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ABSTRACT 
Seasonal changes in below and overground biomass of the intertidal seagrass Zostera 

nol tii have been recorded over the years 1988 and 1989 in Palmones estuary (Cádiz, 
SPAIN). The biomass showed a unimodal seasonal pattern with peales in August and 
mínima in winter. The biomass variations were more damped in the belowground than 
in the overground parts. Calculations of foliar index (LAI) and foliar light attenuation 
constant (i.e. selfshading) has been measured to calculate the maximum theoretical 
biomass supported photosynthetically. 

INTRODUCCION · 

Las. fenerógamas acuáticas están entre los ecosistemas acuáticos más productivos 
(McRoy y McMillan, 1977). La produción depende, entre otras variables, de la superficie 
vegetal que intercepta la radiación, por lo que el índice foliar (LAI) es un parámetro útil 
en la estimación de la producción potencial de una determinada pradera. En teoría, un 
LAI óptimo se alcanza cuando las hojas o porciones de éstas situadas en los estratos 
inferiores son capaces de mantener un balance positivo de carbono, por lo que el LAI y 
la biomasa foliar teórica sostenible estarán relacionadas por las constricciones debidas 
al efecto de autosombreado. 

En este trabajo se han estimado las variaciones estacionales de biomasa foliar, LAI y 
biomasa subterránea de la fanerógama Zostera noltii Hornem. durante dos aftos 
consecutivos (1988-89) en el estuario del río Palmones. También se han realizado 
cálculos del coeficiente de extinción foliar, parámetro muy relacionado con el LAI, a la 
vez que se han considerado algunas de las variables ambientales que, presumiblemente, 
van a influir en el patrón de variación estacional de biomasa. La importancia del estudio 
de la dinámica estacional de la biomasa radica en que solo una pequefta parte de la 
producción es consumida por animales (Den Hartog, 1980; Nienhuis y Groenendijk, 1986) 
por lo que la mayor parte del material producido entr.a en el compartimento detrítico, 
contribuyendo a sustentar las cadenas tróficas estuáricas (Mann, 1988). 

AREA DE ESTUDIO 

El estuario se ubica en la bahía de Algeciras. Las dimensiones son reducidas: 2,5 Km 
de largo x 1,5 Km de ancho. La profundidad es de 0,9-1,2 m en el área de muestreo y 3 m 
en las partes centrales y la amplitud de marea de 1 m. Los valores de salinidad oscilan 
entre 29-3S%o, pudiendo ser menores debido a grandes avenidas de agua dulce provocadas 
por intensas lluvias. El agua es turbia, correspondiendo al tipo 9 de la clasificación de 
Jerlov ( 1976). El coeficiente de atenuación (K) del agua presenta variaciones diarias (y 
estacionales) asociadas a fenómenos puntuales tales como movimientos mareales y a 
fenómenos metereológicos (López-Figueroa et al., inédito). 

La mayor parte de las poblaciones de Zostera noltii son intermareales, aunque 
algunas se encuentran en niveles submareales (Pérez-Lloréns, 1991). 
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MATERIAL Y METO DOS 

- Estimaciones de índice foliar <LAI}. 
Se eligieron cinco superficies de 16 x 16 cm que presentaban distinto grado de 

cobertura vegetal. Después de la recolección se procedió a la medida de la superficie 
foliar total, secándose, a continuación, en la estufa hasta peso constante. Con esto se 
obtiene una relación entre el LAI (una sola cara) y el peso seco de hoja. El LAI expresa la 
superficie foliar total con respecto a una superficie determinada de suelo (m2/ m2). 

- Estimaciones de bjomasa 
Se eligió un área de muestreo permanente (70 m2) situada en una zona intermareal 

donde las plantas se distribuían homogéneamente. El área mínima de muestreo fue 256 
c m2 (Perez-Lloréns, 1987). Un marco de 16 x 16 cm era lanzado al azar (tres veces), 
recolectandose las plantas de su interior (hojas y raíces-rizomas). In situ se procedía a 
una primera limpieza del material para eliminar la mayor cantidad de sedimento posible. 
Posteriormente se guardaba en bolsas y se transportaba al laboratorio, donde se limpiaba 
con agua de mar y agua destilada, se separaban las hojas y partes subterráneas y se 
secaban en la estufa a 60ºC hasta peso constante. La biomasa se expresa en gramos de 
peso seco de planta por superficie de sedimento (g PS m· 2). 

