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Introduccion General

Erosion de Marismas Mareales ...

En la evoluci6n natural de los ecosistemas costeros, se originan areas protegidas frente
a la accién erosiva de las olas y de las corrientes marinas donde se depositan
sedimentos finos provenientes de los rios y sedimentos gruesos transportados por la
deriva litoral (Ranwell 1972). Cuando estos depésitos alcanzan un nivel topografico
determinado son colonizados por vegetacién especializada, generalmente especies
haléfitas, la cual favorece la sedimentacién y disminuye la erosién (Adam 1990;
Dijkema et al. 1990; Broome et al. 1992; Castellanos 1992; Moeller et al. 1996; van
Dijk et al. 1996; Castellanos et al. 1998). Asi se originan las marismas mareales en el
marco ambiental de los estuarios.

Las marismas mareales son ecosistemas de gran importancia tanto ecoldgica
como medioambiental y socio-econémica. En primer lugar podemos destacar que son
héabitat de numerosas especies animales y vegetales, muchas de ellas en peligro de
extincidn (Instituto Nacional para la Conservacién de la Naturaleza 1986; Agencia
Medio Ambiente 1990). Ademas, tienen, a través de sus altas tasas de produccién
primaria, un relevante papel en la cadena tréfica de los estuarios y mares adyacentes,
asi como en el control de las avenidas fluviales, participando crucialmente en la
dindmica sedimentaria y controlando la calidad ambiental (Greeson et al. 1979;
Woodhouse y Knutson 1982; Tiner 1984; DeLaune y Gambrell 1996; Luque et al.
1999). Por otro lado, los ecosistemas estuarinos mediterraneos, y dentro de ellos las
marismas, estan sometidos a numerosas tensiones ambientales de diferentes
caracteristicas (Figueroa 1996).

En los ultimos afios han sido numerosos los estudios que han determinado
importantes pérdidas de marismas mareales en estuarios de Estados Unidos (Gosselink
y Bauman 1980; Gagliano ef al. 1981; Delaune et al. 1983; Phillips 1986; Kearney y
Stevenson 1991), Asia (Chung 1982) y Europa (Ranwell 1967; Barros 1996; Brivio
1996; Castillo et al. 1997; Castillo et al. 2000 a, b; Figueroa et al. 2000). La
subsidencia continental, un suministro insuficiente de materiales, ya sea debido a
causas naturales o antrdpicas, o la subida del nivel del mar han sido identificadas
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como algunas de las causas que han provocado deterioro de marismas mareales
(DeLaune et al. 1983; Stevenson ef al. 1985).

La erosion es ¢l mecanismo principal por el que se producen las pérdidas mas
importantes de ecosistemas de marismas (Phillips 1986; Kearney y Stevenson 1991;
Nyman et al. 1994, Castillo et al. 2000a, b y ¢), aunque en algunas ocasiones se han
atribuido a degeneracion de la vegetacion sometida a altos niveles de estrés (Turner
1990; Pezeshki er al. 1991). En cualquier caso, los procesos erosivos son muy
importantes en la evoluciéon de las marismas mareales. Dentro de ellos, destaca el
hornacinamiento de taludes (“undermining”), mediante el cual han desaparecido
grandes extensiones de marismas en el Golfo de Méjico (Stevenson et al. 1985;
Nyman et al. 1994). Esta erosién por hornacinamiento de taludes puede tener causas
naturales, como el flujo del agua de drenaje de la marisma, las avenidas fluviales o las
mareas (Chapman 1974; Steers 1977, Rubio 1985; Nyman et al. 1994), o artificiales,
como el impacto de las olas provocadas por embarcaciones (Pezeshki y DeLaune
1996; Castillo et al. 2000a, b). Herke y Rogers (1993) clasificaron las pérdidas de
habitat en los estuarios como naturales e inducidas por el hombre, puntualizando que
los efectos de las tltimas suelen ser mas rapidos y drasticos. Este proceso erosivo
tiene como resultado la formacién de taludes con una alta pendiente, verticales en
muchos casos, en la interfase situada entre las marismas con vegetacion y los canales
de drenaje (Broome et al. 1992), bajo los cuales aparecen planicies intermareales
(esteros) a cotas topograficas demasiado bajas para poder ser colonizadas por
vegetacion de marisma (Stevenson et al. 1985; Nyman et al. 1994) (Fig. 1.1).

Por otro lado, el estudio de la dindmica de erosion - sedimentacion vertical en
estas planicies intermareales es muy importante a la hora de analizar la posible
evolucién de las marismas mareales, ya que determina la formacion y la altura de los
taludes de erosion en relacién con las planicies mareales adyacentes. Si la erosion
vertical domina se formaran taludes erosivos entre las zonas mas ficilmente
erosionables y las zonas de marisma mas consolidadas, aumentando la altura de estos
taludes con el tiempo, si la erosién continua; Sin embargo, cuando la sedimentacion
domina, las planicies intermareales son colonizadas por vegetacion al alcanzar una
cota topografica suficientemente elevada, lo cual aparece fuertemente determinado por
el régimen erosivo (Barros 1996).

La metodologia para llevar a cabo estos estudios sedimentolégicos de erosion -
sedimentacion vertical es muy variada, utilizindose isétopos radiactivos (Callaway et
al. 1996; Callaway 1997), analisis polinico (Kearney et al. 1994), horizontes de
marcaje (Cahoon, 1992) o testigos verticales clavados en el sedimento (Inman 1957;
Wolman 1959; Ranwell 1964; Hubbard y Stebbings 1968; Ranwell 1972; King 1975;
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Fig.1.1 Esquema del perfil de la interfase entre marisma con vegetacién y canal de drenaje en
la que se muestra el talud de erosién y las planicies intermareales adyacentes, indicando los
procesos de erosion horizontal y erosion - sedimentacién vertical.

Castellanos 1992). A pesar de la importancia de estos estudios, son pocos los trabajos
que han analizado dindmicas sedimentoldgicas en estuarios a largo plazo y sobre 4reas
extensas (Cahoon 1994; Kearny et al. 1994), los cuales permitan obtener una imagen
espacio-temporal adecuada de los procesos erosivos, suministrando atos de gran
importancia en la gestion de estos sistemas naturales.

Las consecuencias de la pérdida por erosién de marismas mareales son muy
diversas y con implicaciones no faciles de identificar., Algunas veces es muy
complicado-relacionarlas con los factores causales, al ser indirectas o provocadas por
varias causas que actuan sinérgicamente. Asi, por ejemplo, Grootjans et al. (1997)
sefialaron como, en numerosos ecosistemas costeros, determinadas actuaciones
antrdpicas provocan cambios en el paisaje y la sucesion, los cuales a su vez reducen la
biodiversidad.

... y la Metodologia para su Control
Para la toma de medidas de control de la erosion en las marismas mareales se hace

esencial la identificacién de las causas y mecanismos que las provocan. Los métodos
de control de la erosiéon en marismas mareales, al desarrollarse normalmente en
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ecosistemas fragiles y de alto valor ecologico, deben ser muy respetuosos con el
medio ambiente, provocando un impacto ambiental asumible por el ecosistema, en el
caso de que este se produzca.

Aunque existe una gran variedad de métodos para luchar contra la erosién de
taludes (Environmental Agency 1999), entre ellos destaca por su valor paisajistico,
estético y ambiental la instalacién de rompeolas de madera en las interfases entre
marismas con vegetacion y canales de drenaje, paralelos a la linea de marea, asi como
la siembra de vegetacién de marisma, como la especie de graminea Spartina
alterniflora (Broome et al. 1992). Estos son métodos de manejo constructivo y “geo-
ecologico” (segin la clasificacion de Vries et al. 1996) y han sido utilizados para
frenar la erosion de los taludes en estuarios de Estados Unidos y Europa. Con estas
medidas se reduce el impacto de las olas y la velocidad del agua de drenaje y flujo y
reflujo de las mareas, disminuyendo la erosion y favoreciendo la sedimentacién. El
conocimiento detallado de la ecologia y la fisiologia de las especies a utilizar en los
proyectos de restauracién es esencial para optimizar la metodologia y aumentar su
eficacia.

Planicie
intermareal

Fig.1.2 Esquema del perfil de la interfase entre marisma con vegetacién y canal de drenaje en
la que se muestra el talud de erosion y las planicies intermareales adyacentes, indicando
medidas de lucha contra la erosion como los trasplantes de especies de marisma baja y la
instalacion de rompeolas de madera paralelos a la linea de marea.
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Objetivos de esta Tesis Doctoral

En los ultimos afios se ha observado una fuerte erosién en las marismas situadas en el
estuario de los rios Odiel y Tinto (Huelva). Esta erosion es muy aparente, a simple
vista, por la caida de grandes bloques de sedimento desde taludes verticales
desarrollados a lo largo de los principales canales, dentro de la red de drenaje
marismefia. Esta erosion estd poniendo en peligro 4reas de gran valor ecoldgico y
socio-econémico en estas marismas, como la Reserva Integral de la Isla de Enmedio.
Paralelamente se estdn produciendo altas tasas de colmatacion en los canales
navegables del estuario. Dichas altas tasas de colmatacién estan causando una fuerte
inversién econdmica a las empresas de la zona, que se ven obligadas a dragar
continuamente dichos canales para facilitar la entrada de embarcaciones. Por otro lado,
la ubicacién de los productos del dragado masivo y continuo representa un problema
medioambiental y paisajistico.

Nuestro grupo de investigacion viene desarrollando numerosos trabajos de
investigacion, desde hace veinte afios, en estas marismas, las Marismas del Odiel (Ej.
Rubio 1986; Martos 1987; Castellanos 1992; Luque 1996; Nieva 1996). En estos
estudios se han descrito aspectos ecologicos generales de los ecosistemas de marismas
y de diferentes especies de haldfitas como cariofilaceas pertenecientes al género
Spergularia, o gramineas como Spartina maritima Curtis (Fernald) y Spartina
densiflora Brongn. Estas dos especies de Spartina presentes en el suroeste de la
Peninsula Ibérica, a priori, por los datos que se poseen de los estudios anteriormente
comentados y por su parecido con otras especies utilizadas en otros estuarios en el
control de la erosion, poseerian las caracteristicas tipicas para tener un papel relevante
en la disminucién de la erosion en las Marismas del Odiel.

Este trabajo de Tesis Doctoral se compone de dos partes bien diferenciadas y, a
su vez, intimamente relacionadas. La primera parte consiste en un analisis descriptivo
detallado de la situacion actual del estado de erosién de las Marismas del Odiel y
coémo afecta este proceso a la conservacion de Spartina maritima.

Los objetivos especificos de la primera parte son:

1) Caracterizar, identificando causas y consecuencias, y cuantificar las pérdidas de
marismas por erosién horizontal de taludes a lo largo de todo el estuario de los
rios Tinto y Odiel.

2) Caracterizar y cuantificar la erosién - sedimentacién vertical en las planicies
mareales a lo largo de todo el estuario de los rios Tinto y Odiel. Esto llevaria a
comprobar si los sedimentos erosionados en los taludes son depositados en las
planicies intermareales subyacentes.

3) Analizar el papel de la vegetacion de marisma en el control de la erosion.
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4) Analizar los efectos de la erosién sobre el estado de conservacién de Spartina
maritima en las Marismas del Odiel.

La segunda parte se compone de una serie de experimentos de campo en los que
se estudian las tolerancias de Spartina maritima y Spartina densiflora a algunas de las
principales variables ambientales de las marismas mareales. Estos estudios se llevan a
cabo con vistas a desarrollar una metodologia basica y especifica de control de la
erosion en marismas mareales atlantico — mediterraneas, utilizando estas dos haléfitas
como herramientas principales. Los objetivos especificos de la segunda parte son:

5) Estudiar la tolerancia de Spartina maritima 'y Spartina densiflora al contenido en
sulfuros y el grado de oxigenacion del sustrato, y periodo de inundacién en las
planicies intermareales resultado de la erosion.

6) Analizar la tolerancia de Spartina maritima y Spartina densiflora a la marcada
estacionalidad climatica mediterranea, presente en las marismas andaluzas.

7) Estudiar la forma de crecimiento, la evolucion de la senescencia, y la reproduccion
sexual y asexual de Spartina maritima y Spartina densiflora en enclaves de
marisma baja.

En esta segunda fase experimental se profundiza en aspectos de ecologia bésica
de estas dos especies, como son sus capacidades de colonizacidn, caracteristicas de sus
ciclos de vida o sus tolerancias ecofisioldgicas a los ambientes estuarinos extremos.

Nuestros resultados pueden ayudar, no solo en el control de la erosion, sino
también en la restauracién de areas degradadas, la mejora del manejo, uso y gestion y
la creacién de nuevos enclaves con vegetacion en marismas mareales atlanticas y
~ mediterrdneas.
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Causas y consecuencias de la erosion de taludes
en unas marismas mesomareales mediterraneas,
(Marismas del Odiel)

Resumen

1. Este estudio es la primera cuantificacion de la erosion de taludes en bordes de
canales de marismas mesomareales atlanticas bajo un régimen climatico
Mediterraneo, en este caso las Marismas del Odiel (Huelva, SO Espaiia). El
mecanismo por el que se produjeron las pérdidas de marismas fue identificado como
erosion de taludes bajo la biomasa subterranea de raices vivas. Esto provoco la
formacién de taludes con alta pendiente y la caida de grandes bloques de sustrato.

2. Las mayores tasas de erosién (con medias superiores a 60 cm afio”) fueron
registradas en los canales que soportaban una alta intensidad de trafico de
embarcaciones. Esto parece indicar que las causas que provocan estas altas tasas de
erosion son, al menos en parte, de origen antrépico. Ademas, analizando series de
fotografias aéreas verticales (1956-90), se observo como la mayoria de las pérdidas de
marismas ocurrieron en los ultimos diez afios, coincidiendo con un aumento de las
actividades antropicas.

3. La distribuci6n espacial de la intensidad de la erosion horizontal de taludes dividi6
al estuario en dos zonas bien diferenciadas: una Zona Norte, con tasa de erosion anual
media menor a 20 cm afio” y una Zona Sur, con tasas de erosién mayores a 30 cm afio™.
4. Los canales en los que se registré una menor tasa de erosién poseian la mayor parte
de sus taludes cubiertos por vegetacion, lo que parece indicar que la vegetacion
actuaria disminuyendo la erosidn.

5. Las consecuencias de la erosion horizontal de taludes son: (1) la pérdida y
alteracion directas de extensas areas de marisma baja, media y alta, (2) la colmatacién
de los canales navegables del estwario, (3) la removilizacién de sedimentos
contaminados con metales pesados, y (4) el cambio en la composicion de las
comunidades vegetales en las marismas afectadas por la erosién.
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6. La marcada estacionalidad mediterrdnea de las Marismas del Odiel se reflejé en la
existencia de patrones estacionales de erosion en los ocho canales analizados. Durante
los veranos la erosiéon fue menor que durante las épocas mas lluviosas de otofio,
invierno y primavera.

7. En vista del deterioro tan importante que estan sufriendo las Marismas del Odiel
debido a la erosion de taludes, se hacen necesarias medidas urgentes de control de la
erosion. Entre estas destacan las actuaciones desarrolladas directamente sobre los
taludes erosivos y las planicies intermareales adyacentes, dirigidas a reducir la erosion
y reestablecer los gradientes naturales con métodos de bajo coste econdémico y escaso
impacto ambiental. Estas medidas deben ir acompaiiadas de un control del uso de las
marismas, llevado a cabo por parte de las administraciones, involucrando a las
poblaciones y grupos sociales afectados.

Introduccion

En las tltimas dos décadas, numerosos estudios han revelado grandes pérdidas de
marismas mareales en estuarios de Estados Unidos (Gosselink y Bauman 1980;
Gagliano et al. 1981; DeLaune et al. 1983; Phillips 1986; Kearney y Stevenson 1991).
Sin embargo, pocos estudios se han desarrollado al respecto en Asia (Chung 1982) y
Europa (Ranwell 1967; Barros 1996; Brivio 1996; Castillo et al. 2000a, b y ¢). En
escenarios de cambios climaticos, la erosion de los estuarios es una constante que hay
que pre-evaluar, por sus graves consecuencias potenciales tanto en el medio natural
como en el medio socioeconémico. Para profundizar en la ecologia de las marismas y
su hidrologia, asi como para el desarrollo de estrategias efectivas en el control de la
erosién es esencial la identificacién de las causas y los mecanismos que la provocan
dicha erosion.

LLa subsidencia continental, una sedimentacion vertical insuficiente, la subida del
nivel del mar y actividades antrépicas, como el trafico de embarcaciones, un déficit de
sedimentos debido a la regulacién del flujo de los rios con pantanos y perturbaciones
en el acarreo de sedimentos por la deriva litoral debido a la construcciéon de
espigones, han sido identificadas como causas de pérdidas de marismas (DeLaune et
al. 1983; Stevenson et al. 1985; Pezeshki y DeLaune 1996; Palanques y Guillén
1998). En la mayoria de los casos, la erosién ha sido identificada como el mecanismo
principal por el que han ocurrido estas pérdidas (Phillips 1986; Kearney y Stevenson
1991; Nyman et al. 1994). El mecanismo de erosién que ha producido mayores
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pérdidas de marisma ha sido denominado hornacinamiento de taludes
(“undermining”). Consiste en erosion de la base de taludes situados en las interfases
de marismas con vegetacién con canales de drenaje, especialmente en marismas
mareales altas bien consolidadas. Esta erosién de taludes se desarrolla,
principalmente, bajo la masa de raices vivas de la vegetacion de marisma y suele estar
causada por factores naturales, relacionados con la dinamica mareal, como el flujo del
agua de drenaje. Este mecanismo erosivo provoca la formacion de taludes con paredes
casi verticales o de muy alta pendiente, la pérdida de la base de dichos taludes vy,
finalmente, la caida de grandes bloques de sustrato junto con la vegetacién que crece
sobre ellos (Stevenson et al. 1985; Nyman et al. 1994; Castillo et al. 2000b).
En los ultimos afios, actividades antrdpicas como el trafico de barcos
(incrementando desde los afios 80), el establecimiento de polos industriales (desde los
afios 60), la construccion de dos grandes diques (desde los 70 a los 80) o la captura de
cebo para pesca (desde los 80), han aumentado de manera considerable en las
Marismas del Odiel (Huelva, S.O. Espaiia). Este aumento de la actividad antroépica ha
venido acompafiado de pérdidas de marismas asociadas a procesos erosivos. Estas
pérdidas de marismas son apreciables a simple vista, con erosién de taludes en ambas
orillas de los canales principales del estuario de los rios Tinto y Odiel, y estan
poniendo en peligro areas de gran valor ecoldgico, como la Reserva Natural de la Isla
de Enmedio. Por otro lado, la colmatacién del cauce de los canales navegables del
estuario (Periafiez et al. 1996) estd causando inversiones econémicas muy destacables
a las empresas de la zona, las cuales deben dragar continuamente para permitir la
entrada de embarcaciones, de hasta 100000 Tm, a sus puertos. Probablemente, parte
de estos sedimentos que colmatan los canales provengan, ademas de los aportes de los
rios Odiel y Tinto, de la deposicién de sedimentos que anteriormente formaban parte
del sustrato de las marismas. Ademas, estos sedimentos del fondo de los canales estan
fuertemente contaminados con metales pesados (Luque et al. 1997), por lo que su
removilizacién podria provocar su reintroduccion en la red tréfica del estuario (Luque
et al. 1999).
Los objetivos de este estudio son:

1) Caracterizar y cuantificar las pérdidas de marismas por erosion de taludes a lo
largo del estuario de los rios Tinto y Odiel.

2) Identificar sus causas y sus posibles consecuencias con el objetivo de
implementar un plan integrado de manejo de las Marismas del Odiel.

3) Analizar el papel de la vegetacion natural .en el control de la erosion.
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Materiales y Métodos
AREA DE ESTUDIO

Este estudio fue llevado a cabo en las marismas mareales del Odiel, situadas en el
estuario conjunto de los rios Tinto y Odiel (37°15” - 37°37°N, 6°57’ - 6°58°W; S.O.
Espafia). Dicho estuario estd localizado en un area costera con régimen mesomareal
semidiurno, con un rango de marea media de 2.10 m y un rango de mareas
equinocciales medias de 2.97 m, oscilando el nivel de marea entre 0.4 y 3.37 m sobre
el nivel del Cero Hidrografico Espariol (C.H.E.) (Castellanos ef al. 1994).

Las Marismas del Odiel ocupan un area de 7158 hectireas. Son una de las
marismas mareales mas extensas de la Peninsula Ibérica y, posiblemente, la que
muestra mayor diversidad de hébitats y especies. Debido a su alto valor ecolégico,
con una gran riqueza de especies, tanto animales como vegetales, estin protegidas
como Paraje Natural y Reserva Natural por la Junta de Andalucia (Agencia de Medio
Ambiente 1990). Ademas, fueron declaradas Reserva de la Biosfera por la UNESCO
en 1983 y clasificadas por la Unién Europea como un Area Especial de Proteccién de
Aves. Ademas, su posicion estratégica, en las uniones de los continentes Europeo y
Africano y del Océano Atlantico y el Mar Mediterraneo, acentiian su gran importancia
ecoldgica. Asi, es una zona muy importante en el paso migratorio de numerosas
especies de aves (Rubio 1987; Garrido 1996).

Por otro lado, en las Marismas del Odiel se desarrollan numerosas actividades
antrépicas entre las que cabe destacar: (1) el trafico de embarcaciones, en ocasiones
de gran calado, a través de los canales de la marisma, (2) el dragado de diferentes
canales del estuario para facilitar la navegacion, (3) la ocupaciéon de grandes
extensiones de marismas para el desarrollo de actividades industriales y sus vertidos,
(4) la captura de cebo para pesca (el gusano poliqueto Nereis diversicolor) y otros
invertebrados para el consumo humano (como el crusticeo decapodo Uca pugnax),
(5) numerosas actividades recreativas y turisticas y (6) otras actividades industriales
en relacion con el Polo Industrial, desarrollado desde los afios sesenta.

Como resultado de las actividades industriales y mineras las Marismas del Odiel
estdn muy contaminadas con metales pesados procedentes de dos fuentes (Luque et al.
1999). En primer lugar, los rios Odiel y Tinto drenan una extensa cuenca minera
(situada al norte del estuario), la cual es rica en cationes metalicos (Fe, Cu, Pb, Zn,
Au, Ag, etc.), con minas que han sido explotadas durante mas de 5000 afios (Ruiz et
al 1998). Esta carga inorgénica es transportada sin sufrir practicamente dilucién por
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ambos rios a las Marismas del Odiel, constituyendo un grave problema
medioambiental (Agencia de Medio Ambiente 1994 a). Debido a este aporte los
sedimentos antiguos poseen también altas concentraciones de metales pesados (Ruiz
et al 1998). La segunda fuente de metales pesados es el Polo Industrial de Desarrollo
de Huelva, establecido sobre parte de las Marismas del QOdiel y del Tinto y en el
entorno urbano de la ciudad de Huelva en los afios sesenta. La concentracién de
empresas quimicas en esta zona industrial es de las mayores para este sector en
Espaifia ubicada en un estuario. Residuos con altos contenidos de metales pesados han
sido vertidos directamente desde este centro industrial a las aguas del estuario, asi
como aguas negras urbanas, hasta mediada la década de los noventa (Agencia de
Medio Ambiente 1994 b).

El estuario de los rios Tinto y Odiel es un estuario holoceno, situado en una
incisién fluvial de 25 km de largo sobre sedimentos arenosos del Nedgeno. Los -
sedimentos estuarinos mas antiguos han sido datados en 6.715 + 115 afios BP. En los
cinco primeros metros de dos perfiles sedimentoldgicos de localidades de marisma
alta, aparecen sedimentos finos y restos de vegetacion que corresponden al cambio
desde una planicie intermareal (marisma baja) a una marisma supramareal (marisma
alta), el cual sucedi6 alrededor de 960 + 100 afios BP. La tasa de sedimentacién, de
alrededor de 5 mm afio”, indica un rapido relleno del estuario durante los tiltimos dos
mil afios (Lario 1996).

Las Marismas del Odiel estan localizadas en un area de clima Mediterrdneo, con
veranos calidos y muy secos (en los que la precipitacion es practicamente nula
durante mas de tres meses) e inviernos humedos y templados. La precipitaciéon media
anual es de 505.6 mm, con un coeficiente de variacion de 31 % (Rubio 1985), siendo
frecuentes en la zona las lluvias torrenciales que provocan fuertes avenidas en los rios
Tinto y Odiel (Borrego 1992).

CUANTIFICACION DE LA EROSION

En primer lugar, mediante fotointerpretacién y recorridos de campo, se localizaron
sobre mapas del estuario de los rios Tinto y Odiel (a escala 1:10000) los taludes
situados en las interfases entre marismas con vegetacién y canales mareales. A
continuacion ocho de los canales mas anchos del estuario, los cuales rodeaban a las
principales zonas de interés ecolégico como la Reserva Natural de la Isla de Enmedio
y la Reserva Natural de la Marisma del Burro, fueron seleccionados para el estudio
(Fig. 2.1). El perimetro de taludes y la anchura de cada uno de estos canales fueron
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medidos en los mapas, utilizando un analizador de imagenes (Quantimet-500, Leica).
Las principales rutas de navegacion y las localidades donde se observd erosion
resultante de captura de cebo para pesca (principalmente el gusano poliqueto Nereis
diversicolor) también fueron localizadas en la cartografia.

Una red de 79 testigos fue establecida en los ocho canales seleccionados para
cuantificar la erosién horizontal de los taludes. Los testigos consistian en varas de
hierro de aproximadamente 1.5 metros de alto y 1 cm de didmetro. Estos testigos
fueron clavados en el sedimento hasta una profundidad de alrededor de 1 m en el
borde superior de los taludes de erosion. Las distancias desde los testigos a los bordes
de los taludes fueron medidas cada dos meses desde Julio de 1996 a Septiembre de
2000. La tasa de erosion horizontal en cada punto fue calculada como la diferencia
entre dos medidas consecutivas entre el periodo comprendido entre dichas medidas.
Una vez obtenidas las tasas de erosion horizontal final se realizé una cartografia de
intensidades de erosién de taludes.

Ademas, en cada punto de muestreo se midi6 la altura del talud y las especies
vegetales presentes, anotandose sus niveles de cobertura (cuantificados mediante una
aproximacion semicuantitativa). La cobertura (C) se expresé utilizando una escala
semicuantitativa: 0= Sin vegetacion; 1= C < 5%; 2 =5% < C <25%; 3 =26% <C <
50%; 4 = 51% < C < 75%; 5 = C > 76%. Para la determinacién y la denominacion de
las especies se siguié Valdés er al. (1987).

En ausencia de estudios previos, la variacion temporal de la erosién horizontal
desde 1956 hasta 1990 en los ocho canales seleccionados fue estimada sobre
fotografias aéreas verticales tomadas en 1956 (1:33000), 1980 (1:25000), y 1990
(1:15000), utilizando un micrémetro para realizar las medidas. La diferencia en
anchura de un canal entre dos fotografias se expresé como aérea (m’) y longitud (m)
de marisma perdida.

Para la denominacién de las diferentes zonas de marisma (dependiendo de sus
niveles topograficos — alta, media y baja - ) se siguié la terminologia utilizada por
Long y Mason (1983).

