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Esta tesis se la dedico a mi hijo Aya" 



Resumen 

Se estudió la dinámica poblacionaJ de las especies de angiospermas marinas 
7ñalassia testudinum Banks ex Kü1nig. Syringodium filiforme Kütz. y Halodule wrightii 
Aschcrson. que crecen en el Caribe Mexicano. Se rcali7.aron cinco campaftas durante tres 
ailos consecutivos. en las cuales se ob1uvieron los datos de la dinámica de las tres 
especies utilizando Ja técnica de determinación de la edad. 

Se describen Jos fundamentos de la técnica de determinación de Ja edad. así como 
Jos cálculos implicados en su aplicación y se demuestra su viabilidad en la cuantificación 
de procesos ecológicos como dcmografla de las plantas. producción de hoja-; y rizomas. 
intensidad de floración. tasas de mortalidad. reclutamiento. colonización y expansión así 
como Ja respuesta de Jos pastos marinos a cierras per1Urbaciones ambienrales. 

Se presentan y discuten Jos datos oblenidos de biomasa y dinámica de los haces. 
crecimiento de los rizomas. intensidad y porcentajes de floración, a.si como las tasas de 
mortalidad y recJutamicnr:o de cuatro poblaciones monocspecíficas de 1ña/a.uia 
restudinum que se desarrollan en distinr.as condiciones de exposicitln al oleaje. Tarnbien se 
analizan Jos daros oblenidos en Jas comunidades que tOrman las especies S_yringodiun1 
filiforme y lla/odule wrightii que crecen en la laguna arrecifal. 

Estos resuJr.ados pcrmiren seilalar que las rrcs especies de pa."ilos marinos del 
Caribe Mexicano desarrollan praderas monocspecíficas aJtamenre producrivas y Jos 
valores de la longevidad de sus haces y la ta.~a de renovación de sus rizomas. son las que 
las definen como especies pioneras en el caso de Syringodium filiforme y Halodule 
wri¡.:htii, y de especie clímax en el de 7halas.riu 1estudi11um. 

Las diferencias en Jos valores de intensidad de floración y crecimiento del rizoma 
de las especies S.vringodium filiforme y /lalodule wrigluii ... así como en la longevidad de 
los haces de las tres especies. permiten proponer que Syringodium filiforme ocupa una 
posición intermedia entre 7ha/assia tes1udinun1 y Hulodu/e wrightii en la dinámica 
sucesional de los pastos marinos en cJ Caribe Méxicano. 
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Estructur.111 de la tesi"ii 

La tesis se presenta en la modalidad de artículos publicados. de acuerdo con los 
1ineamientos marcados en el programa del Docrorado. Los arlículos van acompaftados de 
un resumen en espanol de todo el rrabajo. Se inicia con una inrroducción general en 
donde se plantea el marco rcórico y jusrificación del rrabajo. se describe la meuxlología 
urilizada así como los objetivos generales. y se concluye con los resultados finales y 
discusión. 

Los objetivos particulares. la mcrodología utiliuda y los resultados obtenidos en 
cada una de las poblaciones analizadas de las especies 7ñalassia trstudinum Sanies ex 
KOnig, Syringodium filiforme Kütz. y llalodull! wrightii Aschcrson. se discuten 
ampliamente en las cinco publicaciones científicas. las cuales se presentan de acuerdo a 
su fecha de publicación. aunque la mayoría de los datos fueron obtenidos 
simultáneamente durante las campañas realizadas entre los años 1991 y 1993 en Ja zona 
arrecifa! de Puerto Morelos. Bahía Mujeres y Laguna de Nichupté. Quintana Roo. 
México. 



Introducción 

l..a.'I angiosperma."i marinas son plantas cJonales que forman extensas comunidades 

altamente productivas en las costas de todos Jos mares. eJtcepto en la."i :1.onact polares (den Hartog 

1970). Las angiospermas marinas que son capaces de completar su ciclo de vida en el mar. 

constituyen un número muy reducido de especies que están agrupadas en doce géneros. 

pertenecientes a dos familias: Potamogcronaceae e Hydrocharitaceae del orden Helobiae (den 

hanog 1970). No se puede atribuir que su escasa diversidad se dcha a que tienen un origen 

reciente. ya que de ambas familias existen registros fósiles desde el Cretácico (Taktajhan 1959. 

PhillipN- y Meñez J988). época en que tamhién aparecen las primeras forma"i clonalcs de 

angiospe~mas herbáceas terrestres {Tiffney y Niklas 1985). El registro fósil scf'iala que las 

angiospermas se originaron en el medio terrestre durante el Jurásico (Takrajhan 1959. Cronquist 

1985) pero al retornar al mar se encontraron con importantes restricciones. lo cual oc:a.'iiomi que 

sólo algunas. del gran número de formas y estrategias de vida desarrollada.~ por las 

angiospermas. pudieran tener éxito en el medio marino (den llartog 1970. Ouaru: et al 1994). 

La gran homogeneidad funcional y morfológica de las angiospermas marinas explica ·su 

escasa diversidad (den llartog 1970. Tomlinson 1974). Estas especies se caracterizan porque 

todas son clonalcs y coloni7.an el espacio creciendo vcgctativamente. la mayoría tienen h~jas 

lineales con meristemos basales. sus tejidos están menos lignificados y su sistema vascular es 

menos eficiente que el de la.lli angiospermas tt::rrestres (Tomlinson 1974. Stcvcnson 1988). La 

unitOrmidad taJi;Onómica de las angiospermas marinas. sugiere que su arquitectura juega un papel 

muy importante en su capacidad adaptativa (den Harrog 1970. TomJinson 1974, Duarre 1991). 

Por Jo tanto, el estudio de su arquircctura proporciona valiosos elementos para predecir su 

comportamiento ecológico (Patriquin 1973, Duarte 1991). 
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Las angiospermas marinas son organismos modulares con una arquitectura altamente 

estructurada. Se denomina "gener• (Kays y Harpcr 1974. Sarukhán y Harper 1973) al individuo 

genético producido por un cigoto el cuál esta constituido por un conjunto de subunidades 

genéricamente idénticas JJamadas "ramecs" (i.e. hojas flores. internodos de rizoma y rafees~ 

Whire. 1979). las cuales son las unidades básicas de construcción del individuo genético. Estas 

unidades son entidades fisiológica.e¡ capaces de sobrevivir y rnorir de manera independienle (Cook 

1979) y su ripo de construcción tiene distintas consecuencias en Jos aspectos de crccimicnro. 

reproducción y sobrcvivencia. En algunos casos estas subunidades pueden formar rafees y 

separarse de la planta original y llevar una vida independiente fo cual plamea el problema de 

reconocer la identidad del individuo (Jansen 1977). 

Duarte (1991) sefiafa que e.-:isten estrechas relaciones entre el tamaño y Ja dinámica de 

Jo5 módulos de las angiospermas marinas. las cuales demuestran la importancia que tiene Ja 

arquitectura en su productividad. y rambjén perrnire explicar los diferentes papeles ecológicos 

de Ja.o¡ especies pequeñas como especies pionerdS. y de lru; grandes como especies clímax. f!J 

crecimiento clonar permite que la planta se desplaze. colonice y explore nuevas ár:cas sin 

depender exclusivamente del éxito de Ja reproducción se.-:ual (Schmidt 1990). El crecirnieruo 

cJonaJ por tanto tiene importantes implicaciones ecológicas. 

El crecimiemo de fas plantas clonales se lleva a cabo mediante Ja iteración de sus 

rnódulos. J...a ireración de Jos módulos les permite a las plantas clonales desarrollar poblaciones 

extensas y longevas. potencialmente inmortales. a partir de un solo genet. a~f como ocupar 

ambiemes muy diversos. Los meristemos activos o latentes de las pJanlaS siempre eslán 

disponibles para conrinuar Ja producción de unidades cstructurdles (Watkinson y White J 985). 

Las planeas clonales a dif'Crencia de las plantas aclonalcs. tienen la capacidad de crecer 

horizonralmeme aumentando su tamal1o de manera indefinida. sin presenrar Jimiracioncs 

biomecánicas que Jimiren su crecimiento <Watkinson y Whitc J985). 
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EJ desarrollo de las plantas: clonales esta regulado por su arquitectura. cuyos putroncs y 

reglas de crecimiento están basados en cJ tamailo de los módulos y en la velocidad con la que 

se adicionan nuevos módulos. Los patrones de crecimiento están escalados al tamailo de la planta 

y por tanto la dinámica de los módulos depende de su propia medida CDuarte 1991). f.a tasa de 

aparición. la rasa de renovación o Ja longevidad de los módulos t!.'i más rápida y corta en las 

pJanras pequeñas que en las grandes (Duarre 1991). 

Los patrones de crecimiento del rizoma. que es la parle de la planra encargada de Ja 

expansión (horizonraf y vertical) del don. están basados en la frecuencia de ramificación (i.e. 

ángulo de desviación de la dirección del crecimienro parental. frecuencia de ramificación) y la 

distancia a la que el ramer: parental coloca el rarnet hijo (c.g. Tomlinson 1974. BcJf y TomHnson 

1980). EJ patrón de crecimiento del rizoma determina la ocupación del espacio por Ja planra y 

es por tanro. una característica fundamental para Ja modelización de su dinámica. La.'i diferencias 

en los patrones de crecimiento del ri7.oma derern1inan la capacidad de expan.'iión (coloni.7.ación) 

de Jos clones y condicionan su papel como especies pioneras y clímax. 

Los patrones de crecimicnro dererminan también Jas diferencias en la productividad y 

longevidad de las especies. Los distintos tamaños de Jos módulos de las angiospermas marinas 

permiten explicar las diferencias observadas en la dinámica de las disr:intas especies ( Duane 

J991). En el caso de las angiospermas marina'i el tamaño de Jos internados del rizoma preseruan 

poca plasticidad fenoripica y genotfpica dentro de Ja especie. lo cual pcrmirc utilizarlo para 

ca.ractcriur a las especies (Duarre 1991). La lransferencia de subsrancias entre módulos esta 

dererminado por el diámetro del rizoma. por Jo que su r:amaño es importanre en Ja integración 

fisiológica de la planta. Teóricamente los ri7.omas má'i grue.o¡os perrnircn unu inregración 

fisiológica cnrrc módulos distantes que las especies con rizomas delgados~ lo cual les permite 

construir módulos mayores (Duarte 1991). 

J...os patrones de crecimiento de las plantas modulares representan las disr:intas formas en 

que es capturado el espacio y espacio corresponde en un· amplio sentido a recurso (Harpcr 1985). 

3 



Las plantas clonales pueden crecer en distinta.,¡¡ condiciones ambientales en donde la distribución 

de recursos nu es homogénea debido ya sea a perrurbaciones. o como resultado dd crecimiento 

de las plantas (Sutherland 1987). Las plantas responden a esta variabilidad ambiental 

modificando el arreglo morfológico de sus módulos (Franco 1986). ya que la explotación y 

utili7.ación de los recursos por las plantas. depende de su habilidad para hacer rápidos ajustes 

fisiológicos CKays y Harper 1974). La forma representa una manera de explotar los recursos 

espacialmente discribuidos. su variación en Ja arquitectura refl~ja diferencias en la distribución 

de los recursos o bien diferencias en la forma de cxplolarlos (Waller y Steingraber. 198S). 

Los cambios ambientales también determinan variaciones en Jos patrones de crecimiento 

de las poblaciones modulares y en sus estratcgia'i de ocupación del espacio. El grado en que 

estos pueden variar depende de Ja especie (Cook 1985. Alpcr1 1991). Loveu-Doust (1981) 

distinguió dos extremos morfológicos representados por las formas "guerrilla y "falange•. En 

el primer tipo Jos gcners se ramifican poco. tienen internados de rizoma muy largos de manera 

que quedan muy separados entre si. su expansión es muy rápida y son capaces de coloni%ar 

grandes extensiones de terreno. Las especies con forma de crecimiento del tipo "falange" ~un 

especies de expansión lenta~ con haces más agrupados con una mayor ramificación de los 

rizomas e internodos cortos. Duarte ( J 991) sugiere que las diferencias en la plasticidad fenotípica 

entre la'i especies de angiospermas marinas. esta asociada a Ja'i diferencias en el diámetro de Sus 

rizomas. Las especies con rizomas gruesos pueden utili7.ar los recursos elaborados en módulos 

más distantes para producir nuevos módulos. lo cual no hacen las especies con rizomas delgados. 

que por lo tanto han de ser más dependientes de Jos recursos disponibles en el espacio físico 

ocupado por el ramct (Tomasko y Dawe.'i 1989). 

Mucha'i plantas clonalcs como las de dunas y Ja mayoría de las angiosperma.'i marinas, 

crecen en áreas con gran movilidad de:: sedimentos Jo que las hace C.'itar sujeta.ti a enterramiento. 

Jo cual ocasiona una alteración de su patrón de crccimiemo (Oisraeli. 1984. MarbA c:t al. 

1994). Las plantas que habitan en estos ambientes tienen rizomas verticales que les permiten 

sobrevivir a cambios moderados en Ja dinámica de scdimenros (Disracli 1984. Maun y Lapierre 
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1984). Exisrcn varios estudios de la acción de Ja dinámica sedimentaria en los parrones de 

crecimienro en plantas de dunas. pe.-o son pcxas las evaluaciones cuantiuuivas de Ja dinámica 

de sedimcnros en las angiospermas marinas (Patriquin J 973. Boudoresque et al. 1984). MarbA 

et al. (1994) observaron que existe un estrecho acoplamiento entre la dinámica de crccimieruo 

de Ja angiosperma marina Cymodocca nodosa y Ja dinámica sedimcnraria en el Dcha del Ebro. 

Jo cual permite utiJizarlac; como rra7..adorcs biológicos de la dinámica de sedimentos. 

J..a capacidad de las plantas clonales para sobrevivir al efecto de las perrurbaciones 

dependen del patrón de colonización de Ja especie y de Jas características de la perturbación. Con 

frecuencia. las poblaciones vegetales sufren Ja acción repetida de perturbaciones a lo largo de 

su vida. y esro Jes obliga a mantenerse constanterm:nte rccoloni7.ando las 7..onas perturbada.11¡ 

(Duarte y Sand-Jenscn 1990b. Marbél. et al 1994).' l..as poblaciones cfonah:s que pueden 

sobrevivir al paso de perturbaciones periódicas. son las que puedan crecer a una rasa similar 

o mayor que la velocidad de la perrurbación. o las que tienen un crecimiento más lento que la 

frecuencia de la perturbación. ya que tienen eJ tiempo suficiente para cerrar su ciclo de vida 

(Duartc y Sand-Jensen 1990b). El paso periódico de perturbacione."ii sobre las poblaciones 

clonales con estrategia."ii de vida que les permitan sobrevivir a la perturbación. mantienen eJ 

proceso de colonización de estas poblaciones en equilibrio dinámico, estableciéndose un estrecho 

acoplamiento enrre la dinámica de la población y Ja dinámica de Ja perturbación (Uuarte y Sand

Jcnscn 1990a, Duarre 1991 ). 

En el estudio de dinámica de poblaciones en organismos 1nodulares se reconocen dos 

niveles de organización; la que se refiere al número de genets (productos de cigotos o una sola 

célula) y Ja relativa al número de módulos que componen cada genct. Los cigoros de Jas plantas 

modulares desarrollan cJont:s que por sí solos tiene todas Jas propiedades de una población. 

Harper ( 1977). reconoció que las unidades modulares podían ser tratadas y por Jo tanto 

anaJi7.adas. como miembros de una población. Si el crecimiento de un genet puede ser dcs:crito 

en 1érminos de la dinámica de poblaciones de Jos módulos~ entonces a éstos se les pueden 

asignar atriburos poblacionafcs propios y su crecimienw puede considerarse como un proceso 
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demográfico (Harper 1980). El estudio demográfico de las poblaciones clonales por tamo permite 

predecir el crecimiento y el tamaño de una población a partir de la dinámica (i.e. tasa de 

nacimiento y mortalidad de los ramets) y de la estructura de edad de los ramets. sin tomar en 

cuenta si el origen de los ramets es vegetativo o reproductivo (Watkinson y White 1986). 

Hasta ahora. el conocimiento de Ja dinámica de los pastos marinos csraba Jimitado por 

Ja lentitud para determinar su edad debido a que la metodología utili7.ada requería el seguimiento 

de una población. durante un año como mínimo. Lo1 construcción modular y organizada de las 

hierbas marinas. permitió dcsarroJJar una metodología para recon.nruir su dinámica a escalas 

temporales equivalentes a Ja longevidad de sus ramets. realizando una sola visita a la población 

(Duarte et al. 1994). Se postula por Jo tanto, que el conocimiento de Ja dinámica de las 

angiospermas marinas se puede obtener utilizando los módulos como unidad de análisis. 

Los pa"ilos marinos crecen a partir de la iteración de sus módulos básicos Jos cuales son: 

( 1) los internados de rizoma, con los cuales Ja planta asegura su exrcnsión vegetativa y que 

pueden ser horizontales (en los llamados haces largos) ó erectos (en Jos llamados haces 

verticaJe.c¡). dependiendo de si csros ex1ienden la planta hacia los lados o hacia arriba; (2) las 

hoja"i. en las cuales se reali7.a la fotosíntesis y la captación de los nurricntes de Ja columna de 

agua. y (3) la-; rafees. que son el sistema de anclaje de Ja planta y de toma de nurricntcs del 

sedimento. fas cuales aparecen también a intervalos regulares a Jo largo del ri7.oma horizontal. 

Los pumas de inserción de las hojas en el ri7.oma son llamados nodos. y son fácilmente 

identificables por las cicarriccs que quedan después de la abscisión de las hc~.ias (Fig. 1). Las 

pie~ del rizoma formadas entre dos cicatrices consecutivas son llamadas intcrnodos de rizoma. 

Estos inrernodos se producen durante eJ intervalo de tiempo que transcurre entre la formación 

de dos hoja.e¡ sucesivas. el cuál es IJamado Intervalo de PJao;tocrono (Erick.o;on and MichcJini 

1957). fo..:Sta arquitectura modular de Jos pastos marinos asegura una relación muy estrecha ( 1: 1) 

entre Ja producción de internados de rizoma y hojas. y constituye la base para Ja dctt:rminación 

de Ja edad de Jos haces y ri7.omas de los pastos marinos. 
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La edad de un haz (i.e. rizoma vertical) en los pastos marinos se puede calcular corno 

el número wtal de cicatrices (o internados) de las·hojas prOclu~idas·-d~e:J~:ap~riciÓi1 de Jos 

haces o rizomas. más las hojas presente.'i en el haz. La. uni~ad bási~- de_ lie~P~ pa·i-a e.'timar Ja 

edad resulta de esta manera ser el Intervalo d~ Plasrocrono .• eJ Cual _se pr~p~né _que represe~ra 

el ritmo interno de crecimien10 de Ja plantas. y: con él se puedCn--Ob'ttfrit:r~-es·úm3CiOilC.c; ·del 

"tiempo biológico• (Erickson and Michelini 1957. La,,;orcaux et aL J97B, Br~~ns J98S)c Estas 

unidade."i de tiempo son específicas de cada especie (cf. Dúarle 199 J) y rcquier~~ ser traducidas 

a 1iempos absolutos (e.g. días) para poder expresar sus rasas de crecímie.nto .. Para_ rrad_uci~, _eJ 

intervalo de pJa,locrono a unidades de tiem~ absoluto se asume una· li~ridád e-nrrc l~s dos 

unidades de tiempo (Erickson ancl Michelini 1957. Patriquin 1973). La duración media anUaJ 

en días de un intervalo de plastocrono (IP) es una caracterf~tica de cada especie. como se ha 

reflejado en la gran variación que hay_ entre especies ·comparada a Ja ·que existe dentro de la 

misma especie (Duarre 1991). Sin embargo. dentro de las especies existe también una 

variabilidad considerable en el IP como resultado de Jas diferencias entre poblaciones y de Ja 

variabilidad a escalas de tiempo inreranuales y esracionales. Por lo tanto. para ol>rcncr 

estimaciones confiables de la edad de los pastos se debeñ realizar mediciones de la duración del 

JP en distintas poblaciones. El conocimiento de Ja duración media anual de los Intervalos de 

Pla-.tocrono puede usarse como una primera aproximación para traducir Jos IP en tiempo 

absoluro. y concx:er así Ja dinámica clonal y el crecimiento de Jao;: poblaciones de angiospermas 

marinas. 

El objetivo general de este estudio fue analizar Ja dinámica de las comunidades de 

'Thalassia testudinum. Syrbrgodium filiforme y Halodule wr_ightii'" que cr~cen. en Ja .zona 

comprendida entre Puerto Morelos e Isla Mujeres. Quintan~. Roo.: México; La información 

obtenida nos permitió conocer Jos valores de densidad.y ~iom~a;d~·_l.os _h3ces~.verticalcs.y 
rizomas. la tasa de crecimienro tanlo vertical como horizontal dc_.fas t~es especies. así como sus 

tasas de mortalidad. reclutamiento y floración. 
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Para alcanzar este objetivo se partió de las técnicas deJineudas por Patriquin (1973) y 

Duartc y Sand-J~nscñ_ ~1990a.b) Ja.ir;_ cuales se emplearon críticamente y se mejoraron para 

permitir eJ cálcÚlo ·del intervalo de pJastocrono de todas las poblaciones de las tres especies 

anali7.ad3s.' dcter~Ín~~'"'su-~C~frÜ~tÜr~=~i-e<Ja(j~~c-di'1ámica demográfica. y Ja.ir; ta.~as de crecimienro 

y iCnovaciórl.dC-h¡;Jas:~h~~-~~=;ti~;.T~s~::'~---~J~omas horizontales de las rres especies. También se 

analizó el e~íuer4'.0 reProouC~i":'O y s~ d~~Ujo -.ª fr~cuencia de floración en Jas tres t:~pecies. 'Con 

csra información se reali7.6 el análisis comparativo de la dinámica de las praderas 

monoespecfficas de Ja.ir; tre.tt especies. y se--ex~Jicó eJ papel de Thalassia testudinum como esPe~ie 
clímax y de S'yringodium filiforme y llalodule wrfghtli como especies pi~1ner~ir;. P'!-ralcl_amcntc 

se analizó el contenido de los principales nutrientes en las hoj3s de Tha~Ds.sia ,t~s~Udi",,u;,, en la.'ii 

disrintas localidades. para tratar de dilucidar si existían limifa:Ció~ por carencia de mitri.cntcs en 

su crecimiento. 

Hsra información nos permite incrementar nuesrro conocimienro sobre Ja dinámica de 

las comunidades de pastos marinos en Jos ecosisremas costeros mexicanos. con la cuál podremos 

plantear en un futuro. csrratcgias de manejo. conservación o recuperación de áreas de pasros 

marinos devasradas o impactadas. 
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Resultados y discusión 

J....os rcsuJtados de las investigaciones acerca de la dinámica. demografía y. aspectos 

reproductivos de las comunidades de las tres especies de pastos marinos que se dc:saCrollan en 

el caribe mexicano y que se presentaron en cinco publicaciones científicas_, son __ ~c~: .. m3rlcra 
resumida las sigujenres: 

Se propone y válida una merodologfa, ba~da en la formaf.ir.aciÓ':' d~.~aS l~~- ,íe ~~~riq'Uin 
( 1973} y Ouarte y Sand-Jensen ( J 990 a. b) para estimar y ~ccO"nstruir -,a:\1ináñíic.i.~cl._c'rCCiiTaiCnto 
vertical y horizontal de las comunidades de pa$roS ·--~a,:_~~iJ#.:·:~~-:' :->f,.: -~;>~}~: ~'::;; :.; /:--~:~; ~:·:~~;~ 

'·:·~~·"-' ·:)}~~i::··; .-~ - ,,. -.. -,_ 
Se reporr.a pc>r primera vez Ja intensidad :dc_tlo~~~i~~--~~-~-:/~~-:CS.~~c~es_.:d~ P~~tos en las 

costas de Puerto Morelos. Quintana Roo. en el _«?ar~be ~~~i~~~:~;.~~~~~":~.J',~~.:f::·~.:·d.~:}Os ~izon.1ns 
vcrricalcs (rambién llamados haces) de las plantas de !ñ':'.lnssia _te_st~i'!.u~ f1~~ecen en e.'ita zona, 

y la probabilidad de que lo hagan aumenta tras un" pe~íodO dC>-t:ttadur"a~ión sex~al de 

aproximadamente dos aftos. La frecuencia media de floración p~ra Ja ·Pc;tJ:lación analizada se 

estimó en S.6 10·3 flores por intervalo de plastocrono (lP-'). el.cuál col-i-~S,>ondc en promedio, 

a un evento de floración cada J 3 affos. La reconstrucción de la intensidad de la floración en 

Tha/assia testudinum en los allos previos al pa'io del Huracán Gilber'lo. mostró un incremento 

en 4 veces más después del paso de éste (en Septiembre de' 1988). El Huracán Gilbcrto causó 

una perturbación substancia~ a las praderas de pastos marinos. mostrando c:on elfo Ja importancia 

de las perturbaciones en Ja variabilidad interanual de la intensidad de floración. La comparaci6n 

de la intensidad de floración observada con los datos publicados para otras especies de pastos 

marinos. sugiere que Jas diferencias en fa intensidad de Ja floración entre especies. (la cual en 

promedio es que florecen cada afio 10% de los haces). son pequeñas y probablcmenre no 

mayores que Ja variabilidad entre aftos o entre las poblaciones de las distinras especies. 
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Syringodiumfiliforn1e y Halod11/e wrightii rambién requieren de un período de maduración 

sexual, el cuál es de poco más de un año (8.4 ± 0.8_1Py 29.3 ±-2.71P respebtivame~fo> yse 
encontró que tiCñeri-Uaia-dC!ñ~;dad:d~ h~~~~ Q~e-.O~r~~en de 1'0 ~-so veccS ~~ (300 ~--_·isOO ha~C:s 

• . - - - -- . - ,_. ' ~-- ' - .. ~ : .. - ' -., :--- __ - • -: •• - " <': ' ' - . ' . • ' : , - : - : 

con OoreS m~ respectivamente}. que Ja ~e~ 71Ú~/~-!i!! tes,~~~n'u'n ·(las~ P()hl~cio'!es ·e?'~_minadas 

tuvieron un rango de 36 a 94 haces· con nOr~~ ·~:·.2j _1~·-~·uaJ.J~c~~-men~ ó OO~_~r-~b~ye~a·,_i~---h~~~-~id~ 
de estas especies para coJoniz3r sedirriCntoS 1-Sin--_vCgCtációÍI iliáS.TápidO-C,UC:·Jiis ~CSjjcCies· clímax.· 

\:'~. --- '(:_~·~·- ~-. ., 

Las praderas de 7ñalassia testudinu,;;:~;·~~~:~·~J~~~~-- -. ~~rcJos. so;-1 ."'·~~··¡~~~~~,~~-~i~;~~:enr:· 
produclivas (tienen un rango de JSOOa 4500 g_d~,,p~~ S~ó ~~2 afio·'). El 10% d~,.la·-pnxt~~~i-ón 
corresponde a los ri7.omas los cuales tienen ·~·O~'·J~~~~~idad dC erlr~e 6 y -9_a.r1o~:>t.O~·'da·~· de 

biomasa y producción de Syringodium flliform_~·- y-_'.jía/°';ful~ .\vrightii ~_-demO~i~a~~º-~-¿~·~·;·~~~ta·s· 
especies son capaces de desarrollar también pradCr~·:·~úy· dé~S~.¡ Y. _qu~ ~~~[~~~-~-~\.bi~~,~,Sa..¡ 
mayores a los 500 g PS m ·2 con una produccióO· de:·hasla 2000 g·ps ·m·2 a~o·• ·.~.i_milares .. a· 1as 

de 7ñalassia testudinum. 

Se encontró que la producción parCCc e~tar fuertem~nte cOntr;;lad¿. :·pór,- ~~~~ienres. 
fundamentalmente por la disponibilidad de fósforo yá q~~ la ~ehiéióri (::pd~ 135 hoJ~s (i.'e. 618) 

de Thalassia testudinum esta por encima de. los, val¡,~es··~~Ue indi~a-~ Ji~·;;"c~cíórl·. p~r· fósfoto 

(Fourqueran 1992, Duarte 1991, Short 1993). 
, . ' . 

Las dos poblaciones de SyringodiUm fi~ifo;;,~--Y: i-ial~~;~ wrightii _estÜ~iad~. ruviCron 

unas tasas de crecimiemo horizontal mayores· que_ fas_ r~~~~das para· j~ ~~na Norr~<d~(GoJfo 
de México (Eleuterius 1987), aunque Syringodium filiforme crecÍó ·;. _;.., sh!'ilares a las 

reportadas para lndian River Lagoon (Florida, USA: Short et al. 1993) •. :Estas .~cspeéiC:s 
produjeron más de 2000 g PS m·1 debido a ·sus elevadas rasas de renovación de las hojás (5.0 :. 

8.S ailo") y rizomas (2.0 - 3.3 ano-1
). 

Las poblaciones de Syringodiun1 .filiforme y 1-/alodule wrightii _adem~ _de t_!!ner tasa-. de 

crecimiento muy altas tienen una gran capacidad de ramificación ya que prod~·cen una ~a~a ca_da 
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94 y 2 l .8 cm. rcspecrivamcntc. Por su parre T. restudinum produce una rama por cada 6300 

cm de rizoma horizontal. Estas airas tasas de crecimiento y ramificación del rizoma de 

Syringodlumflliforme y .lla/odu/e wrightii les permite ocupar rápidamente eJ espacio colonizado. 

La-rápida-renOV3-~f(m deJ riz~~a implic."t sin embargo, una alta rasa de mortalidad de haces y 

una baja esperanza de"vida-(Ja.esperanza de vida promedio de Jos haces es de 100 - 180 días) 

comparddo con T. testudlnum. 

Se enCOnr:ró qu_c las- praderas de T. testudlnu111 responden a Ja dinámica sedimentaria 

variando Ja rasa de crccimietuo ·de Jos haces verticales. y que esre cn:cimienro vertical refleja. 

por un lado. ia estacionalidad de· Jos pastos marinos y. por otro. su re.r;puesra a pertÜrbaciones 

prodúcidas por huracanCs y rormentas tropicales. El promedio de Ja longitud inrernodal (en los 

haces veTricales) va_rió ~nrrc O. I 7 y J 2. 75 mm. y fue mayur en las praderas _qu~ expe:_r~menta~~rt 
el mayor cnicrramiento por las ol:ls de arena desplaza.dar; por el J luracán Gilberro._ La longitud 

promedio de los.intérnodos mostró diferencias interdnuales imporr.anrcs-como re~u!~do __ de_,Ja"i 

perturbaciones derivadas, del paso deJ Huracán Gilberro. La longitud interr_1odal~_·1i:io~rió ciclos 
' .,. ' .. -.. 

anuales que se confirtnaron con la pn:sencia de Jus cicatrices Oondes que preced_í~_n ó coin~i_dian 

con Jos valoi-es mfni~os anuales de longitud inrernodal. La presenciad.cestos· ci~JOs·:~:ñu~Í~s en 

los haces permitierón Ja estimación de 'ta producción foliar anual de T. 1es1Ud;num:'.la; ~-U.ai"-"variÓ 
en promedio.- de .14_.2 .ª 19.3. hojas haz·1 año·• en la."i diferentes áreas csr~-~ia~~~···~-~- ~~inr 
crccim_ienro vc~!.ical d~ J°:s haces estuvo asociado a inrernodos mas largo_~·Y ·~as:;de Pr~Ucción 
tOJiar más altas.·~J.cani:ando valores máximos de aproximadamente 25 hojaS haz·•. ·ano·• Con Un 

crechnienro-veriicál de 30 mm año"'. 

ul_variabiÚdad .. en el crecimiento vertical de Jus haces de T. tesrudinum-pu,;de at~ibufrse: 
a) cambios estacionales en el .crecimiento de las __ plantas y b) una variabilidad a Járg~· plazo 

ar;ociado a perturbaciones episódicas reJacion~das con la redistribución de sedimentos por Jos 

huracanes y tormentas tropicales. Como consecuencia, Ja variabilidad en el crecimiento vertical 

c:slla muy relacionada a los cambios en-la dinámica de los sedimentos. 
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A partir de la estructura de edad de las poblaciones se calcularon las tasas de mortalidad 

y reclutamiento de Jos haces, y las ta.'ias de renovación de los rizomas verticales, Jos cuales son 

indicativos de las tasas de mortalidad y reclutamiento de Jos rizomas: hori,.ontale.s. El tiempo 

máximo de vida calculado para Jos haces de Thalassia testudinuni varió entre 6 y 9 ailos. la tasa 

de recluiamiento es de 0.28 a l .35 unidades In por ano y una tasa de mortaJidad promedio de 

O. 75 unid3dcs Jn por ailo. Los haces se renuevan a una rasa dt! 0.6 año·1 , lo cual representa 

también Ja tasa de renovación del rizoma. El promedio de cspcran7.a de vida de los haces de 

SyringodiÚnÍfiliforme y Halodule wrightii fue respeetivamentt! de 0.6 y 0.3 años, y Jac; tasas de 

recJutami_entc::> fueron 0.77 y 4.18 unidades In año·• y Ja.e; de mortalidad 2.04 y 3.54 unidades 

In ano·• f'.'CSp~ctivameritc. Esto significa que~ a pesar de que estas especies pioneras son capaces 

de oé::upar·rápidamente el espacio que colonizan. Jos haces una vez establecidos no.pueden 

permanec.er oi:Upando eJ espacio durante tanto tiempo como Jo pueden hacer Jos de especies rnas 

longevas como 7ha/assia testudinllm. Sugerimos por Jo t.anlo. que el papel de la.~ especies de 

pastos marinos como e.c;pecies pioncra.irt. o como especies cffmax. es independiente de su 

capacidad de desarrollar poblaciones densas y productivas y esta más relacionado con Ja 

longevidad de sus haces y Ja tasa de renovación de sus ri.l.omas. 

La elevada· tasa de crecimientO asociada a Ja alta tasa de mortalid3d de. ~)tringodium 
•• >• ,, • •• 

filiforme y Halodule wrigltrii implica que estas especies pionera.s de~.c-~:.:· t~~C~: ·g~~·rldC.S 
requerimientos de nutrientes (Fourqueran ce al. 1992. Short et al. 1993~ Du~rte et ~ •• :-_t.994). ~ 
rápida pérdida del material de Syringodiumfiliforme y Ha/odule wrighrii .. el Cuái'Co~~·r·it¿~~- I~ 
mayor parte del abundante material de pasto marino que es arrojado a 1~·P1.~ya~·,a:s~iadO.a.1 corto 

ciclo de vida de sus hojas y haces, seguramen1e reducen su capacidad-'de··~1ni~~~·~~ie~t¡,. y 

reciclaje inte-rno de nutrientes. En contra'ite 1ñalassia testudinum crece_ ma~ ~Cni:.3.0icnt~· y vive 

más tiempo cGauegos et a1. 1993>. y por 10 tanto <Jebe tener menor requerilniCñi~-de ·,~Utrieílles 
(Fourqueran et aJ 1992. Duarte 1994). y de:be tener una mayor cap.acidad -para·· almace~r y 

reciclar los nutrientes (Patriquin J 972). 
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Estas obscrvacionc:s ayudan a explicar porqué Tllalassia testudinum es Ja especie clímax 

en el Caribe y porqué las densas praderas desarrolladas por·Syri11godiumfil(fnrme y Halodule 

wrighrii son reempla~as eventualmente por praderas de especies clfmax (den Jlartog J 97 J. 

WiJJiams 1987). Nuestros resultados demuestran también importa~11cs diferencias cn-~1--pOtcnCúl1 
reproductivo y en el crecimiento del rizoma de las dos· cspeciCs pioneras. La densidad de haces 

que florecen en l/a/odule wrighrii fue 5 v~ces niayOr que en Syrlngodiumfilifor,m~.- ~I cuáftuvo. 

también una tasa de renovación y -de crecimiento·· 'menor.es.. P~r Jo· ranto -~,;: PToJ>onc que 

Syringodium filiforme tiene una posición iOtermedia en -e.c¡fuerzo reprOductivo·~_.-.r~l~~Y:déiÓ~ de 

ri7..oma y Joiige~idad de· sus haces. ent~e H~lodule wrightii y·Thalassia test¡;jin~m. por Jo· qu~ 
rambién oé:upa una posición ·inrermedi~ en· 1a··~~~-ú~"nci~ suce~iOnar .de ros pastos -lnarinos en el 

Caribe .. 

Los resultados presentados aquí demu.~tr~~ q':'.~ la_ !écni~~.dC la determinación de la edad 

tiene un gran potencial, ya que permitió cuaritificar.1a: dinánlica de las.especies de pastos marinos 

que se desarrollan en el Caribe Mexicanó y- d~·cribi~·ios pr·i~~iPales me~nismos que rcgu.lan 

su funcionamiento. 
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AB!>TRl\CT 

Gallegos, M.E., Merino,. M., Marbá, N. and Duanc, C.M., J 992. Ftowcrin11t of Thalassia tc.•studinu1n 
l:lanks ex K6nig in thc Mcxican Caribbcan: agc-dcpcndcncc and intcrannual variabilhy. A qua t. Hot .• 
43: 249-255. 

