) de Z. noltii. Los c6digos
alfabéticos muestran las comparaciones a posteriori del efecto de los tratamientos de luz (en la leyenda) y
de sedimento (bajo el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas
entre niveles experimentales. Las barras representan el error estandar.

N3-R
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5.3.2.2.6. Tasa de renovacion foliar (en nimero, TRF,)

Dado que en el caso experimental donde se combinan los niveles N3 y L1, no se
detect6 la aparicion de nuevas estructuras foliares, se elimind del andlisis estadistico el
nivel de sedimento con enriquecimiento elevado en nitrégeno sin adiciéon de materia

orgdnica (N3).

Para el resto de casos experimentales, las TRF, variaron en un rango similar al
detectado en cambios de longitud (TRF;), permaneciendo entre 0,02 y 0,05 d” (Figura 22).
Esta variable respondio significativamente al tratamiento de luz (Tabla 6), y como en la
variable anterior, se registraron TRF, significativamente superiores bajo condiciones de

luz saturante (L2).

5.3.2.2.7. Intervalo de plastocrono (IP)

Como en todas las variables estimadas a partir de la aparicion de nuevas unidades
foliares, por falta de datos bajo L1, se elimind el nivel N3 del andlisis estadistico. En el
resto de casos experimentales, el intervalo de plastocrono vari6 entre 8 y 13 dias (Figura
23). El tratamiento de luz afecto significativamente a esta variable (Tabla 6), observdndose
un IP de mayor duracion en plantas cultivadas bajo L1 (Figura 23). Bajo L2, el valor

maximo (12 dias) se detectd en sedimentos tipo N3.

Intervalo de plastocrono

mL1 (b)
olL2 (a) l

IP (d)

N1 N2 N3 N3-R

Figura 23. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en el intervalo de plastocrono de Z.
noltii. Los codigos alfabéticos en la leyenda muestran la comparacién a posteriori del efecto del
tratamiento de luz. La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas entre niveles
experimentales. Las barras representan el error estandar.
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5.3.2.2.8. Tasa de pérdida foliar en longitud (TPF;,) y tasa de pérdida
foliar en numero (TPF,)

Las tasas de pérdida foliar en longitud (TPF;) no mostraron variaciones significativas
en funcion de los tratamientos experimentales (Tabla 6). En todos los casos las pérdidas

estuvieron en torno a los 1,9 cm planta™ d"' (Figura 24.A).

Por el contrario, al estimar las tasas de pérdida a partir de las unidades foliares
(TPF,), tanto el tratamiento de luz, como el tratamiento de sedimento afectaron
significativamente a esta variable (Tabla 6). Las TPF, fueron significativamente mayores
bajo condiciones de luz saturante (L2) (Figura 24.B) y bajo ambos niveles de luz, las
plantas cultivadas en sedimentos con enriquecimiento alto de nitrégeno y adicion de
materia orgdnica (N3-R) exhibieron valores de pérdida significativamente mayores que

aquellas cultivadas en sedimentos tipo N1.

Tasa de pérdida foliar en longitud

=030
A) ' o
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= ]
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Figura 24. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de pérdida foliar longitud
(TPFp) y la tasa de pérdida foliar en ntimero (TPF,) de Z. noltii. Los cédigos alfabéticos muestran
las comparaciones a posteriori del efecto de los tratamientos de luz (en la leyenda) y de sedimento (bajo
el eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas entre niveles
experimentales. Las barras representan el error estandar.

167



Capitulo 5

sensiblemente entre 0,5 y 3,5 mm d"' (Figura 25.A). Los tratamientos de luz y sedimento
afectaron significativamente a esta variable (Tabla 6). La disponibilidad de luz afecté
positivamente a la produccién de tejido rizomdtico, observdndose bajo condiciones de luz
saturante (L2) valores de TEI significativamente superiores a los registrados bajo L1. Los
sedimentos con un enriquecimiento moderado de nitrégeno (N2) y un enriquecimiento
elevado complementado con materia orgdnica (N3-R) mostraron elongaciones rizomdticas

significativamente superiores a las detectadas en sedimentos no enriquecidos (N1). Los

5.3.2.2.9. Tasa de elongacién internodal (TEI)

Entre los distintos casos experimentales, la tasa de elongacion internodal vari6

minimos de TEI se registraron en plantas cultivadas en sedimentos tipo N3.

A)

B)

Figura 25. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de elongacién internodal
(TEI) y en la tasa de aparicién internodal (TAI) de Z. noltii. Los cédigos alfabéticos muestran las
comparaciones a posteriori del efecto de los tratamientos de Iuz (en la leyenda) y de sedimento (bajo el
eje de abscisas). La no coincidencia de caracteres indica diferencias significativas entre niveles
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experimentales. Las barras representan el error estandar.
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5.3.2.2.10. Tasa de aparicién internodal (TAI)

Las tasas de aparicién internodal variaron entre 0,1 y 0,3 entrenudos d’'. Los
tratamientos experimentales también afectaron significativamente a esta tasa (Tabla 6)
observandose el mismo comportamiento descrito en las TEI (Figura 25.B). Aunque para
esta variable unicamente las plantas cultivadas en sedimentos tipo N2 mostraron valores
significativamente superiores que los detectados en suelos no enriquecidos (N1).

5.3.2.2.11. Tasa de elongacién radicular (TER) y tasa de aparicién
radicular (TAR)

Para estas dos variables, el nimero de datos disponibles en los distintos casos
experimentales presentd una elevada heterogeneidad. En sedimentos tipo N3 tinicamente 2
6 3 plantas mostraron tasas detectables de elongacion radicular, y en condiciones de luz no
saturante (1), s6lo 1 de ellas gener6 nuevas unidades radiculares. Esta heterogeneidad de
los resultados dificulté el andlisis estadistico de las dos variables y sélo para las tasas de
elongacidn radicular se detect6 un efecto significativo del tratamiento de luz (Tabla 6). Las
TER variaron dentro de un amplio rango comprendido entre 0,03 y 1,1 cm d' (Figura
26.A). Las plantas cultivadas bajo L2 mostraron valores significativamente superiores que
los estimados en plantas cultivadas bajo L1. Por el contrario, las TAR no mostraron
respuestas significativas a los tratamiento de luz y sedimento (Tabla 6), presentando

valores cercanos a las 0,3 raices d"' (Figura 26.B).

