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1. Resumen

Este estudio tiene como objetivo examinar la importancia de la luz en la regulaciéon de
la productividad foliar de 7. testudinum, en un ambiente caracterizado por aguas
oligotréficas y con una alta iluminaciéon en el Caribe mexicano. El estudio se realizd
sobre seis praderas situadas en la laguna arrecifal de Puerto Morelos (Cancin, Q. Roo).
Las praderas fueron seleccionadas por tener caracteristicas contrastantes con respecto
a su morfologia probablemente, como consecuencia de la variacion ambiental entre
praderas con respecto a: (1) ta profundidad, (2) la lejania o cercania con la costa, y/o
(3) a la cresta arrecifal. Primmero se realizé un analisis comparativo de la morfologia de
la pradera, que puso en evidencia la gran plasticidad morfolégica de 7. testudinum
dentro de este sistema costero aparentemente homogéneo. La mayor variabilidad se
observé en los descriptores del &rea total expuesta por la pradera para la captura de
iuz, LAI (Leaf Area Index) y LAR (Leaf Area Ratio), con C. V. de 82% y 79%. El
anadlisis comparativo de la variacién en la produccién foliar, permitié apreciar también
una alta variabilidad, asociada a la tasa de crecimiento foliar, LER (Leaf Elongation
Ratio) y a la densidad de biomasa foliar. Se observé que dentro de la laguna existen
praderas con una alta produccién foliar (3.9 * 0.34 g PS m™3d!) como resultado de
mantener altos valores de LER (1.8 + 0.08 cm d'!), y/o de tener una alta densidad de
biomasa foliar (2341.6 + 203.1 g PS m™2) aunque la tasa de crecimiento foliar sea baja.
En este estudio también se describid, la variacién en el campo luminico determinada
con los coeficientes de atenuacion en la columna de agua (Kdagua) Y dentro del dosel
(Kdpoesel), €ncontrando que la variabilidad de la morfologia de las praderas de 7.
testudinum modula el campo luminico foliar, al formar un pronunciado gradiente cuyo
coeficiente de atenuacion (Kdpssel) mostré una significativa asociaciéon con la variacion
en la densidad de haces de las praderas (r = 0.85, P < 0.05). La respuesta
fotoaclimatativa de 7. testudinum a lo largo de las hojas, descrita como la variacién en
la absorptancia y en el contenido de pigmentos, mostré un patrén de variacién en
concordancia con el gradiente de luz descrito dentro del dosel, con una disminucion
hacia la punta de ambos parametros. Estimando finalmente la Dosis efectiva de luz
diurma a partir de la variacién observada en la autosombra dentro del dosel, en fa
respuesta fotoaclimatativa de la hoja y en el area total del dosel de la pradera (LAI), se
examind la relacidn entre la variacién de la Dosis y la variacién de la productividad
foliar entre praderas. Este andlisis permitié describir una relacién signiﬁcativa y positiva '
entre la Dosis efecth)a de luz diurna absorbida por la pradera y la productividad foliar
de T. testudinum, capaz de explicar mds del 50% de la variabilidad observada. Se
confirma, por tanto, el papel dominante de la luz en la regulacién de la productividad
primaria de 7. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos, a pesar de ser un
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ecosistema costero somero, oligotréfico y con fuerte penetracion de la luz a lo largo del
afio. El andlisis del papel de la morfologia de la pradera en la determinacién de la
productividad foliar de forma independiente a su efecto a través de la regulacién de la
Dosis de luz, permitié observar que el tamafo del haz o ramet, que puede variar en
funcidn de otros factores ambientales no necesariamente asociados a la luz, modifica
significativamente la relacidn anterior. Este resultado permite concluir que la morfologia
de la pradera ademas de regular la Dosis de luz absorbida, pone limites a su
productividad foliar, de forma que absorbiendo la misma dosis de luz, praderas con
menores tamafos de ramet tienden a ser relativamente menos productivas que
praderas que promueven mas el crecimiento del grupo foliar.
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2. Infroduccion

Los pastos marinos son un componente fundamental de los ecosistemas marinos
litorales tanto templados como tropicales. Su importancia radica en el papel que
desempenan como productores primarios. y en la estructura que confieren a dichos
ecosistermas, al proveer de hdabitat o refugio a una gran diversidad de organismos, que
constituyen la comunidad de organismos bentdnicos del interior de su dosel (Kenworthy et
al. 1988, Virnstein & Howard 1987, Ibara-Obando & Rios 1993, Jernakoff & Nielsen 1998), asi
como la comunidad de la infauna del sedimento (Lee et al 2001). Ademds de
proporcionar alimento y hdabitat, las praderas de pastos marinos participan en importantes
procesos sedimentarios y biogeoquimicos costeros (McRoy & Helfferich 1977).

En una reevaluacion de la productividad y la densidad de biomasa de las
comunidades de pastos marinos, realizada por Duarte y Chiscano (1999). estos autores
sitGan los ecosistemas costeros dominados por angiospermas marinas entre los mdas
productivos del planeta, en comparacidon con ofras comunidades de productores
primarios tanto terrestres como acudticos. El promedio anual de su produccion,
considerando tanto la produccién foliar como la subterdnea y asumiendo una
subestimacion de la produccion de raices., fue determinada en 1012 g peso seco m-—2
(Duarte & Chiscano 1999), un 25% mayor que los valores previos reportados por Duarte y
Cebrian (1996). De acuerdo a estas estimaciones, los pastos marinos serian responsables de
fijar., al menos. el 15% del Carbono neto total retenido por la biota ocednica (Duarte &
Chiscano 1999). lo que indica que estos ecosistemas podrian jugar también un papel muy
importante en la regulacion del balance total de carbono del planeta.

La luz ha sido a menudo considerado como uno de los principales factores
ambientales que regulan la abundancia y la productividad de los pastizales marinos
Zieman & Wetzel 1980. Dennison 1987, Zimmerman et al. 1995, Herzka & Dunton 1997), y
también el establecimiento de su limite de distribucion en la profundidad (Wetzel &
Penhale 1983. Dennison 1987, Duarte 1991, Dennison et al. 1993, Herzka & Dunton 1997). Asi
mismo, varios estudios han ofrecido evidencias experimentales de posibles limitaciones por
nutrientes en las praderas de pastos marinos de los mares tropicales (Powell et al. 1989,
Short et al. 1990, 1993, Fourqurean et al. 1992, Duarte et al. 1995, Agawin et al. 1996),
caracterizados a menudo por su alta iluminacion y por su baja disponibilidad de nutrientes.
La importancia de la luz como principal factor regulador de la productividad primaria de
los pastos marinos también ha sido cuestionada por ia pobre comrrelacion que se ha
observado entre las medidas ambientales de irradiancia y las estimas de su productividad
foliar (Tomaske 1992, Zimmerman et al. 1994, Herzka & Dunton 1997, Plus et al. 2001, Olesen
et al. 2002, Peralta et al. 2002). Por lo tanto, todavia no se conoce cudl es el papel
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especifico de la luz en relacidn a otros posibles factores reguladores del crecimiento y
productividad de los pastos marinos.

Las angiospermas marinas requieren de mayor disponibilidad de luz que otros
productores primarios acudticos, de acuerdo a los valores reportados por Duarte (1991),
que senala un minimo promedio del 11% de la iradiancia superficial. en comparaciéon con
el 1% estimado para el fitoplancton. Este mayor requerimiento de luz y la pobre asociacién
entre las medidas de irradiancia y el crecimiento. ha sido explicado por el efecto de la
morfologia de los pastos marinos sobre el balance total de carbono del organismo, en
contraste con otfros productores primarios de menor complejidad estructural como el
fitoplancton (Dennison & Alberte 1982, 1985, Zimmerman et al. 1989, 1991, Fourqurean &
Zieman 1991, Lee & Dunton 1997). Dennison et al. (1993) encontraron que los requerimientos
de luz minimos para varias especies de pastos marinos podria variar entre el 5 y el 25% de la
irradiancia superficial y que esta variacién podria ser explicada por respuestas
fotoaclimatativas fisioldgicas y morfologicas, especificas para una especie y un
determinado ambiente, o fotoadaptativas para una determinada morfologia o fisiologia
asociada a un grupo taxondmico o una especie. Las respuestas fisioldgicas involucran
cambios en la inversidn en pigmentos fotosintéticos y en las eficiencias cudntica y
fotosintéticas (Drew 1978, 1979, Bjdrkman 1981, Dennison & Alberte 1982, 1985), ademdas de
la capacidad de acumular fotosintetatos de reserva. generalmente en los rizomas, para
mantener la respiracion y el crecimiento en periodos de baja disponibilidad de luz (Dawes
& Lawrence 1980, Pirc 1985, Ralph et al. 1992, Lee & Dunton 1997). Las respuestas
morfoldgicas involucran cambios en la relacidn biomasa foto/heterotrofica (Bjorkman 1981,
Zimmerman et ol. 1989, Fourqurean & Zieman 1991, Dunton & Tomasko 1994, Lee & Dunton
1997). en la reduccidn de la densicdad de haces y de la biomasa foliar (Dennison & Alberte
1986, Duarte 1991, Fitzpatrick & Kirkiman 1995, Lee & Dunton 1997, Longstaff et al. 1999,
Olesen et al. 2002) y en la expansidn del area foliar (Bjorkman 1981, Dennison & Alberte
1986, Duarte 1991, Fitzpatrick & Kitkman 1995, Lee & Dunton 1997, Longstaff et al. 1999). Las
respuestas morfologicas fotoaclimatativas pueden expresarse como cambios en |a
variacion del cociente biomasa heterotrofica / blomasa fotosintética, en la densidad de
biomasa foliar, en la expansion o empaquetamiento de las superficies de colecta de luz
(hojas) o de nutrientes (raices), etc. (Lee & Dunton 1997, Longstaff et al. 1999, Olesen et al.
2002, Enriquez & Sand-Jensen 2003).

Thalassia testudinum es la especie de pasto marino dominante en las costas del
Caribe y Golfo de México y habita generamente ambientes altamente illuminados y
oligotroficos (Herzka & Dunton 1997, Lee & Dunton 1997, Enriquez et al. 2002). Analizar el
papel especifico de Ia luz en un ambiente tropical y somero como es la laguna arecifal de
Puerto Morelos (Caribe mexicano). ofrece la posibilidad de evaluar la dominancia de este
factor en el control de la productividad primaria de los pastos marinos de una forma mas
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general y no especifica de ambientes templados y profundos, en donde la luz tiene una
influencia claramente primordial. La forma de crecimiento de 7. testudinum es similar o
otfras especies de angiospermas marinas, con un rizoma horizontal que forma rizomas
verticales, que son los que producen y soportan las hojas (Tomlison & Vargo 1966, Duarte et
al. 1994). Las hojas tfienen un crecimiento basal promovido por la divisidn del meristemo
foliar situado en el limite entre la vaina y la hoja. Su cardacter clonal se lo confiere la
organizacién poblacional en grupos foliares o vastagos situados en el apice del rizoma
vertical, por lo que la unidad poblacional o ramet la constituye el haz vertical, y la
densidad de ramets o haces verticales describe a la poblacion. Para esta especie. se han
reportado valores de su biomasa fototrofica (hoja verde) entre el 10 y el 45% de la biomasa
total Zieman 1982) e incluso menores al 10% (van Tussenbroek 1998). lo que la hace
altamente vulnerable a una rdapida disminucién de la disponibilidad de luz. sobre todo para
las praderas con menor porcentaje de biomasa foliar. Esta caracteristica morfoldégica
puede explicar por qué una reduccion experimental del 14% de la iradiancia superficial en
una pradera de T. testudinum de la bahia de Corpus Christi (Texas, USA) fué insuficiente
para mantener un balance positivo de carbono en la praderq, y provocd la mortalidad
total de los haces verticales al final de un experimento de 490 dias (Lee & Dunton 1997).

Todas las respuestas fotoaclimatativas de la morfologia de la pradera estan
asociadas a cambios en la cantidad de luz que las hojas de 1a pradera de pastos marinos
son capaces de absorber con respecto al total de luz que se encuentra en el ambiente, o
Dosis efectiva de luz. Por Dosis efectiva se define la fraccidn de la exposicion diuma que es
absorbida por la biomasa foliar de los pastos marinos, y es dependiente (1) de los cambios
en la exposicion a lo largoe de Ia hoja asociados a la atenuacion de luz dentro del dosel, (2)
de la variacién a lo largo de la hoja en su fotoaclimatacidon, y (3) de la variacion del drea
follar total expuesta por la pradera. El efecto de la morfologia de la pradera sobre el
crecimiento y la productividad foliar de los pastos marinos podria estar exclusivamente
relacionado con el control que ejerce sobre la Dosis efectiva de luz. Sin embargo. ia
morfologia de la pradera también puede expresar una respuesta aclimatativa del
organismo a cualquier ofro factor ambiental adicional como. son los cambios en la
concentracion de 1os nutrientes, cambios en la salinidad del agua o de la temperatura,
limitacién por carbono. etc. (Powell et al. 198%9. Fourqurean et al. 1992, Durako 1994), Por lo
tanto, diferencias en la eficiencia del uso de la luz absorbida en crecimiento, asociadas a
determinados “fenotipos” o© “respuestas morfologicas” de esta especie a la presidon
ambiental. podrian estar también relacionadas con el efecto de la morfologia de la
pradera sobre el crecimiento y la productividad foliar de Thalassia testudinum.

Las respuestas fotoaclimatativas resultan (1) de la variacion en la absorptancia (.e.
fraccion de luz absorbida por una supefficie, (cf. Kirk 1994, Enriquez & Sand-Jensen 2003)
como consecuencia de la variacion en la concentracion de pigmentos de las hojas; (2) de
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la variacion en la magnitud del area total foliar expuesta (Bjdrkman 1981, Dennison &
Alberte 1986, Duarte 1991, Fitzpatrick & Kirkman 1995, Lee & Dunton 1997, Longstaff et al.
1999); y tamblén (3) de la variacidn del campo luminico por el efecto de la autosombra
del dosel (Enriquez et al. 2002). Una mayor complejidad en la regulacidn de la Dosis
efectiva de luz de los pastos marinos, quizdas puede explicar la ausencia de correlacién
entre las medidas ambientales de irradiancia y su productividad foliar. pero se hace
especialmente importante para cuaiquier intento de la descripcidn de la asociacion
produccion vs. irradiancia en pastos marinos, el andlisis del control que ejerce la morfologia
de la pradera sobre el campo luminico foliar y sobre la determinacion de la Dosis efectiva
de luz de |la pradera.

Este estudio tiene como objetivo determinar cual es el efecto de la morfologia de la
pradera de T. testudinum en la regulacion de la productividad foliar. discriminando entre el
efecto asociado a la morfologia de la pradera (fundamentalmente al cociente biomasa
fotosintetica / heterotréfica) vy el efecto asociado a la determinacion de Ia Dosis efectiva
de luz. Para lograr este objetivo se pretende (1) describir la variabilidad del campo luminico
en el interior del dosel de la angiosperma marina Thalassia testudinum Banks ex Konig
creciendo en una laguna costera arrecifal del Caribe mexicano, (2) estimar la variacion de
la Dosis efectiva de luz a lo largo de la hoja y (3) examinar la relacidn entre la variacion de
la Dosis estimada y la variacion de la productividad foliar de la laguna arrecifal de Puerto
Morelos (Q. Roo, México).

El andilisis de la posible relacion entre la Dosis efectiva y la productividad foliaren T.
testudinum se realizd sobre seis praderas de la laguna arrecifal de Puerto Morelos (Q. Roo)
a las que se describid de una manera detallada su variacion morfoldgica y su variacion en
crecimiento y productividad foliar. Después, con el propdsito de estimar con la mayor
precision posible la Dosis efectiva de luz, se realizd también una detallada descripcion de
la variacion del campo luminico en el interior del dosel, asi como de ta variaciéon de la
respuesta fotoaclimatativa de la hoja en funcidn de dicho gradiente luminico. Finaimente,
para examinar el papel de la morfologia de la pradera de 7. testudinum en la regulacion
de su productividad foliar, se examind la capacidad de algunos descriptores morfolbgicos
para mejorar la relacién entre Dosis y productividad foliar, de forma independiente a la de
su asociacion con la Dosis de juz.
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3. Hipétesis
La disponibilidad de luz es el factor regulador mas importante de la productividad
follar de Thalassia testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos.

Hipétesis secundaria

El control que ejerce la luz sobre la productividad de 7. testudinum estad modulado
por la morfologia de la pradera. que reguia la variacion del campo luminico foliar y la Dosis
efectiva de energia luminica absorbida por la pradera.

4. Objetivos

4.1. Objetivo general

Describir la variabilidad morfolégica vy de produccidn foliar de Thaolassia testudinum y
evaluar la relacién con la variabilidad del campo luminico dentro del dosel vy la influencia
de la morfologia de la pradera a través de la Dosis efectiva de luz.

4.2. Objetivos particuiares

= Describir la variabilidad espacial de 7. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto
Morelos de:
1. la morfologia de la pradera.
2. la productividad foliar.
3. el campo luminico dentro del dosel de cada pradera
e Examinar la asociacion entre la morfologia de la pradera y la variacion de la
productividad foliar de T. testudinum.
* Examinar la asociacion entre la morfologia de la pradera y la variaciéon del campo
luminico dentro del dosel.
« Examinar la respuesta fotoaclimatativa de T. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto
Morelos.
e Estimar la Dosis efectiva de luz de 7. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos.
e Examinar la relacion entre la Dosis efectiva de luz y la productividad foliar de T.
testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos.
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5. Area de estudio

5.1. Descripcion general de la laguna arrecifal de Puerto Morelos

La laguna arrecifal de Puerto Morelos, se encuentra en el Caribe mexicano (Lat.
21°00° 00" y 20°48' 33" N y Long. 86° 53' 14.40" y 86°46' 38.94" W), a 35 Km. al sur de la
ciudad de Cancun, en la peninsula de Yucatdn {INE-SEMARNAP, 2000), tiene una anchura
entre 550 y 1500 m. y una profundidad promedio de 3 m {Merino & Otero. 1991), de
aproximadamente 9066 Ha de extensién (INE-SEMARNAP 2000), formada por una cuenca
sedimentaria situada entre una barrera arrecifal y la linea de costa (Fig. 1).

La laguna fue descrita en 1991 por Merino & Otero como oligotrofica, con bajos
niveles de nitritos (0.005 pmol L), nitratos (0.099? umol L'}, amonio (0.063 pmol L) y fosfatos
(0.03 umol L'} y condiciones de salinidad muy estables a lo largo del ano variando entre
34.4%. y 36.82%.. La transparencia del agua estimada con el disco de Secchi de
Noviembre de 1992 a Noviembre de 1993, es bastante alta. con un valor promedio de 15
m, aunque puede haber diferencias locales dentro de la laguna (Ruiz-Renteria et al. 1998).

Debido a las caracteristicas cdrsticas de la peninsula de Yucatdn (Nolasco-Montero
& Carranza-Edwards 1988), que hacen que la precipitacion pluvial se infiltre rapidamente
en los suelos y no permiten la formacidn de rios, la laguna estd gobernada principalmente
por condiciones ocednicas. La cuenca de la laguna arrecifal de Puerto Morelos se
encuentra separada del manglar por una barrera de arena de 50 a 200 metros de anchura
(Ruiz-Renteria et al. 1998). Aunque normalmente no hay contacto superficial entre los dos
cuerpos acudticos, durante la estacidn lluviosa se pueden producir en ocasiones, y en
dreas muy especificas, descargas de agua de! manglar a la laguna {Merino & Otero 1991,
Ruiz-Renteria et al. 1998}.

Los sedimentos litorales del drea son arenas carbonatadas, constituidas por
intraclastos, principalmente biogénicos. procedentes de la barrera arrecifal. Los organisrmos
productores de las arenas y clastos carbonatados son principalmente los corales,
foraminiferos. gasterépodos, pelecipodos, briozoarios, moluscos, espinas de equinodermos
y de esponjas, tubos de anélidos, ostracodos y algas calcdareas, principalmente del género
Halimeda (Nolasco-Montero & Carranza-Edwards 1988).

El clima de la zona de trabajo es tropical hiumedo (Secretaria de la Presidencia 1970)
con una precipitaciédn pluvial anual de 1,804 mm., con lluvias en verano y posibilidad de
aparicion de tormentas tropicales y huracanes en largos intervalos de tiempo (Ruiz-Renteria
et al. 1998}. Registrando a Febrero como el mes mads seco del anio, segun datos colectados
durante el periodo de Enero 2001 a Enero 2002, también datos colectados en 2001,
registran temperaturas maximas en aire de 37°C, en verano y otono. y minimas de 12.5°C
en invierno (comunicacion personal Ruiz-Renteria 2003). Las temperaturas del agua
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superficial fluctian entre un Mmdaximo promedio mensual de 31.5°C en octubre y un minimo
promedio mensual en marzo de 24.5°C (comunicacién personal Ruiz-Renteria 2003).

La mdyor parte de la laguna se encuentra cubierta por una comunidad de pastizal
mcrino‘mi:xfjo" in‘nincdo por Thalassia testudinum, Syringodium filiforme y macroalgas
rizofftiCGS'cdlcérédé como Halimeda sp., Udotea sp. y Penicillus sp., y no calcdreas como
Avrainvillea ;sp."-':y Cavulerpa sp. (De la Lanza & Tovilla 1986). En la linea de costa la pradera
de T. testudinum dibuja una franja litoral que, en algunos lugares, resulta en una pradera
de alta densidad de haces foliares con un gran porcentaje de biomasa subterranea que
genera ﬁn"fuerte talud cerca de la crilla (observaciones personales durante la realizacidn
del estudio). En la cercania del arrecife posterior, la pradera es mucho menos densa en
biomasa, con hojas mds cortas, pero con mayor niumero de haces por m2 que en la zona
media de la laguna (van Tussenbroek 1995, 1998). T. testudinum tiende a formar una
pradera discontinua a modo de parches en la zona media de la laguna dejando dreas
con escasa presencia de pastos y suelo arenoso con coral blando y abundantes
macroalgas arrecifales. El pasto marino Halodule wrightii, presente en la laguna arrecifal,
aparece ocasionalmente formando porches en la costa (van Tussenbroek 1995, Ruiz-

Renteria et al. 1998).

5.2. Descripcidn general de las estaciones de muestreo

Para el desarrollo de este estudio se seleccionaron 6 estaciones de muestreo dentro
de la laguna arrecifal de Puerto Morelos: 2 en la franja costera (Costa Ceiba y Costa
UNAM]}, dos en la laguna media (Laguna UNAM y Punta Caracol), una intermedia entre la
laguna media y la franja costera (Tanchacté), y por Ultimo, una estacion proxima al arrecife
posterior y situada en el extremo de un transecto costa-arrecife frente a la Unidad
Académica de Puerto Moreios (Arrecife UNAM) (Fig. 1). En estas estaciones se realizo el
estudio de la morfologia de la pradera en dos periodos: de octubre a diciembre (otono)
de 1999 y de junio a agosto (verano) del 2000. Durante el primer periodo se examind la
variacioén en la productividad y dindmica de la biomasa foliar, y en el segundo se describio
la atenuacidén de luz (Kd), en la columna de agua y en el interior del dosel de la pradera.

El criterio de seleccidn de los sitios de estudio se basd principaimente en identificar
caracteristicas contrastantes, observables en la morfologia de la pradera, que pudieran
comesponder con gradientes ambientales como (1) la profundidad, (2) la cercania o©
lejania a la costa / arrecife. o (3) posibles enriquecimientos locales de nutrientes como la
proximidad a la influencia del mangiar y/o a la influencia antropogénica del pueblo de
Puerto Morelos. Ademds de las anteriores observaciones de campo, se seleccionaron las
dareas de muestreo tomando en cuenta la descripcion ambiental realizada previamente
para la laguna arrecifal de Puerto Morelos por los autores: Gallegos et al. 1993, van
Tussenbroek 1994, 1995 y 1998, Enriquez et al. 2001, 2002.
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Las 6 estaciones seleccionadas se agrupan en tres dreas: Zona Norte de la laguna, la
zona mas cercana al manglar, Zona Centro, en las proximidades del muelle de la Unidad
Académica de Puerto Morelos (UAPM)-UNAM vy proxima a la influencia de la bocana de la
Laguna Arrecifal y Zona Sur, mds cerca de la zona urbanizada del pueblo de Puerto
Morelos y mds protegida del drea de la influencia de la bocana (Fig. 1).