Thc Oowcring intcnsily of 7'hulassia l•'.Yll#Úinum hank!!o ex Ktinig. alung thc Mc11ican Carihbcan 
coast. was studtcd. Only J 7% of thc shoots cxamincd had nowcrcd durina their livcs. ilnd thc mean 
nowcring frcqucncy ror thc population was cs11matcd to be S.6 x 1 o-·' Oowcrs pcr pJastochronc intcr
val (PJ- 1 ). which corresponds. on avcrattc. to a Oowcring cvcnt cvcry 13 ycan. Thus, most short 
shoots will not nowcr during thcir Ji ves, although sorne old shoots had Oowcrcd twicc and cvcn thrcc 
times. Nonc of thc shoots CJ1.amincd Oowcrcd bcfurc rcachin& an aac of J 5 PI (about 1 ycar ). and 
nowcrins intcnsity incrcascd with agc up to 30 Pl (about 2 ycurs), thercby indicating thc nccd for 
sexual ma1uration. Rtt.nn!Uruction of thc flowcring intcnsi1y 1n prcvious ycars showcd a four·fold 
incrcase sincc thc passa,.c of Hurricanc Gilbcn (in Scptcmbcr 1988 ). which cuuscd !iubstantial pcr
turhation to thc Kagrass mcadows.1hcrcby indicating thc imponanc-c ofpcnurbatiun on inlcrannual 
variability in flowcrin& intcnsity. Compari~on of thc OowcrinK imcn~ity ubM:rvcd with publishcd rc
ports for othcr scagrass spccics sugcsts that d•fTcrcnccs in flowcring intcnsily .umong spccics. which 
avcragcd about J 0% of thc shoots flowcring cach ycar. arl." nnrrow and probably no1 grcatcr than var
iability among ycars or popula1ions of a single spcc1cs. 

INTRODUCTION 

Scagrass meadows cover cxtensive arcas of coastal zones in the tropical and 
tempera te zones (Den Hanog, 1970 ). These important ecosystems often ex-

c·orrespondenc1.~ ltJ: M.E. Gallegos, Depanamcnto ~e Hidrobiología. Universidad Autónoma 
Mctcopolitana - Jz1apalapa. Michoacán y Purfsima, col. ·Vicentina, Apanado Postal 55-535 .. 
09340 México D.F., Mcxico. · ·· - · . . . 

. .. . . . . 
© 1992 El~cvicrScicncc Publishcrs D.V. All. ri&fus rcsc:rved 0304-3770,/92/$05.00 



2SO M.E, O"'U.F.00:\i t:."T "'L. 

perience cutastrophic declines, which frcquentJy derive, in tropical arcas, from 
thc passagc ofhurricanes and tropical slorms (Birch and Birch, 1984), Be
causc rccovery of thc mcadows from catastrophic decline depends both on 
sexual reproduction and horizontal growth rate ( Duanc and Sand-Jcnscn, 
1990 ), modcJJing of 1he recovery process rcquires C"-Plicit knowledgc or both 

· processes. Whcreas data on horizontal growth rates or seagrass species are 
relativcJy abundant (sce Ouarte, J 991 ). data on the reproduc1ivc cfTort of 
scagrass spccies are sparsc (c.g. Johnson and Williams. 1982; Cuyc and Mci
ncsz, 1985; Durako and J\.foffier. J 987; Hootsmans et al., J 987; Gamhi, 1988; 
Pcrgcnl :J:nd Pergent-l\.fartini, J 990 ). 

Here we determine the flowcring intensity of Tlia/a.l..sia lt".l"IUtlinum Banks 
ex KOnig along the Mexican Caribbcan coast, where it dominatcs seagrass 
mcadows. We aJso asscss thc age-dcpendencc of flowering evcnts and exam
ine the changcs in the frcqucncy of sexual rcproduction aftcr passage of hur
ri~nc Gilben (with wínd :;pc.-us up 10 JOOkm h-';Merinoan<..I Otero. J99J ), 
which causcd a major di'."J: ,¡rbancc to lhc seagrass beds of 1hc srudie<..I ureu 
( Marbá et al .• unpublished data, J 992 ), 

MATERIALS ANO METHODS 

Aowcring frequency and age of shon shoots wcrc studied in a T. 1e.w11-
din11n1 meadow at Puerto Morelos (20º.SJ 'N, 86º5S'W). Quintana Roo. on 
the eastcrn coast of lhc Yucatan PeninsuJa. Mexico. Thc meadow studicd 
grows at -3.0 m along the beach of thc Jagoon formcd by a barrier rccf run
ning paralJel to the coast (Merino and Otero. 199 J ). We randomJy collectcd 
(between 20 and 24 August J 99 J) 308 shon shoots from thc population, us
ing a 20.5 cm internal diamcter corer (total 24 samplcs) driven 40 cm into 
thc sedimcnt to collect thc shoots down to lheir rhizomes (buried about 10 
cm in the sediment). Scdimcnt (coarse carbonatcd ~amJ') wus carcfully rinscd . 
out of1hc sample. and shoots that had Josl their conncction to the rhizomc. 
and, consequcnlly. could nol be aged ( < 10%). were discardcd. Thc age of a 
shoot was mcasured as the total numberoflcavcs produccd during itsJifc (i.e. 
number of lcaf scars + number of standing Jea ves; Patriquin, J 973; Cox and 
Tomlinson, 1988). The resulting time units correspond 10 the average time 
intcrval betwccn thc initiation oftwo succcssivc Jcuves on a shoot, refcrred to 
as pJastochronc intcrv.ul (PI) ( Erickson und J\.1ichclini, J 957~ Brouns. 
1985a,b). Plastochronc intervals reprcsent indirecl estimates oftime. which, 
although subject to scasonal variability. providc accurate cstimates of time at 
intcrannual time scules (sce Brouns. J 98Sa.b). Prcsent and past nowcring 
cvcnts were identified visually. if flower pcduncles wcrc still slanding, or by 
searching the short shoots for the distinct pcduncJe .scar (sec Durako and 
Moffler. 1987: Cox and Tomlinson. J 988). Shoot agc at thc time offlowcring 
was measured as the number ol" lcaf scars beJow thc pedunclc scar. Plasto-

' . , 
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chronc intcrval units were transJated into natural time using the mean time 
elapscd betwccn thc production ot·successivc !caves for this population (26. J 
days; Marbá et al., unpublished data, 1992 ), thereby allowing rcconstruction 
offlowering events in past years. 

RESULTS AND DISCUSSION 

Only 17% of the shoots examined had flowered, sorne of them more than 
once, resulting in a total of65 tlowering events for the 308 shoots examined. 
Because the 308 shoots e><amincd had produccd a total of 11 508 Jea ves (i.c. 
PI) during their Ji ves the 65 nowering cvents representan average flowering 
frequency of 5.6x 1 o-' tlowers per plastochrone interval ( p¡- 1

) (i.c. 65/ 
11 508) for the population examined. Because the average leaf production 
rate of the population examined is 14 lea ves per year ( Marbá et al.. unpub
lishcd data. 1992). this means that. on average. a shoot will only flower once 
every 13 years (i.e. ( 14 PI per shoot year- 1 ·5.6X 1 O-' llowers PI-' )- 1 ). ur 
that only one of every J 3 shoots will llower in a panicular ycar. Beca use the 
average life expectancy of the shon shoots is 21 PI (Gallegos et al.. unpub
Jishcd data. 1 992 ). our results imply that most shon shoots will not llower 
during their Jives. Howcver~ nine shoots were observc<l to flower twicc and 
two even flowercd thrce times, supponing previous repons ( Durako and 
Moffier, 1987; Cox and Tomlinson, 1988) that T. 1t:.•·wdin11m shoots may 
Oower more than once. Examination ofthc time elapsed between successive 
flowering cvents in individual shoots showed this to be rnultiples of J 6.9 ::!:: 0.66 
lear PI, which is close to thc average Jcaf production rate ror the population 
studied ( 14 Jea ves year- 1; Marbá et al., unpublished data. 1992 ). 

Examination of shoot agc structurc ( Fig. la) showcd an cxponcntial dc
crcase in shoot abundance~ with shoot age indicative ofan exponentiaJ mor
tality process (about 0.05 natural log units year- 1

; Gallegos et al.. unpub
lishcd data. 1992). Examination ofshoot agc at thc time ofllowering (Fig. 
1 b) showed that non e of thc shoots llowcrcd bcf"orc rcaching an agc of 1 5 PI 
(about 1 year). thus indicating the need far a period of se><ual maturation 
befare the shoots wcre capabJt! ofsexual reproduction. The decline in flower
ing evcnts observed as shoot agc in creases ( Fig. 1 b) may reflect either a de
cline in sexual effon with shoot age or may simply rellect the fact that expo
ncntial mortality results in there being fewer old than young shoots ( Fig. la). 
These possibilities werc elucidated by cxamining the age-dependence offlow
cring frequency ( i.e. the numbcr or flowcrs produccd within a time intcrval 
divided by the number ofshoots prcsent at that time intcrval). which showed 
that llowcring frequency increased with increasing age up to 30 PI (about 2 
ycars), and remained rather constant beyond this agce (Fig. le). Thus, agc
depcndencc or sexual effon in T. test11di1111m is limited. at lcast in the popu
lation examined, to a need to reach an age of about :! ycars far ful! flowering 
rute to be achievcd. Our finding that T. te.'it11di11r11n rcquires 2 ycars before 
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Fig. 1. Aowcring inll~nsity of a popula1ion of ·¡: res1ud111u111 Banks ex. KOnig in tlu.• Mcxican 
C.aribbcan, as: (a) shoot agt..· structurc; ( b) thc ctistribution uf "1.hoot agc al nowcring; (e) 1hc 
rclutionship hctwccn shoot agc (in ten plu5tochronc intcn.·al agc l"las-.cs > and thc proportion of 
<ihoots producing flowcrs (a!>tcrisks rcprescnt valucs for whtch samplc s1Lc is Jcss than J): (d) 
lhc intcrannuaJ ( 1987-J 991) changcs in Oawt..•ring intcn!-ity (as thc fraction nfthc !>hoots that 
flowcrcd in a panicular ycar} af thc population ( thc astcri~k indacatl·s that thc c"'timulc fur 1987 
rcprC5'COls an uppcr Jimit 10 thc t1o"'ering m1cnsity 1luu ycar, "'hích could nol be accuratcly 
calculntcd bccnu!.c uf insufficicnt samplc si:Lc). Shoot agc is rcportcd in plaslochronc inlcrvals 
( i,c. ihc average time intcn.·aJ bctwccn thc initiation of two succCS'ii\'C lcavcs on a shoot: ap
proximatcly 26. 1 days ( Marb.á el ni.. unpublishcd data. 1992) ). 

full flowcring ratc is achieved supports the observation by Thorhaug and 
Roesslcr ( 1977) oía single T. te>·111dinum shoot which required 3 years before 
it was able to flower in Biscayne Bay, Florida. 

Reconstruction of flowering intensity (as thc proportion ofshoots flower
ing in a particular ycar; Fig. l d revealed a steady increase in annual nowering 
intensity since the passage of hurricane Gilbert (September 1988. i.e. afler 
flowering in 1988. which occurred from March to May ), to reach a four-fold 
higher Jevel in 1991. Hurricane Gilbert scverely damagcd benthic communi
ties in the Mexican Caribbcan ( Fenner, 1991 ) , thinning. by uprooting or bur
ying. largc arcas of the Thalassia beds ( Marbá et al., unpublished data. 1992 >
Thus, the increased flowering intensity reponed here describes. together with 
the stimulation of vertical shoot growth and leaf production rate following 
the passage of hurricanc Gilbert (Marbá et al.. unpublished data, 1992). the 
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planes reaction in response to pc:nurbation. These results dernonstrate largc 
changes in llowering intcnsity betwecn ycars, which appear to be relatcd, as 
suggcsted by Durako and Moffier ( 1987 ), to perturbations, such as damage 
by hurricancs. 

Thc rcsults prescntcd dcmonstratc that sexual reproduction in the studicd 
7: 1es1udinum population is sparse ( only 17% of the shoots flowercd evcntu
ally ). Most short shoots never produce flowcrs. despite their potential to llower 
more than once. Thc reproductivc eHOrt observed (i.e. an average of 6.2% 
flowcring shouts year- 1

; Table 1) is about a third ofthat rcpurtcd by Durako 
and Mofficr ( 1987) for a T. 1es1udinum bed in Tampa Bay (FL). The high 
flowering intensity rccorded by Durako and Mofficr ( 1987) is. indeed, the 
highest value we found in the literature (Table 1 ). Accounts of flowering in
tcnsity for different scagrass spccics rangcd from 3.9 to 17.8% ofthe shoots. 
with an average of 9.6%. which is a rather narrow rangc considering thc di
verse species e.xamined. Valucs within specics are. howevcr. subject to great 
variability, rcprcscnting diffcrcnccs among populations (c.g. Pcrgcnt and 
Pergcnt-Martini. 1990) and interannual changes (e.g. Fig. Id), which may be 
greater than thc differcnces betwcen spccics. Despite this variability. avail
able data (Table 1) suggest that the difTercnces in flowcring intensity betwccn 
dilTcrcnt scagrass spccics. from that of Posidonia oceanica (L.} Delile. the 
flowering of which has bcen considercd to be "'quite a rarc phenomenonn 
(Pergent et al., 1989 ), 10 thal of Zosteru noltii Horncmann, which is consid
ercd to flower abundan ti y ( Hootsmans et al., 1987), are not as large as pcr
ceived in the past. Wc lhcrefore suggest that tite perceived diffcrences in the 
nowering intensity of largc and small scagrasses rcnect differcnces in their 
abundancc (i.e. shoot density) imposcd by their size (Duartc and KallT. 

TABLE J 

Lilcraturc rcpons {avc1aac valuc~ and rangc) ofnowcnng intcns.íty in dilTcrcnt scagras.s. spccics. 

Spccics 

/lu/oJulL• w'iKhtii Aschcrs. 
~'\Y,.1trRudiwmfll1fo'm~ K.ilt.1.:. 
7'halas.r1a t~.srudinum Banks ex KBni& 
T. /L"stud1num D•nks e• K6nig 
~1.dt."ra nr1/1ii l lorncm•nn 
Zo.'ft..-ra marina'-
Z. ma,ina L. 
Z. marina l-
z. ma,ina L. 
Zma,inaL. 
Cymndocra nudosa ( Ucria) Aschcrs. 
1~os1donia oceunfra ( 1-) Dclilc 

Average ovcrall (ran1c ufavcraacs) 

Proportion of shoou 
nowering (~) 

1 l. 7 ( 4. 7-26.6) 
10.4 (J.8-23.7) 
17.8 (10.0-29.4) 
6.2 (3.0-11.4) 
4.7 ( 1.3-9.1) 
3.9 (3.7-4.2) 

10 
12.6 (1.3-24.0) 
14.0 ( 8.2-20.4) 
7.3 
s.s 

10.9 (0.4-25.0) 

9.6 (J.9-17.8) 

Kcfcn:ncc 

Johnson and Willi.iuns ( 1982) 
.Johnson •nd Williams ( 1982) 
Durakoand Mofficr ( 1987) 
Prcscnt study 
l loolsmans et al. ( 1987) 
Sand-Jcnscn ( 1975) 
Aioi ( 1980) 
Roman and A ble ( J 9RH) 
lbarru-Obando C 1989) 
Kobcnson and Mann ( 1984) 
Caycand Mcincs.f. (1985) 
Pc:r1cnt and Pcracna-Martini C 1990) 
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J 987), ralher than dilTcrcnces in lheir relative tJowcring frequcncy ( ie. pro
portion oftlowering shools). The smaller densily reached by large seagrasses 
(Duane and KaltT, J 987) also means, thcreforc, that they should produce 
fewer tlowers ami fruits per unil area lhan small species. Yct. the largcr size 
oftlowers and fruits oflarge seagrasses ( Duane, 1991) may balance thc arcal 
allocation of resources (as limiling nulrients or maller) allocated to seJ<ual 
elTort (i.e. thc producl of the size and areal density of reproductive struc
tures) by difTerent seagrass species. The suggestion that the areal density of 
tlowers produced by dilTercnt seagrass species is likely to be sizc-dependent, 
together with thc sizc-dcpendencc of rhizomc grow1h, ( Ouartc, 1991 ) suggest 
the rate ofscagrass recovery, should also be size-dependcnt. 
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AHSTRACT: Wtt "'I"'" he1• d•tlt1 un tuom1u•• "'"l •fyn .. rnu.• ni "lln.>h .iml 11117.<irtl,.M nf r1 ... 1 .. c.s1a fL•1.
rurtu1un1 ln Uu• ,,.,.,.,.,,.11 c.u1bbft.~n t.o ....... 1•r1m4nl), 011 ••u1ng ol pl4ut m .. 1t1ri•I \\'t• '""'"' r t.•1ttul1· 
nu111 tu bt1 •hJP to 1t>oL·J1 Juijh b1un10•" f> JODO q d•y w1 111·•1 6Ud ,J,.\· .. lrip h1qhly ¡un.iurtive µc-•pu1 ... 
tlnl" (1.SOO lo C~UO g dry wt 111 1 1u1nt1•llv. <>I wlurh 10'"" wHrf' ••lloc:11!1•d rn lh., rhu:uUIH") 111 lh•• 
Mf!•iCdll C4nbt.. .. dn. Tiu• j.>I""'" i1ppea1L'<I tn ijlOW tolu.,.ly. '''" •etluLl~'<I tn Jong('I '""" '"'"'"''d"" 1n 
hc1w .. ••11 JUr>dllC'hori uf 1 .... v .. 'l .. nd ""º"'"· •tnd sJuw"t rhjznruc l'luny.ll1<>n 1a1u .. <lntl ¡,..,., pru.Jurl1un 
1.11 ... 1h11n toutul In th .. Pa•I. l""'•U•I)· "'" .. n: .. ull ol lh~u 1 .. w r111111w11. , ... 111r1114•l)' 1•hn~111>oru11. 
cnnlenr CoJrulotl.,d rn11J111111urn "hnnl htu •I'""'" 1.in<¡ed bt•rw .... n 1ó dutl !I yr, "hool u•rnulmcnl ••"'• 
rc11111••cl lrorn O U:J h• O (J"/ In unns pt!1 pJ., .. 1<.,.l1ro11u u1l .. rv•ol 11'11 a11d "''º"! mor1aJ11r "''"' W•• s.111 .. 1,01· 
lJ41 olUff "'V"í"W"d •Of><Ull 0045 Ju UIUl'I f'J 1 ,S.huuh llUhrd U\10'0 ... C'•I Olo )"r 1, WhlC'h dJ,_u U•fJl ...... nf" 
lh•• 1htzorn .. 111111uv .. , rale 

INTllODllCTION 

!>ha.Uow ttr.'d~ ar thto Cur1bhr..sn s .. d o.11c rh4rl\cl.,.rJ:.c..>d 
h1ghJy produt.·uv .. 11cagr"'u ,.,.,. .. duws, dommo.1lc.•d by 
1d/a~úr tP.!it11il1num&nk'> .. ,, Ko1uy fdH11 l ld1loy 1!170). 
1owJedgl:' ni thu prnd11c:uu11 uf T. t.-...1ucl111u1n Js, h•nv
nr. i.kr.wttc.t tuwar'11 popufouonli <1lun9 thr. cn,•'>IS ul 
1t1d<1, USA fn.g. 7-1tc-1n<1n tll74, Kenwnrlhy A. Th.:iyt!r 
84, Zlcm.,11 <ti o.11. H.IH!'JJ, mid C.:.1nhh+ ... n bl11nct.r. 
1triqum 1H?:J. Dultf11d 1!174, \.\'1Jlüun11!1ffHI .• u1d lhcrr. 1.r. 
1Ct"d to cJtltc-nd thm;o:o 1nt-•1sun:rnr.nt.r. 1u T. t~J<t11eltrrl.llll 

ds al:.Pwhere Jn rito• Cdublmrtn. l\.-1mi.ouv1•r, m•"•I uf lhc 
lll•thl~ datd on T. lf"t.turl1num pruduc:tion , .. ,.,.,- lti h•rd 
1w111. <.11nd lhttrt!' .i:. d r,..m.irk .. blc p.uC'"1ty ur d11t11 011 
»Wth of T. 1-..tudmum1h1"-omcs frl. Du<1rtc l9!J11. TI1t:' 
.rctty ot doll<.111hnuM h .. <ttlr1bulcth/ .. 1,0 tlm grn111+-11 in
~st Jn abovcground p1oduct1on. for !>un¡llP. lf•rhnu1ucs 
1sttrn11ltc0 yrowth of T. t1!~turl111ur11 rhl7.omr.s h.,, ve hu~n 
1ilalile for11hout 2 dc•r.,doN (P1tlrlc1u1n JH73J. 

\Vo~ repurl h<'rP ddl<I on h!Ollld'":. c1nrt '1Yll~UC:W nf 
:1 ddf .. rc-nt pnpul.ittuns c•f Tb .. J.u;~Ja 1r ... tud1num In 
U•t- Mcxlr11n CdtilohPa11, w11h cmph<\o;;h on growtt1 
<111d dyn.1u11c::. uf rh1~nr11t.':., h1llh ve1tic:c1J U c. !lhort 
:.J1onl!IJ .uuJ hnnzn111al. \\'e U<;f•d lo1un1o1:1•s n1 .. as.u1c
mr111 .. dlld pl..,nl tlutln{I ,,., luuquus fJ.>at1111um IY7:t) 
lu elut..,d1UC' .. hool .. ,.,,.. Mruc.·lur.• ..,nd pc.opulatlnn 
c.Cy1uun1C!O Our •luriy ul pl11nt qruwth tollowtc0d, 
tbcrrtnrt', ti dc1nnqr.i¡duc <.1pprn<\c-h. wlur.h. 11lthuuuh 
1101 uru_¡ly U<JlllVa/ .. ut 10 cnnv..i1t1on<1l U r. b;n . .,.J un 
pl•lll Wt.•ighfl flTUWlh <tn411)'5h, }"1r.ld.s <:'C.UJlfJ .. fahlr. 
'~"ulh. 41nd utfcrli t:lr.11 upc.•rtot1nn.1I ddVdOtd!f'"'" 
fMcCiraw ""' c .. rhutt 1990d, hJ To c:u1nparr tht>'Se 
fC!iU/l'i Wllll J•rl'VIUll!o tb•tsl'd "º we1ghO yruwlh 
11nnlyi.e:., wc ronverlt!'d nur dPrnu9ro.1i1hlr •~Miru11tes nt 
pl.irit gruwth to c.·~·nvcntinn.11 11.e. wc•19ht-~..-dJ unlts 
hy c.:u1nh1n111o,:¡ the rnr11•u1r ... d liioml'lss of lhe dlllore111 
:.eogrnss lr;1ctiuns Wllh Uielr (dr.nn.11rro.1phlc-bólt1t>dJ 
turnnvr.r tirucs. 
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METllODS 

\Vu 1arnplt•d 3 ddlcrcnl Thdl.t1$'\1<1 l~MIUditu"u pnpu-
1tiomo dTOlUU.I Canrlin (1:1boUI 21" N, H7" \'\.-'1 Yuc<att1n 
unlnsul.;1, MCxico) a.ubjr.cl lo dú'fr.ren1 dcyrrr.,r¡ ul 
nlhTOJ>OQt.•nlc d1 .. turlJ4ncr. Thc ltrM pupul<1tin11 was 
"'"' lo cUl um11 .. 1urbcd cnral btttrt<>r·rt't.-f tn•cí pupulJS
uo). tite! ronc•om.I grrw m thc rrPl·l.agunn t"•dch (rr.cl-
10oun pnJ1ult1Uon), 1nllu1:ncf'.!.r1 h)· thr n•.,nby lnw11 ul 
ucrtu t..lofl'IO!i, nnd thr thhd 1-1rcw in !oh<.1llow. Hutru
hu"t.J l'luJOlfllU""· L.a9nnn IMcn.nn ..._ Cllt'IU IHHI. Rl.')'fl'Y 

r..1 .. r1nu l'J'llJ f>rcv1ou., 'lotudu•'i, h.a!>cd nn th .. id••nt1-
t:dlson nf 411nu<1l cyrlH1> 111 7· ,,..,.tud,nun1 v .. rhc.tl •hoot 
ruwth. """ti1J1dt..,d lhu dnnu.-.1 1,,.ul ¡-.roductJnn "''°'" uf 
msn pupul11tlon"- tu r.tn')H ho111 1 "J 1 .. ,,,,.,,.,, .. hnnt 1 yr ·' 
1 lht:o ~utrophwd l"qoon and lh .. lhtrJirr , .... 1. lo .-. 
1nilnum uf 14 lr<tvo•., .. hunt· 1 yr : 1n thr ,.,.t.-(-lttqnnn 

lUCh CN. !'l.1.1rhlt, ?o.1. E Liail...,IOJ'lo. fl.1 r..1 .. ru10. c." M. 
u11rt ... un¡n1hl J. Tht.•!1<' <'<,lt1n<1h•!< 1 .. h:••r tn .-.nnudl 
a11ni. und t1r•~. lht'1t~fn1.-., nul nf'cr,. ... 1111)· .trcurdlt.• "' 
1urlur Umu 'loCdlC'lo Hrr <1u:.c lh<""P 3 pupul.-.11un1> dlflr.r 
.u.spc<"IS nlh•~r th<\n thc .. n1h1n1•uqcn1r t11flucnrr th"")' 
e -;uhj .. ct to (e U· l"•pnt.urc to m1•<"lh11uc<1l srr,,.,.s. 
arh.i vid) unpubl 1. nlll ~10.al 1n .. tmlyu1y th._,.., .. 3 pup
ftllOnló Wll., lo n1cfl•ll\O th"" •J•~nrr.1hly ut 0111 flndin!:JS 
• t'llC<>IOP••"Mll\I' i:i r11nc1"" ..,, roncl1t1unli, "'"el w"' do out 
wrnpt to .. urihntP olJ"1o•1rvc•d •hflt•1rnc· .. ., lo "nthru· 
ogcnir t.liMurt1o1nct•. 
Shuot .. dnrl r hi..Eomc,; ul TJJ .. Jl,u,,.1,1 tt!'J.t11d1111un Wl.'rr 
ll••cll>d in 17. In .l4 ¡<lcµcndmy un pl.1111 dcns1ly) 
pllc.,tr.•l t"UH~'i 120.s ur :.OH •:111 lnt .. rr1dl d1.tn1tot.,,rl 
shod In ff tlrplh r>f dhout 4Q rm 111 lhl.' 11rrl1111cnt 
,a1st." C<frh1•n<11.,.tJ toe1nd). tho.•n•h)" <.0111c0ninr¡ 11ll llv1n9 
17-0lllC!>. S'-'dunenl w.a.. <"•trrlully 1 ln'i(":cl u!I th .. 
-nplc,. tu 1•n•'\"r.nt .. huut"' lrntn :ou .. 1nrr th.,.n conn .. <.
n to tl•t..• 1h1.ro1n .. !I. wh1rh Wd!> nflrrt .. ,J to r'ltuuo.11._.. 
)Ol 41ge. \•Vr> lht:"ll coun1 .. d csll al lhf'> hvln".J shuut'> .inci 
1 1nluin0<1ui. ul thr rlnru1nr JH .. , . ., .. 1n lh•· !>•UllJ•lr>, 
1nlud thn 11u1nbn1 1u1tl mrili.Ult'd th•~ 1 .. n~th <111d 
jlh ol ótll tor11irr ll'ldVu!I ln ,.,1ch i.huut • .i11d 1n1•<"1'illr<!'d 
' lflnylh lfron1 IJ•""IT ln'<rrt1u11 tn th .. 1h1..Enm•• tu llu• 
JWing IOC'O"-lfllH) of lhr. verur<tl I hl>'UITIC!ll 111 lht;> !>hott 
>UIS. The lt."n<1th nf tht;> rh17n111t." pu~r.rs 111 lJt.•lw.-. ... u 
1H•c1111v .. t.hn;,ts Wd'lo ulsn n1,...1,.u11"I nud thc 1111n1t .. ~r 
,ntornndc" <"DUnt .. J In hu us.,.d lo t·<il1111<d•• rh1zonu~ 

owth. WH thon *"'lollmlllf"tt thu "".J" uf d.11 liv111q 11.t~ 

1rin".J gruen lt-o.1vcs) <111d tl••ttr1 11-""· duvrud ut gn•cn 
,·esl shoni.. thdt m.11nta.1nrd theu tnn11Pcllun to th ... 
tom" f> UO '!<. ol lht' 1>honhJ il!> lhP 11nm ul 1t1 .. 1 "':dr.s 
1 !il•lndlmJ lfh'tVt'!> (Pt11nquu1 197:t). D••l'ld i.huots 
rP ddlt:d nnly 11 thny t."nt..lcd In '"' 1uundcd hp. 1nd1-
nu that lh .. shuot w .... not hrukt'n. Th .. re1>ult1nq 
•-lime u111!1> C'Utrr5pund to the dVCr .. gn lunt..• lnlrrvod 
wee11 lh•! in1t1.illun ot ;z !>UC(."t!S51VI-! luu.vns on u. 
ut. 1 ... 1 .. rr.d lo .-.i. plastochronr: 1nlflrv11l jVJ; Uricks.nn 

"" ~11r:ludiul 1957. (:lrouns l!UtS,-.. bl. Pl.-11tor.t11u111: 
1.11lr.rv.-.l!i reprr.t.PUt lndJr.,c:l r.All1nu.ll:H or tunr. wh1ch. 
although !iUhJl'Cl to ..... !>un.ti YoHlübllity, µrov1rll' ctCC":U• 
rat .. ..-.-um.11 .. a. ni l111u.• at int ... rdnn11;1I lrrnr. .. c .. Ic• ¡et. 
Uruun1< 1H8~d, b). A 11uh!><1rn11lr. ni thr 1'huots •lnd 
llu..Eom~·'i tn •• .,,;h 1u.11npln Wdló c11i•~tl uvr.rr11!Jhl di ?o•c 
lo cnlruldl•~ d"'"'ü9" dry wc1ght11 ol the,. .. r11ud1tl"•· dnd 
Jn.-.1 nutrlrnt fC, N .-.nd Pt conlt"nts WMlfJ 1nt~.-. .. urcd in 
duplicnt(' i.ul>t.<1m,.1es jto.-.lhc1<:<nl ul varintiun ol rcph
c:<1ht sa111plc1; <2'Y.,,J usl11~1 <1 C..:<t1lo-~rb<1 <tut0<1naly,1,.,,r 
fur C oud N •:ont<>nl..,, and n culotimo-!fflC' rnc.•thod, 
fnllowuty w .. t dC"ld cllqei.tln11. fur P d""h•rm111otbons 
(Kurulcft 1!1ti3) 

Shool '19.,. struc·lur,,. w.a .. '"P"'!iP111t.-d hy the <tgr. uf 
Uulh hv111y and do•o.1d 5hOHb. i\lthouqh lh" <1v.,.r111g~ "q" 
t.11 11 .. ·1ng lihoot" 11..'f'tP., .. nta. lhP nvHr.dl '"' .. uf thn i.hont 
Jl'•1n1ldllrn1, 11 du .... º"'"'"r'-'sllmotl<.• lhru ••Vlºrt•O" l1fe •·•
Jl .. t:lu.nry. whn·h 1s hO:"'•I rrpre:u~ntrfl by thP uye al 
de,Uh ·rh~ d9'" d11Jeto1nrr. l.J .. tWrflU t.UU!>•'l"UllVC lóhoob, 
along U1t" rhirun1c w,,., U!>cct lo ~~t1m11le thr. tune 
lntf'rv'11 jJao; p¡ .. ,.1nr.hrun.,. 1ntPrv<1.l!>J 111 bctwo:-rn U1r. 
•lJ•p .. <1.r<1n.-.. ol rnn.,~r.ulivn .. houl>i fh.,.1eclftr1 ft."'HliCd 
'lohoul pl.,,,.t.,r;hron,.. 11111·rv.-.11 • .ind t11 .. ratr. ni 1huuma 
.. 1unq.,1m11 (1 r 1hc rt1110 o( lhr. l~11q1h ni tht."' rhl>'.mue 
¡nrr.P tu lhll ••!lt" dlfh•1,.nt:c. rf 1'0.ttrJqu111 197:tJ Th,,. 
r1tt111 ol the nu111hP1 ni 1ht..t.ornP 1n1crnod-.,. 1n bctwecn 
cun,.ur:Uli"liM shnoto; lo th•~ <tq•! dill•ll("<llC-"' b~t.,,.,·n .. n tlu!m 
wus ,1,...,i..1 tu .... 11111 .. 1c thr 1<1lf:> ot .. pp .. .ardncr ni du.r.omP 
111t,..r1oud1•i. (P•"llru¡u1n 1'173) Simil.uly th.-. Hrowth Hll,,. 
of v~1t1c.tl il111.umr<i W•l'lo cshn1dtt'LI "''" tht' l!>lopr ur ..t 
l111••o.1r tfl<]t.,.1>t.1on o>t1uo1l1un h .. 1wer11 <,huot lo!11uth ul 
vertu·at 1h11.umf''i ()"l ""nd 1h .. 1r agn t• ... numb•~r uf h!lll 
!>c<1r ... Jr) All tun ..... i>11m11lf"s bd5r.•1 nn ll.'•sl pllltotudaruno 
1ntc•1 .. ,1l:i (1"' •.hool nqu. rhuomr t'Xlt~n51on rcllt•, 11hout 
11ppuo.1ro1nr» ldh!) w'''"' c.·unvr.1lt'd anta lldlural Un1P by 
u!>in<J th .. .annudl 111eo.1n rl11ruti<1n ol the lrnl pld'loto
chrnr ... 1111t?TVdl (2b.I, 21 7 o.1nd 21.3 d 101 the rerl
lttgnnn be<1rh. burricr r .. er rtm1 eutruphi.,.t.I lüQO<'Jn 
n·,-.p...t.llvr~ly) hnm 1\.1.ubd flt .i.I. (unpul>I.¡. Shoot 
muit.iUty lK. m n.11urul lor¡.-.nthm uiut,. t1m.-.· 11 cJ. 
Ou.ntn ...,. S1uuJ-J .. ni.cn lllHQbl w.is C•llculdtr.d lrun1 the 
u.gr. d1-.tnbutlr>n uf th.-. shoub by 11111nq lhr. r.qu .. dun 

111 

wtuch de .. c.·ril.H:!I 111 .. t'X(mnrntlcll dcdlne in tohoot nun1-
bl"r (NI IU UlC":Ted!>IUgly 01.1 age (":l,"\ll!ol"S wlfh 1l1ne ltl 
hn111 lhe º""'~' un rnor1.-.111y (t- OJ. 