Las tasas de erosion entre los canales fueron comparadas mediante analisis de
varianza de una sola via (Anova). Las diferencias minimas significativas (LSDs) entre
medias fueron calculadas solo si el test de Ficher (F-test) fue significativo a un nivel
de probabilidad (P) del 0.05 (Steel y Torrie 1960). Los datos fueron testados para
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Fig. 2.1 Mapa del estuario de los rios Tinto y Odiel mostrando los canales estudiados
numerados del 1 al 8.
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homogeneidad de varianzas usando el test de Levene, con un nivel de significacion
del 95%. Para el analisis de las variaciones temporales de la erosién se utiliz6 el
analisis de Fourier (Bloomfield 1976). Antes de realizar este andlisis cada serie de
datos fue transformada mediante una suavizacién (“smoothing”) (n = 2) y una
sustraccion (“trend”) de la media y la tendencia lineal, con el objetivo de eliminar
ruido azaroso que podria obscurecer patrones ciclicos significativos. Todos los
analisis estadisticos se llevaron a cabo con el programa “Statistica” versién 5.1
(StatSoft, Inc.).

Resultados

El mecanismo por el que se produjeron las pérdidas de marismas fue identificado
como erosion de taludes bajo la biomasa subterranea de raices vivas. Este provoco la
formacién de taludes con alta pendiente (normalmente céncavos en sus zonas mas
bajas) y la caida de grandes bloques de sustrato, a veces superiores a 1 m’. Asi, la
erosion horizontal de los taludes comenz6 tipicamente con la erosion de sus partes
mas bajas, seguido del hundimiento de la parte superior, en forma de grandes bloques
que arrastraron a la vegetacion que crecia sobre ellos.

La intensidad de la erosion horizontal descrita anteriormente varid
significativamente entre los diferentes canales del estuario (F = 14.66; P < 0.0001).
Las tasas de erosion horizontal en los canales 1 y 2, situados en la Marisma del Burro,
fueron las menores de todo el estuario. En contraste, las tasas de erosion en el canal 6,
Canal del Burrillo situado al sur de la Isla de Enmedio, y el canal 8, Canal del Padre
Santo, fueron significativamente superiores a las registradas en el resto de los canales
(P <0.05) (Tabla 2.1). En ambos canales se registraron tasas de erosién anual media
maxima mayores a 100 cm afio”, llegandose a una media de retroceso del talud de 140
cm afio” en uno de los testigos del canal 6 (Tabla 2.2). En los demés canales que
delimitan la Isla de Enmedio (canales 3, 4 y 5) y el Canal de la Peguera (canal 7),
situado al sur de la Isla de la Liebre, se registraron tasas de erosién medias
comprendidas entre 34 y 47 cm afio” (Fig. 2.2; Tabla 2.1).

Segin la intensidad de la erosi6n horizontal de taludes, en las Marismas del
Odiel pudieron apreciarse dos zonas bien diferenciadas: (1) Zona Norte, donde la
intensidad de la erosion fue menor de 20 cm afio™; (2) Zona Sur, con erosién superior
a 30 cm afio”. Dentro de esta Zona Sur aparecieron dos subzonas: una primera situada
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al Este del estuario con tasas de erosién superiores a 60 cm afio”, que coincidié con
los canales mas antropizados y que soportaron una mayor intensidad de trafico de
embarcaciones (Tabla 2.2), y una segunda situada al Oeste, con erosiéon comprendida
entre 30 y 60 cm afio” (Fig. 2.3).

Por otro lado, la erosién de taludes varié fuertemente dentro de cada canal,
reflejando la fuerte heterogeneidad de las interfases entre marismas con vegetacién y
canales de drenaje. El valor minimo medio de erosién anual fue de 2 cm, registrado en
el canal 2. En este mismo canal llegaron a registrarse hasta 27 cm afio” de erosién
media maxima. Las mayores variaciones aparecieron en los canales sometidos a
mayores erosiones (canales 6 y 8), donde las diferencias entre minimos y maximos de
erosién anual media alcanzaron hasta 107 cm afio™ (Tabla 2.2).

La erosion horizontal en el global del estuario fue de 42 = 4 cm afio”’. Con esta
tasa de erosion, el drea de marisma con vegetacién que desapareceria anualmente a lo
largo de los ocho canales estudiados (63523 m) seria de alrededor de 17000 m> Si
aplicamos esta erosién horizontal a ios taludes del estuario que poseen una altura
media de alrededor de 0.5 m, se movilizarian anualmente cerca de 10000 m® de
sedimentos. Este volumen de sedimentos equivale, considerando una densidad media
de los suelos arcillosos erosionados de 1.0 g cm™ (Allison ef al. 1973), a 10000 Tm®
afio”. Alrededor del 14 % de esta cantidad de sedimento provendria del canal
navegable 6, el cual contribuye escasamente con el 3 % a la longitud total de canales
analizada.

En el analisis de las fotografias aéreas verticales, se observaron diferencias en las
tasas de erosion horizontal entre diferentes canales. En el periodo comprendido entre
1980-1990, las anchuras de los canales 1 y 2 no variaron apreciablemente, mientras
que en el canal 3 la tasa de erosion fue de 70 cm afio” y en el canal 6 de 220 cm afio™!
(Tabla 2.3). El estudio de las fotografias aéreas también revel6 la existencia de
periodos erosivos de diferentes intensidades en casi todos los canales (Tabla 2.3).
Desde 1980 a 1990, la erosién fue mayor que entre 1956 y 1980. Asi, la erosién
estimada en el canal 6 para el periodo 1980-90 fue cercana, como se ha comentado
anteriormente, a 220 cm afio”, lo cual representa un aumento de 22 metros de anchura
de canal en diez afios. Sin embargo, en el periodo 1956-80, la erosién en este canal
fue imperceptible. Desde 1956 a 1990, 511000 m’ de marisma mareales,
principalmente marismas medias y altas, han sido movilizados por erosién de taludes
en los bordes de los canales de drenaje en las Marismas del Odiel. Estas pérdidas
representan un 0.71% del 4rea total de estas marismas, ocurriendo el 68% de estas
pérdidas en los ultimos diez afios.
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Canal N°de Erosion  Longitud  Altura Area Sedimento  Anchura
testigos (cm afio’) detaludes deltalud erosionada movilizado  de canal
(m) (cm) (m’afio”) (m’afio”) (m)

1 12 -8+2 11167 376 -893 -335 113+ 16
2 9 -15+3 16393 406 -2459 -991 101 £ 17
3 7 -47+12 8374 51+3 -3936 -2019 222 + 37

4 10 377 5643 58+4 -2088 -1217 13415
5 11 -34+x7 6351 64+3 -2159 -1388 2607
6 15 -76+ 8 1981 93+3 -1506 -1400 165+ 15
7 6 406 9140 59+2 -3656 -2157 163 +13
8 9 -64+9 600 522 -384 -237 710 £+ 31
Total 79 -42+4 59649 50 -17081 -9745 234+ 71

Tabla 2.1 Erosién horizontal anual media (cm afio™), longitud de bordes con talud (m), altura
media vertical del talud (cm), 4rea de marisma erosionada, (m2 aﬁo’l), volumen de
sedimento movilizado por la erosién (m® afio') y anchura media de los canales (m), en
los taludes de los canales principales de las Marismas del Odiel. (Medias + E.S.M.).

Canal Erosiéon  Erosidn  Tréafico de Captura Especies vegetales

minima méxima  embarcaciones de cebo (cobertura)
(cm afio?)  (cm afio™)

1 2 -27 - - Sd (1-5), Hp (3), Sr (1), Sp (5)

2 -4 -32 - - Sp (3), Sd (4-5), Sr (1)

3 -17 -109 - B 0

4 -5 -73 - A 0

5 -9 -75 - B 0

6 -34 -140 A - 0

7 -17 -61 - A 0

8 -25 -118 A - 0

Tabla 2.2 Erosién horizontal miximas y minimas (cm afio) de diferentes testigos,
intensidades de tréfico de embarcaciones y captura de cebo para pesca (A alto, B bajo, - Nulo)
y especies vegetales presentes, con sus coberturas (C) expresadas como abundancias relativas,
en los taludes de los canales principales de las Marismas del Odiel (Hp = Halimione
portulacoides,; Sd = Spartina densiflora;, Sp = Sarcocornia perennis, Sr = Salicornia
ramosissima). 0 = Sin vegetacion; 1 = C <5%; 2=5% <C <25%; 3=25% <C <50%; 4 =
50% < C <75%; 5=C>75%.

La erosién fue menor en los taludes con vegetacion, situados en los canales 1y 2,
que en los taludes desprovistos de vegetaciéon (Fig. 2.2; Tablas 3.1 y 3.2). Las
especies vegetales mas frecuentes en estos taludes fueron Sarcocornia perennis
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(Sarcocornia perennis (Miller) A.J. Scott ssp. Perennis; Arthrocnemum perenne
segin Tutin et al. 1968-93) y Halimione portulacoides (L.) Aellen. Ambas poseen
tallos rastreros, en el caso de Sarcocornia perennis enrzizantes. Sus niveles de
cobertura siempre sobrepasaron el 50%, cubriendo practicamente todo el espacio en
las areas que colonizaron. Por otro lado, Spartina densiflora Brongn., con tallos
erguidos, apareci6 normalmente en el borde alto de los taludes, cayendo a los canales
junto con bloques de sustrato erosionados. En algunas ocasiones aparecio
directamente enraizada sobre los taludes, llegando a alcanzar coberturas superiores al
75%. Salicornia ramosissima, una especie anual de pequefio porte, fue encontrada en
los taludes desde finales de otofio hasta finales del verano ocupando los espacios
libres dejados por las especies perennes.

Canales
Afio 1 2 3 4 5 6 7 8
1956-80 55835 * 3349 22572 50808 * * -
(5) 4 4 ®
1980-90 * * 58618 33858 120669 43582 91400 -

(7 ) (7) (22) (0
Tabla 2.3 Erosién horizontal en los periodos 1956-80 y 1980-90, expresada como
4rea de marisma perdida (m?), y longitud de marisma erosionada en perpendicular a
la linea de marea (m), entre paréntesis.
* Imperceptible.

? La variacién en anchura en el canal 8 (Canal del Padre Santo) no pudo ser
calculada debido a las grandes alteraciones de sus margenes, provocadas por la
construccion de infraestructuras.

La erosion horizontal de taludes exhibid, durante los cuatro afios de 'e.studio, un
patrdén temporal ciclico en todos los canales. La duracién de sus cicles varié segun los
canales. En los canales 1, 2, 5 y 7 se registraron ciclos de alre:.«:dor de un afio,
comprendidos entre 9 y 13 meses (Tabla 2.4), aumentando la erosion en los meses de
otofio, invierno y primavera cada afio, en comparacion con los meses estivales donde
la erosion fue menor (Fig. 2.4). En los canales 3, 4, 6 y 8 los ciclos erosivos fueron de
20 meses (Tabla 2.4), registrandose fuertes aumentos en la tasa de erosion horizontal
durante los meses no estivales de 1997 y 1999, principalmente. Durante los cuatro
afios de estudio, la precipitacién total alcanzé alrededor de 4000 mm, con una
distribucién marcadamente estacional, concentrandose en pocos dias de otofio,
invierno y primavera, con fuertes variaciones interanuales (Fig. 2.4). Los periodos de
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lluvias torrenciales coincidieron con aumentos en el caudal de los rios Odiel y Tinto y
periodos con mayores tasas de erosion horizontal de taludes.
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Fig. 2.2 Erosién media anual (cm afio™) registrada en los diferentes canales (1-8) de las
Marismas del Odiel (media + E.S.M.).

Canales Duracidn de los ciclos de erosion
horizontal (meses)

i 9

2 12
3 20
4 20
5 13
6 20
7 12
8 20

Tabla 2.4 Duracién de los ciclos de erosién horizontal en los taludes
de ocho canales de las Marismas del Odiel, durante 4 afios (resultados
obtenidos mediante analisis de Fourier de series temporales).
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del Odiel. Verde, 1 <20 cm afio”’; Azul, 30 <1< 60 cm afio”'; Naranja, 60 <1< 70 cm afio™;
Rojo, 1> 70 cm afio™.
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Discusion

Este estudio es la primera cuantificacion de la erosion de taludes en bordes de canales
de marismas mesomareales atlanticas bajo un régimen climatico Mediterraneo. El
mecanismo de erosién descrito es similar al observado por otros autores en estuarios
de Estados Unidos (Stevenson et al. 1985; Nyman et al. 1994).

La formacion y la erosién de taludes en la interfase entre marismas con vegetacioén y
canales de drenaje pueden ser provocados por causas naturales, como el flujo del agua
de drenaje (Nyman et al. 1994). En nuestro estudio, las mayores tasas de erosion
(superiores a 60 cm afio”') fueron registradas en los canales 6 y 8, los cuales
soportaban una alta intensidad de trafico de embarcaciones. Esto parece indicar que
las causas que provocaron estas altas tasas de erosion fueron, al menos en parte, de
origen antrépico. Ademas, el canal 6 posee unas condiciones hidrodinamicas
especiales, con fuertes corrientes de reflujo mareal provocadas por la construccién del
Dique Juan Carlos I en la desembocadura del estuario (Ojeda et al. 1995), lo que
también podria aumentar la erosién de sus taludes. Pezeshki y DeLaune (1996)
también identificaron al trafico naval como un factor relevante en la erosion de
marismas mareales. En el canal 7, donde se registraron tasas de erosién media
cercanas a 40 cm afio”, se observaron repetidamente sefiales que indicaban a la
captura de cebo para pesca realizada directamente sobre los taludes como una de las
causas principales de la erosion sufrida en los taludes (Tabla 2).

Analizando las fotografias aéreas (1956-90), se observé como la mayoria de las
pérdidas de marismas ocurrieron en los dltimos diez afios. Las altas tasas de erosién
detectadas entre 1980 y 1990 coincidieron con un aumento de las actividades
antrépicas. Es de particular interés comentar que desde el principio de los afios
ochenta la boca de la ria de Punta Umbria quedd colmatada por bancos arenosos, de
modo que la flota pesquera de Punta Umbria debe salir a través de una via alternativa
cruzando los canales 6 y 8, en los cuales se registraron las mayores tasas de erosién. A
raiz de estos resultados se hacen necesarios nuevos estudios para discriminar,
cuantificar y evaluar entre las diferentes causas, naturales o antrdpicas, que estan
provocando erosion de taludes en las Marismas del Odiel.
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Fig. 2.4 Erosion horizontal de taludes, en cm mes™, en los diferentes canales (1-8) del las
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La distribucién espacial de la intensidad de la erosién horizontal de taludes (Fig.
2.3) nos dividi6 al estuario en dos zonas bien diferenciadas: una Zona Norte, con tasa
de erosién anual media menor a 20 cm afio’ y una Zona Sur, con tasas de erosioén
mayores a 30 cm afio”’. Segun la divisién que Borrego (1992) realizé del estuario del
Tinto y el Odiel, la Zona Norte coincidiria con el “estuario alto”, donde dominaria el
transporte y la sedimentacion vertical sobre la erosion, con unas condiciones
hidrodindmicas mixta mareal — fluvial y sedimentos de origen fluvial y mareal poco
clasificados. La Zona Sur, con mayor erosién de taludes, coincidiria con el “estuario
bajo”, dominado por procesos mareales, con sedimentos finos bien clasificados. En
esta zona, segln la intensidad de la erosién horizontal pudieron diferenciarse dos
subzonas: una con mayor erosion de taludes (superior a 60 cm afio™), situada al Este
del estuario y con fuertes impactos antrépicos, como el trafico de embarcaciones y la
construccion de numerosas infraestructuras, y otra situada al Oeste, integrada por los
canales que circundan a la Isla de Enmedio y la Isla de la Liebre, con tasas de erosién
horizontal media comprendidas entre 30 y 60 cm afio™.

Son varias las consecuencias de la erosion horizontal de taludes puestas de
manifiesto en este estudio: (1) la pérdida y alteracion directas de extensas areas de
marisma media y alta, con pérdida de hébitats de determinadas especies, (2) la
removilizacién de sedimentos contaminados con metales pesados, ya sea por erosion o
por dragado, y (3) el cambio en la composicion de las comunidades vegetales en las
marismas bajas y medias afectadas por la erosi6én, con una fuerte abundancia de
especies de porte decumbente, en detrimento de especies de porte erguido como
Spartina maritima (Curtis) Fernald. La ausencia de especies tipicas de marisma baja,
como Spartina maritima, en las areas erosionadas sera analizada profundamente en el
Capitulo 4. A estas consecuencias hay que sumarles la posible potenciacién de la
colmatacién de los canales del estuario debido a la sedimentacién en sus fondos de los
sedimentos erosionados.

Como resultado de esta erosién horizontal, zonas de marisma media y alta
maduras han sido expuestas directamente a la regresion de los taludes de erosién. Esta
erosién horizontal ha causado la pérdida de grandes extensiones de marismas
consolidadas, las cuales han tardado en formarse largos periodos de tiempo. Estas
marismas maduras sostenian una flora y fauna que Unicamente habita en estas zonas y
poseian suelos mas evolucionados y estructurados que las planicies intermareales
desnudas (Rubio 1985) que las reemplazaron como resultado de la erosién. Asi, la
pérdida de estas marismas maduras reduce el habitat en estas comunidades y
contribuye a una caida de la biodiversidad, e incluso, a la desaparicion de algunas de



EROSION DE TALUDES 23

estas comunidades, las cuales son reemplazadas por planicies intermareales sin
vegetacion. Estos resultados estin de acuerdo con Grootjans et al. (1997), que
puntualizaban como cambios en el paisaje y en la sucesién vegetal, debidos a cambios
en el uso, reducian la biodiversidad en numerosos ecosistemas costeros. Asi, la
erosion horizontal de taludes se comporté como un factor desorganizativo,
provocando una pérdida directa de recursos naturales y frenando dréasticamente la
evolucion de las marismas mareales, generando una notable pérdida de habitats,
poniendo en peligro el mantenimiento de determinadas especies e induciendo una
caida de la biodiversiad.

Barros (1996) identificd a la erosién, en un estuario atlantico de la Peninsula
Ibérica, como el factor principal en el control de la dindmica sedimentaria, estando la
sedimentacion condiciona por el régimen erosivo. Segun este modelo, las aitas de
erosién cuantificadas en este estudio (alrededor de 10.000 Tm® afio’) movilizarian
sedimentos que serian dispersados por las corrientes y las mareas. Si tenemos en
cuenta que el rio Odiel aporta una media de 5600 Tm anuales al estuario (Borrego
1992), podemos hacernos una idea de la importancia de este aporte. Asi, la erosién de
los taludes de las Marismas del Odiel movilizaria anualmente, al menos, una cantidad
de sedimentos dos veces superiores a la media aportada por el rio Odiel,
contribuyendo asi probablemente de manera decisiva a la colmatacién progresiva de
los canales del estuario.

Debido a esta colmatacién de los canales navegables, se llevan a cabo grandes
esfuerzos en el dragado del canal 8 (Canal del Padre Santo) con el objetivo de
permitir la entrada al Puerto de Huelva a grandes barcos mercantes. A su vez, la
erosion y el dragado movilizan un enorme volumen de sedimentos contaminados con
metales pesados (Luque 1996; Luque ef al. 1997; Luque et al. 1998 a, b). Si la
removilizacién de sedimentos por el dragado y la erosién fuera menor, los metales
pesados quedarian depositados en el fondo de los canales y en profundidad en las
marismas maduras, donde permanecerian relativamente aislados e interaccionando en
menor medida con otros elementos del ecosistema estuarino (DeLaune y Gambrell
1996). Sin embargo, depositados en superficie, pueden ser facilmente introducidos en
la red trofica del estuario (Gallagher y Wolf 1980), de la cual forma parte el ser
humano con el consiguiente riesgo para su salud.

El estudio de la vegetacién que se desarrolla sobre los taludes de erosién mostréd
un predominio de especies de porte decumbente (segun clasificacion de van
Groenendael et al. 1996). Estas serian capaces de sobrevivir mas facilmente que

especies de porte erguido en un héabitat como este, con conﬁdicio;ws;hidrolégicas
BT
. :
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extremas (alto grado de exposicion al impacto de las olas, corrientes y mareas en un
ambiente de alta energia) y altas pendientes. Asi, los tallos postrados resistirian el
impacto de las olas y crecerian sobre las zonas de fuerte pendiente. En el caso de
Sarcocornia perennis, las raices desarrolladas en sus nudos se comportarian como una
cadena de nudos de anclaje al sustrato.

Los canales en los que se registré una menor tasa de erosion (canales 1 y 2),
poseian la mayor parte de sus taludes cubiertos por vegetacién. Esto parece indicar
que la vegetacién actuaria disminuyendo la erosion. Esta capacidad protectora de la
vegetacion frente a la erosion ha sido puesta de manifiesto por numerosos autores
(Broome et al. 1992; Hutchinson et al. 1995; Moeller et al. 1996; van Dijk et al.
1996; Cerda 1997; Netto y Lana 1997). Cuando la vegetacion fuera eliminada de un
talud, la erosién aumentaria. Esto provocaria a su vez un aumento de la pendiente y la
altura del talud, lo que fomentaria su erosién e impediria su recolonizacién. Segun
nuestras observaciones de campo, la eliminacién de la vegetacién en los taludes puede
ser provocada por causas naturales, como grandes avenidas de los rios. Segiin Herke y
Rogers (1993), estas pérdidas naturales normalmente no son demasiado importantes,
al menos a largo plazo. Sin embargo, presiones antrépicas con alto poder erosivo,
como la captura de cebo para pesca directamente sobre los taludes o un intenso trafico
de embarcaciones, podrian contribuir decididamente a la eliminacion de la vegetacién.

Son varios los trabajos que han descrito procesos de sedimentacién y erosion en
zonas costeras y cursos fluviales relacionados con la climatologia (Zedler 1983;
Cahoon 1994; Nordstrom y Jackson 1995; Cahoon ef al. 1996; Jansson 1996; Reyes et
al. 1996; Sajeev et al. 1996). Las Marismas del Odiel se encuentran en un area de
clima Mediterraneo, con una marcada estacionalidad (Castellanos et al. 1994). Esta
estacionalidad se reflejo en la existencia de patrones estacionales de erosién en los
taludes de los ocho canales analizados. Durante los veranos, cuando las lluvias fueron
muy escasas o inexistentes, el rio Odiel poseyd una capacidad erosiva baja debido a
su escaso caudal y no se produjeron temporales costeros, ni fuertes vientos. En
general, durante estos meses estivales la erosién de los taludes fue menor que durante
las épocas mas lluviosas de otofio, invierno y primavera. Los canales aparecieron
agrupados en dos conjuntos segiin la duracién de sus ciclos erosivos: un conjunto con
ciclos de alrededor de un afio y otro con ciclos préximos a los dos afios. Estas
diferencias podrian venir determinadas por el grado de exposicion de los diferentes
canales a las avenidas fluviales y demas agentes erosivos, determinado por factores
como la cobertura de vegetacion o la posicion en el estuario. Asi, los cuatro canales
en los que se registraron ciclos de dos afios poseen varias caracteristicas comunes: se
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encuentran en la zona sur del estuario, poco expuestos a las avenidas del rio Odiel y
poseen taludes desprovistos de vegetacion. Aun asi, estos patrones son dificiles de
interpretar en una serie de datos de cuatro afios como la registrada en este estudio.

En vista del deterioro tan importante que estan sufriendo las Marismas del Odiel
debido a la erosién de taludes, se hacen necesarias medidas urgentes de control de la
erosioén. Entre estas, destacan las actuaciones desarrolladas directamente sobre los
taludes erosivos y las planicies intermareales adyacentes, dirigidas a reducir la erosién
y reestablecer los gradientes naturales con métodos de bajo coste econdmico y escaso
impacto ambiental. Estas medidas deben ir acompafiadas de un control del uso de las
marismas, llevado a cabo por parte de las administraciones. En las planicies
intermareales, la instalacién de diques de madera alquitranada paralelos a la linea de
marea (Broome et al. 1992), el aporte de conchas de moluscos (Meyer ef al. 1997), asi
como Ja siembra de plantas de marismas (Adam 1990; Pezeshki et al. 1991) adaptadas
a soportar altos periodos de inundacién, como Spartina maritima (Sanchez et al.
1996) o Zostera noltii (Davis y Short 1997), reducirian el impacto de las olas y la
velocidad del agua de drenaje, las corrientes y las mareas, disminuyendo la erosion de
los taludes y favoreciendo la sedimentacion (Castellanos et al. 1998). A largo y medio
plazo, estas medidas llevarian a un restablecimiento de los gradientes naturales, con
un paso gradual desde la marisma alta a la baja, ya que la sedimentacién en las
planicies intermareales acabaria con el desnivel de los taludes de erosion,
produciéndose una restauracion natural de la marisma con un esfuerzo minimo inicial.
Sobre los taludes erosivos podria actuarse directamente introduciendo especies de
porte postrado, como Sarcocornia perennis y Halimione portulacoides, con el fin de
reducir la erosion. Este método podria ser clasificado como un manejo del ecosistema
geo-ecoldgico y constructivo (de acuerdo con Vries et al. 1996), ya que promueve la
proteccién del medio ambiente, su restauracion y el desarrollo de valores naturales.
Tras el desarrollo de estas actuaciones de control de la erosion es esencial un
seguimiento de su eficacia y funcionamiento (Broome et al. 1988; Zedler y Langis
1990; LaSalle e al. 1991; Confer y Niering 1992; Zedler 1993; Henry y Amoroés
1996; Wilson y Mitsch 1996).

Ademas de estas medidas de accién directas para proteger las zonas afectadas y
restaurarlas, medidas administrativas, como la limitacion de la velocidad de
navegacion por los canales mareales o la delimitacion de la captura de cebo (a zonas
de las planicies intermareales alejadas del talud), deben ser tomadas paralelamente
para impedir el deterioro de nuevas zonas y disminuirlo en las zonas afectadas. La
restauracion de marismas mareales es mucho mas costosa que prevenir su deterioro
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(Herke y Rogers 1993). Este conjunto de medidas mejorarian el estado de
conservacion de las Marismas del Odiel, y podrian orientarse, ademis de para
controlar la erosién, para una o varias de las siguientes funciones: (1) Favorecer
actividades socio-econémicas tan importantes para la zona como la pesca (Lewis III
1992), al crear el habitat adecuado para la cria de numerosas especies de peces y
cefalépodos que desovan en los estuarios; (2) Mejorar desde un punto de vista
estético y paisajistico las Marismas del Odiel, con lo que esto supondria para la
atraccién del turismo; (3) Mejorar la calidad de las aguas del estuario (Patrick 1994;
Cronk 1996; Helfield y Diamond 1997); (4) Aumentar la biodiversidad de las
Marismas del Odiel. En definitiva, resultarian en una mejora general del manejo
integrado de los recursos naturales de este importante ecosistema costero del litoral
andaluz.

Finalmente, comentar, que para que estas medidas de conservacién de la
Naturaleza llegaran a su fin, es esencial el involucrar a la poblacién (Craig et al.
1995) en su desarrollo y mantenimiento, informando a las poblaciones humanas
afectadas, como pescadores y ceberos, de las actividades que se lleven a cabo y
haciendo que participen de las mismas. De esta manera estos grupos sociales tendrian
la oportunidad de colaborar en la restauracion de las marismas, haciéndoles pensar en
su pasado y en su futuro y ofreciéndoles la posibilidad de desarrollar una relacién
armoniosa y provechosa con el medio ambiente (Higgs 1996).



Erosion y sedimentacion vertical en planicies intermareales
de unas marismas mesomareales mediterraneas,

(Marismas del Odiel)

Resumen

1. En este capitulo se analiza la dinamica sedimentaria en las planicies mareales
adyacentes a los taludes de erosion en las Marismas del Odiel durante cuatro afios,
mediante una amplia re de testigos distruida por el estuario.

2. Los sedimentos erosionados en los taludes, cerca de 10000 Tm® afio”! de media, no
son depositados en las planicies intermareales adyacentes. Ademas, en la mayoria de
estas planicies domina la erosion sobre la sedimentacién, movilizando 3000 Tm?® més
anualmente. En los principales canales de las Marismas del Odiel, debido a procesos
erosivos se moviliza una media de 13000 Tm® de sedimentos anualmente. Esta enorme
cantidad de sedimentos supera en mas del doble al aporte de sedimentos anual medio
del rio Odiel (5600 Tm®) y ampliamente al del rio Tinto, contribuyendo posiblemente
de manera significativa a la colmatacion de los canales del estuario.