Estaciones experimentales

Estaciones costeras:
- Costa UNAM, se encuentra ubicada frente a las instalaciones de la UAPM-UNAM, al
lado de su muelle, aproximadamente a 5 - 10 m de la linea de costa. Su profundidad oscila
entre 0.40 y 0.8 m. Debido a la cercania a la orilla es una pradera muy iluminada y
afectoda por la accidn mecdnica de las olas y por la resuspensidon de particulas del
sedimento. La pradera estd dominada por el pasto marino T. testudinum, aunque se
encuentra mezclado con otras especies como los pastos marinos Halodule wrightii y
Syringodium filiforme y macroalgas principalmente carmosas. Los haces foliares de T.
testudinum presentan hojas de cortas a medianas y se observa que, en general, la pradera
presenta una densidad de biomasa sobre el sedimento baja.
. Costa Ceiba, se encuentran ubicada a 1.5 Km. al sur de ia UAPM-UNAM, a un lado
del muelle en la zona llamada la Ceiba. El sitio de colecta se ubica, aproximadamente a
10 m de la linea de costa, a una profundidad entre 0.4 y 0.6 m. Por la proximidad a la orilla,
también es una pradera muy iluminada y afectada por la accidén mecdanica de las olas.
Presenta menor efecto de resuspension de particulas del sedimento, pues la cama de T.
testudinum es bastante compacta y tiene una alta densidad de haces. Son haces con
hojas cortas y sus puntas estadn expuestas a menudo fuera del agua (observaciéon

personal).

Estaciones laguna media:

. Laguna UNAM, estd situada aproximadamente a 80 m frente al muelle de la UAPM-
UNAM, a una profundidad aproximada de 2.9 m. La pradera estd dominada por el pasto
marino T. testudinum., mezclado con Syringodium filiforme y con algas carnosas y
calcdreas. Se observa en la pradera parches de dreas con el sedimento al descubierto y
escasa presencia de T. ftestudinum. La longitud de las hojas es de media a larga. En general
se observa buena visibilidad y baja accién mecdnica de las olas.

. Punta Caracol, se encuentra ubicada a 5 Km al norte de la UAPM,
aproximadamente a 300 m de la linea de costa, a una profundidad aproximada dae 4 m. La
densidad de haces de 7. testudinum es de regular a baja. Son haces con hojas largas y
anchas de color verde oscuro. La pradera estd dominada por T. testudinum pero se
observo alta abundancia de algas carnosas y calcareas.
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Estacién intermedia:
. Tanchacté. Se encuentra hacia el lado norte, aproximadamente a 7 Km de la
UAPM-UNAM, en las cercanias de Ila localidad denominada Punta Caracol,
aproximadamente 5 metros de la linea de costa. En esta zona el manglar se encuentra
muy préoximo a la linea de costa y, en la época de lluvias se producen descargas
superficiales del agua del manglar a la laguna. Esta estacion se encuentra a 1 - 1.20 m de
profundidad, y se observd en algunos de los muestreos (época de lluvias), un color verde
oscuro del agua que correspondia a crecimientos puntuales de fitoplancton. Es una
pradera de alta densidad de haces dominada por el pasto marino T. testudinum con
escasa presencia de Syringodium filiforme. Los haces de T. testudinum tienen hojas muy

largas. de color verde oscuro.

Estacién del arrecite posterior:

. Arrecife UNAM, esta situado aproximadamente a 500 m de la linea de costa hacia
la cresta arrecifal, a una profundidad de 3 m. Es una zona influenciada por la cercania al
arrecife y presenta una mayor accioén del olegje que en la laguna media por la cercania a
la cresta arrecifal. La pradera tiene una densidad de biomasa sobre el sedimento bdja,
estd dominada por la especie T. testudinum. Se observa escasa presencia del pasto marino
Syringodium filiforme y abundancia de diferentes especies de algas calcdreas como
Halimeda incrassata y H. monile. Los haces de T. testudinum tiene hojas cortas.

:-,4-_.:
e

Figura 1. Localizocién del area de estudio y esquema de la Laguna arrecifal de Puerto Morelos,
indicando las localidades donde se encuentran las praderas de pastos marinos (e) para este estudio
y las integradas (o) para el andlisis de la diversidad de las macrdfitas benténicas (Cap. 8). Las
estaciones de trabajo se ubican por la Unidad Académica de Puerto Moretos {UAPM]}, UNAM. La
zona norte a la izquierda de ia UAPM-UNAM, Ia zona centro frente a la UAPM-UNAM y la zona sur a fa
derecha. hacia el pueblo de Puerto Morelos {(PM).
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6. Material y métodos

6.1. Colecta y procesado en el laboratorio del macrofitobentos

Todas las colectas y trabajo experimental realizado en las praderas de T. testudinum
de la laguna arrecifal de Puerto Morelos se realizaron con buceo autédnomo. Las estaciones
seleccionadas se localizaron con puntos de referencia faciimente identificables para
asegurar regresar al mismo lugar muestreado a lo largo del estudio. Las estaciones de la
laguna media y cerca del arrecife, fueron marcadas con boyas a media agua atadas a
un bloque de cemento y las estaciones cercanas a la costa fueron referidas a muellesy / o
edificios cercanos.

La colecta de las plantas se realizd en las seis praderas seleccionadas, entre los
meses de octubre-diciembre (otofo) de 1999 y entre los meses de junio-agosto (verano)
del 2000. Para el muestreo de la biomasa total de la pradera (superficial y por debajo del
sedimento) se utilizd un nucleador de Idmina de un didmetro interno de 20 cm, y una altura
de 60 cm que se hundia de 30 a 40 cm en el sedimento. Se obtuvieron 4 muestras o
réplicas por pradera que se vaciaron, in situ. en bolsas de pldastico marcadas, para evitar la
pérdida del material. Las muestras fueron transportadas rapidamente al laboratorio donde
se mantuvieron en refrigeraciéon a 4°C, hasta la limpieza y separacion del material, que se
hizo en no Mads de 2 dias después de la colecta de las plantas. Las muestras obtenidas se
lavaron con agua corriente para quitaries todo el sedimento., y se separaron por grupos de
especies para su identificacion.

1. testudinum fué separada en las diferentes partes: hojas, vainas, rizoma vertical,
rizoma horizontal y raices. Las hojas se incubaron por 5 min. en acido fosférico al 4%, para
desprender los epifitos calcdreos, se lavaron con agua corriente y se limpiaron de los
epifitos con navaja de rasurar. Todos los grupos foliares fueron contados y divididos en
parte viva y muerta. Los rizomas verticales. rizomas horizontales y las raices, se separaron
del material muerto, diferenciado por el color café oscuro y la textura hueca y sin
turgencia caracteristico del tejido muerto. Para obtener el peso seco {PS). todo el material
se colocd por separado en charolas de aluminio, y se secd en un horno a 60°C (HDP-433,
MAPSA), durante 24 horas. Después se pesd en una balanza analitica (GT-408, OHAUZ), con
una precision de * 0.1 mg.

Las algas y otros pastos encontrados igualmente se limpiaron e incubaron por 5
minutos en dcido fosforico al 4%, se retiraron los epifitos con un cepillo y se enjuagaron con
agua corriente. Se identificaron por especie (Litter & Littler 1989, Littler et al. 2000) y se
colocaron en charolas de aluminio, también para su secado, pero sdlo la parte que crece
sobre el sedimento fue utilizada para la descripcidn de la biomasa total sobre el sedimento

de la comunidad de macrdfitas de la pradera de T. testudinum.
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El peso seco obtenido de las algas calcdreas fue multiplicado por un factor de
correccidn por especie, estimado por Reyes-Zavala (1998} para la comunidad del
macrofitobentos de la loguna arrecifal de Puerto Morelos, con el fin de sustraer la
proporcidn de carbonato de calcio del peso seco determinado después del secado del
material y obtener asi una mejor estima del peso seco (PS) somdatico.

En la primera colecta, en otono de 1999, fue realizada en conjunto con un
experimento para determinar el crecimiento foliar segin el método de marcaje de Zieman
(1974b), modificado por van Tussenbroek & Brearly (1998}). Se realizd ademds una segunda
colecta de biomasa sobre el sedimento de T. testudinum., para describir con mayor
precisién la variacién de la biomasa foliar y la variacion poblacional de T. testudinum, en
cada uno de los periodos muestreados. Tanto para la colecta realizada en octubre-
diciembre del 1999, como para la de junio-agostio 2000. se obtuvieron 6 cuadrantes de
aluminio de 10 x 20 cm, distribuidos al azar en cada pradera. Todo el material fué
colocado en bolsas de pldstico marcadas y transportado en lancha hasta el laboratorio,
manteniéndolo .en refrigeracidn a 4°C hasta su andilisis. Todos los haces se separaron,
limpiaron y' Idvqrjon. Durante este proceso se contd el nimero de haces y de hojas, y se
midié la lcngiiud y anchura de éstas, separando la parte muerta de la viva de las hojas. El
material se colocd también en charolas de aluminio separando las partes verdes de las
hojas de las vainas, para secar y pesar de la misma manera que las muestras obtenidas
con el nucleador.

Ademds, en la colecta de verano del 2000 se determind la altura del dosel para
cada pradera con una cinta métrica metdlica colocada verticalmente sobre el sedimento

y paralela a las hojas, se tomaron 4 réplicas por estacion.

6.2. Determinacién de los descriptores morfolégicos de la pradera de
T. testudinum

Los pardmetros utilizados para describir de manera cuantitativa la variacién de la

morfologia de la pradera de 7. testudinum, fueron los siguientes:

6.2.1. Descriptores de la comunidad del macrofitfobentos:

1) Densidad de biomasa superficial por grupos de especies:

La densidad de biomasa se define como la cantidad de peso seco (PS). del material
vivo colectado por unidad de drea proyectada sobre el sedimento (g PS m-2). La densidad
de biomasa sobre el sedimento., fue determinada para el total del macrofitobentos.
especificamente para T. testudinum y también se estimd para las otras dos especies de
pastos marinos presentes Syringodium filiforme vy Halodule wrightii. El resto del
macrofitobentos se agrupd, en un primer grupo de macroalgas carnosas y un segundo de
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1) N° de especies del macrofitobentos asociadas a cada pradera e
indice de equitabilidad J° (Evenness)

Para el andlisis de la comunidad del macrofitobentos asociado a 7. testudinum, se
identificd las especies y el nUmero en cada pradera, y con la densidad de biomasa sobre
el sustrato de cadad una, se calculd el indice de equitatividad de Evennes (J°) (Franco-

Lopez.

6.2.2. Descriptores de la biomasa de 7. testudinum

La descripcion de la biomasa total que destina a cada parte T. testudinum es
importante ya que cada unidad estructural tiene funciones especificas.

Itl) Densidad de biomasa foliar (g PS m-2)

Las hojas son las generadoras de energia a través de la funcién fotosintética, y por
tanto, son las encargadas del mantenimiento de las otras estructuras. Para T. testudinum se
determind la densidad de biomasa foliar con el peso seco (PS) de todas las hojas verdes,

obtenido en cada una de las colectas y fue referido a la unidad de drea (g PS m-2).

IV} Densidad de biomasa total y porcentaje de la biomasa enterrada en el
sedimento

La densidad de biomasa enterrada en el sedimento (g PS m-2), se obtuvd del peso
seco (PS) de todas las partes enterradas de T. festudinum, y fue referido a la unidad de
drea y se determind la fraccidon que representa la biomasa heterotréfica que constituye a
la planta. Se sumaron las diferentes fracciones separadas en el secado para determinar
con el peso seco (PS). la biomasa total de la planta de T. testudinum y se obtuvd el
porcentaje que representa el total de la parte subterrdanea:
% subterraneo = (PS subterrdneo / PS planta) *100.

Este wvalor nos indica cudanto del total de la planta lo constituye la parte
heterotréofica. que es dependiente para su mantenimiento y crecimiento de la biomasa

fototréfica presente.

V) Descriptores de la particion de biomasa

Porcentaje de biomasa en hoja verde (Leaf Mass Ratio, LMR), vaina (Sheath Mass
Ratio., ShMR). haz vertical (Vertical Shoot Mass Ratio. VSMR), rizoma horizontal (Horizontal
Root Mass Ratio, HRMR) y raices (Root Mass Ratio, RMR).

La estructura de T. testudinum se dividid en sus principales elementos constituyentes,
se establecieron 5 grandes partes: 4 caracterizan a la biomasa heterotréfica (vainas, haces
verticales, rizoma horizontal y raices). La parte heterotréfica de esta especie dominante y
estabilizadora de la comunidad. tiene distintas funciones, por ejemplo, de sostén,

expansion horizontal de la pradera, crecimiento vertical del ramet y area de reserva de
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compuestos orgdnicos vy 1 representa la fraccion de biomasa fototrofica u hojas verdes
(foto 1a).

Los pesos secos de cada parte: hojas verdes, vainas, haces verticales, rizomas
horizontales y raices, fueron registrados y se estimaron los siguientes pardmetros que
describen a cada parte del total de la biomasa de la planta.

a) LMR: razdn entre el peso seco foliar y el peso seco total de la planta (PS foliar / PS
planta), determina la fraccion de biomasa foliar del total de la planta.

b) ShMR razon entre el peso seco de las vainas y el peso seco total de la planta {PS vainas /
PS planta), es la fraccion de la biomasa de las vainas del total de la planta.

c) VSMR razén entre el peso seco del rizoma vertical y el peso seco total de la planta (PS
haz vert / PS planta), es la fraccién de la biomasa del haz vertical del total de la planta.

d) HRMR razén entre el peso seco del rizoma horizontal y el peso seco total de ia planta (PS
riz horiz / PS planta), es la fraccidn de la biomasa del rizoma horizontal del total de la
planta.

e) RMR razdon entre el peso seco de las raices y el peso seco total de la planta (PS raices /

PS planta), es la fraccidon de la biomasa de las raices del total de 1a planta.

6.2.3. Descriptores de la poblacién de T. testudinum

Las caracteristicas de T. testudinum asociadas a su clonalidad le permiten ser
examinada con descriptores poblacionales por (1} por el nimero de ramets por metro
cuadrado o la densidad de haces, y (2} por la unidad poblacional o ramet y sus
caracteristicas. El término ramet se refiere a cada uno de los mddulos horizontales
repetidos que constituyen en conjunto el genet o el individuo genético. En una pradera.ya
formada de pastos marinos, es dificil identificar el nimero de genets que la constituyen,
pero puede describirse a traves de la identificacidn de la variabilidad en el nimero y el
tamano de los ramets. Para T. testudinum. el ramet o unidad poblacional, lo constituye el
haz vertical o grupo foliar, integrado por las hojas, vainas, tallo vertical del rizoma. parte del
rizoma horizontal proximo al haz y las raices asociadas (cf. Tomasko & Dawes 1990). Para
este estudio delimitado la definicion de ramet, sdlo a las hojas o parte verde que crece

sobre el sedimento (Foto 1b).

V1) Densidad de ramets (haces foliares)
La densidad de ramets o haces verticales se estimd contando el nimero de grupos

foliares presentes en cada cuadrante y refiriéndolos a la unidad de drea (n° haces m-2).

Vit) Tamano del haz foliar (biomasa foliar, area foliar, longitud maxima de las

hojas y anchura)
El tamario del ramet o haz, fue descrito estimando el peso total de las hojas verdes

{biomasa, g PS haz!) y por el drea foliar total de las hojas verdes (Grea expuesta cm?2 haz!').
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Para obtener la biomasa por haz. los pesos secos de las hojas fueron sumados y divididos
por el nomero de haces foliares por cuadrante y para el drea por haz se calculd sumando
las dreas de las hojas verdes por haz, obteniendo un promedio para cada pradera. Las
dreas de las hojas verdes (cm?), se obtuvieron midiendo la longitud y anchura de cada
hoja, de los cuadrantes colectados y para cada pradera fueron calculados sus valores
promedios. Conjuntamente se redlizaron Ias mediciones de la longitud mdaxima, anchura
promedio de las hojas y se contd el nimero de hojas promedio por haz para cada

pradera.

Foto 1. Caracteristicas del ramet de Thalassia testudinum, en (a) se muestran las partes en que fue
dividida, 1) hojas verdes, 2) vainas, 3) rizoma verticales, se encuentran cubiertos por las vainas de las
hojas 4) rizoma horizontales, del que emerge el rizoma vertical y las flechas sefalan algunas de las
raices. b) Se observa una muestra de T. testudinum obtenida con el nucleador, la pradera desarrolla
una pequena proporcion de la parte verde fototréfica sobre el sedimento y la heterotréfica puede
crecer hasta 50 cm entre el sedimento.

6.2.4. Descriptores del area foliar de T. festudinum

Para describir la magnitud y distribucion del darea foliar expuesta para la captura de
luz en cada pradera, se utilizaron dos descriptores que indican el grado de expansidon y/o
compactacion foliar, con respecto a la biomasa total y a la variabilidad del ramet en la
poblacidén y dos descriptores del dosel de las hojas.

VII) Descriptores del grado de expansion de la biomasa (cm2 g PS-)
de la pradera (LAR) y de las hojas (SLA)

De los descriptores del grado de expansion de la biomasa, el primero, LAR (Leaf Area
Ratio) es un descriptor del grado de expansion de la biomasa total de T. testudinum en la
pradera, y se define como el cociente entre el drea foliar total y la biomasa total de la
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planta (em2 g PS-1). Bl segundo, SLA (Specific Leaf Area) es un descriptor del grado de
expansion de la biomasa foliar, definiéndose como el cociente entre el area foliar del haz y

la biomasa foliar del haz (cm?2 g PS-t).

IX) Descriptores del dosel: altura promedio y distribucion espacial del
drea foliar (LAl Leaf Area Index)

Para describir el dosel de hojas: (1) se determind la altura promedio del dosel; y (2)
un indice foliar, LAl (Leaf Area Index), que se estima mediante el cociente entre el drea
foliar total (Mm?2) y el drea proyectada del sedimento sobre la que se distribuyen las hojas
(m?2), esta relacién permite dar un valor cuantitativo a la distribucidn espacial del drea foliar
fotosintética, para cada pradera examinada. Valores inferiores e iguales a 1 indican una
distribucién “monocapa” de las hojas, y valores superiores a 1 indican una distribucion
“mullicapa”. LAL también describe la distribucidn del dosel, si esta expandida es

monocapa o si estd empaquetada son multicapas.

6.3. Determinacién de los descriptores de productividad y crecimiento
de T. testudinum

6.3.1. Marcaje de haces y colecta

Para obtener los pardmetros de crecimiento y produccidn foliar se siguid la técnica
de marcaje {Zieman 1974b), modificada por van Tussenbroek & Brearly (1998). Para ello, se
colocaron al azar en cada una de las estaciones, seis cuadrantes de aluminio de 10 X 20
cm, marcados con cintas de color facimente identificables debajo del agua. Estos
cuadrantes fueron colocados entre el 11 y el 21 de octubre de 1999. Cada uno de los
haces se marcardn con dos punciones, paralelo al marco externo de los cuadrantes, en un
intervalo de tiempo de 10 dias, al inicio y al final del experimento. Al término de este lapso
de tiempo. los haces después de ser marcados de nuevo con dos punciones, se
colectaron desenterrandolos del sedimento y cortdndolos con una parte del rizoma
horizontal, se colocaron en bolsas de pldstico marcadas para ser analizadas en el
laboratorio.

Todas las hojas, después de ser sumergidas en dcido fosfdérico al 4% durante S5
minutos para desprender los epifitos calcdareos, fueron limpiadas con una navaja de rasurar
y enjuagadas con agua corriente. Las hojas se midieron e identificaron como: tejido foliar
nuevo (el sitvado entre las dos marcas); tejido vivo ya presente antes del primer marcaje
{por encima de las dos primeras incisiones realizadas) y tejido muerto identificado por la
ausencia de color verde. Se identificaron también las hojas nuevas, por la presencia de las
dos Ultimas punciones y la ausencia de las dos primeras. El material vegetal identificado se
colocd en charolas de aluminio por separado, se secd y pesd de la misma manera descrita

anteriormente.
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6.3.2. Descriptor de la productividad foliar de T. festudinum.

Los pardmetros utilizados para describir de manera cuantitativa la variacién del
crecimiento y la productividad foliar de la pradera de 7. testudinum, fueron los siguientes:

I} Produccidén foliar PF (g PS m-=2 d-1)

La productividad foliar se define como la tasa de aparicién de nueva biomasa foliar
por unidad de tiempo y espacio (g PS m-2d-1}. El tejido nuevo producido después de haber
sido secado y pesado, fue sumado para cada cuadrante, y referido al drea del cuadrante

y al intervalo de tiempo de duracion del experimento (10 dias).

6.3.3. Descriptores del crecimiento absoluto foliar de T. testudinum.

El crecimiento de la biomasa foliar estd controlado por tres meristemos distintos de
los cuales aqui se han examinado dos. El primero esta situado en la base de la hoja, en la
interseccidn entre la vaina y la ldmina verde (meristemo foliar). El segundo en el dpice del
tallo del haz vertical {meristemo apical del haz vertical), y el tercero en el apice del rizoma
horizontal (meristemo apical del rizoma horizontal). La tasa de division celular del primer
meristemo controla la tasa de elongacidn de las hojas, la tasa de divisién celular del
segundo meristemo controla la tasa de produccidén de nuevas hojas y la tasa de
duplicacién del tercer meristemo regula la aparicién de nuevos haces foliares o ramets. En
este trabajo se ha examinado solamente las dos primeras tasas de crecimiento.

) Tasa de elongacion foliar, LER (cm haz d-')

El primer descriptor de crecimiento utilizado en esta comparacién e; la tasa de
elongacion foliar (LER, cm haz d-'}, y fué estimado midiendo la distancia en la hoja entre las
dos punciones y la longitud de las hojas nuevas, refiriendo el promedio al niUmero de dias

de duracién del experimento.

1 Intervalo de plastrochron, Pt (dias), el lapso de tiempo entre la aparicién
de dos hojas consecutivas y el inverso (1/Pl) es el nUmero de hojas producidas por
dia

El segundo descriptor de crecimiento utilizado es el intervalo de plastrochron (PI,
dias), y fué estimado segun Duarte et al. (1994):

P} = Intervalo de tiempo {d) X n® de_haces marcados

N° de hojas nuevas marcadas en los haces marcados

Para examinar la variabilidad de este parametro en las praderas estudiadas, se estimd el
inverso del Intervalo de! plastochron (Erickson and Michetini 1957), que describe la tasa de
produccion de nuevas hojas. y se estimd, asumiendo una tasa constante a lo largo de un

ano, el numero de hojas producidas en cada pradera por afo. Esta asumcién no es
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correcta pues existe una significativa variacidon estacional, pero permite comparar madas

claramente las diferencias entre praderas en el crecimiento de nuevas hojas.