RESUl.TS ANO DISCUSSION 

Ali populatiuns hac1 J .. dYC5 depl..-te<l In pho!>phurus 
tr.ll1tivl~ to other nutnt.onL<> (1"abl" 1), lliiUtJQf:>lótiDU lhl'lt 
pho5phorus .u.vatl.lh11tty probal>ly hmlts thclr growth 
(el. llunrte 1090), und con5istcnt wlth thc hypulh.,•is 



t ct1rh<ll1dlll'd 1>f"di111..-nts 1upport phnsphn1ui.-lim11 .. d 
uro•:u Ull:!<'tduw11 rshurt 19H71- Alflmu!lh lhe lodvr<i nr 
uts in thc cuuophlP.d l11~1non hdd Juyhi.r nll!Og,.u 
1cnntrn11ons thfln thn1o .. of olher 11npul4tJt>r1.,, Uu~v 
ro lh1! mO'il d1F>plut .. d ln phui<phoruc; rt•l.itwe lo 
hon .iruf n1llogen (Tdhlc 1 J, s11gq•~tot1nq thdl thr.lr 
•wth muy h.ivo b1?1•n phosphnr "" hnlilcd dc!ipll" 
••lflnl1al nutrir.ni lo.sd1ny lu lht: laguuu Thc p11p11J<1-
' Jn thr l'!lltrnphu>tt l<t.qoon w.u5 d,..11.,1•1 .1nt1 lldtl 
••tnr .,.hunl b1oruai.!i lh<tn lhn 1c-.. 1 pvpul.rl1nns 
bl<" 11. wluch ahm h<td '!ihO<>I!• l>uot1u1q fll'W"' ""nrl 
•rtcr. lett\'l!fi Rhb:nm .. h1n11l••"" W<11> ül"" 'J''"·-U•'1 ,,, 
outrophlr.d ld~¡non. h .. <;du!ol!' uf " !f•nrlrnr-y to h .. ve 

re 4nd lonH•'• u1ter11odc"' lh•~ro· th.111 1110,. .. ut thr. 
f 1m11uJ.1llu11" !Ti.tblc 11, 11lthouiJl1 llu"' d11ft•u•nrr 
> rnuc:h t.mnlh.-1 th<1n th.,t 111 "huut IJ1un1<1i.., 
,,¡,., obscrvr.d d clo<,H , ... J.it1un,.Jup hf!tWo•ru 1 l11.-u1r1c 
m ... s,. r1nd t.hor..t <J,..n .. 1ty, <1ud UutWt•rll 1ohuu1 tJ,..UMll' 
1 shOt'll bin111<1""' jFíq. lJ, ind1r<111vc.~ ni" do,.e dc.•prn
ICtt of ,.hout dc111>1ty "'"" h10111•1!>" un rh1.i:on1•? drvr./
nt.•nt. Lc .. r h11nov,.r. c!lt1111.1lt'd "''" Uu• 1-tho 1>,.1w ... .,.11 
01nnudJ Jr..,f prnrtu•·flun 1u1c ..ind thr. ;t\•c.·r.1q .. numht.'r 

:0.,\11."S pl'I 'Ohuot, Wtli!o fuund 10 no lnw .... I <1l tht! t!uhn
ml J,·1~0011 ¡T.,hh• 1) Tht.• '"'"' eol rh1zunm 9rowth, 
,..,ur .. d "'" tJ1u horl.lnntal uln11gdUu11 ro.11..- and thc 1<11 .. 

ol llppii .. U•UU:•• nt rlmmlllt' 101crnodr!I 11-"· rlu.ionm PJJ, 
hHld'-"1 to hn 9'*'••!ttr, but nnt Sl!'J•llfll:'dUtl)' roo, In thc rt<ef 
UICddr>W ff•\hf~ 1). llm llllr. Ol 11¡1pu<1rt1nL'C ni OAW 11.hOUh~ 
(1.0 shnol l'I. Tübh! 11 w.i,., howevcr, l>l1Jn1f1r,1ntl}'0 Jowur 
<'ti thP reef•ldqnon mrnd<1w fc::2 l>hont" 1111,..Jllll!!' 1:1.pr~x- 1 

y1 1J thttn thn11Jr al lhH reuf and lln• 1R11lruph1cd l<tgnon 
l.:<14l>hnot'!i1J1i7otu~ap•!x-' yr · 11. The regro'N"imn ,.qu.r
Uun dcsrrilnn~ thc H•l.U1011 .. l11p bt"lWt•rn thr J~n~lh (in 
mn1J nf tlm vcrUr:.i.I rt11,H>111~1> f1.i. 1ohnrt 10hnol,.) .u.11d 1h1•1r 
••'l" (111 lual Pfs) (t'•H 21. 

lug 5h11ot 1o~oa1h n tH• • 1 03 lo•J '>hout d9t1 ¡:¿¡ 
R" -·o 1111, N - .:Hi4. F- 14!ifl, pe 0.0001 

1111Ju_ .. 1"'cJ l11dt thr '"''" ••I v .. 1tJr:dl 9rowth uf "'hort shonts 
d1d 1101 d1<'n!"J"' '-••;n1t,r<1ntly ,., """º'"' ht~:dm" ofdRJ 
fl '-' H,, ._101- - l. r-tc ... t. p>n.~10J. Mor•~uvr1, 11n111y .. 1sul 
rt1v111·uu''-"' "'huw'"d ""' 1<11.,. of vo•rtlc<tl growth uf !i.hort 
,.,hnnt .. In b~ sun1l111. al o1lu1ut 1 rnm pnr Jo>,d p1uductod. 
101 ..ill popt1l'lt1011c; "'"''1111u11:d (ANC:OVA. pc<l.OIHl1; 
1"'1g. 2) Suh'-l••llh<11l~· lallt•~r (Ufl 10 10-JuldJ vr.rllt;tal 
gr<•Wfh'i 111.i~· U<'L"Uf. hOWf'V"''· Íll T••spOOli°' In bu1iul 
fl\1,uh,t ~t <11. unpubl J. Th~ sJopc nf lh1o;; u~l.itmru.}11p (1 
111111 pe• ¡.,,&! prr>d11• l:'d) 1nd1rott,.'i " \· .. rho:t1l growth uf 
lhc 1hl7nmn~ ni t:.i l!J tu 20 mrn yr 1. whu:h, J1111lllpJi0:.,J 
b)· Uu• dr11<,ll)· uf 1obn1I shool'i 1500 tu lOOU shonl" rn"'J 

1 .. 1 llholdO"' r~tud111tu11 St1u1111•ory ••I lhq b1g111<1.~~ 111111 1l\•nan11r" 111 llJi• ,,., .. ._,.,,., ro1•ul4 t.""" .. 11uJ1ud. r.:-p1c11cntl!d hy 
llldilUhthrrl tll••e1dow !1•••wU11J n•'Jll lrt <1 b.\llÓ~T n:O'I," pupulnlwfl 11ut.1,..-1 I•> mudrr"lc.• <'lllllllu¡•<>ol"'"'.- dt~IUr1>4U~.- fl•Uf<IOO•Jl•nt 
t"hJ, dlld"" µ0¡1uJ,1Unn tJrowinrJ 10 n """"J•lutt<l 1,u;nnn (Hu1u1qu<"' l.otq<>onJ ~,._.. .. .,:SI' ,,.,,.,rlo•d. 4nol F • .,,.,., .. ,. dlld 111nb"l."llly 
''-'"' lr<>UI 1--•>\" ANOVI\ lf' 1 .. 111 Jor "1(1111hC.onl dlltc1c1uu" """'"!.1 ll•,.1'0pt1l<Hlon .. '"" u•¡>ntt<'<1 fui <111 ,..,,.¡,,llh•.,, .-xccpl f<¡r ll1u"" 
ula!Hd rrnm olhcf v,u1abh·" • 1>01n•l.u1on" """ ddht1"'d ''cr1111u-anUy h<J•n lh,.,.lh,..o. (llStJluJ-... y mu1t1pl~ <.UlllP""'"''" ,., .. 1¡, 

.out 1>1<>111<1., .. l~I dry wt m JI 
uold-'n"•t)·f•h<>nt,.m"'J 
allt!lllllh ltnru ._,,,,.,1·•1 

"""'" ~hnol • 
•ll.'>1111' h1umd•" l<J •hy "'·1 m 'I 
crnndall1•11<Jlh ftnml 
c1nud1• 1lt.'n.,1IV (1nll'To<>de,. 111 -•1 
l<ll !>llOUI l11nn"""' 1111nnv••r fyr 1) 
.izu1nc PI Id 1n1 .. rnndP-'I 
.1.eu1n'• uJu11y .. 11on frm yr 11 
001 PI id •1><><>1" 11 
OUI "qctl<!lll l'IJ 
0011ecnotnu,nt un u111h PI 'I 
c.-1a<1u i.huut 111 .. •ll'llf'M4n<:y fh1<1f PU 
u1n1tun J1huo1 lllM MXJJCClanc-¡ 
c>0t t1.1rno\1•?1 ¡yr-') (" rhi2an1<t lu11".1""'l 
i:c..>n•e 1nlttn1<"l..., In ho;>tw~n "l1C>0lt1 
l.i:u1nc lungth 1n t-lwo;>Cn s.huuls cmrnl 
D<)l mu11<dlly raln(lnmuts PI 'I 
rbon 1·~. tlry "''' 
1oqcn ,.,._ dry wt¡ 
:>5.pbon1• f% dry w11 
N:l'(•luut•I 

NS. ""' s1q111l1u,nt 

J;l:.! :O:!: f):J 
2:1 +-no? 

~.S ::02 
12HOO "t" 1100 

'·' ,, 
3S~ lt!I 
&t:!:J'I 

211~-1.3· 
IJ.024 

209% 1.:1 
116 .. l("lyt 

º·"º 1:t.1:!:0-t 
ti9.3:t:22 

o.o.ro:t: o.oo.r 
!12,77 
2.18 

O.IDO 
516.29:1 

L.io11u••n·r,.t•I 

222 :!. 22 
51U:!..'i-t 
109:: !10 
2 3 ~ 0.0!1 
~fil~ 1-1 
4 H: 0 14 

1.1-11)() = 101111 

19!1:!: -14 
:tH.ff= 1 4· 

0.018 
21.2:r: 1.4 

134 PI (!f.!> VI 
0.66 

15.4 :t: Oti" 
71.2 = 2-'> 

0.0'>3:!:" U.l!Uff 
:t.r.c.s 
1.78 

0.147 
009,20: 1 

íi93 ~JU.'>º 
1T?2:!: 1h0º 

:l.S6:!::.!.J.:1· 
ZJt? :e 0.0-1-

" Z4.-4:!.:o!.:. 
81:!.tl.!J 

17.2:r: 1.0· 
O.Otifl 

lfi8:!. 1 ... 
99PfCfi YI 

º"" 11.0:0.7 
5D4:r: 21i" 

00-40.:t;OOll"I 
3:l."lfJ 
2:12 

O.l!llJ 
l.>69:47: 1 

21i f< U.OOIJI 1 
21 l<0.00011 

.'it '""'ººººJI 
:H.S (.-;O 0001) 

•• .'i (<0.0011 
H 'I f<0.001) 
fU(c::OOOJt 

1 fifNSI 
-1 1 fc:Ou!I¡ 
li'i 1coooo11 

1 GfNSj 

Y.3 !<0.001) 