3. Las tasas de erosién vertical mas importantes (—4.7 0.5 cm afio” y —2.4 + 0.4 cm
afio') se registraron en las planicies intermareales de los canales que soportaron un
mayor trafico de embarcaciones. En los canales no afectados directamente por el
trafico naval las tasas medias de erosién — sedimentacion vertical oscilaron entre —0.3
y—1.6 cm afio™.

4. Ademas de las consecuencias de la erosion horizontal de taludes comentadas en €l
capitulo anterior, la erosion vertical de las planicies intermareales provocaria: (1) el
aumento en altura de los taludes de erosion, (2) la eliminacién de propagulos y
plantulas de especies vegetales capaces de vivir en localidades de marisma baja, y (3)
el descenso del nivel topografico de las planicies intermareales por debajo de los
limites de distribucion de dichas especies.

5. La estacionalidad del clima Mediterraneo se reflejé en patrones estacionales de
erosion - sedimentacion en las planicies intermareales de los ocho canales analizados,
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con una periodicidad cercana al afio. Durante los meses mas lluviosos predominé la
erosion en todos los canales.

6. Las medidas de conservacion y restauracion establecidas en el capitulo anterior,
como son la construccién de rompeolas de madera alquitranada y la siembra de
especies vegetales en las zonas afectadas por la erosidn, serian también eficaces en pro
de disminuir la erosién vertical de las planicies intermareales. Debido a la alta
heterogeneidad espacial, se hace necesario a la hora de desarrollar estas medidas de
conservacion un estudio exhaustivo del area de actuacién con el fin de optimizar su
rendimiento.

Introduccion

En la evolucién natural de numerosos estuarios se originan marismas mareales por
acumulacion de sedimentos finos en zonas protegidas frente a la accion erosiva de olas
y corrientes (Ranwell 1972). Cuando alcanzan un nivel topografico determinado, estos
depositos fangosos son colonizados por vegetacion, la cual, a su vez, favorece la
sedimentacion y disminuye la erosion (Adam 1990; Broome et al. 1992; Davis y Short
1997; Dijkema et al. 1990; Ghidey y Alberts 1997; Moeller et al. 1996; van Dijk et al.
1996). -

Este proceso de creacién de nuevas marismas mareales contrasta con las pérdidas
de grandes extensiones de marismas detectadas en numerosos estuarios a lo largo del
mundo (Barros 1996; Brivio 1996; Chung 1982; DeLaune et al. 1983; Gagliano et al.
1981; Gosselink y Bauman 1980; Turner 1997; Ranwell 1967) y en las Marismas del
Odiel en este mismo trabajo (Capitulo 1). Asi, en la transicién desde las zonas de
marisma hacia los canales de drenaje se han caracterizado fenémenos erosivos
(Kearney y Stevenson 1991; Phillips 1986) que originan taludes de fuerte pendiente
bajo los cuales se desarrollan planicies intermareales sin vegetacién (Nyman et al.
1994; Stevenson et al. 1985) que sustituyen a las marismas con vegetacion.

Conocer la dinimica sedimentolégica en estas planicies intermareales es un paso
clave tanto en el estudio de la evolucion de las areas de marismas erosionadas, como
con vistas al desarrollo de una metodologia de control de dicha erosion (Callaway et
al. 1996b). Los fenémenos de sedimentacién y erosién en las planicies intermareales
determinan directamente la altura de los taludes erosivos donde se producen las
mayores pérdidas de marismas. Si la erosién domina en las planicies intermareales la
altura de los taludes aumenta, mientras que si la sedimentacién predomina los taludes
pueden llegar a desaparecer, recuperandose un perfil suave de transicién de las zonas
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de marisma alta a las de marisma baja, manteniéndose zonas de marisma media con

una interesante biodiversidad y habitat exclusivo para determinadas especies. Sin

embargo, a pesar de la importancia del conocimiento de esta dindmica de erosién —
sedimentacion, han sido pocos los trabajos que la han estudiado a largo plazo y sobre
una extensa supetficie.

Este estudio se desarroll6 en las Marismas del Odiel, donde se han detectado, en
esta memoria de Tesis Doctoral, fuertes pérdidas de marismas en taludes de erosién
situados en las interfases entre marismas con vegetacion y canales (Capitulo 2).

Los objetivos de este estudio son:

1) Conocer si los sedimentos erosionados en los taludes se depositan en las planicies
intermareales subyacentes o son transportados por las corrientes y las mareas. Para
ello se cuantificé la dindmica sedimentaria de erosién — sedimentacién vertical en

- estas planicies a lo largo de las Marismas del Odiel durante cuatro afios. -

2) Caracterizar los posibles patrones estacionales en esta dinamica sedimentaria, en
el marco del clima Mediterraneo en el que se encuentran estas marismas.

Nuestros resultados podrian ayudar en la gestién integrada de las Marismas del
Odiel, y particularmente, en el manejo de las localidades de marismas baja sin
vegetacion, productos de la erosion, con vistas a su estabilizacion y restauracion e
comunidades.

Materiales y Métodos

AREA DE ESTUDIO

Este estudio fue llevado a cabo en las Marismas del Odiel, situadas en el estuario
conjunto de los rios Tinto y Odiel (para descripcién mas detallada ver Capitulo 2).

EROSION - SEDIMENTACION

Para cuantificar y caracterizar la erosion — sedimentacion vertical en las planicies
intermareales situadas bajo taludes erosivos, se establecié, desde Mayo a Agosto de
1996, una red de 239 testigos, distribuidos en 51 localidades, y situados en ocho de los
principales canales de las Marismas del Odiel (Fig. 2.1). Los testigos consistian en
baras de hierro de aproximadamente 1.5 metros de alto y 1 cm de didmetro. Estos
testigos fueron clavados en el sedimento hasta una profundidad de alrededor de 1 m,
entre +1.0 m y +2.5 m sobre el Cero Hidrografico Espaiiol (C.H.E.).
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Para el analisis de perfiles de erosién, que nos suministrasen informacién de
cémo variaba la erosién — sedimentacién vertical a lo largo de las planicies
intermareales, en los canales 3, 4 y 5 estos testigos se colocaron en dos posiciones
sobre planicies intermareales situadas bajo taludes de erosion: a una distancia de entre
1y 2 m del talud (base del talud), y entre 2 y 4 metros del talud. En algunos puntos de
muestreo se establecieron transectos de hasta siete testigos en filas perpendiculares a
la linea de marea.

Las distancias desde el sedimento hasta la punta superior de cada testigo fueron
medidas bimensualmente desde el establecimiento de la red (Mayo-Agosto 1996)
hasta Julio de 2000 (Fig. 3.1). La tasa de erosién — sedimentacién vertical en cada
punto se calculé como la diferencia entre dos medidas consecutivas, de manera que
valores negativos indican erosién y valores positivos sedimentacion (sedimentacién).
Este método permite registrar repetidamente medidas de erosién y sedimentacién, y ha
sido utilizado por numerosos autores (Castellanos 1992; Hubbard y Stebbings 1968;
Inman 1957; King 1975; Ranwell 1964 y 1972; Wolman 1959).

Las tasas de erosion en los diferentes canales fueron comparadas mediante
analisis de varianza de una sola via (Anova). Las diferencias minimas significativas
(LSDs) entre medias fueron calculadas solo si el test de Ficher (F) fue significativo a
un nivel de probabilidad del 0.05 (Steel y Torrie 1960). Los datos fueron testados para
homogeneidad de varianzas usando el test de Levene, con un nivel de significacion del
95%. Para la exploracién de patrones ciclicos de erosion — sedimentacion vertical en
cada canal se utilizé el analisis de Fourier (Bloomfield 1976). Antes de realizar este
analisis cada serie de datos fue transformada mediante una suavizacién (“smoothing”)
(n=2) y una sustraccién (“trend”) de la media y la tendencia lineal, con el objetivo de
eliminar ruido azaroso que podria obscurecer patrones ciclicos significativos. Para la
comparacion de las tasas de erosién — sedimentacién entre las diferentes posiciones en
las planicies intermareales se utilizé un test de Student para muestras independientes
(T-test), tras comprobar que las varianzas eran homogéneas mediante el test de
Levene. Todos los analisis estadisticos se llevaron a cabo con el programa “Statistica”
version 5.1 (StatSoft, Inc.).

Resultados

La intensidad de la erosién - sedimentacion vertical vari6 significativamente entre los
diferentes canales del estuario (F = 4.436, P < 0.0001). Las mayores tasas de erosion -
sedimentacién se registraron en los canales 1 (Canal de la Peguera situado al Sur de la
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Isla de la Liebre) y 7 (en la Marisma del Burro o Marisma Norte), aunque no fueron
significativamente mayor, debido a la fuerte variabilidad de los registros en estos
canales, que la de los canales 2, 3,4 y 5. La erosion vertical mas fuerte se registré en
las planicies intermareales del canal 6 (Canal del Burrillo; donde también se
registraron las mayores tasas de erosion de taludes), con una media cercana a los -5
cm afio”, significativamente superior a la del resto de los canales (P < 0.005) (Fig 3.2;
Tabla 3.1). En este canal un testigo lleg6 a registrar una erosién vertical media de —
10.9 cm afio”’ (Tabla 3.2). En el canal 8 (Canal del Padre Santo) la tasa de erosién
vertical media (2.4 = 0.4 cm afio™) fue significativamente superior a la del canal 7 (P
< 0.05) (Fig. 3.2; Tabla 3.1). En este canal se encontraba el testigo que registrd la
erosién media més baja de todo el estuario, -20.7 cm afio” (Tabla 3.2). En los demas
canales que delimitan la Isla de Enmedio (canales 3, 4 y 5) se registraron tasas de
erosi6n medias comprendidas entre —1.3 y —1.6 cm afio™ (Fig. 3.2; Tabla 3.1).

Las tasas de erosion horizontal y verticzal media se correlacionaron positivamente
(= 0.662, P < 0.01). Asi, en los que se registraron mayores tasas medias de erosién
horizontal de taludes también se registraron las mayores tasas medias de erosién
vertical (Fig. 3.3).

Segiin la intensidad de la erosion vertical de las planicies intermareales, los
canales principales de las Marismas del Odiel pueden agruparse en: (1) Canales en los
que la erosién vertical media de sus planicies intermareales es menor de -1 cm afio™.
Estan més o menos aislados de las descargas del rio Odiel, dominando los procesos
mareales. Aparecen tanto al Sur (Canal 7), como al Norte del estuario (Canal 1); (2)
Canales con erosién vertical media comprendida entre -1 y -2 cm afio™. Estos canales
también se distribuyen tanto al Norte como al Sur del estuario. En este grupo aparecen
el Canal 2, situado en la Marisma del Burro, con fuerte influencia fluvial, apareciendo
vegetacion en sus taludes (Tabla 2.2) e incluso sobre sus planicies intermareales, y los
canales 3, 4 y 5 relativamente aislados de la hidrodinimica fluvial y con méargenes
desprovistos de vegetacién; (3) Canales con erosion vertical media superior a -2 cm
afio”’. Estos son los canales 6 y 8, situados al sur del estuario. Son los canales con
mayor grado de antropizacién y que soportan una mayor intensidad de trafico de
embarcaciones (Tabla 2.2; Fig. 3.4).

Los registros de erosion — sedimentacién vertical oscilaron fuertemente dentro de
un mismo canal. En todos los canales lleg6 a registrarse sedimentacion en alguno de
sus testigos al final del estudio, existiendo diferencias de hasta mas de 20 cm en el
registro de la erosion — sedimentacion vertical media entre unos testigos y otros (Tabla
3.2).
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Erosién/acrecion vertical en planicies intermareales (cm/afio)

Fig. 3.2 Erosién — sedimentacién vertical media (cm afio™) en ocho canales de las Marismas
del Odiel.

Aplicando las tasas medias de erosién - sedimentacién vertical, que oscilan entre
—0.3 y —4.7 cm afio”, a la extensién de las planicies intermareales, situadas bajo
taludes de erosi6n, en las que se registraron las medidas, y considerando una anchura
media de estas planicies de 4 m, obtenemos que anualmente se erosiona un volumen
cercano a los 3000 m® (Tabla 3.1). Este volumen medio erosionado en las planicies
intermareales mas el sedimento movilizado por la erosién horizontal de taludes da un
total de alrededor de 13000 m® de sedimentos movilizados anualmente, lo que
equivaldria, considerando una densidad media para suelos arcillosos de 1.0 g cm™
(Allison et al. 1973), a un minimo de 13000 Tm® de sedimentos movilizados en el

estuario como resultado de la erosion.
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N°de Erosion - sedimentacién Longitud de = Sedimento movilizado

Canal testigos (cm afio™) planicies (m) (m’ afio™)
1 13 -0.5+0.5 11167 -223 £ 223
2 10 -1.1+1.3 16393 -721 + 852
3 16 -1.6+0.3 8374 -536 + 100
4 15 -1.3+0.5 5643 -293 + 113
5 24 -1.6£0.6 6351 -406 = 152
6 38 -4,7+0.5 1981 -370 + 40
7 14 -0.3+1.0 9140 -100 £ 366
8 89 24+04 600 -58+10

Tabla 3.1 Numero de testigos de erosién — sedimentacién, tasa de erosién —
sedimentacién vertical (cm afio™), longitud de planicies intermareales bajo taludes
de erosién y volumen de sedimento movilizado (m® afio™), considerando planicies
mareales de una anchura media 4 m, en ocho canales de las Marismas del Odiel,
durante 4 afios.

La erosién — sedimentacién vertical de las planicies intermareales exhibi6 un
patrén temporal ciclico en todos los canales con ciclos de alrededor de un afio,
comprendidos entre 10 y 13 meses (Analisis de Fourier), excepto en el canal 2 donde
el patrdén ciclico mas significativo fue de 20 meses (Tabla 3.3). A lo largo de estos
ciclos se registraron, en todos los canales, fases en las que predominé la erosién (en
otofio, invierno y primavera), y fases, en verano, en las que predomind la
sedimentacion (Fig.3.5).

Canal Frosién — sedimentacion Erosion — sedimentacion

méaxima (cm afio™) minima (cm afio™)
1 +2.9 -2.9
2 +1.9 -8.6
3 +0.5 -4.1
4 +3.7 -4.5
5 +3.5 -11.0
6 +1.8 -10.9
7 +5.4 -6.9
8 +1.8 -20.7

Tabla 3.2 Méximos y minimos de erosién vertical (cm afio™)
registrados en diferentes testigos de las planicies intermareales de
ocho canales en las Marismas del Odiel.
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Fig. 3.3 Tasas medias de erosi6én vertical (cm afio”) en las planicies intermareales frente a
tasas medias de erosion horizontal en los taludes, en ocho canales de las marismas del Odiel.
Ecuacion de regresion: y = 0.3 + 0.05 x.

Durante los cuatro afios de estudio, la precipitacién total alcanzé alrededor de
4000 mm, con una distribucién marcadamente estacional, concentrandose en pocos
dias de Otofio, Invierno y Primavera, y fuertes variaciones interanuales (Fig. 3.5).

Los testigos de las planicies intermareales de los canales 3, 4 y 5 situados en la
base del talud - entre 1 y 2 m desde el talud - registraron una erosi6n vertical mayor (-
2.6 = 0.4 cm afioc™) que los situados mas alejados del talud - entre 2 y4m-(-1.2+0.2
cm afio™) (t=-3.121, P < 0.004, d.f. = 26, n = 28) (Fig. 3.6).
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o 1

Fig. 3.4 Distribucién espacial de la intensidad de la erosién vertical en las planicies
intermareales (I) de ocho canales de las Marismas del Odiel. Verde, I < 1 cm afio™'; Azul, 1 <1
<2 cm afio™'; Naranja, 2 <1< 3 cm afio™'; Rojo, I > 4 cm afio™.
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Canal Duracion de los ciclos (meses)
1 10
20
10
13
13
10
13
13
Tabla 3.3 Duraciéon de los ciclos de erosién —
sedimentacién vertical, en ocho canales de las
Marismas del Odiel, durante 4 afios (resultados

obtenidos mediante analisis de Fourier de series
temporales).

(= N B WY

Discusion

En este estudio se pone de manifiesto como los sedimentos erosionados en los taludes
localizados en las interfases marismas con vegetacién — canales, cerca de 10000 Tm’
afio’ de media, (Capitulo 2) no son depositados en las planicies intermareales
subyacentes. Ademas, en la mayoria de estas planicies domina la erosidn sobre la
sedimentacion, con lo que al volumen de sedimentos movilizado por la erosién de los
taludes hay que sumarle las cerca de 3000 Tm3 erosionadas anualmente en las
planicies intermareales. De este modo, en los principales canales de las Marismas del
Odiel, debido a procesos erosivos se moviliza una media de 13000 Tm?® de sedimentos
anualmente. Esta enorme cantidad de sedimentos supera en mas del doble al aporte
anual medio del rio Odiel (5600 Tm®) (Borrego 1992) y ampliamente al aporte de
sedimentos del rio Tinto, con un caudal inferior al rio Odiel en un 76.6 % (Morales et
al. 1997). Los sedimentos movilizados por la erosiéon estarian contribuyendo
decididamente a la colmatacion de los canales del estuario.

Al igual que en el caso de la erosion de taludes, las tasas de erosion vertical mas
importantes (inferiores a -2 cm afio”) se registraron en las planicies intermareales de
los canales que soportaron un mayor trafico de embarcaciones (Canal 6 o Canal del
Burrito y Canal 8 o Canal del Padre Santo). Estas tasas de erosion vertical (—4.7 £+ 0.5
cm afio” en el canal 6,y —2.4 + 0.4 cm afio” en el canal 8) estan en el rango de las
registradas en algunas marismas asiaticas (Chung 1982).
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El trafico naval aparece como una causa directa de los procesos de erosion
generalizada que sufren estos dos canales. Ademas, el canal 6 posee una anchura
menor lo que provocaria que las olas producidas por las embarcaciones rompieran en
sus orillas con mas fuerza. Si a esto le afiadimos que ademds posee unas condiciones
hidrodindmicas especiales, con fuertes corrientes de reflujo mareal, provocadas por la
construccién del Dique Juan Carlos I en la desembocadura del estuario (Ojeda et al.
1995), podemos comprender por qué en este canal se registraron las mayores tasas de
erosién, tanto vertical como horizontal. Pezeshki y DeLaune (1996) también
identificaron al trafico naval como causante de la erosion de marismas mareales. Por
otro lado, Reyes et al. (1996) apuntaron como la erosiéon es mayor en las playas
gaditanas sometidas a mayor presién antrépica y Turner (1997) sefialé a las
modificaciones antrépicas del curso de los canales como las principales responsables
de las pérdidas de marismas en el Golfo de Méjico. . A

Es de resefiar, que la mayor parte de las embarcaciones que navegaron a través
del Canal 6 fueron pesqueros de la flota del Puerto de Punta Umbria. Estos barcos se
vieron obligados a atravesar las Marismas del Odiel ya que el cerramiento de la boca
de la ria de Punta Umbria con depdsitos arenosos impidié su salida a mar abierto
desde la citada ria, por lo que debieron dirigirse al Canal del Padre Santo (Canal 8)
para salir a faenar. En los canales no afectados directamente por el trafico naval las
tasas medias de erosién — sedimentacion vertical oscilaron entre —0.3 y —1.6 cm afio™.
Las tasas de sedimentacion registradas en estos canales son similares a las medidas por
otros autores en marismas mareales usando diferentes métodos de medidas, como
isétopos radiactivos (Callaway et al. 1996; Callaway et al. 1997; Cundy 1996;
Guebuem 1997), analisis polinico (Kearney et al. 1994) u horizontes de marcaje
(Cahoon 1992; Cahoon et al. 1995).

Ademas de las consecuencias de la erosion horizontal de taludes comentadas en
el capitulo anterior, la erosién vertical de las planicies intermareales provocaria: (1) el
aumento en altura de los taludes de erosion a lo largo del tiempo. Este proceso vendria
potenciado por la mayor erosién que sufrieron las zonas de las planicies intermareales
situadas junto a la base del talud. Esta mayor erosién se produciria debido a la batida
de las olas en el talud, las cuales generarian turbulencias en esa zona, aumentando la
capacidad erosiva; (2) la eliminacién de propagulos (semillas o rizomas) y plantulas
(observacion directa de campo) de las especies vegetales capaces de vivir en
localidades de marisma baja (Ej.: Spartina maritima o Zostera noltii). Esto dificultaria
la colonizacién de estas 4reas de fangos desnudos por parte de la vegetacion; (3) el
descenso del nivel topografico de las planicies intermareales por debajo de los limites
de distribucién de dichas especies (Capitulo 5), imposibilitando su colonizacién y
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eliminando parte de su habitat (Capitulo 4). En este sentido Turner (1997) apunta al
papel tan importante que la sedimentacion posee en el mantenimiento de las marismas
mareales.

Las Marismas del Odiel se encuentran en un area de clima Mediterraneo con
influencia oceénica, con una marcada estacionalidad (Castellanos et al. 1994). Esta
estacionalidad se reflej6, al igual que en la erosion horizontal de taludes, en la
existencia de marcados patrones estacionales de erosion - sedimentacién en las
planicies intermareales de los ocho canales analizados. En este caso, todos los canales
mostraron una periodicidad de los ciclos cercana al afio. Durante los meses mas
lluviosos de Otofio, Invierno y Primavera dominé la erosiéon en todos los canales.
Durante el verano, cuando las lluvias son muy escasas o inexistentes, el rio Odiel
posee una capacidad erosiva baja debido a su escaso caudal (Borrego 1992) y no se
producen temporales costeros, ni fuertes vientos, dominé la sedimentacién en
numerosos canales o, aunque se produjo erosion vertical, esta fue menor que durante
las épocas mas lluviosas. Asi, en periodos secos la sedimentacién seria mayor,
mientras que en periodos humedos aumentaria la erosién. Estos resultados estin de
acuerdo con las teorias geomorfologicas de los procesos fluviales a gran escala, de
manera que en los periodos cuaternarios frios y himedos dominaria la erosién a lo
largo de los cauces fluviales, mientras que en los periodos calidos y secos dominaria la
sedimentaciéon (Hernindez 1928). En la actualidad, en un escenario de cambio
climatico, con un aumento en la irregularidad y torrencialidad de las precipitaciones,
la erosién en sistemas estuarinos bajo clima Mediterraneo podria verse incrementada
de manera significativa, y con ello la pérdida de hébitats y la extincién local de
especies.

Las medidas de conservacion y restauracién establecidas en el capitulo anterior,
como son la construccion de rompeolas de madera alquitranada y la siembra de
especies vegetales en las zonas afectadas por la erosion, serian también eficaces en pro
de disminuir la erosion vertical de las planicies intermareales. Como se ha puesto de
manifiesto en este estudio, existié una elevada heterogeneidad ambiental (Kearney et
al. 1994; Hutchinson et al. 1995) que se reflejé en la dinamica sedimentoldgica de los
diferentes canales e incluso en diferencias entre los testigos de un mismo canal. Estas
diferencias vendrian determinadas por variables ambientales como el micro-relieve.
Debido a esta alta heterogeneidad espacial, a la hora de desarrollar estas medidas de
conservacion se hace necesario un estudio exhaustivo del area de actuacién, con el fin
de optimizar su rendimiento.
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La erosion como causa principal de la pérdida
del habitat de Spartina maritima
en las Marismas del Odiel

Resumen

1. La pérdida y degradacion del habitat han sido descritas como unas de las causas
principales de la regresién y la extinciéon local de numerosas especies. En las
Marismas del Odiel (Huelva, S.O. Espafia), Spartina maritima, una especie de
graminea haldfita de marisma baja, ejerce un papel muy importante como precursora
en la sucesion. El objetivo de este capitulo es analizar como la formacién de taludes
erosivos afecta al héabitat de S. maritima en las Marismas del Odiel.

2. El habitat mas abundante de S. maritima son las planicies intermareales situadas
entre +2.19 m y +2.68 m sobre el Cero Hidrografico Espaiiol, caracterizadas por
potenciales rédox negativos en sus elevaciones mas bajas (cerca de —200 mV),
conductividades eléctricas préximas a 3.0 mS cm™ durante verano, y un periodo de
inundacién medio cercano a 16 h dia™.

3. La formacion de taludes erosivos en las planicies intermareales localizadas en la
interfase entre marismas con vegetacion y canales ha reducido el habitat de S.
maritima cerca de un 50 % en las Marismas del Odiel.

4. Se registraron procesos de competencia interespecifica, principalmente con la
quenopodiacea Sarcocornia perennis, en los limites superiores de la mayoria de las
poblaciones de S. maritima (73 % de las poblaciones), donde el sedimento alcanzd
altos niveles de oxigenacion. Estos procesos de competencia interespecifica no tienen
porque ser, necesariamente, un signo de regresion de las poblaciones de S. maritima.

5. Es de destacar que a pesar de la fuerte regresién que S. maritima esta sufriendo en
las Marismas del Odiel, ain estd presente en grandes extensiones de marismas, asi
como en numerosos enclaves puntuales. De esta forma, en el sur del estuario se
localizaron alrededor de 10 poblaciones, creciendo sobre planicies intermareales de
nueva formacion, con sintomas de clara expansion.

6. Las medidas de conservacion de S. maritima deben centrarse en dos puntos
principales: (1) La conservacion de todas las poblaciones por pequefias que sean, ya
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que es posible que esta especie posea una variabilidad genética baja; (2) trasplantes
desde estas “poblaciones madres” a zonas cercanas, para disminuir los efectos de la
fragmentacion del habitat, aumentando la superficie e las poblaciones; (3)
regeneracion de su habitat mediante medidas de prevencion de la erosion y aceleracion
de la sedimentacidn.

Introduccion

La pérdida y degradacion del hébitat han sido descritas como unas de las causas
principales de extincion local y regresion de numerosas especies (Pearson 1994;
Thompson & Hodgson 1996; Fahrig 1997; Lehtinen, Galatowitsch & Tester 1999;
Carlson 2000). Estos procesos han afectado también a las marismas mareales
provocando la regresiéon de fanerégamas marinas, como Zostera noltii (Ferguson,
Wood & Graham 1993; Short & Burdick 1996; Short & WyllieEcheverria 1996).

Por otro lado, como se ha comentado en los dos capitulos anteriores, en las
ultimas tres décadas se han descrito abundantes pérdidas de marismas mareales a lo
largo de todo el mundo, y, en esta memoria de Tesis Doctoral, en las Marismas del
Odiel (Capitulos 2 y 3). Esta erosion se produce mediante formacién y erosién de
taludes verticales en la interfase entre marismas con vegetacion y canales mareales.
Estos taludes erosivos separan abruptamente a zonas de marisma media y alta de
planicies intermareales sin vegetacion situadas en los canales, lo cual provoca pérdidas
de zonas de marisma baja (ver introduccion en el Capitulo 1).

Estas zonas de marisma baja son el habitat principal de Spartina maritima
(Curtis) Fernald (Géhu 1984a, b; Sanchez et al. 1996; Sanchez et al. 1997; Sanchez et
al. 1998), una graminea haléfita con crecimiento clonal, nativa de Europa, que ejerce
un papel muy importante como colonizadora primaria de planicies intermareales, ya
que es capaz de atrapar y estabilizar sedimentos eficientemente, facilitando el
desarrollo de los procesos sucesionales (Castellanos ef al. 1994). Debido a estas
propiedades, S. maritima podria ser una especie a utilizar en el control de la erosion
antes comentada, lo cual sera analizado mas adelante en esta memoria (Capitulos 6 y
7.