6.4. Descripcion del campo luminico

6.4.1. Determinacion del coeficiente de atenvacién (Kd) del agua.

Para estimar el campo luminico a la altura del dosel de cada pradera fué necesario
en primer lugar determinar las propiedades épticas inherentes de la columna de agua.
Estas propiedades estdn relacionadas con su capacidad de absorcidn y dispersion de luz, y
pueden ser descritas conjuntamente por el coeficiente de atenuacién de la columna de
agua (Kd) o coeficiente de una funcidn exponencial de atenuacion de luz en funcidn de
la profundidad (Kirk 1981). Como la laguna arrecifal de Puerto Morelos es un ecosistema
somero y tiene en su cuenca abundante sedimento no consolidado {arenas), constituido
principalimente de carbonato de caicio. la variabilidad temporal del coeficiente de
atenuacidn, puede ser muy grande. Esto es debido al aumento del componente dispersivo
de la atenuacion asociado al olegje y a la resuspension del sedimento en la columna de
agua. Para minimizar el error debido a este componente temporal de la variacidon en el Kd
se eligieron dias en completa calma, (sin oleaje perceptible y soleados), en los meses de
noviembre 2000 a enero 2001, para reglizar las determinaciones del coeficiente de
atenuacién del agua. Las medidas de irradiancia en un perfii de profundidad, fueron
realizadas entre las 12:00 y las 13:00 p.m. que es cuando el sol se encuentra proximo a su
zenith, en cada una de las localidades estudiadas y para la laguna arrecifal. Las medidas
se redlizaron con un sensor de luz planc de 2 mm de didmetro, corregido por coseno
{Miniature Fiberoptics Diving PAM, Walz, Alemania), conectado por una fibra éptica a un
fluorémetro sumergible. Previomente el minisensor fue calibrado con ofro sensor de luz
plano corregido por coseno (LI-190SA, LI-COR, USA), acoplado a un registrador (LI-1400, Li-
COR, USA). Se realizaron de 4 a 6 series de mediciones de la luz a lo largo de la columna,
en direccién ascendente desde el fondo hasta la superficie, e integrando en intervalos de
10 segundos los registros de irradiancia en la profundidad. Las medidas se realizaron
ascendiendo con el fluorémetro y el sensor de luz, a una velocidad de 0.12 m seg-! en
promedio. Al mismo tiempo el fluorémetro, registraba la profundidad de cada medida de
iradiancia. Al realizar las medidas en la columna de agua con el fluorometro. se tuvo
cuidado de mantener el sensor de luz completamente horizontal, en paralelo al sedimento
y a la superficie del agua. Después, las medidas de luz registradas en funcidén de la
profundidad se aqjustaron a una funcidn exponencial y se estimdé el coeficiente de
atenuacion de la luz Kd (m-!) para la columna de agua en cada localidad con la siguiente
ecuacion:

Ez = Eo*e (-Xd" 2)
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Ez (pmol cuanta m-2s-!) es la iradiancia a una profundidad z, Eo (umol cuanta m2s-!) es la
irradiancia inicial subsuperficial registrada en la columna de agua, Kd {(m-i) es el

coeficiente de atenuacién y z {m) es la profundidad.

6.4.1.1. Determinacién de la profundidad del dosel, para cada pradera

Para evitar errores en las estimas debidas a variabilidad espacial del coeficiente de
atenuacién, Kd en la laguna de Puerto Morelos, se hicieron determinaciones del Kdv
especificas para cada una de las localidades seleccionadas en el estudio. Con el fin de
estimar el campo luminico a la altura del dosel paro cada pradera, se determind también
la profundidad a la que se encontraba dicho dosel. Estas determinaciones fueron
registradas con el fluorédmetro sumergible (diving PAM, Walz, Alemania) cuyo sensor de
profundidad tiene un error de + 0.1 m, se realizaron cinco medidas por localidad. Para
reconfirmar y corregir la profundidad del dosel, se midid la altura del dosel con una regla
metdlica de 50 cm. colocandola paralelamente a las hojas de T. testudinum sobre el

sedimento, se realizaron cinco medidas para cada localidad.

6.4.2. Determinacién del coeficiente de atenuacién del dosel
(Kddosel)

Para determinar el coeficiente de atenuacion del dosel, se utilizd el mismo sensor de
luz plano de 2 mm de didmetro coregido por coseno, conectado al fluorometro
sumergible (Miniature Fiberoptics Diving- PAM, Waltz, Alemania). Se disend un soporte para
mantener fijo el sensor de luz a diferentes alturas del dosel durante la medida (Fig. 2). El
soporte consistia en un tubo (& de 1.4 cm) Yy una varilla (& de 1.2 cm) de aluminic, ambas
con las longitudes de 23 cm {hojas cortas) y de 45 cm (hojas largas). la varilla fue perforada
cada cm para ser desplazada a esos intervalos (Fig. 2). En el extremo del tubo se colocd el
sensor de luz fijado a un molde de acrilico. Se enterraban en el sedimento, el tubo y la
varilla hasta colocar la base de acrilico en la interfase sedimento-agua. Los registros de luz
se redlizaron a intervalos de 1 cm desde el sedimento hasta la parte mdas alta del dosel,
integrando durante 60 segundos la variabilidad de la iradiancia a cada cm en el dosel,
reconfirmando la altura del mismo. Se tomaron 4 series de medidas en cada pradera. La
determinacion del coeficiente de atenuacion dentro del dosel se hizo ajustando a una
funcidn exponencial, los valores de luz medidos por el sensor y registrados en el fluorédmetro
sumergible, de acuerdo con la siguiente ecuacion (cf. Kirk 1994):

Ea= Eo * @ (-Kdo. " 7)

Ea (LMol cuanta m2s) es la imadiancia a una profundidad z dentro del dosel, Es (umol
cuanta m-2 s') es la irradiancia inicial registrada en la columna de agua. Kd(m-1) es el
coeficiente de atenuacidn dentro del dosel, y 2 (m) es la aitura maxima del dosel menos la

distancia al sedimento del sensor de luz.
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Figura 2. Esquema para ilustrar la metodologia desarrollada para describir el campo luminico en el
intferior del dosel. El sensor de lectura (1) fue acoplado al fluordbmetro sumergible (Diving PAM, Walz)
{2). vy fijado a una base de acrilico (3) con un tomillo. La base de acrilico se fijé a una varilla de
aluminio (4) que estaba perforado cada cm {5}. La varilla y el tubo de aluminio (6) se introducian
previamente al sedimento y una pequena vairilla {7) se insertaba en las perforaciones que permitia
mantener el sensor de leciura durante 1 min a la altura deseada deniro del dose! de la pradera.

6.4.3. Determinacién de la exposicién diurna

Para comparar las diferencias entre las seis praderas seleccionadas en la cantidad
de luz recibida durante un dia, se determind la exposicidon diurna. La exposicion diurna es
una medida de la cantidad de luz recibida sobre una superficie a lo largo de un dia:
[Exposicion, (mo! cuanta m=2 d-') = Irradiancia {mol cuanta m-2 s-!) * tiempo (dia)]. Se
determind en primer lugar la variacién de la iradiancia superficial a lo largo de un dia en
otofo de 1999 y verano del 2000, en la estacion meteorolégica de la Unidad Académica
de Puerto Morelos del ICML-UNAM, ubicada en el muelle frente a la estacidn. En el techo
de la caseta de la estacion meteoroldégica se colocd un sensor de luz plano corregido por
coseno (LI-120SA, LI-COR. USA) y acoplado a un registrador (LI-1400. LI-COR, USA). Para la
comparacion, se selecciond un ciclo diurmmo para cada estacidén en condiciones de
claridad total y sin nubes. Después de observar que las diferencias en la exposiciéon diurna
maxima, debidas al fotoperiodo o a la altura mdaxima del pico de iradiancia, eran minimas
entre otofio de 1999 y verano del 2000. se selecciond un dia de luz comespondiente al
verano del 2000 para la comparacion (Julio 2000). La iradiancia superficial fue integrada
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en funcidén del tiempo (cada 0.5 h) para estimar la exposicidon diurna superficial (Q. segun
Kirk 1994} sobre la laguna arrecifal de Puerto Morelos en un dia claro y sin nubes en verano
del 2000 (Kirk 1981, 1994, Falkowski & Raven 1997).

Qs =[, E()dt

Qs (mol cuanta m-2 d-f) es la exposicion superficial a lo largo del dia, E(t) (pmol cuanta m-2 s-
1) es la variacidon de la irradiancia o lo largo del dia, integrando desde el amanecer (0} al

anochecer (N}.

6.4.3.1. Variacion de la exposicién diurna para cada pradera

Para determinar la exposicion diurna a la altura del dosel, se estimd primero un ciclo
diurno para cada pradera, considerando el coeficiente de atenuacidn de la columna de
agua {Kd) especifico para cada localidad, y la profundidad a la que se encuentra el dosel
de cada pradera. Con estos valores estimados de la variacion de la irradiancia a lo largo
de un dia a la altura del dosel de cada pradera, se estimd la exposicion diurna sobre el
dosel (mol cuanta m-2d-) siguiendo el mismo cdlculo utilizado para estimar la exposicidon
superficial.

Después de estimar la variacidon de la irradiancia en la columna de agua, se anadid
el efecto del dosel en la atenuacidén de luz para estimar la exposicion diurna maxima de luz
a lo largo de la hoja de T. testudinum. Este cdlculo se realizd cada centimetro, desde el
sedimento hasta la cima del dosel, considerando una distribucidn vertical de la hoja hasta
la altura mdaxima del dosel y horizontal para la parte de la hoja que excedia en longitud la
altura promedio del dosel. Por lo tanto, se considerd expuesta a la misma cantidad de luz
que la cima del dosel a la punta de la hoja. De la misma manera que la exposicion
superficial, la exposiciéon diurna para cada pradera considerando el efecto del dosel se
integré de la siguiente forma para cada cm de la hoja:

Qu=[, E(1.z)* e (Kdoo=2) dt

Qg es la exposicion diurna integrada para cada cm a lo largo del dosel, Kdoosm {m-!') es el
coeficiente de atenuacion dentro del dosel y z es la profundidad cada cm a partir de la
maxima altura de las hojas hasta el sedimento, {t. z) son el tiempo y la profundidad ya
estimado anteriormente.

La descripcion de la variacién de la exposicidon diurna considerando el efecto del
dosel se realizd sobre la hoja 2. En el haz la aparicién de hojas nuevas y su crecimiento en
el dpice vertical, es cubierto por las vainas de Ias hojas mas viejas, desde dentro del haz
hacia fuera, siendo la hoja interna, la nueva o mads joven, denominada como la hoja 1. La
que le sigue en ese orden es la hoja 2, que es generalmente Ia hoja mas larga, esta
completamente madura en pigmentacidn y acumula minimas pérdidas de biomasa por

GEN
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dafo, senescencia y herbivorismo (Zieman {1974a) o menor dafo fotosintético acumulado

{Enriquez et al. 2002).

6.5. Determinacién de ia absorcién de luz y del contenido de pigmentos
de las hojas de T. testudinum

Las determinaciones de la capacidad de absorcion de luz y del contenido en
pigmentos en las hojas de T. testudinum, se realizaron también sobre la hoja 2 del haz
vertical. Se colectaron de 15 o 20 haces al azar en cada pradera, extrayéndolos del
sedimento conectadas al rizoma vertical para mantener las hojas unidas y en el mejor
estado fisiologico posible. Los haces se colocaron in situ en bolsas negras con agua de
mar, para ser transportados al laboratorio evitando ser expuestas directamente a la luz
{PAR y UV) fuera del agua. En el laboratorio se seleccionaron las hojas 2 de los haces y
limpiaban con navagja de rasurar para desprender todos los epifitos calcdreos, cuidando

de no danar el tejido de la hoja.

6.5.1 Determinaciéon de los espectros de absorcién de luz

Las medidas de absorcion de luz se realizaron en un espectrofotémetro de doble haz
{Aminco-DW2, UV—VIS) controlado por un sistema de adquisicion de datos OLIS (USA}. Los
espectros de absorcidén de luz se realizaron entre 400 y 700 nm (rango de longitudes de
onda que induce actividad fotosintética, PAR). siguiendo la técnica del opal-glass
desarrollada por Shibata (1959) y aplicada con anterioridad a un diverso grupo de
macrdfitos marinos (Enriquez et al. 1994, 1996, Evans 1996) y especificamente, a pastos
marinos del Mediterraneo (Enriquez et al. 1995, Olesen et al. 2001, Enriquez & Sand-Jensen
2003) y a T. testudinum (Enriquez et al. 2002). Las determinaciones se realizaron a lo largo de
la hoja 2 a intervalos de dos centimetros desde la base hasta la punta. Las hojas se
cortaron en fracciones consecutivas de dos centimetros de longitud, y se colocaron dentro
de una cubeta de acrilico con agua de mar filtrada. Como blanco se utilizé un segmento
de la vaina de las hojas, para restar la absorcidn y dispersion residual no fotosintética
debida a la estructura del tejido (Duysens 1956). Se realizaron los espectros de absorcién
de luz a un NnuUMero variable de segmentos dependiente de la longitud de cada hoja y a
un promedio de é hojas para cada pradera, con estos valores se calculd la absorcidén de
luz promedio a lo largo de la hoja 2, para cada pradera.

La absorptancia es la fraccion o porcentaje de la luz incidente absorbida por la
superficie fotosintética. A partir de los valores de densidad éptica obtenidos con el
espectrofotometro, se calculd la absorptancia promedio cada 2 ¢m a lo largo de la hoja 2,
con la siguiente ecuacion:

Absorptancia (%) = ( 1 — 10 -Densidad Optica)+100

(Kirk 1983).
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Después de haber realizado los espectros de absorcidn de luz, los segmentos de las hojas

fueron marcados y guardados en un congelador a =70°C, hasta el siguiente andlisis.

6.5.2 Determinacion del contenido de pigmentos de las hojas

Para la extraccion de los pigmentos, se utilizaron los mismos fragmentos de hoja a las
que se les habia determinado su espectro de absorcion de luz. Los fragmentos fueron
cortados en fracciones de aproximadamente 1 cm de longitud y a cada fragmento se le
midié su area (longitud * anchura} como referencia. Cada uno de los fragmentos se
colocd en un homogenizador manual de tejidos de 7mil, se le agregd nitrdgeno liquido
para su trituracién y maceraron después con acetona al 80% (Dennison 1990) hasta
homogenizar. A cada fragmento disuelto en acetona se le agregd carbonato de
magnesio para la estabilizacidn de la clorofila y evitar su degradacion. El proceso de
extraccidon se realizd en frio (4-10°C), en el menor tiempo posible. Las muestras se
mantuvieron en tubos cerrados para evitar la evaporacién de la acetona, cubiertos con
papel de aluminio para evitar la degradacién por la luz y mantener la estabilidad de los
pigmentos. Después de guardarias durante 24 horas en refrigeraciéon a 4°C y en completa
oscuridad. las muestras se centrifugaron a 3000 rom durante 15 min. (Centrifuga IEC Centra
CL2, USA). Las concentraciones del contenido de pigmentos para cada fragmento de las
hojas se determinaron con un espectrofotémetro (Ely-2000, ElyPtica, México) de acuerdo a
las ecuaciones determinadas por Lichtenthaler & Wellburn (1983) y se estimd el contenido
en pigmentos para cada segmento de las hojas de 7. testudinum, expresado por unidad
de darea de la hoja (ug Chl em-2).

Los fragmentos no utilizados para la extraccion de pigmentos fueron utilizados para
determinar su drea especifica (SLA). Estos fragmentos fueron secados a 460°C durante 24
horas y pesados en una balanza analitica de alta precisiéon = 0.001mg (Explorer., Ohauz,
Switzerand). Las estimas del drea especifica foliar (SLA, cm?2 gPS-!) de cada segmento de
hoja, permitieron también referir el contenido en pigmentos al peso seco foliar y expresario

como mg Chl g PS-1.

6.5.3 Deteccién de crecimiento de fifoplancton en la columna de

agua

La laguna arrecifal de Puerto Morelos ha sido descrita como una laguna oligotréfica
por los niveles bagjos de nutrientes detectados y escaso crecimiento de fitoplancton (Merino
& Otero 1991). lo que explica la claridad de su columna de agua (Ruiz—Renteria et al. 1998).
Sin embargo, desde 1983 (fecha del estudio de Merino & Otero), no se ha vuelto a realizar
determinaciones de los niveles de nutrientes y no se reportaron andilisis de clorofila de la
laguna, que confirmen el mantenimiento de su cardacter oligotréfico. Con el fin de
examinar los niveles de clorofila de la columna de agua de la laguna arecifal de Puerto




35

Morelos, se colectaron 2800 ml de agua de mar entre 10 y 20 cm de profundidad, en cada
uno de las localidades seleccionadas. El agua se mantuvo en refrigeracién (4°C) hasta su
fitrado (2 horas después de la colecta). Se utilizaron filtros de fibra de vidrio, Whatman de
2;5 cm de diametro y 25 um de apertura de malla. Sobre los filtros se concentrd el material
en suspensidon de la columna de agua y se determind con el espectrofotémetro su
‘espectro de absorcion (Bricaud & Stramski 1990). Los filtros se cortaron y ajustaron dentro de
una cubeta de acrilico y se realizé un barrido entre 400 a 700 nm de longitud de onda
(PAR) para determinar la absorbancia {(D.O.) utilizando un espectrofotdmetro de doble haz
{Aminco-DW2, UV-—VIS) controlado por un sistema de adquisicidn de datos (OLIS, USA).

Después de las determinaciones de los espectros de absorcidon, se realizé la
extraccion y determinacién del contenido de pigmentos del filtro. El filtro se incubd durante
24 horas en acetona al 20 %, se macerd en un mortero, se centrifugd a 3000 rpm durante
15 min. y se detectardn los picos de absorbancia en un espectrofotdmetro (Ely-2000,
ElyPtica, Mexico) para determinar la concentracion de pigmentos, con las ecuaciones de
Jeffrey & Humphrey (1975).

Debido a que sdlo en la columna de agua de la pradera en punta Tanchacté se
detectd la presencia de fitoplancton, se repitiéd 3 veces la determinacidn del contenido en
pigmentos sdlo en esta estacion. El pico de crecimiento de fitoplancton fue detectado en

agosto de 2001.

6.6. Determinacién de la Dosis efectiva diurna de luz

La Dosis efectiva se definid como la cantidad de luz absorbida por la estructura
fotosintética que es una fraccion del total de luz disponible a lo largo del dia (Qs)., que
recibe cada segmento de la hoja (Qd). pues es muy poco probable una eficiencia de
absorcién de luz del 100 %. Este pardmetro permitid cuantificar la entrada de energia a la
estructura fotosintética, diferenciando entre estructuras que reciben exposiciones similares,
pero con capacidades muy diferentes de capturar a la luz o encontrando similaridades
entre estructuras que viven en ambientes luminicos muy diferentes, pero que consiguen
absorber niveles de energia muy similares.

Para estimar la Dosis efectiva de luz diurna de la hoja. se multiplicd la exposicidén de
luz de cada segmento determinado de la hoja (Qd} por la fraccidn de la luz incidente que

dicho segmento es capaz de absorber, su absorptancia (A):
Dosis efectiva foliar = Exposicion dosel X Absorptancia
por ello sus unidades son las mismas que las de la exposicién: mol cuanta m-2d-1.

Para estimar la Dosis efectiva de luz del dosel, fue necesario conocer (1) la
variabilidad de la exposicion en el interior de dosel, (2) la variabilidad de la absorptancia a
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lo largo de la hoja y (3) el drea foliar total del dosel por unidad de drea de pradera (LAl
mMiia?2 M-2). Las dos primeras variaciones permitieron estimar la Dosis efectiva foliar
promedio de las hojas en el dosel (unidades mol cuanta Muwesar2 d-1). La Dosis efectiva de luz
de la pradera se calculd multiplicando la Dosis efectiva promedio de las hojas por el indice

de darea foliar (LAl):

Dosis efectiva de la pradera = Dosis efectiva promedio foliar X LAI

{mol cuanta Meradera? d-') = (mol cuanta Mheja2 d-') X (Mhoja2 Meradera?)

6.7. Andlisis estadistico

Para el andlisis comparativo de la variacidén en la morfologia, la productividad foliar,
el ambiente luminico, la respuesta fotoaclimatativa y la dosis efectiva de luz. entre
praderas de 7. testudinum, se utilizaron descriptores estadisticos bdsicos como la media
aritmética, el error estdndar y el coeficiente de variacion, después de comprobar que la
variacion de cada pardmetro se ajustaba a una distribucidn normal. En el andlisis de la
comunidad del macrofitobentos, fue utilizado un programa para la estimacién de los
indices de equitatibilidad de Krebs Ecological Methodology (versién 0.1 Windows) (Franco-
Lopez et al. 1985). Se realizaron transformaciones logaritmicas de las variables cuando se
requirid normalizar un determinado pardmetro y evitar heteroscedasticidad (Draper &
Smith 1966). El andilisis de la varianza (ANOVA) fué utilizado para distinguir las diferencias no
evidentes significativas entre las medias aritméticas. Los andlisis de regresion simple y
multiple, asi como ajustes a funciones no lineales como funcidn exponencial o alométrica
{Sokal & Rohlf 1981) fueron utilizados cuando fue requerido, tanto para describir
asociaciones entre pardmetros como para describir modeios de variaciéon o estimar algin
pardmetro del modelo (p. ej. coeficiente de atenuacidn de luz o factor alométrico de
escala). Se utilizd andlisis de covarianza (Sokal & Rohlf 1981) y andlisis de pasos (Williams et
al. 1990) para examinar en profundidad covariaciones y colinearidades entre variables.
Para el diseo de un modelo predictivo se examinaron los limites de confianza del modelo
y se realizd un andilisis de los residuales.

Se utilizé un Mmodelo de regresidon linear multiple por pasos para eliminar los factores o
interacciones redundantes, aceptando los independientes, en el andilisis de la asociacidn
produccidén foliar, morfologia de la pradera y Dosis efectiva de luz, utilizando un programa
estadistico (Wilkinson, Leland, Systat). Se utilizdé el nivel de significacidn a = 0.15 para
aceptar o eliminar los factores o interacciones examinados. que es el valor estandar
propuesto por los modelos de regresion multiple por pasos de los estudios de Monte Carlo
{Bendel & Afifi, 1977).
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7. Resvultados
7.1. Descripcion de la variacién morfolégica de la pradera de T.

testudinum
7.1.1. Variacién de Ila biomasa total de Ila comunidad del

macrofifobentos

Las diferentes praderas de macrdéfitas asociadas al pasto marino 7T. testudinum
examinadas en la laguna amrrecifal de Puerto Morelos, mostraron un valor promedio de
densidad de biomasa sobre el sedimento de macrdfitas bentdnicas de 102.0 + 5.5 g PS m-2
{media * SE). con una mediana de 98.9 g PS m2 (C. V.= 41.0%). En general. se observd que
al ir aumentando la lejania con respecto a la costa disminuye la densidad de la biomasa
sobre el sedimento de las macrdfitas bentdnicas: los valores promedio mdas altos se
encontraron a lo largo de la costa {(112.3 £ 8.8 g PS m-2, n = 30); en el centro de la laguna se
observaron valores intermedios (104.3 £ 8.2 g PS m=2, n = 19}); y los menores se encontraron
cerca de la barrera arrecifal en la zona de la laguna conocida como Arrecife posterior
(7.2+7.0g PS m=2, n=10).

Asociada a la alta variabilidad de la densidad total de biomasa sobre el sedimento
se encontré una gran variacidén entre praderas, en la importancia relativa de los diferentes
grupos en los que se subdividi®d la comunidad: pastos marinos, macroalgas carnosas y
macroalgas calcdreas, y en el nimero de especies que constituyen a la comunidad de
macrofitas marinas (Tabla 1).

Tabla 1. Promedio (g PS m?) = S, E. de la densidad de biomasa sobre el sedimento de las macréfitas

bentdnicas por localidad de ambas colectas {otofio 99 y verano 00} (n. p.) no presentes. En negrita
se resalta los resultados mdas importantes mencionados en el texto.

ocalidad .
Costo Laguna Arrecife Costa

~ Tanchacté | P. caracol UNAM UNAM UNAM Celba Total
Macrofita
T. testudinum 93.427.4 68.4 £8.0 43.0%4.7 36.814.6 34.7+4.8 99.028.0 62.424.0
S. filiforme 28.6 +8.9 10427 6.1+£1.28 25.8+4.7 4.0%1.6 21.2+38 19.722.1
H. wrightii n. p. n. p. 0.02 +0.02 n. p. n. p. 0.03+0.03 0.0820.17
Macroalgas
calodareas 3.9 1.8 35.7272.9 50.0+5.3 10.7%2.1 33.524.7 12.7%+3.2 26.124.8
Macroalgas
camosas n.p. 5.5+3.9 44.9214.5 13.7%7.9 n. p. 9.2+95 38.225.9
Total 125.9+10.9 120.0x12.6 111.8+18.1 87.0x7.8 722470 142.228.2 102.925.5
C. V. 26.0% 31.4% 48.6% 25.2% 29.0% 17.4% 41%
NUmero de

3 13 12 12 t4 10 20
LSDp-

El nimero de especies de macrdfitas marinas identificadas fué de 20. Tres especies
corresponden a los pastos marinos Thalassia testudinum, Halodule wrightii y Syringodium

filiforme; 11 especies son macroalgas calcdreas; y 6 especies son macroalgas carnosas
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{Anexo 1). De las especies calcdreas identificadas las que mayor presencia tienen en la
laguna son las del género Halimeda, Peniciilus y Udotea. En el grupo de las algas carnosas
las que mayor aparicion tuvierdn fueron las especies Avrainvillea nigricans y Cladocephalus
luteofuscus. La pradera menos diversa se encuentra en la zona norte de la laguna
(Tanchacté, 3 spp) y las mds diversas en la laguna media y la franja costera de la parte
central (Costa UNAM) v sur (Ceiba)} de la laguna arrecifal (Tabla 1).

