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Resumen

Los manglares presentan una distribucidon diferencial de las especies vegetales con
respecto al cuerpo de agua dando lugar a una zonacidn espacial. En esta zonacidon se
distinguen diferentes bandas de vegetacion establecidas sobre diferentes geoformas como
el borde y la planicie lodosa.

Se evaludé la hipdtesis de zonacion fisioldgica para tratar de entender la
distribucion de las especies considerando que el potencial hidrico y la conductancia
estornatica seran comparativamente mayores en la especie dominante en cada zona del
manglar y que el potencial hidrico, la conductancia estomatica, la proporcidn de estomas
abiertos, la densidad estomatica v el 4rea foliar disminuirdn hacia tierra adentro. En un
ciclo anual se determind el potencial hidrico y la conductancia estomatica de Avicennia
germinans y Rhizophora mangle en dos geoformas diferentes: Borde, dominado por R.
mangle y planicie lodosa, dominada por 4. germinans en un sitio de la laguna. Asi mismo
en el borde y la planicie lodosa de seis sitios de la laguna se determind la proporcién de
estomas abiertos, la densidad estomatica v el drea foliar de R. mangle.

El nivel de agua se incrementé del borde {40 cm) a la planicie lodosa (22 cm por
debajo del nivel del suelo) y de los sitios mds cercanos a la barra de la laguna (15 em por
debajo del nivel del suelo) a los mas alejados (15 cm); la salinidad fue mayor en la
planicie lodosa (36 °/y, ) que en el borde (13 %/,) y en los sitios mas cerca de la barra de
la laguna (34 “/,,) con respecto a los mas alejados (13 %/,,). Tanto ¢l nivel de agua como
la salinidad disminuyeron en la época de seca (25 cm por debajo del nivel del suelo v 36
®/o0, 1ESpEctivamente) comparada con la época himeda (40 cm y 21 %,
tespectivamente). Esto indicé la existencia de un gradiente espacial y temporal en el nivel
de agua v la salinidad.

El potencial hidrico de 4. germinans fluctud entre —6.5 y -2.0 MPa y el de R.
mangle se situd entre —4.5 y -2.0 Mpa La conductancia estomadtica de A. germinans
registré valores de hasta 887 mmol m™s™' y el de R. mangle 278 mmol m™s™. El potencial
hidrico de ambas especies estuvo determinado negativamente por la salinidad y la
diferencia de presién de vapor entre la hoja v el aire (cuya variaciéon promedio fue de
entre 0.3 y 1.0 kPa) indicando que las especies responden de manera similar ante las
condiciones ambientales. La conductancia estomatica de A. germinans estuvo explicada
negativamente por el nivel de agua, la salinidad y la diferencia de presién de vapor y
positivamente por la radiacion fotosintéticamente activa (que alcanzo 1500 pmol mis Yy
el potencial hidrico foliar; la conductancia estomitica de R. mangle se relaciond
negativamente con el nivel de agua y positivamente con la radiacion fotosintéticamente
activa.

La proporciéon de estomas abiertos se incrementé a mayor radiacién
fotosintéticamente activa y salinidad v disminuyd con el incremento en la temperatura del
aire (que fluctud entre 25 y 30 °C en promedio), la humedad relativa del aire (cuya
variacion promedio fue entre 70 y 90%) y el nivel de agua. La densidad estomatica se
incrementd con el aumento en el nivel de agua, la disminucidn de la salinidad y en los
sitios ubicados al sur de la laguna. Las diferentes curvas de respuesta en el potencial
hidrico, la conductancia estomatica y la proporcion de estomas abiertos durante el
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periodo diumo se explican por las variaciones en el incremento en la demanda



evaporativa. Las diferencias registradas en las variables antes mencionadaas entre
geoformas y épocas del afio se asociaron con la salinidad y el nivel de agua.

El potencial hidrido y la conductancia estomatica de 4. germinans disminuyeron
del borde a la planicie lodosa; el potencial hidrico de R. mangle disminuyé hacia la
planicie lodosa, mientras que la conductancia estomatica de R. mangle se mantuvo
relativamente constante. El potencial hidrico fue mas negativo y la conductancia
estomatica mayor de 4. germinans con respecto a R. mangle en ambas gefoformas. De
estos resultados se desprende que la hipotesis de zonacion metabdlica no se cumple paia
estas variables.