La situacién actual de conservacion de S. maritima es preocupante, ya que se ha
registrado una regresion generalizada en toda Europa (Ranwell et al. 1964; Adam
1990). Esta regresi6n ha estado marcada en algunas zonas por la exclusién competitiva
de esta especie por otros taxones de Spartina (Chapman 1977; Gray & Benham 1990;
Raybould 1991) y por erosién directa de sus poblaciones en las marismas inglesas,
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donde alcanza su limite norte de distribucion latitudinal (Cooper 1993; observaciones
propias). La escasez y el mal estado de conservacion de esta especie han llevado a que
S. maritima halla sido incluida en algunos programas de conservacién de flora
protegida, catalogidndola como especie vulnerable (Bueno 1997; Cooper 1993).

El objetivo de este capitulo es analizar como la formacién de taludes mediante
erosion que se estd produciendo en la Marismas del Odiel (Capitulo 2) afecta al habitat
de S. maritima, cuantificando las posibles pérdidas de hébitat, y discutiendo medidas
para la conservacién de esta especie, la cual puede ser una herramienta fundamental en
el manejo de las marismas mareales andaluzas. Los objetivos especificos desarrollados
en este capitulo son: (1) caracterizar el habitat de S. maritima, analizando su
distribuciéon y algunos pardmetros fisicos de su matriz ambiental (periodo de
inundacién, potencial rédox y conductividad del sedimento) en las poblaciones de S.
maritima de la Marismas del Odiel, asi como (2) la extension y caracteristicas de los
taludes erosivos y como estos afectan al habitat de S. maritima.

Materiales y Métodos

AREA DE ESTUDIO
Este estudio fue llevado a cabo en las Marismas del Odiel, situadas en el estuario
conjunto de los rios Tinto y Odiel (para descripcion mas detallada ver Capitulo 2).

DIAGNOSTICO DE LAS POBLACIONES DE Spartina maritima

Mediante identificacién en fotos aéreas verticales, de 1994 en blanco y negro
(1:20000) e infrarrojo (1:15000), y recorridos de campo se localizaron las poblaciones
de S. maritima en las Marismas del Odiel (para descripcion de la zona ver el Capitulo
2), durante Julio, Agosto y Septiembre de 1999.

Las siguientes variables ambientales fisico — quimicas y bidticas fueron medidas
en las poblaciones de S. maritima: (1) altura sobre el Cero Hidrogrifico Espafiol
(C.H.E.) de las zonas mas bajas (limite inferior) y mas altas (limite superior) de cada
poblacién, (2) la localizacién fisiografica (P = planicie intermareal; L = laguna litoral;
Po = poza de marisma alta), (3) el potencial rédox del sedimento (0-10 cm) en el
limite superior e inferior de 34 poblaciones, (4) la conductividad eléctrica (una estima
de la salinidad) del agua intersticial del sedimento (0-10 cm) en los limites inferior y
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superior en 25 poblaciones, y (5) las especies vegetales presentes junto con S.
maritima.

Ademas, la extensién ocupada por las poblaciones se midié directamente en el
campo. También se registraron la existencia de procesos de regresién aparente de las
poblaciones de S. maritima, denominandose: “erosién”, cuando habia evidencias
claras de erosién sobre las poblaciones, como rizomas desenterrados, formacién de
taludes de erosién o bloques de sustrato desprendidos con S. maritima creciendo sobre
ellos; “competencia interespecifica”, cuando se registraron evidencias claras de
procesos de competencia de S. maritima con otras especies, como tallos de estas
especies creciendo sobre S. maritima o una sustitucién gradual de S. maritima por
otras especies.

La altura sobre el C.H.E. fue determinada utilizando un teodolito (Leica NA 820)
y tomando como referencia el nivel de bajamar. El potencial rédox del sedimento (n =
10) se registr6 en el campo mediante un sistema porttil de medidor y electrodo
(Crison pH/mV p-506). La conductividad eléctrica del agua intersticial del sedimento
(n=15) se midio en el laboratorio sobre muestras recogidas en el campo con un sistema
conductivimetro - electrodo (Crison 522), en una mezcla homogénea 1:1 de sedimento
y agua destilada. Las medidas se registraron en agitacién continua. El periodo diario
medio de inundacion se calculé mediante tablas de régimen de marea en funcién de la

altura sobre el C.H.E. Para la determinacién de las especies vegetales se siguié a
Valdés et al. (1987).

TALUDES EROSIVOS

La altura sobre el C.H.E. y el potencial rédox del sedimento (0-10 cm) se midieron en
la base y el borde superior de los taludes erosivos verticales en ocho de los principales
canales del estuario de los rios Tinto y Odiel, con seis puntos de muestreo en cada
canal (tres en cada orilla) (Fig. 4.1). Ademas, las especies vegetales presentes en cada
elevacion fueron registradas. La perdida de habitat realizado de S. maritima se calculd
como la proporcion del rango de distribucién vertical de S. maritima (medido en sus
poblaciones naturales) ocupada por taludes erosivos en cada canal.

ANALISIS ESTADISTICO DE LOS DATOS

Para comparar las intensidades de pérdida de habitat de S. maritima entre canales se
utilizé el test de Kruskal-Wallis (analisis de varianza no paramétrico). Los datos
fueron testados para homogeneidad de varianza con el test de Levene (P < 0.05).
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Resultados
DIAGNOSTICO DE LAS POBLACIONES DE S. maritima

Se localizaron 41 poblaciones de S. maritima en las Marismas del Odiel, las cuales
ocuparon extensiones muy variables, desde 1 a 500.000 m’. Dieciséis de estas
poblaciones tenian un area menor a 100 m* (Tabla 4.1).

Las poblaciones de S. maritima aparecieron principalmente en planicies
intermarcales (36 poblaciones; un 88 %), agrupando cerca del 98 % del 4rea total
ocupada por esta especie. Ademas, S. maritima aparecié marginalmente en pozas de
marisma alta (2 poblaciones) y lagunas litorales (3 poblaciones) (Tabla 4.1).

El rango medio de distribucion vertical de S. maritima fue de 0.48 = 0.06 m,
comprendido entre un limite inferior medio de +2.19 m C.H.E. y un limite superior
medio de +2.68 m C.H.E.. El periodo de inundacién media diaria oscil6 entre 15h 18°
y 17h 35° en el limite inferior, y entre 14h 13" y 16h 58" en el limite superior (Tabla
4.2).

El potencial rédox del sedimento fue mayor en el limite superior que en el
inferior en la mayoria de las poblaciones. En las elevaciones mas bajas, oscil6 entre —
343 £ 6 mV y —24 + 40 mV, y en las mas altas entre —240 = 28 mV y +147 = 12 mV
(Tabla 4.3). -

La conductividad no vari6 significativamente con la elevacion en la mayoria de
las poblaciones, oscilando entre 0.96 + 0.04 mS cm’, registrado en la poblacién
situada mas al norte del estuario con mayor influencia fluvial (poblacién n°® 41), y 6.24
+0.34 mS cm™ (Tabla 4.3).

En 39 poblaciones (99 %) se registr6 algun indicio de regresion. La competencia
interespecifica fue identificada como el proceso de regresién aparente mas abundante,
apareciendo en 30 poblaciones (73 %), acompafiada de erosion en 15 localidades. Se
registraron sintomas de erosion en 24 poblaciones (58 %).

Sarcocornia perennis fue la especie mis comun en las poblaciones de S.
maritima, apareciendo siempre en el limite superior del 71 % de las localidades.
Ademas, se identificé a Spartina densiflora (19 % de las poblaciones), Halimione
portulacoides (15 %) y Sarcocornia fruticosa (1 %) creciendo en los limites
superiores de las poblaciones. Todas estas especies aparecieron entre +1.70 m y +3.72
m C.H.E., donde el potencial rédox del sustrato solia alcanzar valores positivos. La
faner6gama marina Zostera noltii crecié junto a S. maritima en el limite inferior de
menos de un 1 % de sus poblaciones, sobre sedimentos muy reducidos (Tablas 4.1 y
4.3).
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Populacién Area (m?) Localizacion Causas de regresion ~ Especies

1 180 P Competencia Sp

2 200 P Competencia Sp, Sd, Zn
3 10000 P Competencia Sp

4 1500 P Competencia Sp, Sd

5 268 p Competencia Sp

6 168 L Competencia Sp

7 2686 P Competencia Sp

8 500 P - -

9 500000 p Competencia Sp, Hp
10 60000 P Erosién y Competencia Sp, Hp
11 547 P Competencia Sp

12 15 P Erosién Zn

13 83 P Erosion Zn

14 800 P Erosién y Competencia Sp

15- 800 - P Erosion -

16 400 P Erosién -

17 232 P Erosién -

18 25 P Erosién y Competencia Sp, Sd
19 20 P Erosién y Competencia Sp
20 1875 P Erosién y Competencia Sp
21 25000 P Erosién y Competencia Sp
22 2000 L Competencia Sp, Sf, Hp
23 2000 L Competencia Sp
24 30 Po Erosion -
25 90 P Competencia Sp
26 5 Po Erosién -
27 549 P Competencia Sp
28 30 P Erosion y Competencia Sp
29 13 P Erosion y Competencia Sp

30 1 P Erosién -

31 0.5 P - -

32 200 P Erosion y Competencia Sp, Hp, Sd
33 181 P Competencia Sp

34 56 P Erosion y Competencia Sp, Hp, Sd
35 18 p Erosién y Competencia Sp, Sd
36 4 P Erosion y Competencia Sp

37 310 P Erosién y Competencia Sp, Hp, Sd
38 75 p Competencia Sp

39 500 P Erosién y Competencia Sp

40 10 P Erosién -

41 600 p Erosién y Competencia Sd

Tabla 4.1 Area (m?), localizacién fisiografica (P = planicie intermareal; L = laguna litoral; Po
= poza de marisma alta), posibles causas de regresion y especies vegetales presentes (Sf =
Sarcocornia fruticosa; Sp = Sarcocornia perennis; Hp = Halimione portulacoides; Sd =
Spartina densiflora; Zn= Zostera noltii) en poblaciones de Spartina maritima en el Odiel.
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Poblaciones Periodo medio de inundacion diaria Altura sobre el C.H.E. (m)
(horas dia™)
L. inferior L. superior L. inferior L. superior
1 17h 35° 16h 47" +0.96 +1.69
2 - . . -
3 16h 08’ 15h 547 +2.54 +2.61
4 16h 217 15h 537 +2.05 +2.50
5 18h 9’ 16h 47’ +1.32 +1.72
6 17h 327 17h 327 +1.50 +1.70
7 15h 26" 14h 58° +2.85 +3.30
8 16h 30° 16h 20" +2.43 +2.48
9 15h 517 15h 517 +2.67 +2.67
10 15h 457 15h 18 +2.62 +3.04
11 15h 307 15h 05’ +2.83 +3.23
12 * - -
13 16h 45’ 15h 56° +2.11 +2.46
14 - - ‘- -
15 - - - -
16 - - - -
17 - - - -
18 - - - -
19 16h 06° 15h 16" +2.31 +2.77
20 16h 14’ 15h 26° +2.19 +2.89
21 16h 31° 15h 157 +1.93 +3.08
22 - - - -
23 - - - -
24 * - -
25 - - - -
26 * - -
27 16h 10” 15h 38° +2.25 +2.73
28 * 15h 42" +2.59
29 15h 40" 15h 43° +2.65 +2.19
30 15h 28" 15h 597 +2.84 +2.16
31* 16h 10° +2.25 '
32 * 15h 597 +2.16
33 16h 43’ 15h 407 +2.21 +2.70
34 15h 207 14h 34’ +3.01 +3.54
35 15h 507 15h 18° +2.63 +3.04
36 15h 18° 14h 137 +3.04 +3.72
37 15h 45" 17h 36° +1.58 +2.39
38 16h 26" 17h 31" +2.00 +1.61
39 16h 33" 15h 38" +2.14 +2.73
40 * - -
41 16h 47° 14h 537 +1.72 +2.94

Tabla 4.2 Periodo medio de inundacién diaria (h dia™) y altura sobre el Cero Hidrografico
Espariol (C.H.E.) (m) en los limites inferior y superior de poblaciones de S. maritima en las
Marismas del Odiel. Los valores son medias + E.S.M. * Poblaciones en las que no existian
diferencias topograficas apreciables y no se diferenciaron limites superior e inferior.
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Potencial rédox (mV)

Conductividad eléctrica (mS cm™)

Poblaciones L. superior L. inferior L. superior L. inferior
1 +85+ 10 217+ 14 3.49+0.10 3.77+0.16
2 - - - -

3 +123 £ 12 -343+6 - -

4 +88+8 213+ 17 336+ 0.12 3.67+0.12
5 +147 £ 12 -85+24 . .

[ -92 +43 -316 £ 16 - -

7 -83+20 326+ 11 - .

8 -154 + 10 -137+8 3.82+£0.12 3.59+0.15
9 +35+£15 -211+21 1.97 £0.05 -

10 -20£29 -146 7 1.66 = 0.07 1.63 £0.02
11 -80+£23 -262 £ 17 - -

12 * -

13 -151+22 -226+12 1.84£0.02 1.82 £0.03
14 - - - -

15 - . - -

16 - - - -

17 - - - -

18 - - - -

19 -240 + 28 -149+ 23 1.75+0.06 1.72 £ 0.05
20 -180 = 42 -236+ 19 1.93 £0.06 2.00£0.06
21 +31+£15 -203+23 1.90 £ 0.04 2.01+0.04
22 +166 +3 -315+10 1.92+0.03 2.02+0.08
23 +6+2 -247+21 1.79 + 0.04 1.83 +0.06
24 * -245+£23 5.84+0.19

25 +20+ 19 <249+ 19 4.65+0.23 -

26 % -267+9 5.11+£022

27 +81+18 -123£25 3.63+0.20 4.10+0.11
28 * +12+£23 1.58 £0.14

29 +44 + 49 -24 + 40 - -

30 -57+24 -93+10 - -

31* -166 + 37

32%* +102 =8 2.33+0.04

33 -71+24 -62+27 6.24+0.34 4.95+0.10
34 +21+10 -190+9 427+0.14 3.99+£0.07
35 +38+24 -174 £18 3.56+0.19 3.58+£0.09
36 -74 £43 -35+53 4.58 +0.50 4.62+0.20
37 +63+10 -219+ 14 - -

38 -120 £ 36 -144 £ 18 - -

39 -178 +29 -160 + 28 4.62 +0.41 3.33+0.13
40 * 3241 1.25+0.02

41 -112 £33 =219+ 33 0.96 = 0.04 1.10 +0.03
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Tabla 4.3 Potencial rédox (mV) (n = 10) y conductividad eléctrica (mS cm™) (n = 5), entre 1
y 10 cm de profundidad en el sedimento, en los limites superior e inferior de las poblaciones de
S. maritima en las Marismas del Odiel. Los valores son medias + E.S.M. * Poblaciones en las
que no existian diferencias topogréficas apreciables y no diferenciaron los limites ‘superior e
inferior.

PERDIDA DE HABITAT DE S. maritima

En los ocho canales analizados se registr6 la presencia de taludes erosivos, los cuales
se extendian verticalmente sobre una media de 0.9 + 0.1 m. El desarrollo de dichos
taludes supuso una pérdida de habitat de S. maritima cercana al 50 %, reduciendo el
rango vertical medio de distribucion de esta especie a tan solo 0.24 m. La intensidad
de pérdida del habitat vari6 marcadamente entre los diferentes canales (X* = 18.7, d.f.
=17, P <0.01), alcanzando su méaximo en el canal 6 (Canal de la Mojarrera) con una
pérdida cercana al 98 %, mientras que la minima pérdida de habitat se registré en el
canal 8 (Ria de Punta Umbria) con alrededor del 3 % de pérdida. La gran mayoria del
habitat remanente (no perdido) estaba situado en las planicies intermareales situadas
en la base de los taludes erosivos (Tabla 4.4).

Canal  Talud erosivo (m C.H.E.) Pérdida de hdbitat  Habitat remanente

Base B. superior  por talud erosivo (%) bajo talud (%)
1 +2.5+0.3 +3.4 £ 0.1 50+22 1000
2 +2.6 £ 0.1 +3.410.1 30t 17 100+ 0
3 +2.2+0.2 +3.4+0.1 67+17 100+ 0
4 +2.2+0.2 +2.8+0.2 60+ 17 33+21
5 +23+0.1 +3.0+0.1 7311 100+ 0
6 +1.7+0.2 +3.51 0.1 98+2 1000
7 +2.5+0.1 +3.2+£0.1 30+13 1000
8 +3.1+£0.2 +3.5+0.3 3+3 100+ 0
Media 4+2.4+0.1 +3.3+0.1 S1+6 915
(n=48)

Tabla 4.4 Altura sobre el Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.) en la base y el borde
superior de los taludes erosivos, pérdida de habitat realizado de S. maritima por la
formaci6n de taludes erosivos (%) y habitat remanente bajo el talud erosivo en ocho
canales de las Marismas del Odiel. Los valores son medias + E.S.M. (n = 6).

El potencial rédox fue mayor en el borde superior de las poblaciones, donde
alcanz6 siempre valores positivos, que en la base de los taludes. Se identificaron 11
especies creciendo en el borde superior de los taludes, mientras que en la base solo lo
hicieron cinco, de las cuales S. maritima fue la mas abundante. Sarcocornia perennis,
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Halimione portulacoides 'y Spartina densiflora estuvieron presentes en el borde
superior de los taludes en todos los canales (Tabla 4.5).

Canal  Potencial rédox (mV) Especies vegetales
Base B. superior Base de talud Borde superior de talud

1 -40+32 +165+8 Sp, Hp, Sd, Sm Am, Sp, Hp, Sd, Sm, Sr, Sum
2 +10+£22 +146+17 - Sf, Am, Sp, Hp, Sd, Sr
3 -110+ 11  +170+3 Sm Sf, Am, Sp, Hp, L, Sd, Sr, Sum, Sv
4 -57+25 +135+15 - Sf, Am, Sp, Hp, L, Sd, Sum
5 -153+17  +167x7 Sm, Zn Sf, Am, Sp, Hp, L, Sd, Sr, Sum
6 -100+11  +163t6 - Sf, Am, Sp, Hp, Sd, Sum, Sv
7 2192411 +153+8 Zn Sf, Sp, Hp, L, Lm, Sd
8 -159+13 49713 Sm Sf, Sp, Hp, Sd, Sm

Media -100+8 +149t4 '

(n=240)

Tabla 4.5 Potencial rédox (mV) y especies vegetales presentes en la base y el borde superior
de taludes erosivos situados en la interfase marismas — canales en ocho de los principales
canales de las Marismas del Odiel. Los valores son medias £+ E.SM. (n = 30). (Sf =
Sarcocornia fruticosa, Am = Arthrocnemum macrostachium; Ap = Sarcocornia perennis; Hp =
Halimione portulacoides; L. = Limonium angustifolium; Lm = Limoniastrum monopetalum; Sd
= Spartina densiflora, Sm = Spartina maritima; St = Salicornia ramosissima; Sum = Suaeda
maritima, Sv = Suaeda vera;, Zn = Zostera noltii).

Discusion

Una de las cusas principales de la regresion y extincion local de especies es la
degradacion y la pérdida de sus habitats (Ferguson, Wood & Graham 1993; Pearson
1994; Short & Burdick 1996; Thompson & Hodgson 1996; Fahrig 1997; Lehtinen,
Galatowitsch & Tester 1999; Carlson 2000). Este estudio pone de manifiesto cémo la
formacién de taludes erosivos en las planicies intermareales localizadas en las
interfases entre marismas y canales, en las Marismas del Odiel, ha reducido el habitat
de S. maritima cerca de un 50 %.

El habitat mas abundante de S. maritima en las Marismas del Odiel fueron
planicies intermareales situadas entre +2.19 m y +2.68 m sobre el Cero Hidrografico
Espafiol (C.H.E.), caracterizadas por potenciales rédox negativos en sus elevaciones
mas bajas, conductividades eléctricas proximas a 3.0 mS cm” durante verano, y un
periodo de inundacién medio préximo a 16 h dia™.

El limite inferior de distribucién de S. maritima puesto de manifiesto en este
estudio (+2.19 m SHZ) esta en el rango de los descritos por otros autores para esta
misma especie: cerca de +2.35 m C.H.E. en marismas del norte de la Peninsula Ibérica
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(Sanchez et al. 1996) y proximo a +2.00 m C.HE. en las Marismas del Odiel
(Castellanos et al. 1994; Castellanos et al. 1998). Sin embargo, en algunas poblaciones
se registré un limite inferior cercano a +1.50 m C.H.E.. A este respecto, miembros de
nuestro grupo de investigacién en trabajos anteriores (Castellanos et al. 1998)
encontraron como algunos clones situados en enclaves no sucesionales llegaban a
alcanzar una altura de +1.67 m C.H.E.. Las poblaciones de S. maritima situadas a estas
elevaciones tan bajas disfrutaban de una emersion media de solo 7 h dia!, creciendo
sobre sedimentos andxicos (cerca de —100 mV) en la mayoria de las poblaciones, en
comunidades monoespecificas de S. maritima o acompafiada por la fanerégama
marina Zostera noltii. En estos niveles bajos de la marisma S. maritima no podria ser
excluida por competencia por ninguna especie ya que es ella la nica, junto a Zostera
noltii que posee un porte pequefio, capaz de crecer en sedimentos muy reducidos y
largos periodos de inundacién (Castellanos et al. 1994, Capitulo 6 de esta Tesis
Doctoral).

Se registraron procesos de competencia interespecifica, principalmente con la
quenopodiacea Sarcocornia perennis, en los limites superiores de la mayoria de las
poblaciones de S. maritima (73 %), donde el sedimento solia alcanzar altos niveles de
oxigenacién. Estos procesos de competencia interespecifica no tienen porque ser,
necesariamente, un signo de regresion de las poblaciones de S. maritima. En marismas
de S. maritima con una sedimentacién activa, han sido descritos como procesos
naturales de sucesion, mediante la sustitucion de unas especies por otras (Castellanos
et al. 1994), al igual que ocurre en marismas de otras especies de Spartina (Bertness
1991, Thompson et al. 1991). En estos enclaves la competencia interespecifica
resultado de la elevacién de la marisma por sedimentacion provocaria la desaparicion
de S. maritima y su sustitucion por otras especies de marisma media. Sin embargo, en
marismas no sucesionales con una dinidmica sedimentolégica poco activa, las
poblaciones de S. maritima ocupan los lugares mas bajos durante décadas, aunque sus
limites superiores estén delimitados por la competencia con otras especies
(Castellanos et al. 1998).

La erosion de planicies intermareales de suave pendiente (habitat principal de S.
maritima) provoca su sustitucion por taludes verticales en los cuales esta especie no
puede crecer. En las Marismas del Odiel este fenémeno ha provocado una reduccion
del habitat realizado de S. maritima en éproximadamente la mitad (51 = 6 %) en los
ocho canales analizados. S. maritima posee un crecimiento clonal mediante un sistema
de rizomas largos y horizontales (Figueroa y Castellanos 1988), los cuales no le
permiten crecer sobre areas muy inclinadas. Sobre los taludes erosivos, como hemos
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sefialado en el Capitulo 2, son abundantes las especies vegetales con tallos
decumbentes o rastreros.

La intensidad en la pérdida del habitat fue mayor en el canal 6 (Canal de la
Mojarrera), donde se perdid practicamente todas las zonas susceptibles de ser
colonizadas por S. maritima, coincidiendo con las mayores tasas de erosion de todo el
estuario (Capitulos 2 y 3). Sin embargo en otros canales con altas tasas de erosion,
como el Canal del Padre Santo, la perdida de habitat no fue tan importante, debido a
una menor altura del talud erosivo, a pesar de sufrir este un rapido retroceso (Capitulo
1).

La mayor parte del habitat remanente tras la formacion de los taludes erosivos
estaba situado en las planicies intermareales, en la base de dichos taludes. Asi, el
borde alto de los taludes estaba ocupado por especies de marisma media y alta con
mayor capacidad competitiva que S. maritima, creciendo sobre suelos no anodxicos.
Sin embargo, en la base de los taludes ain se conservaban, en la rilayoria de los
canales, las condiciones ambientales necesarias para el establecimiento y el
crecimiento de S. maritima, sin que esta sufriera problemas de exclusién competitiva.

Es de destacar que a pesar de la fuerte regresion que S. maritima esta sufriendo en
las Marismas del Odiel, alin esta presente en grandes extensiones de marismas y en
numerosos enclaves puntuales, lo cual hace de estas marismas uno de los lugares mas
importantes para la conservacion de esta especie a nivel europeo. Asi, en el sur del
estuario se localizaron alrededor de 10 poblaciones, creciendo sobre planicies
intermareales de nueva formacién, en las que se observaron sintomas de clara
expansién, con clones colonizando activamente el sustrato circundante. A pesar de
esto, muchas de las poblaciones mostraron una extension pequefia, con muestras de
haber sufrido una fuerte reduccién de la extension debido a procesos erosivos. Las
causas de esta regresion son comunes con las que provocan la erosién y la formacion
de taludes, ya discutidas en los Capitulos 2 y 3. Entre ellas se encuentran causas
naturales y antrépicas, como el aumento generalizado y acelerado del nivel del mar, el
cual ha sido identificado como una de las causas de perdida de habitat en ecosistemas
costeros (Daniels, White & Chapman 1993; Hallam & Wignall 1999).

Las consecuencias de la pérdida del habitat del S. maritima a nivel de
comunidades y ecosistema son complejas y dificiles de predecir, ya que se podrian ver
alterados de manera importante los procesos sucesionales, en los que S. maritima
juega un papel clave como colonizadora primaria (Figueroa & Castellanos 1988).
Ademas, en las poblaciones de S. maritima encuentran refugio, alimento y zonas de
cria numerosas especies animales, entre las que se encuentran el crustaceo decapodo
Uca Pugnax y algunas especies de cefaldpodos (observaciones personales), las cuales
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podrian ver afectadas también su distribucion al desaparecer S. maritima de numerosas
marismas. Muchas de estas especies son utilizadas como fuente de alimento por las
comunidades humanas asentadas en los mérgenes de las marismas y su explotacién
representa tanto una riqueza econdémica como socio-cultural que deberia ser
conservada. Asi, la conservacion de S. maritima a largo plazo implica la conservacién
de valores socio-econdémicos y culturales (Sherman & Duda 1999) de numerosas
poblaciones costeras andaluzas.

Por otro lado, las zonas que se vieron mas afectadas por la formacion de taludes
erosivos y en las que se produjo una mayor pérdida de hébitat de S. maritima son los
bordes de canales. Estas zonas tienen especial importancia para S. maritima, ya que en
ellas crece durante largos periodos sin ser desplazada por otras especies (Castellanos
et al. 1998), pudiendo actuar de fuentes de propagulos (rizomas) para la colonizacién
de nuevas zonas. - . '

Las medidas de conservacion de S. maritima, en vista de los resultados de este
estudio y de la ecologia y biologia de esta especie, deben centrarse en tres puntos
principales: (1) La conservacién de todas las poblaciones por pequefias que sean, ya
que es posible que esta especie posea una variabilidad genética baja y cada uno de sus
genotipos sea importante a la hora de enfrentar cambios ambientales futuros y
conservar esta especie a medio y largo plazo (Fisher et al. 2000; Warburton et al.
2000). Esta baja variabilidad genética estaria condicionada por las restricciones en la
reproducciéon y posterior dispersion, ya que S. maritima solo se reproduce
asexualmente mediante fragmentos de rizomas (Marchant & Goodman 1969;
Castellanos 1992; Cooper 1993). Aun asi, estudios sobre la variabilidad genética de
esta especie son importantes en pro de optimizar las estrategias de conservacion; (2)
una vez asegurada la conservacion de las poblaciones existentes, trasplantes desde
estas “poblaciones madres” a otras zonas, directamente o mediante propagacion
artificial en viveros, aumentarian la superficie ocupada por S. maritima a la vez que
lucharia contra la erosién (Capitulos 2 y 3). Estos lugares de restauracién y creacion
de nuevas poblaciones deberian estar situados en las proximidades de las poblaciones
existentes, para disminuir los efectos de la fragmentacion del hébitat (Huxel &
Hastings 1999); (3) regeneracién de su habitat mediante medidas de prevencion de la
erosion y aceleracion de la sedimentacion, comentadas en los Capitulos 2 y 3.
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Limites inferiores de distribucion

de Spartina densiflora y Spartina maritima

en una marisma mesomareal mediterranea
determinados por sus tolerancias ecofisiologicas

Resumen

1. Las marismas mareales en el suroeste espaiiol estan siendo invadidas por Spartina
densiflora, una especie introducida desde Sudameérica. S. maritima, especie nativa de
las marismas europeas, todavia domina en numerosas localidades de marisma baja. En
este capitulo, se exponen los resultados de un experimento de trasplantes en una
planicie intermareal, en ausencia de competencia interespecifica, en el que se
investigan los limites inferiores de distribucién de ambas especies en un gradiente
mareal, determinado por factores ambientales fisicos y quimicos, asi como los
mecanismos por los que se producen dichas limitaciones.