A) B)
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Figura 26. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la tasa de elongacién radicular (TER)
y en la tasa de aparicién radicular (TAR) de Z. noltii. Los cédigos alfabéticos en la leyenda
muestran la comparacion a posteriori del efecto del tratamientos de luz. La no coincidencia de caracteres
indica diferencias significativas entre niveles experimentales. Las barras representan el error estdndar.

169



Capitulo 5

5.3.2.2.12. Respuesta fluorimétrica

A diferencia de Z. marina, en Z. noltii no se detectaron respuestas fluorimétricas con
sintomas de fotoinhibicion. Para esta especie, los pardmetros fotosintéticos estimados a
partir de la respuesta fluorimétrica si mostraron diferencias significativas generadas por los

tratamientos experimentales (Tabla 6).

La capacidad cudntica (TTEr,,) de esta especie estuvo afectada por los dos
tratamientos experimentales y el efecto combinado de ambos (Tabla 6). En sedimentos con
un enriquecimiento moderado en nitrégeno (N2) y con un enriquecimiento elevado en
nitrégeno complementado con materia orgdnica (N3-R), las plantas cultivadas bajo
condiciones de luz no saturante (L.1) mostraron una capacidad cudntica significativamente
superior que la detectada en plantas cultivadas en condiciones de luz saturante (L2) (Figura
27). Por el contrario, en el resto de casos experimentales no se observaron diferencias

significativas para este pardmetro.

Por otro lado, la eficiencia cudntica (a,) estuvo afectada significativamente por el
tratamiento de sedimento (Tabla 6). Las plantas cultivadas en sedimentos tipo N3-R
mostraron valores significativamente inferiores que los registrados en plantas cultivadas en

sedimentos no enriquecidos (N1) y sedimentos tipo N2 (Figura 27).

Como en la eficiencia cudntica, la intensidad de saturaciéon (I estuvo
significativamente afectada por el tratamiento en sedimento (Tabla 6). Para esta especie las
intensidades de saturacion fueron inferiores a las registradas en Z. marina (Figura 16). Las
plantas cultivadas en sedimentos tipo N3-R mostraron valores significativamente
superiores que los registrados en otros niveles experimentales de sedimento (Figura 27).
Bajo L2, las plantas cultivadas en sedimentos tipos N1 o N2 mostraron intensidades de
saturacion inferiores a los 55 umol fotones m™ s seleccionados como nivel de luz no
saturante. Este comportamiento también se observé en planta cultivadas bajo L1 en

sedimentos tipo N3.

Por dltimo, en Z. noltii el rendimiento cudntico optimo (F/F,) también estuvo
afectado por los dos tratamientos experimentales y su efecto combinado (Tabla 6). En la
mayoria de los casos experimentales, este pardmetro fluorimétrico mostré valores

superiores a 0,7, detectdndose valores inferiores unicamente en las plantas cultivadas en
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sedimentos tipo N3-R (Figura 27). En este nivel de sedimento, bajo condiciones de L2 las
plantas mostraron sintomas evidentes de estrés fotosintético, con valores minimos de F/F

(0,44), significativamente menores que los detectados en el resto de casos experimentales.
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Figura 27. Efecto de los tratamientos de luz y sedimento en la respuesta fluorimétrica de Z.
noltii. La linea discontinua en el grafico de intensidad de saturacion representa al valor de 55 pmol
fotones m™ s seleccionado como nivel de luz subsaturante (L1). Los cédigos alfabéticos muestran las
comparaciones a posteriori del efecto del tratamiento de sedimento (bajo el eje de abscisas) o del efecto
combinado de los dos tratamientos (sobre las columnas). La no coincidencia de caracteres indica
diferencias significativas entre niveles o casos, experimentales. Las barras representan el error estdndar.
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5.1. Discusion

El crecimiento de Z. marina y Z. noltii en respuesta al enriquecimiento en nitrégeno
estuvo relacionado con la cantidad y la forma de nitrégeno disponible en sedimento
(amonio, o nitrito y nitrato), asi como con la disponibilidad de energia fotosintética para la

asimilacion de dicho elemento.

Las faner6gamas marinas tienen la capacidad de incorporar nitrégeno a través de las
raices y las hojas (Short y McRoy 1984). Desde ambas superficies vegetales, el amonio es
la fuente de nitrégeno inorgdnica preferida. La tasa de incorporacién de este cation
depende de la concentracidén externa, asi como del gradiente electroquimico, y puede
alcanzar valores superiores a los valores mdximos de incorporacidén de nitrato (Ullrich er al
1987, Short y McRoy 1984). En nuestro experimento, el enriquecimiento moderado de
nitrogeno en sedimento estimuld significativamente el crecimiento de Z. marina y de Z.
noltii. Sin embargo, los bajos niveles de nitrégeno foliar detectados en el caso de Z. noltii
podrian ser el reflejo de un trasiego limitado de nutrientes desde las raices hasta las hojas,
consecuencia del didmetro estrecho de sus mddulos vegetales (White y Gaus 1998). En
dicho caso, el mantenimiento de una produccidon elevada en esta especie también
dependeria de la incorporacion foliar de nutrientes. No obstante, junto a una limitada
integridad clonal, hay que considerar la posibilidad de un deterioro en la actividad
metabdlica de esta especie lo cual explicaria sus elevadas tasas de pérdida foliar y los
valores elevados del intervalo de plastocrono. En cualquier caso, para ambas especies, la
disponibilidad de luz saturante probablemente aceleré la asimilacién de recursos
nutricionales, detectdndose una respuesta mayor bajo estas condiciones. Tanto en
sedimentos de enriquecimiento moderado como en sedimentos no enriquecidos, el
nitrégeno disponible en el agua intersticial estuvo bdsicamente en forma de amonio. A
diferencia del nitrato, la incorporacion de amonio se produce sin gasto de energia
metabolica (Ullrich er al. 1987). No obstante, dado que la acumulacién de amonio en el
interior de la célula genera efectos negativos para ésta (Marschner 1995), una vez
incorporado es necesaria una asimilacién rdpida, lo cual requiere energia metabdlica y
esqueletos carbonados (Lewis et al. 1987). Cuando la incorporacion de amonio es mads

rdpida que la asimilacion, éste compuesto puede ocasionar dafios celulares alterando el
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gradiente electroquimico de las membranas (Lambers et al. 1998). Cuando la
incorporacion es a través de las hojas, la alteracion electroquimica puede desacoplar la
cadena de transporte de electrones, inhibiendo la fotosintesis (Pearson y Stewart 1993), y
por lo tanto reduciendo la disponibilidad de energia para la asimilacién del amonio
incorporado. En Z. marina se ha comprobado que, a corto plazo, el amonio presente en la
columna de agua puede afectar negativamente a las plantas desde concentraciones de 25
uM (van Katwijk et al. 1997). Este tipo de efectos fue descartado en nuestro experimento

debido a los valores bajos de amonio detectados en la columna de agua (1,5 pM).