0 Macroalgas carnosas
m Macroalgas calcareas
O H. wrightii

D S. filiforme

@ T. testudinum

1.0 — —— ey

°
®

06

0.2

Fraccion de la biomasa sobre
el sedimento de! macrofitobentos

- |

Tanchacté P.Caracol CostalNAM  Laguna UNAM Arrecifa UNAM Costa Ceiba

— —

Figura 3. La proporcion de la biomasa sobre el sedimento por grupo de las macrdfitas benténicas de
las localidades estudiadas en ambas colectas realizadas (otono 1999 y verano 2000, n = 60).

T. testudinum representd en algunas praderas hasta el 77% de la densidad de
biomasa total sobre el sustrato de la comunidad (p. ej. Tanchacté y Costa Ceiba). mientras
que en otras su presencia no excedid el 50% de la biomasa total (p. ej. Costa y Ammecife
UNAM, figura 3}. Ademds de 7. testudinum, se identificd otra especie de pasto marino de
gran importancia estructural para las praderas de la laguna arrecifal de Puerto Morelos fué
Syringodium filiforme, pues presentd una alta densidad de biomasa en casi todas las
praderas examinadas, la mds alta en Laguna UNAM y la menor en Arrecfe UNAM (Figura
3). puesto que Halodule wrightii solo se presentd en Costa UNAM y Costa Celba en una
densidad de biomasa sobre el sedimento muy pequerna (Tabla 1). Las macroalgas
calcGreas aumentaron en importancia relativa con la lejania a la costa,. la densidad de
biomasa y porcentaje mdas alto de este grupo se encontré en las praderas de P. Caracol y
Arrecife UNAM. y la menor en Tanchacté. Contrariamente las macroalgas carnosas se
presentaron en mayor abundancia relativa en la costa, siendo la Costa UNAM la pradera
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que presentd las mayores densidades de biomasa foliar y Costa Ceiba las menores (Tabla
1}. de la misma manera fue observado en la proporcidon encontrada para cada localidad

{figura 3).

7.1.2. Variacién de la densidad de biomasa de T. testudinum

El valor promedio de densidad de biomasa foliar de T. testudinum en la laguna de
Puerto Morelos para los dos periodos (otoRhol1999 vy verano 2000) fué de 62.81 £ 4.21 g PS m-2
{n = 60). con un coeficiente de variacién de C. V. = 48%. En ambas colectas, las mayores
densidades de biomasa foliar de T. testudinum se encontraron a lo largo de la costa,
siendo Costa Ceiba (992.0 + 8.0 g PS m-2?) y Tanchacté (93.4 + 7.4 g PS m-2) las praderas que
presentaron mayor densidad de biomasa foliar, y las menores se encontraron en la pradera
mds cercana al arrecife posterior, Arrecife UNAM (34.7 = 4.8 g PS m-2) (Fig. 4a). Tres praderas
presentaron valores de densidad de biomasa foliar significativamente diferentes entre las
dos colectas: P. Caracol mostré valores 1.5 veces mayores en verano del 2000 que en
otofio de 1999. Siguiendo una tendencia contraria, Laguna UNAM y Costa Ceiba mostraron
una reduccion de su densidad de biomasa foliar de 0.6 y 0.7 veces, respectivamente, de
otofo de 1999 a verano del 2000 (Fig. 4a). Las otras tres praderas examinadas, Tanchacté,
Costa UNAM vy Arrecife UNAM, no mostraron diferencias significativas entre las dos colectas.

La mayor parte de la biomasa de 7. testudinum crece, enterrada en el sedimento. En
promedio para la laguna de Puerto Morelos, T. testudinum mantiene un 92% de su biomasa
en el sedimento (Fig. 4b) (vainas. haces verticales, rizomas y raices) y del total de la
biomasa de la planta (Fig. 4c). sélo un promedio del 8% corresponde a la parte
fotosintética que crece por encima del sedimento (Fig. 4d). En este estudio se encontraron
diferencias significativas importantes entre praderas (C. V. = 78%) en la densidad de
biomasa subterrdnea. La mayor proporcidon en biomasa subtemrdnea, se observo en
Arrecife UNAM (96%) y en Costa Ceiba (95%). vy la menor se presentd en Tanchacté (85%).
Las otras tres praderas. P. Caracol, Laguna UNAM y Costa UNAM mostraron valores
intermedios y no significativamente diferentes entre ellas (Fig. 4b). Con respecto a la
densidad de biomasa total de la planta, se observé claramente que el mdaximo valor se
presentd en Costa Ceiba con 2341.6 + 203.1 g PS m 2, mas de cuatro veces con respecto ail
menor valor promedio que se presento en Costa UNAM con 549.9 + 71.3 g PS m2 y no se
encontrd diferencias significativas con las praderas restantes en este descriptor (ANOVA, p
> 0.05) (Fig. 4c).

7.1.2.1. Variacién de particién de biomasa de T. testudinum

La Figura 4d muestra las diferencias encontradas entre praderas con respecto a la
particidn de biomasa. La proporcion de ShWR constituye en promedio, un 5% de la
biomasa total de T. testudinum en las praderas de la laguna amrecifal de Puerto Morelos. La
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mayor proporcion se observd en Tanchacté (8%) vy la menor en el Arrecile UNAM (2.6%). Las
fracciones de biomasa total que constituyen los haces verticales y los rizomas horizontales
fueron muy variables entre praderas. Los valores mds altos de la fraccion de la biomasa
total destinada a VSWR, se encontraron en Costa Ceiba (24%) y Arrecife UNAM (22%), vy los
mencres en Costa UNAM (9%). El valor mds alto de la fraccién de la biomasa total
destinada al rizoma horizontal {(RHWR) se observd en Costa UNAM (47%), vy los menores en
Costa Ceiba y Arrecife UNAM (33%). Finalmente, la fraccidn de la biomasa total destinada
para las raices {RWR), la menor proporcidn la presentd la pradera de Tanchacté (26%).
mientras que la mads alta se observd en el Amrecife UNAM (38%). En resumen, las praderas
situadas al norte de la laguna arrecifal, Tanchacté y P. Caracol, presentaron las menores
proporciones de raices y las mayores proporciones en vainas y hojas (figura 4d). En
contraste, las praderas de Amecife UNAM y Costa Ceiba, presentaron menores
proporciones de biomasa en vainas, hojas vy en rizomas horizontales, pero altas en raices y
rizomas verticales (Fig. 4d) y Costa UNAM y Laguna UNAM, presentaron las mayores
proporciones de biomasa de rizoma horizontal y las menores proporciones de haces

verticales.
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Figura 4, Descriptores de la biomasa de T. testudinum. a) Densidad de la biomasa foliar y {(C. V.)
coeficiente de variacién (n = 60). b) Porcentaje de la biomasa subterdnea (n =30). c} Densidad de
la biomasa de la planta {n = 30) y d) Particién de la biomasa de la planta {n = 30}. En a}, b} y c) las
columnas son los promedios y las barras el S. E.
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7.1.3. Variacién poblacional de T. testudinum

Las caracteristicas de 7. testudinum asociadas a su clonalidad le permiten ser
examinada con descriptores poblacionales como (1) densidad de ramets por unidad de
drea (m?2) y (2) por el tamario de la unidad poblacional o ramet.

7.1.3.1. Variacién de jla densidad de haces

La densidad de haces por unidad de drea presentd una gran variacion entre
praderas (C. V. = 50%), aunque menor a la observada para el tamano del haz, con un
valor promedio para la laguna de 814 + 54 haces m=2, (n = 69). La densidad de haces para
ambas colectas, la mds alta se observd en la pradera mds somera, Costa Celba (14635141
haces m-2), con valores tres veces mayores que las que presentaron menor densidad de
haces: P. Caracol (546 + 49 haces m-2} y Laguna UNAM (444650 haces m=2} (Fig. 5a). Tres
praderas presentaron valores de densidad de haces significativamente diferentes entre las
dos colectas: Tanchacté, Costa UNAM y Llaguna UNAM. Tanchacté y Laguna UNAM
mostraron una reduccidén del 43% en el niumero de haces por m2 entre el otorfio de 1999 y
el verano del 2000. Por el contrario, Costa UNAM mostré un aumento del 33% en la

densidad de haces durante el mismo periodo.
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Figura 5. Descriptores de la poblacién de T. testudinum. a) Densidad de haces (n® haces m-2), (n = 69).
b)Tamano de los haces, biomasa por haz {(mg PS haz') (n = 102). En ambas grdaficas las columnas son
los promedios de cada colecta y las barras los S. E. y el {(C. V.) coeficiente de variacion.

7.1.3.2. Variacién del tamaifio del haz (ramet)

El valor promedio de la biomasa foliar por haz en la laguna arecifal de Puerto
Morelos fué de 724 £ 4.5 mg PSS!, (n = 102). Las mayores biomasas del haz en ambas
colectas se presentaron en las praderas al norte de la laguna en Tanchacté vy P. Caracol,
las menores se encontraron en las praderas en la costa (Costa UNAM y Costa Ceiba) v en

v
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el Arrecite UNAM. Laguna UNAM mostréd valores intermedios a los anteriores (figura 5b). El
coeficiente de variacidén entre praderas de ambas colectas, de la biomasa del haz fué del
59%. El tamano del ramet en biomasa, mostrd valores mayores en verano del 2000 que en
otofo de 1999, aunque las diferencias fueron significativas, sdlo en Arrecife UNAM y Costa
Ceiba (ANOVA, p< 0.01, Fig. Sb).

La variacion del drea por haz (en ambas colectas y entre praderas, fue incluso
mayor que la observada para la biomasa del haz (C. V. = 69%) con un valor promedio de
20.54 + 0.59 cm? hazl, (n = 954 haces), para la laguna de Puerto Morelos.

La variacion del tamafio del haz, sea estimado como cambios en la biomasa foliar o
en el drea foliar, resulta de la variacidn independiente (1) del niUmero promedio de hojas
que cada haz mantiene o (2) del tamafio promedio © mdaximo de las hojas. Para la laguna
arrecifal de Puerto Morelos se encontré que la variacién entre colectas y entre praderas
del nimero de hojas por haz, era mucho menor (C. V. = 12%, Fig. éa}, que la variacién de
la longitud maxima (C. V. = 38%, Fig. é6b) y la anchura promedio de las hojas (C. V. = 17%,
Fig. éc). La mayor parte de las praderas presentaron 2 hojas promedio por haz y sdlo una
pradera, Tanchacté. mostrd ser significativamente diferente y mayor a las demdas (2.7 + 0.06
hojas haz-1).

Con respecto a la longitud maxima promedio de las hojas en ambas colectas, se
pudieron distinguir tres grupos de praderas: primer grupo con haces de hojas largas como
Tanchacté (34.6 cm) y P. Caracol (25.3 cm); segundo grupo con haces de hojas cortas
como Costa Ceiba, Costa UNAM y Arrecife UNAM (17.8, 15.8 y 13.7 cm, respectivamente) y
el tercero en Laguna UNAM, que presentd hojas con longitudes intermedias {20.2 cm)
(figura éb). La anchura de las hojaos no presentd mucha variacién entre praderas y
colectas, estimdndose un valor promedio para la laguna de 1.05 + 0.06 cm. Las hojas con
anchuras mayores en ambas colectas se observaron en las praderas de Tanchacté y P.
Caracol, las menores se observaron en otofio de 1999 en Costa Ceiba. Arrecife UNAM vy
Laguna UNAM no vario en ninguna de las dos colectas (Fig. é6c). Ambos descriptores de las
hojas mostraron un patrén opuesto de variacion entre colectas. La longitud de las hojas fue
mayor en otofio de 1999, con respecto al verano del 2000, mientras que la anchura tendid
a aumentar, siendo las hojas del verano del 2000 mds anchas y mds cortas (Fig. éb y c).

Las diferencias encontradas en el tamaoino de las hojas entre praderas coincidieron
con las observadas para el tamano del haz por lo que la variacidn del tamano del ramet
de T. testudinum (C. V. = 59%) entre praderas y entre colectas, esta principalmente
asociada a cambios en el tamafio de las hojas que desarrollan y no tanto a diferencias en

el niUmero de hojas.
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Figura 6. Descriptores morfoldgicos del ramet. a) niumero de hojas por cada haz (n = 102}, b} longitud
mdaxima promedio de las hojas (n = 104) y ¢} la anchura promedio de las hojas en los haces (n = 104,
En todos los grdficos las columnas son los valores promedios. las barras los S. E. y (C. V.) sus
coeficientes de variacion.

7.1.4. Variacion del area foliar de T. testudinum

Para describir la magnitud y distribucidon del drea foliar expuesta en cada pradera
para la captura de luz, se seleccionaron tres pardmetros. El primero, LAR (Leaf Area Ratio)
describe el grado de expansion de la parte fototrdfica de la planta. El segundo, SLA
(Specific Leaf Area) describe el grado de expansidon de las hojas. El tercero. LAl {Leaf Area
Index) describe Ila distribucidn espacial del drea foliar, si es monocapa o si esta

empaquetada multiples copas.

7.1.4.1. Variacién del grado de expansién de la biomasa fototréfica de T.

testudinum

La variacidon que se observéd en LAR entre praderas y para ambas colectas fué muy
alta (C. V. = 79%, Fig. 7a). Las praderas al norte de ia UASA, Tanchacté y P. Caracol,
presentaron los mayores valores en este descriptor. Los valores de LAR observados en
Tonchacté en la primera colecta (71.3 £ 7.1 cm?2 g PS-), fueron hasta seis veces mayor que
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los presentados por las otras praderas. Amrecife UNAM (7.6 + 1.0 cm?2 g PS') y Costa Ceiba
{(11.6 £ 1.3 cm?2 g PS') presentaron los menores valores de LAR (Fig. 7a). En tres praderas,
Tanchacté, P. Caracol y Laguna UNAM, se observd una fuerte reduccién del grado de
expansion de su biomasa fototrdfica de otofno de 1999 al verano del 2000, mientras que en
las otras tres no hubo diferencias significativas entre las colectas (Costa UNAM, Arrecife
UNAM y Costa Ceiba).

La variacién del grado de expansion foliar, (relacidn drea/biomasa hoja), el area
especifica foliar (SLA), no fué tan grande (C.V. = 21%) como la variacidn del grado de
expansion fototrofica con respecto a la biomasa de la planta (LAR), también se
encontraron diferencias significativas entre las colectas y entre praderas. En la colecta
realizada en otofRo de 1999, se observd que la mayor drea especifica foliar se presento en
Tanchacté (455.5 cm?2 g PS-!), las menores en Costa Ceiba (212 cm?2 g PS') vy en Amrecife
UNAM (244.2 cm?2 g PS-!). Para el resto de las praderas y para toda la colecta realizada en
verano del 2000, no se observaron diferencias significativas en el SLA de las hojas de T.
testudinum con el valor promedio de la ambas colectas 299.0 £ 19.3 cm? g PS-H{Fig. 7b).
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Figura 7. Descriptores del drea foliar. a) La razdn del drea foliar con respecto a la biomasa de la
planta {LAR) (n = &0). b} Area especifica (SLA) (n = 102). En ambos grdéficos las columnas son los
promedios de los descriptores, con el 5. E. y el (C. V.) coeficiente de variacion.

7.1.4.2. Descripcién del dosel de T. festudinum

La altura del dosel varid significativamente entre praderas (C.V. = 39.4%, Fig. 8q),
siendo las praderas situadas al norte de la laguna, Tanchacté y P. Caracol. las que
presentaron los valores mayores (24 £ 1.47, y 21.6 +1.44 cm, respectivamente). Los menores.
alrededor de 10 cm, los presentaron las dos praderas costeras (Costa UNAM y Costa Celba)
y la situada en el arrecife posterior (Arrecfe UNAM). De nuevo la pradera Laguna UNAM
mostré valores intermedios entre los mdaximos y los minimos (Fig. 8a).

Examinando la variacidon del descriptor de la distribucidon espacial del darea foliar,
indice de Area Foliar (LAI). s& observd que fue uno de los parédmetros que mostréd mayor
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variacién entre praderas y colectas (C. V. = 82%). Se observé una distribucidon monocapa
de las hojas, eh tres praderas (Costa UNAM, Laguna UNAM y Arrecife UNAM). Las otras tres
praderas mostraron una distribucidn  multicapa, y los valores de LAl fueron
significativamente diferentes en el otofio de 1999, para Tanchacté (5.6 + 0.02) y Costa
Ceiba (1.3 + 0.01), mientras que para el verano del 2000 fueron muy similares entre elias con
un valor promedio de 2.24 %= 0.12 (fig. 8b) (definicidn monocapa y multicapa, seccién D-
Descriptores del grado de expansion, parte 9, Capitulo V). Tanchacté en otono de 1999,
fué la pradera cuyo dosel estaba mds *empaquetado’ (alta distribucidn multicapa de las
hojas)., y se expandid en el verano del 2000 al reducirse de 5.6 a 2.3 (Fig. 8b). Por el
contrario, el dosel de Costa Ceiba se empaqueto mdas en el verano del 2000 al aumentar
su LAl de 1.3 a 2.15. P. Caracol, no mostro diferencias significativas en LAl entre otofio de
1999 y verano del 2000 (Fig. 8b). Cabe resaltar que la pradera en Costa Ceiba presentd
una distribucion multicapa, esta fue caracterizada con un tamano de ramet pequeno y la
altura de su dosel apenas sobrepasa los 10 cm., comparable a las praderas en Tanchacté y
P. Caracol, caracterizadas por su gran tamano del ramet y el doble de altura en el dosel.
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Figura 8. Descriptores del dosel de la pradera de T. testudinum. En a) la altura del dosel y b) el indice
de Area Foliar LAl {n = 72}, los valores 1 o por debagjo indican doseles de tipo monocapa, por ariba
de ese valor indica doseles multicapa. Las columnas son los promedios, las barras los S. E.y el (C. V.)
coeficiente de variacion.
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7.2. Descripcion de la variacién de la Dinédmica de la biomasa de la

pradera de T. testudinum.

7.2.1. Variacién de la Produccién foliar
El valor promedio de la produccidon foliar de 7. testudinum en otorio de 1999 en la
laguna arrecifal de Puerto Morelos, se estimd en 1.9 g PS m2d-!, con un mdaximo observado

en Tanchacté (3.9 = 0.34 g PS m-2d!), cinco veces mayor que los minimos observados en

Arrecife UNAM (0.76 + 0.12 g PS m2d-} y en Costa UNAM (0.83 + 0.09 g PS m=2 d-!) (Fig. 9).
Las dos praderas situadas en la laguna media, P. Caracol y Laguna UNAM mostraron

producciones foliares alrededor del valor promedio de la laguna (1.8 £+ 0.33y 1.6 £ 0.31 gPS

m-2 d-!, respectivamente, Fig. ?). Por Ultimo, Costa Ceiba fué también una de las mas

productivas, pues mostrd una produccidn foliar 1.3 veces mayor al valor promedio (2.5 + 0.4

g PS m=2 d'} (Fig. ?). En general se observd que la produccion foliar tiene una alta

variabilidad entre las seis praderas examinadas dentro de la laguna arrecifal de Puerto

Morelos (C. V.= 61.4%).
C. V. =61.3% otofio 99

Produccién foliar

Laguna UNAM Arrecife UNAM Costa Ceiba

Tanchacte P.Caracol Costa UNAM

Figura 9. Variacién de la produccion foliar de cada pradera de T. testudinum en laguna arrecifal de
Puerto Morelos. Las columnas son los promedio, las barras son los errores estaGndar y el (C. V.)

coeficiente de variacién (n = 36).

7.2.2. Variacién del crecimiento foliar

La tasa de elongacidén foliar (LER) presentd una alta variacion (C. V. = 81%) entre
praderas, con un valor promedio estimado de 0.40 + 0.02 cm haz dia! (Fig. 10). El mayor
crecimiento del meristemo foliar se observd en los haces de la pradera Tanchacté con 1.8+
los menores en Amrecife UNAM (0.32 = 0.01 cm haz dia'), Costa UNAM, y

0.08 cm haz dia-,
0.04 cm haz dia!), con tasas de elongacidn foliar 5.5 veces menores

Costa Ceiba (0.38 =
que las que presentaron los haces en Tanchacté (Fig. 10). La variacién observada en la

tasa de elongacién de las hojas (LER} fue mucho mdas alta que la encontrada para la

produccidn foliar.
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Figura 10. variaciéon del crecimiento del meristemo foliar por dia. Las columnas son los vatores
promedios con su error estandar y el (C. V.) coeficiente de variacion (n = 36).

La variacion del intervalo del plastochron observada en la laguna de Puerto Morelos
en otoiRo de 1999, fué entre 24 y 33 dias, si este valor estimado fuera constante a lo largo

del ano, representa un rango de variacidén entre 11 y 15.21 hojas producidas por afo entre
las diferentes praderas muestreadas (Fig. 11). Este crecimiento mostré una pequeia
variacion (C. V. = 16%). comparado con la variabilidad observada para los otros

descriptores de crecimiento y producciéon. Los valores promedio fueron muy semejantes
entre praderas y sélo en dos localidades, P. Caracol y Costa UNAM, se observarocn menores
producciones de nuevas hojas (11 hojas por ano), significativamente distintas a las otras (15

hojas por ano).

C. V.= 16%

No. hojas
producidas/ afo

14.5

Tanchacté P.Caracol CostaUNAM Laguna UNAM Arrecife UNAM CostaCeiba

Figura 11. variacion del Intervalo de plastochrono Pi, el tiempo que tarda en aparecer una nueva
hoja en el dpice del haz vertical. Las columnas son los promedios y las barras S. E. Ariba de cada
columna esta indicado el nimero de hojas producidas por afio. en cada localidad y el (C. V.}
coeficiente de variacién (n = 36).
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7.3. Descripcién del campo luminico
7.3.1. Variacién del coeficiente de atenuacién de la columna de agua

(KdAgua ).

Se determind un valor promedio del coeficiente de atenuacién del agua Kdagua =
0.195 m-' para la laguna arrecifal de Puerto Morelos. Un valor similar pero un poco mayor
ha sido estimado para la Bocana Norte en varios periodos del aino (Kdagua = 0.241 m-t,
comunicacion personal Ayala-Schiaffino 2000).

Al examinar la variabilidad espacial del coeficiente de atenuacidon de luz del agua,
éste presentd una significativa variacion entre las localidades examinadas (Fig. 12) con un
C. V = 39%. De los Kdague mds altos se observaron en dos de las praderas muy someras,
Costa Ceiba y Costa UNAM, con valores de 0.467 y 0.419 m-! respectivamente (figura 12).
Estas dos praderas crecen muy cerca de la linea de costa, en la zona donde rompen las
olas en las proximidades de un pequerRo talud costero. Las praderas situadas a mayor
profundidad. Laguna UNAM y P. Caracol, presentaron los menores valores del Kdagua (0.197
y 0.193 m-! respectivamente), similares al Kd determinado en este estudio para la laguna
de Puerto Morelos. La pradera en las proximidades del arrecife posterior, Arrecife UNAM,
situada a una profundidad de 3.07 m, presentd un valor del Kdagua = 0.241m-! (Figura 12), un
poco mayor al de la laguna media y similar para la Bocana Norte (comunicacidon personal
Ayala-Schiaffino 2000). Al estimar la irradiancia maxima sobre el dosel de las praderas con
un Kd constante para la laguna en condiciones de calma y claridad, se observd la
variacion de la atenuacién de la iradiancia mdaxima al compararse con la estimada con

los Kdague in situ. (Fig. 13).