La respuesta diferencial de potencial hidrico v conductancia estomatica entre las
especies se asocia a sus diferencias en la tolerancia a la salinidad. 4. germinans presento
potenciales hidricos y conductancias estomaticas mayores que R. mangle lo que indicaria
una mayor tolerancia de 4. germinans a la salinidad explicada en parte por su mecanismo
de eliminacion de sales a través de glandulas, La mayor tolerancia a la salinidad de 4.
germinans contribuye a explicar su dominancia en la planicie lodosa, m4s salina que el
borde, con respecto a R. mangle.

Los resultados ponen de manifiesto que la salinidad no es la (nica variable
responsable de la zonacion de las especies y que se deben estudiar otros aspectos para
complementar el entendimiento de la distribucion de las especies.



INTRODUCCION

Los manglares son comunidades dominadas por especies lefiosas que se desarrollan en las
zonas intertropicales, bajo temperaturas que van de los 20 a los 30 °C en promedio (Lugo
y Snedaker, 1974; Soto y Jiménez, 1982; Jiménez, 1985; Tomlinson, 1986) Los
manglares pueden desarrollarse tanto en suelos arenosos como arcillosos, sobre bancos
ostricolas o en arrecifes coralinos emergidos (Chapman, 1976). Bordean las zonas
costeras y crecen sobre el margen de los rios, lagunas, estuarios y zonas libres de oleaje
intenso, donde alcanzan grandes extensiones La precipitacion pluvial en estas areas
puede abarcar desde 8§00 mm hasta 10, 000 mm al afio (Cintron er af., 1978, Jiménez,
1985). Las especies del manglar son haldfitas facultativas, porque crecen tanto en agua
dulce como salina (hasta 100 0/00 durante la época seca; Soto y Jiménez, 1982). La
concentracion de oxigeno en los suelos es muy baja porque estin frecuentemente
inundados como consecuencia de las variaciones estacionales que resultan de las
fluctuaciones en las mareas y la hidrologia local (McKee, 1996).

Uno de los factores ambientales mas estudiados en los manglares es la salinidad.
El efecto de este factor se refleja en diferentes tasas fotosintéticas, respiratorias y
transpiratorias, ast como en la respuesta diferencial entre las especies (Lugo ef af , 1975;
Ball y Farghuar, 1984ab; Sobrado, 1999). Lugo et al. (1975) realizaron mediciones
simultaneas de fotosintesis que decrecieron en el sentido Rhizophora mangle - Avicennia
germinans - Laguncularia racemosa - Conocarpus erectus Las tasa [otosintética y
transpirativa fueron mayores en las zonas cercanas al cuerpo de agua y disminuyeron
tierra adentro. Por otra parte, la especie caracteristica de cada zona maximizd su
fotosintesis v mostrd tasas metabdlicas mayores que las de los individuos de lag otras
especies asociadas, lo que podria interpretarse como una ventaja competitiva para la
especie caracteristica. Con estos resultados, Lugo ef al (1975) propusieron que habia una
base metabdlica para la zonacion en los manglares, una hipétesis que no ha sido puesta a
prueba.

Hay evidencia de que los patrones de aumento o disminucidn de la fotosintesis y
de la conductancia estomatica son similares (Medina, 1999), por lo que deberia esperase
una mayor conductancia estomatica en la especie caracterfstica de cada comunidad en
relacion con las especies asociadas. Con este supuesto, se realizé un estudio comparativo
entre zonas contiguas en diferentes ambientes geomorfolégicos dominadas por una
especie diferente. De manera complementaria, se midio el potencial hidrico de la planta
como un indicador de la tension salina.

Los estomas son los principales reguladores de la pérdida de agua foliar (Lambers
et al., 2000) por lo que la proporcién de estomas abiertos, de manera similar a la
conductancia estomatica, debe responder a la demanda evaporativa y la salinidad del
medio. Por otro lade, se evaluaron los cambios en el 4rea foliar y la densidad estomdtica
en una especie de manglar, ya que ambas variables estan estrechamente relacionadas con
la salinidad y el intercambio gaseoso (Werner v Stelzer, 1990; Medina ef al., 1995; Ball,
et al., 1988; Kozlowski y Pallardy, 1997).