En el agua intersticial las concentraciones de nutrientes suelen ser mds elevadas que
las concentraciones en la columna de agua. En sedimentos no eutréficos, estas
concentraciones ficilmente superan los 150 ymoles 1" (Tuominen et al. 1999). La mayor
parte del amonio que entra via raices suele ser asimilado primero en una forma orgénica
sencilla antes de ser transportado hacia las hojas (Larcher 1995). Asi, aun cuando se
producen pequefios desajustes entre la incorporaciéon y la asimilacion de amonio, se
reducen los riesgos fisioldgicos para el aparato fotosintético gracias a la distancia entre el

punto de entrada y la superficie foliar.

La respuesta de Z. marina y Z. noltii a un enriquecimiento elevado de nitrégeno vario
en funcion de la forma de nitrégeno disponible en sedimento y de la disponibilidad de luz
para producir energia fotosintética. En estos sedimentos, las concentraciones tanto de
nitrito y nitrato (hasta 20 mM) como de amonio (hasta 30 mM) fueron muy elevadas
incluso para ambientes muy eutréficos. No obstante, las cantidades de nitrégeno utilizadas
para su simulacion fueron muy inferiores a las detectadas en suelos intermareales con
problemas graves de contaminacion, donde el N total en sedimento puede alcanzar valores
superiores al 1 %PS (Carballeira et al. 1997). La adicién de materia orgdnica en sedimento
generd una notable respuesta en el potencial redox del sedimento, registrindose durante el
seguimiento experimental diferencias de potencial negativas, propias de ambientes
andxicos. La presencia de materia orgdnica en sedimento estimula la produccion
bacteriana, demandando una gran cantidad de oxigeno. Una vez consumido el oxigeno, el
metabolismo anaerdbico de las bacterias toma, en primer lugar, compuestos oxidados de

nitrégeno como aceptor final de electrones (NO; y NO,) reduciéndolos hasta amonio o
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nitrégeno molecular (Valiella 1995). La concentracion intersticial de nitrito y nitrato fue 20

veces menor en suelos reducidos mediante la adicién de materia orgdnica.

En condiciones de enriquecimiento elevado de nitrégeno con adicién de materia
orgdnica (sedimentos tipo N3-R), las concentraciones elevadas de amonio intersticial
pudieron provocar una entrada radicular importante de este nutriente. Si bien la
incorporacién de amonio se produce a favor de un gradiente electroquimico, sin costes
metabolicos para la planta, su asimilacién tiene que realizarse en las propias raices antes de
ser transportado hacia las hojas donde su presencia podria desacoplar la actividad
fotosintética (Lewis et al. 1987). La asimilacién radicular de amonio requiere el suministro
de esqueletos carbonados procedentes de la fotosintesis. En plantas de trigo se ha
comprobado que hasta un 40 % del carbono destinado a fines estructurales y de la energia
que llega hasta las raices en plantas cultivadas en nitrato, se invierten en la asimilacion de
nitrégeno cuando las plantas se cultivan en amonio (Lewis ef al. 1987). Esta respuesta
explicaria la disminucién del porcentaje de biomasa radicular observada en plantas de Z.
marina cultivadas en sedimentos con un enriquecimiento elevado en nitrégeno, donde la
concentracion de amonio intersticial alcanza concentraciones superiores a 30 mM. El
trasiego de metabolitos a través de la planta supone un compromiso entre la distancia
recorrida y el didmetro del conducto utilizado (White y Gauf 1998). En nuestro caso, junto
a un escaso porcentaje de biomasa subterrdnea, las plantas de Z. marina mostraron hojas de
mayores dimensiones que las plantas de Z. noltii. Estas caracteristicas podrian suponer una
ventaja en la produccion fotosintética y en el trasiego de sustancias entre hojas y raices
frente a Z. noltii. En esta situacion, la capacidad de la planta de asimilar el amonio
incorporado a través de las raices determinaria la respuesta positiva o negativa del
crecimiento ante concentraciones de amonio tan elevadas. En ambas especies, bajo
condiciones de luz saturante, la respuesta fue positiva, observdndose un incremento
significativo del contenido en N foliar asociado a unas tasas de crecimiento
significativamente mayores a las registradas en sedimentos no enriquecidos. Por el
contrario, bajo condiciones de luz subsaturante, las tasas de crecimiento fueron menores,
probablemente como consecuencia de una asimilacién limitada por falta de energia

fotosintética.
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En el caso de sedimentos muy enriquecidos en nitrégeno sin adicién de materia
orgdnica (sedimentos tipo N3), las concentraciones de nitrito y nitrato fueron del mismo
orden de magnitud que las concentraciones de amonio. En plantas de maiz se ha observado
que la sintesis de la estructura proteica de la enzima nitrato reductasa se estimula tanto en
presencia de nitrato, como en presencia de nitrato aménico (Campbell 1987). La nitrato
reductasa es una enzima de rdpida renovacion. En trabajos previos se ha comprobado que
al transferir células de levadura, cultivadas en nitrato, a medios de amonio, la actividad de
la nitrato reductasa no desaparece por una inactivacion reversible en el medio de amonio,
sino por el cese de la sintesis enzimdtica ante la falta de sustrato (Hipkin y Cannons 1987).
En plantas superiores se ha comprobado que las tasas respiratorias radiculares aumentan al
incorporar nitrato (Wallace 1987). La inversion de energia en sintesis enzimdtica e
incorporacion de formas oxidadas de nitrégeno podria reducir notablemente la capacidad
de asimilar el amonio incorporado. Si la reduccion de energia es excesiva, podria
desajustar el equilibrio entre la incorporacion y la asimilacién de este compuesto,
acumuldndose niveles de amonio nocivos para la planta. Esto explicaria el descenso en
crecimiento detectado en ambas especies cuando nitrato y amonio estuvieron disponibles
en concentraciones elevadas. Ademds, en estas condiciones, la reduccion de la
disponibilidad de luz fue decisiva, llegando a detectarse una inhibicién total de la

generacion foliar en Z. noltii durante su seguimiento experimental.