2. Se monitoriz6 la supervivencia y el crecimiento de los clones trasplantados de
ambas especies y sus tallos en un gradiente altitudinal. Ademdas, se midié el
funcionamiento del aparato fotosintético de los trasplantes, mediante medidas de
intercambio gaseoso y de dindmica rapida de fluorescencia de la clorofila, y se
examind la existencia de aerénquima radicular. Paralelamente, se registraron las
siguientes variables ambientales en los puntos de trasplante: el periodo medio de
inundacién, la conductividad eléctrica, el potencial rédox y las concentraciones de
sulfuros en el sedimento.

3. Ninguna de las dos especies sobrevivié durante el primer afio en el punto de
trasplante més bajo, +1.04 m respecto al Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.). A +1.41
m C.H.E., S. maritima sobrevivid, mientras que todos los clones de S. densiflora
murieron. En elevaciones superiores (desde +1.46 a 1.67 m), ambas especies
mostraron altas tasas de supervivencia durante un afio, con aerénquima bien
desarrollado. Las tasas de crecimiento de los clones supervivientes de ambas especies
aumentaron con la altura a la que se encontraban, siendo S. densiflora mas sensibles a
bajas elevaciones que S. maritima. Esta especie no mostré desajuste alguno en el
funcionamiento de su aparato fotosintético, incluso en las elevaciones més bajas; asi,
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tanto sus tasas de intercambio gaseoso, como los parametros de la fluorescencia de la
clorofila fueron independientes de la altura a la que se encontraban sus trasplantes. Sin
embargo, en S. densiflora, la tasa de fotosintesis neta disminuyé con la altura,
mientras que aument6 el estrés del fotosistema II (Fv / Fp); estas dos medidas de la
funcionalidad del aparato fotosintético se relacionaron linear y positivamente con el
potencial rédox del sedimento, lo que no ocurri6 con la tasa de conductancia
estomatica.

4. S. maritima tolera, sin desajustes fisioldgicos importantes, un amplio rango
altitudinal en zonas de marisma baja. Su limite de distribucién inferior se encuentra a
alturas substancialmente mas bajas que el de S. densiflora. La reduccién gradual del
crecimiento y la supervivencia de S. densiflora en los niveles inferiores de la marisma
parece ser el resultado, principalmente, de desajustes fotosintéticos producidos cuando
sus raices sufren condiciones de anoxia. Estos desajustes son debidos a efectos en el
aparato fotosintético, méds que a una limitacion estomatica en la captacién de CO;. Por
otro lado, la fluorescencia de la clorofila se mostré6 como un buen indicador de la
supervivencia de S. densiflora, a corto y medio plazo.

S. Este estudio define los limites inferiores del nicho fundamental de estas dos
especies de Spartina en marismas mareales mediterraneas, aportando las bases para
futuras investigaciones sobre las interacciones entre ambas.

Introduccién

Una de las caracteristicas principales de las marismas mareales es la zonacién de la
vegetacién con la altura (Adam 1990; Costa & Davy 1992). Esta zonacién ha sido
interpretada, frecuentemente, como una expresion de procesos sucesionales pasados y
presentes asociados a la elevacién de la marisma provocada por la sedimentacién
(Davy 2000), y esta determinada por dos tipos de procesos: por un lado, las diferentes
especies difieren en sus tolerancias fisioldgicas a factores fisicos y quimicos del medio
ambiente mareal, y por otro, interacciones interespecificas entre ellas, ya sean
negativas o positivas, ejercen una gran influencia en la distribucién de las especies (Ej.
Bertness 1991a; Pennings & Callaway 1992; Castellanos, Figueroa & Davy 1994;
Ungar 1998). Ademas, el resultado de estas interacciones puede estar modulado por
variaciones en las condiciones ambientales (Levine, Brewer & Bertness 1998). Las
interacciones biéticas suelen ser mas importantes a la hora de determinar los limites
superiores de distribucién, tierra adentro. Sin embargo, en algunas casos especificos,
como la bioturbacién provocada por anfipodos (Gerdol & Hughes 1993) o la
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competencia interespecifica (Bockelmann & Neuhaus 1999), las interacciones bidticas
han sido descritas como factores limitantes de la distribucion inferior, mar adentro, de
ciertas especies. Aun asi, la tolerancia fisioldgica a los efectos de la inundacién mareal
debe jugar un papel fundamental a la hora de definir los limites inferiores de
distribucion.

La invasién de una marisma mareal por una especie exética con un alto potencial
competitivo plantea interesantes cuestiones respecto a los mecanismos que determinan
su eventual distribucién, asi como sus efectos sobre la zonacién vegetal. Spartina
densiflora Brongn. pertenece a ese tipo de especie (Figueroa & Castellanos 1988;
Kittelson & Boyd 1997). Esta especie sudamericana fue introducida en el Golfo de
Cadiz (S.0. Espafia) accidentalmente, probablemente en el siglo XVI; en Sudamérica,
S. densiflora es la especie dominante en numerosas marismas y posee un amplio rango
latitudinal (Nieva 1996). En Europa, S. densiflora se ha extendido por marismas de
caracter mediterraneo, tanto en Espafia como en Portugal, donde se presenta como un
formidable competidor gracias al desarrollo de tallos de gran altura con elevadas
densidades y la produccién de numerosas semillas (Figueroa & Castellanos 1988;
Nieva 1996; Kittelson & Boyd 1997), particularmente en marismas medias y altas. En
las Marismas del Odiel, S. densiflora ha colonizado un amplio rango de habitats, entre
los que se incluyen dunas, marismas altas y medias, bordes de canal, cubetas
hipersalinas y planicies intermareales, donde se ha puesto en contacto con la especie
nativa que domina las localidades de marisma baja, S. maritima (Curtis) Fernald
(Capitulo 4). La expansion continua de esta especie exdtica esta provocando una fuerte
disminucién de la biodiversidad en las marismas mareales del suroeste europeo,
aunque no se conocen las implicaciones a largo plazo de esta invasion sobre dichas
marismas.

Las manipulaciones experimentales, ya sean mediante experimentos de
eliminacion (Bertness 1991b; Bockelmann & Neuhaus 1999) o de trasplante de
especies en el campo (Snow & Vince 1984; Davy & Smith 1988; Mendelssohn &
McKee 1988; Pennings & Callaway 1992) han sido utilizadas como métodos utiles a
la hora de elucidar las respuestas de dichas especies a los mosaicos ambientales
presentes a diferentes elevaciones en las marismas mareales. Por otro lado, en las
especies de crecimiento clonal, como S. maritima 'y S. densiflora, la supervivencia y el
crecimiento son indicadores del rendimiento a largo plazo, el cual puede estar
relacionado con presiones selectivas presentes en el medio ambiente. Sin embargo, los
avances recientes desarrollados en la instrumentacién de campo permiten realizar
rapidas medidas del funcionamiento del aparato fotosintético, las cuales pueden
aportar pruebas sobre los mecanismos fisioldgicos que provocan esas diferencias en el
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rendimiento. Concretamente, el grado de estrés experimentado por las plantas, medido
como fluorescencia de la clorofila, puede funcionar como un método fiable y no
destructivo a la hora de examinar el estado fisioldgico en estudios de campo (Bolhar-
Nordenkamp & Oquist 1993).

La hipétesis que se somete a verificacion en este capitulo es que dos especies del
mismo género, como las dos especies citadas de Spartina, poseen diferentes
tolerancias a las condiciones ambientales en localidades de marisma baja. En este
capitulo se comparan sus respuestas, en ausencia de competencia, a lo largo de un
gradiente altitudinal en una planicie intermareal. Los objetivos especificos fueron:
examinar la supervivencia, el crecimiento, el intercambio gaseoso y la fluorescencia
de la clorofila en trasplantes de ambas especies a lo largo de un gradiente altitudinal, y
establecer si estas medidas de rendimiento se correlacionan con las condiciones
medioambientales. Ademas, también se explora si el estrés fisioldgico provocado por
las condiciones ambientales en las marismas mareales es un buen predictor del
rendimiento a medio o largo plazo y se analiza la existencia de aerénquima radicular
en los trasplantes de ambas especies, mediante un estudio anatémico. Los resultados
de este estudio podrian indicar si estas especies son 0 no idéneas para el control de la
erosion en las planicies intermareales.

Materiales y Métodos

AREA DE ESTUDIO Y VARIABLES AMBIENTALES

Este estudio se llevé a cabo en las Marismas del Odiel (ver Capitulo 2 para su
descripcién), en una planicie intermareal orientada al sudeste, localizada en el canal
principal de estuario. En esta planicie intermareal se establecié un transecto, a lo largo
de 40 m, perpendicular a la linea de marea, el 24 de Octubre de 1997. Cinco puntos de
trasplantes y muestreo fueron establecidos a lo largo del transecto cada 10 m y se
realiz6 un perfil topografico, relativo al Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.), mediante
un teodolito (Leica NA 820) y tomando como referencia el nivel de bajamar.

La conductividad eléctrica del agua intersticial del sedimento fue medida en el
campo con conductivimetro (Crison 522); el potencial rédox y el pH del sedimento
también fueron medidos en el campo con un medidor portatil y sus electrodos (Crison
pH / mV p-506). Se registraron cinco medidas a dos profundidades (0-2 y 2-10 cm) en
cada punto de muestreo a lo largo del transecto en Febrero de 1998. Ademais, se
determinaron las concentraciones de sulfuros en el sedimento en el campo en
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Diciembre de 1998. Se realizaron cuatro medidas en cada punto del transecto
utilizando un medidor portatil pH/ISE (Orion modelo 290A), un electrodo de
referencia (Orion modelo 90-02) y un electrodo ion-especifico plata / sulfuro (Orion
modelo 9616). A un volumen de 50 ml de sedimento se le afiadieron 50 ml de solucion
tamponadora antioxidante (NaOH / acido ascérbico / Na,EDTA), tomandose las
medidas bajo agitacion continua.

ESTABLECIMIENTO DE LOS TRASPLANTES

Clones de Spartina densiflora y S. maritima fueron trasplantados en cada uno de los
cinco puntos localizados en el transecto. Todos los clones tenian una cantidad similar
de raices y rizomas, oscilando el numero de tallos entre 20 y 70, y fueron extraidos de
una marisma baja (a +2.5 m sobre el C.H.E.) situada alrededor de 6 km al norte del
transecto de trasplante. En esta marisma ambas especies coexistian, de manera que
estaban aclimatadas a las mismas condiciones ambientales; el potencial rédox, el pH, y
la conductividad eléctrica del sedimento fueron medidos también en el sitio de origen
de los trasplantes. Los clones de S. densiflora eran individuos genéticamente
diferentes, todos pertenecientes a la misma poblacion, establecidos mediante semillas.
Sin embargo, todos los clones de S. maritima fueron extraidos de lo que
probablemente era un mismo clon, ya que la colonizacion por semillas en esta especie
es muy extrafia y su expansién se realiza normalmente o exclusivamente mediante
fragmentos de rizomas (Castellanos et al. 1994, 1998). Esta diferencia en la
metodologia se debe a las estrategias de dispersion tan diferentes de ambas especies de
Spartina. Cinco clones de cada especie fueron trasplantados en cada punto del
transecto en filas paralelas a la linea de marea, a 10-15 cm de profundidad y sin
eliminar el sedimento adherido a los rizomas y raices. Los trasplantes fueron
colocados, dejando 1 m entre ellos, en macetas de plastico agujereadas de 30 cm de
diametro con alrededor de 5 cm fuera del sedimento, las cuales permitian la expansiéon
de los clones mediante rizomas y los protegian de la accién erosiva de las avenidas
fluviales.

Tasa de mortalidad de tallos
El numero de tallos vivos y muertos de cada clon fue contado cuando se realizaron los

trasplantes y 45, 66, 96, 123 y 137 dias después del trasplante. La tasa relativa de
mortalidad (Ry) fue calculada para cada uno de los cinco intervalos como:
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Ry= (1/M)(dMy/dT)
Siendo M, el namero de tallos muertos y M, el nimero de tallos vivos.
Supervivencia de clones y tasa de crecimiento relativa del numero de tallos

La mortalidad de los clones y la tasa relativa de crecimiento del mimero de tallos vivos
fueron calculadas para ambas especies en cada punto del transecto un afio después del
trasplante. Los clones se consideraron como muertos cuando no tenian ningun tallo
verde. La tasa de crecimiento relativo del numero de tallos vivos se calculdé como el
incremento neto del numero de tallos por clon superviviente tras 12 meses, dividido
entre el numero inicial de tallos vivos.

Medidas de intercambio gaseoso

La tasa de fotosintesis neta (A) y la tasa de conductancia estomatica (Gs) fueron
medidas 140 dias después del trasplante en la segunda hoja mas joven de tres tallos
diferentes (cada uno de un clon diferente, elegido al azar) en las dos especies en cada
punto de trasplante. Las medidas se realizaron mediante un analizador portatil de CO,
por infrarrojos (ADC LCA-3, Analytical Development Co. Ltd, Hoddesdon, UK) en
modo diferencial, con circuito abierto; a este sistema se incorporé una camara para
hojas Parkinson (ADC PLC-3N). Todas las medidas de realizaron al medio dia, a una
densidad de flujo de radiacién de 1600 pmol m™ s™ (Long & Hillgren 1993), con
marea baja.

Fluorescencia de la clorofila

La dinamica rapida de la fluorescencia de la clorofila en hojas jovenes de ambas
especies se registrd, en el campo y a temperatura ambiente, a la vez que las medidas
de intercambio gaseoso. Estas medidas se realizaron sobre la segunda hoja mas joven
en dos tallos de cada uno de los cinco clones de cada especie en cada punto de
trasplante. Para ello se utiliz6 un fluorimetro portatil no modulado (Plant Stress Meter,
PSM Mark 11, Biomonitor S.C.I. AB, Umea, Suecia) junto con cubetas (Biomonitor
1020) que permitian someter a oscuridad a las hojas antes de realizar las medidas.
Algunos detalles més precisos sobre este aparato pueden consultarse en Oquist &
Wass (1988). Las hojas fueron aclimatadas a oscuridad durante 30 minutos antes de
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realizar las medidas, estimulandolas con una luz actinica de 400 pmol m?s? durante 2
segundos.

La fluorescencia basal (F0), la cual depende del tamafio del complejo antena y la
funcionalidad de los centros de reaccion del fotosistema II (PSH) (Krause & Weis
1991), se determiné mediante con apertura obturada, la cual fue lo suficientemente
rapida para dar una resoluciéon adecuada. A continuacién, un pulso de luz actinica
provocé un aumento de la emisién de fluorescencia, hasta un pico o valor maximo
(Fp) para esa densidad de flujo luminica. La mitad del tiempo de transicién desde FO a
Fp (T,) fue también calculado, estando relacionado con la tasa de reduccion de los
aceptores de electrones del PSII, quinona A (Qa), quinona B (Qp) y plastoquinona
(PQ); este parametro ha sido utilizado para determinar la capacidad de los centros de
reaccion del PSII funcionales y el tamafio del conjunto de Q,, Qs y PQ (Bolhar-
Nordenkampf ez al. 1991; Bolhar-Nordenkampf & Oquist 1993). Finalmente, el
cociente entre la fluorescencia variable (Fp-FO) y la fluorescencia pico, Fv / Fp, se
utilizé como una medida de la eficiencia fotoquimica potencial de los PSII; este
parametro aumenta con el mimero de centros de reaccién del PSII funcionales (Oquist,
Chow & Anderson 1992) y ha sido utilizado como una cuantificaciéon de
fotoinhibicion (Long et al. 1994; Krivosheeva et al. 1996).

Estudio anatomico del aerénquima radicular

Se tomaron muestras de raices de ambas especies 140 dias tras el trasplante a lo largo
de todo el transecto. En estas raices se realizaron cortes transversales finos a 5 cm del
apice radicular. Estos cortes se observaron al microscopio 6ptico, tras desidratacion
con alcohol etilico al 70 %, tincidén con safranina (solucién segin Gram-Hucker) y
fijacion con glicerina.

ANALISIS ESTADISTICO DE LOS DATOS

Para analizar las relaciones entre las variables ambientales y fisioldgicas se utilizo el
coeficiente de correlacion de Pearson. Las diferencias en las variables fisiologicas
entre y dentro de la misma especie fueron analizadas mediante anélisis de varianza de
una sola via (Anova). Las diferencias minimas significativas (LSD) fueron calculadas
solo si el test de Ficher (F-test) fue significativo a un nivel de probabilidad del 95 %.
Los homogeneidad de varianza en los datos fue analizada con el test de Levene (P >
0.05). Los anlisis estadisticos fueron realizados mediante el programa ‘Statistica’
version 5.1 (Statsoft Inc.).
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Resultados

AMBIENTE FiSICO-QUIMICO

El transecto tenia una inclinacién media cercana al 0.2 %, salvando un desnivel total
de 59 cm. El periodo de inundacién medio diario oscilé entre 21 h 10 min dia™ en el
punto mas bajo y 14 h 18 min dia” en el mas alto (Fig. 5.1). El potencial rédox del
sustrato en superficie (0-2 cm) estuvo claramente determinado por el periodo de
inundacién mareal y mostré a una clara relacion lineal con el nivel topografico,
oscilando entre —300 mV en la zona mas baja y —36 mV en la mas alta (r* = 0.978, P <
0.001). El potencial rédox en profundidad (2-10 cm) no se correlaciond linealmente
con la elevacion, mostrando valores cercanos a —150 mV en la zona mas elevada del
transecto (Fig. 5.1).

La conductividad eléctrica, una medida de la salinidad, también aumenté con la
altura (Tabla 5.1), seguramente debido a que la evaporacion neta aumenté en las zonas
mas altas donde el periodo de emersién fue mayor. Oscilé entre 2.2 y 3.6 mS cm™ en
superficie y 2.2 y 6.0 mS cm™ en profundidad. En ambas profundidades se registraron
correlaciones significativas con la elevacién (r* = 0.82, P < 0.05; r* = 0.99, P < 0.001,
respectivamente). El pH oscil6 entre 6.69 y 7.10, sin diferencias significativas entre
los puntos de trasplante o entre profundidades (Tabla 5.1).

Las concentraciones de sulfuros en el sedimento en Diciembre de 1998 fueron
significativamente mayores en el punto de trasplante mas bajo que en el resto (P <
0.001; LSD), entre los que no se registraron diferencias significativas (Fig. 5.2).

Elevaci6n sobre Profundidad en el sedimento
el CH.E. (m) 0-2 cm 2-10 cm

pH Conductividad pH Conductividad
1.04 7.01 £0.04 2.23+£0.05 7.10+0.03 2.17£0.15
1.41 6.95+0.01 2.77+£0.15 6.80 = 0.04 4,54+ 0.08
1.46 6.89+0.05 3.29+0.08 6.73 £ 0.03 5.00+0.10
1.57 6.73 £ 0.03 3.57+£0.06 6.69 + 0.04 5.44+£0.10
1.67 6.95+0.03 3.29+0.21 6.74 + 0.07 6.01 £0.16

Tabla 5.1. pH y conductividad eléctrica (mS cm™) en superficie (0-2 cm) y profundidad (2-10
cm) en el sedimento a diferentes elevaciones a lo largo del transecto de trasplantes en las
Marismas del Odiel en Octubre de 1997. Los valores son medias £ E.S.M. (n=15).
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Fig. 5.1 Potencial rédox del sedimento (Eh) en superficie (0 - 2 cm) (@) y profundidad (2 - 10
cm) (M), y periodo de inundacién media diaria (A) en relacién con la elevacion sobre el Cero
Hidrografico Espafiol (C.H.E.) en el transecto de trasplantes realizado en las Marismas del
Odiel, en Octubre de 1997. Los valores son medias = E.S.M. (n = 5). Ecuaciones de regresién
(n= 5): Eh en superficie, y =-747.3 + 428.01 x; Periodo de inundacién, y = 32.61 - 10.91 x.

Las variables ambientales en la marisma de donde se extrajeron los clones de
Spartina usados en los trasplantes fueron: el potencial rédox fue de -68 + 18 mV en
superficie y -206 £ 19 mV en profundidad; la conductividad eléctrica de 11.2 + 0.3 mS
cm’ en superficie y 9.5 + 0.4 mS cm™ en profundidad y el pH estuvo en valores
proximos a 6.75.

EXPERIMENTO DE TRASPLANTES
Supervivencia y crecimiento

En el punto de trasplante mas bajo (+1.04 m C.H.E.), todos los clones de ambas
especies murieron tras un afio de haber realizado los trasplantes. Spartina densiflora
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también murié en el punto de trasplante 2 (+1.41 m), sobreviviendo cuatro de sus
cinco clones en la siguiente elevacion (+1.46 m). La supervivencia de S. densiflora en
los dos puntos mas altos fue del 100%, mientras que S. maritima mostré una
supervivencia del 100% en todos los puntos de trasplante, excepto en el mas bajo (Fig.
5.3). Por otro lado, la tasa relativa de mortalidad (R;) de S. maritima no varié
significativamente con la elevacién, siendo mayor al inicio del experimento,
presumiblemente durante un periodo de aclimatacién y establecimiento tras el
trasplante. En S. densiflora, Ry fue mayor en los trasplantes situados en los puntos mas
bajos, aumentando significativamente (F = 3.56, P < 0.05, n = 5) 66 dias después del

trasplante en el punto mas bajo. Ademas, Ry fue mayor en S. densiflora que en S.
maritima, en todas las elevaciones (Tabla 5.2).
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Fig. 5.2 Concentraciones de sulfuros (S*) en la solucién intersticial del sedimento con la
altura sobre el Cero Hidrografico Espaiiol (C.H.E.) en el transecto de trasplantes realizado en
las Marismas del Odiel, en Diciembre de 1998.

La tasa de crecimiento en el numero de tallos vivos en los clones que
sobrevivieron aument6 en ambas especies con la altura (S. maritima, 1* = 0.90, P =
0.012,n=75; S. densiflora, ¥ =0.94, P =0.032, n = 4) (Fig. 5.3), siendo mayores en .
maritima que en S. densiflora.
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Alt. Sp. Tiempo desde el trasplante (dias) Media +
(m) 1-45 46-66 67-96 97-123  124-137 ESM.
+1.04 S m. .008+.0001 .006+.000 - 003+.000 .003+.000 .002+.0012

S d! .080+.056 .087+.076 - 199+£.150 .024+.024  .098+.042°

+1.41 S m 011002 .009+.003% .008+.002 .007+.002 .006+.002 .005+.001°
S d .038+013 .032+£003% .053+.016 .033+.013  .044+.026 .040+.0077
+1.46 S m. .009+£003 .019+.006 .009+.006 .005£.003 .005+.002 .007+.0012
S d .040+£.023 .021+.008 .022+.009 .018+009 .018+.009 .024:+.005 2
+1.57 S m. .008+.004%> .006+.004 .006£0022 .004+.002%2 .003+£.001 .004+.0017
S 4 .043£011%° .026+.007 .032+£.007% .025+.007% .028+.011 .031+.004°2
+1.67 S m. .007£000° .006+.000° .006+.0022 .004+.001%2 .004+001% .003+.0017
S d .019+£004% .020+.000%7 .013+.0012 .012+.003% .012+.003% .015+.0012

Tabla 5.2. Tasas relativas de mortalidad de S. maritima (S.m.) y S. densiflora (S.d.) en
diferentes alturas sobre el Cero Hirografico Espariol a lo largo del transecto de trasplantes
durante 137 dias. Medias = E.S.M. (# = 5). 'Diferencias significativas para una especie
entre alturas en un intervalo dado; *Diferencias significativas entre diferentes especies en
una altura dada. (P < 0.05).

~r - - 100
,g 6

2 S

G S
S 4 ~
i) -1 60 .§
e 3F i 2
— 2 [
) =%
o A
- E 1

2

g

.s 0

&

S

10 11 12 13 14 156 1.6 1.7
Elevacién sobre C.H.E. (m)

Fig. 5.3 Supervivencia de trasplantes (barras verticales) y tasa relativa de crecimiento del
nimero de tallos vivos (o, @) con la altura sobre el Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.) en el
transecto de trasplantes realizado en las Marismas del Odiel. Spartina maritima (barras sin
relleno, 0), S. densiflora (barras sombreadas, @). Los valores son medias + E.S.M. (n=5).
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Intercambio gaseoso

Los trasplantes de S. maritima no mostraron diferencias algunas en el intercambio
gaseoso a lo largo del transecto. La tasa de fotosintesis neta se mantuvo por encima de
20 pmol m™s” y la conductancia estomatica alrededor de 200 mmol m™s™ (Fig. 5.4).
Sin embargo, en los trasplantes de S. densiflora, la fotosintesis neta disminuyd con la
elevacion en el transecto, oscilando entre 5y 15 pmol m?s™ (r* = 0.90, P < 0.05); la
conductancia estomatica no se correlacioné con la elevacién (r* = 0.59, P = 0.23),
oscilando entre 70 y 120 mmol m?s”’. Tanto la tasa de fotosintesis neta como la
conductancia estomatica fueron mayores en S. maritima que en S. densiflora, a lo
largo de todo el transecto (F = 33.2, P <0.001; F = 56.5, P < 0.001, respectivamente).

Fluorescencia de la clorofila -

Ningtin parametro de la dinamica rapida de la fluorescencia de la clorofila en S.
maritima (Fv / Fp, ¥0, Fp y Typ) vari6 significativamente con la altura en el transecto.
El cociente Fv / Fp oscil6 alrededor de 0.7, Ty, estuvo cerca de 150 ms, FO alrededor
de 0.27 y Fp mostré valores préximos a 0.90 (Fig. 5.5) en todos los puntos de
traéplante. Sin embargo, en los clones de S. densiflora trasplantados a los posiciones
mas bajas del transecto se registr6 un cociente Fv / Fp cercano a 0.55,
significativamente menor que el registrado en las posiciones mas elevadas (P = 0.036,
LSD; F = 4.419, P < 0.005); ademas Fv / Fp en S. densiflora disminuy6 claramente
con la elevacion (r* = 0.97, P < 0.02). Ty, en el punto de trasplante mas bajo también
fue menor que en el resto (F = 5.526, P < 0.001). Estas variaciones en Fv / Fp se
debieron a un aumento de Fp con la altura, aunque este aumento no mostrd
significacion estadistica.

Fv / Fp en S. densiflora fue significativamente menor que en S. maritima (F =
5.751, P = 0.043) en los puntos de trasplante mas bajos, alcanzando valores similares
en los mas altos. S. maritima mostr6 una clara tendencia a tener valores de FO y Fp
mayores S. densiflora (Fig. 5.5).