Bajo esta dptica, se planted estudiar algunos aspectos fisioldgicos y morfologicos
tales como el potencial hidrico y la conductancia estomadtica de dos especies de manglar,
el mangle negro Avicennia germinans {L.) L v el mangle rojo Rhizophora mangle 1., ast
como la proporcion de estomas abiertos, densidad estomatica y drea foliar de R. mangle



L. en una laguna costera del Golfo de México. Dos aspectos se consideraron importantes
para el desarroilo de este trabajo. El primero esta relacionado con fa variacion temporal
de la salinidad y el segundo con la variacion espacial {entre geoformas), que involucra
diferentes regimenes de salinidad e inundacién en suelos diferentes {Thom, 1967; Lopez-
Portillo v Ezcurra, 1989a) En base a lo anterior se plantearon dos hipdtesis:

1) El potencial hidrico y la conductancia estomatica de Avicennia germinans y
Rhizophora mangle disminuyen con el incremento en la salinidad, es decir, del borde de
fa laguna hacia la planicie lodosa y cada especie incrementa su potencial hidrico y
conductancia estomatica, en relacion con la otra, en la geoforma que domina (Figura 1 1)

2) La proporcion de estomas abiertos, la densidad estomatica y el 4rea foliar disminuiran

ante el incremento en la salinidad para evitar la pérdida de agua ante las condiciones de
aridez generadas por la salinidad.

Avicennia germinans

o

Rhizophora mangle

B P

Fig. 1.1. Hipotesis general del trabajo donde se indica el comportamiento esperado de la
conductancia estomaética (gs) v el potencial hidrico (W) de cada especie en las dos
seoformas: Borde (B) v planicie lodosa (P).



El objetivo general de la presente investigacion fue poner a prueba la hipétesis de
zonacion metabolica propuesta por Lugo et «l. (1975) utilizando como variables la
conductancia estomatica y potencial hidrico de dos especies de mangiar con una marcada
distribucion diferencial, ya que Rhizophora mangle domina en el borde de la laguna y
Avicennia germinans domina tierra adentro, en la planicie lodosa. Asimismo, se
determiné la proporcion de estomas abiertos, la densidad estomatica y el area foliar de
Rhizophora mangle en dos geoformas durante un ciclo anual y su relacidén con la
salinidad, la inundacién, v algunas variables atmosféricas asociadas con el intercambio
£aseoso.

Adaptaciones morfolégicas de las hojas

Los procesos fisioldgicos como la transpiracién se realizan principalmente a nivel de las
hojas, las cuales presentan modificaciones morfolégicas y fisioldgicas que optimizan el
uso del agua por la planta en funcién de las condiciones ambientales (Kozlowski y
Pallardy, 1997). Las caracteristicas morfolégicas de las hojas se modifican con la
salinidad del medio, por ejemplo, el drea foliar disminuye al incrementarse la salinidad y
disminuir la precipitacién pluvial anual (Ball y Pidsley, 1995; Medina et al., 1995; Rico-
Gray y Palacios-Rios, 1996). Las hojas de la mayoria de los manglares exhiben una
amplia gama de caracteristicas xeromorficas. Pueden ser suculentas o relativamente
delgadas, pero con una cuticula cerosa en el haz y un tomento de diferentes formas de
tricomas en el envés, Con excepcion de las especies con hojas isobilaterales (como
Laguncularia racemosa), los estomas se restringen a la epidermis del envés de la hoja y
estan hundidos (Saenger, 1982; Tomlinson, 1986). En términos de frecuencia y
dimension, los estomas de las especies de manglar son similares a los de plantas de otros
habitats (Saenger, 1982); sin embargo, otros estudios muestran una disminucidn en la
densidad estomadtica vy area foliar (Ball y Pidsley, 1995; Medina ez al., 1995, Wermer y
Stelzer, 1990) al incrementarse la salinidad v disminuir la precipitaciéon piuvial anual
(Rico-Gray y Palacios-Rios, 1996).