~= 1<0.0llJJ 

~~~~~~~~~~~~~~~~~~--~~~~~~~~~~~--' 
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RhlzDf1'ltl bioman (g dty wt m-2) 

~;;-::r::.:·w::~" , ~ •ª .... ,, 
i! Sl2 • 

1~:v 1 
3

'\211 2)6 2t>lll 

Shoo1 denio1tv (•ho<;Jlfl m-2) 

t'l!J. t. Th.tl.u1ria rruudlnum M~l11t1nnah1p brtwcrn rh1,.nm"' 
b1omau a11d 1houl J ... u .. 1ly. and l>ctwocu """"' d ... ru.u~- aud 
1'h<1<Jl Ll1011ut. ... ul ª" .. ti'•'"" In l11 .. , .... l IUH<Uluw '"''· Hu1014u1u 
l.n9nun l•I, anrt f'M .. t•lot!J<oon """rh ¡.-.f M1dotl1<>n•htp"' .• ,,. 
deSCTl.,..d by lhO'.' rcgrru1on ("O<.>lhcl .. nh \'"" SEi ot thc hll••rl 

vquatlou )'"' ... X"; and lh" ~-....,nu.u!nl ut d<'lcruun4t11 .. u /H ~. 

Jl:'pre-nh. b .. 1we .. n 7.S o.1n<l 20 rn vi v .. 1tic .. J 1h1.i:.un1 .. 
;.roduc:L~ 111 ~ yr· 1. ·nm .. c llt.JUtL"1) 1n<li1:uk U1<1t vcrtic .. 1 
growth niust rn1nr.sl!nt t1 ~17,..tthh! fracunn ni ttu· hiel· 
mass prortu~d. 

llii:.-1n1ino1hn11 uf lhOf .ig .. !olruUur .. u! hv111~1 .. lluuh 
1o1hr:Jwe~d "n incrt:u,. .. u1 the •tburuJ .. ru:c ol ">hurt .. 1iuub 
< 1 yr. which lnd1c<1lc11 th .. t rt?crullrnr.nl Wd'> nnt r:n1n· 
rtr.tr.d !Ot thr. prr. .. vnt yo~tlf, o.llld n lr.nrlenry lt1Wdld'§ 
" d ... r.h111t 111 thu obunc.t.uu ... L•I ul<l .. r .. 1iuu1,. tr1<1. ;1¡, 
indu:ah'Yt:1 of •huot 111uit<1hty Tht> d .. c11u .. 111 !>hout 
abund1.1nct> with !>huut dYI!' wa1o 1'dft1L·tllurly ev1d .. 111 ror 
U1u Dojorr¡1mz L..goon populwtllnn tF1g '.O. wh1rh had. 
on th.-. .,veraq<>, thr younf"lf?.,I "hoot'> n·<'lhln 1 ). Th<>'I<> 
ditla .1UOWPd "-"'>linu•Uuu of rt>t·nuuu .. nl r.11 .. i., whi1d1 
rotQQtod hum O U2 to 0.0·1 tu uiuti. l'I · 1 in thu rct:f 
pupuJ .. uons "nrl thr. rutrnphwd ldg1.nn. rusprr.tl"•r.I}' 
(fabJC 1). ftP.Cllll!H? lho m<>1tn "'!Jfl ni hVITI!l ShTIDIS OV<"!f• 
t"'ltimtUr.'§ OVflí<lll o;;IJout lif .. °'XíJfWlolllr.y, Wtl ll'iOHrl th .. 
4l!JH·Ol-dto4lh of decid tohuul!ó to ht;<ltt!'r t"'illmdlc th1s. 
Tiltt core11 colleclt:d indudL!d ldrcJe nmnhc.ri. o! d•idd 

ShOOI agu (PIJ 

1'1g. 2 7"hnl .. n1.t rr .. md1n11m 1 h•• u•latmn .. h11• 1 ... 1w .... 11 l1tngth 
ond "'"" ur 'Yl!'rt1c•I ~C•<ll••• .. 11ouu, 1n !he 1e ... 1 m ... •dow (<>1, 

l1<11n1•4u .. .i: ldfl"'"' l•t . .ind r•·•·l·l4(1uun hud<.h lul 

lihuol•, wtuch ldckcd "tdnd.luq led\le:o .uuJ ""ºo.l"'d on " 
rnunrlrr:I tlp rrsulttng trom mcrt:.tcn1 deuth. Dtc>.u<l 
G.hooti:;. n11tn11mhr1rd h\llnfl i<hools In thc samplcs, tl1c 
nwn~r uf ._¡.,.d•l •huub WhR h r;mdd bP. "!JHct (i.c m111n
lulr1cd lhe cu1111.,L·tau11 h.> 111., rh1.r.on1.,.J alunP h<•1ng 
lnrgnr thr&n lh.i.t t.f hVlng s.hout.. Mo1ol •huu't!t dlt!l.I calco 
20 .. , (1" lhr. r&Y<'rctgir shout hit• expc:L·tttnr;yl. und th0:• 
o1vcro1<J•• nu1nhfn t•I l""""''" ptoduc"'1 <1.t dcitlh d1d nol 
llilf11!1 Slt.fOlht:.i.ntJy .inwng !thuoto;; ol d1lltc,rnnt pnpuln
tlon• (1'.,ble l J Yct. thc luny••r plo.&:.tuch1unt! mlt-rv.il"' 
ol thr lf"f'f popUldlmn 1mply lh;r.I tht~ir !>huub 11..id !»Olll""· 
wh.tl lonq .. r hh• o• .. p••r111nri<>i; (In '1"Y"I rh .. n thosc ol 
lh .. f\•111.JIUlll<f JIUIJlll•\llOll!i 

The d11otr1Lutio11 ul i.hout c+.~t! nl d"'~11h (f'u¡. 3J rc
Vl!nlcd" el"•" cxpnnt!fllldl decUu .. in i.huul 11bunduuc-.-. 
with 111r1ra<¡¡n9 11hont dlge tnr .ill ;t pnpulc11lo11s. thereby 
<tllow111'-l o1<.<.'t1r.11 .. n1k11l;ll1011 ul '>hoot mnrlAltty r<1tes 
cun1¡1cued tu lhoi.t> c .. h.-uldt"'d 11<.•111 thu rlu:tnbuUon 
<ll llVlllg !'ilmots f•! g. Ou .. rtc & S ... ud•Jt:JJ\t.L'll l!IHOb), 
wh1c-h 't"1nht hltt'irrt r-.llmdlf!s U i.buol 1-.crull111"nt 
v.nw" ,;;uhsr...n11o111y .imnuq yf'nf'I. Th1~ mortallty .rutes 
(."dkllldlt!d frorn 111 .. dl!>lnb11t1011 ni o;;honl c"lqe nt dPd.lh 
.ivo:rdCJed ubuu1 O 04!> tn 1.uub PI 1 fT.:i.bt .. lJ, s1mJ14r 
to th" m"gnttud" of c.ilr.ulr1lt.•d rec.rtUllnent t•llC'!I 
(T,•ld .. 11 .• 111d du1 nnl ct1llt>1 !'ilgnlllc-Antly .ii.rnnng popu
lutu.u1s (l·h• .. 1, 11>0.101. <l11r hmhn!JR indu:n1n th.ii.t tho 
pupUldUOO!o !><11UJ.1lt.<cl ... p .. n .. 111-.. P!'iMlnUdllly •inuWr 
mnrlc1ht11 rctlm; dL!!ofHlt: d1Heriny 1o&9nihc<1nlly In &hoot 
<UJr. .. 1ructu1r !Tnhh" 1 ), wh1r.h c-.ii.n only be uccoun1od 
fur al r .. c-ru11n1<>nl "''"" vnned dunng lho We of thu 
µupuldt1un, inc1tl<1.,1114 111 lht:J .. utrophiod Jngnon and 
d1•CH•d!ilng In lht: ret!I popula1Uon!>. 

Thf! nld•!'il i.honhi encuuntered (whelhHr dnttrt nr 
hv1nql hnrt l!llJC-!'I h<>t"W'fmn b dnd !J yr, ln ayrcement witb 
tho:- Jon9t>vlly ol 1 yr reporlnd lor Tho'll .. u:si.- le~ludinu1n 

In th~ f..hsi..bi;iµp1. USA, art!'a liy Elcutcriofl (10871. F'or 
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by muluplyll'lg U1tOot' Ly th.., fuoinnlll uf tb°"' 
d1tfar.,nl rnmpdrlno:nt~. TJ1e$0,: ralrul<Uiun5 
md1c.-t1ll: fh41 th"' Thtrl~<;3>Jd t<-•at11d1u11m pupu
J .. ltuns cx.unined "itmuJd prndurtt C.'d 151111 tu 
4500 g dry WI m·:. dOIJU.tUY. uf wh1rh JtJ'}<. 
rrpn•:u:tnl rhl7nnu:t prudurt1u11, aun11.tr to 1.h°"' 
15 'Y., rcpnrt,.d, b<&:.cd nn <il'o11-1.,rm u1et1.!ouH:· 
111euls. h)' J>.1trtr1uu1 fl97;1). TJ1e l<'df ::: 11 JJ1i. 

on~~ 
O .Z~ 'IO 1" IOIJ I:• 

.. IL 
u ,, ..... ~~-;:,,--;;; 

prutJurtlun Cdlt".CUJult°'d rr.pn• .. enl5 annuotJ 
lihoot µru<.lur:Unn '"'"'• 1n nu-.. i.i. uf ti g d1y wt 
m·l ,1 .. 1• cnrrr'i1•nr1du19 tu h•df turnnv••r r<1lc5 
ni .. buut T U% ti-' IT.,lol .. 11 Rh17n111 .. •1ruwth 
Wotl> slow, ... H•flf'>rtod 1n Jung tune 1ntrrv.,1 .. 
10 hrrw ... ••11 pr<><1u1.:Uu11 ni "'""º'"' dnd low 
rh1l'nlll•~ cluru1nllnn ldtrs e runp<1t•·d 10 d~t't• 
••!l .. vnlllr"I fnr T tr.st11du1u111 puh11 .. h .. d .1n thr 
µ<.n.I fl'u•1rl1• lfl<Jlt. Yet. T te~tu1Jmu111 

Uh•Y flJ<HlUce >:to h•••Vt'!llO .!i.hoc11· 1 )"f 1 1n u ... 
J\.fr•lUt<1n C<tnhtu•.111 fl\.farh.i t:!l o..1..1 unpubl.J. 
C•lJUp<tlL'd tn <20 1f'avr .. .!i.huur- 1 1:r 1 ub
st<rvud In tl1t• pupul<"llloll!lo 1•1u1mu1 .. d hf'!rr 
IT<1ll/(' 1 J, 11 c:irpn .... d lo h19h b11011I. ""d 

Sh•"•l••rf .. 11 

<1!1i•«•n•1led h19h 111101 .. nt !l;llflJ•IY jl\.f<11h.1 .. 1 <1l. 
UOJ>Uhl.). 

Th ... u~ .. 1111 .. i•1u11or.111r1J .!i.howo•d r1, .. 1 .. ii~t" 
,._.,.1ud11111111 lo Le <1hlí> ru dL'vulop Juqhly prn
ductlvr pup11/o11tn11" un lh•~ uuu;Uy oh~10· 

lr11p/11c; l\.h•tC"1r.:in C<1nh1t ... o1n •:n .. st. Rolh 
th .. IJ1um""",. .111c..I !lohnut p1uduc::l1nn Jll"'"<lll'l.iff~d 

"'"'"'e w1th111 tfiu ,1v,•1.t<1t.- v.,1111• .. icvorlrd 
fur lhl .. "f'Hl."lL'S fSl .. Yt:!U!>UO 1!tHH) fT.thlP 2. 

''"''"~~,,. tt.•u1u11r1um Thc "!I" <11,.rr,b1u1t.o11 ol Jtvi.n" ""'! ,, .. ,,d 
••'W!JM",. ~houh. In 111 .. pupul<'fl1uu .. ,.1<,nmu<>J 

J-+1a 4/, tour ,..u· .... c.Jed pt<•\·1uu"I}' 1r.pnrlt.-d 
v"Ju .. ,. Jnr lh" .:un•! (Nuq ... nt et "I· 197H, 
Tu1n<1.!i.kn A l..1vu1nt" l'l~HJ ('J"o1hl~· '21 Sl<tOd· 
ing h10111'""'" <1nd rl<11lt· h•o1f pt••<luct1nn o! 
r. l•• .. t11<.i1nun1 Wl"I .. oJlJM!l\'Pd lu 1'111y f]rt"olfJ)' 

lh~ pnpul11l10111> lt> rPU1<11n st.ihln, lhe lurnnvr.1 flrru• "' 
lt>o1J.b.,!t111119 thtzorn"'i. 1J r. ""º" !>hnnt.sl. wh1ch 1~ 
equivo1len1 to lht< turr10\·r.r 11111+" u! •honl dt<U!>lly, !iihoul<J 
btt or thr. samto u1df!r <'l'i Uw11 <1Vf•l.tgu lllll" 1.'Jrp•~d.uu;y, 
(r.a:. ea O 6 >'' ', 'J",..bJ .. lJ. tl.1orrov .. 1, rcr.r11H111"'11I uf 
shnrl i¡J1vot1> should t. ... do,r/y lmlu.•d In rllló'"ullle duvrl· 
011111enf fl'iq t J f.J@C<1us1• lhl' µrodurhon of ""'w !ihnol." 
1••qu1tt:,., un 1h .. <1vl'r<1ge, •l llired 111vri:.1t1n ... nt 111 rh1..-r1111,,. 
growlh. it'i: 1t-U.,.e11•d In 1h.,. 1<1lhl'1 umluuu nunll"°'r ol 
tnternod1111 dntl h~nqth or rlu.i:ome prudur..,~d 111 h .. twcun 
2 eon'l.-~·uuve !'>hnob f1ablr IJ .iutJ lh•? clo .. .- r•Jl<ttian
stu¡1 bclwa:••n 1hi.i:umr h1un1o.1~s nnd """°' dt>11..;1t}' 
(Fiq. lJ. T1111 ... turnovPr r<1lc1> ot ve1llc<1J fi e .!i.hort 
shooflil aud hu1l:i:nnu1I rhJ~un1r!I .i1" ~xpcrtr.rt to lH~ 
s.iml111r fl .... abr.111t Oh }·r -', T<illle lj. 

Tl1a <truJual blnmot~!I produr11011 uf thc ¡><.>pul01t1ono; 
r,.u1 be- upproxunoth.!d tro1n our fdrmuurt1ph.ic::-ba"'"d) 
~!!ltlm4tr.s ot 1 .. .it t1nd rh1~on1c t1unnv .. r tu11ro; (To1l.>I~ 1J 

f::. IOQ-fold/ ovt<r 11.s. d1!>tr1l.>ullonal .irc<1 
fT.it.J., ;¿, F1q. 4J. )'••1 lr<tf 111111uvrr 1.11 .. :. v<1ry only .ibuut 
5-fofl1 fT.11.dt.0 :.!. Fui 41. Th1io 'ill'J•J .. "'l"" th.Jt d1Ut"rcnrr~ 
in 111 .... 1 d.uly Jn.11 µ1ud1.1r.tlo11 '>hould br fortft"))' rtrr-11· 
c1unr 011d1lh·n•r1c~''-1n "ll<1t1du1u b1onM:.:. fDuo1rh.~ 19H9), 
ro1IJH.'r lhdu dú'fL•lr.1u·,.. .. 111 µ1orl11r11vlf)< ni 111•hv1duo1I 
.!i.honlo; TIU!> wo1s • 011lurnrd h)' th"'" l<1rl lht1t 88 'h. ni 
U1o• volrh1n<.:c 111 r.-purr"d o1rr,1J •l.ul\' /Pnl pr.;.tluctlon o! 
T tp .. tu<.Ju111n1 ¡uv<lu1.·11v1t}-" r·uuhJ br. <"rr·ounlcr1 tor by 
r11u .. ,..n1rm; 111 i.1tu1c..l1na buun,u.s 1F1g. 4J. Thu.:. 'I". ttc>:.tu
U1111.11n l'>t.n11du1g blon1.u.s ''" thn 5n1qle rno!if u11µo1t<tnl 
f.ic:tor .1rcountlnr1 lur d1flt>ren(to" u1 <1rr.<1J ll'df pro· 
d11rl1on ... ,. oh .... rv.-d 1n Florida !!<1)' hy Z1@111<1n et otl. 

f1 !Jfl91 St11ndi11n b1urn.,"" •lPl'l'<ll5. 111 turn, tu hr. rJoi.f:"I)' 
• uralrutlt>d hy nulno•nt, Jht11ic:11l.,rly P. o1vnl.l.tlo1lity 
fI'uurqu1· .. o.1n el,.¡ 1!1'12). TI1c l'>U!Hfot".!i.t1un thi'lf P <IVdll
tthtJlty u1o11y •d~u <;nnlful T ltl'illlc/inum .,t,uu.lu1g hin· 
m<1s'l ll1 lhr M"'JUt.:ttn C.inbbcttn popu1<1liuns wv 
••Jr<1nun1!d l..; i.uppullPd hy lhc 1t!Jr-n1cnt br.tween 



'"" 
T•hl .. 2. Th•kfu'• 1 .. st11dmum.81omus UJ do• w1 m·~¡, v1ooJucttv11y fg <try wt m 1 11· 11""ª1urnovf.'1 Un% d-1 IU J141tsnlh.,-..J •>f 
dllh•rflnt -·•9flH• rne•dows. V•huni u•,.u1 .. 1nt Lhu r<11n~ .. 1111d,.mnt ""'1 ,..., .. ,.,.., .. V•lues lor dtit• rupuittod ... .-4ng.,,. or sturtJ .. s 
involVmg mWUpla Hdllun•, ,...,,......,h,.,ly Control V•lu ... r .. ¡>nrh•d when lhl:I w .. .-lo. IR\lohr ... t ""l,..rirrun1l•I rn..uu¡n0411on ot lhC' 

seo'lqro1•1 hed. L: lu•vu11, fl· rtu,.rmu• 

Locarion Pl.oulfHIN l'roduct1cm 

------------.-.-.-0_-.u- ---·----~::::-;~~~-, ----------------
.Sl7 f 1HO 

L . 
Durrmut,1 ,_ . 
Flond4 (USA) . 
flor1da fUSAI L 
Virv•n ls14nd• fU.SAJ L 

R 
f':lor1d111 ¡USAJ L 
Pu .. "u Rico L 
f'lgridd (USAI '-
Flottda jUSAJ '-
T'c•a• fUSAI ,_ 
f'lor1d•!USAI L 
VftfftM"UZ {Me•koJ L 
Cuba L 
Flarld• (USAJ L 
f'lunda (USA) L . 
llahmn'"• L 

t>!i.2+ ~.~J 
201 
0092 ... 
830 

'"° !t.'U 

"º 
80.8~27 

793 ~ lill 200 

11.2..1.n1H~a·•1 

t, "'t1¡4c!'d-1) 
lt>.:'5 
202 

1.~'i. fl 12 (2.9".1% d ., 
14(U.55%d·1¡ 

11 :t'll.ol 1 ) 

_, 
t.ff.4 t U . .t;j 

t:tfll %d·•1 
3.23 11.b"'-d 11 

PaUJr.¡uUI (19731 

Pa111quin (19731 

f<otnwuMhy"" ch .. y .. r (19841 
z,.,,,..,n11U7S¡ 
Wollldm•U9117j 

B41rber & n .. Jue•u• ( 196!1) 
flurkholder el .. 1. f1D5!lJ 
.Jon<>•l19í•81 
"fhn1h<1u9 .._ w ..... ,.1,..r f1tl77J 
Oduna(f\1631 
IS.u.1.,r•l,.lo.fotl•l.(HH>YJ 
J..ur-lt..lgu.,r•• flD711 
Duu•• 110721 
Wuod <.'t 1111. 096!.ll 
PowciUetllll.119891 

c .. rx>"""''••· 1197!-IJ 
~1orid• IUSAI ,_ 
Belize L 
l'lr•rid4 IUSAI L 

4t.i:l:tH:I 
•:t :.! ... 13 4 
'41Y • .'S "f !l.H 

(1 fftl j 0.2211 84 ~o 35'1<. d-'1 
llH.'i:rO.ltlf2.Sr.:otl%d •1 
Cl.!-11tU.1'1t:.tlll1"0.l2'K.d 11 

·11nn••ku.._J ... o¡onm1 .. 1t'l<tlj 
......... ~ ......... , .......... 1., ¡1w.Jll 
Zlom.u1No1l. (1Yff!JJ 

T .. tm1not1 L. (f\..1~x1c;o) L 
R 

t'Jund• !USA¡ ,_ 
20~ 1 2u.1 b.~·1 .t 1 '41K 

f:l.2')(,d"'I 
4 ."i."J ¡U ~3'X.rtº'I 

(l41y .. lt1l. 119821 

ll>llakl'r& lveuon 1197bj ,_ 
C41nc:ün(Mtf•i<:UJ . 379:t: IS7 

345 tli2 
6.38.t 23(1 K t n l 'X, d''I 

o5B:t0.t~1u1·1iun2-:~d '1 Thh; •iudy 

ob<o.,rved caverüge •tct.ndlng r.mp 1:14."J g dry wt m-', 
T.iblt!' 2) und thnt pu'!d1ctm1 124U ::r 147 p dry wt m~ 2 J 
from the1.,Y(!f<'11go IC'oll C: P fdlluuf theirleav,.• f1."'. 618, 
TllbJo l) uslr1n lhe rt-!lnliamd1tp belwm.'n h.Htf C. P ro11Uo 
ond st..1ndinu crup dcvclopmJ hy Fouupirr.,n r.I •""11. 
(1!192) far Plundn n.11y. 

Thc agc stn1rt11ro of th,. pnpul11llon,. fFu.r '.JI dlluwt!'d 
cnh~ul.,Uon ni "1huut recru1tmcnt c1nd r.1urtality r<1otr.R 
ft'ablP IJ, dncJ IUlllUVCf ldlr.!11 º' Vf'!rtk ... 1 rhl:P.nOJI'<; 
(rabJe J). wh1ch wr.rn 1nd1ratlvP, In rurn. uf tho .... uf 
hunotunt<d rh1~nmp11. Tht>•.,.> r.,i.ults •lot1no111 .. 11c11.,.d •• 
clase ngrrnnu•nl hrlw .... o 111urttt.lity dnc.J recru1tn1c11t 
Jaf.,s. tllfl PhllP.rvtH..I far C:)•mudur:C<! nodn!ld In thr. JJ"SI 
(J>u.nt.,. & S<tnd-Juna.•~n tHUO<tl "'"d o;uq91· .. 1o~t1 lhH 
uxtl>lencl.! ol lntr.ro1r1n11t1J ch<1ngm1 111 ~l1uut r1t1c:run111eut. 
<.·oiu;i!lllr.nt wlth tha grt>,rt"r lt:"t:rullment rdl""'s c:un1p .. ruc.J 
to mortaJHy r<tt••!o ob!oervo¡od io lhl• r.utrophif'rl l111goon 
fTabJr- 1J. . 

Thal !!ihuot:. al 11ldltttHl<t l.,"flt1din111n r.1u1 '"' .. d!oily 
aged 11 .. s hrf~n known fnr .1bo111 2 dectidt:!!i f P<11tnqui11 
1973, Dut.,ko & tl.1olfhtr 1987, Cox &. Tu11ilinJ1u11 1980). 

y<:t. onJy rece111Jy hds lhl,. tcr.hnlque ber.n u!UM! to 
t.'Jl;drninc ro1prndurtivr ,.ffort {Cn• "" ·romlin,.,011 19HH, 
("~"'""!1º" r.t .ti. 1!1!'21 .t11d r .. cum•truct n1ter.snm1o1I 
ch..anyeo; i11 J .. dt 11rr><l11c:liuo dnd \/e111c<tl yru...,th (Mdrbá 
~t .ti. unpubJ.) uf T. tc:stucli1'turJ shooti.. The re111ul1.s prc
i.unlcd !1cre üdd tu thc,.ti dumnnstr .. unns of thc grrt1f 
potrnrtnl ni a9111q tf'r:hruqm·~ to rrl14hly ffXllnUno thc 
dyn.un1c-<1 ni T tto:stud1n11111 drtd ulher •peciei. fe.g. 
/•o. .. u/onid uc~ • .u11<.o1, í'cryenl & Pcrycnt-Mtirtirú j 1990}; 
t...-yr1'udocr.'d nodos<1. 0111ntr. ..... So'lnd-Jcn~,.n (HKJOa, b)J. 
.r.r1c.J sugg .. 11t that thf' p ... tb po1ntcd out by Pl'llr1qu1n 
(HJ7:1) Jrads to " pro1111s111g '>nenllfie juurr1uy. Th1J•u"'I 
mPllH>ds 1uuv1de conven1en1, ulthough h!!Sló 4ccuratu, 
<11llurnctt.ivci. tu Ul<trlunu ll!chn1qu1!i; ft!.g. Zicman 19'.l•I 
UJ d.r<~d!i wbrrP lhr. rr.eurrr.nt v1s1h rf'qwrrd by mo'lrk-
109 1echn1qum; are d1U1cull. ThMs,.. 1erhniqum1 sbould. 
U1nrutor ... 11 .. 1µ lo uxpdntl uur knowledqu uf S~d!:JfdS!l' 
dyn.111tiC"!o lo remole dfCU~ 

Ack:nuwlHd!J .. lflHtll". ThJt. ¡1ruJ.,rl ..., .. ,. fnndff<I by '" gr11rd cd 
lh,. Sp.•n1<1h p1'H.Jrnmme ol C<X>po:ot .. nnn wtlh l.nrtn Arn .. nra 



.• 

~ ·-=--
10 ••• • •••••••• 

Blomass (11 dry wt m-2J 

a.1 1.0 10.0 100.0 

Leal productlon 
(g dry wt m-2 cr1 J 

o ' • 
Leaf rurnover (% cr 1 J 

Pig. <11. Tlluln'lsld tL•stu.Jrum. lln• J>lnl• •umm .. ru.1ug .,v.,11 .. 1>1 .. 
-t1u1a101ot a1a11dmy lunniot••· 11re11J Jont 1.rn<Jurt1on, ,1nd Jc.,t 
turnover/frun• d11J.11n TobJc 2J, <111d lhtt , .. 1 .. 11nn•lup bt:'IW""" 
•uu1Wnubtnrn••11 and arual lt!•lf rirnd1u·unn. Boae" un<.01111•"'"" 
thot 2.'I to 75 'X. quarw, ... nr thH <f"'"· lut"'" uJoh"r•d lo lh .. 'l.';~ .. 
CI., .. nd lhe v1ub<=<1I htiot in r11cJ1 t.oa md•n•'"" 111 .. r><••lltun uf 
th .. metJwn v .. Juoo Auow• on l.c>x pluh lruur .. I<' tlu.• '"''"'"''' 

VfOh.J•.,. f)ncou11lct1td 111 lhh, «IUdy jT.,bl" 2J 

(SJS .. nl•hMm1slfy ur Hdur .. 11011 and S<.IL'rl<ºff/ ... ,.1 f11nds dJJa
CQlod to M.M. by lh" IJNAM. v,.•., lh<1ul< 11,.. d<1tf uf U1<' UNA1'-t 
fleld lh1f1<>n ül Puerto !o..fur .. lu~ l<.>r ha~p•t<llH\· .. 11d .. re-., .. ~ I<> 
lh<1ir fnc.italt"S1 S. A11u,.1I tur lU'""'"ncc duruH¡ 11 .. 1<1 <1nd labO· 
rdtnry WQ"k, •nd K. !><ind .J'"n•en h.ot kinUJy 1un•:1dlll!J 1111111 .. ut 
•n...ly•c-$ UuJ. alnng W11h "cvcr,d ""'"lymnu« rcvu•wo•n. Jor 
uaelul cu:c.111t1nl" nn rhe 111.1nu .. crt111 

UTl!RAJUNt;CITf':IJ 

11.<tr~r. D .J .• Boohr.,ns. I' . .J. fJ08!>1 1!11.,rt,. ni elev<1l<>d h•,,.. 
pcr•lllrff un .,,.,Honal 1n .,,,., 1 .... 11>1ottuct1vHY ••I 11•"'"~"·' 
w .. turlln11m Hanks .,,. Kúrny óllld Synnyodu1r11 ld•tnrmf' 
h:Oll':U•IJ· Aqudl. Hui 22· fil -69 

n.u .. rsfcoJd, P .• 1<11..,.r. H. R., L>u1u111t. N \V, Syke•, J. E 11969) 

Null"ioonl rnnt.,nl c.f U•rfl .. 9''""'• flhotlll••ld '""'''"'""'"'' 
Prcoc. 1111 Sc.w~ Syr11p. b; 637- 645 

... 
Dllteker. 11. F .• l\tiU<>tt, H. f •• f l 111tll. Th<1ltf~ ru,.fudmurn J>ln

d"r:tlvlly: n flf•Jd c-umpa.riaon ol '""n,.<11Hn1 .. n1 n1 .. 1htHt•. 
Jl.t<U. H1ol. 37· 39 4b 

Hrouns, J. J. W. M 111111.,,.¡ ·1 hot pl11111och1o;o1Je u11u1-v<1J tu"th'"' 
fur lllft Mudy <>l lh .. produc11v1I)' ul "'"'''Y',."-"' ,..,..,.1h1J1t1 .. ., 
.. .,.f llRIJlolllnn• Aqu .. r 0 ... 1 21 71-IUI 

Hruun•, .l • .f. \'\f. M. 1 Hm.'it.I A ••omf>.IM'l<>n nf Ule 4.llUU<IJ plo· 
dUctlQIJ .. ,.d '""'"""'" 1n lhr .. •• n1ono..,pec1tu: ,.., .. ,,,"""' IH·d• 
ul 7"/id/,Hffld h~n1p11rl11~ 1C:J11.,11h 1 A.,,.r, .. ,.. A<fU<tl. bol. "2~· 
, .. " 17'i 

Hu., ..... 11 J. jl!J"l2J l'r••<f11cr1on pnm .. ua d•~ J4i; Pt<1d<11,.• du 
Th.s/.r"~'" , .... 11uttn1Jn• (h.• lá pl111 .. 1uuu<1 t-<m!Jn .. r>lol <.IH 
(!u1 .... INI'. r.:ub ... c.,,., ,.,.,,...! P ..... ,., .. ,.,~. Nf'un. H11I 
..,, .... í'Jf•'.I 101 J.t.J 

Huckl. H. fl~U4t l•opu1 .. 11nn <1nd l>wfo·•l•cal d .. 1 .. "" lurU•• 
Jlf<I"'" j r/1.•l.n•I•> lt'!<flUlllHJ.I" 1(0111.,. JtiOS) un lh11 North
..... ~1 .. rn r;ub .. 11 ~Jwll Act""'""""' .. 4 -.:.111 22r. 

Jhlfkholder. P R L. lfurkhnhh'I 1 /\.I. k.lvr1u, J A j l<J3q) 
Sou,., e ho>1nt<·.,1 rnn&l1fu.-,n1'" of hulh• ,,, .. ~, 7¡¡,11,. • .,, .. 
,,.,.,,.,,,n.,m Hull Touc~· Jlul c1.,11 un m1-•11 

c.,,...,., ... ll. G. P1•ut. .. J••. 1' A . Urf'tnl:inct. U ~ T"ylnr. D P 
1197&1. Rt.•lotUu11 .. tuJ1 h.,l',,,,.. .. n prOtJucllvlly <1Ud N, ¡CJIJ 
fl1<<111uu "' ,, lho1l.1u1" ft.•&tud111um tuu1n•ur111y J ""nul 
o.·~ .. n<><.>r :J.t J17 J.? ... 

Cn•, P A. Turuhn'°'"'· 1° H fl<lliliJ rnlhnt1Unn .,._..,¡~)- ul 
'"'"l.f'<1"'"· r11.o/.,v,,1<1 1rH<U1Jr1u111 Ufnhuc h<1ul,,. ...... I. 1n 
Sr Crol" Am J Uul 1:. !l.::.H-'H>:'i 

IJay. J.\\'. l">a}·. U H fl,ur .. no. /\.! ·¡, l.•')'·/.ou. F. Jl.l<1dde11. 
C J fl!lft.?t l'r""•"l. prnctUdt'-'11 111 lh<.• L.,c¡uuol et" 
TCr111111u ... •' ltnp¡r,.J rsfU<1ry 111 lllf• Suutht.,.,, <;ull ol 
/1.1,.•tro o.-.. o11nol A< 1., r-;,. :;,, . Ar·lo•" .Sym,.......1um 
lnl,.rnauoual "'" 1.... 1 .. 9,.,, .. , rn11 .. 1es. SCORrfAUO/ 
UNESCO, lJcucJ.•111u1. ¡1 ~11<t 27(, 

d"" Jl,111<1<.J, r· 11-.101 Tlw .,,.,.,,,,.,,.,, • ., ol "'"..,oriol Nnrlh 
lfnU<tnd l'ulll. All1olo•rcJ,t111 

n11t1rle. e M fl11HUJ "'"""'"" .... nnro<1!Uy .. ,. ... ,,, ....... 1 ... 11-
t.1i,, ........ r.-lo1tlc•nsh1p5 ni lll<\llt1••"'"'"'"I,..'"' "'"'"nunu..-.. 
/l.IJr t.:<.-.:•l f'rn9 Set . .:.1 4t."-.?lt> 

""'"'"'· r~ /'of. jJflUOI s .. "!l'""" ""'"""' rnn1t•n1 ~1 .. r.·En•I 
f'rl>.,.. 5<.•t f>7 :;tUl-.'11"' 

J:Ju,lfh•. e ~I 11"'111. Allülll.,111<: ..... 11 ... !I "' ...... !, ....... '""" ..... 1 
f'll"1U<""t!Vlt}" l\.f.,I l:cul 1•r<1<J S••r.11 :.!ff'.¡ :trK> 

Puo111 .... C "-1, S.uuJ· '"'""""· f,,; ft!l<IOo/ 5eo11¡, .... ,, Lüh•nl1••· 
huu l•"lch funn.ol1on 11111J p<1l<.h !Jfu .. ·fh '" f.)"lf""''-~" 
11tNtn ... , 11.lnr EcuJ 1-'l<><I s .. , fi."> 141-:.'IJll 

1>11 .. u ... e 11.1. S<t11d.J"""'""· I< Jl<f•IOhl ""''"'qro,.s colonb . ., 
""" tu ....... ~ .. .i .. v .. 1npm .. n1 "'nct s/ion1 J""'""'"''"Y 111 
:;)'•;•;~{'".,_,, n<'d<'U<I p<11cl1ct; /\.f,11 l·•·ul l'r"<J s,.r 1;7 

JJtneko. 1\.1 J. /\..1ul!l.,r. 11.f n ¡J<tl-J7j Fd<:!Da <1ff<><..t.mq Uu1 
IO'JUUIJUt'll~"H .. .-..1lngy <./ TJ¡.,J4t;,..IJ l•••tt.JdU1<Ull (/ f)'dto• 
•·h,1111,,,....,~,.I Aqu4I (l.,1 :J.""I 7'1-'I) 

1-h•ult•Hua. L N (1 1111"11 s .. "!l""'" ,,.....,l"'J\' "lunc;i !lu~ coaau "' 
AlnLotu•ot. l.c"U~ldtl ... an<t 11.ltss•&'-IPI" lu. Uu1<>lc.u Jl.I J .• 
J•h11li/•"· k (:. 1 ... w1" R R 111 fc<l• J P10<. .SymJ• aub· 
uo¡Ur•ol•UOp1c<1I ~""'''""""" 111 !h., ~oulhWt•s1ern l'1uu•d 
Sl<11t's FI .. '""' R••« J•ut1h • t-l<>nd ... 42 11··20 

.Enck,.un. H U. ll.l1rn,.Jm1. ,_. J ¡/957/. 01" J-11"111•..-hrnn lnd .. >t 
Am .J. lltll 44 ~97 30!> 

J'n11cqur.•<1n. J \.\". Za:m•u• • .l. C .• l'nw.,11. C.:. V. N. l 19!l21. 
l'Jlusphuru" IJmll<ilu•n ur pnm"rY p¡r;o<Ju<:U<>n U• Flu11d•1 
Uo1y . .,.,.,¡,..,,.,. lrnm e;. P 1<111<>• ul !11c .tum111•n•t ...... !Jl<l•'I 
Th.rl"'"'•' lrstud1nu111 Lu11nul 0< ... •Hu>t.Jr. 37; 1rl2 171 

r..:,IJJ~O'\. t.f .E. Jl.luurou, 11.1. /\.1onh.l. N, Du<11fe. C. M. 
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Thc vertical arowth of shoots of the scaarass Thu/ass1a fl.•studmu'n Bornks cA KUnig in fuur mcad
ows, atona a r•nse or exposure to wavcs. in thc Mcxican Caribbcan was examined 10 cJucida1c ils 
maanitude and ib rcJatinm;hip 10 scdimt"nt dynamics. Avt"rage lntrrnodaf lcngth varied bctwiecn 0.17 
and 12.75 mm. and wus grcatc-st in thc mcadow which cx.pcricnccd thc grcatcst bnrinl b)· sand wavcs 
moved by ffurricanc Gilbcn (Scptcmbcr J 988 ). Jnternodal fcngth showcd annual cyclcs, contirmc:<f 
by thc flowcr scars aJways preccdina: or coinciding with thc annual minimum inh.•rnodal Jcngth. Thc:.c 
annuaJ cycles on thc shoot aJJowed estimar ion of annual leaf producuon, wh1ch "'arirct. on a\.'cragc. 
bctwecn 14.2 am.J 19.3 lea\.'es per shoot ye:.1r- 1 . High venical shoot growth was acsociatcd with long 
inlcrnodcs and hi&h Jeaf production ratc, which incrc:ascd with incrca.!liing vcMical sh<>dl growth to a 
maximum of"approximatcly 25 Jeavcs per shoot year-•. wi1h venicaJ arowth oíabout JO mm ycar- 1 

or more. Avcra1ec intcrnodal Jength showcd substantial in1erannual diffcreucc!I. f1on1 r>c11urbations 
dcrivcd (rom thc pasusc of Hurricane Gilben. Thc growth response ofthc plan Is surviv1ng modera te 
burial and crosion after thc hurricanc rnvolvcd cnhanced vcnicaJ srnwth and increa'ied Jeaf produc· 
tion. and rcduccd "'cnical arowth, rcspcctiveJy, aftcr 1988. Thc "'·ariabHity in shoot vcnical growlh of" 
T. tPstudinum can be separa1rd into S('asonaJ changcs in plant growth, and long-l('rm variability asso
ciatcd with cpisodic pcnurbalions involving sc-dimcnt rC'di3otribution by hurricanl.'s. 

lntroduction 

Seagrasses form extensive meadows over sandy, unstable sediments in shal
low coastal areas (Den Hanog, 1970 ). Their response to sediment mobility 
involves, for most species, modified growth oftheír venical shoots ( i.e. short 
shoots), which raises the leaf-producing meristems nearer to the sediment 
surface (Den Hartog, 1973; Tomlinson, J 974: Marba et al., 1993). Increased 
sediment deposition leads to cnhanced vertical growth ( Marba et al.. J 993) 

•corresponding author. 



to relocate thc leaf-producing meristems closer to thc sediment suñacc. thereby 
minimizing leaf" burial. Convcrsely, reduced scdiment accretion rates or net 
erosion lcads to reduccd vertical growth to prevent the meristcms from ex
tcoding funbc:r above tbc sediment surtac.o.:, and thus increasing the likeli
hood of physical damage. The net rcsult of thcsc responses is that variability 
in vcnical growth is closcly tuned to changcs in sediment accretion (Tomlin
son, 1974; Boudouresquc et al.. J 984; Marb.ii et al .• 1993 ). 

Growth of vertical shoots proceeds by the addition of intcmodcs. thc rhi
zomc picces bctween thc inscrtion points oftwo consecutive Jea ves. lncreascd 
Jcaf production rate. which results in a grcater number of lea ves heing pro
duced annually by a shoot. should yield a paralJcl increasc in the number of 
vcnical intcrnodes produccd and, probably, in the annual vertical growth of 
thc sboots. Moreover, the coupling betwecn thc growth of diffcrent scagrass 
modules ( Duartc, 199 J ) suggcsts that productive shoots, which produce man y 
lea ves pcryear, may also devclop large venical internodes. Sirnilarly, vertical 
intemodes are cx.pccted to be Jonger during peak plant growth and smaller 
during pcriods of"slow growth, as demonstratcd for horizontal intemodcs of 
othcrscagrass species (e.g. Duarte and Sand-Jenscn, 1990 ). Variahility in the 
intcmodal lcngth of seaarass vertical shoots must thcreforc reOect the com
bined effccts of seasonal variubility in plant growth, al seasonal time-scaJes, 
uod altcrcd sediment dynamics and changcs in plant productivity at longer 
(interannual) time-scales. 

Thalassia te:rtudinum Banks ex Künig is thc dominant scagras~ in thc Car
ibbcan Sea, where it oftcn cxpericnccs the conscqucnces of altercd sedilnent 
dynamics resulting from blow-outs (Patriquin, 1975) and hurricancs (Gal
legos et al., 1993 ). Vertical growth must thercforc he an important aspect of 
tbc ccology of 7: tesrudinum. This contcntion is supponed by recent findings 
that vertical growth of T. l(!sludinum meadows in the Mcxican Caribbean 
amounts to bctween 7.5 and 20 m ofrhizome m- 2 ycar- 1 • and represcnts a 
considerable proponion of annual plant production (GaJlcgos et al., 1993 ). 
Circumstantial cvidencc supports the hypothesized rclationship bctwcen sed
iment dynamics and T. resrudinum vertical growth~ Patriquin ( 1973) ob
served that plants exposcd to high accrction rates had longer vertical inter
nodes than tbose on more stablc sediments. 

In this study wc examine the vertical growth of shoots of the scagrass T. 
tesrudinum in the Mexican Caribbean. We then quantify thc imponancc of 
variability in the vertical clongation of its sboots al annual and interannual 
time-scales. and providc evidence that this rcflects seagrass seasonality and 
plant response to disturbance by hurricanes and tropical storms. rcspcctively. 

J\lalerial• and metbods 

Vertical sboots (i.c. short shoots) were coJiccted by divers in August 199 J 
and May J 992 from four mcadows of T. tcstlldinuni growing across a range of 
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exposure to waves in the Mexican Caribbean, ncar Cancún (Fig. J; sce Gal
legos et al., 1992, 1993 far additional details ). Thc mcadows examined ranged 
from fully exposed to the open sea ( - 7 m in Bahía de Mujeres) to a meadow 