En angiospermas terrestres monocotiledoneas, el fotoperiodo y la temperatura
explican el comportamiento del intervalo de plastocrono mediante relaciones no lineales
(Kirby 1995, McMaster 1997). Con el fotoperiodo, el intervalo de plastocrono describe una
curva michaeliana invertida que se asintotiza a partir de fotoperiodos de 18 horas de luz.
Por otro lado, el intervalo de plastocrono describe con la temperatura una hipérbola con
optimos de aparicion foliar a 20 ° C. En nuestro caso, la temperatura (18 °C) y el
fotoperiodo (18 horas de luz al dia) elegidos estuvieron préoximos a los optimos descritos
para angiospermas terrestres. Descartada la variabilidad originada por los cambios de
temperatura o de fotoperiodo, la evolucion del intervalo de plastocrono bajo los distintos
tratamientos podria interpretarse como un reflejo del estado fisiologico de las plantas,
esperdndose un aumento del intervalo de plastocrono en condiciones subdptimas para la
planta. En el caso de Z. noltii, exceptuando las plantas cultivadas en sedimentos con

enriquecimiento en nitrégeno elevado sin adicion de materia orgdnica y condiciones de luz
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subsaturante, los intervalos de plastocrono detectados fueron ligeramente elevados, aunque
de la misma magnitud que los registrados en poblaciones naturales (capitulo 2; Figura 14).
En el caso de Z. marina, esta variable mostré valores muy bajos para esta especie e incluso
inferiores a los observados en Z. noltii. Las plantas sometidas a un enriquecimiento
moderado llegaron a registrar valores de 4 dias. No obstante, hay que tener en cuenta que
estos valores no correspondieron a la produccion foliar de haces vegetativos, sino a la
produccion de haces generativos. Zostera marina produce inflorescencias de gran tamafio
(>0,35 g PS, Marba et al. 1996, Olesen 1999) y de esperanza de vida muy limitada (41 dias
desde la aparicién detectable de la espata® hasta el deterioro del haz; Olesen 1999). En su
corta duracion, los haces generativos pueden llegar a producir de 2 a 22 espatas por haz.
Cada espata implica la produccién de una nueva unidad foliar lo cual supone intervalos de
plastocrono minimos de 2 dias. En poblaciones perennes de Z. marina, la produccién de
haces generativos puede llegar a representar el 19 % de la produccion anual total (Marba et
al. 1996). En este experimento, los haces generativos representaron a mds del 90 % de la
muestra. Sin embargo, hay que tener en cuenta que las plantas utilizadas en este
experimento proceden de una poblacién anual (Zandkreek, Paises Bajos) con un elevado
porcentaje de floracién (Hemminga er al. 1994). En estas latitudes, algunas praderas
intermareales de Z. marina desarrollan una estrategia anual que consiste en la floracion
masiva de la poblacion, cuya supervivencia a la estacién invernal depende de la

germinacion de sus semillas (Olesen 1999).

En los dltimos afios, en praderas de faner6gamas marinas se ha puesto en duda el
papel del sistema rizomdtico como entrada principal de nutrientes para el crecimiento de la
poblacién (Hemminga er al. 1991, Stapel et al. 1996). Para llegar a esta conclusion se han
tenido en cuenta factores como la elevada capacidad de incorporar nutrientes a través del
tejido foliar y la posibilidad de una limitacién de nutrientes en la rizosfera por problemas
de difusion desde el agua intersticial (Stapel et al. 1996). Las condiciones experimentales
simuladas en nuestro experimento no nos permiten contrastar esta hipdtesis. La fuente de
nutrientes se situé en el sedimento, origindndose concentraciones elevadas que podrian
mantener una difusién rdpida en la rizosfera. No obstante, mediante este experimento si ha

quedado de manifiesto la capacidad de estos organismos de incorporar los nutrientes

¢ Espata: Organo folidceo que envuelve a la inflorescencia (Font Quer 1977)
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presentes en el agua intersticial. Estos nutrientes son una fuente segura de suministro
gracias a la actividad de reciclado que se desarrolla en el suelo de estas poblaciones. En
praderas naturales mds del 50% de la produccién pasa por la ruta de la descomposicion
(Duarte y Cebridn 1996). La actividad bacteriana en suelos de estas poblaciones es hasta 3
veces mayor que la detectada en suelos no poblados (Mcglathery et al. 1998, Donnelly y
Herbert 1999). Parte de dicha comunidad se desarrolla en la superficie de las raices y los
rizomas de las fanerégamas e incluso se ha demostrado una relacion directa entre la
excrecion subterrdnea de metabolitos y la actividad bacteriana (Welsh et al. 1997,

Blaabjerg et al. 1998).

La anaerobiosis en sedimentos de praderas de faner6gamas estd favorecida por el
mismo metabolismo bacteriano que recicla la materia orgdnica. En especies como Z.
marina, Cymodocea rotundata o Halophila ovalis, se ha detectado la liberacion de oxigeno
a través de las raices. Esta liberacion permite la supervivencia de las plantas en suelos
andxicos gracias a la formacion de una delgada atmdsfera 6xica alrededor de los tejidos
(Izumi et al. 1980, Sand-Jensen er al. 1982, Pedersen et al. 1998, Connell et al. 1999). En
praderas submareales, el oxigeno que llega hasta las raices proviene bdsicamente de la
actividad fotosintética. Durante el dia, el oxigeno y los metabolitos fotosintéticos (e;j.
sacarosa) se distribuyen desde la superficie foliar hacia las raices. Sin embargo, durante los
periodos nocturnos se suprime la produccion de oxigeno y se bloquea el transporte de
metabolitos (Zimmerman y Alberte 1996). En condiciones de anaerobiosis radicular, la
supervivencia de los tejidos se mantiene mediante el metabolismo anaerébico de las
sustancias de reservas presentes en estos tejidos (Zimmerman y Alberte 1996). En especies
con baja capacidad de reserva, como Z. noltii, esta situacion no es sostenible durante
periodos prolongados. Para el caso mostrado en este capitulo, en ninguna de las dos
especies estudiadas se detectaron efectos negativos atribuibles a fendmenos de anoxia
subterrdnea. A pesar de los valores de potencial redox negativos registrados en sedimentos
con adicion de materia orgdnica, e incluso bajo condiciones de luz no saturante para la
fotosintesis, el fotoperiodo prolongado que se fijé en este experimento (18 h/dia) podria
haber proporcionado las condiciones adecuadas para mantener el trasiego de oxigeno

dentro de la planta y proporcionar una atmdsfera 6xica en la rizosfera.