- Estimación del coeficiente de extinción foliar, 
El coeficiente de extinción foliar (K1) está íntimamente relacionado con el LAI, ya 

que la radiación solar en su camino a través de la cobertura vegetal tiene que atravesar 
varias capas sucesivas de hojas. En este camino y según la ley de Lambert-Beer la 
intensidad de la radiación disminuye exponencialmente cuanto mayor es el grado de 
superposición. Para un follaje más o menos homogéneo puede calcularse la debilitación 
de la radiación según la ecuación clásica de Monsi y Saeki (1953) usada frecuentemente 
en comunidades terrestres: 
I = Joe -K1 LAI 

donde: I es la irradiancia a una distancia determinada del límite superior de la cobertura 
vegetal (l,.IE m· 2 s· l); lo es la irradiancia en el exterior (l,.IE m· 2 s· l); K¡ es el coeficiente 
de extinción válido para una comunidad vegetal dada; LAI es la suma total de las 
superficies foliares por unidad de superficie de suelo tomadas a distinta altura de la 
planta. 

Para la estimación de K1 en el laboratorio se utilizó un radiómetro con sensor plano 
(LiCor modelo LI-1000). Previo a la medición, la célula de medida del sensor se recubrió 
con una lámina de papel de aluminio a la cual se la practicó una perforación de 1 cm de 
longitud x 1,5 mm de anchura. Los fragmentos de hoja se colocaban uno a uno sobre el 
sensor y se anotaba la disminución de irradiancia que pasaba a través de las hojas. Para 
su cálculo se linearizó el modelo exponencial de Monsi y Saeki (1953). Tomando como 
variable independiente en índice foliar acumulativo y como variable dependiente el 
cociente entre la irradiancia medida tras superponer un determinado número de hojas y 
la irradiancia en el exterior (In 1/lo), se obtiene una recta cuya pendiente es K1. 

En el caso de comunidades vegetales acuáticas sometidas al influjo de la marea, 
habría que modificar la ecuación anterior por un término que contemplara la extinción 
de la luz producida por la columna de agua en función de la profundidad (z) y del 
coeficiente de extinción (K2) propio de ese tipo de agua, además del causado por el efecto 
de autosombreado. La ecuación podría expresarse así: 
I = Joe -[ K1 LAI + K2 z ] 

siendo z a su vez función del coseno de la onda de marea (Kremer y Nixon, 1978). En 
marea baja, cuando las poblaciones de Zostera noltii quedan expuestas, z será igual a 
cero, transformándose esta última ecuación en la anterior. Los valores de K2 para 
posteriores cálculos teóricos se tomaron de López-Figueroa et al.(inédito) y de Pérez­
Lloréns (1991). 



RESULTADOS 

- Indice foliar. 
En la figura 1 se muestra la relación lineal 

entre la biomasa foliar ("standing stock") y el 
índice foliar (LAI) en el intervalo de biomasa 
considerado. Esta relación permite obtener 
valores de LAI a partir de los valores de 
biomasa epigea (g Ps m· 2) sin necesidad de 
recurrir a medidas directas de superficie foliar. 

- Variaciones estacionales de hiomasa e 
índice foliar. 

La biomasa foliar mostró fluctuaciónes 
estacionales unimodales durante el periodo 
estudiado (fig. 2 a), presentando máximos 
estivales significativos (en Agosto), con medias 
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Figura 1. Relación entre la biomasa 
foliar (gramos de peso seco por m2 de 
sedimento) y el índice foliar (m2¡ m2). 

de 180 en 1988 y 202 g m· 2 en 1989 (p < 0,01). Estos valores corresponden, según la 
relación mostrada en la figura 1 a índices foliares de 5, l y 5,8 respectivamente. Los 
máximos fueron seguidos por una disminución de la biomasa en otofto, alcanzándose los 
valores mínimos en invierno (30-50 g m· 2). 
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Figura 2. Variación estacional en la biomasa de Zostera 
noltii. a- biomasa foliar e índice foliar. b- biomasa 
subterránea (raíces y rizomas). e- cociente entre 
biomasa foliar y subterránea. Los valores son medias de 
tres réplicas. La desviación típica se representa con 
barras verticales. 

La biomasa de los rizomas y 
raíces presentó variaciones 
menores que la biomasa foliar, con 
máximos estivales (Junio/ Septiem­
bre) (75 g m· 2) y mínimos en 
invierno (25-30 g m· 2) (fig. 2 b). La 
biomasa total (foliar y subterránea) 
aumentó de 164,5 en Abril de 1988 a 
254,3 g m· 2 en Agosto del mismo afto 
y de 65 en Enero de 1989 hasta 268 g 
m • 2 en Agosto. 