(-2.5 m) next to a barrier reefsubject to strong wave surges, a meadow next 
to the lagoon-reefbeach ( - 3 m) anda n1cadow growing in a protectcd coastal 
lagoon (Bojorqucz lagoon; cf. Gallegos. 1993 ). In addition. we collcctcd sev
era! old shoots from an erosiona! searp near thc bcach ( - 1.0 m) to examine 
venical growth undcr erosiona] scdiment regimcs. 

The time course of shoot vertical growth, representcd by thc sequence of 
intemodal Jengths (i.e. the distancc betwecn two conseculivc leafscars) along 
the vertical shoots. was measurcd undcr a dissccting microscope. ·rhc time 
unit ofthese sequences corresponds to the time interval involved in the for
mation ofa vertical shoot internode. which equals the time interval between 
the initiation oftwo successive Jeaves on a shoot. and is referred to as plasto
chrone interval (Erickson and Michelini, 1957; Brouns, 1985a,b). Beeausc 
time cstimates based on plastochrone intcrvals are linearly related to those 
based on chronologic time, plastochrone intervals provide useful, indirect es
timates of time ( Erickson and Michelini, J 957; Brouns, J 985a,b ). Flowering 
evenls along lhe life-span of the shools examined werc identified from the 

P•"ln•wl• 

r? __ .. 
v.:::_ 

Fig. t. Map ofthe study urea showing the location ofthe mcadoWs studicd. 



4 J!I. MarhortiJI. /Aquartr H11ta,n-47(1VIJ4J 1-11 

distinct scar left by the peduncle in the short shoots (Gallegos et al., 1992). 
The sequences of vertical internodal lcngths werc smoothed (thrce- or five
internode running average) to excludc short-tcnn ( lcss than 2 months) vari
ability from thc analysis. 

Results and dlscusslon 

Ali populations examincd, cxcept for thosc growing al thc erosiona! scarp, 
showcd some burial. The sediment depth at which living horizontal rhizomes 
occurred was 5-10 cm in thc coastal lagoon, 10-40 cm in the reefmeadows, 
and more than 70 cm in the meadow exposed to the open sea (Bahía de Mu
jeres). Hurricane Gilben ( Scptcmber 1988), thc strongcst hurricane hitting 
the Mexican Carihhean this century (Fenner, 1991; Merino and Otero, 1991 ). 
moved largesandwaves around Bahía de Mujeres (Aguayo et al.. 1980). This 
caused high monality (C. Palillo, unpublished results, 1988) and burial of 
the surviving shoots, which still hada third ofthe lcngth oftheir !caves buried 
below the sediment surface. lntemodal length ranged widely (0. 17-12.75 
mm). varying significantly (onc way analysis of variance (ANOVA), 
P<0.0001) among populations (Fig. 2), and was significantly longer in the 
open sea meadow at Bahía de Mujeres (Tukcy multiplc comparison test, 

lntemodal length (mm) 

Fig. 2. Frequcncy disrribution ofvenicaJ intcmodal Jengths for T. testudinuni shoots from the 
diffcrent populatiuns examined, 
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P<:0,0001). which also showed the greatest within-population variability (Fig. 
2). 

Examination ofthe time course ofinlernodal length showcd clear rhythmic 
cycles in venical growth (Fig. 3). The numberofintcrnodes (which is equal 
to the number of lcaves produced on a shootJ involvcd in these cycles (i.e. 
cycle period) was similar in magnitudc lo the annual leafproduclion for this 
species (about 20 leaves per shoot ycar- 1 ; Duane. 1991 ). The annual nature 
of these cycles was confirmed by the fact that successive flowering events, 
which occur between March and May ( Johnson and Williams, 1982; Gallegos 
et al.. 1993 ). were separatcd by a single cycle ( Fig. 3). Flowering always pre
ceded or coincided with the annual mínimum internodal length (Fig. 3), 
which indicated that mínima! venical growth ( an indicator of a depression 
ofseagrass growth) occurs some time in mid to late summer, whereas maxi
mal growth rates occur in mid to late winter. 

Thc presence ofclear~ annuaJ cycJes irnprinted nn the shoots allowed recon
struction ofthe annuaJ Jcafproduction ( i.e. lea ves per shoot year- J) and ver
tical shoot growth, as previously shown for Posidonia oceanica (L.) Delile 
(Pergent and Pergent-Martini, 1990). Thcsc values showed the shoots ofthe 

Time slnce present CPl's or veer) 

Fig. 3. Time scqucncc (in ycars and pJas1ochronc inlcrvals. PJ) of changcs in intcrnodaJ Jcngth 
alons T. lestudinum shoots. Whcre flowering cvcnts are rccordcd as arrows. 
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meadow growing at the rcef-lagoon beach to produce the fewest lea ves (mean, 
14.2 leaves pershoot year- 1; Fig. 4), and !hose exposed to tite open sea (Bahía 
de Mujeres) to havt: thc Jargest venical shoot growth, consistent with the larger 
burial observed there, and to produce more lea ves ( J 9.3 !caves per shoot 
year- 1 ) than the shoots in the other mcadows ( Fig. 4 ). 

Annual venical shoot growth is the product ofthe number ofJeaves (inter
nodes) produced and thc average Jcngth ofthe intemodes. Hence annual ver
tical growth may vary because of changes in the number of Jea ves produced 
per year and/or changes in internodal lcngth. High venical shoot growth was 
associated with high leaf production rate and long intcrnodes (r= O. 71 and 
0.91, respcctively; Fig. 5). Further cxamination ofthese relationships indi
cares that average intemodal length in creases along the range of venical shoot 
growth encountered ( Fig. 5). whercas incrcascd lcaf production is associated 

·~. 

Fig. 4. Average ( + S.E.J lcafproduction and vertical growth rate for thc T. 1e~·1udinun1 popu
Jations Mudicd. •,average vaJucs .significantly difTerent (t-test. P<O.OS) from the rcst. 
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Fig. S. The rclationship bctwccn thc annual vcnical growth and lcaf proc.Juction and average 
intcrnodal length for thc T. resrudinum popula1ions cxamincd. 

with increased venical shoot growth up to about 30 mm year- 1 ( Fig. 5 ). The 
asymptotic leafproduction observed at high vertical shoot growth (about 25 
lea ves per shoot year- 1 ; Fig. 5) is close to thc average leaf production for T. 
testudinum populations (23.3 leaves per shoot year '; Duarte, 1991 ), and 
may thcrefore reprcsent the upper limit to its leafproduction in this arca. 

The sequences ofintemodal lengths ofthe oldest shoots samplcd revcal, in 
addítion to the pl"escncc of annuaJ cycJes, thc existence of substantial (up to 
five-fold) interannual difTerences in average intemodal length (Fig. 3 ). Most 
shoots examined showed modified interannual average vertical growth around 
19811 (Fig. 3), thc year of passage of Hurricanc Gilbert. Thc hurricanc dis
placed large volumcs ofsediments, causing substantial burial in sorne places 
(c.g. Bahla de Mujeres) and erosion in sorne others (c.g. crosional scarp in 
the reef-lagoon beach). The growth response of the plants survi ving burial 
involved enhanced vertical growth and incrcascd Jcaf production aftcr 1988 
(Fig. 3). Conversely, the shoots collcctcd at the erosiona! scarp showed re
duced venical growth after J 988 ( Fig. 3). 

The increased venical shoot growth following burial (e.g. Bahiá de Mu
jeres, Fig. 3) and the rcduccd vertical growth following crosion ( c.g. crosional 
scarp, Fig. 3) suppon the association betwccn vertical shoot growth and sed
iment dynamics reponed for seagrasses elsewhere ( Patriquin, 1973; Bou
douresque et al.. 1984; Marba et al.. J 993 ). Our results also suppon the idea 
that growth of the various plant pans lakes place in a coordinated way, by 
dernonstrating a relationship betwecn vertical shoot growth and leaf produc
tion rate ( Fig. 5). Jt has been shown that moderately incrcased scdirncnt ac
cretion may stirnulate seagrass growth cxperirncntally for Cymodocea nodosa 
( Ucria) Aschcrs. ( Marba and Duanc, 1993). This has also been suggested 
for P. oceanica in thc past (Boudourcsque et al., 1984), and this is also con
sistent with repons that burial stimulates growth of dune (e.g. Ammophila 

7 
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brevi/igulata Fern.; Disraeli, J 984; Maun and Lapierre, 1984) and marsh 
(Pe:i:eshki et al., 1992) plants. The relationship between burial and enhanced 
growth ofsurviving plants is, presumahly, not linear, for plants should expe
riencc increaseü monality as burial increases to reach an upper Jimjt wherc 
complete mortality occurs (Marba and Duarte, 1993 ). 

Long-term changes in vertical growth were particularly obvious for the old
est shoot we collected (Fig. 6). lt had lived for about 18 ycars (260 plasro
chrone intervals) and produced nine flowers during that time, far exceeding 
thc maximum life span of9.5 years (Gallegos et al., 1993) and maximum 

l 
v •• -.c. 
'°1ftflhomon 

! 57% 

I 

., .. 

·/1 / \ '1\ J \_,_j ' 
.. / \ 

+ 

l.<H'l1 l••f1l&;'"'"'>s1•• 
lpet'lutO•ho" ,,, .. ,.,;;;1ne•) 

Time since present (P.I. and years) 

Fig. 6. Thc panitionína of the observcd time sequen ce Oí venicaJ growth tbr thc oldest T. 1es1u
diflU'" shoot coJJcctcd into an interannuaJ component (calculatcc.J by smoothing thedata wüh a 
tilter cquivaJcnt ro 2 years), anda seasonal component (i.c. thc ditfe.-ence bc1wecn the intcr
annual compc>ncnt and rhc obscrved $Cqucnce). Variance propanions accountcd for each of 
lhesC' rfme-scales wcre caJcuJated using nesred ANOVA. · -
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tlower production of f<lur tlowers (Gallegos et al., 1992) obscrved for T. tes
tudinwn shoots in thc past. Thc changes observed involved venical growth 
minima around 1982-1984 and 1988-1 989 ( i.e. about 70 and 1 70 plasto
chrone intervals from May 1992. Fig. 6). probably responding to erosion 
events similar to those caused by llurricanc Gilbert in 1988. separated by 
periods of cornparatively high vertical sboot growth. indicative of sediment 
replenishment at the erosional scarp. This pattern suggests that long-term dis
turbances of vertical shoot growth may show sorne pcriodicity (about 7-8 
years pcriod; Fig. 6). Hurricanes ( dcpressions with associated wind veloci
ties> 28 m s- 1 ) are the majar vcctors ofscdimcnl rcdistribution in the Mex
ican Caribbean, where they occur with a frequency ofabout 5-6 years (Mer
ino and Otero. 1991 ) . Thus. hurricanes should be thc main agcnts of the large 
interannual changcs obscrvcd in the vertical growth ofturtlcgrass in the Mex
ican Caribbcan (Figs. 3 and 6 ). In additior. to this effect, moderate burial 
following hurricanes also appears to result in greater flowering intcnsity (Gal
legos et al .. 1992). consistent with reports of incrcased flowcring intcnsity 
with increasing burial of dune plants ( Eldred and Maun, 1982). necause of 
thc low frequency of these perturbations (about 7-8 years) compared with 
the average life-span of T. testudin111n shoots ( 1.5 years; Gallegos et al., 1993 ), 
long-terrn perturbations. such as those induced by hurricanes, are likely to 
occur only once during thcir litC-~pan. and he traced as uniquc events, rathcr 
than cycles in their vertical shoot growth. 

The variability in vertical shoot growth of T. testudinum can thus be sepa
rated into a short-terrn cornponcnt (annual - 43% of the variability in the 
oldest shoot hcrc), associated with seasonal changes in plant growth. anda 
long-tenn componcnt ( intcrannual - 5 7o/o ofthe variability in thc oldest shout 
here). associated with cpisodic perturbations involving sediment redistribu
tion by hurricanes ( Fig. 6). The vertical growth of T. testudinum shoots is. 
therefore. not only an important adaptativc component of seagrass survival 
in mohile sandy ~edirnents. but also a record of past seasonality and. in old 
shoots, perturbation history ( Fig. 6 ). Evaluation of T. teswdim"n venical 
growth thcreforc holds great potential to reconstruct past-growth dynamics. 
similar to that containcd in thc scalc thickncss of thc scagrass />. oc:eanica 
( Pergent and Pergcnt-Manini, 1990), the vertical growth of C. nodosa ( Marba 
et al., 1992) and the width oftrce rings. 

Acknowledament" 

This project was funded by a grant of the Spanish programmc of Coopera
tion with Latin America (Spanish Ministry of Education and Science) and 
funds allocated to Martín Merino by thc UNAM and to Margarita Gallegos 
by the Universidad Autonorna Metropolitana. 

We thank the staffofthe Universidad Nacional Autonoma de Mexico field 



JO /•t • • l<larha 1'/d/. / A1¡ua11c /lutanv <17(/IJU4) 1-11 

station at Pueno Morelos for hospitality and access to their facilities, S. Agustl 
for assistance during field and Jaboratory work, and K. Sand-Jensen for useful 
comments on the manuscript. 

Rderences 

Asuayo, J.E .. BeJJo. R •• Del Vecchio, M.A •• Arauja. J. and Uasañcz. M.A .• J 980. Es1udio scdi
mcntoJógico en el área Tulum-Cancün-lsJa Mujeres. Eslado de Quin1ana Roo. M~xico. Bol. 
Soc. Gcol. McA •• 46: 1 S-32. 

Boudourcsquc, C.F .• Jcudy de Grissac, A. and Mcinesz. A., J 984. RcJations entre le scdimcn
tation et J"allongcment des rhizomes onhotropes de Pos1donia occanit·a dans la Baic d'Elbu 
(Corse). In: C.F. Boudouresque, A. Jeudy de Grissac and J. Olivicr (Editors), lnt. Work
shop Posidoma ocranica Bcd~. GIS Pu~idonie, 1: 1 RS-191. 

Brouns, J.J. W.f\.-1 .• J 98Sa. The pJastochronc in1crvat mcthod for thc studyofthc productivity of 
scagrasscs; possibiJ.ilics and Jimitation. Aquat. Uot .• 2 J: 71-88. 

Drouns. J.J. W.M .• J 9R5h. A comparison of thc annual production and biomass in thrcc rnono
spccific scagrass bcds of 1"'1alassia lit•mprichii ( Ehcub.) A-.chcr'O. Aquar. Rot., 23: 149-175. 

Den Hanog, C .. J 970. Thc Scagrasses oftht."' \Vorfd. Nonh·Holland. Ams1erdam, 275 pp. 
r:>cn Hanog. C .. J 973. The dynam1c aspect in thc ccoJogy of se.agrass communiries. Thalassia 

Jugosl .• 7: JOl-112. 
Disraeli. D.J., J 984. Thc cffcct ofsand deposits on thc growlh and morpholoay ofAmmÜp/li/a 

brt•l·1/igu/a1a. J. EcoJ., 7 2: J 45- 1 54. 
Ouurtc, C.l\f .• 1991. AJlomctric scaling ofscagrass lbrm and produc1ivity. Mar. Ecol. Progr. 

Ser., 77: 289-300. 
Duartc, C.M. and Sand~Jcnscn, K .• 1990. Scagrnss coJonization: Diomass dcvelopmcnt and shoot 

dcmography in C)•1nodot:ea nodo,sa patches. Mar. Ecol. Progr. Ser., 67: 97-103. 
Erickson. R.O. a11d Michdini. F.J .• 19.57. Thc pJastochron indc"'. Am, J. Bot., 44: 297-305. 
Eldred, R.A. and /'.fa un. M.A .• 198:?, A muJti\.·ariatc approach to the probJcm uf decline in vigor 

of A111moph1/a. Can. 1. Uot., 60: 883- 892. 
Fcnner, O.P., J 991. Effcc1s of' hurricanc GiJbcn on coral rcctS, fishcs and spongcs al CozumcJ. 

Mcxico. BuU. Mar. Sci.. 48: 7 J 9- 7.10. 
Gallegos. M.E .• Merino. M., l\.-farb8, N. and Duanc. C.M .. 1992. Flowering of "J: tc.•s1udi11u111 

Banks ex KOnig in thc Mcxican Caribbcan: agc-dcpendcncc and intcrannuaJ v.uriabili1y. Aquat. 
801 .• 4J: 249-255. 

Gallegos, M.E .• Merino, M., Marbá. N. and Duanc, C.l\.f .• 199.1. Riomas!O and d).'namics of 7: 
/e.rrudinum in thc Mexican Caribbean: cJucidating rhizomc growth. f\.1ar. EcoJ. Progr, Ser. 
95: 185- J 92. 

-'ohnson. E.A. and William!I., S.L .• 1982. Sexual reproduction in scagrasscs: repons for flvc Car-
1bbe.an species with dctails for l/a/odu/e wrigllui Aschcrs. and .. ~yri11godium .lil~"fornu.• Kütz. 
Caribb. J: Sci .• 18: 6J-70. 

Marbit, N. and Duanc, C.M .• J 99J. Growth response ofC)•1nod(}(·ea nodusa response to exper
imental buriaJ. !\-far. Ecol. Progr. Ser. (suhmiucc.IJ. 

Marba. N .• Ccbriañ,J., EnriQucz, S. and Duartc. C.M .. 1993. Migration ofJarac·scaJc subaquc
ous bcdforms measured using seagrasses ( CJ•u1odvcea nodosa) ns truccrs. LimnoJ. Oceanog. 
(in preM). 

Maun. M.A. and Lapicrrc. J .• J 984. Thc effccts of burial by sam.J on A1nmophilu bre1•iligt1/<lla. 
1. Ecol .. 72: 827--839. 

Merino, M. and Otero. L .. 1991. Atlas ambiental costero, Pueno MoreJos·Quintana Roo. Ccn· 
tro de Investigaciones de Qumta.na Roo, CherumaJ. 80 pp. 



N •• \tu,.}.¡, c•t ul. / . .fquulH" H1Jlun.1• ./7 ( J '-'U./J 1-1 J 11 

Patriquin. O., 1973. Estimalion nfgrnwlh ratc, production und agc ofthc marine angiospcrm 
1: tC''ifU<linum Künig. Caribb. J. Sci., 13: 111-1 :?3. 

Patriquin. D.G .• 1975. !\1igrat1on ofblowouts in scagrass bcds at Barbado~ and Carriacou, \\'cst 
lndics. and itsccological and gcological 1mplica1ions. Aquat. Bol .• 1: 163-189. 

t>crgcnl, G. and Pcrgcn1-Martini. C .. 1990. Sorne applica1ions of Jcpidochronological analysis 
in thc scagrass /'rJ.'ildonit.1 oct•amc". Bol. Mar .• 33: 299-31 O. 

Pc;tcshki, S.R., De Lnunc. K.U. and Parduc, J.H .• 1992. Scdimcnt addilion cnhanccs tr.a.n!opir
ation and growth of .S"purruw a/Jt•rm.floru in dctcriorating Louisiana GulfCoast salt marshcs. 
Wctlands F.t·ol. Managc .. 1: 183-189. 

Tomlinson. P.D .• 1974. Vcgctativc morphology and mcristcm dcpcmJcncc-Thc foundation of 
productivity on seagrasses. Aquaculturc, 4: 107-130. 



Vul. J07: l9S-2DV, 11Ht4 
l\IARJNE l!COU>r.V PMOGRl!5S "'l!RltrN -r 

M .. r.fkol,J•rug.S•r. 
=--..;,...____--·--~--=--.~---= ---.-==-""-='-"--""=-·-- _; ___ ----~-- . 

EVIEW 

Reconstruction of seagrass dynamics: 
age determinations and associated tools for the 

seagrass ecologist 

:artos M. Duarte1 • Nuria l\..farbá 1
• Nona AgawJn 2 • .Jusl Cebrián 1

,. Susana Enríquez1 • 

J\.Uguel D. Forles:1. MargarJta E. GaJlegos3 , Martín Mnrlno•, Blrglt Olesen5
• 

Kaj Sand-Jenscn5 
• .Janet Uri 2

,. .Jan Vermaatª 

•c.,n1ru d .. fi•tndJos A"'•n.,...du•dr BJ•n .. ,.. csrc. C"•ml d .. S..nl• 11.hh•r• •In, E-17300 fll•n••· Glrnn•, SpaU. 
'Jl.l•rln .. S<'len~ lh•lltUle, C".$, Unh•o.r•llV ul lt1,. Phlllppln .... DUlm•n, UU•>'nn C"Jly, Ph1Upptn-

>•,...1"Utnf'hln d• lltdroltlol09I•• IJnh••r•ld•d Autñnum• ll.tt•lrt11•"IU .. n• • h:lap•f,.p.o. fl,flchu,....•n y Purlslma. col. Vlc.,nlln•, 
AJ" S.S-.535, OIJ:l•O fli.t .... trn D.F., M••l1.u 

•1n.11tuto d., Cl•nd .. del Mar y Umnnlng1a. tlnh••nld•d Na1 tun .. 1 Aulf'innma de Mt-alc.1>. D4SIU Mlt11h·n D.F •• M••lc.o 
•1T ... •hW•l•r Blolnglral l .. botalort. Unlvrr•llr ol enp .. nh•U""· SI llel•lng•"U•d'"• DK·340U JUU"r•d, IJ.,.nmark 

nl•rnatlonolJ lnatllulfl ol lnlr••lruC'tUr•. ftydra11llc., lln,.·lrnnrn•nlal Fngtn-rlng. Utul .. IJ•lll, ~Ro• 30JS, 2601 DA Dotllt. 
Th .. N•th•rJand. 

ADSTH.AC.."'T: All ,.,.d!Jl'"Slif'.'11,.,., 1tu.iuui.1tuu'" f•lt1nU lhlU qruw l.ty ""'°''"'''"" ul 1t Unutcd .. ~1 uf rnodu1 .... 
Thttlr ,,..~ growth h1•l<.>1y """ 111 .. r .. rnr .. t ... r.:oc-01allu1 H•d ''""' lh,. ,..,,.,,. h:tl I>)• .. ,,.,,.,., .. d 1o .. 1vf!s <tnd 
IJowr.rs on !he lunu-lh,.•I rlntum,., nr 1hr• "e'""""""l "'9"•''" 1mptlntcd u1 !he '""l" .. "<"Y ••n<t •U7_, ol lhc11-
n1udul .... W" J'rnvl•f.., hrrc º"' Lt.oslc """'ll""""" 11nd ••Huu•1•l1<>fl• ul 1h ...... t'"rnns1-ru•:hou 1.,.ch111.-¡u .. M 
4nd th .. r"Jrul•tion!ll uivolvt'd '"u, .. ., <1J>¡>hr•H1nn \Ve 11""' •/Un•• th1•1t rel1<"lbd1ty 411.J µ<>huolootl lo 1¡111tn
t1ly •U arr.ioy ol 1•1.olu.,..-.. 1 r>n..-.. ,.,. .. ,, .. uch ,.,. .,i.,ru <J.,mu<J1<1f>hy. Jt.• .. : .. ud •'""''"""" J•f<><lllrUnn. tlowcrlny 
lr11HU1'11y. otnrt "'""U•tt•• ,.,..pt..>/1$C!> lu •'""""f'u~foOIC' f•Cllurl><111un" 1 ....... ,1 on 01..11 1c.;0:111 •tud•tt" nr 
M"'dll"'r-r"ne.in. C«ubl.>udU ""<J ludo-11<tf'"lflC "'e'"<ll'""'"' "f"'' '"" M .. rnn~t .. u;:t10U U•< hnu¡uM• h••"., .ilcn 
f"º""'" U•Cfut 111 d•,.11unt1lr••l111<J th,. rnlr of "<""Qt'"""'º" "' tr.,r .. ,,. ol $cduot.•ut nmvHlllfolll oVfot '<•aqr<"l!ll!ll 
bcds 1u1d 111" ,.,,,..,ni rnlnn15 .. f1on dOiJ c•l""h""' ni ,..,,,'J'ldU ¡><1h:ho•1' n, ...... ro•c:nnstruc-1100 h:t.l1nu1u .... 
•liuuld ¡oruvt<tA '" powc1lul loul lo '"'I'•"" .. nur knowlcd•r•· ''' ...... fJ"'"' 5prC'1Ct1 anc! J"-'l"''''t.1<"1• lrurn 
r .. mule OICd• l ... ~ud IJll d )oUl'J)ff <lf JU'>t ol fCW "IS.ji ... f"IH,. •lumhl. lht"rl'fOU•. <lllOW .... lo .. flhlf>l .. mflny •Ca• 
qt4St. m~·.idow• u111na Jlmtl"d 1c;;.01.¡1< "•· º"''" ._. .. ,. .. ,.,unq a •trOnq lou11da11uro lnr 111~ o;tudy ol t:Dll•J""''º 
U\O• ,.,.,.9r,I•• .. rnlnqy '""d t•"ti.11<1 ul lh""""' pr .. 1:101.11•1\· 41•1•1,..•l lu 1 .. rr.-o;1rlal p:.,111 µctJ.1ul .. uun,. 

INTRODUCTJON 

toalhtltiun of lbl!' kr.y roJ ... uf "t>a~1r.i!.1oe>1 m c-na'il.,J 
-.syslHRIS hds fnKtr.u-,rt ev,.r-~.1rowu1q cJJorl!li i.1 qudn
' their 11nnu1tl proftuct1vuy 11nd urnwth dyn.1i111c._~. 

e geu9r .. phic ctuonbullou nt lhis ellnrt hrt!o b..,cn, 
weVQT, conc;~ntr•tcd in rr.ginn.,; 1n the USA. 
rlbbu.111 UdSln 1tnrl H.,h,.rn<'ls. w~tt.·rn EurnpP. A.u.;. 

nto;ir-R""'tt"r<'h 1Q94 
,..,., ur tuJI 11n1c1~ 1101 per1mttttd 

trah4 .,nn th"' Wt:,.lern f\.1rr:l1lt>tr.int"1,u1, wilh unJy ci tew 
'il11d1.,. .. focu1>t:"d on !;Pll!Jrn'i<i .. 11' "'l•ewhe1e. Thiio p.11.tCh)• 
ll1!>l.ribut1un nt rro;r;u.-h ~lfurt .;.,. lttrgely .,urthutahle tu 
Lhe Ul.!f.."<I tor rnpr,1ltod ,.,.1nphu9 tu dtltrnnino snngro111s 
growth, wh1ch b the rn.im r.um11r,.lnt to toXh•nd1n1,1 uur 
knnwh•dne tu lf..'gltlO!l nW"')º trnm TP'i"'.in.:h J.ibo1alortr.!li. 
A 1 ... u.,.r gcogrttph1r.al hal,1ru:e uf out knowJedga ol 
1>~dJ:lf<1 .. • erolog)" ,,. 11totoded tu t.!05Urt! th<"ll thl!i kr111wl-
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edgo rnrerv tu U1c gv.neral t·•1:w . .-.ithcr th11n 111 .. "XC"-"P· 
ttOUH, dUd lo aHow H•ll<1t~le c..ilcul<thonfi ot lht.• 101 .. of 
1ou<1grd:.•t.•s In thu dyn.unlr.o; ot th,.. r¡lob<1l cuul ""º"stal 
occan l lt!nc-o,i. nur knuwJcdg" uf h .. tt<H<t!.!. c<:ohKJY .uul 
lh1~1r rrsµon,. .. :. tu prrrurh.\l101t .. wuultl borom~ mure 
genCMI anrJ rch:vant H teduuqut!!> WPrf'! nv.ul.11.Jl+i thttl 
allowed thc quanflll<:<1lion ot se<11Jr'1"" !fruwU1 dyn<1m
l~s from uno or.i tu• .. · v1s1l!> lfit1lh•rrn .. .,¡ ul. 1"14:11. Thc-.., 
teehnlquco¡ o1r~ üVculahll."!. hut 111 .. 1r fu.JI µot,-.rill.J) 11,,., ,. ... , 
to bn """'t:<lupt:l.I. 

PP.lt'lhf!U (1~1:JJ "'"' th .. lar1ot tu usr th .. """'fUll'llt·c ni 
rhi.eomc 1n1rrno.!.1l 1.,uqths .~1 thn .... ..aqr...i,.,. 211~'"'" 
1n<1T1Qd lo c-.1Jc·ul<th,. 1nnr1urt1,1ly 111 Uc1n1~h w.it .. 1:.. 

Ovnr h.1Jf .. c.~ntur)· Jdlrr, 1->.1111q1.u11 (l!-f/:iJ 01111m._•d 1ht.• 
b<t!i.IC 1dto<1!> dn•I d,.•01ru1 .. 11..ilcd hn\v 111 ..... 1,.ur'-'lfl<•nB. 
bdstuJ un n901 <1 .. 1~r11un<1t1uns coutd 11 .. 1µ to !i.ludy thH 
{lrowth ot T/1<r/o.11>1>1d tc>.<,tl/d111u111. TI1c,.c t••<"l1nh¡ut:",. 
hctvc .t!i " l'cor:unun b<11<1o;. thf' "l>•l1ly tu d••tf"'rm1n .. lh~ 
1190 ni .... <1lff<1!>!i. rh17onu,.. ("" q. p.,,._,,,..,..n 1 •11 :l. Po1t1u.¡111n 
197:1. Du11rtc l'I. S11ncl-J._.n,.cu J!J'llJ<t. h. <~<1ll~yu:; ni .•I 
1993}. T1~chn11111 .. ,. bd'>t:d on dfJf' c1 ... 1.,.r1nuu1tlnns h,,,...., 
bt•cn 11,;rd .. uu·""· Ollon<" or 11'1 ··u1nh1u<1l1ou \\•1th o;t,uuJ .. rt.I 
nu1rku111 tuchn1quc·~. to , .. 1·011'>lruct <11lh>1rnl ..t!>J.l"'t•lo,; 
of stt•1<Jr<1.,,. cr:nlorJy fTo1bl"' 11 Ycr. llu•.,•• 1,,.chuiquc .. 
h..iv .. l.J<:.,n dpphud only tu ..i hmlh>d 11111111.J.,.r uf t1••nr-r.1 
(Tdl.Jl., 1). lr:-a<lirn-1 lu thu m1!lrPnn.•pt1on U1tt1 thry "' ... 
11prr!01»·11ru,or:lfu:. A!i. <1 ron1;,•!•¡u~11cc. Uudr <'l¡lphL·<11.J1hty 
10 .-a w1U•.•1 :.el ul .llf'<UJ1•1"" sJ.•t'L"lt.'" u•mr1111-. un1 .. .,1.,d und 
lht.11 poh~ntMI \llJHl<¡..t)Ullld. ·r··rhn1q11 .. i. to ...... d (lfl IHJI· 

det<.•trnlnlfhono; L·o.111 l>•~ .spphrd, h11W"'-"\"t:T. to ~turlr lh.,. 
growth ol lflQ!i.I ,.,..dgr,,.o;o; tlur.o •• uaJ thc qrnf"'1<1hlr ut 
thllsP l~o:hniqurs '" b•!'>I lioUtlY""'lctl hy th .. l<1t.I th<1t 

n"i'<c~uti.11ly 1h1! ... mo 1 .. c.hruqucs h11vr:- tm~n ust•d to 
"itudy yruwth ancJ .i.,1riuyrdphy ol o'I r<1JIQ<.! ul plAntl. 
fu.y SdnJko111 1!"17R, Oukf: A. 1->inzón 1992¡. 

Our oo•tl h.,ru ts to tn1111<tfü, .. !hu U•C nf llldu1iqu"s 
l'>do;rr1 un 1190 drlr.nn111o111uru. d!ó powr1lul toul• to 
rr:>rnn~lru•·I ~·~119to'l'ic¡ 11v11oun1c11 trom d -.111qlt> or a tr.w 
t .. nupJuiu 1•Vf•Olf<>t, 1111c.J thcrrturn '"1couro.1yu thr.lr u,;H 
to 1•xp11nt1 Uut !lt.•ogt<tphlr sf•fl•,ul ur our knowlnrtu-.. of 
sragr11s ..... l·ulugy. \\'r do lfll!i. by dc11-cnhing Um l>tui1C 
lcna1d&al1u11!i. ancl ft5!i.ulllµllun!i. ur lhr mE.lthcuJ!i. <1nd thr. 
t.·.dr:uJut:iuns tn\·oJv .. d .,, thc1r .. ppli<..,llun. \.\•e thr.11 
dt."11cnbc thn ... pµlrcab11lty of thr:> method11 to dllforenl 
MUlgrao;.5 li~~ci.,.i;. us1ng d•tlil lrurn Mrr11tflllilll'1dll• 
Carlt1hP.dn dlld lndo.J.>,1r.rl1c !opuc1 .. s 

TECHNIUl1f!S RJ\.SED ON A.CE Dl!TERMU.;Hliü¡.;;:s 
J\.ND PIA.. ... T<JC'lfllONC INTERVAIS 

Tt1r ,. .. , ul 1•~c:u11111rurt1on 1o ... h1uqu.:s dcscribr.d lu .. r~ 
Mk .. <1dl.'<1nt.sgc nt Un• 11i111µlt.• 1trehllr.chuA of s .. a. 
iJr.os,. .. s dt!srrlho•d hy c.J""u H.srtog f1970J urid ruorc 
t.":ii;µh~itly by Tnmhn'>uri (1U74J Sc,19r.si.1>e!> arfl' rh1-
.tum11to11-. )1/..inl!i. thctt urow lly tPJlt'ro..11io11 ul t1 ltmltnd 
srr ot 111udult>11 11-'ig 11 Tt1 .. ,.~ dtc (11 rhlll'DnlM lnt1:1r· 
11nd.,,., wh1r:h eon .. u1 .. the Vt.'gclt1tlvr spnmrJ uf Ore 
u1g<1n1sm o'ln<t '""Y l.Hl' huri7'onlo'll 1.111;,o '°"''-'rtt.'d to 4• 
long o¡hon1-.1 u1 -='l*"d ¡,..Jsn rr.lr11 .. ct tu üll !i.hort ar vnrti· 
r<tl o;.houl!>J. c.J.,.µ .. ndtng un wJrnth.,1 thcy 10prcad u,.._.. 
pl.H•I .t<ld""Wtlld' or Uf'WdHb. 121 Jc.s\•r:-11, Whf'IJM µllotu-

·------- ----------- --------
~ ......... .. 

Shool dt·111u¡¡fo•!•hy t:"J'n1<>d<.>1 '"' ,,.~,,. ... , 

''·""""'"""""ht11 Synngnd11.1mlll•l1>1111 .. 
ThttJ.o.,:>tJ '"~ttul11111n1 

Lo .. I p1udut.t.1un 7.C>~lcTa '"'"'"'' 
c·J,,u1<1or.-.tnü<.l<'~<1 
,..,,..,,1on .. 1urcta,,,,,, 
H•tfodulewn!fl•lll 