En general, los procesos de eutrofizacién generan una entrada elevada de nutrientes

en el sistema. Dicha entrada de nutrientes suele ir acompafiada de un aumento de la
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reduccién de luz en la columna de agua, principalmente como consecuencia del aumento
de produccion de organismos vegetales oportunistas (mareas verdes, Vergara et al. 1997).
Un efecto secundario del incremento de produccién vegetal es el aumento de exportacién’
de biomasa mediante la descomposicién bacteriana, la cual genera problemas de anoxia
(Herndndez et al. 1997). Un incremento de nutrientes asociado a una situacion de anoxia
genera la aparicion de elevadas concentraciones de amonio, cuya incorporacion en los
tejidos de faner6gamas se produce a favor de un gradiente electroquimico. En esta
situacion, la disponibilidad de luz determinard la viabilidad de la pradera bajo las nuevas
condiciones. Si la disponibilidad de luz es elevada (luz saturante y fotoperiodos
prolongados), la produccién fotosintética mantendrd niveles 6xicos en la rizosfera y
suministrard los esqueletos carbonados y la energia para asimilar el amonio incorporado,
asegurando la viabilidad de la pradera hasta los limites del autoensombrecimiento. Si por
el contrario, la disponibilidad de luz es baja, se dificulta el trasiego de sustancias que queda
bloqueado frente a la carencia de oxigeno. Esto disminuye la capacidad de asimilacioén de
amonio, cuya presencia en forma idnica altera la naturaleza de las membranas celulares
afectando negativamente a los procesos fisioldgicos de la planta, lo cual podria originar el
declive de la pradera. Los rangos de luz adecuados para una pradera de fanerégamas
marinas dependerdn de la especie y/o de la poblacion y vendrdn determinadas por la
velocidad de incorporacién de los nutrientes, la eficiencia del trasiego de sustancias dentro

de la planta, asi como por sus caracteristicas fotosintéticas y respiratorias.

" En este caso, se debe interpretar exportacion como salida de biomasa del sistema.
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A lo largo de los capitulos anteriores se han puesto de manifiesto una serie de
variables (luz y nitrégeno inorgdnico) que afectan al crecimiento de Z. noltii. Tras el
seguimiento de campo y los estudios de laboratorio podemos concluir que la luz es la
variable principal que regula el crecimiento de esta especie. No obstante, bajo su
influencia, otras variables, como la disponibilidad de nitrégeno, también pueden

desempeiiar un papel importante en el desarrollo de la poblacion.

En este capitulo se analiza en detalle y por separado el efecto de la luz y del
nitrogeno en el desarrollo vegetal, implicando aquellos procesos relacionados con el

crecimiento y su posible accién reguladora.

6.1. La luz, el motor del crecimiento regulado por
el tamafio

La luz es la fuente de energia de los organismos fotosintéticos. De este recurso, la
intensidad luminosa que alcanza la superficie foliar y el fotoperiodo son las dos variables
que determinan la energia utilizable en el crecimiento vegetal (Figura 1). La intensidad
luminosa define las tasas instantdneas de fotosintesis en funcién de los pardmetros

fotosintéticos de la planta (F,,,, ). La variacion de estas tasas fotosintéticas a lo largo del

max?

fotoperiodo junto a la superficie foliar disponible en la planta definen la produccién

fotosintética diaria (O,, ATP, NADPH, C_,) a nivel de organismo. Parte de esta

org
produccion es consumida en los gastos metabdlicos. Estos gastos incluyen los costes de
mantenimiento de los tejidos, o respiracion de mantenimiento (R,), y los costes originados
por los procesos de incorporacion y asimilacion de nutrientes, incluyendo los gastos por
sintesis enzimdtica generados en ciertos procesos. Las repercusiones de este segundo tipo

de gastos se analizardn en un apartado posterior.

Para estimar los costes de mantenimiento hay que distinguir entre la biomasa foliar y
la biomasa subterrdnea (rizoma y raices) (Figura 1). Para fanerégamas marinas se ha
comprobado que la respiracion de mantenimiento en los tejidos fotosintéticos (R;) es tres
veces superior que la registrada en los tejidos subterrdneos (R,) (Hemminga 1998). Las
ventajas o desventajas de una distribucidén desproporcionada de biomasa entre ambos tipos
de tejidos dependen de la disponibilidad de recursos externos, los cuales finalmente

definen el balance entre la produccion fotosintética y los gastos metabdlicos.
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Figura 1. Esquema conceptual de los flujos de energia a través de una planta vegetativa de Z.
noltii. La flechas continuas simbolizan flujos de entrada de energia y las discontinuas flujos de salida.
SF: superficie foliar, F: tasa instantinea de fotosintesis, F,,: capacidad fotosintética, a: eficiencia

fotosintética, Ry respiracion foliar, R,: respiracion subterrdnea. Los tréboles simbolizan otros procesos

dentro de la cadena explicados en la figura siguiente.

Cuando la produccion fotosintética supera los gastos metabdlicos de la planta, los
beneficios' fotosintéticos se invierten en el crecimiento vegetal (Figura 1). En el caso de
Zostera noltii, como en otras fanerégamas marinas, las plantas vegetativas se desarrollan
mediante un crecimiento clonal® que provoca la formacién de un simpodio’ (Tomlinson

1974). En plantas con este tipo de crecimiento se han descrito fendmenos de dominancia

! Entiéndase como beneficio 1a produccidn fotosintética neta tras eliminar los gastos metabélicos.
% Crecimiento clonal: Crecimiento sin mezcla genética mediante la repeticién de médulos estructurales.