Regulacion de sales

Las especies de manglar poseen diferentes mecanismos para la regulacién de sales como
la exclusidon, acumulacion y excrecion. (1) La exclusion es un mecanismo de absorcién
selectiva (Rains y Epstein, 1967) o ultrafiltracién (Scholander et al., 1962; Scholander,
1968), mediante la cual la planta elimina las sales de agua a nivel de raices. Como este
proceso se realiza con diferentes eficiencias, las sales que pasan al xilema son arrastradas
en la corriente de transpiracion y pueden ser excretadas o acumuladas en vacuolas
(Scholander, 1968: Joshi et af,, 1975). (2) La planta acumula la sal en las hojas y éstas
aumentan en grosor o suculencia (Jennings, 1968; Tomlinson, 1986). Algunas especies
acumulan gran cantidad de sodio en vacuolas; cuyas hojas se eliminan una vez que los
nutrimentos se translocan a otras partes de la planta (Atkinson ef al., 1967). (3) Las sales
que pasan al xilema, principalmente cloruro de sodio, se eliminan a través de glandulas
de sal que se localizan en la superficie de las hojas. Las plantas con este mecanismo
presentan una mayor concentracion de sales en la savia (Scholander, 1968). Estos
mecanismos les permiten a las plantas eliminar hasta un 90 % de la sal de la solucidén
externa (Scholander et al., 1962, 1966; Ball, 1996). Avicemnia es un género
predominantemente excretor mientras que Rhaizophora es un género exclusor (Scholander
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et al., 1962). Por gjemplo, en Rhizophora se incrementa el contenido de sal con la edad
de la hoja lo que no sucede en Aegialitis, un género excretor (Atkinson et af., 1967).

Especies bajo estudio

Rhizophora mangle 1.

El mangle rojo (Rhizophora mangle L.) se distribuye en zonas tropicales desde México
hasta Pert en el Pacifico, y desde Florida hasta Brasil en el Atlantico, bajo un amplio
intervalo de regimenes de precipitacion, que van de fos 800 a 10,000mm al afio, pero
restringida a temperaturas de 21 a 30 °C (Jiménez, 1985). Esta es la especie dominante en
¢l borde a lo largo de las costas protegidas. Se desarrolla mejor estructuralmente en
suelos inundados la mayor parte del afio, en sedimentos de aluvién, bajo la influencia de
agua salina y continental. Se presenta en una amplia gama de tipos de suelo con valores
de pH 7 y contenidos de humedad, azufre, nitrégeno y carbon mayores a los suelos en los
que se desarrolla Avicennia, de textura arenosa a arcillosa, y desde zonas inundadas con
agua dulce a zonas con salinidad mayor a 60%,, (Hesse, 1961; Jiménez, 1985). En las
comunidades de manglar, el mangle rojo puede crecer solo o asociado a Avicennia
germinans, Laguncularia racemosa, Pelliciera rhizophorae y Rhizophora harrisonii
(Jiménez, 1985). En las zonas tropicales no sujetas al efecto de los huracanes, R, mangle
alcanza alturas de 40 a 50 m en bosques riberefios (cuencas interfluviales) (Jiménez,
1985; Ramirez-Garcia ¥ Segura-Zamorano, 1994). Esta especie puede formar bancos de
plantulas bajo el dosel y en los claros se ubican los bancos mas densos de plantulas
{Jiménez, 1983). R. mangle elimina las sales por ultrafiltracion a nivel de las raices
{Scholander et al , 1962).

Avicennia germinans (L.) L.

El mangle negro {(Avicennia germinuns (L.) 1..) se distribuye desde Florida hasta Brasil
en el Atlantico v desde México hasta Perti en el Pacifico. Crece en zonas tropicales y
subtropicales secas, himedas y lluviosas con un amplio intervalo en el régimen de
precipitacion (800 a 7000 mm por afio). Esta es la especie mas tolerante a temperaturas
bajas de las especies de manglar presentes en México (Lot-Helgueras et al., 1973). Crece
en dreas inundadas y salobres, en planicies o cuencas. Al igual que Rhizophora mangle,
sus mayores dimensiones se observan en las cuencas interfluviales. Es la especie
dominante en zonas con climas aridos, donde la salinidad del suelo excede 40%o, pero
puede ocupar substratos con un amplio intervalo de salinidades (0 a 100%o). En alta
salimidad se reduce su desarrollo estructural en formas arbustivas y una reduccidn en la
cobertura vegetal (Cintron ef al., 1978} El mangle negro puede crecer solo o asociado a
otras especies de manglar, se ha registrado creciendo con Rhizophora mangle, K.
harrisonii, R. racemosa, Avicennia tonduzzi, A. schaueriana, Laguncularia racemosa y
Pelliciera rhizophorae (Jiménez y Lugo, 1985). En el Caribe los bosques de esta especie
no exceden los 15 m de altura, pero en México y Centro América alcanza hasta 30 m.
Avicennia germinans, al igual que Rhizophora mangle, se puede establecer bajo el dosel,
aunque su desarrollo es mejor bajo dosel abierto (J. 1. Valdez, com. per.) y es facilmente
dafiada por vientos fuertes (Wadsworth y Englerth, 1959, en Jiménez v Lugo, 1985). Esta
especie es polimérfica y el tamafio de la hoja es uno de los caracteres morfoldgicos mas
variables, mismo que se ha asociado a la salinidad del suelo (Jiménez y Lugo, 1985). A.
germinans presenta tricomas tricelulares peltados en el envés formando un indumento



que cubre las glandulas de sal y los estomas, lo que posiblemente contribuya a reducir la
pérdida de agua (Saenger, 1982). Al parecer, esta especie es la mas eficiente entre las
excretoras de sal y esto parece asociarse con un mejor desarrolle en alta salinidad con
refacion a otras especies (Joshi e/ al., 1975).