En S. densiflora, la tasa de fotosintesis neta se correlacioné con el cociente Fv /
Fp (*=0.84, P = 0.028, n = 5), lo que sugiere que la fluorescencia de la clorofila es
un buen indicador del estado fisiolégico de S. densiflora en las planicies intermareales
(Fig. 5.6). Ademas, tanto A como Fv / Fp se correlacionaron positivamente con el
potencial rédox del sustrato en superficie (r2 =0.81,P=0037,n=5,r"=092, P=
0.007, n = 5, respectivamente) y en profundidad (r2= 0.78, P =0.048, n = 5; r* = 0.93,
P =0.007, n= 75, respectivamente) (Fig. 5.6).
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Fig. 5.4 Intercambio gaseoso en los trasplantes en relacién a la altura sobre el Cero
Hidrografico Espafiol (C.H.E.) en el transecto de trasplantes realizado en las Marismas del
Odiel. (a) Tasa de fotosintesis neta (A), (b) Conductividad estomatica (Gs); S. maritima (0), S.
densiflora (@). Los valores son medias + E.S.M. (n = 3). Ecuacion de regresion de la tasa de
fotosintesis de S. densiflora con la elevacién: y =-15.12 + 19.20 x.
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Fig. 5.5 Pardmetros de la dinimica rapida de la fluorescencia de la clorofila en los
trasplantes en relacién a la altura Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.) en el transecto de
trasplantes realizado en las Marismas del Odiel. (a) fluorescencia basal (F0); (b) fluorescencia
pico (Fp); (c) eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp); (d) mitad del tiempo en alcanzar Fp
(T1p). S. maritima (o), S. densiflora (@ ). Los valores son medias = E.S.M. (n = 5). Ecuacién
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Fig. 5.6 Relaciones entre (a) la tasa de fotosintesis neta (A) y la eficiencia fotoquimica
potencial (Fv / Fp), (b) la tasa de fotosintesis neta (A) y el potencial rédox (Eh) del sedimento
en superficie (0 — 2 ¢m), (¢) la eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp) y el potencial rédox
(Eh) del sedimento en superficie (0 — 2 cm), en los trasplantes de Spartina densiflora en cinco
elevaciones diferentes en las Marismas del Odiel. Ecuaciones de regresion: (a) y = -33.14 +
70.846 x; (b) y = 18.045 + 0.042 x; (c) y = 0.7214 + 0.0006 x.
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Aerénquima radicular

Los cortes transversales de raices mostraron la existencia de tejido aerenquimatoso
bien desarrollado en ambas especies de Spartina en todos los puntos de trasplante
(Fig. 5.7).

Fig. 5.7 Cortes transversales de raices en trasplantes de Spartina maritima (izquierda) y
Spartina densiflora (derecha) en las Marismas del Odiel. Las camaras de aire del tejido
aerenquimatoso aparecen en blanco.

Discusion

La inundacién con agua salada es uno de los factores ambientales mas fuertes que
experimentan las plantas en la Naturaleza, las cuales sufren en los gradientes que
genera fuertes presiones selectivas. Desde hace aproximadamente un siglo, las
marismas mareales han sido identificadas como lugares ideales para la
experimentacion en este sentido (Davy 2000). Como se ha expuesto en la introduccién
de este capitulo, el papel de la elevacion a la hora de determinar la distribucién de las
especies y la zonacién de las comunidades depende de dos aspectos: las tolerancias de
cada especie a los factores fisico-quimicos asociados con la inundacién y las
interacciones entre especies con distribuciones potencialmente coincidentes (Ungar
1998). Son muchas las especies haldfitas que parecen tener amplios rangos de
distribuci6n vertical. La comparacién que se lleva a cabo en este capitulo de la especie
nativa Spartina maritima con la invasora Spartina densiflora aporta nuevas pruebas en
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pro de comprender los mecanismos que determinan la distribucion de las especies
vegetales en los limites inferiores de su distribucién en los gradientes mareales,
aportando pruebas en pro y contra de su idoneidad para luchar contra la erosién en
estas zonas de marisma baja.

Los trasplantes de ambas especies en planicies intermareales desnudas cerca de
sus limites inferiores de distribucion revelaron la potencialidad de dichas especies para
la supervivencia en estos enclaves. Como se ha puesto de manifiesto en el capitulo
anterior, el actual limite inferior de distribucion de S. maritima en las Marismas del
Odiel esta alrededor de los +1.50 m sobre el Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.). El
limite inferior de S. densiflora en las Marismas del Odiel esta préximo a los +2.00 m
C.H.E.. Por lo tanto, no es un resultado sorprendente que los trasplantes de ambas
especies no sobrevivieran en el punto de trasplante mas bajo (+1.04 m SHZ) durante
un afio. En esta elevacion, los clones experimentaron un periodo de inundacién medio
diario cercano a 22 h, lo que a su vez provocé potenciales rédox muy bajos en el
sedimento, con concentraciones de sulfuros potencialmente téxicas (DeLaune,
Pezeshki & Patrick 1993). Por otro lado, aunque la conductividad eléctrica (salinidad)
aumentd con la altura, no seria de esperar que los valores registrados provocaran un
estrés significativo en especies del género Spartina (Ewing et al. 1997; Kittelson &
Boyd 1997). A corto plazo, ambas especies sobrevivieron por apenas unos meses,
seguramente gracias a las reservas de carbohidratos de rizomas y tallos, lo que
permitio registrar medidas de sus estados fisioldgicos.

Los trasplantes realizados a +1.41 m C.H.E., con un periodo de inundacién medio
diario de cerca de 17 h, potenciales rédox mas altos y una concentracién de sulfuros
significativamente menor, segregaron claramente a ambas especies. Todos los clones
de S. maritima sobrevivieron, mostrando tasas positivas de producciéon de tallos
durante al menos un afio, mientras que ningun clon de S. densiflora sobrevivio.
Aunque la tasa relativa de mortalidad de tallos durante los primeros 137 dias tras el
trasplante fue significativamente mayor en S. dewnsiflora, quizas, la falta de produccion
de nuevos tallos mostrada por esta especie a esta altura fue mas decisiva a la hora de
determinar su supervivencia. A elevaciones solo 5 cm superiores, ambas especies
fueron capaces de sobrevivir, aumentando el crecimiento de ambas con la altura. .

Los resultados mas interesantes de este experimento, sin embargo, estan
relacionados con las contrastas respuestas fisiologicas experimentadas por los
trasplantes de ambas especies. La fluorescencia de la clorofila ha sido utilizada para la
exploracion del estrés experimentado por las plantas en respuesta a factores
ambientales como la salinidad o la temperatura (Lichtenthaler & Rindele 1988;
Belkhodja er al. 1994). Asi, el cociente Fv / Fp muestra valores cercanos a 0.835 en
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plantas no estresadas de numerosas especies, a bajas intensidades de radiacion
(Bjérkman & Demmig 1987). Las fluctuaciones en radiacién durante el dia de
muestreo en este estudio (al mediodia en un clima Mediterraneo) se esperaria que
provocaran una fotoinhibicién dindmica, un descenso del cociente Fv / Fp, de
alrededor de 15-20 % en plantas no sometidas a otra fuente de estrés (Ogren &
Rosenqvist 1992, Krause & Winter 1996; Fernindez-Baco et al. 1998). Asi, los
valores cercanos a 0.70 registrados en S. maritima, los cuales no variaron con la
elevacion, indican que esta especie no estuvo sometida a un estrés fotosintético
afiadido al aumento de la radiacion durante el dia. Nieva et al. (1999) encontraron
valores similares de Fv / Fp para ambas especies de Spartina en plantas no sensibles a
cambios en la salinidad del sustrato. Ademas, los otros parametros de la dindmica
rapida de la fluorescencia de la clorofila en los trasplantes de S. maritima no indicaron
pérdida alguna de funcionalidad en los fotosistemas II (Bolhdr-Nordenkamp & Oquist
1993, Figueroa ef al. 1997). Esta conclusion se vio apoyada por los registros directos
de la tasa de asimilacién neta de CO, y la conductancia estomatica, las cuales
mostraron valores comparables a los registrados en otros estudios de campo con otras
especies (C4) de Spartina (Long & Woolhouse 1979; Catarino ez al. 1985; Pezeshki &
Delaune 1991) y las cuales fueron independientes de la elevacién. Todos estos
resultados indican que no se produjo pérdida de funcionalidad en el aparato
fotosintético de S. maritima a lo largo del gradiente mareal, incluso en el punto de
trasplante mas bajo. Su eliminacién gradual en esta altura, asi como la disminucién de
su crecimiento con la altura a lo largo del transecto, debieron estar provocadas por la
falta de radiacion, la cual provocaria un balance de asimilacion de carbono negativo,
debido a periodos muy largos de inundacién mareal.

Spartina densiflora respondi6 de manera totalmente diferente, aumentado su
estrés fotosintético al disminuir la elevacién. El descenso de la fotosintesis neta en
ambientes altamente andxicos ha sido atribuido a dos causas fundamentalmente: cierre
estomatico como respuesta a iones reducidos y toxicos presentes en el sedimento, y
efectos directos sobre el metabolismo fotosintético (Mendelssohn & McKee 1988;
Burdick et al. 1989; Kludze & DeLaune 1996; Pezeshki et al. 1996). En el caso de S.
densiflora, todo parece indicar que los efectos en el metabolismo fotosintético fueron
aparentemente mas importantes: (1) la eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp) se
correlacioné positivamente con el potencial rédox del sustrato a lo largo del rango de
elevaciones analizadas, y (2) la tasa de fotosintesis neta lo hizo a su vez con el
cociente Fv / Fp. Ademas, no se registro una disminucién significativa de la
conductancia estomatica con la elevacion o el aumento de la anoxia en el sedimento.
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La naturaleza del estrés foiosintético experimentado por S. densiflora no puede
ser clarificada con certeza utiliz:do otros parametros de la fluorescencia, ya que los
cambios registrados en FO, Fp . I no se correlacionaron significativamente con la
elevacién o el potencial rédox. Si se registraron, en la elevacion mas baja, claras
alteraciones en el metabolismo fotosintético, con una clara ineficiencia en los
mecanismo fotoprotectores: (1) reduccion en el conjunto de aceptores de electrones
del fotosistema II reflejada en valores bajos de T, (Bolhar-Nordenkampf et al. 1991),
y (2) dafios estructurales asociados a los complejos antenas y los centros de reaccién
del fotosistema II, reflejados en altas FO (Krause & Weis 1991). A elevaciones
mayores, la combinacién de los parametros Ty, y FO sugiere un aumento de la
eficiencia de los mecanismos fotoprotectores, posiblemente relacionado con el ciclo de
las xantofilas y la reposicion de centros de reaccion del fotosistema II dafiados.

En las zonas mas bajas de los gradientes mareales, las plantas se ven expuestas a
condiciones altamente reductoras y potencialmente téxicas a nivel de sus raices, asi
como a un acceso muy restringido a la atmdsfera. Bertness (1991), también utilizando
trasplantes, encontré6 que Spartina patens era excluida de elevaciones bajas de
marisma, donde Spartina alterniflora sobrevivia, debido a una limitacién en la
oxigenacién de su rizosfera. Las dos especies estudiadas en este capitulo, S. maritima
y S. densiflora, poseyeron sistemas aerenquimatosos bien desarrollado en sus raices.
Por lo tanto si existieron diferencias en el grado de oxigenacion de la rizosfera no
fueron evidentes anatémicamente; quizas el aerénquima ¢n el caso de S. densiflora no
sea suficiente para satisfacer las necesidades de oxigeno demandadas para desarrollar
una respiracién aerdbica, como ocurre aparentemente en S. patens (Burdick &
Mendelssohn 1987). Este estudio pone de manifiesto como cambios en la elevacion
tan pequefios como 5 cm son claramente criticos para la supervivencia de ambas
especies de Spartina. Miembros de nuestro grupo de investigacion (Castellanos et al.
1994), trabajando también en las Marismas del Odiel, encontraron como un aumento
de tan solo 15 cm permitia a Sarcocornia perennis invadir los clones de Spartina
maritima en una laguna litoral con buen drenaje. Vince y Snow (1984) pusieron de
manifiesto que variaciones en elevacién de tan solo 8 cm provocaban marcados
cambios en la composicion de especies en marismas mareales de Alaska.

Las tolerancias fisiologicas tan diferentes de S. maritima y S. densiflora a las
condiciones ambientales producto de la inundacién mareal aportan un modelo para la
determinacion de limites inferiores de distribucidn, el cual puede ser aplicado en otras
plantas de marisma. Independientemente de los mecanismos exactos de oxigenacion
de las raices y su rizosfera, los resultados ponen de manifiesto que las consecuencias
mas importantes de la anoxia del sustrato sobre la especie mas sensible (S. densiflora)
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se produjeron sobre la fotosintesis, aumentando al disminuir la elevacién y el
potencial rédox. Cabe sefialar, que medidas instantdneas de la fluorescencia de la
clorofila (cociente Fv / Fp) son un buen indicador de la supervivencia y la viabilidad
de S. densiflora a medio plazo.

Este estudio aporta las bases para la prediccién de aspectos muy importantes del
nicho fundamental del nedfito sudamericano, S. densiflora, en las marismas del
suroeste de Europa. Como un siguiente paso, se hacen necesarias futuras
investigaciones encaminadas a analizar las interacciones entre especies nativas, como
S. maritima, y la invasora S. densiflora, las cuales permitan predecir el nicho realizado
de este especie y sus efectos sobre los procesos sucesionales. S. densiflora todavia esta
expandiéndose desde que se produjo su introduccion, probablemente cerca de Huelva,
por dispersion de una produccién de semillas copiosa (Nieva 1996). Su dominio en
numerosos - enclaves de marisma, situados sobre el rango de estudio de este
experimento, puede ser atribuido a su capacidad competitiva. Su crecimiento en clones
muy densos, tipo “falange”, y la persistencia de las hojas muertas en sus tallos,
provocan una fuerte atenuacion de la luz, la cual en clones de alto desarrollo parece
ser decisiva a la hora de competir con otras especies (Figueroa & Castellanos 1988;
Nieva 1996). Aunque este trabajo fue disefiado para analizar las respuestas a los
factores fisico-quimicos ambientales en localidades de marisma baja, sin competencia,
parece claro que los efectos perjudiciales sobre el metabolismo fotosintético de S.
densiflora, donde ambas especies son potencialmente simpatricas (ver Capitulo 6),
limitarian la capacidad competitiva de esta especie frente a S. maritima. Por otro lado,
S. maritima, al contrario que S. densiflora, se muestra como una especie idonea, desde
un punto de vista fisiolégico y de crecimiento, para ser utilizada en proyectos
encaminados en la lucha contra la erosién mediante trasplantes en zonas de marisma
baja, donde las coniciones ambientales son muy estrictas.
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Niveles de estrés
en Spartina maritima 'y Spartina densiflora
frente a la estacionalidad del clima Mediterraneo

Resumen

1. Bajo clima Mediterraneo, la vegetacion de marismas mareales a bajas elevaciones
esta sometida al estrés propio de la incidencia mareal y al causado por la marcada
estacionalidad climética. En este capitulo se analizan las tolerancias fisiologicas de S.
maritima, especie nativa de Europa en latitudes templadas, y S. densiflora, una
especie invasora originaria de latitudes subtropicales Sudamericanas, en un
experimento de trasplantes en una localidad de marisma baja en las Marismas del
Odiel, bajo clima Mediterraneo y durante 15 meses, al mediodia. Para ello se utilizan
medidas de la cinética rapida de la fluoresecncia de la clorofila a e intercambio
gaseoso (IRGA).

2. Ambas especies mostraron una fuerte capacidad de adaptaciéon de sus aparatos
fotosintéticos a las altas temperaturas y elevados niveles de radiacion del verano, lo
que se reflejo en un aumento del T, y una caida de la FO, alcanzando las méaximas
tasas fotosintéticas (A), cercanas a 30 umol CO, m’s™', independientemente de la tasa
de conductancia estomatica.

3. Ademas, en ambas especies se registr6 una fuerte caida de la eficiencia fotoquimica
potencial del fotosistema II (Fv / Fp) al mediodia en verano comparada con los
valores invernales, reflejando posiblemente procesos de fotoinhibicion dinamica.

4. A temperaturas del aire cercanas a 15°C y valores de radiacién superiores a 500
nEm?s1 se registré una caida en Fv / Fp en las dos especies. Esta fotoinhibicién fue
mayor en S. densiflora que en S. maritima, registrandose mayores tasas de fotosintesis
en la ultima. Ademas, la tasa de fotosintesis neta en S. densiflora se correlacion6
significativa y negativamente con la temperatura, lo que no ocurrié en S. maritima.
Estos resultados indican una mayor tolerancia, con menores niveles de estrés, de S.
maritima frente a las bajas temperaturas acompafiadas de altos niveles de radiacion
tipicos de los inviernos mediterraneos. Esto podria limitar la produccién de S.
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densiflora en las marismas mediterrneas que invade durante los periodos mas frios,
asi como su expansion a latitudes mayores en Europa.

5. Segun su tolerancia a la marcada estacionalidad del clima Mediterraneo, S.
maritima es una especie idénea para trasplantes con el objetivo de frenar la erosién y
favorecer la sedimentacion, ya que muestra altas tasas de fotosintesis durante todo el
afio y bajos niveles de estrés. Finales de primavera parece la época mas adecuada para
realizar dichos trasplantes, ya que es cuando S. maritima comienza a desarrollar
mayores tasas fotosintéticas y no suelen producirse avenidas fluviales capaces de
desenraizar los trasplantes.

Introduccion

Las plantas que habitan en marismas mareales estan expuestas a factores ambientales
inductores de estrés, como son largos periodos de inundacién, sedimentos anoxicos
(Brix & Sorrel 1996; Kludze & DeLaune 1996; Capitulo 5) y elevadas salinidades
(Broome, Mendelssohn & McKee 1995).

Cuando estas marismas estin en zonas de clima Mediterraneo, a las posibles
fuentes de estrés antes comentadas, debidas a su posicion topogréfica en relacion con
la oscilacién mareal, hay que sumarle el estrés propio de la marcada estacionalidad
caracteristica de este clima. Entonces, la vegetacion estd expuesta a potenciales
fuentes de estrés tanto en verano como invierno, como son altos niveles de radiacioén
con altas y bajas temperaturas (Fernandez-Baco et al. 1998; Figueroa et al. 1997).

Las marismas andaluzas se encuentran bajo la influencia del clima Mediterraneo.
En estas, como ya se ha comentado en capitulos anteriores, cohabitan dos especies del
genero Spartina: (1) Spartina maritima (Curtis) Fernald, una especie nativa de
latitudes templadas del continente Europeo (Mobberley 1956), y (2) Spartina
densiflora Brongn., un nedfito Sudamericano proveniente de clima subtropical
(Spicher 1984).

En este capitulo testamos la hipdtesis de que estas dos especies de Spartina
responderan de manera diferente a la marcada estacionalidad del clima Mediterraneo.
El objetivo de este capitulo es examinar y comparar la tolerancia fisioldgica de S.
maritima y S. densiflora a la estacionalidad Mediterranea, en ausencia de
competencia, en trasplantes localizados en una marisma baja durante 15 meses. Para
ello se utilizaron las siguientes técnicas ecofisiolégicas: medidas de fluorescencia de
la clorofila e intercambio gaseoso. Estas técnicas, utilizadas conjuntamente, aportan
una visién amplia del estado del aparato fotosintético y han sido utilizadas para
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examinar los niveles de estrés (Bolhar-Nordenkamp & Oquist 1993, Capitulo 5).
Ademas, se discute cémo las condiciones climaticas podrian afectar el desarrollo de
proyectos de restauracién y control de la erosion llevados a cabo con estas dos
especies en marismas Mediterraneas, y como estarian afectando a la invasién de las
marismas Europeas por parte de S. densiflora.

Materiales y Métodos
AREA DE ESTUDIO

Este trabajo se desarrollo en las Marismas del Odiel (ver capitulo 2 para au
descripcion). Estas marismas estdn bajo la influencia de clima Mediterrdneo con
influencia atlantica, registrandose inviernos templados y humedos (la temperatura
media de Enero es 11°C; las heladas son muy extrafias en zonas costeras), y veranos
secos y calurosos (la temperatura media en Agosto es 25°C; las temperaturas méaximas
estin préximas a 40°C). La precipitacion media anual esta alrededor de 505.6 mm,
con un coeficiente de variacion del 31%. Durante el verano las lluvias son muy

escasas, superando claramente la evapotranspiracion a las precipitaciones (Nieva &
Luque 1995).

TRASPLANTES Y FACTORES AMBIENTALES

Este estudio se realizd sobre los dos puntos de trasplantes situados a mayores
elevaciones, entre +1.57 y +1.67 m sobre el Cero Hidrografico Espaiiol (C.H.E.), del
transecto de trasplantes descrito en el capitulo anterior. Con esta metodologia de
trasplantes, suficientemente espaciados (1 m), se evitaba tanto la competencia
intraespecifica como la competencia interespecifica. Los trasplantes se realizaron en
Octubre de 1997 y los plantones se obtuvieron de una localidad de marisma media
(+2.5 m sobre C.H.E.) con potencial rédox de -164 = 34 mV, pH cercano a 6.6 y
conductividad eléctrica del agua intersticial de 10.3 = 0.4 mS cm™. El periodo de
inundacién medio diario en la zona de trasplante analizada oscilé entre 15 h 34"y 14
h 18’, con una concentracién de sulfuros proxima a 0.3 ppm, un potencial rédox
comprendido entre -124 mV y -173 mV, pH de 6.8 y la conductividad eléctrica del
agua intersticial del sedimento oscilando a lo largo del periodo de estudio entre 4.6
mS cm’y 1.7 mS cm™.

La densidad de flujo de radiacion fotosintéticamente activa (PPFD) se registr6
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con un fotémetro (Licor quantum modelo LI-189), y la temperatura y la humedad
relativa del aire con un termohigrémetro (Elka modelo FTM10), simultineamente a
las medidas fisiologicas.

MEDIDAS DE INTERCAMBIO GASEOSO

Una vez que los trasplantes estuvieron bien establecidos, 140 dias tras el trasplante, se
realizaron medidas de las tasas de fotosintesis neta (A) y conductancia estomatica
(Gs) en la segunda hoja accesible mas joven de cinco tallos adultos (cada uno de un
trasplante diferente elegido al azar) en cada especie durante 13 meses (n= 5). Las
medidas se llevaron a cabo con un analizador portatil de CO, por infrarrojos (modelo
LCA-3, The Analytical development Co. Ltd.) acoplado a una camara donde se
coloco la hoja a medir (leaf chamber Parkinson-PLC-3N), ambos de la firma ADC. Se
procedié segiin Long y Hallgren (1985), en modo diferencial y circuito abierto, con
una densidad de flujo de radiacién fotosintéticamente activa de 1600 pmol m? s™
(Long & Hillgren 1993). Todas las medidas se realizaron en dias despejados,
alrededor del mediodia solar y con nivel de marea baja.

MEDIDAS DE FLUORESCENCIA DE LA CLOROFILA

La cinética rapida de la fluorescencia de la clorofila a se midi6 en la segunda hoja
accesible mas joven de dos tallos adultos (elegidos al azar) por trasplante de ambas
especies durante 15 meses (n = 10). Dichas medidas se realizaron con un fluorimetro
portatil no modulado (Plant Stress Meter, PSM Mark II, Biomonitor S.C.I1. AB, Umea,
Sweden) y cubetas apropiadas para mantener las hojas en oscuridad (Biomonitor
1020). Oquist y Wass (1988) ofrecen mas detalles sobre este aparato. Las hojas
muestreadas se mantuvieron en oscuridad durante 30 minutos antes de realizar las
medidas de fluorescencia, sometiéndolas durante dos segundos a un haz de luz
actinica de 400 pE m>s™.

La fluorescencia basal (F0), la cual depende de la cantidad y funcionalidad de los
complejos antenas captadores de luz del fotosistema 11 (PSII) y de la integridad
funcional de los centros de reaccion del PSII (Krause & Weis 1991), fue determinada
en primer lugar, tras una estimulacion lo suficientemente rapida. A continuacién un
rayo de luz actinica provoc6 un pico de fluorescencia (Fp) para la intensidad de
radiacién utilizada. Entonces, se determiné la mitad del tiempo de transicion desde FO
a Fp (Typ), el cual da informacién sobre la funcionalidad de los centros de reaccion
activos del PSII y la cantidad y el estado del conjunto de aceptores de electrones tras



RESPUESTAS DE Spartina AL CLIMA MEDIT. ERRANEO 79

el PSII (Bolhar-Nordenkampf & Oquist 1993). El cociente fluorescencia variable /
pico de fluorescencia (Fv / Fp = (Fp - F0) / Fp) fue utilizado como una medida de la
eficiencia fotoquimica potencial del PSII; este parametro estd directamente
relacionado con el nimero de centros de reaccion del PSII funcionales (Oquist &
Chow 1992) y ha sido utilizado para cuantificar fotoinhibicién frecuentemente (ej.
Lichtenthaler 1988).

Las variaciones a lo largo del primer afio de muestreo en los parametros de la
fluorescencia de la clorofila (Fv / Fp, FO, Fp y Fv) se modelaron utilizando la
ecuacion:

Y= Xnax — Kmax - Xmin/ 2) * (1 — cos 2nd / 365))

donde d es el numero de dia del afio (comenzando con el 1 de Enero como el dia
mimero 1).

ANALISIS ESTADISTICO DE LOS DATOS

Para analizar las relaciones entre las variables ambientales y fisioldgicas se utilizo el
coeficiente de correlacion de Pearson. La comparacion de medias de los parametros
fisiologicos se realizaron utilizando el test de Student (t-test) para muestras
independientes y el analisis de varianza de una sola via (Anova). La homogeneidad de
varianza de las series de datos se test6 mediante el test de Levene, a un nivel de
significacion del 95%. Cuando la homogeneidad de varianza no se cumplid, incluso
después de realizar transformaciones de la serie (1/x, Vx), las medias se compararon
mediante el test no paramétrico de Kruskal-Wallis. Las desviaciones sobre la media se
expresaron como error estandar medio (E.S.M.). Los anlisis estadisticos se realizaron
utilizando el programa informatico “SPSS” versién 9.0 SPSS Inc. (1998).

Resultados
VARIABLES AMBIENTALES

La PPFD, la temperatura y la humedad relativa del aire mostraron patrones
estacionales claros. Los menores valores de PPFD (cerca de 200 pEm?s"') y de
temperatura del aire (14°C), se registraron en invierno, mientras que los maximos de
PPFD (1800 pEm™s") y temperatura del aire (33°C), y la humedad relativa minima
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(cerca de 30%) fueron medidos en verano (Fig. 6.1). La temperatura del aire aumento
significativamente con la PPFD (r* = 0.51, P < 0.001, n = 18) y disminuyé junto con
la humedad relativa (r*=-0.50, P < 0.001, n = 18).
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Fig. 6.1. (a) Temperatura () y humedad relativa del aire (O), y (b) densidad de flujo de
radiacion (PPFD) desde Noviembre de 1997 a Febrero de 1999 en las Marismas del Odiel.



RESPUESTAS DE Spartina AL CLIMA MEDIT. ERRANEO 81

INTERCAMBIO GASEOSO

La tasa de fotosintesis neta de S. densiflora estuvo directamente relacionada con la
temperatura del aire (* = -0.75, P < 0.012, n = 7), lo que no ocurrié en S. maritima (@
= 0.37, P < 0.15, n = 7) (Fig. 6.2a). Por otro lado, en ambas especies la tasa de
fotosintesis neta varié significativamente durante el periodo de estudio, alcanzando
los maximos durante verano (S. maritima, F= 3.14, P < 0.01; S. densiflora, F = 3.49,
P <0.01).