* Simpodio: tipo de ramificacién que consiste en una serie de brotes concrescentes, unidos por sus extremos
en un solo cuerpo axial.
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apical®, los cuales estdn muy relacionados con los procesos de integracién clonal’. En
especies de médulos estrechos, como en Zostera noltii, 1a integracion clonal estd limitada
por el didmetro de los conductos (haces vasculares, espacios lagunosos), cuya dimension
se relaciona directamente con el flujo que soportan (White y Gauf 1998). Por todo ello, se
podria esperar que los procesos de dominancia apical pierdan su efectividad tras las

primeras etapas de desarrollo de las ramificaciones’.

Por una simple cuestion de economia, los propios tejidos fotosintéticos tendrian que
ser los primeros tejidos beneficiados con el crecimiento vegetal. Como en otras
faner6gamas marinas, dentro de un haz foliar de Z. noltii 1a tasa de crecimiento de una hoja
decrece de manera exponencial en funcién de la posicidn relativa que ocupa dentro del
mismo. Un meristemo foliar (apical o axilar) es capaz de mantener en estado de formacion
de 2 a 3 hojas (Pedersen y Borum 1993). La aparicion de una cuarta hoja, implica la

madurez de la hoja formada en primer lugar.

Por lo tanto, se puede afirmar que el tamafio alcanzado por una hoja madura depende
directamente de la tasa de crecimiento y del intervalo de plastocrono propios del periodo
de crecimiento de la hoja (Figura 2). No obstante, esta relacién se complica al estudiar su
variabilidad temporal, debido a la relacion inversa que existe entre la tasa de crecimiento y
el intervalo de plastocrono. El aumento de la disponibilidad de recursos (luz y nutrientes)
se traduce en un incremento de la tasa de crecimiento, la cual favorece la generacion de

nuevas unidades foliares, es decir, favorece la disminucion del intervalo de plastocrono.

Hasta la actualidad, debido al rango limitado de variacién del intervalo de
plastocrono, en especies de gran tamafio, como Posidonia oceanica, esta variable se ha
interpretado como un pardmetro especifico que permite distinguir estrategias de
colonizacién (Marba et al. 1996) o desarrollar técnicas de datacion (Pergent 1990). En
trabajos con especies de modulos mds pequefios y un comportamiento mds dindmico (ej.

Cymodocea nodosa), incluso se ha llegado a estudiar su variacién temporal (Marba et al.

* Dominancia apical o dpice dominante. Término derivado a su vez del termino dominante, con el cual se
define a las fuerzas indirectas propias de los organismos, capaces de dirigir, encauzar, distribuir, regular,
concentrar y aun transformar la energia segun cierto plan vital especifico (en este caso concreto, el
desarrollo prioritario del haz apical).

> Integracion clonal: Interdependencia entre la fisiologfa, crecimiento y reproduccién de haces conectados.
La integracion clonal implica la transferencia de recursos (agua, gases, nutrientes y otros metabolitos)
entre haces unidos por un mismo rizoma (Hartnett y Bazzaz 1983).

® Entiéndase como ramificacion a un haz lateral con entrenudos desarrollados.
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1996). Sin embargo, ninguno de estos trabajos definen con claridad las causas externas que

controlan los cambios de esta variable.
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Figura 2. Esquema conceptual de flujos de energia donde se detallan algunos procesos indicados
en el esquema anterior (). TC: tasa de crecimiento, IP: intervalo de plastocrono, F: tasa de

fotosintesis instantdnea, H: fotoperiodo, F
intensidad luminosa, t: tiempo, Cl: clorofila.

: capacidad fotosintética, o:eficiencia fotosintética, I:

mdx*

Tras los resultados obtenidos en el capitulo 2, para Z. noltii se puede afirmar que la
tasa de crecimiento y el intervalo de plastocrono estdn relacionados. No obstante, ain es
necesario un estudio que analice en profundidad la relacién del intervalo de plastocrono
con las variables externas para poder predecir los fendmenos de desacoplamiento temporal
entre ambas variables bioldgicas. Estos fendmenos de desacoplamiento pueden tener
repercusiones poblacionales muy importantes, afectando a la longitud foliar representativa
de la pradera. Asi, estudiando la variabilidad temporal de la longitud foliar y del cociente
entre el la tasa de crecimiento y el intervalo de plastocrono en praderas de Z. noltii
independientes se detectd una relacion lineal significativa (Figura 3, p < 0,002). Esta
relacién apoya esta teorfa segtin la cual la disminucion drdstica en la talla foliar, observada

en las plantas del canal central en la primavera de 1998, se origind por un descenso
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significativo del intervalo de plastocrono previo al incremento en la tasa de crecimiento

foliar (capitulo 2: figuras 11, 12y 14).
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Figura 3. Relacién lineal entre la evolucidon de la longitud foliar maxima (A LF) y la evolucién
del cociente entre la tasa de crecimiento (TC) y el intervalo de plastocrono (IP) en plantas de
dos praderas de Z. noltii . Datos procedentes del capitulo 2.

Un incremento en la produccién fotosintética no sélo repercute en la tasa de
crecimiento foliar de un meristemo y en su intervalo de plastocrono. Tomando como punto
de partida un meristemo apical, cuando la produccién fotosintética cubre los gastos de
crecimiento de este meristemo, el excedente se invierte en la produccién de meristemos
intercalares o en la activacion de meristemos axilares (capitulo 4). Los meristemos axilares
son meristemos secundarios situados en el polo opuesto del punto de interseccion de las
hojas rizomdticas’. Dado el origen secundario de estos focos de crecimiento, se puede
esperar que el tamafio de este tipo de meristemo sea inferior al tamafio del meristemo
apical, a partir del cual se desarroll6 el entrenudo portador de este meristemo secundario.
Este hecho se comprobé comparando la anchura foliar de las hojas axiales y axilares de
plantas cultivadas bajo distintas condiciones de luz y disponibilidad de nitrégeno (Figura
4). En efecto, las hojas axilares mostraron una anchura sensiblemente menor (p < 0,001)
que la observada en hojas axiales y se detectd una relacidn positiva significativa (p <

0,002) entre el didmetro de los entrenudos portadores y la anchura foliar. Bajo condiciones

" Hoja rizomdtica: hoja del haz apical que queda abandonada en los nudos como consecuencia del
crecimiento rizomatico.
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naturales, el desarrollo de ramificaciones durante periodos de crecimiento maximo permite
el reclutamiento de nuevos haces, los cuales una vez alejados del meristemo apical
actuarian como haces apicales con hojas mds estrechas (Figura 2). Resumiendo, si la
produccion se invierte principalmente en el crecimiento a partir de los meristemos axilares

se origina una disminucion de la anchura foliar a nivel de poblacién (Figura 2).
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Figura 4. Relacién entre la anchura foliar y el diametro del entrenudo portador en las regiones
axiales y axilares en las plantas de Z. noltii. Datos procedentes del capitulo 5.