Distancia aproxmada

5 300 8 80 500 10 atacosta(m)
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Tanchacté P.Caracol CostaUNAM LagunaUNAM Arrecife UNAM  Costa Ceiba

Figura 12. Coeficientes de atenuacién de la columna de agua Kdagua, medidos in situ en las praderas
en la laguna armrrecifal de Puerto Morelos. Arriba de cada columna se indica la profundidad y la
distancia a la costa de cada pradera de 1. testudinum.
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Figura 13. rradiancia mdéxima diurmna esimada a la altura maxima del dosel de cada pradera de T.
testudinum (e). La linea representa la atenuacion la luz en la profundidad asumiendo un kd
constante para la laguna de 0.194 m-'. £l (o) es la variacidn de la iradiancia estimada en punta
Tanchacté (T) por la variacion del kd en esa localidad. CC = Costa Ceiba, CU = Costa UNAM, T =
Tanchacté, LU = Laguna UNAM, AU = Arrecife UNAM y PC = Punta Caracol. °

Las dos localidades que presentaron una irradiancia maxima similar a ia estimada
con un Kd constante, fueron Laguna UNAM y P. Caracol. las de mayor profundidad. El valor
del Kdagua Observado el dia del muestreo para Tanchacté fue de 0.43 m-!), pero descendid
a un valor de 0.26 m-!, con esta variacidén encontrada en el Kdague in situ, se observo que la
estimacidén de la iradiancia mdaxima para esta localidad puede ser mayor (Fig. 13. circulo).
Se determino que esta variacidn, se presentd con un pequeno crecimiento de fitoplancton
{0.5 mg clorofila g m-3), cuya duracion fue inferior a una semana y que pudo ser observada
en ofra ocasidn {agosto 2001), después de una época de fuertes lluvias y tormentas (Fig.
14).

Absorbancia (. 0}

0.0 ¥
400 500 600 700
Longitud de onda (nm)

Figura 14. Espectros de absorcion de luz del material particulado suspendido en la columna de agua.
La linea delgada comesponde al agua filtrada de ia locadlidad Laguna UNAM. Las otras dos
corresponden a la localidad de Tanchacté en dos momentos, la punteada comrresponde a agua
filtrada en donde no se detectd diferencias con la localidad de la Laguna UNAM, la linea de trazo
grueso corresponde al agua filtrada con una concentracidn de 0.5 mg Chia m-3 (agosto del 2001).
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7.3.2. Estimacién de la exposicion diurna a la luz a la altura del dosel

de cada pradera

Para estimar la exposicidon diurna a la altura del dosel en cada pradera se
seleccionaron dos registros continuos diurnos de luz superficial para dias completamente
claros, uno en verano (Julio, 2000} y otro en invierno (Febrero 2001). Ambos registros
presentaron las curvas tipicas de variacion de la irradiancia en un ciclo solar a lo largo de
un dia (Kirk 1994). La exposicion diurna superficial (Qs) para el verano fue de 24.4 mol
cuanta m2 d-! y para el invierno fue de 23.3 mol cuanta m2 d-!, con una diferencia de 1.1
molcuanta m-2 d-1. El fotoperiodo tuvo una duracidn para el dia de verano de 14 h y para
el dia de invierno 13 h, con una diferencia de tan solo de 100 pmol cuanta m-2 s-!, entre los
maximos de la iradiancia de luz sobre la laguna.

Teniendo como referencia el ciclo diumo solar superficial (Es) y considerando los
coeficientes de atenuacién dentro del agua Kdagua. determinados para cada pradera y
las profundidades promedio del dosel, se estimd la variacion de la irradiancia a lo largo de
un dia hasta el dosel de las praderas (Ed) para cada localidad seleccionada (Fig. 15).

2000

o e —Luzswerficial (Eg)
/ T —=——CostaCeiba
\ —~—e——CostaUNAM
- e,

———a—— Tanchacté
1500 ——e—— Arrecifo UNAM
g P, Caracol

1000

500 -

Irradiancia maxima gmol cuanta a?s™)

6 9 12 15 18 21
Horas de luz

Figura 15. vVariacién de la irradiancia maxima a lo largo del dia (Es = radiancia superficial}. 1 agosto
2000, sobre el dosel, de cada pradera en la laguna de Puerto Morelos. La flecha indica la imadiancia
de saturacién (Ek = 136 pmol cuanta m-2s1) para la fotosintesis en T. testudinum.

Integrando la variaciéon de la irradiancia a lo largo del dia, se estimo la exposicion
diurna de la luz a la altura del dosel, como el drea total de la curva de variacién de la
iradiancia. Se encontrd una variacion de la exposicion diurna de la luz superficial de 1.7

veces entre los valores maximos y minimos (C. V. = 22.2%) (Fig. 15).
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Las mayores exposiciones diurnas correspondieron a las praderas mds someras,
Costa Ceiba 83.4% de la exposicidon superficial (Qs) v Costa UNAM con el 74.7% de Qs. Las
menores exposiciones se estimaron para Arrecife UNAM y P. Caracol con el 48.9% y el 49.8%
Q. respectivamente. La pradera denominada Laguna UNAM mostrd valores intermedios
(56.8% de Qs), similares al que presentd Tanchactlé para los periodos con presencia
significativa de fitoplancton en la columna de agua (58.0% de Qs). Sin embargo. dichos
periodos son muy cortos. Al desconocer su periodicidad durante el ano. se ha asumido,
hasta poder describir dicha variaciédn, que la mayor parte del tiempo no hay presencia
detectable de clorofila a en la colurmna de agua en Tanchacté, por lo que se considera
que la exposicion diurna maxima de luz que llega al dosel de esta pradera es del 71.6% de
la Qs (Figura 16).

20 - C.V.=222% )

25 - t
71.6% 50.0% 74.7% 56.8% 48.9%

20 4

15

101

Exposicién diurna de luz a la maxima
atura del dosel (mol cuanta m2d)

o :
Tanchacté P.Caracot Costa UNAM Laguna UNAM Arrecife UNAM CostaCeiba

Figura 16. Variacién de la Exposicion diurna sobre el dosel en cada pradera de la laguna de Puerto
Morelos, el dia 1 de agosto del 2000. Arriba de cada columna se muestra el porcentaje con respecto
a la exposicidon diurna superficial {Qs) v el {C. V.) coeficiente de la variacion Qs.

7.3.3. Variacion del Coeficiente de atenvacién de luz dentro del dosel

(KdDosol)

La variacidn de los coeficientes de atenuacion del dosel de las praderas de T.
testudinum, fueron un poco mayor que la variacién espacial detectada en el Kd de Ila
columna de agua (C. V. = 42.4%). Sin embargo., fueron mucho mds evidentes las
diferencias en magnitud, ya que el Kd del dosel fue de 8 a 17 veces mayor que los Kd
determinados para la columna del agua (Fig. 17).

Dos de los Kdooset mdas altos se observaron en Costa Ceiba con 7.20 m-' vy en
Tanchacté con 4.37 m-!, (Fig. 17). La altura del dosel en la primera pradera no sobrepasa los
10.3 cm, y en la segunda es de 23.7 cm. Laguna UNAM presento la menor atenuacion con
un Kdoosel = 2.12 m-!, con una altura del dosel de 16 cm y los coeficientes medios fueron
medidos en Arrecife UNAM y P. Caracol con los vaiores de Kdpboset = 3.92 m-! y 3.39 m-!, con

TESIS CON
LA D5 ORIGEN

FAL




52

alturas promedio de su dosel de 10.4 cm y 21.6 cm respectivamente y en Costa UNAM un
Kdpasel = 3.31m" un poco menor a las dos localidades anteriores, con una altura del dosel

de 10.3 cm.

C.V. = 42.4%

KdDml (m")

Tanchacté P.Caracol Costa UNAM Laguna UNAM Arrecife UNAM CostaCeiba

Figura 17. La variacidén de los coeficientes de atenuacidn en el dosel (Kdopose}), valor
promedio * S. E. en las praderas de T. testudinum (verano 2000) y el (C. V.) coeficiente de
variacion.

7.3.4. Variacién de la exposicién diurna a lo largo de la hoja

considerando el efecto de auto-sombra del dosel

La descripcién de la variacién de la exposicidon diurna de luz, considerando el efecto
del dosel (Qd) se realizéd sobre la hoja 2, asumiendo una distribucién vertical de la hoja
hasta la altura promedio del dosel, y una distribucidn horizontal y constante en la parte
apical de la hoja, hasta la altura maxima del dosel. Por esta razdén, a la parte apical de las
hojas de T. testudinum se les considerd una exposicidn maxima y constante y a la parte de
la hoja distribuida verticaimente se le estimd una atenuacidon de la exposicidn a cada
centimetro dependiente del Kd del dosel (Fig. 18). & patrdn de la variacion de la
exposicion, fue muy diferente entre praderas. En la pradera de Tanchacté se observd que
una buena parte de las hojas quedan expuestas al mdaximo (17.5 mol cuanta m-2 d-t), hasta
la altura del dosel. disminuyendo después suavemente la exposicion hacia el sedimento.
También en Costa Ceiba una buena parte de las hojas quedan expuestan al maximo (20.4
mol cuanta m2d-'), pero la disminucidn de la exposicion fue mucho mas abrupta a lo largo
de sus hojas. como consecuencia del mayor autoensombrecimiento por su dosel y la

menor disminucion fue en las hojas de la Laguna UNAM (Fig. 18).
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Figura 18. Variacion de la Exposicion diurma de luz a cada centimetro de la hoja 2. en cada una de
las praderas (o). La linea cruzada (+) representa la exposicién a la altura maxima del dosel de cada
pradera, La linea vertical indica la longitud maxima promedio de la hoja 2 de cada pradera.

Al estimar el promedio de la exposicion diurna de luz a lo largo de la hoja 2 para
cada una de las praderas, se observd que se presentaba una variacién ligeramente mayor
que la estimada para la altura del dosel (C. V. = 25.2%). La mayor exposicidn seguia
presentandose en la pradera en Costa Ceiba con 17.0 £ 0.2 mol cuanta m2 d-!, a pesar del
alto ensombrecimiento que presentaba su dosel y en Costa UNAM 16.0 = 0.5 mol cuanta m-
2d-! (Fig. 19a). Los valores menores los presentaron las hojas de la pradera de P. Caracol
(8.9 £ 0.4 mol quanta m-2d-!) y Arrecife UNAM (10.2 * 0.4 mol cuanta m-2d-'}) y las hojas de
las praderas en Laguna UNAM y en Tanchacté presentaron valores intermedios (12.0 + 0.3 y

12.1 £ 0.7 mol cuanta m2d-!, respectivamente, (Fig. 12a).

7.3.4.1. Estimacién del porcentaje de emor en la determinacién de la
exposicién diurna promedio de la hoja por no considerar el efecto de auto-sombra
del dosel

Para calcular el porcentaje de emor en la estima de la exposicién divrna promedio
sobre la hoja 2, se compard el area bajo la curva de la variacion estimada considerando el

efecto de autosombra contra el maximo constante a la altura del dosel para cada
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centimetro de la hoja. Los mayores porcentajes de sobrestimacidn se observaron para las
hojas de Tanchacté y P. caracol (31% y 27.3%, respectivamente) y los valores minimos se
observaron en Costa UNAM y Laguna UNAM con un 12.3% y un 13.5%, respectivamente de
sobreestimacion (Fig. 19b).

C. V.= 252% —as 35 1
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Exposiciom diuma promedio de luz
(molcuantam*d*)
] o

1]
alno considerar el efecto del dosel

% Sobreestimacion de laExpsocion

-+
Tanchacté P Caracol Costa laguna  Arrecife  Costa

UNAM  UNAM  UNAM Ceaba Tanchacte 3 Costa Laguna Arrecife  Costa

Caracal  UNAM UNAM UNAM Ceba

Figura 19. a) Variacidon de la Exposicion diurna de luz promedio * S. E. en las hojas de T. testudinum
para cada pradera, (C. V.) el coeticiente de variacidon y (—Qs} es la exposicidon diurna de luz
superficial. b) El porcentaje de sobreestimacion de la exposicion diuma de la luz, determinado
asumiendo una exposicion constante a lo largo de la hoja e ignorando el efecto del dosel.
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7.4. Evaluacion de la respuesta foto-aclimatativa de las hojas de
T. testudinum a la variaciéon del campo luminico

7.4.1. Variacién del contenido en pigmentos a lo largo de la hoja 2

El contenido en pigmentos por unidad de drea (densidad de pigmentos, ug cm-?)
de las hojas de T. testudinum, en las distintas praderas examinadas de la laguna de Puerto
Morelos, presentd una variacion muy alta (C. V. = 63%). Los mayores valores promedios de
la hoja se encontraron en P. Caracol (19.38 £ 4.41 ng cm-?), Laguna UNAM (15.72 + 2,99 ug
cm?), las dos praderas mds profundas y los valores menores se encontraron en Costa Ceiba
(7.79 £ 1.34 pg cm-2) y Tanchacté (2.0 £ 1.16pg cm-?) (Fig. 20a}. En las hojas de Costa UNAM
(15.43 = 3.03 ug cm?) se observaron valores similares a los de la Laguna UNAM y no
significativamente distintos del contenido en pigmentos de las hojas de P. Caracol y de las
hojas de Amrecife UNAM (12.28 + 1.70 ng cm-2) (ANOVA, p > 0.05) (Fig. 20a). La variacién
entre hojas de las distintas praderas, de las proporciones de pigmentos del cociente
clorofila b:a (mol:mol) y carotenos:clorofila a (g:g), fue muy baoja (C. V. = 58% y 82%
respectivamente). Las hojas de las praderas en Costa UNAM. P. Caracol v Costa Celba
presentaron la mayor razén molar clorofila b:a (0.48, 0.49 y 0.47 respectivamente) y el
mayor cociente de carotenos:clorofila a (0.67, 0.76 y 0.6? respectivamente). Los valores

menores de los dos cocientes se observaron en Amecife UNAM (clorofila bia = 0.42 y

carotenos:clorofila g = 0.61} (Fig. 20b}.

a 20 boa @ Chib/a (moi:mol)
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Tanchacté P Casta  Laguna Arrecifa  Costa Tanchacté [ Costa  laguna Arrecifa Costa
Caracol UNAM  UNAM  UNAM  Ceba Caracot UNAM  UNAM  UNAM  Ceiba

Figura 20. a) variaciéon de la densidad promedio de pigmentos en las hojas 2 de 7. testudinum para
cada pradera. b) Variacion de la razén molar Chib/ Chla y la razén promedio en peso {g:g} de
carotenos/ clorofila a entre praderas.

La hoja 2 de 7. testudinum presentd similitudes entre praderas en el patrén de
variacién del contenido en pigmentos por unidad de drea, desde la base a la punta de las
h.ojcxs. Este patrén consistia desde un maximo hasta una disminucion abrupta y significativa
de la densidad de pigmentos a lo largo de las hojas (Fig. 21). Dicho maximo se encontraba
en algunas hojas cerca de su base (Laguna UNAM) o se alcanzaba unos centimetros
después, con un significativo incremento (Tanchoacté v P. Caracol, Fig. 21). Las caidas del
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contenido en pigmentos son progresivas del maximo, con un valor promedio de 17.1 + 0.4
Bg cm2, pero abruptas en los Oltimos centimetros de las puntas. Las puntas presentaron
densidades de pigmentos con cambios en magnitud muy fuertes, lo cual fue observado en
todas las localidades, con un valor promedio de 3.1 + 0.4 ng cm=2 y sélo en Tanchacté estos
cambios en la densidad de pigmentos a lo largo de las hojas, fueron suaves y continuos
(Fig. 21). La variabilidad de la densidad de pigmentos fotosintéticos entre las praderas, fue
muy diferente observédndose la mayor variacion en las hojas de P.Caracol (C. V. = 72.8%) vy
la menor en las hojas del Arrecife UNAM (C. V. = 33.9%) (Fig. 22a).
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Figura 21. variabilidad del contenido de pigmentos fotosintéticos Clg + b y su eror estadndar a lo largo
de la hoja 2 de T. testudinum (e, eje derecha) y la variaciéon de la absorptancia en cada pradera (o,
eje izquierdo). La linea vertical es la longitud promedio de la hoja 2 de 7. testudinum de cada
pradera.

7.4.2. Variacién de la absorptancia a lo largo de la hoja 2

El patrdn de variacion de la absorptancia desde la base a la punta de la hoja 2 fue
similar al que fue observado para la densidad de pigmentos. Se observaron valores bajos
en los primeros centimetros de la base, aumentando hasta un mdaximo que podia estar
situado en la base o a pocos centimetros de ésta, disminuyendo progresivamente en la
parte media hacia la punta de la hoja y la caida fue mucho mdas abrupta en los Oitimos
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centimetros (Fig. 21). El mdaximo rango de variacion se encontrd en las hojas de P. Caracol
que variaron desde un mdaximo valor de absorptancia del 73 % hasta un minimo del 14% y
la menor variacion fue observada en Costa UNAM y Tanchacté (max. 69% min 36% y mdax.
72% min. 46% en absorptancia, respectivamente). Aunque la variacion de la absorptancia
fue menos marcada a lo largo de las hojas al comparar a las otras praderas con P.
Caracol, no se estimaron diferencias significativas en el valor de la absorptancia (ANOVA,
p > 0.05) (Fig. 21).

La absorptancia de las hojas de 7. testudinum en las distintas praderas examinadas
de la laguna de Puerto Morelos presentd una menor variacién que la observada para el
contenido en pigmentos, pero muy importante considerando las diferencias encontradas
entre los diferentes segmentos de hoja en la capacidad de captura de luz, la mayor

variacidon entre praderas se observo de nuevo en P. Caracol con un C. V. = 352% vy la
menor fue observada en Tanchacté con un C. V. = 14.0% (Fig. 22b).
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Figura 22. Variacién de la densidad de pigmentos {(a) y de la absorptancia (b) para las hojas de
cada pradera de T. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos. Grdficos de Box, indicando
el valor de la mediana y los rangos de variacién del 25 y 75 % del percentil, 5% y 95% los minimos y
mdiximos, los puntos y estrellas son valores extremos y arriba de cada grdafico los coeficientes de

variacién por pradera.

No se encontraron diferencias significativas entre la absorptancia estimada en otoio
de 1999 y en verano del 2000 (ANOVA, p > 0.05). Considerando toda la variacién espacial
y la temporal registrada en este estudio. se estimd un valor promedio de 61% de
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absorptancia para las hojas de T. testudinum de la laguna de Puerto Morelos, con una

mediana de 64%.

7.4.3. Relacién entre el contenido en pigmentos y la absorptancia

Para examinar en mds detalle la relacion entre el contenido en pigmentos y ia
absorptancia de las hojas de 7. testudinum, se asociaron estos dos pardmetros en una
relacidn general, independientemente de las relaciones especificas para cada localidad
(Fig. 22). Este andlisis permitid distinguir un aumento no linear de la absorptancia para

valores inferiores o iguales a 125 mg Clorofila g + b m-2 (Fig. 23).

Absorptancia = 10.4 £ 1.75*(Clorofila g + b)0-41 (x0.04)
r2=0.75,P <0.0001,S.E.=0.12,n =35

y un valor maximo promedio de la absorptancia de 9.5 + 0.7, n = 10 para valores
superiores a 125 mg Clorofila g + b m-2 (Fig. 23).
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Figura 23. Relacidn entre la densidad de pigmentos fotosintéticos (Chl g + b) y la absorptancia de las
hojas de T. testudinum. La asociacidn se describe no lineal, para densidades < a los 125 mg m?2 , en
donde alcanza una absorptancia maxima y constante de 69.5 + 0.7 (valores > 125 mg m-2).

7.4.4. Fotoaclimatacién: Relacion entre la variacién del campo
luminico y la variacién del contenido en pigmentos y la absorptancia

Después de haber observado, la alta variabilidad a lo largo de la hoja 2 de T.
testudinum en el contenido en pigmentos y la absorptancia, en este andlisis comparativo
sélo se observaron dos relaciones fotoaclimatativas, significativas de la hoja con respecto a
la variacion de la densidad total de pigmentos: una exponencial positiva con la
profundidad (r = 0.7, n = 6, P < 0.05, Fig. 24q) y ofra negativa con la exposicion relativa a la
altura del dosel {r = -0.7, n = 6, P < 0.05, Fig. 24b). Comparando conjuntamente todas las
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praderas y considerando los valores promedio a cada centimetro de la hoja y excluyendo
de. la comparacién, las’ caidas bruscas de la absorptancia en la punta. se observo una
relacion “slg'f)ificjcﬂ\.(c entre la variacion de la absorptancia y la de la exposiciéon diurna (r2 =

053, P .<0.005, n'=31).
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Figura 24. Respuesta fotoaclimatativa de las hojas 2 de 7. testudinum (l). descrita por
medio de la asociacion entre la densidad de pigmentos y (a) la profundidad de cada
pradera y (b) la exposicion diurna de luz al dosel en cada una de las praderas. Los puntos

representan los valores promedios y las barras el S. E.

La respuesta fotoaclimatativa de 7. testudinum en términos de captura de luz, se
los valores mdaximos promedio de la

pudo observar mas claramente al comparar
= 6. Fig. 25a) y con la

absorptancia de las hojas con la profundidad (r = 0.84, P < 0.05, n
exposicion diurna promedio (r = -0.95, P < 0.001, n = 6, Fig. 25b}. Las dos son relaciones
limeares significativas, positiva, para la profundidad y negativa para la exposicion.

7.5. Estimacién de la Dosis de luz

7.5.1. Variacién de la Doslis de luz diurna a lo largo de la hoja

Para estimar la Dosis de luz promedio en la hoja 2 de T. testudinum, en el dosel de cada

una de las praderas examinadas, se multiplicd el valor estimado de la exposicidn a lo largo
de la hoja por la fraccidn de luz absorbida de cada centimetro de la hoja (absorptancia).
La descripcion de la variacion de la Dosis a lo largo de la hoja, estimada para cada

pradera, se muestra en la figura 26.

147
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Figura 25. Respuesta fotoaclimatativa de las hojas 2 de T. testudinum (ll}, descrita por medio de la
asociacion entre la absorptancia maxima promedio de las hojas y (a) con la profundidad de cada
una de las praderas y b) la exposicidon diurna promedio de luz. En ambas figuras los puntos son (oS
valores promedios de las estimaciones de cada pardmetro y las barras son los S. E.

En esta figura se observa un patrdén similar para todas las praderas, que consistia en
un aumento progresivo de la Dosis desde la base de la hoja hasta un maximo
generalmente obtenido a la altura maxima del dosel y a continuacién una disminucidon
desde este maximo hasta la punta (Fig. 26). La variacidon de la Dosis de luz a lo largo de las
hojas estd fundamentalmente asociada a la variabilidad del campo luminico vy, por lo
tanto, a la exposicidon dentro del dosel. Sin embargo, en las puntas, en donde la exposicién
es constante, se observd que para la dosis después del mdaximo, se presentd una caida
progresiva y brusca (Fig. 26}. Esto es debido principalmente por la fuerte disminucion de la
absorptancia observada en esta parte de las hojas (Fig. 21). Los maximos de la dosis de luz,
se presentaron generalmente a + 2 centimetros a la altura maxima del dosel (figura 8a). La
caida mdas pronunciada de la dosis en la punta de la hoja se observd en Amrecife UNAM y
Costa UNAM vy las menores fueron observadas en Costa Ceiba y Tanchacté. La mayor
variabilidad en la dosis efectiva de luz, se observd a lo largo de las hojas en Tanchacté (C.
V.= 288%) vy P. Caracol (C. V. = 24.7%) y las menores se observaron en Armecife UNAM (C.
V. =12.7%) y Laguna UNAM (C. V. =12%) (Fig. 26). La mayor Dosis de luz promedio estimada,
fue determinada para las hojas de Costa Ceiba (10.5 + 0.6) ¥y Costa UNAM (8.8 + 0.4), entre
1.7 ¥ 1.3 veces mds que los valores menores estimados para P. Caracol (6.1 + 0.3) y ArreciHe
UNAM (6.6 + 0.2) (Fig. 27a]).
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Figura 26. variacion de la Exposicién (—=) y la Dosis (e) diurna de luz, a lo largo de las hojas 2 de T.
testudinum. La parte clara representa la distancia de la base a la punta de la hoja 2, para cada
pradera de la laguna arrecifal de Puerto Morelos.