Este aumento en la tasa fotosintética conforme se acercaba el verano estuvo
acompafiado por un descenso gradual de la conductancia estomética en ambas
especies (Kruskal-Wallis-test; S. maritima, , X* = 23.05, d.f. = 6, P < 0.001; S.
densiflora, X*=23.41, d.f. =6, P <0.001). ,

Durante el primer afio de estudio, Gs oscil6 entre cerca de 270 mmol H,O m3s'y -
150 mmol H,O m?>s? en S, maritima, y entre 225 mmol H,O m’s! y 70 mmol H;O m’
’s'en S. densiflora (Fig.6.3).

S. maritima mostrd mayores tasas de fotosintesis neta que S. densiflora durante el
estudio (t = -2.88; P < 0.01). Esta diferencia se debid a los registros de invierno y
primera, ya que no hubo diferencias significativas entre ambas especies en el
muestreo estival, con tasas de 28 = 4 umol CO, m™s™ en S. maritima 'y 29 = 5 pmol
CO, m?s" en S. densiflora. La conductancia estomética fue mayor en S. maritima en
comparacién con S. densiflora inicamente en los muestreos de Mayo y Agosto de
1998 (t-test, P< 0.02) (Fig. 6.3). Durante el muestreo en el invierno de 1999, con las
temperaturas mas bajas de todo el estudio, préximas a 15 °C, se registr6 un cierre
estomatico en ambas especies, siendo la tasa de fotosintesis neta en S. maritima
mayor que en S. densiflora (t=4.47, df =8, P <0.02) (Fig. 6.3).
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Fig. 6.2. Relaciones lineales entre (a) la temperatura del aire y la tasa de fotosintesis neta, y
(b) la radiacion (PPFD) y la eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp) en trasplantes de S.

maritima (O) y S. densiflora ().
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FLUORESCENCIA DE LA CLOROFILA

La eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp) al mediodia alcanz sus mayores valores
durante el invierno (c. 0.75) en ambas especies, cayendo paulatinamente con la
llegada del verano (Fig. 5a). El cociente Fv / Fp se correlacion6 negetivamente con la
PPFD en los trasplantes de S. maritima (*=-0.33, P < 0.03, n= 14) y S. densiflora @
= -0.49, P < 0.005, n = 14) (Fig. 6.2b). S. maritima mostré Fv / Fp mayores que S.
densiflora solo duarnte los inviernos (t-test; P < 0.04), igulandose los registros
durante el verano (Fig. 6.4a).

La mitad del tiempo de transicion desde FO a Fp (T,;) varié marcadamente en
ambas especies durante-el periodo de estudio, con valores préximos a 150 ms en
invierno y 350 ms en verano (Fig. 6.4b). Ty, aument6 con la PPFD en los trasplantes
de ambas especies (S. maritima, ?=0.45,P<0.0l,n=14; S. densiflora, ’=0.46, P -
<0.01, n = 14), y con la temperatura del aire en S. maritima (r2 =0.31,P<0.05 n=
14), no siendo significativa esta tendencia en S. densiflora (r2 =025 P<007,n=
14). Sin embargo, durante los muestreos invernales en S. maritima (con temperaturas
del aire menores a 26°C), Ty, aumenté cuando la temperatura del aire disminuy6 (=
-0.73, P < 0.005, n = 9), mostrando un pico durante los meses de Enero — Febrero,
para caer antes del incremento estival. En S. densiflora, esta relacién no fue
significativa (1 = -0.42, P < 0.06, n = 9), ya que en el muestreo mas frio (15 °C) con
alta intensidad de radiacion (1200 pEm™s’1) no mantuvo altos valores de Ty (Fig.
6.4b).

Los maximos de FO se registraron en invierno en ambas especies (c. 0.20),
cayendo conforme se acercaba el verano hasta cerca de 0.05 (Fig. 6.4c). Fp y Fv
mostraron el mismo patrén estacional que FO con valores maximos en invierno y
minimos en verano. Fp oscilé entre 1.37 y 0.13 en S. maritima'y 1.14 y 0.12 en S.
densiflora (Fig. 6.4d). FO, Fp y Fv se correlacionaron negativamente con PPFD y T\,
y positivamente entre ellos en los trasplantes de ambas Spartina (Tabla 1).
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Fig. 6.3. (a) Tasa de fotosintesis neta (A) (umol CO, m?s) y (b) conductancia estomatica
(Gs) (mmol H,O m™s™) en trasplantes de S. maritima (O) y S. densiflora (¢) desde Diciembre
de 1997 a Febreo de 1999 en las Marismas del Odiel.

PPFD
Tin
FO
Fp

S. maritima S. densiflora
FO Fp Fv FO Fp Fv
-0.368* -0.445%* -0.475%* -0.542** -0.634** -0.624**
-0.872%**  .(.841***  _(.824%%* (. 773**¥*  -0.597** -0.543*
+0.964%**  +0,947%** +0.837***  +0.767***
+0.998%** +0.992%**

Tabla 6.1 Coeficientes de correlacién de Pearson entre PPFD, la fluorescencia basal (F0), la
fluorescence pico (Fp), la fluorescencia variable (Fv) y la mitad del tiempo de transicion desde
FO a Fp (Ty,) en trasplantes de S. maritima y S. densiflora en las Marismas del Odiel. * P <
0.01; ** P <0.001; *** P <0.0001.
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Fig. 6.4. (a) Eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp), (b) mitad del tiempo de transicién de
FO a Fp (Tip), (c) fluorescencia basal (F0), (d) fluorescencia pico (Fp), y (e) fluorescencia
variable (Fv) en trasplantes de S. maritima (O) y S. densiflora (e) durante el periodo de estudio.
La dindmica de los parametros de la fluorescencia de la clorofila durante el primer afio se
muestra seglin la ecuacion: Y= (Xpnax — Kimax — Xmin) / 2) * (1 — cos (2nd / 365)), donde: d = N°
de dia (S. maritima -, S. densiflora —). Ajustes de las regresiones no lineales: (a) S.
maritima, 1*= 0.98, P < 0.001; S. densiflora, 1*=0.98, P < 0.001, (c) S. maritima, r*= 0.98, P
<0.002; S. densiflora, 1*=0.98, P < 0.002, (d) S. maritima, "= 0.45, P < 0.05; S. densiflora, r*
=0.68, P <0.03, y () S. maritima, 1*=0.57, P <0.04; S. densiflora, = 0.56, P < 0.04.
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Discusion

La vegetacion en las marismas mareales estd expuesta a factores ambientales
potencialmente estresantes derivados de la inundacion mareal (Kludze & DeLaune
1996; Castillo et al. 2000). Cuando estas marismas se encuentran en clima
Mediterraneo, a estas posibles fuentes de estrés hay que afiadirle aquellas producto de
la fuerte estacionalidad climatica (Fernandez-Baco et al. 1998). La estacionalidad del
clima Mediterraneo ha sido evidenciada en este capitulo en las variaciones temporales
de variables ambientales como la intensidad de radiacién o la temperatura del aire.
Los inviernos fueron templados y el verano caluoroso y con altas intensidades de
radiacién. Esta fuerte estacionalidad conlleva limitaciones potenciales en el
rendimiento de las especies de gramineas Mediterraneas (Fernandez Alés, Laffarga, &
Ortega 1993).

Ambas especies de Spartina mostraron una alta capacidad de aclimatacién de sus
aparatos fotosintéticos a las altas temperaturas con altos niveles de radiacion del
verano. Esta aclimatacion se reflejé en: (1) un aumento significativo del T,, durante
el verano, doblando los valores invernales y aumentando con la intensidad de la
radiacién en ambas especies. Esto permitiria un mejor uso de la radiacién solar
incidente al aumentar la transmisiéon de energia entre fotosistemas; (2) un descenso
de FO conforme aumentaron los niveles de radiacién; esta respuesta indica una mejora
en la transmision de la nergia de excitacion desde los complejos antenas receptores a
los fotosistemas (Bolhir-Nordenkampf & Oquist 1993; Krause & Weis 1991).
Conjuntamente, un aumento del Ty, y descensos de FO y Fv, indican un aumento en la
caida de la fluorescencia debida a procesos metabolicos no relacionados directamente
con la fotosintesis (“quenching” no fotosintético) (Bolhar-Nordenkampf ez al. 1989),
a través de transmisién rapida de energia del PSII al PSI y mecanismos de disipacién
de energia, con rutas metabdlicas alternativas como el ciclo de las xantofilas
(Griffiths & Maxwell 1999). Mecanismos de aclimatacion al estrés potencial del
verano como los enumerados anteriormente permitieron a ambas especies mostrar las
mayores tasas de fotosintesis neta durante el estio. Estos resultados contrastan con las
caidas en la tasa fotosintética descritas en otros ecosistemas Mediterraneos durante
los periodos mas célidos y secos (Lange, Tenhunen & Beyschlag 1985). Estas altas
tasas fotosintéticas permitirian a estas especies habitar en marismas bajas, incluso
bajo una fuerte limitacion del tiempo disponible para realizar fotosintesis debida a la
inundacién mareal (Capitulo5).

La eficiencia fotoquimica potencial (Fv / Fp) al mediodia disminuyé fuertemente
durante el verano en ambas especies, paralelamente a un aumento en los niveles de
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radiacion. Las caracteristicas de esta fotoinhibicién respondieron a las de la
fotoinhibicion dindmica (Epron, Dreyer & Breda 1992; Figueroa ef al. 1997), ya que
fue un proceso gradual y reversible que no produjo dafios permanentes en los
fotosistemas (datos no mostrados) (Long, Humphries & Falkowski 1994), permitiendo
altas tasas fotosintéticas. Esta fotoinhibicion comenzaria cuando los trasplantes
emergieran durante el dia, para desaparecer cuando fueran inundados de nuevo.

Por otro lado, la conductancia estomatica al mediodia disminuy6 gradualmente
en las dos especies desde invierno a verano (hasta alcanzar 70 mmol m? s” en S.
densiflora). Ya que la tasa de conductancia estomatica no estuvo relacionada
directamente con ninguna variable climatica, este descenso estival no pudo ser
explicado por las variaciones de ninguna de dichas variables inicamente. El descenso
de la conductancia estomética durante el verano en clima Mediterraneo ha sido
descrita en otros ecosistemas (Tenhunen et al. 1987), en S. densiflora en las Marismas
del Odiel (Nieva 1996) y en Spartina patens en las marismas del Golfo de Méjico
(Pezeshki, DeLaune & Patrick 1987). La causa de este descenso en la conductancia
estomética al mediodia debe buscarse en el aumento de la temperatura y el descenso
de la humedad relativa del aire, que provocarian el cierre de los estomas como
respuesta a un posible estrés hidrico (Turner, Schulze & Gollan 1984). Este cierre
estomatico no conllevé una caida en la asimilacién de CO,, indicando una escasa
interdependencia entre la tasa fotosintética y la conductancia estomatica propia de
especies con un metabolismo de asimilacién de carbono C,, tal y como apuntaron
Pezeshki et al. (1987) para S. patens.

La alta capacidad de aclimatacién al verano contrasté con la fotoinhibicién
sufrida por ambas especies durante los muestros del invierno de 1999, cuando se
registraron las temperaturas mas bajas de todo el estudio (c. 15°C) junto: con altos
niveles de radiacién (PPFD > 500 uEm™s™). A pesar de esta fotoinhibicién (descenso
del cociente Fv / Fp), 1a cual ha sido descrita en otras especies (Gauslaa & Solhaug
1996), no se registraron dafios importantes en el PSII (Oquist & Huner 1991).

En S. maritima, la presencia de una coloracion rojiza en sus hojas, un descenso
de Fp en comparacién con el invierno anterior, y altos resgistros de Tip, el cual
aumenté al descender la temperatura, sugieren la activacion de mecanismos
fotoprotectores como la produccién de carotenos, que implica una caida en la
eficiencia fotoquimica potencial del PSII (Maxwell, Griffiths & Young 1994). Esta
producciéon de carotenos podria estar relacionada con la disipacion de energia
mediante emision de calor, a través del ciclo de las xantofilas, como un mecanismo de
adaptacién para evitar dafios en los fotosistemas. La fotoinhibicion invernal a bajas
temperaturas fue menor en S. maritima que en S. densiflora, la cual no fue capaz de
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mantener altos niveles de T, con bajas temperaturas y alta intensidad de radiacién,
registrando tasas fotosintéticas significativamente menores. Ademds, la tasa
fotosintética en S. densiflora se correlacioné directamente con la temperatura
disminuyendo significativamente a temperaturas bajas, lo que no ocurrié en S.
maritima. Estos resultados ponen de manifiesto la menor capacidad de aclimatacion
de S. densiflora frente a bajas temperaturas con altos niveles de radiacion propias del
clima Mediterraneo. Esta diferencia interespecifica en la tolerancia fisioldgica al
invierno Mediterraneo refleja los origenes tan contrados de las especies estudiadas: S.
maritima es una especie nativa de latitudes templadas de Europa, mientras que S.
densiflora es una invasora proveniente de latitudes subtropicales Sudamericanas
(Nieva 1996).

Confirmando nuestra hipétesis inicial de trabajo, S. densiflora en clima
Mediterraneo respondié frente a la estacionalidad de manera diferente que S.
maritima, mostrando mayores niveles de estrés y menores tasas de asimilacion de C0,
durante periodos frios y soleados. Esta falta de adaptacién podria limitar la
produccion de S. densiflora durante los periodos mas frios en las marismas Europeas
que invade, mientras que S. maritima mantendria altos niveles de productividad
durante todo el afio.

Ademads, la expansién de S. densiflora hacia latitudes mayores en el continente
Europeo podria verse limitada por temperaturas mas bajas. Por otro lado, el cambio
climético global, que implica un aumento de las temperaturas en latitudes medias
(Wigley & Barnett 1990), podria favorecer la expansion de S. densiflora en las
marismas Europeas.

Segun su tolerancia a la marcada estacionalidad del clima Mediterraneo, S.
maritima es una especie idonea para utilizar en trasplantes con el objetivo de frenar la
erosién y favorecer la sedimentacién en zonas de marisma baja, ya que como se ha
comentado anteriormente muestra altas tasas de fotosintesis durante todo el afio y
bajos niveles de estrés. Sin embargo, S. densiflora sufre mayores niveles de estrés y
muestra menores tasas fotosintéticas durante el invierno.

Finales de primavera, meses de Abril, Mayo y Junio, parece la época mas
adecuada para realizar dichos trasplantes, ya que es cuando, por ejemplo, S. maritima
parece encontrarse mas cerca de su optimo fisiolégico. Realizando los trasplante en
esta época se disminuiria el tiempo de estrés post-trasplante y se evitarian la mayoria
de las avenidas fluviales con fuerte capacidad erosiva que pueden llegar a desenraizar
los trasplantes (observacion directa de campo).



7

Evolucion de la senescencia en plantas clonales:
el caso de Spartina densiflora 'y Spartina maritima
en un gradiente altitudinal de marisma mareal

Resumen

1. Mediante el modelado del crecimiento en plantas clonales se ha inferido que altas
tasas de crecimiento clonal con bajas tasas de reproduccion sexual permiten a estas
plantas no padecer senescencia. Las marismas mareales aparecen como lugares
adecuados para experimentar en este sentido, ya que el crecimiento clonal en ellas
depende de las condiciones ambientales. Por otro lado, las variaciones en el ciclo de
vida en especies emparentadas aporta una oportunidad interesante a la hora de
examinar cémo la seleccidn natural acta sobre las diferentes caracteristicas vitales y
modela la reproduccion.

2. En este capitulo se midié el crecimiento clonal, la reproduccién sexual y la
supervivencia en poblaciones naturales establecidas desde semillas y en un
experimento de trasplantes en dos especies clonales emparentadas (Spartina densiflora
y Spartina maritima), con estrategias reproductoras y formas de crecimiento muy
contrastadas, en diferentes elevaciones del gradiente mareal durante mas de tres afios,
en las Marisma del Odiel. Ademas, se midieron variables ambientales, como el
periodo de inundacién, el potencial rédox y la conductividad eléctrica en el sedimento.
3. El crecimiento clonal aumenté con la elevacién, conforme las condiciones
ambientales fueron menos estresantes, y fue acompafiado por un descenso en la
probabilidad de mortandad de los “genets” en ambas especies, permitiendo que los
clones situados a mayores elevaciones no experimentaran senescencia. Estos
resultados confirman las predicciones de los modelos de crecimiento clonal. La
reproduccion sexual también aumento con la elevacion en las dos Spartina.

4. S. densiflora mostré una reproduccion sexual mayor en las elevaciones mas altas
antes de morir. La reproduccién sexual fue esencial para mantener poblaciones
simpétricas en S. densiflora en zonas de marisma baja. Los individuos de esta especie
con cociente reproduccion sexual / asexual alto obtendrian un rendimiento mayor. Sin
embargo, en S. maritima, una especie con semillas no viables, el rendimiento
dependeria totalmente de su capacidad de reproduccion asexual. Asi, “genets” con
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altas tasas de crecimiento clonal a largas distancias, y poca inversion en reproduccion
sexual, tendrian un rendimiento mayor.

5. Estos resultados ponen de manifiesto que existe potencial para una especializacion a
través de procesos de seleccion evolutiva de diferentes fenotipos presentes en
respuesta a la variacién de las condiciones ambientales. Esta especializacién podria
conducir, a través de polimorfismo genéticos existentes en las poblaciones, al origen
de ecotipos de ambas especies de Spartina a lo largo de gradientes ambientales.
Ademas, sugieren la existencia de incompatibilidades evolutivas (“tradeoffs™) entre la
reproduccion sexual y la propagacién asexual. Dos especies emparentadas podrian
evolucionar de maneras diferentes bajo las mismas condiciones ambientales,
sugeriendo que los procesos de seleccion natural no actilan independientemente de las
caracteristicas de los ciclos de vida de los individuos.

Introduccion

Las plantas clonales (“genets”), las cuales producen unidades potencialmente
independiente y genéticamente idénticas (“ramets”), pueden vivir durante largos
periodos de tiempo (Vasek 1980; Schlapfer & Fischer 1998; Laberge, Payette &
Bousquet 2000). El mantenimiento de una tasa de produccion de ramets mayor que la
de mortalidad de los mismos conduciria a una baja probabilidad de mortalidad del
genet (Cook 1983). Gardner y Mangel (1997), usando un modelo basado en una
matriz de transicion de estados de desarrollo, analizaron la senescencia en los
organismos clonales; altas tasas de crecimiento clonal (reproduccién asexual) y bajas
tasas de reproduccion sexual conducirian, segun este modelo, a una seleccién en
contra del desarrollo de la senescencia. Asi, aquellas plantas clonales en las que la se
favorecieran en el transcurso de su evolucion altas tasas de crecimiento clonal,
disminuyendo la reproduccién sexual, alcanzarian largos periodos de vida, sin
senescer. Por otro lado, se ha propuesto que existen presiones selectivas opuestas
(“trade-off”) entre la reproduccion sexual y la asexual (Eriksson 1997).

Las marismas mareales aparecen como ecosistemas apropiados para investigar en
esta direccidn, ya que se ha demostrado, mediante experimentos de trasplantes, que el
crecimiento clonal depende de las condiciones ambientales (Bertness 1991; Wilsey,
Mckee & Mendelssohn 1992; Trnka & Zedler 2000; Capitulo 5).

Por otro lado, las variaciones en el ciclo de vida en especies emparentadas
aportan una oportunidad interesante a la hora de examinar cdmo la seleccién natural
actua sobre el ciclo de vida, modelando las estrategias reproductivas (Omori, Shiraishi
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& Hara 1997; Yund, Marcum & Stewart Savage 1997). Este es el caso de Spartina
densiflora y Spartina maritima. Como se ha comentado en capitulos anteriores, S.
densiflora posee altas tasas de produccion de semillas y de establecimiento de
plantulas, creciendo en clones muy densos (Figueroa & Castellanos 1988; Kittelson &
Boyd 1997), mientras que S. maritima se reproduce solo asexualmente por rizomas y
crece en clones poco densos (Cooper 1993; Castellanos et al. 1994, 1998).

Este capitulo tiene como objetivo principal analizar empiricamente como el
crecimiento clonal y la reproduccién sexual interactian y determinan la capacidad de
estas dos especies de Spartina para evitar la senescencia, una cualidad muy importante
a la hora de llevar a cabo trabajos de restuaracién y control de la erosién con dichas
especies. Los objetivos especificos fueron examinar (1) el crecimiento clonal, (2) la
reproduccion sexual y (3) la supervivencia, en poblaciones naturales y en un
experimento de trasplantes, de S. densiflora 'y S. maritima en diférentes elevaciones de
una marisma mareal durante mas de tres afios. En especies clonales como estas, la
supervivencia y el crecimiento son buenos indicadores del rendimiento a largo plazo,
el cual puede ser relacionado con fuerzas selectivas en el medio ambiente (Pedersen &
Tuomi 1995). Variables fisico —quimicas ambientales como el periodo de inundacién,
el potencial rédox y la conductividad eléctrica en el sedimento fueron analizadas
paralelamente a las medidas bioldgicas.

Materiales y Métodos
AREA DE ESTUDIO

Este estudio se llevo a cabo en las Marismas del Odiel (ver Capitulo 2 para su
descripcion).

POBLACIONES NATURALES DE S. densiflora

Clones de S. densiflora, con 6-90 tallos, fueron individualmente marcados en dos
poblaciones monoespecificas, establecidas naturalmente desde semillas, con
densidades menores a 1 clon m™.

La “poblacion 1” se marco el 20 de Febrero de 1997, y estaba compuesta de 23
clones que crecian a lo largo de una planicie intermareal localizada en el canal
principal del estuario, el Canal del Padre Santo. Estos clones se agruparon, para el
analisis de los datos, seglin la altura a la que se encontraban en la planicie intermareal.
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La “poblacién 2” se marcd el 11 de Octubre de 1996, y en ella se escogieron 10
clones situados a la misma elevacién en una marisma media en la orilla opuesta del
mismo canal que la poblacién 1.

No se marcé ningun clon de S. maritima, ya que no se encontraron poblaciones
naturales de esta especie cerca de la zona de estudio.

EXPERIMENTO DE TRASPLANTE

Se realizaron trasplantes de S. maritima y S. densiflora el 10 de Julio de 1997, en un
transecto paralelo al descrito en el Capitulo 5 y a la poblacién 1, a lo largo de 50 m,
con 6 puntos de trasplante localizados cada 10 m, siguiendo la metodologia descrita en
el Capitulo 5. Los clones de ambas especies se obtuvieron en la misma localidad que
para el experimento de trasplante del Capitulo 5, siguiendo las mismas prioridades, y
con un numero de tallos vivos comprendido entre cinco y veinticinco. La altura sobre
el Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.), el potencial rédox y la conductividad eléctrica
se midieron en dicho lugar de origen.

MEDIDAS DE LA MATRIZ AMBIENTAL

La altura sobre el C.H.E. se midi6 a lo largo de la planicie intermareal donde estaban
situados la poblacion natural 1 y el experimento de trasplantes, y en la marisma media
donde se encontraba la poblacion 2, mediante un teodolito (Leica NA 820) y tomando
como referencia el nivel de bajamar. El periodo de inundacién medio diario se calculd
utilizando las tablas de mareas para cada elevacion.

La conductividad eléctrica del agua intersticial del sedimento se determiné en
el laboratorio con un conductivimetro y su sistema de electrodo (Crison 522), en
mezclas homogéneas de 1:1 (sedimento : agua destilada); el potencial rédox del
sedimento se determiné en el campo mediante un medidor portatil y su electrodo
(Crison pH/mV p-506). Las medidas se realizaron a una profundidad de entre 0 y 10
cm (la zona con mas raices vivas), en agitacién continua, durante las primaveras de
1997 y 1999 (potencial rédox, n = 30; conductividad, n = 20).

REPRODUCCION ASEXUAL, SEXUAL Y SUPERVIVENCIA
Todas las medidas descritas a continuacidn se realizaron sobre cada uno de los clones

de ambas especies en el transecto de trasplantes, asi como en los clones de S.
densiflora en las dos poblaciones naturales, desde que fueron marcados o
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trasplantados hasta Septiembre de 2000. La reproduccion asexual se cuantificé como
el incremento neto del nimero de tallos vivos durante el periodo de estudio, el
crecimiento relativo maximo del niimero de tallos vivos y la produccion de nuevos
tallos en meristemos axilares. El crecimiento relativo maximo del nimero de tallos se
calcul6 como el incremento neto méximo en el niimero de tallos por dia, dividido entre
el nimero inicial de tallos. La reproduccién sexual se cuantificé como la proporcién
de tallos vivos y clones que florecieron. La supervivencia de los clones se midié como
la proporcién de clones muertos al final del estudio (Septiembre de 2000) y la
duracién de la vida de los clones. Un clon se consideré “muerto” cuando no tenia
ningun tallo verde.

ANALISIS ESTADISTICO DE LOS DATOS

Los anélisis estadisticos se llevaron a cabo con el programa SPSS versién 9.0 (SPSS
Inc.). El coeficiente de correlacion de Pearson fue utilizado para explorar relaciones
entre variables de la matriz ambiental y de los clones. Las medidas en los clones se
compararon mediante Mann-Whitney U test y andlisis de varianza de una sola via
(Anova). Las diferencias minimas significativas (LSD) fueron calculadas solo cuando
el test de Fisher fue significativo al 95%. La homogeneidad de varianza de las series
de datos se explor6 con el test de Levene (P < 0.05).

Resultados
MATRIZ MEDIOAMBIENTAL

En las planicie intermareal, los clones de S. densiflora de la poblacioén 1 se localizaron
a alturas comprendidas entre +1.43 y +1.93 m sobre el C.H.E. En esta misma planicie
mareal, el transecto de trasplantes se extendié en un rango vertical de 81 cm, entre
+1.41 my +1.85 m. El periodo de inundacién en la planicie intermareal oscil6 entre 21
h 10 min dia” 2 +1.04 m C.H.E.y 11 h 50 min dia” 2 +1.93 m C.H.E.. La elevaci6n en
la marisma media donde se encontraba la poblacién natural 2 fue +2.61 m C.H.E., con
un periodo de inundacién medio de 5 h 22 min dia™ (Fig. 7.1).

El potencial rédox del sedimento aument6 con la altura, a la vez que disminuia el
periodo de inundacién medio diario, desde —240 mV en el punto més bajo de la
planicie intermareal hasta —110 mV en la marisma media (* = 0.852, P < 0.003) (Fig.
7.1). La conductividad eléctrica no varié significativamente con al elevacion,
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oscilando entre 2.8 mS cm, registrado en la zona baja de la planicie intermareal y la
marisma media y 2.2 mS cm™, en la zona mas elevada de la planicie (Tabla 7.1).

'80 F B 24

Eh (mV)
Periodo de inundacion medio (h dia'l)

0.9 1.2 1.5 1.8 21 24 2.7

Altura sobre el CHE (m)

Fig. 7.1 Potencial rédox (Eh) en la zona de raices vivas (0-10 cm) (@), y periodo de
inundacién medio diario ( ) en relacion con la altura sobre el Cero Hidrografico Espafiol

(C.H.E.). Los valores son medias + E.S.M. (n = 30). Ecuaciones de regresién (n = 6): Eh, y = -
289. 85 + 74.93 x; periodo de inundacién, y = 31.64 — 10.31 x.

Altura sobre C.H.E. (m) Conductividad (mS cm™) (0-10 cm)

+1.04 2.6+0.1
+1.41 2.8+0.1
+1.46 24101
+1.57 22+0.1
+1.67 22+0.1
+1.85 2.1%0.1
+2.61 27102

Tabla 7.1 Conductividad eléctrica en la zona de raices vivas (0-10 cm) del
sedimento a diferentes alturas sobre el Cero Hidrografico Espafiol (C.H.E.) en

las Marismas del Odiel en Mayo y Junio de 1999. Los valores son medias +
E.SM. (n=20).
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En la localidad donde se extrajeron los clones para el trasplante se registré una
elevacion de +2.5 m sobre el C.H.E., potencial rédox de -164 £ 34 mV y
conductividad eléctrica de 10.3 + 0.4 mS cm™ (0 — 10 cm) en Junio de 1997.