En nuestras latitudes, la primavera es la estacion del afilo mds propicia para el
crecimiento vegetal. Durante esta estacion la irradiancia y el fotoperiodo aumentan,
alcanzando sus valores maximos cuando ain no se han registrado los de temperatura. Un
proceso acentuado de ramificacion, o proceso de reclutamiento, durante esta época
aumenta la probabilidad de supervivencia de la pradera durante estaciones menos
favorables. Los haces nuevos mds estrechos poseen una ventaja competitiva bajo
condiciones de luz no limitantes. Al disminuir la anchura, indirectamente aumenta la
relacién superficie/volumen de las hojas. En faner6gamas marinas se ha comprobado que
la actividad fotosintética se lleva a cabo precisamente en la epidermis del tejido foliar
(Zimmerman et al. 1996), observindose una relacién inversa entre la anchura y la
capacidad fotosintética por unidad de peso (capitulo 2; Figura 23). A efectos practicos,
cuando los niveles de luz incidentes son saturantes, una cantidad de biomasa foliar inferior
podria generar la misma produccion fotosintética con un gasto de mantenimiento menor, el

cual se traducirfa en una utilizacién mds eficiente de los recursos energéticos.
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No obstante, también hay que tener en cuenta que todas estas ventajas se convierten
en inconvenientes cuando la intensidad de la luz incidente disminuye. En condiciones de
luz subsaturantes, los organismos cuya biomasa foliar no genera la produccion
fotosintética suficiente para cubrir los gastos metabdlicos de toda la planta perecerian. Bajo
estas circunstancias sélo sobreviven aquellos individuos cuya proporcion de biomasa foliar
y subterrdnea permite un balance positivo entre la produccion fotosintética y el gasto

metabdlico.

6.2. Otros gastos metabdlicos: La importancia de
una incorporaciéon y una asimilacion
equilibradas.

Cuando la disponibilidad de luz es limitada, cualquier proceso que genere un
incremento metabdlico sin un aumento asociado de produccion fotosintética podria

desencadenar el declive del organismo, llegando a niveles letales en casos extremos.

La regresion de praderas de fanerégamas marinas asociadas a procesos de
eutrofizacién se ha considerado un efecto causado principalmente por la reduccion de luz
desencadenada de este tipo de procesos. Otra causa que también se ha sugerido es el
posible efecto nocivo de los niveles de nutrientes que se alcanzan en los sistemas

eutroficos.

Si bien es cierto que existe una descripcion clara de los efectos negativos que
provocan una incorporacion excesiva de amonio, también es cierto que atin existe una gran
confusién sobre el efecto negativo generado por una incorporacién excesiva de nitrato.
Tras los resultados obtenidos en el capitulo 5, el nitrato si parece provocar un efecto
negativo a concentraciones elevadas. Sin embargo, a diferencia del amonio, este efecto no
parece originado por una actividad directa de estos iones en el interior de los tejidos, sino
mads bien como consecuencia de un incremento excesivo en el gasto metabdlico, llegando a

provocar efectos letales en condiciones de luz subsaturante (capitulo 5; Figuras 11 y 21).

Las faner6gamas marinas tienen la particularidad de incorporar nutrientes a través de
las raices y de las hojas. El amonio es la fuente de nitrégeno inorgdnico mds econémico
para estas plantas, ya que no es necesario un gasto metabdlico para su incorporacion, la
cual se produce a favor de un gradiente electroquimico (Figura 5). No obstante, esta fuente

de nitrégeno necesita ser rdpidamente asimilada en forma orgdnica dado que su carga

187



Capitulo 6

positiva despolariza el potencial de las membranas celulares. Esta asimilacion requiere los
oer ATP, NADPH; Figura 5) cuyo

transporte hacia las raices se bloquea si se suprime el trasiego de oxigeno (Figura 5)

productos sintetizados durante la fotosintesis (C

(Zimmerman et al 1998).
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Figura 5. Esquema conceptual del proceso de incorporacién y asimilacién de amonio y nitrato a
través de las superficies foliares y radiculares de una planta de Z. noltii. M: meristemo, NR:
nitrato reductasa, T: proteina transportadora, P: bomba de protones.
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En caso de una elevada disponibilidad externa de amonio y unos niveles de luz no
saturantes, las tasas de incorporacién podrian superar a las tasas de asimilacion
despolarizando las membranas de las células cercanas. Si la incorporacion es via foliar,
este efecto alterarfa la cadena de transporte de electrones anulando la produccién
fotosintética de la zona foliar afectada y comenzando asi un bucle negativo en la
produccion fotosintética con consecuencias letales. Si la incorporacion es a través de las
raices, las consecuencias, aunque negativas, no afectaria directamente a las células donde
se lleva a cabo la actividad fotosintética, lo cual aumentaria el periodo disponible con

posibilidades de recuperacion.

En cualquiera de estas dos situaciones, cualquier proceso que incremente los gastos
metabodlicos resultaria negativo para la planta. El nitrato es una fuente de nitrégeno
metabdlicamente costosa. Su incorporacién, en contra de un gradiente electroquimico,
requiere el consumo de ATP y la produccién de proteinas transportadoras, y su asimilacion
requiere la formacién de enzimas (nitrato y nitrito reductasas, NR) que previamente lo
reduzcan hasta amonio. La formacién de estas enzimas se induce en presencia de sustrato
(NOy, NO,) y las elevadas tasas de renovacidon que manifiestan favorecen la pérdida de la

actividad por la falta de sintesis enzimdtica, una vez consumido dicho sustrato (Figura 5).