7.5.2. Determinacién de la sobreestimacién de la Dosis diurna de luz
por no considerar el efecto de auvtosombra del dosel y la respuesta
fotoaciimatativa de la hoja

Comparando entre las praderas, las dreas bajo la curva definidas por la variacion de
la dosis efectiva a lo largo de la hoja y de la exposicidn de luz méaxima a la altura del dosel
(Fig. 16, 18 y 26), se calculd el porcentaje de sobreestimacion de la dosis de luz capturada
por la hoja, si no se considera el efecto de! dosel sobre el campo luminico (autosombra) y
la variacién de la capacidad de absorcién de luz de la hoja. Los resuitados indicaron una
fuerte y significativa sobreestimacion, oscilando entre un maximo observado en las hojas
de Tanchacté de 58% y un minimo en las hojas del Laguna UNAM de 43.3% de
sobreestimacion (Fig. 27bj).
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Figura 27. a) Variacién de la Dosis diurna promedio de luz de las hojas de T. testudinum. La linea
continua representa la exposicion diurna superficial { —Qs). (b) % de sobreestimacion de la Dosis de la
hoja al no considerar la variacion del campo luminico en el dosel y la variaciéon de la absorptancia a
lo largo de la hoja de T, testudinum.

7.5.3. Estimacion de la Dosis de luz diurna de la pradera

Una vez conocida la variabilidad de la Dosis diurna de luz a lo largo de las hojas de T.
testudinum para cada localidad muestreada, el siguiente paso fue estimar la Dosis diurna
de luz total capturada por pradera. Se estimd con el valor promedio diurno calculado para
las hojas, por el total del drea de intercepcidn {(Grea foliar) expuesta en cada pradera
{LAl). La Dosis diurna de luz para cada pradera varid hasta 4.4 veces (C. V. = 60%). entre un
mMmaximo de 22.6 molcuanta Mpadea2d-! estimada para Costa Ceiba y un minimo de 5.1
molcuanta Meradera2d-! estimado para Laguna UNAM (Fig. 28).

C.V.=60%
—Qs - 30

Dosis diurna de luz de la pradera
(mol cuanta M yreiwsd™)
i

Tanchacté P. caracol Costa UNAM Laguna UNAM Arrecife UNAM Costa Ceiba

Figura 28. Vvariacion de la Dosis diurna de luz de la pradera de T. testudinum para cada una de las
localidades examinadas en la laguna amrecifal de Puerto Morelos. C. V. es el coeficiente de
variacion. La linea continua representa la exposicion diurna superficial de ia luz {-Qs).
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8. Discusién
8.1. Variacién morfolégica de la pradera de Thalassia testudinum

Los resultados de este estudio, confirman la dominancia de los pastos marinos en la
comunidad del macrofitobentos de la laguna arrecifal de Puerto Morelos, senalada ya por
otros autores (lbarra-Obando y Rios 1993, van Tussenbroek 1995, Reyes-Zavala 1998,
Renteria-Ruiz, et al. 1998). La densidad de biomasa foliar de los pastos marinos superd el
50%. de la densidad de biomasa total sobre el sedimento, de la comunidad. Los resultados
también confirman que la macrdfita marina dominante es Thalassia testudinum y la
segunda especie en importancia es Syringodium filiforme (Tabla 2). La presencia de T.
testudinum fue superior al 50% de la densidad total de biomasa de la comunidad de
macrdofitas en tres de las praderas examinadas (P. Tanchacté, P. Caracol y Costa Ceiba)
(Fig 3 y Tabla 2). En contraste con los resultados de Reyes-Zavala (1998}, en este estudio T.
testudinum presentd valores de densidad de biomasa siempre mayores a S. filiforme. El
estudio de Reyes-Zavala (1998} se desarrolld en praderas ubicadas frente al muelle de
astilleros llamado Rodman (Fig. 1), a 500 m de la Unidad Académica en Puerto Morelos y
frente a la boca de la barrera amrecifal. por lo que es posible que S. filiforme domine sobre
T. testudinum en dichas praderas.

Tabla 2. Porcentaje de la densidad de biomasa sobre el sedimento por grupo de las macrdfitas

bentdnicas en cada una de las localidades estudiadas y promediando tas dos colectas realizadas
{otoRo 1999 y verano 2000}, {n. p.) grupo de macroftas bentdnica no presente.

zonas gcrofita Thc/osgic eringodiurn Ha_lodz...cle Mocr_oolgczs Macroalgas
Localidad testudinum | filiforme wrightii calcareas carnosas
Norte Tanchacté 77 20 n. p. 3 n. p.
P. Caracol 58 ? n. p. 28 4
Costa UNAM 446 7.96 0.02 16 an
Centro Laguna UNAM 43 31 n. p. 12 13
Arrecife UNAM 48 & n. p. 46 n. p.
Sur Costa Ceiba 71 15.68 0.02 b4 &
Promedio % 57 15 0.02 19 13

En este estudio también se obtuvieron resultados similares a los de Reyes-Zavala
(1998) con respecto al patrén de distribucion de la comunidad de macroalgas asociadas a
las praderas de T. tesfudinum (Fig. 3, 29 y Tabla 2). La presencia de macroalgas calcdareas
en la costa es menos importante, que hacia ila zona del arrecife posterior, en donde
aumenta de forma significativa en densidad de biomasa foliar, sobre todo de especies del
género Halimeda (Anexo 1). En la pradera Armecife UNAM la biomasa de algas calcdareas
alcanza el 46%, del total de la biomasa de la comunidad (comregido el peso seco por la
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proporcidn de cenizas, Tabla 2}, indicando la posible contribucidn de los esqueletos de
COaCa de estas especies al crecimiento del arrecife y a la produccidon de sedimento
dentro de la laguna arrecifal {Nolasco-Montero & Carranza-Edwards 1988). Las algas
carnosas fueron dominantes en la costa y su presencia disminuye considerablemente
hacia la parte de la laguna media y casi desaparecen en la zona del arrecife (Tabla 2}. Al
integrar en la comparacién las estimas de biomasa de la comunidad reportadas en el
mismo periodo (octubre de 1999, circulos de la figura 1) por Enriquez et al. (2000). se
observéd que de un total de 20, aumento a 25 especies. también hacia el norte de la
laguna arrecifal (Tanchacté) un menor nimero de especies y mayor en la parte media de
la laguna sobre los transectos playa-arrecife posterior (Tabla 3 y Fig. 29). En las praderas
situadas en las proximidades del arrecife posterior, ricas en el grupo de especies de algas
calcdreas, se observé un menor numero de especies que las praderas de la franja litoral.
pero presentaron los mdas alto indices de equitatividad (J7), (Tabla 3).

300

0O Macroalgas carnosas
C.V.=50% a M acroalgas calcareas
o M. wrightif

Q S. riliforme

@ 7. testudinum

N
g

-}
<}

Densidad de biomasa sobre
el sedimento (g PS m?)

Tanchacte P.Caracol *Costa Costa Laguna Arrecife Costa “Laguna *Arrecife
UNAM UNAM UNAM UNAM Ceiba Ceiba Caiba

Figura 29. Macrdfitas marinas asociadas a la pradera de 7. tfestudinum en la laguna arrecifal de
Puerto Morelos, las columnas son los promedios acumulados de la densidad de biomasa sobre el
sedimento de cada macrofita bentéonica (g PS m?), su (C. V.) coeficiente de variacion. Las
localidades con (*) son los valores de las praderas reportadas por Enriquez et al. (2000).

En la figura 29, también se observa que las mayores densidades de biomasa foliar de
7. testudinum se localizan cerca de la costa disminuyendo hacia la parte media de la
laguna (Tabla |, Fig. 2?). Estos resultados concuerdan con los observados por Gallegos et al.
(1993) vy van Tussenbroek (1995) en 1990-1921. aunque estos autores no reportaron valores
tan altos para la pradera de la franja costera como los estimados en este trabajo para la
Costa Ceiba. Los valores reportados por Reyes-Zavala (1998) para T. testudinum en una
pradera situada en las proximidades de Costa Ceiba, también son los de mayor densidad
de biomasa foliar, pero no alcanzan valores tan altos como los registrados en este estudio.
Contrastan estos resultados con la constancia o moderado incremento observados en la
densidad de biomasa foliar de la pradera de la laguna media (van Tussenbroek 1995,
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equivalente aqui a P. Caracol) y también para la pradera situada cerca del arrecife
posterior (Arrecife UNAM), caracterizada por un moderado incremento con respecto a los
valores reportados en 1990-19921 (Gallegos et al. 1993, van Tussenbroek 1995).

Tabla 3. NUmero de especies de macréfitas bentdnicas e indice de Equitatividad de Evennes (J°)

{Krebs 1985, Franco-Lopez et al. 1985) integrando los valores de las praderas reportadas por Enriquez
et al. (2000) y determinadas en el mismo periodo que este estudio en la laguna arrecifal de Puerto

Morelos.

NUmero de Equitativilidad
Zonas Localidad especies Evenness (J°) Fuente
Norte Tanchacté 3 0.45 Este estudio
P. Caracol 13 0.57 Este estudio
Costa UNAM™ 14 0.62 Enriquez et al. 2000
Costa UNAM 18 0.57 Este estudio
Centro R
Laguna UNAM 14 0.64 Este estudio
Arrecife UNAM k4 0.75 Este estudio
Costa Ceiba 14 0.42 Este estudio
Sur Laguna Ceiba* 17 0.70 Enriquez et al. 2000
Arrecife Ceiba* 11 0.74 Enriquez et al. 2000
. 20 Este estudio
Laguna arrecifal
25 Integrados

En el andlisis morfoldgico realizado en este trabajo de la pradera de la laguna
arrecifal de Puerto Morelos, se ha podido constatar la gran plasticidad morfolégica de T.
testudinum dentro de este sistema aparentemente homogéneo, como es la laguna
arrecifal. La mayor variabilidad se observd en los descriptores del area total expuesta por la
pradera para la captura de luz, en funcidn de su proyeccidn vertical espacial {LAI. Fig. 8b}
o a la expansidon de su drea foliar con respecto a la biomasa total de la planta (LAR, Fig.
7a). La densidad de biomasa de T. festudinum, total y foliar, presentd una considerable
variacidn, con diferencias de hasta 4 veces entre los valores maximo y minimo (Fig. 4). La
pradera que presentd las mayores biomasas por m2 (total y foliar) fue la pradera mdas
somera, Costa Ceiba, sitvada en la franja costera. Sin embargo, los menores valores de
densidad de biomasa no se observaron en una misma pradera, pues la menor densidad
de biomasa total de la planta se estimd para la pradera Costa UNAM (Fig. 4c). pero la
biomasa foliar fue mayor que la ocbservada en el Arrecfe UNAM. La variacion encontrada
en este estudio en la proporcion de la densidad de biomasa foliar (LMR) frente a la total de
T. testudinum, fue también bastante significativa, entre el 4% y el 15%, un poco mayor pero
similar a los valores reportados por van Tussenbroek (1998) para tres praderas de la misma
laguna (entre un 5% y 9%). y menor a los reportados por Fourqurean & Zieman (1991) para
la bahia de Florida (entre el 5.9% y el 29.9%. con un promedio del 15%). La biomasa
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subterrdnea representa para T. testudinum una parte muy importante del total de Ia
biomasa de la pradera, lo que sugiere una fuerte restriccidn de esta especie para
colonizar ambientes poco fluminados independientemente de la capacidad
fotoaclimatativa de sus hojas, pues el balance total de carbono seria negativo en
ambientes limitados por luz por la altisima demanda respiratoria de la planta (Fourqurean &
Zieman. 1991). Las ventajas adaptativas que puede ofrecer a T. testudinum, esta alta
inversién en biomasa subterrdnea, tienen que tener relacidén con las diferentes funciones
que realizan los rizomas y raices. como son las de acumular material de reserva para
sobrevivir en periodos desfavorables, |a de servir de anclaje y expansidén de la pradera en
una zona con alto dinamismo costero de movimiento de sedimentos, y/o la de obtencidén
de nutrientes del sedimento en un ambiente oligotréfico (Marba et al. 1994, Duarte et al.
1998. Rose & Dawes 1999). Esto acentla la importancia de considerar para cualquier
estudio, toda la biomasa presente en sus diferentes unidades estructurales y no sdlo la
expuesta a la columna de agua. pues la biomasa foliar no da una completa vision de la
presencia relativa de 7. testudinum en la pradera.

Con la finalidad de comparar la variabilidad encontrada en la laguna arrecifal de
Puerto Morelos. en la variacidon de la densidad de biomasa foliar de 7. testudinum, con los
numerosos trabajos publicados a lo largo del Caribe y del Golfo de México, se hizo una
buUsqueda bibliografica tratando de recoger el mdaximo de la variacién reportada hasta la
fecha para este descriptor. La variacion recopilada en esta base de datos, que incluia 49
estimaciones de 15 trabagjos publicados, incluyendo éste estudio (Anexo 2), permitid
describir una variacién para T. testudinum en el continente americono. entre los 27.8° y
16.8° de latitud norte, de 4 ordenes de magnitud. oscilando entre un valor minimo de 3.2 g
PS m-2, reportado para las Islas Virgenes (Williams 1987, Anexo 2} y 4400 g PS m-2, reportado
para Bermuda (Patriquin 1973, Anexo 2). La variacidn descrita en este estudio para las
praderas de la laguna arrecifal de Puerto Morelos, se encuentra entre los valores medios
de la base de datos (Anexo 2). por lo que T. testudinum tiene una fuerte presencia en la
laguna arrecifal de Puerto Morelos. A pesar del caracter oligotréofico de esta laguna
arrecifal (Merino & Otero 1991, Contreras-Espinosa 1991) y confirmado en este trabajo por
la ausencia de clorofila g en la columna de agua la mayor parte del ano, aunqQue con
maximos puntuales de 0.5 mg Chla m-3 en agosto del 2001 en Tanchacié.

Tomando en cuenta el cardcter modular de T. testudinum, las diferencias
observadas en este estudio en la densidad de biomasa foliar, son fruto de la variacién en el
numero de haces foliares verticales de la pradera, por unidad de superficie {densidad de
ramets), pero también del tamafno de cada haz expresado como biomasa o como area
foliar. La densidad de haces presentd una alta variacion (C. V. = 50%) entre las praderas
examinadas y se observd de nuevo que los valores mdas altos se presentaron en la pradera
mas somera Costa Celba, disminuyendo hacia las partes profundas y alejadas de la costa,
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como en la Laguna UNAM, P. Caracol y Arrecife UNAM. Este patron se comresponde con el
paotrén . de variacion en profundidad descrito con anterioridad para pastos marinos
(Tomasko & Dawes 1990, Rose & Dawes 1999, Kaldy & Dunton 2000, Olesen et al. 2002). que
asocia una disminucién de la densidad de biomasa y de haces al atenuarse la luz en
profundidad. De acuerdo con lo anterior, la disponibilidad de luz podria ser el principal
factor  ambiental capaz de explicar la diversidad en abundancia de biomasa de T.
testudinum que presenta la laguna de Puerto Morelos. Entre las praderas someras
examinadas., Costa UNAM presentd uno de los mds bajos valores de densidad de biomasa
foliar de T. testudinum, lo que no se corresponde con el patrén es profundidad esperable.
Ademds en esta pradera, se observd que al adicionar los datos reportados por Enriquez et
al. (2000). también se presentd una de las mayores proporciones de S. filiforme. Esta
especie se caracteriza por ser una especie de crecimiento rdapido y suele tener una
estrategia de colonizacidn pionera, ambas caracteristicas podrian ser indicadoras de un
proceso de recuperacion y/o expansidn de la pradera de T. testudinum en la franja litoral
{Tomasko 1992) después del evento del huracan Gilberto en 1998.

La densidad de biomasa foliar también es dependiente del tamaino de ramet, que
puede ser descrito en funcidn de su biomasa o de su drea foliar. La variacién y la
plasticidad fenotipica registrada en este estudio en la biomasa y drea del ramet fué muy
grande (Fig. Sb). observandose diferencias de hasta 3 veces entre los maximos registrados
en Tanchacté y P. Caracol (Fig. 5b), los minimos observados en Costa Ceiba. Costa UNAM vy
Arrecife UNAM y valores intermedios se presentaron en Laguna UNAM. La importante
variabilidad fenotipica del tamano de los haces ya ha sido reportada en pastos marinos
{Alcoverro et al. 1995, Dalla-Via et al. 1998) y especificamente, en T. testudinum (van
Tussenbroek 1995, 1996, Rose & Dawes 1999).

La variabilidad de los tamanos del haz entre las 6 praderas examinadas de la laguna
de Puerto Morelos. estuvo fundamentalmente regulada por la variaciéon de la longitud
mdaxima de la hoja, ya que cambios en la anchura de la hoja o en el nimero de hojas por
haz fueron mucho menores (Fig. éa). También fueron de menor magnitud los cambios en 1a
relacién con el area foliar / biomasa foliar {SLA, cm?2 g PS-!, Fig. 7b). cuya relacion fue similar
para la mayor parte de las praderas y en las dos colectas del afio muestreadas (otorio
1999 y verano 2000. Fig. 7b). La variacidn en el tamafo del haz tiene importantes
consecuencias en la regulacidn de los descriptores morfolégicos del dgrea foliar de 1a
pradera. La gran variabilidad observada en este estudio de los descriptores LAR y LA
respondid fuertemente a la variocidn del tamano del ramet, descrito en funcidn del area
foliar (cm?2 haz': r tar = 0.92, r La1 = 0.84, n = 12, P < 0.05). Estos descriptores del grado de
expansidén de la drea foliar/biomasa planta (LAR) y de la distribucion espacial del drea
foliar dentro del dosel (LAI}, estan relacionados con la capacidad de captura de fuz de la
pradera. Por ello, la gran plasticidad observada en este estudio con respecto a estos

TEST? CON
FALLA DE ORIGEN




68

descriptores morfoléglcos podria indicar el papel dominante de la luz en la regulacidn de
la morfologio de la pradera de T. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos.

En/,‘ ocolldodes de Tanchacté y P. Caracol. que presentaron las menores
proporclones des bilomasa subterrdnea de 7. testudinum, también mostraron los mayores
vclores de LAR hasta 9 y 4 veces mayores, respectivamente, comparando con los valores
mfmmos observc:dos en las localidades de Armrecife UNAM y Costa Celba (Fig. éa).
reducc»on tan fuerte de LAR observada en estas localidades es explicable por el tamano
pequeno del ramet, pero sobretodo, por su alta proporcidon de biomasa subterrdnea. Una
mayor inversion de recursos en el crecimiento de las partes subterrdneas podria aumentar

la capacidad de expansién y ocupacion del espacio de T. testudinum, para fortalecer su
anclaje en el sedimento (Duarte et al. 1998)., o aumentar la supervivencia de la pradera
frente a periodos desfavorables de elevada limitacidn por nutrientes o alta mortalidad
{(Rose & Dawes 1999), pero a costa de reducir considerablemente su capacidad de
captura de luz.

Con respecto al descriptor del dosel (LAI), las praderas que presentaron un LAl con
un dosel de tipo multicapa (>1), fueron Tanchacté, P. Caracol en los dos periodos
muestreados (Fig. 8b) y Costa Ceiba sdlo se considerd, que en la segunda colecta, en
verano del 2000 presentd un dosel multicapa (Fig. 8b). El resto de las praderas examinadas
presentaron en los dos periodos del afo {otoRo 1999 y verano 2000) un dosel poco
empacuetado, con una distribucion del drea foliar monocapa (< 1). El grado de
“empaquetamiento” del dosel (LAIl) aparece mds fuertemente asociado al tamarno del
ramet, pero también puede contribuir significativamente a dicho empaquetamiento un
fuerte aumento de la densidad de haces, como es el caso de Costa Ceiba. LAl es un
indice desarollado hace mds de 50 afnos (Watson 1947} para describir el dosel, con un uso
muy extendido en agronomia. En su acepcidn mds simple asume wuna distribucién
horizontal de hojas dentro de él, en un numero determinado de capas horizontales del
mismo tamano, cuya condicidn es que no haya sobrelapamiento en cada capa., aunque
si entre capas (Jones 1992). Esta descripcidon cuantitativa de la proyeccion horizontal del
drea foliar, ha permitido asociar fuertemente al LAl con Ia atenuacién de luz dentro el
dosel de plantas terrestres (E = Eo e tAl | Jones 1992). En este estudio, se encontré una
asociaciéon significativa y positiva entre el valor estimado para el LAl en la pradera y el
coeficiente de atenuacion dentro del dosel (Kdposet, r = 0.69, P < 0.05, n= §). lo que refuerza
la aplicabilidad de los resultados desarroliados para las plantas terrestres sobre las praderas
de pastos marinos. Varios autores ya estdn utilizando este indice para describir
comunidades de pastos marinos (e. g. Durako 1994, Plus et al. 2001, Olesen et al. 2002).
Durako (1994) encontré que la disminucion de LAl en zonas someras en la Bahia de Florida
estaba asociada a la reducciéon en la densidad de haces y a la disminucion en longitud y
anchura de las hojas y menciona que estas caracteristicas pueden ser una respuesta a un
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tipo de estrés créonico que sufren estas praderas, por condiciones elevadas en la salinidad y
niveles inusuales de sulfuros en el sedimento. y a la proliferacién de Labyrinthula sp. Al
comparar los resultados de este estudio, T. testudinum no presenta en la laguna arrecifal
de Puerto Morelos un gran empaquetamiento de su dosél. La pradera que presentd el
mayor empaquetado fue Tanchacté en otorfo de 1999, por lo que a pesar de tener
desplegada una gran cantidad de drea foliar para la intercepcidon de luz, ésta pradera
puede experimentar un fuerte autoensombrecimiento con importantes consecuencias
para la dosis de luz diurna y, por lo tanto. para su crecimiento y productividad.
Considerando que la exposicion diurna estimada a la altura mdaxima del dosel de todas las
praderas (Fig. 15 y 16) indica que la mayor parte del dia las hojas de T. testudinum estan
expuestas a intensidades de luz supersaturantes (Enriquez et al. 2002). podemos concluir de
este andlisis que en la laguna de Puerto Morelos no es probable que T. Testudinum sufra
limitaciéon por luz, sino todo lo contrario, se encuentra sometida a un exceso de exposicion,
por lo que los respuestas morfoldgicas fotoaclimatativas de esta especie tenderdn a
minimizar el fotodano y no a maximizar la captura de luz. Por lo tanto. el alto
autoensombrecimiento mostrado por los pastos de la localidad en Tanchacté, puede ser la
expresidon de esta respuesta fotoaclimatativa. Los vaiores de LAl observados en Amecife
UNAM vy Laguna UNAM, que son praderas que se encuentran a una profundidad de tres
metros, son dos veces menores que los valores de P. Caracol, situada a una profundidad
de casi cuatro metros. Esto indica que las diferencias encontradas en el indice de drea
foliar entre estas dos praderas, ademads de que indica una respuesta de fotaclimatacién,
otra parte de la variacién podria ser explicada por otros factores ambientales que afectan

el crecimiento de T. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos.

TESIS CON
FALLA DE ORIGEN




70

8.2. variacién de la dindmica de la biomasa de la pradera de T.
testudinum

En este estudio se estimd un valor promedio de 1.9 g PS m-2d-! en la produccidon foliar
de T. testudinum de la laguna arrecifal de Puerto Morelos para octubre de 1999, 1.4 veces
menor que el valor promedio para esta especie (2.7 g PS m?2d-!} reportado en el tfrabajo de
Duarte & Chiscano (1999). Al observar la diferencia entre este estudio y el reporte de
Duarte y Chiscano (1999) y de acuerdo con las consideraciones de estos autores, T.
testudinum sufre una cierta limitacidn en su crecimiento y productividad en este
ecosistema  amecifal del Caribe mexicano, en comparacién con otros ambientes
reportados del Caribe y Golfo de México. La variabilidad estimada en la productividad
foliar en este estudio fue muy alta {Fig. ?). Algunas praderas presentaron una productividad
de 1.4 veces mayor que el valor reportado por Duarte & Chiscano (1999) (p. . Tanchacté,
Fig. ?). mientras que otras praderas fueron muy poco productivas, 3.5 veces por debajo del
valor promedio reportado por los anteriores autores (p. e. Arrecife UNAM y Costa UNAM.
Fig. 2).