REPRODUCCION ASEXUAL

En la elevacién maés baja del transecto de trasplantes, el nimero de tallos vivos
disminuy6 en ambas especies desde el inicio del experimento. Los clones de S.
densiflora y S. maritima que murieron durante el estudio, tanto en las poblaciones
naturales como en los trasplantes, alcanzaron el maximo numero de tallos vivos en
Julio de 1998, coincidiendo con el comienzo de la floracién en S. densiflora (Fig. 7.2
y 7.3)..

El crecimiento maximo del nimero de tallos aumenté con la altura, en las
poblaciones naturales de S. densiflora (r* = 0.90, P < 0.01, n = 5), y en los trasplantes,
linealmente en S. densiflora (r* = 0.91, P < 0.003, n = 6) y exponencialmente en S.
maritima (* = 0.99, P < 0.01, n = 6) (Fig. 7.4a). Adem4s, fue significativamente
mayor en S. maritima que en S. densiflora a lo largo del transecto de trasplante
(Mann-Whitney U test, U = 231.00, P < 0.005), mientras que no se registraron
diferencias entre los clones de S. densiflora trasplantados y los de las poblaciones
naturales (Mann-Whitney U test, U= 119.00, P < 0.485).

En la poblacién natural de S. densiflora situada a mayor elevaciéon (+2.61 m
C.H.E.) se registr6 la activacién de meristemos axilares, en tallos adultos de siete
clones, que produjeron ramilletes de tallos (4 + 1 tallos meristemo™) en Agosto de
1998.

REPRODUCCION SEXUAL

S. densiflora florecié en todas las elevaciones duarente Verano - Otofio de 1998, antes
de morir, excepto en los tres puntos de trasplantes mas bajos (Fig. 7.2 y 7.3). El
numero medio de clones espigados aument6 con la altura en las poblaciones naturales,
aunque la correlacion no llegé a ser significativa (r* = 0.84, P < 0.08, n = 4), y en los
clones vivos del transecto de trasplantes (r2 =0.98, P <0.03, n = 3), oscilando entre 43
y 100 %. Ademas, se registr6 una mayor proporcion de tallos vivos espigados en las
elevaciones mas altas en las poblaciones naturales (F = 11.84, d.f. =25, P <0.0001), y
en los trasplantes situados a +1.85 m C.H.E. comparados con aquellos a +1.57 m
C.HE. (F=5.23,d.f. =13, P<0.02; LSD, P <0.01). En la marisma media, todos los
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clones de S. densiflora florecieron todos los afios (Tabla 7.2). Los trasplantes de S.
maritima solo florecieron en la mayor elevacioén, en Varano de 2000, con el 100 % de
los clones floreciendo solo con un 1 % de sus tallos vivos (Tabla 7.2).

SUPERVIVENCIA

Todos lo clones de S. densiflora en las poblaciones naturales a alturas inferiores a
+2.61 m CHE. murieron antes de Septiembre de 1999, alrededor de 42 meses
después de su establecimiento mediante semillas, excepto un clon a +1.93 m C.H.E.
que sobrevivié hasta el final del estudio con 4 tallos. En la marisma media (+2.61 m
C.H.E.), todos los clones sobrevivieron hasta el final del estudio (Tabla 7.3).

Todos los clones de ambas especies murieron en el punto de trasplante mas bajo
(+1.04 m C.H.E.), 4 meses después del trasplante (Fig. 7.3). Spartina densiflora no
sobrevivié en ninguin punto de trasplante tras dos afios, mientras que S. maritima lo
hizo en las tres elevaciones mayores (Tabla 7.3), muriendo alrededor de 700 dias tras
el trasplante a +1.41 m y +1.46 m sobre el C.H.E. (Fig. 7.3).

El periodo de supervivencia aument6 con el crecimiento maximo del numero de
tallos vivos en los clones de S. densiflora de las poblaciones naturales (r* = 0.94, P <
0.005, n = 5) y los trasplantes, linearmente en S. densiflora (r2 =0.64, P <0057, n=
6) y con una respuesta hiperbélica en S. maritima (r* = 0.97, P < 0.005, n = 6) (Fig.
7.4 b).

Discusion

La probabilidad de mortalidad de un “genet” disminuye al aumentar su tasa de
produccion de ramets por encima de la tasa de mortalidad de los mismos (Cook 1983).
Las dos especies estudiadas en este capitulo, S. densiflora y S. maritima, son plantas
clonales, las cuales se reproducen asexualemente mediante un sistema de tallos
subterraneos o rizomas, desarrollando unidades potencialmente independiente. Este
estudio pone de manifiesto empiricamente como el crecimiento clonal y la
reproduccion sexual determinan la capacidad de los organismos clonales para evitar la
senescencia. Se discuten cémo las presiones selectivas presentes en el medio ambiente
podrian actuar sobre las caracteristicas del ciclo de vida de dichas especies en
marismas mareales.
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Fig. 7.2 Nimero de tallos vivos por clon (en escala logaritmica) en poblaciones naturales de
Spartina densiflora establecidas mediante semillas en cinco elevaciones ((a) + 1.43 m, (b)
+1.51 m, (c) +1.62 m, (d) +1.93 m, (e) +2.61 m over SHZ) en las Marismas del Odiel, desde
Octubre de 1996 a Septiembre de 2000. Los valores son medias + E.S.M. * Comienzo de la
floracion.
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Fig. 7.3 Nuamero de tallos vivos por clon (en escala logaritmica) en S. maritima ( y S.
densiflora (@), en seis elevaciones en el transecto de trasplantes ((a) + 1.04 m, (b) +1.41 m, (c)

+1.46 m, (d) +1.57 m, (¢) +1.67 m, (f) +1.85 m C.H.E.), desde Junio de 1997 a Agosto de
2000. Los valores son medias + E.S.M. * Comienzo de la floracién.
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Tallos espigados por clon (%) (Clones

Especie Poblaciones Altura espigados (%))
(m) 1997 1998 1999 2000
+1.04 0 - N -
Spartina Trasplantes
maritima +1.41 0 0 0 -
+1.46 0 0 0 -
+1.57 0 0 0 0
+1.67 0 0 0 0
- - +1.85 0 0 0 1 £°0
(100)
+1.04 0 - - -
Spartina Trasplantes
densiflora +1.41 0 0 - -
+1.46 0 0 - -
+1.57 0 8 + 4 - -
(50)
+1.67 0 24 £+ 9 0 -
(75)
+1.85 0 48 +11 O -
(100)
Poblacién +1.43 0 2 +1 0 -
natural 1 43)
+1.51 0 3 +£2 0 -
(60)
+1.62 0 328 0 -
(86)
+1.93 0 24 + 4 0 0
(100)
Poblacion +2.61 52 + 5 26 £+ 4 345 19 + 3
natural 2 (100) (100)*  (100)  (100)

Tabla 7.2 Tallos espigados por clon (%) y clones espigados (%) (entre parénetisis)
de S. maritima y S. densiflora a lo largo del transecto de trasplantes y de S.
densiflora en dos poblaciones naturales, en 1997/ 98/ 99 y 2000. * Activacién de
meristemos axilares produciendo ramilletes de tallos. Medias + E.S.M.
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Fig. 7.4 Relacién entre (a) el crecimiento maximo del numero de tallos vivos (C.M.T.) y la
elevacion sobre el Cero Hidrografico Esparfiol (C.H.E.), y (b) la duracion de la vida de los
clones y el crecimiento maximo del mimero de tallos vivos en S. maritima (1) y S. densiflora
(2) en el transecto de trasplantes y en poblaciones naturales de S. densiflora (3) a diferentes
alturas. Los valores son medias + E.S.M. Ecuaciones de regresion: (a) trasplantes de S.
maritima, y = 5.27 ¢* + (4.09 ¢” %), trasplantes de S. densiflora, y =-5.76 e +895¢” x;
poblaciones naturales de S. densiflora, y = 2.30 e” + 2.25 € x; (b) trasplantes de S. maritima, y
= -119 + 1370 x / (5.21 &> + x); trasplantes de S. densiflora, y = -225.37 + 90125.00 x;
poblaciones naturales de S. densiflora, y =-1178.85 + 316538.50 x.
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Se registr6 un aumento del crecimiento clonal con la altura, conforme las
condiciones ambientales fueron menos estresantes, €l cual estuvo acompafiado por un
descenso en la probabilidad de mortalidad de los genets en ambas especies, muriendo
mas tarde y en menor proporcién los clones situados a elevaciones mayores. Este
fenémeno condujo a que los clones a mayores alturas evitaran la senescencia. Estos
resultados confirman las predicciones de Gardner y Mangel (1997), realizadas
mediante un modelo de crecimiento clonal basado en una matriz de transicién de
estados de desarrollo.

Ademas, la reproduccién sexual también aumentd con la elevacién (Badger &
Ungar 1991), con mas clones floreciendo mas en elevaciones mayores. Esto sugiere
que un aumento en el crecimiento clonal no tiene por qué estar relacionado con un
descenso en la reproduccion sexual, al menos a una escala espacial (de Steven 1989;
Giroux & Bedard 1995; Stocklin 1999).

Especie Poblaciones  Altura n Mortalidad de clones (%)
Spartina  Trasplantes  +1.04 5 100
maritima +1.41 5 100
+1.46 4 100
+1.57 5 0
+1.67 5 0
+1.85 5 0
Spartina  Trasplantes  +1.04 4 100
densiflora +1.41 6 100
+1.46 4 100
+1.57 6 100
+1.67 4 100
+1.85 4 100
Poblaciéon1  +1.43 6 100
+1.51 6 100
+1.62 6 100
+1.93 5 80
Poblacién2 ~ +2.61 10 0

Tabla 7.3 Numero y mortalidad de clones de S. maritima y S. densiflora a
diferentes alturas sobre el C.H.E. en el transecto de trasplantes y las poblaciones
naturales en Septiembre de 2000.

S. densiflora habit6 en condiciones ambientales muy contrastadas lo que influy6
en el desarrollo de su ciclo de vida, comportandose como perenne en la marisma
media, bajo condiciones ambientales no muy extremas, y como una especie bienal en
las zonas de marisma baja en condiciones estresantes (sedimentos andxicos y largos
periodos de inundacién, principalmente). Respuestas parecidas se han registrado en la
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graminea Hordeum jubatum a lo largo de un gradiente altitudinal en marismas
mareales (Badger & Ungar 1991) y en Asarum canadense (Damman & Cain 1998) en
un gradiente sucesional, lo que sugiere que este comportamiento podria estar bastante
extendido entre las plantas clonales en gradientes de estrés ambiental.

Gardner y Mangel (1997) sefialaron como la senescencia de un genet ocurre
cuando la mortalidad de ramets estd por encima del umbral en el cual dicha mortalidad
equilibra la produccion de nuevos ramets. Este estudio pone de manifiesto que en
habitats como las marismas mareales bajas, donde el crecimiento clonal esta
restringido por las condiciones ambientales , el umbral de supervivencia antes referido
depende de los factores ambientales limitantes. Asi, la elevacion determiné la
supervivencia de los clones, al limitar la produccién de ramets en los mismos. Las dos
especies de Spartina estuadiadas poseen tasas de mortalidad de tallos adultos mayores
que las de tallos jévenes (Nieva 1996; Castellanos ez al. 1998), al igual que Spartina
alterniflora (Dai & Wiegert 1996). Esta caracteristica demografica promoveria la
mortalidad de sus clones en elevaciones bajas donde el crecimineto clonal esta
restringido, ya que los genets necesitan tasas de mortalidad mas bajas en los ramets
adultos que en los jovenes para evitar las senescencia con bajas tasas de produccién de
ramets (Gardner & Mangel 1997). La falta de radiacion por inundacién mareal y el
estrés derivado de ambientes andxicos en el sedimento han sido identificados como
dos de las principales causas de reduccion del crecimiento en ambas especies de
Spartina en estas zonas de marisma baja (Capitulo 5).

En S. densiflora se registré una mayor reproduccion sexual y menor crecimiento
clonal-que en S. maritima en el experimento de trasplantes, muriendo sus clones tras
florecer en las zonas mas altas. En S. densiflora, una especie con clones muy densos,
crecimiento en “falange” segin Lovett Doust 1981, (Figueroa & Castellanos 1988) y
altas tasas de produccién de semillas y establecimiento de plantulas (Kittelson & Boyd
1997), la reprbduccién sexual seria esencial para el mantenimiento de poblaciones
simpatricas en zonas de marisma baja. Los individuos con altos niveles de
reproduccion sexual, aunque a expensas de su crecimiento clonal (por ejemplo con
rizomas cortos), alcanzarian un rendimiento mayor. Como en este estudio, Fahrig et
al. (1993) sefialaron las ventajas de la reproduccién sexual para plantas clonales en
zonas con alta probabilidad de efectos catastroficos. En la marisma situada a mayor
altura, se registr6 reproduccion asexual mediante la activaciéon de meristemos axilares
en tallos adultos (Watson, Hay & Newton 1997) en S. densiflora (Nieva 1996). Estos
resultados estdn de acuerdo con estudios previos que predijeron que en ambientes
fluctuantes se favoreceria la semelparidad (Bell 1980; Goodman 1984). En las
marismas mareales, al aumentar el estrés se produjo un descenso de la reproducion
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asexual y un aumento de la sexual en dos plantas clonales, Scirpus maritimus (Lieffers
& Shay 1981) y Spartina anglica (Marks & Truscott 1985).

Sin embargo, otros estudios indican que las plantas clonales bajo condiciones
limitantes del crecimiento tenderian a producir, proporcionalmente, mas biomasa para
reproduccion asexual y menos para la sexual (Verburg & Grava 1998). Este fue el
caso de S. maritima, que mostré altas tasas de crecimiento clonal, aumentando
exponencialmente con la elevacion, y una reproduccion sexual baja. El rendimiento en
esta especie, con clones muy laxos ,crecimiento en ‘guerrilla’, segun Lovett Doust
1981, (Figueroa & Castellanos 1988) y sin semillas viables reproduciéndose
unicamente por fragmentos de rizomas (Marchant & Goodman 1969; Cooper 1993;
Castellanos et al. 1994, 1998), depende totalmente de su abilidad para la reproduccién
asexual. Asi, los individuos con un crecimiento clonal alto a largas distancias (rizomas
largos) y poca inversién en reproduccion sexual, escaparian a la senescencia y
favorecerian su propagacion por rotura de dichos rizomas, alcanzando altos
rendimientos.

Estos resultados ponen de manifiesto la existencia de un potencial en favor de la
especializacién mediante seleccién de la plasticidad fenotipica, desarrollada en
respuesta a la variabilidad ambiental, lo que podria favorecer la formacién de ecotipos
en las dos especies de Spartina a lo largo de gradiente sucesionales (Houssard &
Escarre 1995) en marismas mareales. Ademas, sugieren la existencia de tendencias
evolutivas incompatibles (“trade-off”) entre la reproduccion sexual y el crecimiento
clonal (Eriksson 1997). En este contexto, dos especies estrechamente relacionadas
bajo las mismas condiciones ambientales podrian evolucionar en direcciones opuestas,
sugeriendo que la seleccién natural no puede actuar independientemente de las
caracteristicas de los ciclos de vidas de los individuos (Yund, Marcum &
StewartSavage 1997). Estudios de la diversidad genética y el ajuste de diferentes
poblaciones en ambas especies son necesarios para examinar la posible existencia de
ecotipos.

Por otro lado, en ambas especies la morfologia clonal (una caracteristica del
genet) estaria condicionada por la inversion en los dos tipos de reproduccion (sexual —
asexual) (una caracteristica de los ramets), y ambas caracteristicas influirian en el
éxito de sus individuos, lo que apunta a que la seleccion natural en los organismos
clonales es un proceso jerarquizado (Vuorisalo et al. 1997).

Segun estos resultados, en relacién con el problema de estabilizacion de los
sedimentos en enclaves sometidos a una marcada erosion, S. maritima es una especie
adecuada para realizar trasplantes en zonas de marisma baja ya que sus clones
alcanzan largos periodos de vida y colonizan rapidamente amplias extensiones de
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terreno, lo cual favoreceria el rendimiento de los trabajos de trasplante. Estos
resultados favorables para la utilizacién de S. maritima en procesos de control de la
erosi6on se suman a los encontrados, desde un punto de vista fisiolégico, en los
Capitulos 5 y 6. Por el contrario, S. densiflora no es una especie idénea en este tipo de
trabajos, ya que a su baja tolerancia fisiologica de los ambientes de marisma baja hay
que sumarle el desarrollo de ciclos de vida de tan solo dos o tres afios. Esto restringue
la utilizacion de S. densiflora para el control de la erosioén a zonas de marisma media y
alta con menor influencia mareal.



8

Discusion general

Hacia una metodologia de control de la erosion,

creacion y restauraciéon de marismas mareales

atlantico — mediterraneas generada a partir del
conocimiento de la ecofisiologia y demografia de especies

Las Marismas del Odiel (Huelva, SO Espafia) estin sufriendo erosién en las
interfases entre marismas con vegetacién y canales. La distribucion espacial de la
erosién es muy clara: las mayores tasas de erosién se concentran en la zona media del
estuario, mientras que en el sur se observa la formacion de nuevas marismas y al norte
parece existir un equilibrio entre los procesos erosivos y sedimentarios.

Estos procesos erosivos se producen por causas naturales en la evolucién
fisiografica de las marismas, pero ciertas actividades antrépicas potencian
significativamente su intensidad, agravando el problema. Entre estas cabe citar: (1) el
trafico de embarcaciones, (2) la captura de cebo para pesca en la cercania de los
taludes erosivos, y (3) la construccién de infraestructuras que alteran la hidrodinamica
del estuario. También influirian otras actividades humanas que afectan globalmente al
planeta como la emisién de dioxido de carbono que provoca el calentamiento global
de la atmoésfera y como consecuencia el aumento de nivel del mar.

Entre las posibles consecuencias de la erosin destacan: (1) la colmatacién de los
canales navegables del estuario, (2) la removilizacién de sedimentos contaminados
con metales pesados, (3) la desaparicion de grandes extensiones de marismas medias y
altas de gran valor ecolégico, y (4) la pérdida del habitat de especies de marisma baja,
como Spartina maritima, las cuales desempefian labores muy importantes en el
funcionamiento de las marismas mareales.

Esta situacién exige medidas de proteccién urgentes por parte de las
administraciones, que conduzcan a una solucion, o al menos a una disminucién, del
problema de la erosién. Estas medidas protectoras deben ser de control y de accién.
Entre las medidas de control cabe destacar: (1) la limitacién de la velocidad de
navegacion en los canales de la marisma, (2) la limitacion de la captura de cebo a
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zonas sin problemas de erosidn, (3) el desarrollo de estudios de impacto ambiental
interdisciplinares a la hora de desarrollar infraestructuras en las marismas mareales y
sus proximidades, y (4) el riguroso control del cumplimiento de estas medidas. Las
medidas de proteccion activas deben provocar, si fuera el caso, un bajo impacto
ambiental al desarrollarse sobre ecosistemas fragiles y con alto valor ambiental, como
son las marismas mareales. Entre ellas destaca la plantacién, en las interfases
marismas con vegetacion — canales afectadas por la erosion, de especies vegetales de
marisma que evitan la erosién y favorecen la sedimentacién. En algunos enclaves con
un poder erosivo alto, la plantacién debe ir acompafiada de estructuras rompeolas y
estabilizadoras de taludes.

Los estudios ecofisiolégicos y de rendimiento desarrollados en esta memoria
ponen de manifiesto como Spartina maritima es la especie idonea para la restauracién
de enclaves de marisma baja en los estuarios mediterraneos de-Andalucia. Esta especie
nativa del continente Europeo cumple una labor fundamental en la estabilizacién de
sedimentos, favoreciendo la sedimentacién y disminuyendo la erosién (Castellanos
1992; Castellanos et al. 1988). Ademas, es la unica planta de porte alto capaz de
colonizar las planicies intermareales mas bajas, facilitando la evolucion de la marisma
(Castellanos et al. 1994). En estas planicies intermareales, S. maritima muestra
adaptaciones fisioldgicas y anatomicas idoneas para el crecimiento y la supervivencia,
estando el limite inferior de su nicho fundamental determinado principalmente por la
disponibilidad de horas para realizar fotosintesis, condicionada a su vez por el periodo
de inundacion mareal. Ademas, en estos enclaves de marisma baja, S. maritima posee
un crecimiento clonal rapido, ocupando una amplia superficie en poco tiempo, y una
alta tasa de supervivencia durante largo tiempo, aclimatandose sin problemas a la
fuerte estacionalidad del clima Mediterraneo. Por el contrario, Spartina densiflora,
una especie sudamericana invasora en las marismas andaluzas, en las planicies
intermareales muestra claros sintomas de estrés fisiologico, bajas tasas de
supervivencia y un ciclo de vida corto, de entre dos y tres afios, por lo que no es una
especie adecuada para el control de la erosidn en zonas de marisma baja.

Por otro lado, S. maritima se encuentra en clara regresién en las marismas
Europeas, y aunque en las Marismas del Odiel todavia ocupa grandes extensiones de
terreno y estan apareciendo nuevas poblaciones, otras muchas se encuentran en peligro
de desaparicion. La eliminacion directa de sus poblaciones y de su hébitat tiene como
causa principal a la erosion, aunque una limitacion en su dispersion, al no reproducirse
sexualmente, y procesos naturales de competencia con otras especies también estdn
influyendo en pro de su regresién. El desarrollo de labores de control de la erosién
utilizando plantones de S. maritima, favoreceria a la vez la conservacion de esta
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especie, aumentando su distribucién y el nimero de poblaciones, proceso que ocurre
muy lentamente sin intervencién humana, ya que como hemos comentado
anteriormente S. maritima solo se reproduce asexualmente mediante fragmentos de
rizomas. Para la conservacion de esta especie deben protegerse cada una de sus
poblaciones, por pequefias que sean, y estudiar su variabilidad genética, ya que podria
ser muy baja y esencial para la supervivencia de esta especie a medio y largo plazo
(Sutherland 2000).

Por otro lado, la erosion esta provocando una pérdida del hébitat de S. maritima
(cercana al 50 %), lo cual limita considerablemente su utilizacién en algunos de los
canales més afectados, al menos en una primera fase. Para obtener un rendimiento alto
en el control de la erosién, las plantaciones de S. maritima_deben realizarse de la
siguiente manera: (1) con plantones con mas de veinte tallos y un abundante sistema
subterraneo de raices y rizomas, para aumentar la capacidad de respuesta al trasplante
con las reservas de carbohidratos; (2) a elevaciones superiores a +1.5 m sobre el Cero
Hidrografico Espafiol entre 10-15 cm de profundidad, donde aumentaremos la
probabilidad de supervivencia; (3) durante los meses de Abril, Mayo y Junio, para
favorecer el asentamiento de los plantones antes de las avenidas fluviales invernales
con alto poder erosivo. Esta metodologia de control de la erosién debe llevarse a cabo
tras un examen detallado de la zona de actuacién para optimizar el rendimiento. Tras
este estudio previo y con ligeras modificaciones esta metodologia podria ser aplicada
en otros estuarios espafioles y europeos, tanto en el control de la erosién, como en la
creacidn y restauracion de marismas mareales.



Conclusiones

En las Marismas del Odiel (Huelva, SO Espafia) se estan produciendo grandes
pérdidas de marismas mareales por erosion de taludes.

Las mayores tasas de erosion afectan a los canales que soportan una alta
intensidad de trafico de embarcaciones y han aumentado durante los tltimos diez
afios, apuntando hacia causas, al menos en parte, de origen antrdpico.

Los sedimentos erosionados en los taludes no son depositados en las planicies
intermareales adyacentes. En los principales canales de las Marismas del Odiel,
debido a procesos erosivos se moviliza una media de 13000 Tm® de sedimentos -
anualmente.

La distribucion espacial de la intensidad de la erosion de taludes divide al estuario
en dos zonas bien diferenciadas: una Zona Norte, con tasa de erosién anual media
menor a 20 cm afio”' y una Zona Sur, con tasas de erosién mayores a 30 cm afio™.

Entre las consecuencias de la erosién :e encuentran: (1) la formacién de taludes
con alta pendiente, (2) el descensc del nivel topografico de las planicies
intermareales, (3) la pérdida y alteracién directas de extensas areas de marisma
baja, media y alta, (4) la colmatacion de los canales navegables del estuario, (5) la
removilizacion de sedimentos contaminados con metales pesados, y (6) el cambio
en la composicion de las comunidades vegetales en las marismas afectadas por la
erosion.

La marcada estacionalidad mediterranea de las Marismas del Odiel se reflejé en la
existencia de patrones estacionales de erosion en los ocho canales analizados.
Durante los veranos la erosién fue menor que durante las épocas més lluviosas de
otofio, invierno y primavera.

El habitat mas abundante de S. maritima en las Marismas del Odiel son planicies
intermareales situadas entre +2.19 m y +2.68 m sobre el Cero Hidrografico
Espafiol (C.H.E.), caracterizadas por potenciales rédox negativos en sus
elevaciones mas bajas (cerca de 200 mV) y un periodo de inundacién medio
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10.

11.

12.

13.

cercano a 16 h dia”. La formacién de taludes erosivos en dichas planicies ha
reducido el habitat de S. maritima cerca de un 50 %.

S. maritima tolera, sin desajustes fisiolégicos importantes, un amplio rango
altitudinal en zonas de marisma baja. Su limite de distribucién inferior, de + 1.6 m
sobre el C.H.E., se encuentra a alturas mas bajas que el de S. densiflora, cercano a
los + 2.0 m C.H.E. La reduccién gradual del crecimiento y la supervivencia de S.
densiflora en los niveles inferiores de la marisma parece ser el resultado, de
desajustes fotosintéticos bajo condiciones de anoxia. Estos desajustes son debidos
a efectos en el aparato fotosintético. Ambas especies presentan aerénquima bien
desarrollado en rizomas y raices.

La fluorescencia de la clorofila se mostr6 como un buen indicador de la
supervivencia de S. densiflora, a corto y medio plazo en marismas mareales bajas,
relacionandose directamente con la tasa fotosintética y el potencial rédox del
sedimento.

S. maritima y S. densiflora poseen una fuerte capacidad de adaptacion de sus
aparatos fotosintéticos a las altas temperaturas y elevados niveles de radiacion del
verano mediterraneo.

S. maritima posee una mayor tolerancia que S. denmsiflora frente a las bajas
temperaturas acompafiadas de altos niveles de radiacion tipicos de los inviernos
mediterraneos.

El crecimiento clonal de S. maritima y S. densiflora aumenta con la elevacion,
conforme las condiciones ambientales son menos estresantes, permitiendo que los
clones situados a mayores elevaciones no experimenten senescencia. Estos
resultados confirman las predicciones de los modelos de crecimiento clonal.

La reproduccién sexual aumenta con la elevacion en ambas Spartina y es esencial
para mantener poblaciones simpétricas de S. densiflora en zonas de marisma baja.
Los individuos de esta especie con cociente reproduccion sexual / asexual alto
obtendrian un rendimiento mayor. En S. maritima, una especie con semillas no
viables, el rendimiento depende totalmente de su capacidad de reproducciéon
asexual.



. CONCLUSIONES 111

14. Existe potencial para una especializacion a través de procesos de seleccién
evolutiva de diferentes fenotipos de S. maritima y S. densiflora presentes en
respuesta a la variacién de las condiciones ambientales. Esta especializacién
conduciria, a través de polimorfismo genéticos, al origen de ecotipos de ambas
especies de Spartina a lo largo de gradientes ambientales.

15. Segun su tolerancia a las condiciones ambientales en las zonas de marisma baja y
frente a la estacionalidad del clima Mediterraneo, S. maritima es una especie
idénea para realizar trasplantes con el objetivo de frenar la erosion y favorecer la
sedimentacién en marismas mareales mediterraneas.
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