El cociente BA/BS (biomasa 
foliar/biomasa subterránea) mostró 
una variación estacional bimodal 
con mínimos en primavera tardía y 
máximos invernales y estivales (fig. · 
2 c), debido a mayores variaciones 
de biomasa en hojas que en las 
partes subterráneas. Los valores de 
biomasa foliar fueron mayores que 
los de las partes hipógeas, 
resultando en cocientes superiores a 
l. 

- Coeficiente de extinción foliar • 
La figura 3 a muestra una 

relación exponencial negativa entre 
la transmitancia y el grado de 
superposición foliar. La atenuación 
sufrida por la luz es considerable ya 
que con cuatro hojas se reduce la 
irradiancia al 1,8% de su valor 
superficial (lo), como refleja el alto 
valor del coeficiente de extinción 
foliar (K1) representado por la 
pendiente de la figura 3b. 
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DISCUSION 

La pauta de variación estacional en la 
biomasa foliar de Zostera noltii mostró la 
misma curva unimodal que la registrada 
en Z. marina (Sand-Jensen, 1975; Jacobs, 
1979; Sand-Jensen y Borum, 1983; 
Nienhuis y DeBree, 1980) y en Z. noltii 
(Vermaat et al., 1987; Pérez, 1989). Los 
niveles más bajos se registraron en los 
meses de invierno, aumentando en 
primavera y alcanzandose un máximo 
estival, coincidiendo con elevados valores 
de temperatura e irradiancia. 

La biomasa foliar estimada es un 
balance entre el incremento de peso 
debido a la formación de nueva materia 
orgánica (producción bruta) y la pérdida 
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Figura 3. a- Relación entre la 
transmitancia y el LAI. b- Linearización 
de la ecuación de Monsi y Saek.i para el 
cálculo del coeficiente de extinción foliar 
K1 (pendiente de la recta). 

de ésta. Al no poseer estimaciones de producción podrían aplicarse distintos métodos 
basados en los cambios de biomasa foliar (Petersen, 1913; Gr0ntved, 1958; Westlake, 1965; 
Wetzel, 1965; Nienhuis y DeBree, 1977, Niell, 1979; Nienhuis y DeBree,1980; Fernández y 
Niell, 1981 ), pero la renovación de las hojas durante todo el afio y su exportación son 
problemas que limitan el uso de estas técnicas. Habría que afiadir otro inconveniente 
para las especies intermareales y es la pérdida por consumo de las aves. Estos problemas 
provocarán que la producción que se estime por estos métodos quede subestimada 
(Westlake, 1965). Como un método meramente aproximativo, la producción anual de 
Zostera noltii podría estimarse como producto entre la máxima biomasa foliar y su tasa 
de renovación calculada a partir üelos valores obtenidos para esta especie (Vermaat et 
at.,1987). Tomando como valor medio de la máxima biomasa foliar 119 g m· 2 y como tasa 
de renovación de esta biomasa 3 ,4 afio· 1, la producción máxima estimada es de 406 g m· 2 
afio· l. Valores similares a este han sido estimados en Cymodocea nodosa (Pérez, 1989), 
Posidonia oceanica (Romero, 1985), Zostera marina (Sand-Jensen, 1975; Nienhuis y 
DeBree, 1980), Z. noltii (Vermaat et al., 1987; Pérez, 1989). 

Los máximos estivales de biomasa epfgea son consecuencia de un aumento en las 
tasas de crecimiento foliar y de aparición de nuevas hojas y haces (Sand-Jensen, 1975; 
Jacobs, 1979; Nienhuis y DeBree, 1980; Vermaat et al., 1987), influido por los elevados 
valores de irradiancia y temperatura que se presentan durante estas épocas (Sand­
Jensen, 1975). La máxima biomasa foliar teórica sostenible desde un punto de vista 
fotosintético es menor que la recolectada en verano (180-202 g m· 2). En la tabla I se 
muestran los valores máximos de biomasa "fotosintéticamente activa" sostenibles bajo 
ciertas condiciones ambientales y considerando el Pe (punto de compensación para la 
luz) y la K1 calculados para esta especie de 20 µE m· 2 s· 1 (Pérez-Lloréns, 1991) y 0,97 

respectivamente. El máximo valor teórico de biomasa (174 g m· 2), para una irradiancia 
superficial de 2500 µE m· 2 s· 1 (tfpica de una jornada estival) se obtendrfa en condiciones 
de emersión. A medida que aumenta la profundidad de la columna de agua con la marea y 
el coeficiente de extinción del agua (K2), la biomasa máxima se vería reducida por la 
limitación producida por la luz. El haber encontrado valores superiores de biomasa (en 
agosto fundamentalmente) se debe, por una parte a que no se separó la biomasa 
fotosintéticamente activa (hojas verdes) de la biomasa no activa (hojas en estadío de 
senescencia) y, por otra, a la posibilidad de transportar fotosintatos entre hojas que 
realicen una fotosíntesis activa y las que no. 