Estos mecanismos reguladores son de gran utilidad cuando el nitrégeno es un recurso
limitante para la planta. Sin embargo, cuando la fuente de nitrégeno inorgdnico estd
formada por elevadas concentraciones de nitrato y amonio, la incorporacion de nitrato, y su
posterior asimilacion, generaria un gasto metabdlico innecesario, en detrimento de la

asimilacién del amonio incorporado (capitulo 5).

Tras los resultados obtenidos a lo largo de este trabajo, aunque confirmamos el
efecto negativo de la disponibilidad excesiva de nitrégeno inorgdnico, discrepamos con la

posibilidad de prefijar un nivel negativo de dichos recursos.

Para considerar la posibilidad de una disponibilidad excesiva de recursos
nutricionales (en este caso amonio y nitrato) es necesario evaluar la disponibilidad de luz,
y las caracteristicas fotosintéticas y metabdlicas de la poblacion, teniendo en cuenta
factores como la via de entrada de los nutrientes (via foliar o via radicular) y la presencia

conjunta de formas incorporables.
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6.3. Los objetivos futuros

La informacidén aportada en esta tesis doctoral amplia los conocimientos existentes
sobre el funcionamiento de las poblaciones de fanerégamas marinas, tan importantes y
necesarias para mantener la riqueza ecoldgica en los sistemas costeros. Ademds, este
trabajo origina un punto de partida para investigaciones futuras en este campo.
Actualmente existe un gran reto en el campo de la restauracion de estos sistemas. Las
pricticas de restauracidn con €xito son escasas y muy costosas. Sin embargo, esta solucién
parece cada vez mds necesaria si se quiere recuperar la calidad en sistemas acudticos

depauperados.

La plasticidad morfométrica de las especies de porte pequefio, como respuesta a las
variaciones externas aleatorias, es una caracteristica poco observada en las especies de
modulos estructurales de gran tamafio, capaces de amortiguar los efectos de las variaciones
a corto plazo mediante el consumo de las sustancias de reserva. El conocimiento de estas
caracteristicas hasta un nivel de prediccion fiable permitiria elaborar actuaciones mixtas de
restauracion, favoreciendo, como en sucesiones naturales, que las especies de pequeiio

porte preparen el entorno para favorecer la supervivencia de las especies de gran tamarfio.

A partir de las conclusiones obtenidas en esta tesis doctoral, las principales
cuestiones que surgen, y por lo tanto que plantean los objetivos futuros, son: 1) ;qué
variables determinan finalmente el reparto de produccion entre la fraccién foliar y la
fraccidn subterrdnea?, 2) ;qué variables definen al intervalo de plastocrono?, es decir, ;qué
variables determinan, y de qué forma, la formacién de nuevos mddulos estructurales
(hojas, rizomas, raices), en detrimento del mayor desarrollo de los mdédulos formados
previamente?. Dar respuesta a estas cuestiones requiere una labor de investigacion
minuciosa que se escapa a los objetivos iniciales de esta tesis doctoral, pero que serd

abordada en proyectos futuros.
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Las praderas de Zostera noltii que pueblan el intermareal fangoso del Parque Natural
de Ria Formosa presentan una variacion estacional de biomasa con un patrén
unimodal de mdximos primaverales. A diferencia de las especies de gran porte, las
cuales presentan una baja tasa de crecimiento subterrdneo, en poblaciones de Z. noltii
es indispensable realizar un seguimiento simultdneo de las fracciones foliares y
subterrdneas, ya que el crecimiento de rizomas y raices puede llegar a generar

estacionalmente mds de un 25 % de la produccidn anual.

La sensibilidad de esta especie a las variables externas, junto a una tasa de
renovacion elevada, favorece una gran plasticidad morfoldgica a nivel de poblacion.
Esta plasticidad genera adaptaciones fenotipicas a corto plazo frente a los cambios
aleatorios propios de este entorno, permitiendo un uso mds eficiente de los recursos
disponibles. Ademds, las adaptaciones fenotipicas estdn reguladas por el equilibrio
entre la tasa de crecimiento y el intervalo de plastocrono, las cuales estdn afectadas

de forma inversa por las mismas variables externas.

En plantas de Z. noltii, 1a reduccién de la anchura foliar genera un incremento del
contenido pigmentario y de la capacidad fotosintética por unidad de peso en funcién

de un aumento de la relacién superficie/volumen.

Las plantas vegetativas de Z. noltii crecen favorablemente en un medio bifdsico de
agua de mar. Dicho medio estd formado por una fase liquida, para el crecimiento
foliar, y una fase solidificada con agar (2% peso:volumen) que sirve de soporte para
el crecimiento del rizoma y las raices. La utilizacién de este medio de cultivo ofrece
una herramienta de trabajo para los experimentos a corto plazo de corte

ecofisioldgico.

Los periodos experimentales de 2 semanas permiten detectar los posibles efectos

significativos de las variaciones ambientales en la tasa de crecimiento de Z. noltii.
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La disminucién en la tasa de crecimiento de Z. noltii como consecuencia de una
disponibilidad limitada de energia luminosa afecta, en primer lugar, a las regiones
axilares, disminuyendo primero el crecimiento de raices y rizomas y segundo el
crecimiento foliar. De forma similar, las limitaciones mds severas afectan a la regién
axial, reduciéndose el crecimiento del meristemo apical tnicamente en condiciones

extremas de limitacion.

Independientemente de los efectos de la emersion, una exposicion continuada de las
plantas vegetativas de Z. noltii al 100 % de la radiacion superficial en latitudes
templadas genera efectos negativos en el crecimiento como consecuencia de una

sobreexposicion luminosa.

Tanto Z. marina como Z. noltii incorporan eficientemente nitrégeno inorgdnico a
través de las raices, llegando a tolerar concentraciones de amonio supuestamente
letales en la columna de agua. La tolerancia de ambas especies a elevadas
concentraciones externas de amonio depende de la capacidad de asimilacion de las
plantas. Dicha capacidad estd determinada por el balance entre la produccion

fotosintética y el gasto metabdlico.

Bajo condiciones de una disponibilidad de nitrégeno inorgénico elevada, la presencia
conjunta de altas concentraciones de amonio y de nitrato puede provocar efectos
negativos en el crecimiento de Z. marina y de Z. noltii, como consecuencia de un
aumento en el gasto metabdlico en detrimento de la asimilacion del amonio

incorporado.
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