En reportes anteriores de la variacién de la biomasa y la produccién foliar de 7.
fesf_Odinum én esta misma laguna arrecifal, realizados en 1991 por Gallegos et al. (1993) vy
van Tussenbroek {1998}, se estifncron valores muy diferentes. Los primeros autores utilizando
la {&énica de reconstruccidn (Duarte et ol. 1994) reportan un valor promedio de 4.08 g PS

.m ‘_q-' pcrc la laguna arrecifal de Puerto Morelos y de 6.38 g PS m-2d-! para este sector del
Ccribe mexicano, incluyendo praderas de la laguna de Bojorquez y de Isla Mujeres. Van
Tussenbroek (1998). utilizando la técnica de marcaje de Zieman (1974) y modificada por
van Tussenbroek & Brearly (1998), estudid con mayor detalle la produccion de la laguna
arrecifal de Puerto Morelos examinando tres localidades: costa. laguna y arrecife posterior.
Van Tussenbroek {(1998), con los valores que reporta para el periodo muestreado (valores
medios anuales para cada localidad), se estimd un promedio de la produccién foliar de
1.16 g PS m2 d''. La produccion foliar reportada en este estudio y estimada mediante la
misma técnica de marcaje. el promedio obtenido es mas similar al trabajo realizado por
van Tussenbroek (1998). sugiriendo que 8 afos después de la realizacidon de ese trabgjo.
puede ser que se haya producido un moderado aumento de la productividad primaria de
T. testudinum en la laguna amrrecifal de Puerto Morelos. Comparando las praderas
examinadas por van Tussenbroek (1995 y 1998) con las gque se corresponden con este
estudio: Laguna media es P. Caracol, Costa es Costa UNAM y Arrecife posterior es AmmeciHe
UNAM, se observé que el valor promedio obtenido en este estudio (1.4 g PS m2d-!) es muy
cercano al valor promedio estimado para 1991 (1.16 g PS m2 d'). No obstante, esta
observacidn de un posible aumento en la productividad primaria 19921 a 1999, solo se

podria sugerir en estas praderas, no en el resultado de las seis praderas de este estudio. En
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la seleccidén de las praderas de este trabdjo, se incluyd en la comparaciéon praderas con
caracteristicas constrastantes en la morfologia y en la productividad, como es Tanchacté
(Fig. 2}, lo cual aumentd la variabilidad posible de encontrar en las praderas de pastos
marinos de la laguna arrecifal de Puerto Morelos. La variabilidad observada en este trabagjo
en la morfologia y en la productividad foliar de T. testudinum de la laguna arrecifal de
Puerto Morelos, sugiere que también puede existir una variacidn similar en las condiciones
ambientales locales en las que se desarrollan cada una de las praderas, capaz de explicar
dichas diferencias.

La tasa de crecimiento foliar, y mds concretamente, la tasa de duplicacion del
meristermo foliar en la base de la hoja, descrito por la tasa de elongacidn (LER), fue el
descriptor de crecimiento que mejor explicd los cambios encontrados en la productividad
de T. testudinum de la laguna arrecifal de Puerto Morelos (Fig. 30).

a b
r=0.82, P<0.05
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Figura 30. Relacién entre la productividad foliar con la tasa de crecimiento foliar {a) y con la
Densidad de biomasa foliar (b) de las praderas de T. testudinum. En ambas grdficas los puntos
representan los valores promedios de cada descriptor y las barras son los S. E.

Los valores mas altos estimados fueron en Tanchacté, 5.6 veces mayores que los
valores mads bajos estimados para Amecite UNAM y la variaciéon de la tasa de produccidn
de nuevas hojas (1/Pl) fueron menores entre praderas (Fig. 11). En la descripcidn que hizo.
van Tussenbroek (1995). con los valores reportados para los tres sitios estudiados, se estimd
un valor promedio de LER que fue de 0.38 cm d-'. De nuevo la mayor variaciéon examinada
en este estudio permitiéd estimar un promedio de LER para la laguna de Puerto Morelos casi
dos veces mayor (0.7 cm d-') que el valor reportado por van Tussenbroek (1995). Este
promedio es a su vez dos veces menor que la tasa de elongacion estimada por Gacia
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(1999) para el limite norte de distribucion de T. testudinum en la laguna del Rio Indio en
Florida. Las praderas Costa UNAM, Costa Ceiba y Arrecife UNAM, caracterizadas por tener
todas ellas mds disponibilidad de luz que P. Caracol (Fig. 15) presentaron tasas de
elongacidn foliar dos veces menores que los valores estimados para P. Caracol (Fig. 10), lo
que podria indicar que estan limitadas por otros factores ambientales distintos a la luz (p. ej.
disponibilidad de nutrientes).

En este andlisis también hemos podido apreciar una menor variabilidad entre
praderas en la tasa de produccidon de nuevas hojas (1/Pl), y por lo tanto, una menor
contribucién de este descriptor de crecimiento a los cambios observados en la
productividad foliar. Considerando al Pl determinado, como un valor constante, el nimero
de hojas promedio producido en un ano por un ramet de T. testudinum, creciendo en ia
laguna de Puerto Morelos., fue de 13.6 hojas haz! ano-'. Este valor fue muy similar al
reportado por van Tussenbroek (1994). de 13.2 hojas haz! ano! y también similar al
reportado por Gallegos et al. (1993) (1/P1 = 14.6 hojas haz! afo’!), estimado con el método
de reconstruccion de Dwuarte et al. (1994). Al comparar estos valores reportados para
praderas de T. testudinum del Caribe Mexicano, con los valores estimados por Gacia
(1999). se observa una gran similaridad en el nimero de hojas producidas en un afio por T.
testudinum en amplio rango de variacidon en su distribucidon geogrdafica. lo que indica una
fuerte regulacién de la tasa de produccidén de nuevas hojas por factores intrinsecos de la

especie (Duarte et al. 1994).

8.3. Andlisis comparativo de la variacién de Ila productividad,
crecimiento y densidad de biomasa foliar de la laguna arrecifal de

Puerto Morelos.

El andlisis comparativo de variacidén de la morfologia, crecimiento y la productividad
folior de T. testudinum en la laguna arrecifal de Puerto Morelos, se registrardn asociaciones
significativas entre la densidad de biomasa foliar (gPS m-2), la produccidén foliar {(gPS m-2 d-1)
y la tasa de elongacion foliar (LER, cm d-!'}). La produccion foliar mostré una asociacion
lineal, significativa y positiva, con LER {r = 0.85, P < 0.05, Fig. 30a), pero no con el Pl (P >
0.05). De acuerdo con los resultados observados aqui y lo encontrado en la literatura, la
variacion en la produccion foliar observada entre las praderas de la laguna de Puerto
Morelos estda principalmente asociada a la variacion de la tasa de crecimiento foliar (LER) y
no a la tasa de formacion de hojas nuevas en el meristemo apical del rizoma vertical {1/Pl).
Esto. es consistente, también con los resultados encontrados en el andilisis de la morfologia,
de que la variacidén que esta mds implicada en la regulacidon det tamarno del haz es la
longitud maxima de la hoja. Ademdas, las mayores tasas de crecimiento foliar se observaron
también en las praderas con los haces de mayor tamario, Tanchacté y P. Caracol, y ios
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menores valores estimados fueron para los pastos de las localidades Arrecife UNAM y Costa
UNAM y comrresponden a las praderas con los haces de menor tamaio. La produccion foliar
de T. testudinum en la laguna de Puerto Morelos, también mostré una asociacion positiva,
significativa y linear con la densidad de biomasa foliar (r = 0.82, P < 0.05,; Fig. 30b) de forma
que un aumento de la densidad de biomasa foliar esta asociado a un aumento
proporcional de la produccion foliar.

Esta relacién la describe la siguiente funcidén:

Produccioén foliar (g s m2diat) = 0.026 + 0.009 * Densidad de biomasa foliar. (g PS m2)
r=0.82,r2=0.58;P <005 n=6:S.E.=0.75

Para examinar con mds detalle la relacidn entre la productividad foliar, LER y la
densidad de biomasa foliar, y evaluar el efecto de la colinearidad entre los parametros
considerados variables independientes sobre sus respectivas asociaciones de variacion, se
hizo un andlisis de pasos (Williams et al. 1990) para discriminar entre los efectos directos e
indirectos del crecimiento {LER) y de la densidad de biomasa foliar sobre la variacion de Ia
produccidn foliar. El andilisis mostré que los dos descriptores {crecimiento y biomasa) tienen
una asociacidn independiente con la productividad foliar. Sus efectos directos
representan, el 73% y el 67%,. respectivamente, de cada uno de sus coeficientes de
correlacidn. Un aqjuste a un modelo linear de regresidn muiltiple mostréd un  efecto
significativo para cada pardadmetro (t-test, P < 0.01), resultando un modelo capaz de

describir el 98 % de la variaciéon observada, segun la ecuacion:

Produccidn foliar (g PS m2 dia-') = 1.28 £ 0.16 LER {cm dia-1)
+ 0.018 x 0.0025 Densidad de biomasa foliar (g PS m-2)

r”=098:P<0.05n=6:S.E.=20.18

de acuerdo con este modelo descriptivo, la productividad foliar en la laguna arrecifal de
Puerto Morelos esta modulada por la tasa de duplicacion del meristemo foliar y por la
densidad de biomasa foliar, de forma que praderas con una alta tasa de elongacidn foliar
pueden ser muy productivas (p. ej. Tanchacté, Fig. 30a) pero a la vez praderas con baja
tasa de crecimiento foliar pueden alcanzar una mayor productividad foliar, aumentando
su biomasa foliar por unidad de superficie (p. ej. Costa Ceiba, Fig. 30b).

La existencia de una asociacidén directa entre densidad de biomasa y productividad
primaria ha sido a menudo descrita en comunidades terrestres. Recientemente, también
ha sido reportada una relacién similar para un grupo diverso de pastos marinos (Duarte &
Chiscano 199%). y especificamente para T. testudinum {Gacia 1999). indicada ya unos afios
antes por Duarte (1989). El estudio cormparativo de Duarte & Chiscano (1999), fue realizado
sobre una base de datos Que incluia 30 especies, la densidad de biomasa foiiar esta
asociada no linealmente a la productividad foliar y era capaz de explicar hasta el 51% de

TESIS CON
FALL/: DE ORIGEN




74

la variacién exomuncdc, Para profundizar en el estudio de la relacidon entre biomasa y

produchv:dcd fo ren T. fesfudlnum, se hizo una bUsqueda bibliografica con la intencién
de recopllcr‘ el »r’néxlmo rcngo de ycrioc’on registrado en la literatura para T. testudinum en
produdtividad y blomcsc foliar. Se examinaron 15 trabajos que resuvitaron en 49
deiéﬁhiﬁééiénés'conjuntos de ambos paradmetros, para distintas praderas de T. testudinum.
sltucdcs én ‘el continente americano entre los 27.8° y 16.8° latitud norte. La base de datos
pérmitié una comparacién de 5 &rdenes de magnitud para la productividad foliar y 4
ordenes de magnitud para la densidad de biomasa foliar (Fig. 31). A esta base de datos
obtenida de la literatura se afadieron, las determinaciones realizadas en este estudio (Fig.
31, puntos obscuros). El andilisis comparativo permitié confirmar de nuevo para T.
testudinum la existencia de una fuerte asociacion, significativa y no linear, entre la
densidad de biomasa foliar y la productividad foliar, capaz de explicar el 83% de la

variacion recopilada:
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Figura 31. Relacion entre la Productividad y la densidad de biomasa foliar de T. testudinum, los datos
recopilados de la bibliografia {o) y anadiendo los resultados de este estudio (e), se observa que la
relacién entre ambos descriptores no es lineal y la ecuacién que explica la asociacion, se encuentra
en el texto. Todas las referencias de los valores, se encuentran en el anexo 2.

Produccidn foliar (g Ps m? dia'} = 10086 20017 » Densidad biomasa foliar (0.67 *0.044) (g ps m-2)

r2=0.83: P <0.0001: n =49;S. E=0.37

Esta comparacion reveld la alta variabilidad que T. testudinum presenta en el Golfo de
México y el Caribe en cuanto a la biomasa presente, como se sefald con anterioridad,
pero también con respecto a su productividad foliar, con valores que varian desde 0.096 g
PS m-=2 d' hasta 16.5 g PS m2 d-! registrados en las mismas localidades que los valores
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minimos y madaximos. de la biomasa, Islas Virgenes y Bermuda respectivamente. Asi mismo.
tczmblén"se'j:‘aud;:::j cip'refcicr:qUé T. testudinum puede desarrollar poblaciones altamente
prodocﬁVds 'e'n las cdsch ollgbfréflcos del Caribe (Anexo 2). En este andlisis comparativo los
resultados obtenidos para la laguna arrecifal de Puerto Morelos se ubicaron en la parte
intermedia de la linea de tendencia, semejantes a valores descritos para Florida, Texas y
Belice (Fig. 31). Estos resultados apoyan argumentos descritos por algunos autores (Duarte
1989, Durako 1994, Duarte & Chiscano 1999), que la importancia del papel estructural de
los pastos marinos en los ecosistemas costeros, como hdbitat o refugio para una gran
diversidad de organismos es determinado por la capacidad de acumular biomasa de los
pastos marinos y representa el balance entre la acumulacion de la productividad primaria
y las pérdidas por mortalidad (e.g. Kenworthy et al. 1988, Jermmakoff & Nielsen 1998). Este
papel estructural también esta relacionado con la relevancia que adqguieren los
ecosistemas costeros, cuyo valor agregado en servicios se ha estimado para 1994 en 19

ddlares por Ha por ano (Costanza et al. 1997).
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8.4. variabilidad del campo luminico

Las diferencias observadas entre las seis praderas examinadas de la laguna arrecifal
de Puerto Morelos con respecto a la disponibilidad de luz, son primeramente dependientes
de la atenuacién de luz en la columna de agua. El Kd promedio para la laguna arrecifal
de Puerto Morelos estimado en este trabajo en un dia claro sin nubes y con minimo oleaije,
fue de 0.194 m-!, que indica una atenuacién de casi el 18 % de la luz en el primer metro de
profundidad y del 44% a 3 m, la profundidad promedio de la laguna. Aunque, el valor
estimado del Kd para la laguna arrecifal de Puerto Morelos es un orden de magnitud
mayor que el reportado para aguas tropicales oligotréficas ocednicas como el Mar de los
Sargazos (0.03 m!, Kirk 1994, Contreras-Espinosa 1991). No obstane, el cardcter oligotréfico
de esta laguna fue sefalado por Merino & Otero (19921} vy coroborado en este estudio por
la ausencia de fitoplancton durante ia mayor parte del arfo (Fig. 14). De acuerdo con la
concentracidon de clorofila g detectada para la columria de agua en Tanchacté estaba
igual que el resto de la laguna de Puerto Morelos, por debajo del limite de deteccidn (Fig.
14}, podemos concluir que el componente mdas importante de la atenuacion de luz en la
columna de agua de esta laguna costera es la dispersidn de la luz provocada,
principalmente, por el sedimento resuspendido de carbonato cdlcico. La variabilidad
temporal del coeficiente de atenuocién de luz de la columna de agua en este tipo de
lagunas costeras, someras y con abundante sedimento suelto es muy alta (Kirk 1994}, pero
este examen permitid observar también diferencias significativas espaciales dentro de la
laguna con respecto a la atenuacién de luz (Fig. 13). El Kd se incrementd casi al doble de!
valor promedio hacia la franja costera (Costa Ceiba y Costa UNAM), probablemente por la
mayor resuspension de sedimento en la zona en la que rompen las olas, y también se
encontraron valores hasta de un 20% significativamente mas altos en las proximidades al
arrecife posterior (Arrecite UNAM) vy en la zona norte de la laguna (Tanchacté). En esta
Ultima pradera se observo pequerios crecimientos de fitoplancton en el mes de Noviembre
del 2000 y se detecto en agosto del 2001 (0.5 mg Chl a m-3), justo después de fuertes lluvias,
lo que llegd a incrementar el Kd hasta valores similares a los estimados para las primeras
dos praderas (Fig. 13). como consecuencia del aumento del componente de absorcién de
luz en la atenuacidn, debido a: (1) la presencia de fitoplancton (no superior a 0.5 mg Chl g
m-3} y también. (2} a la materia orgdnica disuelta procedente del manglar (Gelbstoff, Kirk
1994). En la zona norte de la laguna, el manglar estd mas proximo a la linea de costa por
un menor espesor de la duna costera (Fig. 1). Al final de la estacidn de lluvias que
normalmente coincide con fuertes inundaciones en el manglar, afloran pequenos arroyos
que conectan la parte inundada del manglar con la laguna, como descarga del manglar
después de fuertes tormentas. Estos pequefios episodios de descarga enriquecen el agua
de esta parte de la laguna en materia orgdanica disuelta procedente del manglar (Foto 2).
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Folo 2. Localidad de Punta Tanchacté. después de una lluvia en donde se observo la inundacion y
comunicacion entre el manglar y la laguna arrecifal {7 de noviembre de 2001).

Como resultado de esta variacion y dado que las praderas seleccionadas estan
situadas a lo largo de todo el rango de variacion posible de profundidad dentro de la
laguna, desde 0.49 m (Costa Ceiba) hasta casi 4 m de profundidad (P. Caracot), se estimdo
una variacion entre un maximo del 83.4% de la Iradiancia superficial (Es) para Costa Ceiba
y un minimo del 48.9% para Armrecife UNAM (Fig. 15). Por io tanto. las praderas, diferian entre
ellas en un factor de 2 en cuanto a la disponibilidad de luz a la altura del dosel.
Examinando la variabilidad de la imadiancia en un ciclo diurno a la altura del dosel de la
pradera {Fig. 15 y 16), se observd que todas las praderas de T. testudinum seleccionadas
estdn la mayor parte del dia expuestas en su dosel a luz supersaturante, de acuerdo a la
imadiancia de saturacién (Ek= 136 pmol cuanta m2 s1) estimada para T. testudinum por
Enriquez et al. (2002). Este resultado aparentemente confirma la hipdtesis general,
apoyada por algunos resultados experimentales (Powell et al. 1989, Short et al. 1990, 1993,
Fourqurean et al. 1992, Duarte et al. 1995. Agawin et al. 1996). de que en ambientes
tropicales oligotréficos los pastos marinos estdn mdas probablemente limitados por la
disponibilidad de nutrientes que por la luz. Empero. la alta disponibilidad de luz a la altura
del dosel no necesaricmente indica la energia disponible para la pradera para ser fijada
en fotosintesis, y al encontrarse estas praderas a una exposicién prolongada a luz
supersaturante puede resultar en (1) fotoinhibicién, reduciéndose considerablemente la
tasa maxima fotosintética y (2} en el aumento de los costos de mantenimiento para la
recuperacion del fotodaino (Horton et al. 1994). sin embargo el campo luminico dentro del
dosel puede ser muy diferente al de la columna de agua (Enriquez et al. 2002).
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Los valores estimados en este estudio del coeficiente de atenuacion de luz en el
interior del dosel (Kdpese) de T. testudinum, son un orden de magnitud mayores que los
estimados sélo para la columna de agua (Fig. 17). Esto significa una atenuacion entre un®
minimo del 10% (Laguna UNAM|} vy un maximo del 30% (Costa Celba) de la luz tan sdlo en’los
primeros 5 c¢cm del dosel, las diferencias entre la punta y la base de Ias hojas, representan
entre el 28% (Costa UNAM) y el 65% (Tanchacté) de la luz disponible (Fig. 18). Pocos
estudios hasta la fecha han considerado la atenuacidn de luz dentro del dosel en praderas
de pastos mcr'lnos' (e. g. Dalla-Via et al. 1998, Plus et al. 2001, Enriquez et al. 2002, Olesen et
al. 2002), sdlo dos de ellos lo han cuantificado (e. g. Dalla-Via et al. 1998, Enriquez et al.
'2002) y también analizando las diferencias en la respuesta fotoaclimatativa a lo largo de la
héjo (Dalla-Via et al. 1998, Enriquez et al. 2002). Este estudio. ademds de describir
nuevamente, cuantitativamente el efecto de autosombra del dosel sobre la
disponibilidad de luz en las hojas de 7. testudinum, en diferentes praderas, se cuantificd
también la reduccidn que resulta de la exposicidon diurna de luz. Asi, la reduccion de la
disponibilidad de luz en las hojas al estimarse con el valor mdximo observado a la altura del
dosel, considerandola como una exposicidn constante a lo largo de la hoja, resultd entre
un 12% (Costa UNAM) y un 31% {Tanchacté) (Fig.19b).

8.5 Relacién entre la morfologia de la pradera y la variacién del
coeficiente de atenuacion de luz del dosel y del error en ia estima de
la luz disponible

Comparando la variacién del Kd del dosel y la variacién de la densidad de biomasa
foliar en la colecta durante el verano del 2000 entre las 6 praderas examinadas, se
observaron dos asociaciones significativas, positivas y lineares del Kd del dosel, {1} con la
densidad de biomasa foliar (r = 0.67, P < 0.05) vy (2) la densidad de haces {r = 0.85, P < 0.05).
De las dos asociaciones, la variacién de la densidad de haces es la que mejor explica los
cambios observados en la atenuacidn de luz en el interior del dosel y al ajustar con ambas
colectas en la densidad de haces aumenta considerablemente la explicacion de la
variabilidad en la atenuacién de la luz en el interior del dosel (2 = 0.91, S.E. = 0.57, p < 0.05.
fig. 32). Otro resultado importante de este estudio comparativo es ofrecer por primera vez
una evaluacion del porcentaje de error que resuitaria en la estima de la disponibilidad en
luz sobre las hojas de T. testudinum. por no considerar el efecto de autosombra del dosel
(Fig 27b). No se encontré en este trabajo una asociacidon significativa entre el aumento de
dicha sobreestimacion y el incremento de la atenuacidon de luz dentro del dosel, pero si se
observd una fuerte y significativa asociacién entre el porcentaje de sobreestimacion y el
tamafo del ramet (r = 0.94. P < 0.05, Fig. 33). Este resultado indica que al aumentar el
tamano del ramet, aumenta proporcionalmente el eror en la sobreestimacion de la luz
incidente sobre las hojas de T. testudinum (pendiente = 0.1531+ 0.03, t-test, P< 0.05, Fig. 33).
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Figura 32. Relacién entre la morfologia de ia pradera de T. testudinum, la densidad de haces con el
coeficiente de atenuacidon del dosel determinado en cada pradera. Los puntos son los valores
promedios y el error estandar de la variable dependiente.
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Figura 33. Relacidn entre la morfologia de T. testudinum, el tamano del haz con el % de
sobreestimacion de la Exposicion diurna estimada para cada pradera, en la laguna arrecifal de
Puerto Morelos.

Estos resultados indican que un aumento de la densidad de biomasa foliar como
consecuencia del aumento de la densidad de la poblacion de haces es lo que conduce a
un mayor efecto de autosombra dentro del dosel 7. testudinum, pero si la densidad de
biomasa foliar aumenta como consecuencia de un incremento del tamarfio del haz, la
disminucidén de la atenuacién de luz en el interior del dosel no es tan fuerte.
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Enriquez et al. (2002) estimaron por primera vez el coeficiente de atenuacién dentro
del dosel de una pradera de T. testudinum en esta misma laguna arrecifal, con una
densidad de haces ‘1.4 veces mayor que la maxima registrada en este estudio. Estos
autores reportarori un valor de Kdoosel, casi 5 veces mdas alto que el maximo estimado en
este trabagjo. Incluyendo en esta comparacion el valor del Kd reportado por Enriquez et al.
(2002), se observa una pérdida de linearidad en la relacidn entre la densidad de haces y la
atenuacién de luz dentro del dosel, y un mejor gjuste a una funcidon exponencial (r2 = 0.76.
n = 7, P< 0.05). BEste cambio en la asociacién de variacion puede ser perfectamente
explicable por el hecho de que a altas densidades de haces la probabilidad de que una
hoja se encuentre en la trayectoria de un haz de luz aumenta de forma exponencial, al
alcanzar un determinado valor la densidad de hojas por m2, lo que producira un aumentd
similar de la atenuacién de luz dentro del dosel. La comparacion de las estimas del Kd del
dosel de este estudio, con los resultados de Enriquez et al. (2002) no aporta un modelo
predictivo de la atenuacidn de luz en el dosel en funcidn de la variacion de la densidad de
haces, pero permite advertir el cambio de la linearidad en la asociacién de la variacion
para densidades de haces mayores a las examinadas en este trabajo. Probablemente, las
diferencias encontradas en este estudio con la determinacion por Enriquez et al. (2002)
pueden obedecer a la dificultad de comparar valores estimados bajo diferentes
condiciones de turbulencia y oledgje, pero quizds también puedan ser, en parte, explicadas
por la ausencia de colinearidad en la relacidon entre atenuacidén y la densidad de biomasa

foliar.