Los mfnimos invernales de biomasa son consecuencia de las pérdidas de biomasa 
foliar debidas al consumo por distintos animales herbfvoros (aves, inverterados, etc) 
(Nienhuis y van Ierland, 1978; Jacobs et al., 1981) y a la cafda de hojas por procesos de 
senescencia o por rotura mecánica. Hay que alladir que en es_pecies como Zostera marina 

'---.. 



Tabla I. Máxima biomasa foliar teórica (MBFT) (o índice foliar, LAI) 
sostenible desde un punto de vista fotosintético considerando 
distintas profundidades y valores del coeficiente de extinción de 
luz del agua del estuario del río Palmones (Kz{ Valores calculados 
para una irradiancia exterior de 2500 µEm· s • 1 (típica estival), 
para un punto de compensación para la luz de 20 µE m· 2s· 1 y para 
un coeficiente de extinción foliar (K¡) de 0,97. 
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la tasa de formación de 
nuevas hojas en 
invierno es muy baja 
{Sand-Jensen y Borum, 
1983) ayudando a 
mantener valores bajos 
de biomasa. Un caso 
particular de la 
disminución de biomasa 
por efecto de los 
temporales, es el que se 
produjo en las pobla­
ciones en estudio como 
consecuencia de las 
inundaciones sufridas 
entre los meses de 
Octubre y Diciembre de 

1989. La disminución de la biomasa pudo ocurrir en dos escalas tem-porales. Primero, y 
debido a la crecida de las aguas. del río Palmones, grandes cantidades de plantas fueron 
arrancadas del sedimento, a la vez que elevadas cantidades de limo fueron transportadas 
río abajo depositándose sobre los individuos que habían resistido el fuerte 
hidrodinamismo. Esta disminución de biomasa quedó recogida en la gráfica 2 a. Aunque 
los efectos a más largo plazo {durante 1990 y parte de 1991) no se cuantificaron, sí fuimos 
testigos de una disminución muy significativa de la biomasa en esta zona. Al menos dos 
causas podrían explicar este hecho. Primero es que la zona quedó inundada con agua de 
lluvia durante varias semanas, provocando una disminución brusca de la salinidad que 
pudo influir negativamente en la actividad fotosintética {Hammer, 1968; Sand-Jensen y 
Borum, 1983) y en procesos de toma de nutrientes (Pérez-Lloréns, 1991). En segundo 
lugar, las grandes cantidades de material particulado de la columna de agua aumentaron 
la turbidez, elevada de por sí en este ecosistema. Es evidente que el efecto de este material 
particulado sobre la penetración de la luz es el principal factor limitante del crecimiento 
en muchas áreas (Strawn, 1961). Aunque algunas fanerógamas acuáticas que viven en 
aguas turbias realizan fotosíntesis cuando quedan expuestas en marea baja (Burell y 
Schubell, 1977; Pérez-Lloréns, 1991), la estrategia sería inviable en este caso concreto, 
pues el área quedó varias semanas inundada. 

El efecto de las bajas salinidades e irradiancias sobre la disminución de las 
poblaciones de fanerógamas marinas ha sido recogido en la literatura. Biebl y McRoy 
{1971) encuentran una reducción de la tasa fotosintética en Zostera marina a bajas 
salinidades. Backman y Barilotti (1976) informan de una disminución en el número de 
indivfduos cuando la transmitancia es igual o menor al 20%. Bulthius (1983) concluye 
que la densidad de indivíduos de las poblaciones de Heterozostera tasmanica disminuye 
como resultado de una disminución en la irradiancia. Hillman y McComb (1988) recogen 
una merma de en poblaciones de Halophila ova/is como consecuencia de las bajas 
salinidades e irradiancias provocadas por constantes riadas. 