' ZONA DE ESTUDIO

Esta investigacidén se realizo en seis sitios distribuidos a lo largo de la laguna de La
Maneha (92°22° 40 O, 19° 36" 0" N) de septiembre de 1996 a agosto de 1997 (Fig. 1.2).
El clima es calido himedo con lluvias de verano (Garcia, 1988). La temperatura media
durante el periodo de estudio fue de 24.4 °C y la precipitacién total anual de 1087.6 mm
(Secretaria de Agricultura y Recursos Hidraulicos, 1996-1997). Alrededor del 86% de la
precipitacion anual se presenta en el verano (junio a septiembre). Durante el otofio e
invierno (octubre.a marzo) los “nortes” aportan entre el 5 y 10% de la precipitacion anual
{Valverde, 1992). La Fig. 1.2 muestra el diagrama ombrotérmico durante el periodo de
estudio. Los meses secos abarcan el periodo de noviembre a mayo (meses con mayor
evaporacion que precipitacién) y la época himeda, de junio a octubre (con
precipitaciones mayores a los 100 mm por mes) (Garcia, 1988).
La laguna de.la Mancha tiehe una extension de 150 ha (Villalobos-Figueroa et af ,

1984) y cuenta. con 386 ha de manglar (H. Hernandez-Trejo, datos sin publicar), con el
eje mayor de aprox1madamente 3 km orientado N-S y con un angostamiento (El Crucero)
que separa. dos cuerpos de agua mayores. La boca de la laguna se cierra de manera -
intermitente, y se puede abrir de manera natural o por excavacién de los pobladores
locales _cdando el nivel de ésta lo permite (Villalobos—Fig@iéma et al.,, 1984, I. Lépez-
Portillo; ‘com. per.). Segiin la clasificacion de Lankford (1977),.1a laguna corresponde a

una depresion inundada protegida por una barrera arenosa producto de la accién del . *-

oleaje y las corrientes marinas: La batimetria indica una prlofundidad somera de 1.5 m en
promedio excepto en los canales de erosidn, donde es mdxima'la velocidad del agua que
deja la lagund tras la apeftura de la boca. Las modificaciones de la laguna se deben a
procesos litorales, nortes, huracanes y sedimentacion de terrigenos {Villalobos-Figueroa
er al., 1984). La laguna es un sistema mesohalino con un valor promedio de salinidad de
180/05'6_1_1; superficie y 22%,, en fondo. La salinidad esta retacionada directamente con los
aportes de agua dulce, en un gradiente promedio anual de 36 a 1%o en direccidén N-S
(Villalobos-Figueroa et af., 1984).

GEOMORFOLOGIA Y VEGETACION

Siguiendo la caracterizacidn propuesta por Thom (1967), en los alrededores de la laguna
se pueden distinguir tres geoformas: borde, planicie lodosa (Fig. 1.3) v cuenca
interfluvial. En el borde, Rhizophora mangle forma un estrecho cinturdn practicamente
monoespecifico. El borde estd poco sujeto a la accion del oleaje v las corrientes fuertes,
no hay por tanto una fuerte deposicién ni erosién, pero permanece inundado la mayor
parte del tiempo (Thom, 1967). Inmediatamente atrds del borde, se localiza la planicie