SJ't111yud111m lll1tn1m•· 
·1"/1;d.t1Jlotto•:otu.Jt1lu1u 

J'011don1 .. u..~<1nlc01 
/lalul/ul .. ..-TJghlll 
Syr-mqod1um /ll1fu1111 .. 
ThltldlfSUt 1.·~lud111111n 

Plow11rlnq u1to11•lly Cy1nodc>c<.•a ""''"'•·• 
l'osidu1>11t clC"Holnlra 
"lñnl..i•lil"t ..... tud.nu1u 

Colon1Z111t><1n rnle Cy1nu.l•Kth1 nod"·"" 

Du.ut .. ~ ~l01><1·Jt.0 lhl!ll (1!•'111,., hf. J•rre.o l!I al fll'f'l41 
c.;,1J/f·qos c1 .. 1 11'-"14) 
<;dllcyn" "' "I jl'll-14¡ 
<. .. 1U.•t•"' ,., ... 1 ¡J•Jq.l¡ 

...... , ...... " 11'1131. Sca11c.J-J ........ " 11•1751 
l"MTlt>.0- s.uul·J••n"'" (l<1<tti,.. L1 
l'crqunl ~ l'"''J•'"l·~lo1t11111 !lYYOI 
G<1ll""l"" .. l•1I (tQ9-C¡ 
t;,1lh•un• et di. 11~•!J.1J 
1•,.rnqum (1t.1'.l:11. C,1Jlr90 .. et al. tHr<J:I¡ 
1• .. r..-:t /1911!11. IJu.ort .. A. Sa11c.J.J.,m ... 11 fl'l9d.o, bl. Tt•lr4du,. h Hm• (l!Jll:!J 
p.,,,,..111 & 1' .. lql'nt·r..fart1111 ll'l<Hll 
c,111 .. go•t•tal (l!l!l't 
n .. 11cqosct .... tl'194J 
Pe1lnquu1 (1!173. lq7.:;¡. G<tllcqu11.,I ul. tlfllJ~I 
Ocolll'!lº~ 1u11pnbl.) 
Po"!J .. nt A. 1•.,rqL"nt-M.n11n1 C 19!HIJ 
Dur .. ko& M..alll .. r 11"K7J. Cox & Ton1hn•rin (19BH), OallegOfO ul al. f1U!l2J 
Ou11r1., & SAnd J••ni.cn f1!-l!IU<1, hl 



syntheJshi and nutrlrnr upt.1¡,,11:1 f1um tho• watr.1 colu1nu 
occur. and which arbe lron1 g1owln!J m,..11 .. 1.,.m1o ..it lh<: 
rhii:om<: aplcDt; a.ud (3J rouU., whJch rr.tc"fVt< lu anchor 
tbe 11Janr •'Uld t..ik1:1 up li.,d1mnn1 nulrienh;, ctnd llPJUl•U 
al rrgulillr Jnt~1vah; alon!J 111 .. rhfa:onic. ThP m11ttrUou 
polnts uf the J<:avrs un Jhe 1 huoinc 4rc rrltorr""d lu e1s 
n<>'tes and at1: ldcnllf1dhl1:1 by tho "'"•1'ff J..,fl cdlcr Ir.,,, 
dbliciWon f1:19. J J. ,\ccurd1ngly, th ... rhizumc plPrcs 111 
bC!IW~n ;? cunsecullvto J1:>af Sl:dT!o ..i1c h!rml"'d JJ11?.um1:1 
mtcruod..,s. Thcsr~ 4rt• ¡uuduc-t!d ln lhc t1111,. inl•ttVotJ 
bRtween the fnrm,.t;on ot 2 5Uct'C'l''IJ\'A l"!11verr.. wblch 1s 
1e:>rn11:1d pl11•loehre1n1:1 inlcrv .. J fl!nk1oon & Mlet1r.11ni 

• J9S?J. Thi11; 11rchi11:1ctun~ c>nsur ... ,. a cloi.u fl 1 J tL>l<1tinn
shfp bntw11:11:111 lhc prod11c11un uf 1blJ:nmr ü1ltt111ud1:11> 
and lth1v1:1i.. 

Tbls simple r:lep1ctiun o! liRaqtol5to u•uwth br.romcs 
1nurc c:"amplt'llil ~s Lhe dcgrN> ol c11tfercnhcttl1>n bfltw .. .,.11 
vcrt1c11.I "'"d huJi¿unr;.I 1h1.lnm°'"'" 1nc.·rca-=r.~ 1r1. Tumlln· 
son 197'4), trum spc-c1m. With 111nnomn'l•hu.: rhi¿om<-',. 
fe.g. g...-11l.'t4 za.,tr.r<l o.1nd EnhdlU."l:J 10 r/m'"" w1U1 dHlr.r• 
...-nUtttud major (JunR' i.hunlll) 411d zninur l•horl shnnlllj 
AXC:S (o.g. gl:"nera Th•ld!fltoUI, T/ldld!!>'!!>udr.ndron <111d Cy
nuni~<1: Flg. 2). Jncll"'otstng d1tlcu•ntln11011 b"'twel.'fl 
vertJcaJ and hot1:tn11taJ rhJzun1P.<> b d!ot.OC.:idU.•d wllh 
9rt:1ah~r dilternncp111 In the SIJ:r 4'nct rhythm ol furm11Uon 
ul Jcevn11 and rluz.cnue lntrrno.>das un lhe .2 ª"º'· VPrt1· 

c,.J rh17omn"' u1ouaUy he.ve JongPr lr.4VRH, 11hurler tn• 
trino.J"'s, antJ Junyr.r plnstochrDnfl lnlHrvab thon horl
"""tdl rlull'umnA ¡J.>u.-ur .. t!J!11J. TI1H ll.'élYf!s produccd 
by Che hnrl7anlal 1n .. ri11ten1 u! 'lh•/41cslt1 "P·• wh1ch JHP• 
resc•nt 41n ndv.iuced diflcrcn1J11Uun hctwecn l1urV.un1.d 
o11nd v .. 111cnJ 1hlzuml:!1>, ctrr. rnduceort to hfnall bractr.111~ 
(To1nhn:.un & Varga 19U6J. JJllHrdl b1..inchl.'S hnvo <11-.o 
f.Moe11 rep11rtr.rl lo f/H>W' Aluwt!f <1.nd b .. Vf! shoncr lntnJn· 
odtu; th<'IU pnmdtY <l.l'lt"t. (E:lruuns J'lH'il'). TJ1., ta:.i~r 

qrowth ralt'!o of pnmotry c'lll"P!i. r:omp.it*"<f 1u b1<1nchus. 
whHther J<ttcrctl 01 vnrt1rnJ 11 ... ,.houls¡. ore prubably c'I 

cOfl!i.equence ni 1he Afrnng ttplcal dunu.notncu typJr,'lf nf 
rtuzum .. loU'i 11l•lrlls (H.,.JJ & Tun1linsnn JUMO). 

TherJl'>M' (1, IJr .. foUunhhíp tlNwnrn thf'I p1ocJuct.iun ol 
1tuzo111 .. 1111e111ode,; ctnd ll'!avc• 1s 11u,. btt1<u. for <1gc de-
1 .. 1nun .. t1ona; ot >l'Pc'l!Jr.1"" shouts <1ud 1h1zun1"'1I>. wh1ch can 
be ·~sttm<'ltrod tts lhe 111unber uf h~af "r.11rs fcu 11iteor11od .. s) 
plU!l lillUldinq J.,dVt:>!i. praduet"d smrro rhn 11.ppeot1.-inc .. of 
thr. o¡Jir.ol ur 1hao1ru1 ot lnterrsl ThR ha!>lC 11n1e una!& of 
11111:1 1e&uJt111g agr. esllm<'!llP!J <tre µ.ld:.lachron<: Jnu:rval!J, 
whic.·h hctvn buen 1110µ.u,..,.<.1 lo rcpr<:1>cnt thn IOlelndJ 
growth rhytt1ni uf the plctnll>, lh•!IPby prov1d1ng ll!o .. fuJ 
rsllnwht5 uf 'b1uJoqJcctl limP' fEnrk~n A. ,,.l1cJ1t!'li111 J9S?. 
1..,rnure<1UX el <1/. 1Y'il'ff). '\' .. 1, thetoc tune unlls 1110 
i.pecie:.•s¡1t."C"lt1c rrt nu.-.r10;.0 J991J dOd .. iso depPnd on 
envlronm"nt<tl cnnd1tluns fo g. Hlllman nlo'll. l!lff9J anc.I 

<1r1:1, the1cfotc!, dtftlrult ro cnrnparl:" ..imong 
dllferr.nt lllJ>"Clr.S •ll ID 1111ey1<1lu 11110 CCD5Yli
tP.m n1nd11h., wh1ch rt!'q1111c lhnlr ltdnslntion 
Jntn <1b•ulul~ tune fe g da)'•) tu PMptt>llb 
Mle"fd. Duttn .. t~91J 

Tr•n•l•tlng Pl••lochrun1t Jnl•rv•I• lnlo 
absoluc .. tllnll' unrts 

Thn tr.:1n11/c11Ju11 al pJ..i~1u<.:hronr. 1ntnrvdls 
Jntn ahsulute tune ct~•umo• hnc•nty 
bRIWtH•n lht• 2 llmr. 11ntl!i U!nck,;uu & 
Michclinl Hl!J7, Patr1qu111 1973). 'Jb1! 
annu,.1 moau durcUiuri 111 d1.1y• uf a plctAtn· 
chrone int1:trval (f'l) 1111 to ü. lo11rqn c•tnnl .1 
•pecios cJ1aractf'rislir.. Th1s Is , .,fl11!'Clt!Ú in 
th1:t much gtn41r.r ,,·,1n.i11c ... bu1wu(!n tht1.n 
wlthm sprci""' ((.'r>Hfhcn•n1 of vctnatlnn 
130% •nd 1?% rt:!t.Pectivcly; Ouctrtc JWIJ, 
wlllch dupe.uds un cnvtronmcnt4I rund1-
l1oni;. 1e.g. Hlllm1tn rl ~l. Ulff9). Thto ctnnuul 
111vcu•g" m""" ¡1l<tstuchro11u u11urvt1.lll tor 
dllh•rpnt fio)WCI~~ rttngc belwccn 1.1 and 
<t?.2 d p1- 1 lur vert.Jc..t rhizomC!' Jntc>rnodus 
1u1d dltSocio.lled Jcavt!•. 4hd l.trtwtt .. u J,7 
cU1d 42.4 d PJ" 1 tnr hnri7untd.I rhLzumr 
ffltcrnodes élQrt oU;'JUCl<llUÚ Jc-e1vcs lDUttNO 
Hl91J. Thu:., d.llllU .. J mcü.011 DI !fpi"'t"JO!.• 
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go11 el aJ. 1992, M.trb.i el .ti. 1994.t). s~.t1ou11aJ vo1rMh1l
uy tn PJ mulllt br. "notller in 'iluw-gru111.·111y -<1gru1o .... 1o, 
whlch inlr.grd.fO ~º"'""""'' vari.,hllUy br.ttrr In thelr lung 
PJ f0Udtte l!f9JJ. 

DiroC't me,.,..urrmPntlli ol thr. pl<11iolorhrnrm 1nl..,n:<1I 

ou,,.ct Jllt:'dil>Ult:'lln•nli. o! U1•• rlur .. r.on oJ ¡.,,,~, PI 
fd ll.'df- 11 aru obtauu:d from ob!il.'l\'&1Uun., uf lh~ ,,.nu-r· 
gene-e of nnw. unml'lrkr.d. lf'l.,1."r.s on rn,.rk"'c.I •hool,. 
(Z1emitn Hl74J. 

PJ - "TA'~~~j~..,~J,~l ;t;.~~u~~l:11.11~~~~d!i;::;;: .. 
l.cdf PI is usuo"llly mc., .. url'r1 ovcr shon p .. n<><J.. 1u y. 

9 tu .JO d¡ "'·'-"· HrounK l!IH5,1), WhPll "'"º"'" ho1w• pro· 
duc,:t-d di rnu5l <1 !lilnOlt-1,,..,f. T11 .. 1 .. , .. H .i .. 1.1 uht<un .. <1 ''" 
each i.hool .aru, thurc!utl.', bin<1ty 10 ur 1 u .. w h.-.ir 
rnrmrd). o1tnd lhP. PS11mtt1P.d J•J 1rpr<."l.1~n1 .. lhl! 1nvl.'11oe ul 
tllR fr..,.rt1on nf 11<hnol'!. lh.Jt lorni,..r1 n•~w lf•(!Vr'> o\'f•r lh.: 
ni<uk.inq µenod. s1 .. 1is1u:<1J ldlJJ .. ,. nuJir.11., U1111 lh1~ 

etrur uround lr<1chun1o 11o c.·0111otdot"r.,1.JI.,. .it "'"'"JI ... 11111•1•• 
stio:es (Snkttl & N:ohJf IUHIJ ¡..;nr 1nst.in<.·..,. 10!1 111<11k ... J 
llihools 4U? ruqulr~d lo oh1,,1n d ~J.'>•·.;, rnnt1dcnC'c 1111111 ul 
10% ni lhe> IJl('lolO fllOf"lrtl<">ll ol <:Ju><•!<: lh,,I drv1·lflJll:d 
new le4v .. s wh .. n unly fi.111 ol U1e .. huoh• tJ1d v• l l1•nr1·. 
a Ja.ry..: nun1ber ol :i;hools ruusl l..11.• 111.ukot"d t~• ul•l•••n 
rc•'Hondhly fuflct'U" cc:11m<1tr. .. of pl.,Mnc:hron1? 1nlerv.1I 
dur.1t1n11 Jur n1 .. ,1 .. u1t>nlt>11l p•·rind .... hn1 l•'t lh,1n tlu• 
t:!Apt-ct .. d ¡d.1:.Coc.Juuu.,. u1h:•n;,1J:. ¡Hrvuu:. Hlfi!i•l) A.J1.-.r
U<1Uvely. u1on.o µrc<:11oe PI e:.111111.1.te"' ..... ul.>1<1111,..oJ wt1o~11 

marktn9 pt!nnds ttrt! extended In h1H' .. rl1<>H" U1<111 1 1 .. ,,, 
produC'4'd. nn dVrr.101'>. on <''<'lrh sho<•I fl1ruuns HIH.".i<ctl 
Tfn:., huw .. ver, r .. duc•:n. 111 .. r .. mp<11dl r .. "loluUon of lhP 
•<Unµluag proyr<111111w ünd inc.·re .. t.ei. llw n!.k of '""'ll'J 
m.trkf!d Jri.,Vn!i. lf1cr .. hr undn11•f>lltndling '""' qrowth. 

Recun .. u·uct1un '"''hn1qu .. ,. lu ll"l>lt111<1lfo! µ1 .... 1urh10111·· 
lnll.'fYdh; 

DhPct ntH1l .. 11U•11tH1tl" ril ..... 1ura .... ¡ol.\s1orJlron" 1n1~·r
Ytth1 ltc"QUU.,. lt:'µt:<.aled !odUIJ.1lln<1 dlld ..:011!o1d .. 1.1l•J .. "•lll1· 
pli¡ay effurt. i.1.u:h thut rc,.curcheb u1o111q mu•kllly h•c·JI· 
nlquu. oflen ChUDM: ID h<tloC thf!Jt l!!iUllldlC!> of ...... 41••"'" 
growth on the nbsorved 1en1 oxlen:-;1on 1ni;h••1d ni Ul<llllJ 
ttochniqu .. " llut.otd on .:iy~ d1•1 .. rn1111o11JuJ1'i ·r h•~ u .. 1• ni 
tech11iquc11 bd!ol!d un 1.1v .. detcr1111n<1t1onfl. llowt!vt!r, ''" 
n1oro r.unvcnlunt whr.n thu PJ h; .1Jrt.o<1dy knuwu. Add1· 
tlnnnlly. PI ro1tn hf"> r.<;•lm11t,...d t1nm !llPtt<:on<tJ Mgn<1i" 
1mprintod 1n tho ,.¡¡o:o of ,., . .,qr.:i.¡,'> m(',r1ulr .. (r g. Ou.nt<• 
& 5dnd·J6ht>t:'n 19901.>, p.,.,,,.,.111 ~ ,.,.,!ff"lll·l'l.fdrt1111 
1990, Culleyui. et ul. 1993/. 1nud1 Jt.kc th .. 111o1rk .. u .... .i 
to t!5Umah! otnnu<1J growlh ni molJm,rs. hi.h <tn.J lrt:-ei. 

Thn <lft<t'>Onothty o( 1iOd~Jr<151o yrowt11 1a .. ul11o 111 .uu11.a.1I 
r)·• l .. i. 111 lho su•o of 1Pd1.'r"l:, pclu1lc1o. und 1hizunie 
111teruvct1:>1o 1nu.u1 .. ~ S.111r1·Jrn,.,.n Hl'..IOh, J>f:rgcnl & 
1•..,r9e>r11-Mo1rtuu 1990. C<11l .. t.1u'> .. 1 1d. l!l~31 Tlmc 
SPnns. ol modulc slzc .. uuw. th .. lll::'lure. rh ... lllfHr .. nr .. uf 
u..- 1111ml,..r ni modufrfi ¡1nuJUl.'t.•<l <1nr1u<.1lly. The 1: 1 
c.nrrHr.purul .. nc:r b.--.1wo~f'n 1h1zon1r. 1nlcr11udf..._ outJ 
11,,.,,, ... ,. 1111µ!1e1o lh<1t knuwl .. drJ" ni th..., nunihf.r of rh1· 
.,.om,.. inlcrnotJci. p1uduo.-~l.I I~""' l-·..,,u c·;i11 hP. "•li.•ly 
trnn .. ldlt'>r1 11110 thr nun1bt•r ul leuv""" .,11d lhto .. ,.,.,,,,, 
llll'•lrl ,,, 

Deo::<1u .. •.' h"Jf lunq .. ,..a\· 1s grn ... r,,Jlj: .... t yr (Du.artc 
l9UIJ, lc.ttv""' ?l<Jll"'St"llhUO C.UJl"f•t•uliV•• .uu111 ... 1 1 ... r.qth 
llld•t:1m<1 or n11nl1tl<1 dfl.' 1101 ,¡Jt.,c ull <111y un .. 'ohuol s.-,,. 
'><"•n-'ii/ 1 ..... 1 ..... in Jr"t Jlil7"' ""'· lh••f<•IUIC. u ..... J ..... "' ID rt•(.ull• 
"ltu<.·t u.._ .... u11u.1I 111 .. ,111 PI. anti only n1odulr." re111<11fl· 
lll'J 111 U1" µ1.u11 for 11101 .. lh<111 1 yr. JlJ!owtn<J thf! 
Pt<''>rnr•· ut niuduJ .. ,. µ11•dU<.t.•d duru1~1 rc.11 .. PC"UIJvr 

<Jruw1l1 nhtl<llll .. for 1nin1111<1/ ul <111)' un" 11111~. C••" h .. 
U"'t"tl tu 111lo•r th,.. .1nnuttl mf• .. 11 PI The pelJolt<S ur 
!ol1t•<1fh1o (.tf IJ1f:' J .. u"·+~ .. of ,_f"J/l1t• '>1• .. <jlJIS .. •1~ (•~ <J Thdl .. !<iola 
tr. .. tu.J1n1u11. Po!oU/utud tl<.<:'oltlud, rfl/Ji1/11._ .1ror111d.:osJ 
n'111 .. 111 ,,u11c·hrd to !he.• :.hout:i. 1011<1 <1Crt"1 lht- 1.,.., ... t" .. ,., .. 
,.,, .. ., Tlo .. 1111• kr1<•o;<; or I' Ort'<lt"ll<""d pcf/ulc .. or .. 11 .. ut11s 
ht1:. l.> .... 11 .. tu>WIJ 1<1 l'x/uhol •H1n11,,J r}'rlr.5 (l'crgc•fll & 

f'crgt!nl·!\.!,uuru l!l'IO/ V.'l1,.1h.-.r th•• thtrkn••s'i of 
..t.,nrlln!J J••·t1ulcl> ul ot11 .. r .,,,~u ..... .,t¡.,..,..,. .. 111111.ar annual 
rr·• 11-s 11••5 how1~vrr. nu1 bl!•?ll 111.'.,tc<J 

5 .. ,u¡r"!o .. 1111">111"._ /IVC' /ongo?r lh .. 11 l••<tVC'i f0U<11IL' 
l~~ilj. <111d .. un1.,. 1hi:,1•1tu• .. !1\·•· 101 r1f"r.tdPI' 1r.g. 
r::,.·n•u<l••rr·" 11<..,.Ju:;...f, Pu.orlo.• A, SritUl•.J .. 11 .. o>u J!l~JOd, 

l'h.tfl.o~s"1 t .. dud1nuni, /\t.11l.> .. o.·t .. 1. 199·1oJI, Tt1111 
lunq .. ~·1ly 1••11<1<'1'> "''""Jrd'>'i rlu:;ro111t•S lht• 1nu1ot <1µµro· 
µn..itt! 1uul lu rt-<u11-.111u.1 th•~ .1111111dl n11.,1n d11r<11Jun o! 
l'I f\.lort.ou.,1.n, t:~·l.'l<.•!o 111 .1 ....... 1.1hJ,.. • ••fl only h•• un,lm· 
h1ounuo;ly 1rlrnt1111•d 1n -.c.•no:l> <1! J,..,1,.1 .J-Jul<l lur1<¡ .. r Ui.111 
1h._. .. :oip .. c tP<I 1••~1J<">rl rhus. llM" ol tite t1111c St:'fl~ .. ul rh1· 
;,rou1 .. 1nr .. 1 no<1.1l / .. ll<Jlh In 1••<""1ln'>lrurt thc <1nnu..t me<111 
l'I 11> 111u1ol 1•10.·t·i!o.,, fur .,,..<1!1'''".,''" wllu'" 1h1;,rnrnf> hv•·~ 
lnr n1ou• th .. n .11·r 

Tho· u'>•• ni .1nnu .. 1 ryrlci. 1n Um ll.'t1yth uf 1h1.t:11111.., 
uit.,.111011 .. ,. fnurul 111 111.1ny "f'll']f<tM• spo?f""!<•S lo l!1>lll11<1le 
PI. '""' t.Ul.>!o<.'l.j'llt"Jlll) ..... , l'IO<lllrli\"11\•. w., .. IU'il nolt~d 
Ul .7.o"fr'f<f n•rlUJJd l.>y P~le1,..,.11 flQl]L Tlu~ .. trUll<J ,.,~.,. 

"º""llly w,,!'I ltth•r d1~1;1unstr<1tt:"d 111 th..- l\.1..,di1..-rr.u1 .. o111 
.. ., .... ! .. ,. r.~·111u<100·••'9 norlo .. ..i 1C.1}0Ü & 1\-ft:!lllet.ot 19115, 
Duo1rl•~ A. S<1r1<I" '"""''11 IG<lflhl. ,1Uowtn9 f?li1UUdl~i. ol 
rl011Udl llll'•tll PJ >.11111.l•ll 111 tho,_ .. 1•ht,1111rr1 U"IOg' r11rrct 
n10:-<1 .. urrmo•n1<. iDu<1rt.., & 5<111.J·J,,.11,.>!'n tH90bJ llow
.. "''r, r•·ru11'óllur1mn of itnnuol n1c<.111 PI rruin hun.:unh1l 
1l11.t:on1t:!~ r .. 4u11 .... 111" 1•xdn11n11tmn of 101 .. rt rhizorn(~S 
Jlll.'C.-<.·,. p1o<lu<...-d uv'!'r mou• 1tu1n l yr. lt 1 rqnirr.s. 1n 1h1~ 
,..., .. ,. uf C.')·rnui./vc:e.<<1 11<•d'"'"'"· rhi.-01111.• 1•u.,:c~ n1orr lh<lln 
1 1n long ¡J.h1nth• ll. !'.<11uJ·Jcn1oe11 1!190<1, Du<1rh• 19'111. 
J 1.,.,,c ... """'" 1hou9h 11on7ont<1I rh1:.tun11~,. are uhttll r.uf· 
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20 "" o 
Tlmo (PI) 

:JenUy Jnng·livud to he used for f!"ltÍUhdinn ot mtc0.tn 
1nual PJ, thc Jong rhi<!:orntt pltlC"toi. requ1rn1I hldV br 
ffil:uJt to rctnnvto: 
\Vt+ rea:ntlt"" d""•cribcd thot pret..•:ncr of ., .. ,..i.nnoll pot· 
tJUI Jmprlnltc0d UI th" !U'l'•fUtHICl! of ,, ... ,UC•d Jntrrnudo.11 
1!Jfh of Thll/d:,;Süt tnNtud1num shnuti. fGotUolfJº" et <tl 
92. Mdtbd l'!t al. 1994..il. whir.h <1rc ccuy lo i.<1mpln In 
rnpdri1>on w11h Jiurl7.nnt4l rh1.tumo"'. Thb llnduu1 
Jvcd us 1tl t!J1:<1mlnn Uu .. • t.t•c¡urn<""" ol 1nt•H11vc.J<1J 
igUts or t.hoot."I C>f nuany nthor """<IYfot!i:!on<;, t.vhirh 
n.slslPnUy revc:>al,..rl 1>U1tdt1r sr11:<oon.d i.lgn11J" tP1g :11 
.ese Hnding!i hll\<e .a µrcerrl .. nt m lhn ,.tudy al trop1-
I trt!t. ... tor ;innuul prnorJ1ci1y In Jnt .. rnmlctl lrnyth 
s ~en d*!t1c1il..1ed ro1 otht!r pl.tnfc;, 11uch ct1' m<'lll!fiUV'-'" 
ukc & Pinzun JU92J. 
.t .. rUc<ll rh17.on1"" qrowth ."11.,u rct1pnnf"t,; .,tiunyly In 
:ingcs Jo !iffc.JUncnt dyu<Ulllt'S (••.g P.itnqu1n 1 !17'.'I, 
udourcsqu .. el o.11. f!•H4, Gctllt.•gos f"I <11. J9Y;), M.1rb.; 
11 IY94a, bJ, whtch lllotY dislurh lhc annu4J <;1•.rndJ Jn 
•C !intittt1 uf vnrtic.J lnlnrnorl<at ltonyth ldl'lntilicttlion 
dnnual C)'l""IP.s 1n 1nlf'rnocJ,l1 Jength in thcs•: C4<;f'!o 

--------------

P•q. :S. T1mu "o•frl"" ol v1•rllrnl 
1n1 .. rnoddl h•n!"llh for doU .. rt!nt 
"~•Ytd•- 'h1mJ>lttd •n 1'Ut S(n•lh 
Chon•I Sc11. lh.. J•tulu>pmoo• 
( Tlldl••Sl~ J1.-mpr1dm. Cymo· 
.Jocc• ,.,tund<!flt<ffl '"'"' Enh•/us 
""""'"""'"' Forlo•• uripubJ ), ll1tt 
Mt1•lc"n C.t11hlW°!•Ul 1Th,,Jo1s .. 1• 
t~UUdJnum. C-o«Jh.'<JU'll unpubl J. 
•n.J lh•• Spauu.h '-l,.<11tc11'"" .. "'1 
t/'o"d""'"' .,...,..,nu:-.. <11•d C.rmt:Jtt
""....," 110.tn .. 1, nu""" unpubl t 
Thu ru .... 4('fH .... ,.hnw ••1111.1<11 
r)'rltts 111 •"Crl•r"I qrnwth whu.""h 
.:-,.n t..! ""'"" 1n u.i"r u, .. n111n· 
br,r "' 1n1 .. rnode" ¡ .. nun1bt:1 ~•I 
1 .... .,,..,, pHxlurfOd f>l""I •h<><1l 1>'"' 
)'.,4f. A1•uwh.,lldl u1rl1t:.~1 .. tlle 
Pº"''"" "' surc.o·u•"" flowcur19 
.. .-.. nt" lllunq lhtt 11hon1 J>J. l>I•"· 

IO.hH>nPtntcn·t1I• 

rto11u11es thttl !ohurt .. rrnu .tnd anlrro'lnnuuJ van<1h1hl)' hr. 
l1Jlcnnrt oul lo h19hli!1hl lhr sr ... undl s19n<1I Thrs citn 
bP. 4rhlt<V(!'d by olpplyang n fugh· dn<:t luw·lrequrncy 
1r. g. ruunlug dv••rdgeos ol rq .. JO <1nd 1·ol 150% ni th"' 
r.i<Jl"'r..1<.•d numh"'r ul lntrrr1ude• 1"01u.1uied in " cyl."J.: .. 
re!opertiVPl)·l filtr:r to the ruw do1t.1, wbich yu•ldi. cletarcr 
slgn•I <ll tht< i..t•ifs011.\J !ocdlr (l'1H. 41 

1h .. cunsJderaJJI .. i.eotsor1o1l1tv ul rhll'111nto yrnwth in 
,.111n.: i.c ... !)'r.nsi.tn. 1mpl1<•c; Uldt thr r.11 .. uf prorlur11ou uf 
new 11hort i.huot ... w11ic:h dppr.:er ... t tl~!Jlll.ttr 1nlervnl" 
<tlung lh•~ rlu:.i:nmr-.. >1huuld l•e> '>m11Jurly i;rc"l'iun.tJ. Thllll 
conchn1un 1s suppurlt'c.J by 111any rr.rmrts uf s1u1gr.,u 
!i:l'!,..i;:un.tlJI)' wluch drmun.,trcttr. .,.houl rct""tllllrntont 
fl tc>. d1•nc;1ft' 1ncr...-t1sn¡ lo uc:cur UJn!oU~· in !iiplln•J 1..-.y. 
Cyn1n<t1w"#-'<I n,,dotr,,r. Ttoftddns A. Rui. 1992; Zostr>rd 
1n11nn.1. Sdnd·Jr-.n .. ,,.n 1!175. /ff:flerozo.<;to•r.i to13'1nanlt"·.r, 
liult11uu' & \vo .. lk<.•rlln!J l!llllJ. Hr.ncr., ,huots ap11 .. ,u 
In cohurf!I, n1tht'r than c·on11nuousJy thruughn11t the 
y ..... r. Thlc; I'!-- reJJrt"lf"d 111 lho pru!ol.'nr.e nt di.stlnr.t 
modo,. in frt."qur.nry di•tnhuOoni. uJ :.hoot aqt!, qtvnn 
d sufhc-1cntJy lotrge fl •~ ra. JOOOJ ., ... niplto shm (~.y. 



l>UilM'l'el •d. Ruiru11,.tr11c.·t1t>n nt ,.,_.,.g•••,.dyn,umcio 

Time slnce prosunt (years) 

F1g. 4. Th.,l .. ••I•• t1nJ11d.llUu11 S..1><tr<1tlon nf !he Uuw .,.,., .... ut 
verucol tnt.,rnodal hmglh "' ••unpJ.,1 "º"' lht• "'""'te"'n 
Cartbb<!oan (C..Uuyu.. 11nf'Ubl J uttu" lnll\,l•I'""" onu.•1<01111u .. 11 
4nd A •t1üloall<1I cnmpo11cn1. Th" lnnu '"''m eo1nµo1u•n1 .... ,,., 
obl.unotd applytnQ .. 1111 .. r 11.. run111nu <1vo•rn9 .. 1 '"fU'll to 
l.50'.ll'. nr the n1urahttr ul ln1~rnodc11 1•ru<hn·t'<I 11nnunlly 117J. 
ftnd tba se .... n .. 1 enmroncn1 wo.1" nbMlnttrl hy aubtH1<..tuu1 u, .. 
loug-turm rnmronen1 fru111 th .. hmP ""''"'""· wh1d• Wd'l th.,.n 
1111 .. red lor ahort-h1r1n V••t111~1.h1y 11 u runrunu 11vcr11cr~· ul :. 
lnt..,rnodc .. ur dbuul '.10"- of tlm """"''' n1'mh.,.r ul te ..... .,,.~,. ... 

d11cMd pcr yu<0JI l'I 1•l<r'llnrhrouc 1nlurv .. 1• 

C}'lnDdClC"ff•I 11odosd, Dti.1r1~ & S..nd.Jcn<;nn 19901.>, 
F1g. SJ. Tittt prr.liP.nr.u uf lhe?>e rohntls •llluw,. !he r:ctl· 
CLtlaJion ol thc r11.1n1ber uf loavci;; J>rotJLtcetl pe.r <1hoo1 
ptor year 11!0 lh,,. 1neat1 nqr ftdl .. renc:e bctwrnn r.ollflrt 
modt?<i(l'ltJ. 5J. · 

Shoo1 age (yoars) 
U 4? BS 12ff 17 21.4 ;>S.7 30 ·:: ,IL _______ ----· ~osit:Jon1a ocaan;ca 

60] 
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o ...... .__.___. 

U :.m t>O 90 120 150 180 ?10 

o 
~ HU f -
q • 1 halassla testud1num 

l 001 
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Fur .'> Ao:J .. tr .. qll<'ll<"l-" d1~t11hu1u,.1 1111 pl•l"lorhrnn .. lntcrv11b 
Jl'JI 11ml f" .. '"' <.ol lo\ilfltJ """'1 .. hn<>h ••f dtUcr.;nt "''"Ytd!t•••" 
s<1ntµlo·d 111 u,,. :-;,,,u11sh :'l.1••dUc-uoull':an tl'uHdunJ.1 uc~<J1llt'" 
.. ,.,i <'rmn.1or••.t nuclos ... Du•Uh• unpuhJ.I anrJ thn /l.tcx1c411 

C1111t1bca11 ¡ Th.11,,~ .. •·• ''"''"''""'"· r.aurr~os '-'I «I 1•19:JJ 

Tlll.' dnnunl mca11 PI , ... n dl<;u l.>e 1dcnll.ttcd frnm llnw. 
crtny m11rko; u1 "l',..l'lt',. wtth d single flowcnno IJ••nod 
P"' y .. nr '"·!J· c,·111r.>otot':C"<' sp, T/1;11,.,.,,.M "P·I· nu .. Is 
Pº""'blto ,,..-hcn flow,..ting produr·,.. .. e1n 1deutt11abln ,.c:11r 
un ll1c ll'hOJJt. whr.lht>I :.cdr!o lt-fl by tbu rlowpr p<'dl1nrlo 
1~.g tlm ".)rinu" Tli.1/.1.,.sw. Coa & Tomltni;nn H.18H. c .. 1. 
leyo<; N di. 1!1921 th~ r¡c..•nuio Cymndo•·•~ct. tl.1ctrbá 
unpuhl., Fu.i . .JI ur oth••r n1a1ks. !'iU<.:h d!i tht! pccuUiu 
lluw,_.1 !ltctlks ot l'tH1<10111.1 <1r-1ucd 1J>urg•int ,-.t al. 
19891 F.vnn thDU•Jh Uuwer µeduncJc" 1no1t)-" ntJt b .. 
fnrmPd 111 n :.}•ndirunous m.inn,.r ovf't íl "hurt lim~ 
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---------------------· 
Time atter flowenng (yoi:irs) 

i:;~~ .• :CJ 
~ o 
~ ' j >O 1 

1 
Thalass;a t•stud.num ! 

J.1UL .• 9L_._ . J 
o 30 (jQ 

Timo atter flowering {PI) 
F•!] t>. !lu.lnl>utu.>JI of hrue .,J .. p..cd f4S pl~,.lO('hU•n .. 1nu•rv • .i .. 
(1'11 un1t• <1nrl yt1 .. n.J o.1nLH cllll.,1cul ,.llu~I o.hvols flow ... rl.'d In 
popuJo1toons S4mplf'ld In thn ,...1 .. •WJn C .. nh11 .. <111 ITll•I""~" 
f<!shn1lau111. C .. U .. -yu" cl .,J 1Q<I:!/ t1nd th,. '>outh Chln" s,,.,_ 

lh .. Phlhp1•mtts /Th.-t ...... , .. l1<!mp11< lu1. Foncs unpubl ¡ 

11rrlod (el. Uurnkn A r..ft)Ull!t 19U7). tht- t.li1ol.11Uut1011 ul 
lifn .. el.ipsed tnn1;1> r1owr11ng (#1.S l'IJ !ohuw .. dl!>lnn.:l 
n1oclt-lil idt-nltl)·1nt1 th~· pPund ar pC>o"lk u.,wcnng f•~-Y
fttll for P. occ.-ardc:d, tvl1.1rr..:h-M11y for T ,.,..,turl1num In 
thc MP-x1c"n C:<1nhlHH1n; ünd M.ty -Jun"' lur <:. nnr1n~.1 
In thtt M~d11orrn11ran) 1n ,.urrr!it;IV•! Y•!dr .. 1F11,1. t.>). 111 .. 
Urne i.hUert:t1u.:u IJt!lw.,en thuo;;•• tlnwrTln!J modo•s (;urr"'· 
!iponlls tul 1'"t u:r 1nult1pl"''" uf lhu. 111110 tr'lq hl. thrr.,hy 
ellnwing thc c .. urn.ahuu uf thl' 11u1nb.,.r uf r•l.t"'torhtnru• 
inletVAh1 rn 1 yr .,!i thr rn1nu11ur11 cu111u1011 n1LdhJ•h• ot 
thei.tt inode!i. l:io;tun.,tc., h.isn1l nn th•' td•~n11lu:<1t1un of 
flowuru11-1 1n.i1k1o i.huw g..-.. .. 1 "!J1••••1n••nt w1th inch .. ·pL"n
dcnt <·1>Umatt:1o (u.y. GuJl.,.qu~ t:-1 .ti. 1•1q:.i¡, hui m.1}' 
DVC1tc11;Um<11f(' tho l'I tor "'l"'"'!li whu;J1 11ohoot~ r .. 11111.·•• 11r 
"In¡> h1o1f prorturt1on dUr1n9 llowcung IM. J. í>ui.tku 
p~ni .. 1.·0111111.J. n~f'illlli•• uf lh<l lo"'• fntrtlnl' uf 11olluut:r. 
JIUWllring e<.1<;b Y"'"'' (<1huu1 10% nn ''"'""'ge- for ddh:r· 
ant s1H1grü.!!;ló 5pcclcli: Cdlluyt.s "''<d. 10~2) 111ttnv •honh; 
need be r.ollretcrl tn cn'iUfl! ddcquuh_. t!!>lU1t.tl1u11 oJ 
pJas.turhronH mh!rVal .. tri thh; w .. y. 

-------· ---------·--------
Uecon1trurt1on u( tbe pl<1!>tuc,;hrun1:1" UllPn,·.ol usin~J 

"~" de1'-'lmln,..hons IS •UbJ'-'CI tu difle1.,.nl r.uulCP!!; of 
unc.,.rt •. 1111ty. lt '""· tho•refnre, fcromnwnded th<1t '""""'""'"'1 
ol IJJC.."'fot! m .... thucl!t 1- usr.d ~11multt1nf'nUsly tu L'fU!i&· 
vnud .. h• th" !!!5llm .. t"''- ol.Jlt1lf1 .. ct. Av<'11l11bl.-. le!iultlli, 
huwr.vo:ir, rlcmof111tr.1te th.tl the P.!>lun .. 1 .... nf .,nnunl 
llll!'ttn '""f µrodurttnn prr shoul ubl<1111 .. d U!>lll~I 1"91.on
!>U"Uchon ltc>Lhniqu""!> ,.,., o¡l1tm9I)" cnrrel<1tcd lo the 
ub,.l":rvrtJ lut.1n<,1111urk1n!-f 1 .. ct1111c¡ueo¡;) <'lnnu.tl lf'1d pru· 
durt1on (no of h!•We!i 1ohout '1'' 1J, 

Oh!>t:tfv .. d - 2 . .'l l:s: fl.75) t IJ H~ f± U 06) H:ccuu!>trUclrd 
fR 1 _o •.Mi, ro..- u.ooot 1 

••llhough therr 1s a "''f~dk 1 .... ndvn< ~· fui r,..<.-011.-.11uctr.d 
v.,lue-. tu ht-1' 1oo1n .. whott Jowt>r lh<tn thcn.t• dern·"'d horn 
fn.-1k1n9 t-.c-11nu¡u .. !'. Jnr o;prir-1.,s p1nauong .. 5111.tu 

riumho!t ul lcdV'-'1" per 1ohUQl .11111u<10lly 11--ig :1). Annuotl 
rnc,.n '""' prndunauri po:-r •hoo1 .,.,.1111i.11 .. d U'<illq rrcon. 
uructiun lcctin1q11rs ...,no; nnt Mgndn: • .unly difhu•tral 
Jrum t! ... tl111<1lt-11. vhli\im•11 usln9 m,.rktny tcd1niqu""s 
(m"""" thlh.-renc: ... beolw,.t:<n oh.,1>1v.-·d and rrron,.truc1 ... d 
0.22 ~ 0 .. !)4, p- U.IJ9, l'1g. ·11. thotrt!bY d .. mon.,,tratmg tht!
r>ol•~ntl11l ,.nrJ v"lultty ol rc-L'Oll!.ll 1.u. llun 1 .. .-11111•f"''''"· 

Rf"'contitructlng _,..,, .... dynAmlca: lh .. loul bu11t 

R<ll..'uni.truC11on 1.,.._hn1<¡1&F'!i .illuw r<tirult1t1<>11 uf tl1"' 
f,.te ot productiun uf Ulfl ... n·11t l>l:'••<Jr.io;s niudulu11. Th1ti 
u1fur111.i11n11 .11lnw<; th•l "l•i•llL111lu11 ul .i .. 1110Hr1tph1e 
9rowC11 .i11.ol~· .. 1<i, wh1rh )'lt>ld:. 9row1h ._.Sllfll•lht<; 

H•llUukubly clu'"" lo 1),.,.. .. oMttnu•d ll<;ln<J t1ad1Uuri.d 
qrnwth annly!>l'I t> .... ..,d un n1.i11o1. J11<lfli1ro•c1 lf> g s,,.nd· 
.l••JI"''" 1•17f"•. r..1n..~1 .. w & C.a1bu11 1•1flo,,, loJ .. 11.-.nr-••. fhol 
lot't ul , .. .:••1J<;l1ucTinri tr.r.hniquc~ df!>t:r1b•"' 11 .. , .. l1nld 
g1c<.1t pult!nh<1l <t:. ,111 .. 111.111~·r n11>thudo; lu L!:.hu11.1lt:< :.c<1· 
qrao;o; ptoductlon 11'.i111qu1n J!J7:1. P•~u1rnt ..._ P1ng•!Ut· 
1'.1.:trl1111 J<J<jU Unllt>CJ<l!to <.•l 111 1993) 

TI1 .. ,¡,H,r·11ptur nf o;.c>nQrno;,. gruwll1 \vluLh <•tri ht> mro.., 
ft:ud1ly ol..oto1111 .. d u1to111!1•Pron .. uuc11on1 .. 1.·h111qu"" .. I'> th•~ 
dV•"fdtl'c nu111bc1 uf 1 .. ,.., .. ,. prod•1rc-<l <1nnut1U)' J.'""'1 
"hnnt Ali th" r.~ru11 .. trut:hr.>n m .. tllnrl<; tn c11un1<1tL" thc 
111 .. ,111 ,u111unl J.'i dP!i<'rlht.•tJ ..illfJVIO' .. 11,1l>IP lho• Colf<'Ul<t• 
uun uf (11~ 1111111!1P1 º' IP<t\.'r.h JHOdUL"o.'<I '""' .. hool ji.e. 
:Jt.511'/¡ Th111o 1..·..in 1.J,. ut. .. d .1 .. "' o;urr•1g11h~ uf !>C<tlfJd!>!o 
qrowlh. th .. t1ihu1! cn.abhn\.f unP In rx .. mlne lntc.r<1nnudl 
v.111.1h1hl1'"" In 504'9fü""' gruwth. tJ .. nUf Uno; h'>t:hn1quc 
1• .. u111111 (1 !f'lOJ 1dr.n1111"'o:I o1 3 1u 6 yr cyda nm1 ,,,, 11 yr 
<""l'cll" 1n 111 .. urowth of Pn!11rlon1u uct.•<1.1111.·o.1. M.irh,\ ~t 
.. 1 (J!Jfj4c.1J t.Jui.c11bed 1n•·,. .. 1.,<"d qrn,..·th nf 771.dttu;d 
,,.._.,t11rl1nurn hun1•d ..-;; ·10 cm b)' ... 111cl hy thc ptt!i.loll!J'-' ol 
1 h11rlr1lllf? <..idhf"!tl In thc l'>.1t!Al<.dl1 C•irlhhct11l; 411d 



o• . . 
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Roc:::onstructed laaf production (lenves yr 1) 

F1g. ?. Rool.aUonUitp i..vr ... -n thc nuu1t-r uf 1 .... ve• µ1nrhu:o•d 
•11nu .. 11y, P.•IU114htcJ u•J1111 111.s1 kuoy timl ru<-nn•lru<"11on 
t...-:"hnlquo•. lin d11fcrcut ,.., .. t1r'11>s. ... ..,..., .. ~ ,,.mph.•d 'º 
lheSpa.ni•h M~llCllcU••l<lll ( • ,,..,~dun1.1 '"""•Ulll'"d ... Lu»l.,t•• 
m.trur.,, • /.<Xtl:'t• 11ult11, O Cy1u<>1J1w-..,, nod<'I••'· IVl•Ul•n 
unpuhl.J, lhu c .. ni.to .... n Scl'I ._.u Yurnl•Ul p.,,.,., .. .,¡,,, P.t•~a1cu 
(• Th4/d•"fd l~IU<'.11nWll, '* ·''i>·nnq0d1Um l1/Jl11tn11•, Go1ll••!fU• 
unpubl.J .. rut tnc Suulh Ctun .. ::oc .. th•• l'ht11r>r11ne• '"" Tl•.,I·••· 
si<I h"mpricl1J1, e <-Tmo><J ..... .,,, n•tund4td. D í_)"n•...,1v.: .. •.r 

•~'""'"'"· .a. F.111, .. 1.,~ ,,...,, .. ,rl~:J. r..,,,.,~ unpubl 1 

Fortlt!o¡ ¡unpubl J 1rtPr1tlfu.•<J a •·<>rrr.lulmn h .. IWt:!t:!U 
growlh oC l:"nhillu,. dc:oru1drs .u1d ínlt.ort11111udl w .. ...ath•~r 