La variación estacional de biomasa subterránea es similar a la descrita para la 
biomasa foliar, aunque las fluctuaciones son menores como consecuencia de la menor 
tasa de renovación de raíces y rizomas. Consecuentemente, los factores que influyan en 
el modelado de las curvas de biomasa subterránea estarán muy relacionados con aquellos 
que afectan a los de la biomasa foliar. 

Los rizomas perennes producen haces foliares durante todo el ano {aunque en mayor 
cantidad en primavera y verano), existiendo una sincronía entre la formación de 
nuevos pies y nuevos segmentos en los rizomas {Sand-Jensen, 1975). Por tanto, el 
aumento rápido de biomasa en primavera y principios de verano es una consecuencia de 
la expansión vegetativa de los rizomas de crecimiento rápido que se dividen 
monopódicamente de una forma más o menos contínua, y del engrosamiento de los 
rizomas principales {Jacobs, 1982). Esta intensa actividad radicular y rizomática se 
registra en los elevados valores de producción que presentan estos órganos durante estas 
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épocas (Sand-Jensen, 1975; Jacobs, 1979; Nienhuis y DeBree, 1977). Entre los factores que 
producen una disminución de la biomasa en los meses de otoflo e invierno destacan, por 
una parte, la reducción de la tasa de crecimiento de los rizomas asociada, sin duda, a la 
disminución de la producción a nivel foliar, llegando incluso a la senescencia y muerte 
cuando los haces foliares correspondientes han sido arrancados o han perdido su 
funcionalidad (Short, 1980). Otro factor que influye en la disminución de biomasa es el 
descepamiento de los individuos como consecuencia de fuertes temporales o grandes 
avenidas de agua así como su consumo por parte de las aves. 

Los cambios estacionales en el índice BA/BS están más influenciados por las 
variaciones producidas en la biomasa epígea que por las producidas en la biomasa 
subterránea, como se ha descrito también en Zostera marina (Sand-Jensen, 1975; 
Nienhuis y DeBree, 1977; Jacobs, 1979). Este índice es, a menudo, menor que la unidad 
debido a la gran cantidad de biomasa subterránea que suele constituir entre el 50 y el 
90% de la biomasa total (Stevenson, 1988). Sin embargo, este valor no es una 
característica específica sino que varía en función de las condiciones ambientales, de 
forma que en ciertas. ocasiones la biomasa foliar pueda ser varias veces superior a la 
subterránea, como es el caso de la población en estudio. 

La relación BA/BS es menor en plantas que crecen sobre sustratos arenosos que 
sobre limosos. Esto quedó bien de manifiesto en estudios llevados a cabo en el género 
Thalassia (Burkholder et al., 1959). Estos autores encontraron un aumento de biomasa 
total (como consecuencia del incremento de la biomasa subterránea) y, por tanto, una 
disminución de la relación BA/BS a medida que se pasaba desde un sustrato limoso a un 
sedimento arenoso grosero. Burkholder y Doheny (1968) en estudios sobre Zostera 
marina encontraron una relación BA/BS de 2/3 en arena (donde las hojas eran cortas) 
y de 10/3 en sustratos limosos donde las plantas alcanzaron el máximo desarrollo. En 
ambas especies, la relación BA/BS aumentó al cambiar desde sustrato arenoso a sustrato 
limoso. Esto parece indicar el efecto positivo de los sedimentos orgánicos (limosos) en el 
desarrollo de las plantas, es decir, una relación BA/BS baja es atribuible, entre otros 
factores a la necesidad de una toma eficiente de nurientes del sedimento (Nicholson y 
Best, 1974 ). Ello se consigue desarrollando un buen sistema de absorción en sedimentos 
arenosos, los cuales tienden, generalmente, a poseer menores cantidades de nutrientes y 
materia orgánica (Zieman y Wetzel, 1980). 

Los elevados valores del cociente BA/BS (siempre superiores a 1) de las poblaciones 
de Zostera noltii estudiadas, pueden explicarse, al menos en parte, por las ideas 
apuntadas anteriormente. El sedimento del estuario es limoso con un elevado contenido 
en nutrientes y en materia orgánica (Pérez-Llorens, 1987; Clavero, inédito}, lo que 
confiere, junto con descargas esporádicas de vertidos, concentraciones fluctuantes y 
eventualmente elevadas de nutrientes en la columna de agua. Bajo estas condiciones, las 
plantas pueden cubrir los requerimientos nutricionales de la columna de agua (Penhale 
y Thayer, 1980; Brix y Lyngby, 1985; Pérez-Lloréns, 1991), sin desarrollar grandes 
cantidades de biomasa subterránea. 
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