8.6. Examen de la respuesta foto-aclimatativa de las hojas de T.
testudinum a la variacién del campo luminico.

Del andlisis de la variacion del contenido en pigmentos a lo largo de la hoja 2 de T.
testudinum se puede concluir que la distribucidn de los pigmentos no es uniforme,
confirmando lo ya reportado por Dalla-Via et al. (1998) y Enriquez et al. (2002). El patrén de
variacién encontrado, similar para las hojas de las seis praderas examinadas, mostréd una
reduccion significativa del contenido en pigmentos por unidad de drea, desde un valor
maximo observado a pocos centimetros del sedimento hasta la punta de la hoja {Fig. 20).
La reduccion del contenido en pigmentos hacia la punta de la hoja es primero progresiva
pero, cerca de la punta, se produce un brusco descenso. También se observan valores
bajos de la densidad de pigmentos en las bases (Fig. 21) que se relaciona con el
crecimiento y la maduracién de las hojas. La reduccion del contenido en pigmentos hacia
la punta de la hoja es explicable como respuesta foto-aclimatativa de la hoja de T.
testudinum al gradiente luminico existente en el interior del dosel. La respuesta foto-

aclimatativa (definida como el conjunto de ajustes o variaciones fenotipicas que se
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producen en respuesta a la variacidn ambiental, ver Iglesias-Prieto & Trench 1994, y
Falkowski & La Roche 1991). estd tipicamente manifestada por una reduccidn en el
contenido de pigmentos de las hojas en respuesta al incremento de la irradiancia (Drew
1978, 1979, Bjdrkman 1981, Dennison & Alberte 1982, 1985). Esto también involucra cambios
en la concentracién de los pigmentos accesorios. Teniendo en cuenta que T. testudinum a
la altura maxima del dosel estd expuesta, la mayor parte del dia a luz supersaturante (Fig.
15), una reduccidn del contenido en pigmentos puede ser la respuesta mds adecuada del
aparato fotosintético, a medida que el segmento de la hoja va alcanzando un ambiente
en el que la luz estd en exceso. Estos cambios en el contenido en pigmentos tienen
ademds consecuencias significativas en la reduccién de la colecta de luz. para hojas con
densidades de clorofila g + b inferiores a 125 mg m-2 (Fig. 23).

El andlisis de la respuesta foto-aclimatativa de la hoja de T. testudinum en la laguna
amrecifal de Puerto Morelos permitid describir dos relaciones fotoaclimatativas significativas
de la hoja con respecto a la variacién de la densidad total de pigmentos,. de la hoja. Una
exponencial positiva con la profundidad y otra negativa con la exposicidon relativa a la
altura del dosel (Fig. 24). No se observd relacion alguna de la absorptancia promedio de
las hojas con la profundidad, ni con la exposicidon a la altura del dosel (P > 0.05), pero si al
comparar |los valores mdaximos promedio de la absorptancia de Ilas hojas con la
profundidad y con la exposicion diurna promedio (Fig. 25). También se pudo observar una
relacién general significativa y negativa entre la absorptancia y la exposicién a cada
centimetro de la hoja. excluyendo de la comparaciéon también las caidas bruscas de [a
absorptancia en la punta (r2 = 0.53, P < 0.005. n = 31).

La ausencia de una respuesta fotoaclimatativa en la fisiologia de las hojas de pastos
marinos ha sido reportada frecuentemente en el pasado (Pirc 1984, Masini et al. 1995,
Dawes 1998, Olesen et al. 2002). Olesen et al. (2002) explican la moderada respuesta
fisioldgica observada en un gradiente de profundidad. por la interaccién de respuestas
fotoaclimatativas entre diferentes niveles de organizacidon. Estos autores postulan que las
respuestas fotoaclimatativas primero se observan en la morfologia de la pradera y que el
efecto de la morfologia de la pradera sobre el campo luminico, es lo que condicionaria la
respuesta fotoaclimatativa de la hoja. La principal respuesta fotoaclimatativa de la
pradera asociada a la profundidad. es una reduccidn de la densidad de haces (Dennison
& Alberte 1986, Dennison 1987, Dawes 1998, Olesen et al. 2002), de acuerdo a los resultados
de este trabajo. resultaria en una disminucion del efecto de autosombra dentro del dosel.
La moderada respuesta fotoaclimatativa fisioldgica podria ser explicada por un aumento
de la atenuacion de luz dentro del dosel al aumentar la densidad de biomasa en Ias
praderas menos profundas, o que resultaria en un moderado incremento de la exposicion
de luz dentro del dosel, a pesar del incremento exponencial de la iradiancia en ia
columna de agua. La heterogeneidad del campo luminico dentro del dosel de T.
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Testudinum, observado en este estudio y expresado en la variabilidad del contenido en
pigmentos y la absorptancia a lo largo de la hoja 2 y en las praderas (Fig. 21 y 22}, apoyan
las conclusiones de Enriquez et al. (2002), que advierten de la imposibilidad de describir el
campo luminico dentro del dosel de los pastos marinos a partir, de solo las estimas de la
atenuacién de luz en la columna de agua y sefialan también la importancia del papel
regulador del dosel de las praderas de pastos marinos en el control del campo luminico.

8.7. variacion de la absorptancia vs. densidad de pigmentos

La variabilidad descrita en este estudio para la densidad de clorofila de las hojas, es
mucho mayor que la observada para la absorptancia. Esto es debido a que la absorcidon
de luz por los pigmentos fotosintéticos no sigue una relacidén lineal, sino que se satura a un
valor mdaximo segun ha sido descrito ya con anterioridad para otras especies (cf.
Gabrielsen 1948, Enriquez et al. 1994, Evans 1996, Enriquez & Sand-Jensen 2003). Un patrén
similar fue observado en este estudio al comparar la variacién de la absorptancia
promedio en el PAR en funcidn de los cambios en la densidad de pigmentos (mg chig+b
m-2; Fig. 23). Se observd un incremento inicial exponencial para valores inferiores a 125 mg
clorofila m-2, para luego estabilizarse en un valor maximo promedio de 69.5% + 0.7 de
absorcidn de la luz incidente (Fig. 23). Esta pérdida de eficiencia de los pigmentos al
aumentar fuernemente su densidad es debida al empaquetamiento de los mismos dentro
de las hojas (Enriquez et al. 1994, Enriquez & Sand-Jensen 2003}). T. testudinum sufre una
mayor pérdida de eficiencia en absorber luz debido a las caracteristicas de su anatomia
foliar, adaptada a la vida sumergida, que consiste en que el tejido fotosintético se reduce
a la epidermis de la hoja (Cummings & Zimmerman 2003). El empaquetamiento de los
pigmentos fotosintéticos dentro de la epidermis de T. tesfudinum reduce fuertemente su
eficiencia para absorber luz comparado, por ejemplo, con una macrdéfita de agua dulce
Mentha aquatica L. que tiene una anatomia foliar diferenciado en parénquima de
empalizada y mesdfilo esponjoso. M. aquatica de desarrolla hojas con la capacidad de
absorber mas del 70% de la luz incidente con concentraciones de pigmentos inferiores a

100 mg m-2 (Enriquez & Sand-Jensen 2003).
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8.8. Relacién entre la Dosis estimada y la productividad foliar de T.

testudinum

La descripcion detallada de la variacién del campo luminico foliar realizada en este
estudio, en funcidn de la densidad de biomasa foliar/haces y la respuesta fotoaclimativa
registrada a lo largo de la hoja 2 de T. testudinum, permitid obtener una mejor estima de la
variacion de la Dosis de luz absorbida por la superficie foliar dentro del dosel en un dia
modelo, sin cobertura de Nnubes, con Minimo oleagje. y con el fotoperiodo corespondiente
a la estacion de verano. Corrigiendo posteriormente por la biomasa foliar presente en
cada pradera en dicho periodo, se pudo obtener una estima de la Dosis de luz diurna
absorbida por cada una de las seis praderas examinadas. Los resultados obtenidos
mostraron un variacién de un factor de 2 para la Dosis promedio absorbida por las hojas,
desde un minimo de 6.1 mol cuanta m-2 d! observado en la pradera situada a mayor
profundidad, P. Caracol, hasta un maximo de 10.5 mol cuanta m-2 dt observado en la
pradera mdas somera, Costa Ceiba (Fig. 27a). Sin embargo, corrigiendo por el area de la
biomasa foliar de cada pradera, la Dosis absorbida por unidad de superficie de pradera
{en mol cuanta m=2 d-, referido en este caso, al drea de cobertura de la pradera) la
variacién aumentd a un factor de casi 5, desde un minimo de 5.1 mol cuanta Mgradera? d-!
estimado en este caso para Laguna UNAM. hasta un mdaximo de 22.6 mol cuanta Meradera™?
d-! estimado de nuevo para Costa Ceiba (Fig. 28).

Para cubrir el objetivo principal de este trabajo, que era cuantificar el efecto de la
luz en la regulacién de la productividad primaria de T. testudinum en la laguna arrecifal de
Puerto Morelos, se examind la relacidn entre la Dosis de luz absorbida por la pradera y la
produccidn foliar. Este andiisis permitié describir una relacion significativa, linear y positiva (r
= 0.73, P < 0.05, Fig. 34) entre la Dosis absorbida por cada una de las 6 praderas
examinadas, y su productividad foliar. La relacion anteriormente descrita fue capaz de
explicar hasta el 54% de la variacién observada en la productividad foliar de T. testudinum
en la laguna arrecifal de Puerto Morelos (2 = 0.53 n = 6, P < 0.05, S.E. = 0.87, Fig. 34). Al
cuantificar de una forma mds exhaustiva el campo luminico dentro de las hojas,
considerando la atenuacion dentro del dosel, y al estimar la dosis de la hoja (corrigiendo
por la absorptancia) y la dosis total de la pradera (corigiendo por el area foliar expuesta),
podemos concluir en este estudio que la luz es el factor mdés importante en la regulacién
de la productividad foliar de 7. festudinum de la laguna ammecifal de Puertio Morelos, pues
mas del 507 de dicha variacién fue explicada por este tactor.

La luz ha sido considerada como el principal factor ambiental capaz de explicar

cambios en la abundancia y en la productividad primaria de los pastos marinos (Zieman &
Wetzel 1980, Dennison 1987, Duarte 1991, Zimmerman et al. 1995, Herzka & Dunton 1997). Sin

embargo, también se han aportado evidencias experimentales de posibles limitaciones por
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nutrientes en las praderas de pastos marinos de los mares tropicales (e. g. Powell et al. 1989,
Short et al. 1990, 1993, Fourqurean et al. 1992, Duarte et al. 1995, Agawin et al. 1994).

s rr=0.53n=6,P<0.05,S.E =0.88
o
E
3
2
2
&
=] 2
g I
Q9
<
8 /
B8 1
& [ L
o]
o 5 10 15 20 25
Dosis diurna pradera (mol cuanta My ages-d™")

Figura 34'. Relacidén entre de la Dosis diurna de luz de la pradera con la producciédn foliar en T.
testudinum, las barras son los S. E. de la variable dependiente y la asociacién es lineal y significativa.

Considerando las caracteristicas especificas de la laguna arrecifal de Puerto
Morelos, que es un sistema somero, de aguas oligotréficas con fuerte penetracidon de la luz
a lo largo del afo, caracterizado también por un sedimento blanco de arenas
carbonatadas, en donde el fésforo y el hierro estan frecuentemente atrapados en una
forma no disponible para la planta (Morse & Mackenzie 1990), los resultados del estudio
presente confirman el papel dominante de la luz en la regulacidén de la productividad
primaria de T. testudinum en este ecosistema costero tropical, como motor fundamentat de
la fijacidén de carbono orgdnico por medio de la fotosintesis. Esta conclusién no contradice
la hipdtesis de la posible existencia de limitaciones por nutrientes en los pastos marinos de
los ambientes costeros tropicales (e. g. Powell et al. 1989, Short et al. 1990, 1993, Fourgurean
et al. 1992, Duarte et al. 1995, Agawin et al. 1996). pues los resultados de este estudio
también indican que la luz no es el uUnico factor implicado en la regulacidn de Ila
productividad foliar de 7. testudinum en la laguna de Puerto Morelos. Es probable que esta
especie sufra en este ambiente oligotréofico y fuertemente iluminado, de la accidén
combinada de alta exposicion y baja disponibilidad de nutrientes como resultado de una
fotoinhibicion cronica de la fotosintesis, con consecuencias potencialimente negativas
para su crecimiento (Enriquez et al. 2002). Los factores ambientales que, quizds, se hace
necesario explorar en futuros trabajos son: (1) la variacidn ambiental en la disponibilidad
de nutrientes, dado el caracter oligotréfico de la laguna; (2) el efecto de la timitacidon de
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carbono sobre la fotosintesis de T. testudinum. considerando la baja disponibilidad de CO2
disuelto en el agua de mar y su lenta difusividad, junto con la alta demanda fotosintética
de carbono a luz supersaturante; (3) el posible efecto danino de |la radiacidn ultravicleta y
(4) posibles efectos de perturbaciones estacionales que incrementen significativamente la

mortalidad en alguna pradera, afectando su productividad.

8.9 Andlisis comparativo del efecto de la morfologia de la pradera
sobre la relacién Dosis vs. productividad foliar

Este trabajo ha confirmado el papel modulador fundamental de la morfologia sobre
la Dosis efectiva de luz absorbida por la pradera. La morfologia de la pradera a su vez
refleja una respuesta aclimatativa al ambiente. expresando el efecto de la presidn
ambiental sobr_e el crecimiento de los pastos marinos (Dennison & Alberte 1982, 1985,
Zimmerman et al. 1989, 1991, Fourqurean & Zieman 1991, Lee & Dunton 1997). Para poder
determinar un posible efecto de la morfologia de la pradera sobre la productividad foliar
de T. testudinum, independiente de su asociacidn con la Dosis, se buscd alguna posible
asociacién independiente de los descriptores morfoldgicos utilizados en este estudio
comparativo, con la variabilidad de la productividad foliar no explicada por la luz. Para
separar la posible relacion de este/os descriptor/es con otros factores ambientales, de su
contribucién a la determinacidn de |la dosis, v, por lo tanto, de su colinearidad con la luz, se
utilizd un modelo de regresidon linear multiple por pasos que elimina los factores o
interacciones redundantes, aceptando los independientes. Este andlisis permitid identificar
al tamanio del ramet, descrito no como biomasa sino como drea foliar por haz, como un
descriptor de la morfologia de la pradera capaz de ofrecer informacion también del
efecto de otros factores ambientales distintos a la luz sobre |la variabilidad de la
productividad foliar de 7. testudinum en la laguna de Puerto Morelos. La incorporacion del
tamano del ramet al modelo descrito anteriormente, permitidé explicar el 20% de la
variacién observada en este estudio. En el andlisis se determind que la contribucion del
tamano del haz al modelo consistia en la modificacion de la pendiente de la relacién Dosis

vs. Produccion foliar (t-test. P < 0.005, Fig. 35):

Produccién foliar (g PS m-2d-1) = 0.77 +0.23
+ 0.0041 +0.0006 -~ Dosis de la pradera (mol cuanta m-2 d-t)
- Tamarfio del haz (cm?2 hazt)
r2=0.90; P <0.005: n = 6; S.E. =0.45
de acuerdo con este nuevo modelo, un aumento en la Dosis de luz absorbida por la
pradera estd asociado a un aumento de la productividad foliar de T. testudinum, pero esta
relacion estd modificada por el tamarno del ramet de la pradera, de modo que, praderas
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con mayores tamarios del ramet consiguen mayores producciones foliares para el mismo
aumento de la Dosis absorbida, que praderas con menores tamaiios del ramet (Fig. 35).

3 0.4 ®
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® Produccidn observada > Tamadio del haz

© Produccidn estimada

Produccion foliar (g PS m2d)

<Tamafo del haz

0 5 20 25
Dosis diurna pradera {(mol cuanta m2d-)

Figura 35. Relaciéon entre la Dosis diurna de 1a pradera con ta Produccién foliar y la contribucién del
Tamano del haz (drea del haz), para explicar la variabilidad restante encontrada entre 1a produccién
foliar en T. testudinum la variabilidad del campo de luminico.

El tamano del ramet aparece como una respuesta fotoaclimatativa de T.
testudinum a la presidn ambiental, con una importante capacidad de modular su
productividad foliar. El control ambiental de este descriptor morfoldgico de la pradera por
otros factores ambientales distintos a la luz, como, por ejemplo, la disponibilidad de
nutrientes, estd también afectando a la eficiencia con la que la luz absorbida por la
pradera de T. testudinum se utiliza en crecimiento de la biomasa no enterrada en el

sedimento (hojas).
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9. Conclusiones

Las conclusiones mads importantes de este estudio comparativo son las siguientes:

Se confirma la hipdtesis inicial del trabajo de que la luz es el factor dominante en la
regulacién de la productividad foliar de Thalassia testudinum en la laguna arrecifal
de Puerto Morelos. :

Este esfudlo tomblén conf‘rmc el papel modulador de la morfologia de la pradera, y
mcs concretcmenfe de la densidad de la pobilacién de haces, sobre el efecto

¢ domlnonte de laluz, a trcvés del control que ejerce sobre el campo luminico foliar

en el mfenor del dosel.

Lc regulcmén de la Dosis efectiva de luz por la morfologia de la pradera se realiza a
través de: {1) el control de la atenuacidn de luz en el interior del dosel y (2) el grado
de expansidn del drea foliar de colecta de luz de la pradera.

La respuesta fotoaclimatativa de la hoja de 7. testudinum estd condicionada por el
gradiente de variacion del campo luminico en el interior del dosel.

El papel de la morfologia de la pradera no se limita a la r.egulccic‘m de la entrada
de energia luminica o Dosis, sino que también modifica la eficiencia con la que
este recurso se refleja en crecimiento y productividad.

El descriptor morfolédgico de la pradera que mejor explica este efecto y que mas
pldasticamente responde a la presidon ambiental es el tamaiio del haz.

Para la misma Dosis de luz absorbida, praderas de T. testudinum con mayores
tamanios del haz son mas productivas que praderas con menores tamanos del haz.
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11. Anexos:

Anexo 1. Listado de especies identificadas en las localidades de este estudio e integradas
las especies de las localidades adicionadas (Enriquez et. al. 2000), para el andlisis de la

comunidad de macrdfitas bentdnicas asociadas a T. testudinum.

GRUPO ESPECIE

Thalassia testudinum Banks ex Kénig
Pastos Syringodium filiforme Kuetzin
Marinos yrng 9

Halodule wrightii Aschers

Macroalgas
Carnosas

Avrainvillea longicaulis (Kuetzing) Murray and Boodle
Avrainvillea nigricans Decaisne

Avrainvillea sp

Caulerpa cupressoides J. Agardh

Cavulerpa lanuginosa J. Agardh

Cavulerpa prolifera (Forsskal) Lamouroux

Cladocephalus luteofuscus (P. and H. Crouan) Boergesen
Dictyota sp.

Laurencia intricata Lamouroux

Lobophora variegata (Lamouroux} Womersley

Macroalgas
Calcdreas

Halimeda incrassata (Ellis}) Lamouroux

Halimeda monile (Eliis and Solander)} Lamouroux
Penicillus caopitatus Lamarck

Penicillus lamorouxii Decaisne 1842

Penicillus pyriformis A. and E. S. Gepp
Rhipocephalus phoenyx (Ellis and Solander) Kuetzing
Udotea caribaea D.J. Littler & M.M. Littler 1990
Udotea conglutinata (J. Ellis & Solander} J.V. Lamourox 1816
Udotea flabellum (Ellis and Solander} Lamouroux
Udotea occidentalis A. and E. S. Gepp

Udotea spinulosa M. Howe 1909

Udotea sp.
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Anexo 2. Listado de las citas y refencias de la recopilacién de valores reportados de la
densidad de biomasa y produccion foliar de Thalassia testudinum, utilizados para la
comparacion de ambos pardmetros (*En las referencias encontradas no se especifican los
sitios en el que se realizo el trabdajo. solo el estado y/o el pais).

REFERENCIA LOCALIDAD LATITUD (°)
Lee & Dunton (1996} Corpus Christi Bay, Texas (U.S. A.) 27.8
Lee & Dunton (1997) Corpus Christi Bay, Texas (U. S. A.) 27.8
Lee & Dunton (2000} Corpus Christi Bay, Texas (U. S. A.) 27.8
Gacia (1999} Florida {U. S. A} 27.5
Kaldy & Dunton, (2000) Laguna Madre, Texas (U.S. A" - - 26.8
Lee & Dunton (2000) Laguna Madre, Texas (U. S: 26.1
Dixon & Leverone (1995)*: | Florida (U: s A.) ' 25.5
Dixon & Leverone (1995)* Florida (U. S. A.) 1255

Zieman (1974 a)

Sur de Florida, {U.S. A}

Zieman (1975)

Florida. {(U. S. A.) ..

Bittaker & Iverson (1976)

Florida, (U. S. A.)

Zieman (1989)

Bohia. Florida (U. S. AL

Braxton & Fourqurean (2001) 5 km al N. Key chgb.’ Kéyéz Flpridé‘:_':-( 25.17
Durako (1994) Bahia, Florida (U. S. A.) 25
Powell et al. (1989) Cross Banks, Bahia Florida (U. S. A.) 25
Tomasko et al. (1996) Siesta, Sarasota Bay Florida (U. S. A.} 25
Tomasko et al. (1996} Bacdn, Sarasota Bay Florida (U. S. AL} 25
Tomasko et al. (1996) Leffis, Sarasota Bay Florida (U. S. A.) 25
Tomasko et al. (1996) Perico, Sarasota Bay Florida {U. S. A.) 25
Lapointe et al. (1994) Key Oeste. Florida (U. S. A.) 24.55
Lapointe et al. {1994) Big Pine key, Florida {(U. S. A.) 24.55
Lapointe et al. (1994) Long key, Florida (U. S. A.) 24.55
Tomasko & Lapointe (1991)* Florida (U. S. A.) 24.7
Tomasko & Lapointe (1991)* Florida (U. S. A)) 24.7
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REFERENCIA LOCALIDAD -, -, LATITUD (°)
Day et al. (1982) Laguna de Terminos (Méx.) .

Gallegos et al. (1993) Cancin (Méx.) 21
Vvan Tussenbroek et al. {1996) “| Cuenca Norte. Nichupté (Méx.) 21
Van Tussenbroek et al. (1996) . | Bojorquez, Nichupté (Méx.) 21
Van Tussenbroek (1995) Laguna media, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Van Tussenbroek (1925) Costa, Puerio Morelos, (Méx.) 20.9
Van Tussenbroek (1995) Arrecife Posterior, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Van Tussenbroek (1998} Laguna media, Puerto Morelos {(Méx.) 20.9
Van Tussenbroek (1998) Costa, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
van Tussenbroek (1998} Arrecife., Puerto Morelos (Méx.} 20.9
Este estudio Costa Ceiba, Puerto Morelos (Méx.}) 20.92
Este estudio Costa UNAM, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Este estudio Tanchactéeé, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Este estudio Arreclyfe UNAM, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Este estudio Laguna UNAM, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Este estudio Punta Caracol, Puerto Morelos (Méx.) 20.9
Buesa (1974) Playa Habana (Cuba}

Patiquin (1973} - Bermuda

Capone et al. (1979) Bahamas

Greenway (1976) Jamaica 18
Patriquin (1973) Barbados

Williams {1987)* Islas Virgenes 17.8
Williams (1987)* Islas Virgenes 17.8
Tomasko & Lapointe (1991)* Belice 16.8
Tomasko & Lapointe (1991)* Belice 16.8
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