pdllt!rn11o. Th1'l tt.c:·hr11qu.-. n1<ty µru1.-·., potrtu:uldrly 11 .. rtul 
lu slurty th .. c:unsc•¡ucn1 ••i. uf P•!rlurh.,Uunt. to s<>aqr<•"i!> 
populilhuns for wlurli uu htu~kqr,nind d11ta 01r.u1t. In 
add1tlun, esUmotl .. t. uf Uu• ,,,,.,,..._,J*" 11umhr1 uf 1.,.,tvn'i 
11nnudlly produ.-.. d µcr shool •tllow r.tkt1latm11 uf lh•! 
•1v..-ragu ann11<1I h.:df lu111uv.,.r ... n..i lf'••f prudu.-uon. 
Ann1rnl le.if lurno\.· ... r <'<en lH? r"lrul11tt."d o1• th•• 1o1t10 
b .. twf>f'!U lbc nun1h .. r uf lo~d'-'"" r11udu'-·1•d prr ) ... ,., .1nd 
thA <1vt'r1tUC nun¡t, .. r uf '!olotnflU1~ ¡.,._,,,.,~"' ptor i.lu.>ut. <1n'1 
qnnuc1I shnot h:1<.t! prnd•Khou ...a~ th•• p1uducl nt 111 .. 
uurnhor ol J._....aves dnnunlly prod1u· ... d J>t.'I •hout l'ln.-1 lh .. 
mean WHight uf lully d<o>vi.lup.-.d lf".cv.,.s. 

Mortt 1n1portotn1. llit.•"L' h~rhn1qu~"" .ih;o C!l,1hh .. • rt:"~Un· 
llolJU<.'tiUn ot 11111.umc 9ruwth (P..itr1qu111 t973. 1!17.-.. 
Du1u·1c JI. S<1nd•Jcn<1"n 1990<1. p..,n11111t & l'nrq•~nt

Mdrl..lnl 1900, Tl!n"dº""" Ru11 l9!.12, G•lllt'Yn•c'l<ll. lH!l:SJ 
l'nt.rtqum (1973) nn11-..I th<1t !hP gruwth Mlt• ul tht:" rhl· 
zom+< may br. obtnlnt'd by <hv1d111q thtl l~nmh uf thu rh1-
7.nn1e b1:twccm :2 .. buob by the U1U1!rr.11cl< 1n 1h1• d•Je>ll; nt 
lht' 2 1hoot11. 7111!. almpln rt1t10 u., howevt-r, upprnpri.tll" 
only for !.pt't:tl.!1 J'torlucu1y nr.w 'lhuob <1lnn!J th ... rhi· 
zomR di IUUl? Jntr.rvctl1> lungr.r lhllll 1 lc•d l'I, .,,. th<!t ron-

Tlrne (days) 
280 060 

Cymodocoa nodosu 

y .. oe2 .. 1.11 x 
A~ .. o.B,; N .. 476 

Cymodocea rotunduta. 

.... .. . ·.· 

.. 
~,L.-__...~"-'---,~.--~-~--' 

Time(PI) 

Fc!J. U fbol,aunn•hlp lH•lw .... n lhn numl.ll:c ul rht1.nm~ ucl•'• 
ri<><J,... In brlw•1••n •hoob conntl'clnd •llon9 rh1zonm chilln• 
o1nrt """'µlt•<J '" lhf!' Spa11u.h M .. dll<'fUU1C•n ¡C,·m•ld......., .. 
n...:tP .. ct. Ou.u1 .. unpuhl.J .. mi tl1tt Soulh CJ1Jn,. s .. ,., lhfO l'hilcp· 
J.IUl"" fC:ymnrlocl"d 111tu11tl,ot.1, Fortu .. 1u1pubt) otnd thL•IJ 4lftt 
11111 .. r .. ncc., ·r·1a., .. lof>"• ol th••Mº , .. 1.iunn .. hlP• imhr"''"' lhtt 
.1vcldQC nu1r1t ... r ol u11crnu<h•• r•rnduc,.d p••r pl11,.torhron11 
•ut.,cv.al U'll <111d .. Unw. 1n con1bn1ullm1 wnh rho:- avcr._fl .. 

1n1.,1n<>d11l l .. n!)lh, c.~1cul4Uu11 ol rlU>'ornc cJunu<1buu rnh• 

...... -uhve !ohOnl<i tl1rft:"r in c1gn hy > t lt!olÍ J>I An ttllHrn .. -
t,vu, r11nreo fllTl.lrt.dc. wny tn r.11t;ul..1lc rhlzomn Hlung<!llUn 
Trttf" I• tn lt-!lf'e!ll!I lhf> numl.Jt>f' oí ihlPrnnctma m b1.:twco!n :z 
i.hnnl<1 runocr:lr.d "h>ll!-1 ;.e rhi:zn111 .. pJec;~ dgalni.t Et\t?i.r 
•Hf@ dd(l?rcnrc CFiy. OJ Th('I ft:'gte'!ot.iou 1dupn r<"J1r"s..,nt1o 



Duarltt ttl aJ .. llecon11tructron •d ,.., .. ora11• dyn.unJl"'S 

o• 

•• 

·-·~ 
}á 

oL-~~-'-~~~~~~~L-~~-' 

o 'º 20 30 
Reconstn.Jcted' leaf pr0duct1on (leavus yr - 1) 

Flg. 7. Rt1l•Uunr.h1p t.u1 ... -n thc no.uutM.r ni ''"'""e" pruduc .. d 
annu .. Jly, O!'!ilU11<1lotd u•lnq 111.i1kh19 and 1<."c.e1n•lrt1n1nn 
llH'hn1que•. Jnr dllfc1c11t ,..,,.,Jf•U• S.po!<.:ifl~ .... mi1Jcd 1n 
theSp.a.nnh M<"'tt1tcU<UIO.:"" { • t'os:Jduni_. °"'"'mir• ... ¿.,,,.,,.,,, 
m•rur•. • L1;H1t"·"'' nultu. O CY"'"''"• ... • nodo~.1. M11tt><t 
unpuhl.), lhe C.tr1hb.oo11n Sc,11. .,u \'ut>ollo\h f'un1n•u/ ... l\.tr.A•<.:o 
f• TbdlAHld t,....tudmun1. Wr Syt1nqod/um td1lonnt.'. 0"11"11"'" 
unpubl) .. n<t the SuLllh Chine Sc.t thu l'hll1pp1m.-.. 14 Tl1•1/,,.,. 
s..I• hf"mptichJL • C)-mü<l<K•••t tnt1111d11t•. C t_'priod"'-... d 

aor~/.t1.1 . .a. F.nJ1.,J&H •U'<Utll1tc5, T'othn• 11npubl ¡ 

Fortetl (unpubl.J 1rhtnlJ11cd a o:urrel.itwn h .. tween 
growth ot l:nhalu."' dCVtv1drs nnd intcrctnnu<\I we.ilh•?r 
p.tllerns.. Tht• ltti:hniqun n1cty µruvt• po1rtt<.·ularlY Uh<'ful 
tu study lhH con11llr¡11nnfP.i. uf ¡11!1lurl1<1l1u1111 lu sr .. q1;1i.i1 
populallun!li lor whirl1 nu h<1r.kgruund d11t .. CJ11i.t. 111 
lldd1t1un, estlm .. 1.-.. of lhn avHrd•lt" numhN ul h•.tVU<i 
annudlJy prodUcPd pt.:r shoot .illuw c,1lr.uJ/lhnn uf tht• 
nveragl'l 1111n11dl Je.ti turnuvt;or .tnd JP.il prC.KJuruon. 
Annuftl lailf turnnvrr C"ctn 1..o., f't1.lnll.-1t-i.l d!li th•• l•lhu 
bP.IWPHU lht.: numb .. r uf J .. csvri; ptodu<.·f!d P"' y ... u <1nd 
tho:. uverngn n11mt.i"r uf 5tan<1111y lt"dV•~• Jlel i.huul. .. nct 
annudl shoot 1 .. .af prn<1u<.·tiun m .. th ... f.Jtuduct ni tlw 
nutnhcr of lt"uvcs r1nnu.1Jly µr<>dut""od 1~"-"r shtmt nn.-t th .. 
u1ean W"'fighl uf lully c1 .. veoJu¡1rct lP.tVo;i.. 

Mnru 1n1port11nt. lla•!oU ll!rhr11QUt"!> t.l.)50 cn.tl1/,• ret.:un· 
•Uuction uf thi:r.unn: grnwU1 !PctU1qu1n 1973. l!O!'>, 
Duurte & Snnd•Jcno;rn 1990.,. P<'f!Jf•nl & J>r.u1n11t
MdrUni 1090. Terrado., A Ro!> tml:Z, C.o1U~uJiUIAJ. 1!193) 
J•ntrlqul.n f197::SJ nulHd U111t thr 11rowth u1h• uf tht" rht· 
zonu• mdy br. obtainttd by d1v1d1111-1 !he JrnurJ1 uf tlm rh1-
:r.on1tt bctwr-.-n 2 i.huot" by thtt 1.hfhirr.nc" 1n Un~ <11JC\ oJ 
the:? shont!l. Titis 11lmplo r<1Uu lh, how"'"'"''• upprn11ri.1le 
only far :¡~c1cs prorluc111y n1!W j¡fioullii dlnng th .. rh1· 
zom" di luun lntr.rv<1I!!> Jongr.r th<lll 1 lc1tf PI."º lhdl ron· 
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11me(days) 
... 560 

Cymodcx:ea nodosa 

v .. o.82 .... 1.11 X 
A 2,.o.ll'; N-416 

374.3 

Cymoc:Jocea rotunc:Jata 

.... ,;. 

y .. Q.75+0.77X 
R'~087;N•Y8 

. ... · 
. ·.· 

"" Time(PI) 

.. 

.. 

F1g ll Nttl.111nn,.h1p b.,hwHooll tho nuiub.,1 ni rhluirn" mt~r
nn•h"• In hl'!Wm•n d1uu!" co1111vch•d olung rh1zonu• ch.din• 
Ullr1 <1ao1µlod m th., SpA11a.h M .. ctlff!ITOIU)4111 fCymoUOf"r.11 
nod.-. o., .. ,, .. unp .. hl.J .,,.,1 "'" south ChJn.o ~ ... th,. l'tultP· 
µuu'" fC.)"Tnn.l<Kt:!'d 1utu,.,¡ .. 1.,, For1t>11 11111n1bl.) ""d lhL'lr º"" 
•l•fl .. r,.ncc• ·thu ,,¡.,¡,,,.• ol th•• .. , rttldllnn•lup• 1n<b .. ,.1,. lhe 
.1vcu1qc nurut ... r 01 1nli;111ud .... r>roduclt'd po•r J'lo111t>l'hrone 
'"'"'""' 11'11 •nd dll<>w. 1n conibu1 .. 11on wtth lho o11vcra!Jf! 

tn1.,rnod4l J••ng1h, c"lcu!411un ul rlll>'nmc rlon~.illnn talft 

,. .. cuhve shooto; 1hlfer 111 <tgo hy > l h.!'<11 l'J An dltHrnd.~ 
uvc, innro ilrl:'ur.ite. wny10 roth:ul.ihi rhl;oornn"lon9~dJOn 
r"'tr I• tn lt'l-.Jless thr numiJt'r ul lntf'tnnffps in butw«H?n 2 
5honts ,.unn•?,...lrd -'1Ju11u <.1 rhi:r.urno• Jlltice <1gGJnsl thnlr 
;u¡e cJ1flcrr.ncc !Flg. 8J. Thu t•~{Jfe'>t.iun 111luf>C' rrprnsHnts 



Shoot oge (days) 

Thalassia testucimum 

o.1 1~--~--~c---,00~0 

100 28 280 

Cymodacea nociosa 

0.11!-----,,,__----~ 

'ºº""·'-----':>"---="--=<i 
Posicion/a oceanica 

'º 

Shoot ago (Pf) 

Fig. O. R.,l"tlnn•hlp h..,two.-.:n thc •~·n9th ni vurucal 1.bonu uf 
dlll•uu11t •t1a1,1r11u. SJl6C'l'"• ,, .... mplud In thc M .. 111<. .. 11 C·•ubbean 
(Th.rl""ª'" tcJ.tudJ11um. ,.tarh.1 .,¡ •"· 199-tat <1nd th .. ~:>•Ull•h 
ModltCrrftRf'lftn ll'nsidun1d oc:t.'dnlc-.t nnr! Cyrrmdcx:cn nndtHlf, 

M11rha unpuhl ¡, dnd lhclr "!l'" 

thr. avnrage uumhr.r or rhl:.eume lnhtrnnrln5 pruc.Juced 
pur PI (rh1zon1c PI; d. P11tr1qu1n 197:'.1, f)tUl.TltJ HHH. 
Cttllt!t.JUti .. 1 .ti 1H~3). wlu~h c'1n 00 tram,ldtud ir1to ahl• 
7nmn ulunn .. tiun ralt~ by multiplyinri thls liluflt' by 1hH 
... vr.r11gn lenglh of il rluzomc u1tll!rru.1<.J ... . 

TIH• qrnwth uf vtorUcal 1hl7.nrnc1o li .... <ihort shono¡) 
alluw!'> """'!J'llllilloC!o tu ..i1rvlvr. ll>ll!cJUn .. nt <1rr.rct1nn 
1Patr1qu1n Hl7:1. IJ011dnurt1!>que •?t di. 1964, E:J .. ut~riu111 
1987. f',.1<1r1Já el ..al. )<J~Md. lJJ .. u1d r.ontnbutc to rlú.¿0111..., 
1nor1uet1on {Gc.11J .. 9u:. f•l ni 1Y93). V""rtl(";¡J qrowth cu.u 
otl!tO t. .... <l<;ilt' r."Jcul..alit!d t.v rngr<•:.lilllCJ th ... lruqth ot 
shurt shuols Urom thclf Jn .... 1111111 c.111 th<: hurUuntal rh•· 
7nme lo tlu~ <1.JUr-.al m"ni:1e1nJ lt!JillUJ;I ..:huut a.~u. w1U1 
thr !ilopc u•pr""'"""nl111ri lhr. v1._•rtic~J Plongaltun 1<ttu 
(l'i!J r'i) 

Knuwlt"<lgr- or rh1zu111"' 91uwlh rnlf?5 c11<1bl°"s on,.., In 
1urn, lo c<1kul..a1.,,. .,,,~ .. 1 rh1zuu10" pr,.<1uctlon <1.!. th"' ~uno 
of thr. prod11<:huu ul horl7ontdl .uuJ v .. r111::.itl rh1:.eunU:!S. 
J lunu1nlt1.I rhl7u1u .. puwhu:tmn cnu ¡_,.., .. blllO<'llPd 11~ the 
pruducl u( thr. o•lungctllon roltP. lhr. nurnL .. r ul qrov.·tng 
rhl:i:on1c <1p11: .. ,. prr un1t ..ar.-<1. <111d ttlf' spe..:lfu: w.-1ghl 
ni rhl7omc 111<1.1 .. ri.ll fi-><'llru¡uu1 1 !173J. ·r11,., arf!'<1! pro· 
durt1n11 ni v .. rtic..al rl11~01n••<; r.tn Oc "'°"hnrnt.-.r1 tt1o the 
p1ud11ct ul t111:1r r.long..alt•Jn hllf", 'l>houl d .. ra,,uy. ;1nd the 
sprellu: w .. 1•1h1 ol rh17.un ... 111•1h•n .. t ¡(J,.U .. q11 .. .,,.t .;rl. 
t•J!l:I). S1._•<1gr.,,.., ir.oto; •1fl1._•11 <1f.>l• .. •ll ,.,. "lu111cll .. <11 th" 
in.,.-rhnn ni i.huulb u•1 lh•• rhu:omt'i.. <1.11<1 ront hlun1<1bto ¡., 
tu1 .. t1rly .. .-,,.Jrr1 to bhuul •h•n,.•I)' (1·1.u1 .. ou lw Sr.rnruuoJ 
1!1!-f:ll n .. <.dllbr' 1hr nu111U°"r ul rhu·ornc 1111 .. r1tuc1.-.-. 1n 
bCl"'t?l~O 1.·011 .. .,. .. ,.1.,,:p o;huut.. lb r .. l.otivrly c-ou .. 1.u1t .u1d 
°'""'"V to dcl1•r11111u.• (•• q P.ur1<¡u111 T'J7:i1. root pruduc· 
t1on (.'otll hr c.,kul<1ted "' lllr pr<><Ju1.·t of llu• roe>t'Wc1ghl 
per 11111t rh110111r h1orr1.i .. :. .nut lhr proc.Ju1.t1011 or hnf"i· 
7nnlttl rluzomou¡ ·1 hr pruducll<Jll ni ronts 111 lh._. "' .. rllrnl 
tohoot'I r ... n ali.u bu ''"'''"1"'t"'d b)· Jt.oqr .. ,,,.Jrt!) the nurnb•..r 
01 lu•1111,1<;" ot ruuts fur111,..d "'9•1111!>1 bhUol •l•Tr. fDu.srl~ 
unpulil.). 

U"'t·un .. truc:llnn tcrhn1qu .... \~·urf• llf"I 11• .. tl lo IJIP<"I· 
o;11rr lr.ctf pru<lucl1un ol z.,,,, ... r., ru.u1n ... hy p,..ll•T8Pll 
(191:tJ. ol'lnd both 1 ...... r •lnrl 1ht7.01U<.• prod11<:llnn of T/Jd
/d!>Md lt<.~111rl1norrr by P.:rllu¡um (l!f7J¡. Suhi.o•r¡uPntly. 
lllt!)' h..ivo:! b .... n uo;r.d to n1 .. ,1 .. 111n thc pruduc11on of 
T. tl!"l11rlrr1uu1 111 lhr M,..xkuu Cdr1l•hP•lO 1C.illt.ono .... 1 

..al l~l'>:IJ, to ft:~Ull'>Uu<I ltw t~·df pn><luc-11011 uf tht!' 
M~d1IHrr.111rau •Cugrd~ .. l'u.;ld•1lUd c>c: .. .,11u·.1 ¡f'1•1gcnl 
""' f'•~rgt.onl·Mtt1t1n1 1!!90), .ind lhr rhu:um ..... tongtthon 
nnd prutloct1011 ,.,,,..,.. of L~1·rnu1lorcd no<lui..:1 (l• .. rc7 
J•IHH, D111trl~• ..... s ..... 1 •• J.-.mi"TI 1990.1, b. 'h.-rr ... t.10:. & Ru .. 
1992.1 ThP<;f> st11d1e .. ,,JI df'rnonslr<ll~ 1h .. 1 rrcnni.truc· 
Uon h:c:hnu111r.<i prov1<1 .. rtc>l"thlr n-:un1 .. 1 .... ol ,.r,ftqfa!u• 
¡-orndur.uon. cu1d "'rt' pov.·torlul 1nols lo c.11:pand our 
k11nwlrd1Je ol ..... u1ra.;,. 9rowth to n•1nutn nrcct:. whurv 
lhü 11t•pcttttve Vl!>its ... ~1ot1nd by 1>t<tn<l•11d tnehniqu~" 
uro ddhcult. Th.,)• ul .. u UMkr. lotrgc·:;;c:cd .. !iUrveyi: ul 
St!lllJrui.10 y1·uwth w1th 1111111 .. d rrsourc:toos pni;o;lhlt-. 



funr.n. jncre,¡t11.'d ui.t:> uf roco11slruettnn k-chntqu11:t• 
'\Oldd h..-lp cXJJ4nd and lMl.:mcv lhn 9Huyr.,phtcdu1ui· 
utlun uf uur kuuwludqu of !l>eotgt45'il eculogy. 

tu thu rt1i7.on10 lor somn lirne ..tUcr sJ1001 tft;o.t1h. 
Shual r.lnach gr.nera.Uy lnvolvci; rhn d.,.t1ll1 ni lhu h~111-
J11oduc1ng n1t>1l .. wm Jn 1htc0 .!>hn<">t ,..~.x, wh1ch uppca1 .. 
In hfl procnrlttd by .n lltt1row111u of th" llU!'rtllih?m ... 11d 
pruducUnn ol v1~ry llun ¡..,,,v .. ~ fCctU<'i:J'"" et al. lfl93, 
Duurtn po.r,. ub'i ). l lcnrc rl0:<.id sh • ...-.ro. ottr.n ctu1 bP 
diUP.t<'lllWtcd frnrn brok<:in 1ohonls, hf:'C.:dll!li<' lh~V h1:1ve n 
1ou11rled. ln<;t,..<1.d uf rruncdl<•d, olp>;>.x ¡r. q q._.ncu1 "rhd· 
J,H,.,~. CJ•n1~m:r". llnJo<.lulc. Syr/ny<Jd;11m. >'o~ulu111a; 
Go.1Uc9n'> ..,, o1l l!l'IJ, 1!4!14, f..lu.t1lc pef!>. ohs .• Fortr.s 
J.J<."IS oh-..1. Th ... J•lf:sr.nr .. º' lll411Y olHtU..I AhOOtl,. !11 """
!Jrtl"" pupuJ,,111111" '"' t1 con!ll~qunnc .. uf tho:-1r runtinuou!I> 
turuuvr,r d11rl '"' ,. rn11ven1•~111 1uul 10 101:u11strur.t .. ~ .. -
!1'"!11'" qrnwth fGt1IJ,.qu .. el <ti 199:JI Th .. 111ed1<1n d!-l~ of 
.J.,r111 <;fluuts r.-·pr"'"t.'nt., tht.<11 rn,.•hau lile ex1•0:"clo11nr)' 
<.1nrl i~. Ou•ro•lo>re. d llli.,ful 1nr:hr111rJ1 ul shrm1 turnovpr 
111111 .. ¡GnllPflt•"> ..-1 ,1/ 19931 lnrl •. ·.,.d. th<' f/lt:' •.11:pArt ... ncy 
ol ~J1uol!i u1<hcd1ro: 111 .. uu•d1.tn tune lrn ,,u ~hnot'il 10 die 
wl11c:h .. 11.,uJd b" .. quivr1lrut. 11 th•• ""'"9T•"""' UIO:"drln.,... 
<1ppro,1< hci. stroul)' 'l.tre. ru lhn 1un1uvi;.•r tlm~ of 1ohflOt.,;. 
l:trr,1usc Hin !>fJUQts "í'l'"''" <ti r .. uulr1r 1111t.rvcth; alnny 
U1t• 1h1:r:n111 .. ,.. thr ,,11nut lurnov .. , tim" ..-,1Jculüh!d u1 t111s 
w<ty 'ih,.uJd J;p ul lh•• s.une otrlnr "'" Uln rhuom(.' 
turnover tuno? fC".0<1U•.•9nlil f'f c1I Jll'l3J 

Se4{Jtl!IB1i popul<'IUun dyn•miei. 

Seagraasos c11tt mt>rlul•ll" pJantfi With "' c:-untlnunuf; 
roducuc.n. o1nd lnss. uf rnortulH• fromhni.un 197·1J. 
hll cuntínuous turnoY•!T 1s 1nu:.I •~vlrltonl 101 lfftlVc:.. 
1d r11:tp1eson1s the fuund.1uun of ffl•lrkinq tm·;JnuquC?s 

• <-r.;tunatc SC!olgf<J.S5 pro.tucUun f:i:JPUl«h 1~J7.-SJ. Hnw· 
111:r, s1u1gra1110 5hoots dT""' • .J11oo 10UhJt.>CI to •• coutJnunu!> 
.rnov"'r wltich Js rrneclcd hy lht:" o1g1• suur:turr. nf tht.• 
1001s 1Duanr 11. Sc1nd-Jcu ..... n JY1mh. OotUruns et cd 
192, 1993. Per .. ~ et 111 1!t!l~J 

5t.'ffgT4S!I !ohOOIS J¡4v,.. o1n o11gr. .,1rul."lurr ulle11 chttrc•C· 
rl•Cd by few very yuun9 ,;;tinnt .. wll/I 1 lo 2 1o~,,.., .... , 
40)' young í< 1 yr oldJ ,,;h1.>0ls. 411.J e.>:pormnO<tlly 
tdinJng numb .. r!I wlth 111r.1ea11oln!J i.huul rt!l" /f'J~I· :,¡ 
lt" 1elctUvo i.cc1rclt)º of very yo111u1 "hº"'" 1.:. hk.-.ly 
c:-ountcd Cor by l-'dlnquin"'i f1D7.JJ nb., .. rvul1on lh<tl 
e fin.I ll'l<tVC5 on ~·t.>rllc41 'ihuul.:. "'" ¡Hul.lurrd rnut:h 
llef th.u1 s.uh11toql1t'hl lrdv .. .:.. Th" r.1r11unentl<1I <Jccltnr 
i.11001 11hu:utctuce wHh u1cu~ct.,lll•J ug1• rr•o;uJls Hon1 

out morv1lity und .tlJow!lo ri;t1ni..1Uun ot t-!Xµonrnlic1J 
o« mc.rtubty rctlt!'i ¡,\f. Jn 11111t!io tlmr-IJ et" thr> 11.,.q<t· 
r. slope of th~ ... xpunrn11<tl t"4uctU011. 

'" 1e10 N., - numh .. r ol -shnnt<. wllh "'l .. c11ur1l In 1ht.• 
>do; ltnd N, - nu111b,,.r of !ohoots nltl•n th<'ln inudr1I 
:.011 by Umt-! t. T/us 1·.ilcuJr1t1nn at.1.um<-i; c.·u11!lt<lnt 
nuctl lihool murlctlny ,1nd rrrrmcrnl!nl MI.,,, .• u1d Rhty, 
irelrut:>, 1nvQh."n cirrur Whf'll lhl!io ds'i111np1u1n 1., uul 
fdh~d 1CctU,.gn<. et ul. IH')3J. Anuu.11 "hool r ... cru11-
•nl r.1tos (11.,,.._, Jn unlt!o )'t 1) rnn o1bu 1>1! 1·o.1Jl:ulc1trd 
rn Uu.• IOll'll numbr.r of !>huoh• 1!:;:01'',) <tnd thc num
~ of sh.-.01 s oJdr.T Ulr1n et y ... -., f ~;:., N,J m llut ,,;fipul 
:UJl1tlion (011<'1rlH & S.1nd •• J..,n¡,¡cn JH!IOb. Ci.nl11•~1us t?! 

J993Jda; 

J.4.•-· s.. ln1~N, - ln,t,N, f2! 

.:tWIHtlgn ol 91uss tf!r.ru1uncnl arul 11111rt11J11y ftth• 
ps forccttsl ,.uo.igr.t"" pupuJ.1t1011 dy11,,1111r,., wh1t:h 
oends nn 11~1 1:111nunJ •huol ro•cru11mnnl 1R.,,.,/, su1n:• 

R.., • ff,,,. •• - M FfJ 

tUve nct sl1oul rcerullmt:'nt r.ntr.o. µrcdlr.t mc·rccts1n~1 
gruu¡ dcn1dly, whnrHd!ll popuJ,,11uns with ru:ynUVP 
shonl rur:ruitmcnt rc11~s arn 1n dcdmtt /c.IJ Du,1rtl'I 

11nd-J .. nscn 1!JHOhl. 
~.1yras11 rh1:roml:'11o ollon decumpo""° !ofclwly U ldrn-

19B9J. sur.h thttl \lttrl.lcü) !rhnut!ll n1mc1111 atlr11"'1u~d 

Th .. lr1.·rpamc.·y d1st11huliun of "huul "9"·<tl·dt."11lh l.:. 
C1f1.,.11 hlt"rt ruuch ho•ltt.•r by <tfl .. xpunnnt1.il lo11!l f11ru:hon 
IF1!-1 IOJ 1/1<111 th<tl nf ll\"!ng 'iJiout ... (FlfJ. 5: C<:11lr9n .. el r1J 
1~•1:11. Tht< ll••l'inn lor rh1,;; •S tlictl rh~ d1,.lr1hu11n11 uf dlJf>· 

<tt-r1 .... th romlunes 111/ .,houh d\o'UIQ ttl tt polrlt('Ulo11 ctge 
lf"l!J••rdh:s'i••f whtrh ),.,,, lhc•y .... ~~•e ptnrlu<Hd, hen1-.. .,v. 
1•1<11-JlhfJ uul Hllct11nnll•ll \"•1llo•bd1I)' In J .. r;ru1lmt•t1l und 
tnutMhty ICittllo•-::10' el ,,1, JO!J:I¡ !\.lurl<dJty .. !iolilllrtl"~ 
dr>rtv .. <J Crnm rh..- tlli.tnh11flu11 c•f •tr1••-ul·do>o1tll .. ri.. thf"'r ... 
tono, murr 1n1Ju,.1 th1111 lhm•., nht,unt.•d lrn111 thod1<;r11bu· 
11ur1 ul 1Jv11u1 !iohunl<; fGt1llrgo" -.1 ctl. 1 <l!f:IJ, lout ro•11re,.unt 
<.tVl!tttg,. t'!ollfn"'I""" .d<m{l' lh .. Id<' "<fl.111 nf Ul<:i !>llOf.lh 

1'.tutlahty "'fld rccrtulnu:ru ,..,.11111..itns 4r .. uM•luJ 1u 
""'"lualt.' lhc sl«IUlo ol s .. ,,yr<tS"< 111t'o.1dnw'i unll lo tr.rt'
r-,1'>t lhr>11 •1 ... vi.lnpm .. nl So•<tgrur.!o pnpul.:1!1on~ •ll Ot!'<tf 

"tead)" .'il<llt.' &h1>11ld show " baltinr·._.. bl!t"'""''" ,f1onr 
1nn1li1loly o111d Jt.'<.:ru1tmí"f11. Ot•\'1.n'1011'> tnw<'11tl~ 111r.rull· 
mf">lll 1ul••s h111h•.•r th<'lll ruort<1lrty rctln~ 4nd .. ·1cr vr.rsct 
ª'"' u1dlc..,tlVt' ul Pic:p.1ndlll!J .111d llt:!r-111111111!-I pupu1.11Juru1. 
f1c"!of><?IC"'t1v .. Jy fOuallt' & S411ul-J ... n~n11 l9!J0b). 111 t1dd1-
liun. quunuf1c:<tlh1n uf s""Utd55 shoot ble sp411 i!o .i con
v.-n1Pnl ..-sum.1lt!' uf wh,ll tJ1e ttVPrdqc J1tn 1oµo111 ol the 
rhuunw m<l.l .. 11o1l mí~"Jhl bL" 

Stc>dQt<'ln .. :. oflun expcrhmc,.. 1utt!oli morldllty and •ub
!>lttntidl rt:-ductlon'< in lhP e11:1en!olon uf lhclr mt1ttdowg 
1K11mp lfl ul. J~•H3, Cc1mhrtdge.,, MrCumb J984J. wh1ch 
h,..s f..,r-rc"chJny con11nr1Utmir'es ü1 thc ncosy1o1t."m. auch 



."'lar. Ccol. l'roq. S..r. 1a1: lll!t-:.!D<I, INlM 

Shoot age (yco:rs) 
_:!2__ - _B':_l ._ --.-.1:>_s __ 

Pos.doma oceanicu 1 

1 

i .............. ~~ 
--' -' __ __:f.b b~3- --, 

Th11lass1a tastuainum ¡ 

. 10. Fr .. quen~· distnbut1on of "(l ..... 1-cJ .. ,1th ni J.huit 1.buuh1 
dlUerf'nl se•<,1rau.<11. """'1'1"'<1 In fh•• Sp1ulh.)1 M .. u11 .. r
e1111, fPu•ldunla oc-.io1nlca and C)•n1odu.:·- nut1 .. ~ ... uu .. rre 
~1.1bl.J ""U th .. Mc.lUCclll Canbb .... n fTl1•ld.U.I" trstu<11111.u11: 
11~01.~1 al. 1!1113) •hPw1tJ9 U1tt "'"ponr.ntu1I duc.luu: "' ,.h,...,I 
1u.znl>ur w11h nytt lh•t .tlh1w1. ca.Jc.ul.,uu" ul "'º"''Jny '"'" 

Sedlmcnt "rcos1un u.nd Ju:i;5 ot .t!i!l.<>r1<,1.-.<1 IJ1otd {Chrl!i.· 
nscn "'ªal. 198Jj. Porcir.111;11111} <;PoHJf<1!i!i. colum!'<1llnn 
th.,,.refore, Unportant tn prl!:"dtl.l f:.>l..¡_,!ly!i.lcrn r~rov .. ry. 
ere is, hnwevr1, ol fl!:"llUllk .. l.>lc 1u1uruy ni 1JU11nllt..t
! d.tla nn the fdl<! uf :.c<19r.t1111 r.-..rnvrry wh1ch pre-
1ts 111 .. dev .. lupmcnl ol mD<fo~J.. tu tur.,,.cust tbi¡r; 
'Cil'llll. 

!f:.>cunst:ucbt:>n techmqu"" ure v<tlucthl<! tnols to 
d!IUI~ palch f(lrm..111011 unt.1 pdtr.h f":irp;'ln'iin11 rcH•u, 

n1au1 prnCe5!.t:c"!o invulvr.d In 'iPolyrai.1< 1ccuvt~ry 

fDuarrP & S.-u1d-J.,.n:.t.'U 1W!H"'I· S<!aqtA!ili µ .. tchea. ultl.'n 
ft"'vnlop hy .. eed cJ11iJ>f!1MI fnlJnwfid by »ll!'(.•dl.111g clitab
lishutent und ~"P"º"'º" ul th"' formrd patch by 
rhUu1ue growth (Jlu.uh.• & Se1nd-.lnna<in lfJ!IOaJ 
Recon11trucunn 1.,,1;hntqu1.:a; 1tllnw C<'llr.ul.1t1un u! "eu
gr.tlilll flnWHtlDq intenliity, Whtrh i;.,¡,. .u1 upµer lunll tu 
tilo 'itt"l.I JJr<Jl.luctinn pn"!lll•I ... Fluwtoru1g u1tcns11y r:an 
ol1en t>e u.ir;flmatP<1 b .... ·.u1i.e 1do.mul1r.e1Uon ol nowl!:"f 
JOC..Ull fo g. goi.11 .. re1 Tb<t/u~ll>ld. Crn1ncJoroo1. r-.nhc'1U!>1 
Our11kn & f\.futll"'"r 1!:167, Co11: & Tr•ml111i.v11 1988. Cullc· 
gni; .-1 .d. 1993, l!"Jtl4, 1.>u.111"' t• .. r:.. obir.., J-'ortui; pnr11. 
obr..) ur Ouw"r pr1h111.-ltt'i fe.!-J Pcrgcnt & J>r.rqnn1-
Murtu11 J !l!JCJJ •tllnwi. c<1kul<tl1un ol hoth thH Ome 
clotp<i••d fllllrP lh"" fluwer w<1s 1•rnducrd "·*"· nuu1L>.,.t uf 
Jtl.,VP'i .11111 l""uf scurs prod1u·.,d ""''" .. dJJP.,-<1.ro1nce uf thr. 
flnwC:'r i.r ... r), <1nd lhc• •lfl,. <ti whu;;h l11c :.honr tlnwrrrl'f 
IJ,<l' nurnhrr of l"'•ll "C.•"" huru th., 11hon1 1no;.1~1r1011 JJ01nl 
lo Che flnw.-·r 'lic,11. Cux & Tnml1nsnn 1 ijUH, <~<llltoyo1o el 
dJ. 19!J2J. <.Ju<111lU .. ltvu !<<1mplmq ni "l'"HJ.:tll!o •huots 
y1rJrh, 1h.,,relut1!, rnn!l.•d••r.,hl ... lnMqhl 1111u llu~ U!ptn· 
dul.·tlv(.• b1olngy ol ,.,.,H/t<l!>ll .. ,., uu.h di> rr1lculo!1tlon nf 
p<1.1ot Uuwrr 1111 .. 11'<11)' jl'f'-'f!J""'fll o•I <11 l!IHH. G .. J1.,..yo1o f'-'f 
rtl 1 ~1•121 .11111 11;-x<1111111<1l1un ni rhr "'l,.-d .. p.,.11d.,.11ce uJ 
s.hnur tluWtofJUt/ 1 Gallrgns. rt •ll 1 !l~l"ll 

Flowtonnq 1ntf'h!lll)-' 1 ... hnw .. v•:r, uf J.í.rnit1J<J u1w In 
.u."e:.!i. lhr. potnntl<'IJ tarr1i.1ttun uf u .. w prtlrhrfi, wh1eh do>· 
pr•urli>nn'irPol p1o<Ju<:l1u11, y .. r1nln.ith~n. <'lnd U1n surviv ... J 
and 1u1h .... tfU"'"111 1,11uw1t1 ni lhr "'•!•••llmq:.. Yel, sucdUno:i 
Pl•><luo;t1uu u11<1 .. ur,.·1vnr<:h1p r-•lfl 01i..u i,.,. .... 11n1 .. 11•d u:ung 
r.,,cous.tructinn 1.~rhn1<¡11..-i. {Du<.1llf'-' 11. Srtnd-Jrni;Pn 
1990<1). Sr,tur•\M, "c.•o:<dl111qs c .. n hr raslly uh•nllfi.,d 
brr.<'lu'ir lho•v uflt:n 1..1ck rhuomr rnr111 .. r11un!i. tu uthcr 
shoo1 .. olnc.I becolU"<! th••v ollr11 , .. 1.1111 r .. 1ndtn:i; ut Ulr .. cf!ft 
c.·u .. 1 ul U1c1r h<t!<P Srrffhnu <1UI!:". J!i. ci.U1n<th!rl ttnm lho 
uuu1br•r ot ln<tvf'"' <>nd le<1J !i.<:o1n on lh•• s.hort 1'hont, HtP

u•sr!n111; lhP 11111..- cl .. p'>cd 11inr1• qrmun.tl1u11. Er.ümu1u1g 
no•t S .. t:"dhll{I prn•lurl1on Jrn111 •¡U<1Ulllullv., cc.·d.11.1td1nn 
ot Stot<dhuy .. bunrt.1nr1• '"· llwr"'fu1t:". 5lru19hltorw1trd 
1Duu1te & Srtrid-.lrn.., .. 11 H•!lú,1) r-.1uu"1v~r. thr. e19r. rt1'i-
1nb11ttnn 01 ...... .Jluo~J!i.Ullcn pro•,.rnh" o;l1arp .. xµ.u1.,n1..1 .. 1 
dr-rhnH which alluws ,.,.11111 ... 11011 uf ""'""'c.llin~J rnurte1htlo" 
1.u .. ,. ('-1!'~ .ibnvcJ St!rdlln!J .. urv1v<1l. howcvcr. Ui not 
..id!1CJ•!nt In Pfl'illl.,. h•t111o1t1u11 º' .. Ul~W ~ ..... !JH'l'i<; pi'ltr.11. 
h•r 111•rdhn{J'li lfldY i.1.11 Vl\'l.' wl!/"10111 prndunng hnu...,nntul 
rhl7.< .. m1!<; ollld ll(!W ... honlll llJUarlr. ..... S .. nd-Jen5P.ll 
l!IHO.iJ. The pruf'<>lhan ol 1;r••dln11J'> pruducu1g hun...,on-

1<11 rJu:.::0111C'li, .,., wrU ,,.<; 111 .. t111ung uf tb1 .. cv•~nr. r.rtn nll•o 
b"' CVdlU ... ft>d \IC,lll!f lt'f:(Jn'>ffU(.'hUtJ h•c:hn1qur.'i 1DuarlHll.t 
S.tncJ-.Jr11'oHU 1990u) wh1rh ttllow. tfwr.•fnr ... <1u.intdu.·a
tln11 nf d1ffe1t>nl .t«p.-.rts nt 'inP1f111u1 c.rruwth and tbu 
u .. tubli,.luu..,nt ut nPW pntrh1•!'I 

Sott9re1s11 palrh...,,. .,. p<1nd 1J11au9h rhl7.omn grnwth 
lc..idtng to o;;p.1c.· .. uc.cc11pu1Ju11 tli••JI ...., Tomtuu;on 19UO, 
011 ... rtr> l'. SuruJ.J<.!11!!.l.•fl lU!JU<11) Th<! 1t1<1•tr11al r..iltc0 of 
JMll.'ll "'"xpuni<Jnn J" 'il:!'I hy th•~ HhlXUl1<1I t<tl~ ol hun¿ont11l 



rhizom., elonyutJu11, l>ut Uu:. c:"<1p"city 15 nut 11ec:ci;s.trily 
roe.liacoJ tn natur<tl arc1gr1:1ss p<tlr.hr.<11, Tht! mnnopndlaJ 
growth nt lhc rh1:il'nmcs DI 1n•u1y !lt>.l!Jriti. .. <ip,.r1 .. ,. (Tur11-
li1111011 1!t74) 1mµJh,•• thul J.>•ol<:htoi. uruw C:t!1llnlu«ully 
through long rbu:u1nc5 (runncri.1. wh1rh br.uu·h suh!IP· 
qucnUy to uccupy the sp1:1eu ""d lncrr.ct<i•? Jnrnl drnslty 
Thc r11tnnt patch growth o'lnd inlmn.tl biorun<1-.dr>v1•lnJ.>· 
mL'tll ran ul•o hO" c1u.111td1 .. 1I 11~u1~11..,c.un'>tnu.t1u11 l.,.t:h· 
n1q11e:11 (Ouarte & s .. nd-Jt!lllloCll 1990d b). TI1c lucdliOll 
wuhin d l>l."<1gr11.:r.:. puu::tt wher•? lht"! nldrst shonl,.; ,., .... 
t!nr:ountr:rr.d repre.o:rn1s thr Mh~ uf p.11ch uuti•ll11111, 
wh,:,novcr lh•''"' ;in:. ynun•J .. r lth•ll th .. uh1xunun1 hf,.. 
.. xp...ct.lncy ol th~ •pt:c1e,. "'"'.unir1 .. d 1rc1tr1qu111 19/!i, 
Du<1.rte &. Sa.nd-Jlt'nl>t!n 1990dl Snrul<trl}". ttJf• 91<1d1.,nl ni 
maxtmdl shont <1g•? fllong th~ m<'lln .JXl1> ot <;1•"q'"'"" 
~tchell provldr. o;•st1n1.11cs ol tlw 11111 .. • uun • .., uf p.11ch 
urnwth fl>t1lnqu1n 19?5, Dudct"' &. S1.u1d·Jt!ll!>t!n tl:lflO.aJ. 
Tb0:thoru:onlo.1l 9rud1ent ul m11x1nu.1I df.JC lf.rrm;,. thc p.11rh 
a.xes rcprc1ocnls, tht~r•ilnrr., th•, pnlch f'Xp•1h<;lnn J<'ltr. 
ctelculnted aos lhv 1olopn ni thr. "'!llf·.~s1011 .. <fll•HHlll r .. J,.t
ing l'1l!10tl1nre lrnm thl"' peste.Ji u1a.r~11n tu md.Jlun.11 5huut 
<tge (Du.ute& S<1n.J·Jt!n1>en 199011) 

Sc119r., ........ fldCCll> ur !>l:'d11111""11l tr.1111>pUll d.llÜ 
C.hl"lllJl>fl)' 

Sc<1g1 .. 11r.cs UHI)' 1nh"h1t hl!)hl)' d)'ndmlc !'luhstr.:itr"'i 
and lld .... pt tn ~rdtntnnt 1lC'CU•llcU1. ,1nd hun<1I. i.J1'' lh':.' 
abilily 10 grow vertu:ctlly t--"' .al.Ju\'<:!) .and r.Ü!oll!' the rlu· 
ll!Ontt.• meri1>lenu. lo U1e ncw i.t.•<11.mi.nl levl!I. Snngrno;sr!I 
reluc::<11tc lho~iT lnc.!nstcm" c::Jn<;r.r to thr "rd1n1rnt ,;urrar.c
atttn hur-l1tl by lllf'•~1>rt1n9 up lhn v••ll1•·t1111ruwt11 o! lhH1r 
shool~ nnd dP.11,.Jnp llfi>W )d~'•H'> uJ ht•nzuntnl rlu.tulnt.•i; 
frum m.,.r1s1enu.1n v.,,rllc<tl r-lu.tunws f•~-!I '/'hdld-"-"" tr.:1o· 
tudiau1n. Ton11tn1oun JU74, C)'mndnrr.t nodn'i.t, t:.t1''•~ f.. 
/l.1ctnei>z ttJK...,J f.'ttlnqu1n llfl7:f¡ l11M 11nfl"<I tl1<11 1h .. 
vnrticlll grnwth ni T. tf,''itUU111un1 "houls dill~i-~d cun
sJdPHlbly .. ruong pupuldllun,, <tnll "ugyt.•0.1 .. d th .. 1 Uu ... 
couJd bt!' Ust!d lu eo.Un1"h~ !>rd1mcn1ttUnn r11h'" Hl'i !iUg-
9c1>tJnn thnt 1>co1gr.tsH .. S holrl pnlrnlMI ol!I tr.Jr•~i-,; of .,••d
lmt!nt m1gralinn wa'i .1 .. v .. 1nµ""•l lurlh':'r iu üll l.',.<1n11n«· 
llon ol f!IP. .. x1~nt .;ind '•n&!II<lliur1' uf •nu1>lun..al !>C<tTJJ!> 
('bluwuuti.'¡ a.Juuy T. tf..•stut11num mr.11rtnw .. U'lng .tg<
dclc1m1n.stlons f Patnqu1n T !175J Th .. do.,.., ruuplm!l 
bctwoie~n srdUnr.nt "cr1c-t1nn '""'" •ll1•I 'iP<1gr-<1.,; .. v,.rll
c::al grnwth h'"" 11 .. ~11 dH111un!>l1ctl~d !>Ult.t.' fui- ufheor 
turlle~ru!>S n1"'adows off 1h.,- Yut.·ül<1.n J't•n1ni;.uJ41 1!'-1.irh,¡ 
"'l .al. 1994<11, <ts wull a.s lor thr MP.dHClrran<•<'ln spr.·im;. 
Pmudont<1 Ot''fMllJlr4' (HoUo'IOllTP.'óqu,.. flt oll f!IH4) •111<1 C'. 
nodosit (l'vt.uh.1 .,t cll. 19D4bJ. 

Thn cn11pliflf1 bo,<IWt!ell !>ettgld"S verllcotl gruwlh .anU 
!oeclnn.,.nt acrrehon ¡s 110 clusc lhdt "brupt c-httn(1r5 1n 
lhe lt!11yth oJ thc V•lltiC'9l lntcrnodn'I: can hn us<>rl to 
traer. thr. t1m1ng Clf bunal cvcnls (l"vf.uh.1 ••t .. 1. t!J'14hJ. 
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Thls 41Jowl'td thr cshml'llinn ol thH IUlfJr"'tlou v•ducily 
ol larqr-"""'I .. liUhttquotuui. lwdfu,-m\ uver Cyniodcx."<'d 
nucJu .. ..i µo1tchf:"S lu " ?-.tvdnt.•rrancnn b<1y by r:s.tim,.ting 
lh"' 11111"' lrllcrv•I h1~1wrr.n Jl"•lill(lr nt sUtx:f'Sglvn duni"l"J 
ovor" 11.r.n!)rns.!> pnlc.11 orul fu1Juw111u 111 .. 11111 .. course of 
tranl'i1t of lnrtlvlfflhll 11.olthlqul!uU" .Jun ... !> uver 11"'1t.qrt1s111 
IMld11•!> (!'>lurlJot o:l ctl. l994bJ. 

ht .uJ1.ht1un tu lhcu- ui.ti "lli tr.u·rr-. ni 1u•r11mr-nt acCJf'Uon 
<1nd uro .. lon. sr.nar<1'i<;r5 •lrP c1l~o usnful u1rt11.·.itnrN ur 
rhnngo<o tn ,....,r11rnr11t d11:•n11~1ry. Th~ rh.Vuru,..1> of tbtt 
h•ll!J-hVtn~ J\.1~t.11l.,.ll'dUf!'ol11 "''•ltfHU•!> l'u!!i."}ur11a QrC4niCa 
.,,.,,,. .. rvt"d u r"'r:ord ol aunn11phrrti: rnr.sturn ftlllout, 
wluc.-h du!o~ly n1<1trhnt1 llust nt knnwn 111n1n<iphrnu-: l0o1d
ln9 (l·•r.1g1•nl rt <'11 HlH.i, Co1lillto'l t-l 1ll IHHHJ. 1Ül .. (.'CIJJdC::• 

1ty '" 111<>.,t U!> .. Jnl 111 lon~-Llv~d !>~d.Ql'd.S!oc!>, who,.t! t1asue111 
r .. rn.iu1 (or•lto'(.'dd"'" ft.• y. f' un•an1cd, h'nf1dlll1'dcornu1r$, 
7'h<.1l<.1w.<"11!11dron r.-ill.ttUTnl 'J'ho u"or. ni 11r11q1<'l'll"P' a.s 
tr<1 .... •n º' fl<l'il r.h~Ullf ;11 HllVIT<Ullll.,.1111> l"o PTub.ably 
rrJ.tflrlrrl 1nro111¡1u1111d!> nul g1t>o1tly invulv.,.d u1 n1~t.ab· 

uh,.111e1nd1ropidly U<1ll!>loc::<1tc."CJ wllh.u1 lhc plant!>. OelilJltC 
th"' ub111ou~ 1ul1•v1tnrc, howrvPr. thb pnl~ntt~d u!li.rt ni 
!>•:.t9rai.S•~o; h<'ls nnl b"c-n r•plnrf'd luTtht>r 

CONCLUSIONS 

Th.., ahUlty to dN..,r-m1111• th .. ll!J .. ol Ol!Jdlll!>ltu. t-111-
¡uo\'••n n1nsl uo."'ful 1n t!luc1.J.iLLn9 U1eir ·~culogy d.Ud 
popul.atton dyr1<unic:o. ds l!Xt!mplll1cd hy lhP pDWPI' ot 
trHH r1n9¡¡¡ lo 11•rn11i;;t1uc:r pct,;t clulldtC! ... •lnd lhn ¡>nw.-.r 
ni urnwth nnq'> 1n ot.-1i1tl1" .1111111111!<:0 .. l l>h~U .. lo "'JC<1111i11"' 
nrq,1nl!!i.m•tl !/H1Wlh re11t- .t.nd 1h 1nt~T•lllllU•il vot1'1<tl11luy 
111 rHlat1un lu kl1uwu p•·1turh.tl1u1l!i SJn1!111rl)'. wo• 
d~·JnoruoUd.IC il<!fl! llJ•tl lhc~ 1thlhty In rlrlr.llnlnr lhr. oHJO 
nt <;r.,,!JTd!i .. nindlllPr> ª" .... 'óllllllfJ iU!ill Ulll••fll•ll lnoJ IO 
1rrnn-.lr111·1 k .. ,.. (.••UIJ>(.•llt!Ols uf ""'dlfl•ll>S dy11.a1Ul(."!o 
¡qruwth, JJUflul<1hun dyru11111cs. ll•prudut.'11\'t.• •-'llort and 
n.-covt.·q: r<1l~liil . .ts \o,.'o•U .t'i tn trroni.tn1r1 pr<:>rc,.so<; in 
lh•!lt i.u<hn11•t1t r.nv1ronmrnl 

Thn U'!OC' ni llU'i 'llo•I nt lt·du11q11._.5 ¡i;. '"'s1r,._1,..d to '!ltud
, .. ~ fo<"tl'• .. <I .11 11nnuul. "' lo114~r. llrue .. c .. 1.-" Ac::cord
u1ql}"·. the <1µrru«c::h dt.•.,rrihud tu~u· J., mn .. t 110..,cTfu/ 
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'· 



:. NOTE 

Growlh pallerns and demography of pioneer Carlbbcan 
seagrasscs Halodule wrighlii and Syringodiunt lilifor1ne 

•n.,....rt..,...,,.,,. ""' lll<lruhloJuu'-, l'nl""''•l<l•<f A .. 10.,um• M.,.,,,.,...,u .. n•. lu•1 .. l•P•. M1.-11-.,•n yru, .. 1 ..... C:ol. \'l ... nrua ... A•ss.s:1s. 
'""3tOJ1.1.,•k•o,p.1•.,M .. •k<> 

'lt•lifulo - Cl••c .. • d•I M•• y .......... IUfflt. 1;1>1v•ul4•d N•c:l<U••"' ..... ,A ......... ., .. 11.1 .............. 10-:1n~ ..... ;f,JO ""' ......... " "- M ..... .. 
~-lrn dO' J,o.fu<tl<I• A••,.._.,dtn d" lll•"•o., CSIC._ C•lftlnn d• S.nt.o D•rb.o•• •n, C·l ,.JOO BI•-. Clr .. n.. Sp.ol11 

AUSTltA.CT: Thu o.J1uut dt!ITIU(ll••Jd•y nntl rhuuu•tt '}U•wll• ni 
S>'n'>g<H7lum rll11arrn.- KIU:r. ••ncl H•r/od11'r .. -nghtí• A...-hrt" 
were Hu:bed. b<t.1 .. d on plant dftllng tecluuque•. lu .u:cou111 
len th"'•C" rulL• "'" µ1uu .. ur "' ll•e .... .:e"""""' ~•·4uo•nt.-. "' 
Cnnblm,111 M>"U'""- 1oe .... ull• dtt111uu .. 1mr .. •I llo.il ti•""" ,.,, ... 
r:tM<OJ ,., .. "hlf' lo •l .. vtolup d,.n,... n1 .. 11tfnw11, HlpJmrl11UJ blO• 
ruasSO$ i.11 CXll:'CSf ut 500 A 0\V JU •. TllU)I µr.....iu<:u<I JIU>rt• 1h .. n 
2000gDWru-2 y1 1 <.luulull•••Ulu~¡hl .. ••ll.'>llluU.'>)•r ''"'"J 
rhhmrn .. f:IO tu :t:t yr-•¡ h1rnov .. r, Mh17om•• !J'"""'h .inrt 
hranc;hln; rallt"S ,,...~te vc1y h•<1h. ano ... ·1119 111~·•" ,.,..,\,,,..,., •• 10 
r•pJdJy Q.CUl•Y lht! "f.J•<:C llwy o.:ul1Jn1•u. Tlw '"f>ld rJuzuri"' 
turnov .. r lnvulvMd, hnwfOv,.r ... ht<Jlo "''"''' mut!.1111)' 11•1" anrl 
Jow hltt 11>rpf'ct.u~ry l•O\'f'l.tq,. ,.h<'>nl hl,. <!Xf'•~cr.tnct 100 10 
UIO d). T\l• unph~ thel. wlulc 1110.:•t· µ1u111....-r •i-<·clo.•• aru aUlo.• 
to rap1dlt uc:cupy th" "'""''"' U1••) ... .,1.,,,.,..,, 11> .. 1r ,,,.,.,i.h .. ru•.J 
'"'""''* r•oqnnl O<'r1•py th.ol .. ,, ...... lut "" l<>fl!J <1• rh'" m•>JP. l<>ng· 
Uv.,d sp .... tt:-s '/h<f/dsSI .. tC.SIUdJnOnl \\'e 'S"!;l~Ct.I. lh~ro•lolt!, 
lhat lhu ,..Jo uf...,,."''"~• •J.<••(m• "" l'•uruwr "' rlufln• •f"'< , .. ., 
111 111d1?p-.d .. nl ol Uuor <""J'"rlly lu ""l'I'"'' •l"n~t', pru<lurtn-.. 
JIOJ•UfoUcn11, """ h r:Jniu•lt f('l.otcd In ~hou! Jonq<.'\•¡I}' fllld 1111-
:i.omfO tur.10.,er 

~y \VClHl>!>· Hluznn1u !Jr<>Wlh Shool .,U•· • Hl,,md<s• 
l'roo .... 11 .. n 

Thn snegro\Olc<; Syru1qo<t111111 fllllun11,._. k'.ul.i:. <1nd 
HiJ/oduM wrig/1lii A!och1:1n •• OCf:Ul'Y uu 1111purldOI cul1.• 1.1s 
piontorr !ii~cle:. In thc: C'o1r1bbl.!dU Sr.<t ld<'n H<trln!J 
J97'J. f~•trlquln 197.SJ. Thoy r.nlomso• d••11Uol .. d •u"lll
n1cnts t111JowJng porturfh\!luu ... 1ir1:1c·t!di11u lht1 din111.x 
cnmmunlty nJ TIMloJ!l.lt.Ú• ,,._.$-tudinuai n .. nks """' KUnag 1u 
Ulo f111rre,.i.lon.:il sequ~nc<.' uf Cc1ribbeo1n 5C<1gr11ssos 
(dom Hnto9 J971. Patr.tr¡uin J!J7.'i, V..'Jlh.11ms HU17. 
T990J. S /Uilotnu.• ~nd H. wlighrli .:1Jsn dPvnhlJ• mono-

'Addr,.._ lur c:or1 .. spundt!llC<1 

o lnler·R..t.ffllCCh Ut!N 
Hr14/o ul/UIJ gl'flclr. '"" ;utrmltt#fd 

SJ'>f"<"d1c nl<'ndows. 111 Un• .1r .. ., !C'illht>ll '°"" CJo1rk l!JHl. 
Jv .. r ..... 11 & lllll<tk.,.r 190t>, \.'un Tua.i.c-"lhruf:"k 1994). so 
tli.1t. 111 ddd.allon to thclr role d5 µlonmir sµ~clci¡, they 
rr1dy <1l1ou bf~ 1mp,ulo1nt primdry produerrs fZlr.nutn ni 
<ti. Hlff!J. Shnrt N .il 1993). /l.1n<>I .,rurj1r'I on th~•u• "Jl'P.
ru.•<i 11 .. v .. l111·1111o .. •l ori l"'df l"º"'""'"' .uuJ J.JrutJu•:Uun 
(\'uu .. te111 lfl82. l"'ry 1983, Bdrt.cr& B11hrcnll' 191:1!1. lver· 
:.un .'l. !:lithlkl'r 1!1Hh. f</.,uu•nus tHH:/, \\/1ll1~ms l!IH1. 
Fry lt \.'irn<;tr~•o HIHll, 4!u•n1o111 <'I .iJ. l!lll!J, Vc111 Tuut'!11-
h1u .. k 1•1<14¡, lnll r .. µvrh uf th,,.ir cJ11;1ome •11uw1h .ind 
d.,.111uc11.aphy "'"'os y .. t few 1EJcuterun 1987. Z1c:11'hu1 et 
<11. 19tHJ. Du.trlc 19!111. f.:nnwlr.dgc ol thcir rhl7ornn 
grn~·lh flllh'!i .tnd d1•111o'lrdph1r dyn"mlr!i wnuld. how
PVf"r, hto/fl t<'> llllfOIJH"'I lhto d)'lhllJllC-.. <11111 lllítlllll'lld/l(l' 
uf tllf:" JIU!<1dUW!> lh .. :U! l>J.lf~Clt!!i <.h."VtdUJ.J fDthtll .. & S.uUJ• 
.Junu•n 1 m10 ... hl 

Un thn h•ul" ni ''"'"' r>h111u•r.d u-s1119 ¡•l .. nt r111hn9 
l1•rl1111que<; 1P.1tr1•111111 1'17:,i. Ci.ill .. •J"" .. 1 •d. Hl<JJ, 
l>u.irlt.o .. , .il. 1094, t-.fdrb.i t."l •il. 1994). Wt' de.o .. c1ib.,. the 
b10111<111o,., <lllld rtu~un11.- e1nd !>h<>ul dyndllll•·'- ul 1nuno
spr.r1hc Syr1ngnd1um 11/llornll• 11nd H11/orl11IP llVNghUJ 
nu?dr:lo\v-. i11 thP ,.., .. ,.11-,lu <:.,,.¡,1, ... u1. 

Mt>lhud'I. \.\'°' ,.r11d1~d shctlJuw 1 J .O tu l.~ tnJ 1nunu
,.µ ... cd1c nw.i<Jowi. uf SJ•nnyud1u1n /1/lfurm<.• <ttld l ldJud
u/~ wnrtht11 nn th" 1r.rl /<tc;Jnnn O<'•H th1• 1own nt Puerto 
to.·1orrolo~ f2 I" N. H?• W. Y11r,11An J>Pnlr!~ul.t. J\..fc:irko; 

t-.1..irl>io .,.1 <11. Hl9•1J. """11~ th°'" <llf.JjJIO<t<.'.h d~lo<.-r1ltt.-d by 
Gotllequ,. el ul. fl99J} 111 Augu .. 1 199J, Uu_. linu: of rnax• 
t1num .... ·aqrct!l!oo t11om<t<;~ 1n fh•! rtrrct fVan l)JS'lf!nhrtu!k 
l!J!J<ll, w,. randnmly ~:nll••ct<'d ti .. nd :J ("orri;. (2U-~ cn1 

intr.111.11t11ün1..it,.rl1tu111 l11t"' ...... l1fltnntttc" olnrl /f. wriqht1i 
Hlf'l<tdow!>, r-p1<C"tlv~ly. The cu1~,. wt>rt.- pu.11hed '90 can 
inlu Uu.• $<."d.un<.•nt lu coUl."cl tht." a.huul:i dowu lo tbetr 
1nscrUun Jn th<' rh1znmrs. Whlch was h<'f"d<'d tn nstf-



""' M1<r. F.ccl. P1uu s.,r "''''""-HM. lw.J.I 

tTlólff" W1uot Ggr. fci. (";,1lft.o{IU!o vt .al. l!l!f3J. S .. dint""'nl 
(CUdf&tt carhnnlltl"I' &,1ndJ wo1& thr.n CdJefull)· Wdl>hvd ott 
thv sdmplns, ••11 lhv Ji"·jng stmnth 11nd llu! Sf<1.ndmg 
lcGVC& lllHY 'SUpportc"t W<'I(' 1 nuntll:'d, dnd lhc JlH't.HUl."" 

of tlOWHrlJ or fn1jts rcr.n1<J .. d. \\'e dlliu nnteod U1e nuU1"'-"1· 
of hrand1c1o tn thr tmr1'-ont.1I rhn:nmr<1 ª"' w .. 11 .,,. tlu• 
nu1nbl'r 11nd h~11qlh of rh1:'.nmo 1nrern0th:"' b1!1Wrt>n 
cunseruTJ 111!' i.huoh. <and thosn in th-. tH1t1ro• Mmplr.. tn 
1!stin1<1tt11 rhiltuma grnwth fc·f G<tllt•9us r.I .!il J'-t•l:IJ 

Tin.• dgt• uf hvinq Co.t.-. bc,uln<J gH.r•n 1-.. .. v .. sJ dud 
d~ud fl.c. dt>vnid uf ~1n.•1..•ri lcn\•c•s) du .. .i .. was 1..•sllmdt<'d 
U.5 tho• suni ni lhe nurnhr.r oJ 1.-.11 .,t.vi. 1ir1d .. 1 ... ndrnq 

· luftVC'I {Pt1lnquu1 197:1. Co" & Tu111llnt1on l!lllH. r. .• 11 ... -
goi;. O'!I .s.1. 19!.l'.iJ l>r"d ,.looob wvrr dotl•'r1 only ¡f ll¡~y 
t>Udll!'d 111 <1. fnllrul .. d hp, 111dir.tfln'l U1o11 tliv '>hu•JI Wd!o 
nol brokrn fGall~u" f"'I o'll 1•1•.:I) Tfie ,,~,. urul« 
obt,.un-1 \Nf:"I" pJ.1!1tn<.hruno' lnl"'"''tl'°' fPl!iJ. whu·t1 ff:'f)
r.,,.cnt lhto uver11gc ume 1nt .. rY1d bctwrrn tht• mu1ullun 
Df 2 SUC:C:C11i!1h•e l<'<l~-.... Ull .. '>h<X•I fF.11c-k«1111 ll. !1.hd1vlin1 
19~7. Bruum;; l!IHS). U!>111g tt '111;.,•'1·11114 lltH:rusc~op•~. w•• 
l'Xdmlnrrt the t1nu,• eourso nf V•11l1t·.:d 111h,rn•>rt,.,l IC'Uflth 
ot th,. uld~"t !>f1onu: s11111pl ... d. lu 1•Jvnf1ty 11n1111o1l 1..~·c.Jeol!> 

in U)t:> Jenglh ul \lt"r lic.<tl 111lcrnodr11; Id. IJu,ure: t'l dl 
1994, Mrirb.t Atal. 19941 Thr ln\"0·1., .. ol th., numht'r ni 
tnlcrnarll'S 111 ,1 cyc:J1..• fn11mb1•r of lfO'<t\'t!" yr· 1¡ r1111r•-
11pnnd1i to tht:! unuunl ava•fd') .. PI fd. !Juttrh• •'I .11 1!1<.14, 
/l.1<lrbó t:!I ni. l!l!J4) -1u<:t1 w .. ,. u~•!d In rm1111•n PI!. uuu 
nbi.ulutc lime uml!o 

Thc do!ltd i!o .. I ut..IUllJf!d m AU')U!ol 1991 Wd'l <"Olnph·
mcnU•d w11h infurm;tttnn nu rlnw..,nny frr.qu,.nct·. 111.tx· 
lni.:11 "huut d\Jl'. nnd .1dch11uno1l "'=''lurnr.'1i nf 1111 .. rnud.il 
1 .. uu-rh f<>r oM S.honf!>.. TI11::5u- W••re uh1,un1•d durmg :! 
more VJ!iltS In th..- !tlprany of l~!J;! 11nrl 1 ~·JJ (11ot1111plr !il7."" 
about 2U0fl dnd 4000 shoo1 .. lor S}·ni1gur/11m1 fll1futm•• 
ftlld ll<iludu/f..• wnghtu, r .... µ,,.c;t1vcl1i1 

Thu f'I of hon.f.un1 .. 1 rh1:.:u1nr.!I; w.1 .. • ••kul,111..•d hy 
Jt!grcss1ng thft nurnbur uf rhJ7un1•' 111lt>111odcs lu~tWN•11 
shoutM 11Jonq tht.- 1lli.i:omo~ <1(1lln111ol thutr 11q•• 

lflfl·I) by lllti11u- thtt ttt¡u<atlun 

N, - .'\!,1H·•• 

whu:h dPsr""rttim; lht!' t!'•¡.oont!nlual duellnn u1 i.huur r1un1-
bt•r IN) 111 iru~r.-c1i.1nyly uldu-r tt!}'o rld'l'lot!> wnh t.u11u 10 
lrom Ut'"f un.,•~I ur1 ruurfdllly Ct - OJ. Stu.>ol lt."c·nutn1r.nt 
l•llt-1> Wt."ll! lhen CilleUltltr.d ,,,. lllt.- ne1ture1I loq<"lnthrn uf 
lhe u1v•lri.o: ol lhP. htt<."lluu ol lht.- '>hoot popul,"lttnn olc..ler 
1hrin 1 yr (D11m1"" At Sand•Jvn11r.n 10•1oh¡. 

Nr11ttll'I. l/.ilul/ul1..• wrr9htü and Synnaul/1u.rn tJll
lonu .. ch:vclup•!d luAh mn11u<;¡1 .. nlw s1und11 In th .. ro•cf 
ldnuun. t<.'drhlmJ " huJh .,h•>r•I t.Je115!1y t1nd hlqh bu•
n1<1"" ol 5hunt'i .u1d rlu.i:unu.''> fT.ihlc 11 Nh1;o:Olll"-" in• 
trrnndo'i uf S fl/1/<1t11n• W1!J1..• th1ck1>1 "nd lunlJt:!r U1e1n 
rtm .... uf JI wt1f:fhfu f:Jo fi + n :.!.'> .111•1 20:? ::1: 1 o mm 
1111.,.rnudc '. 1r5pc1·f1\lf"l~·J. ,,,.u 1h.,. ~ SIJ•.'rlc•!i. lnrmnrl 
.. dl.'h""' n.-.twmk ul 226.!J 111 und 2lti U mor 1h1:.-.un1~ 
111 1• ,,. .. p .. rlJ\• .. ly . .Stiuot dL'D!>llY <"IOJ;C•ly ff''iOlnbl,,.d 
rh1u1m .. 1nl""n1u1h.> u .. n51ty fT .. t•l1• 11. ho1c..1u!te buth 
'il•vc1t•!o 1•rudur:1• 1 shnrt .,t1nol .11 .. ,1,·J1 1hi.i:u1ul.' 1nl1•r-
11ud1..• Thr. numhrr uJ 1111 .. rnu<.J"'" t. .. 1w1..:v11 .-unnt~tod 
!>hunb "nd 11 ... n ,1~1c Udlv1enc1• wr.rr. rlos,.fy .-orrH-
1,..lrd 11' < O.OOOJ J Thf~ 1.lopr. ni 111,. 1 ... grF-<ó"IOn f:"lf\lu• 
t1un~ dl!!o1..'nb111u thr:10• rn!t1l1<•11 .. 111µ .. u1d11..<.1t .. u lh..at H. 
wnqlitu .irid 8 lll1tnrm,.1unt1u1· .. l .tll J. 0.1·1 otnd 2 81 

;1o 0.27 jntr.rnrnf .. ., l'I 1. '"'"P'='C!Wvly Shoul vrrtlc.·"I 
~1rowth w.s., c11ku/.11 .. <.1 hu111 rc<Jrr,.5100 an.l1y<ó1'1 hPt-
1w .... 11 ~huul l1..:J1tjlh "'"d .,hnol i!<J•• lo I> .. O.St> .t 0.13 
1111d O J:.! .L u 01 rm PI-' l<>r S ll/1/vr11Jt.• <.1lld H. 
l>'nyl1t11, rc<;prrr1v••I\" lf"'1<1. lJ T11e d1sllnd ,.;r1umn.1I 
p<1t1r111 111 llu· ., .. qu .. 11..-.,. uf "'"h<:dl 1nt••rnnddl lrnglh 
fl·ur .:!¡ ,11!uwt.-d c:.akulotl1Un ni thr 11vr.r,lfJf" 11111ul-.r uf 
w•11t1..dl 1nt ... r11udm. f- numh1•r nf Jf",1v..-~1 fHt1du<.:vd pt!r 
!olluul pcr yn,..r. ,..ncl rJ1t• .:1v .. r.iuo-i PI lur lhe 2 ,.;µ1ie1r.s 
1 rdh!C? l J, wliu Ji \,,.t.-,,. u~.,<l !u r.t1kulttff• .innu,..r ratP.<> 
ol rh17•111lf~ ,..Jung<tliull frurn rat"s prr PI fT.:¡IJl1• 1). 
JU11.l'.ull1f:"., l>r<tnC'hrd 111 :1 2·~ .. nrul •l.:J•)., uf lht.> 1Ju.i:orn1..• 

dUfcrenc:t't (Pt1trl1¡u111 1 !O:t, Gtdf.,gus r.1 .. 1 
19!J:J). Thc MIC? nf ve111ct1J grnwll1 ni 
Sytiugodium 11/llvrnu.• ,1r1tJ Halorilll•• wny/Hll 
i.hoots wax t1bu 1..·<.1Jculatr.1I hy 1t•qttt!>!>llltf 

í<tblL• 1 .'0)·11•"1"''"'"' 11/ll•>rm"' ,1nrl H<ll/od.,Je w11qt1t11 A"uf41Ju f;to Sf~t 
•'""'' ,.,,,¡ 1111..-01111• htnn>..-u ... dcu~•I~'. 1-11..Uu• lluu, ,.,,.¡ •tu>ul , .. .-ru111n .. 01 

1u1<1 nu•1ldhly ,.,,,.,, rnt lh•• l"'f•11l<lllon4 •huhed 

!lhDOI )P11yt11 t104ill!iil "H" (G<.11Jcyu!o pi "' 
l!Jfl:lJ. Shuul .rgr ..r1uc:Cu11..• wns d1>!iirrit1 .. .J 
URlll~ dtth.1 on hvtn~1 .irid <.J~<ttJ shoat<; fCall .. -
gus el al. H1Y3, Uu • .utt:> et ;si. t !1!14). Tht.> .. ~·tn
ugu- d{J"C of hvir1g shoo~ rcp1 .. .; .. 1111o tJi1..• uvur
t1U agP of the 1.hont po1111J111iu11, but ti rinns 
ova1ui.tu11<1h! thmr llh~ t:>Apvctdnry. wluc:h 1-'> 
b11:t1ot rcp1c:scnt .. •I by thc t1yr. 41 do;i."llh (G • .dk•
gus et "'· l9'l3, Du<lrh! et al. 1!104), Shout 
111ortal1ty 111.·. UI n11tur.al Juq<.1rilhm un1t11 
tlmr>- 11 cf.·Ouoirlt! & St1nd-J""u"'t.-n t!J!IOb¡ W•UI 
Cl'l.Ji:;uJ,ated fTom thP tlH'=" d11oltibtHlnn oí d .. <H) 
111huols (G11Jh1UO'i tH cd. l!J!J:J, Llunrtt! el ttl. 

!>1 .... ~1 '"""'""'~ ¡q 11\\' 111 'J 
Sh.-.ol den~1ly hhuul• U• •1 
Rh1o1:<111u' ""'""'~" /!J DW 111 

1
1 

Rht.<<>ln., d .. n .. 11y (1111r1noJ~·s m '1 
1 .... 11 pJ,.sloch1oru>uilerv<tl ¡•!! 
IA"4Vo:"5 ... 1u .... 1t 'r• 1 

RIU.l'.0111 .. ffh"'~"'llon (rm ,., _, "JlCX '1 
Vtt,.u:.11 ~ruwlh ¡cm y1 ' shoot '¡ 
s11 ...... 1 r"'<:nu1nu:ut cl11 "'"'"y• '1 
Shool u10Jldl.ly 1a1., ¡J11 unu., )"r- 11 
Z..tdl µruduc-11011 /!J fJ\\' m·~ y.- 1J 
klu:rc.m,. J>r<1t!UC1I011111 O\-.· 111 •Y•· 11 

44h.!-4t4114 
lt~~ ... l:JüC. 

.233 
~ .. hH 
l,(J.H 

" 
;:i.;u; 
(1.77 

:.?04. 0.39 
2234 
4füi 

.'tl,.:t:R6 
14872 .l. 2444 

°' 
lli.!i 
22.t 
800 
2.b~ 

4.111 
3.54 J C.37 

<1019 
320 



.; ·--

•,<,---'---.---~~---' 
Shoot age f PI) 

¡'·7º 

J ... 
Joc;.o 

Of2?~-~-~.--•,.--~-~ 

Shoot •u• (PI) 

f'lg. t • • <;ynn11odíum flli/Ol'm<!ldnd H"1ucluJ• wnwl•tjJ R • .J.otum
•lup butwv<rn lht! lungth fJf Vt'rtw .. 1 'l111onutfl; .. nrt lhtt -.g .. ol 

•hnrif• 

int<!tnodo!li r..x..tmlnftd !or S. fl/lloolJt:" dlld //. wriyht1i, 
resp,:tcllvuly, 

TI1e- uvuraye .. yu of Sytlng~Jlum lt/lfnnn.-. "honre;: w,...; 
ca 1 yr (ti.7 1: tJ.1 Pis) • .,nd rnoo.r ni tll•• <ihnni.. h;ul 
becn prndUC'Ort wlthn1 lhH curn•nt Yt:"llt (1 ""·tau .. <'I f'Js, 
Fig. 3), irutu .... 11vu uf 1..1 luqh !>huul fll:"cruitmunt r-tl'-' 
fTablf;!' 1). Th..- d\JC dii.tnbuUun uf dcdd shaoh, ff'Jg :Jj 

showOO a cicdt nxponr.nllal doeUnc tn •1;tu-v1val w11h 
1ncrr.1t!lilng aqc 1h4't 11JJnwPd t""itkul.111011 ol 111unc1.1it}' 
raleti (Tdhlfl 1). Tht:> <1Vt.>fdlJ"" lit .. "-"llPCCld.UC)' uf S. /111-
t~nlf~ -.huot~ wus Cuund lo be ...ibout hctlf ,. yertr (3 1: 

0.16 Pl1oj and thu nld ... 111t S Tlllfonnr. shool lound WftS 
dbout 7 yr (46 1'111., n > 2000). Almn'<t ali ni llir. Uvmg 
HtJJodu/P. ivrlghtil 1;ln>ul'!i IMd h .. ~n prudur:..-cJ w1lhin o1 

yn4r (l'l!J. 4), lnd1c<11Uny vt-ry h1gh shuot rccruatnu:nl 
ral@'!il {Tebltc> JI. lligh r.alc5 11rc neudcd lo romp .. ns11tr> 
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Time stnc:• JM'9Bttftt (PIJ 

n 0L-~---'~---',,--~-~~~~--J 
Timo slnr;:e present (PI) 

F1Q. 3. Sy11t•JJucJ1u111 hhfaum .. • •nd 11 .. t<H.JulL• W1'Ul•l11. Stt· 
quo•nc,. ul 1ntotr11uddl lo•nfllh r .. cntrh·d lur tt111 uhJc.,1 .. 1 .. iul• 

... un1·l~J. Arrnws 1n<llr•tlP ''""""' ry.-1 .. s 

fur t11..-11 h1~Jh 111uitullty 1<11..- 1T..ibl..- 1), ;.as refhtt:l~o.J by 
lhc r;.apJd t.•xpono!lltldl drcline ln a;huul dbundanc.·•i w1U1 
tncrr.11'<lng o;hoot 11qr> (Fl!J 41 Thr ltf~ rllCpnM.,nc-y ot H 
wng:Jlt11 stu>olo; l!i, th .. c..,101••, •lnl.,· o1Liout '.f 1no or t;,9 :e 
0.-1 J>I.,, .111d lh,,. luJH¡t;oi.t-hvc.ct ~lluul Juurld w"" ur1Jy :t y1 
(70 P .... 11 ;. 40001. 

Thu ttV<•r<t{l'r shnot llh! CXJK!rt.tnctc .. r.sllmtslrd flU2 
.:anct t 10 d fnr S)"11ngo<t111m /1/Jlrnn1P ;,nd Jlitlndulc 
woyhlli. h•'>l"?•:llv"-'Jyl w1ll. 111 d .. tdlJI"' 1>op11f.1lrun, '-º'" 
rt.-~puud lu lhc1r '>huot turuuv<.·1 tuu"' 1Co1lleqo:. el dJ. 
19~::1J, wllld1 ar<.•, thcrr.lnri?. <tlJ .. ut ::!.O ctnlJ ·3.3 )"r·•. 
Th<!!IP 1•sttrn<'ltrs 1>hnulrl ,..¡,.n b<! r.ln1a·• to th<! Av.-.r11g.-. 
1hl1uuu• turnu11P1 l<llM'i f(i<11t .. un,. l'·f .11 IH!J:t}, hr.c"usoJ 
'>huul turnuv .. 1 1s Jlldllll•t111 .. d by d p~u•dlt"J rlu.::umt!' 
IUHICIVl.!f 11.c. 1 lntcrnod1> Is lurn11~d tnr r.<u .. ·11 t1buul pro
durrdJ An rst1n1.,1r nf thn .1vorngr. numhcr ni lmtVP"l 
fli.11 <t. <ohnol 1t1od11r .... ri~•' y ... u, ln•1••U1 .. r w1lh thr avor
•"J,.. 1111rr1Lt'r uf Gld11d1nu '""''v"'s ¡wr <ohuut (2.ti: 0.1 iUld 
1.2 .!: 0.03 Jt"<t\/"°S shout · 11, <tlluwi. the Je<of lurnovt"r tu be 
cd)Cul.ituc..I d,.. R .• 'i and :>.O yr 1 tor H. 1vr1ghtu and S. T'11-
Tormt?, rcspot:twcly. t-lcnrr.. Jf'!nf turnnvar Is 11bout twt.-n 



Mür. l:r:nl. l'rn<.J. Set. 10'"1. 60-104. lU'.#4 

7 10 ,~ 

Shoot age (PI) 

11_1 ·1 :S•"""!''"''""'' t1htorm .. A!J .. dalnhuUon nf ln·1n1J ""d 
<!r<1d p;honl,. 

,. Jd1ol d!> rtu:.i.u111l! turriovcr Thi? r11lrul11lct1 turnnv•H 
ttlr.o;; cornh1n1•d wtth lhfl b1om""''" nt l<i.iV~" ctnd rhl· 
on1cs (Tllhlu I ), whirh .. 11uw httle M''<1~1ud vdri1thun 1n 
tu<J •H"" tV..,1 T .. ,.,.~11\.uu.-k 19941. reveal thc produ~· 
tUll uf thc.• :2 "Pt'cics tu Uc ncd.rly .1 t1n<1 !> kg D\V m· 1 

r '. 1011pr.<:t1vdy n<thlc 11 
Syrlngndmm /Jl1f<1rmo• an<1 11.llmlul"' wngl1ti1 fluw· 

red in 1>¡H11111. •Uld 6.4 ·~:. und 10.!>':~ •. u::.pcct1vu1y. ot 
tu .. •11 shout,. h<1d fluwcrcd m '"Jlflng l mJ:~. '"fl"~'"••nnnq 
bout 300 and láOO llnwrnnq !<hnnl!i m···. 1 .... ¡ .. « tw .. ly. 
'lnwenn~1 .,.hont<i hnt1 an AVf'fllíJ" 4CJP ni H.<1 ~ 0.6 Pl 101 
;_ filltormeo an.1 :!~J :1 ::t: 2.7 PI lur 11 wnql1tú, whu:h u1d1· 
itlto!> Oow.-rm~I tu 1.Jt" Uluft.• frt"qUt.'Ol fur "hont!l nldr.r 
tu1n 1 yr. In AucJUSl 19!11. :u,fi trulnn~ ff. w11•1l1l11 
hnots m - • Wf'ff' tounct, w1th rnrh hu11-h ... .irln~ !.huot 
avtng 2 hulls, wh1d1 1ntll<:•1h_1 .. thdl only ubout 20';'- ni 
"IH n.)...., .. fl1l9 .. hnol'J ?.t!'l ffu1t. 

Pl1u::u1;11lun. TI1e re•ulls ubtaincd shuwr.d th.,1 thr. 2 
pl?r:lc!i 111c ublc to dr.vr.lop lush. hlghly rrndul'.1.1vo-i 
"\r.ndOW'!i In thn Mmol"'.i.n C1ulhh .. a11 (T.i.ble lt. The 
hoor de11s1ty t1nd bln111<uo11 wt're gredlCr than valur.s 
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Shoot ogo (PI) 

repurtt!d lo datr tor thr Gulf ni MPxu:o Ce-u. I!leutenus 
HH:l71 <'lnd thr Atl,1nlu.: 0<: .. <1.n (Sburt et 111 19Y3), 
Allhouqh S. fi11/or111<d h.ts b .. un ob1ot~rvcd tn produce 
MVtHI 11.Uti"'' 1.J1u111<11•scs. dnsr. 10 1 kq l>\.'V 1n·". u1 the 
t-.1cxu:4n Cdrihhr.nn (V.-.n T1u1-.t>nlncwk 19941. TI1e biu· 
mnsi. <'lnd prm11wt1011 of S. J1b/urstu~ dlld 11. wnghbl 
(Tnhl{• 11 WPJ .. PdC"h t;Ulllf.'ü.tüble tu U1.st ol T. lt.·•
lml1nu111. tho-i t:hn1dJL 11pcclci.. In th1s nrea 1nallrgoli nt 
o.1l. 19931 

Thn :! popUldtlOO'i ni Hyru1u1•dn.uu fúi.Jorrnf!' <1.nd 
H.1Judoln ""'"~111111 ?>hac.11etJ h.id tuQhur hurt.tontoeal •~lon· 
q<ll1u11 rdt .... tT<1blu IJ than thosr. fcpo1ted 1n lhP. norlh· 
elU Gull uf f\.lt~X1r.o (E1t!ulr.:nu .. IHH7). ftlthough S. flll· 
JonnL• rh1zomr.!I IJTE!W "' r"IPo; Mn11l<1f 1u lho..11 rt!'port~d 
lnr thr. lndlao Rtvt-r l .. 1quu11 trlondd. USA; Shurt t'l ul. 
l!Jt1:t) J.th1;r.u1n~ qruwlh Jdltts lor lhc i.pucius lnve1Hl
qdl .. U wcie 2· tu 4-luld groatcr th11n tho<in nt -rh,,.ltu1i;llt 
fL'litud1n11m 1n thr. C:arabhna11 (22.:l l:m yr· 11 Gall..qns fll 
ftl HJ!l:IJ. 111 addillon to lht-ir h1~1h"'r s11owth rutl:!. S. IÜ
ilurmtt .111.t I l .. '""riglttii ü.li.o brdn<:hucJ ttl uvcry 94 11nd 
21.H cm. 1 .. spuchvlL"ly, whclfMll ·r. tr.srodrnum produces 
1 bi.snch Jur cvury li:Ulo cm ot hnrt7out.al rht:r:omc (GAl
lugoa et .ni. unp11hl.). J lnnrP, s. fllifurmedlld 11 .. wr1ylltll 
are ahlt! to cnlonl.,.., .ind occupy spd<:e 1nuch 1.uiter Iban 



T. tnstud1n11nt. MurtfuVcr, thn <lnt1!o1ly of Unwnr1nq H 
wrightll o111111J s. lüifornu~ 11hools it1 ubout 10- ru SO·f<>h1 
gr .. .ih.•1"1hüU llutt of T. trstut/i11u1n (G111Jr:r¡n:, tH <11. 1~1'.J2. 

1~9:Jj, Jurthcr cnnfrihUlln!.f tu thP. ,\bihly ul thr .. 1• •J•1:<
CJcs lo coJonisc un""'ll""lut.,.tJ """d1m .. 11lli fd'lit~r tl1<1n lhc 
t:llma" 1pcdo!'!'l 

TI1e high ~J'º""'-ih r-ttl" and ai.i.oc111tl"d h1t1il 111urtnhty 
ralt" uf Syrinyudsum t1J1tou1H-' dOtl /l.ll<•<lu/L• uT1ql1t,, 
(Tublc lt Jmply lh.il !hl.'"'l' plf>Jul'er &J.>t.-L·1c1o musl huv•! 
hl!Jh nulnent r.-4uueu1e11ts (l'u11rqut1:4n Pf .11. JY9:!. 
Shurt ot.il. 199.), Du<t1lr 1!l!J0tJ. Thc r1:1p1ct ln'i!o oJ .S n11-
lur111"' dnd // wr;ght1l n1o1lt:0n.il. wh1r/1 , .. plt.-!o•~nts th,,. 

bulk or l!u• .. i.und.-1111 .,t.-d!-ltilS'li rnt1l~n...i W.tSh('d '·"''º 
tho shon·llnc ol.<o-.01;1.i.t.,.d wuh 111 .. i.lion hto-.,p.iu ul 

thc1r JP.dYf''i ••n•J i.huuts. muc;.1•''"º1edur1• 11i,-,1r •:<.1J.1<1nty 
for 11ut11Pnl srordgr. ""d u11 .. ni.1l rcry.--J1111J lll cuntr.1.,1, 
Tbdld11>:.;.1 tu.-.turlín11111 q1ows sloWP1 .ind livr·s uu1•-·ti 

Iongcr 1Gnllrgos .PI .al l"'<.131, 11'1td ""huuld. -trro11l1nul)·. 
h.tvf' lowf'r nutri .. nt 1L"quirrm .. 11h jF011rqur .. o1n et <11 
tm•:l, f,)11111h• J994J. <'lnd h ... bt-lll<r -tble lo .. toru .1n<1 
rrryc-IH 11ut1wob. fP.•u11q11111 J972J 

Tt1ei.e ubs••rvatu111o; 11 .. 1µ expl4111 wh)· 1'h<1/ds.~1., , .. ,,,. 
1ud1num Is lht• r·l1ni.1.x i.pvMC"'> in Uw C.ttibh ... u1. <1nd 
why the dr.m.,,. 1ne.u.Jowc;. .--1 .. vt-loped hy 8yr111yr•rl111m 
/1/1fnrntt' .u1d //.:J/orl11lt" 1vriq/Jt1J .. u· .. v1:-ntu11Uy t•" 
plot:Ad by uu•,1dows of tht:o long••r-hv••<I cilm<1x sp .. c•"''" 
in oligutruphlr. c:.1nbl>eun cr.ni;y-.t .. 1ns. Onr '"'lull!o uh;o 
de1nuns!falr 1111pol"l4fll d1tlr.1P11<..,.~ 1n lhC! r.-111uducltv<' 
QUtpu1 .-inri rJu.r;omc qrnwth u! tt1" :! p1011e .. r sp,.c1 .. 1o 
Thr ,;ir .. 111 de11s11y ot J t. wrr~1hui tlnw••t1rur shuols w.-i.!o !>

foltJ gn_•<1h~r lhttll 1ho1I of S /1111 .. 1111<!'. wlurh dl>oo h.i.c.J .t 

.5olower rh17om.,. yiowth .. nrt turnuvo" H"11t·t;o, S. li/I· 
/armn presarui. dn 1ntPrn1 ..... l1<.1lf! rrp101luc1Jvc <'llorl, 
l"h17.omo h.unuvcr. dOrt !ohoot lungr•v11y bL•tw,.,ru JI 
M!righlu a11d T. tr.u111J;nuu1, nnt! 111d.,.cd ocrup11t"S .. n 
inh•rn1cd1C1ln po!>ition 1n lhe r.u11bJ,.•.in ,..,,-·~11 .. i.i. su.-
ce1>s;ion1d sequencu (dr.n 11.ertuy J<j'll. \V1Jl1.i1111o 1!1110) 
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p,.rbt,tr, 1\ J., Bclu .. n,., P. J. (l!IB!>I. El!.-,.,,_ of .,J .. ,. .. 1 ... 11 .. rn¡wr
fthUC .. n •ua .. on11l in 5.11111""' 1•rnductr.,.tyul lh11te1 ..... ,o11 .. ,
tud1llU11J lt.tnk$ c.x Ku1ug .1nrt SJ"l11111•><fwm f1hfou1 .. ~ h:ut.r • 
rng. Ac¡1u11. Uul. 22· hT h9 

Durh, \V. ll, D1rd1. 1\.1. (IQH4J. Su.-.-.. ,.o¡1nn t111d J><1llf01n ni 11<1µ• 
lc:><1I in1er1,tJ,d .... ...,giar.lic:J, 111 Cu.-klc Bt1y. Qu.-.. nslt111J. Au•· 
11ab<1'" 11 .. .-adc ol ui .. ,. .. ,.,.,,.ons. A<I""'· H<>t. t9. 34.1-:tt.7 

B1uun01 • .J • .J \V, M (IHH.-.1 Thc µJ,t•luc·J¡ronc l11lo•rv.-.I m('ll1od 
lor lh('O •IUd y ul lho produo:tiv•ly o>I !U.•11yr., • ., .. 'lo, pnsslb1l111,.., 
11nd luw1.,uon1. Aqu .. 1 Uot 2l 71 k8 

r.0:11.. P. A., 'lumlm1on. I'. H fl'<188¡. PuJlm•Olon cL.;ilu9y ni 'l<'ll• 
91a•s, 'rl:utla•~•., 1 .. uud1111111• n 11·'1roct1,.n1.u· ... ,.,¡, 111 St 
Crola-. An1 J. Hui. 7S· 958 ·!ff-1!) 

""" H11r1oq. e 119711. Tlu• dyn .. nuc. .... , ... et in lh<! "''OhK.J)' nt 
1>•·<1-gr"•" rnnunu.n111 ... • Th11lo1••1<1111uo1l. 7 JOl-11~ 

Du••rltt. C."::. M. fl<}l.Jll. Allometnr: .. .,,.uno- ot •"•'!Ir""" rnrm nud 
productiv1ty. l'l.1nr. Scol. Prng. Ser. 71 2fl9<tOtJ 

uu .. rln, C. f\.t 11H.._,) Sulnucrg...,; '""""''"" ""'lª'"Uon iu ,.,1,,_ 
t1011 lu d1lhttrtnt uutu.-nl rno-tn:u-~ (.)11fu~Jt4 11n Vrt•••I 

l>ue1rh', C:. ~•. ~fcorl>.), N: .• Aqnw1n, N, Cchnnn, .1. l!nrlc;¡ut_o.r.. 
f.. t-on.,. ... M. f_,. ClaUlll'q...,.. J\.I. f' .. Mcrmu. M .• OIC!'1>fol1. H. 
~and·J.,,. .. .-n. K. u ... J v .. un ... cal. J ll'ttJ4J. lh•uu1-ln•r· 
uou uf .... "!l'""''" .Jy1,..m1eo.. 11qu .i.,1 .. 1m1n111Jous .irul <1u~1· 
,.,..,J l<><>IS. lu1 llott •ttn~4roa" un1lt'!.li"' · Mdr 1:.rol l'r<">fl S•'f 
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1<1l·lh•v•n•I ~ .. ,,.,,.H,. .. ., ~""",..,.~, ... ,,. u.,,1 ... 1 "ilnl•:"' Fl.1 
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