Ay
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Fig. 1.2. a) Lagona del Morro de La Mancha, Veracruz. Se indican los sitios de muestreo,
la bara y el principal aporte de agua dulce a la laguna Cafio Grande. 1, 2, 3, 4, 5 v 6 sitios
de muestreo. Sitio 1. Capitulo 2; sitiog 1-6: Capitulo 3. Procesamienio digital: H.
Hernandez-Trejo (1998). b) Climograma ombrotérmico de ta zona de 1996 a 1997. El
area somreada corresponde a 1a época himeda (precipitacién mayor a la evaporacion) y
el 4rea ashurada a la época seca (evaporacion mayor a precipitacion). Datos tomados de
la estacion Biologica CICOLMA, La Mancha, Actopan, Veracruz (Secretaria de
Agricultura y Recursos Hidraulicos).
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Fig. 1.3. Ubicacidén de las gecformas con respecto al cuerpo de agua (borde y planicie
lodosa), especies en estudio (Rhizophora mangle y Avicennia germinans) y tubos de PVC
para medir salinidad intersticial y nivel de agua en cada geoforma.

lodosa. Este ambiente es producto del flujo de agua y de los sedimentos finos inorganicos
que acarrea. Conforme se acumulan los sedimentos se construye una planicie sujeta a las
fluctuaciones del nivel de agua por marea y/o durante la época humeda. El flujo de agua
es relativamente lento, lo que facilita la deposicion de los sedimentos finos. En esta
geoforma predomina Avicennia germinans. El suelo estd menos hlimedo en la €época seca
y con marea baja. La concentracién de oxigeno es generalmente baja, atin durante la
época seca (Thom, 1967). Por ultimo, la cuenca interfluvial se localiza en suelos mas
altos, con respecto al borde y la planicie lodosa, ¥ por tanto mejor drenados y en ¢lla el
aporte de agua continental reduce en general la concentracidn salina. Por otra parte, los
suelos tienen un mayor contenido de materia organica proveniente de las plantas que
crecen en esta geoforma (Thom, 1967). El manglar de la Laguna de La Mancha esta



compuesto principalmente por Rhizophora mangle, Avicennia germinans v Laguncularia
racemosa. Conocarpus erectus estid presente, pero de manera localizada y escasa en
terrenos mas elevados y algjados del borde de agua (Novelo-Retana, 1978, Rico-Gray,
1979). En las zonas menos salinas y mas altas es frecuente encontrar a Acrostichum
aureum (Novelo-Retana, 1978), uno de los dos helechos de los manglares presentes en
México (Lopez-Portillo, com. per ). Otras especies presentes son Batis maritima,
Sesuvium maritimum, Tillandsia ionantha, Fimbrystilis castanea, Brassalova nodosa
(Rico-Gray, 1979). El Cuadro 1.1 muestra las caracteristicas estructurales de las especies
arbdreas del manglar en un sitio cercano a la barra.

Cuadro 1.1. Caracteristicas estructurales de las especies arboreas del manglar (Rico-Gray,
1979).

Especie Frecuencia  Dominancia Altura Altura
relativa (%)  relativa (%)  promedio (m) minima-méaxima (m)

Rhizophora mangle 33 24 8.3 4-10.5

Avicennia germinans 37 42 10.0 3-12.0

Laguncularia 28 31 8.4 3-11.0

racemosa

Conocarpus erectus 1 2 48 4-5.5
ANTECEDENTES

L.a mayoria de los manglares se desarrollan en ambientes salobres lo que representa un
problema para la toma de agua de las especies de manglar. El paso de agua a través de la
membrana celular es un proceso pasivo (Taiz y Zeiger, 1991). Sin embargo, las plantas
gue se establecen en ambientes salinos deben generar potenciales hidricos mas negativos
que el del substrato {Scholander, 1968; Smith es «/., 1989), o que frecuentemente logran
a través de la acumulacion de solutos organicos {(Naidoo, 1985; Ball, 1996). De esta
manera reducen el potencial hidrico celular y generan un gradiente de concentracidn que
permite el flujo de agua ultrafiltrada de las raices hacia el xilema, para finalmente pasar a
la atmosfera como consecuencia de la transpiracion (Scholander er al. 1962, 1966;
Scholander, 1968; Moon ef al. 1986).

El potencial hidrico (%) y la conductancia estomética (g,) de las especies de
manglar se evaltan principalmente considerando el efecto de la salinidad. Otros factores
importantes del estado hidrico de la planta como el nivel de inundacion (N4, que junto
con la salinidad afectan la disponibilidad de agua en el suelo), la radiacion
fotosintéticamente activa (RFA4), la diferencia de presién de vapor entre la hoja y el aire
(DPV), la humedad relativa (HR), la temperatura foliar (77 y la temperatura del aire (7a),
también han sido explorados. Los estudios bajo condiciones controladas han permitido
evaluar el efecto individual y la interaccion de dos o mds factores sobre ¥y g, Los
estudios de campo han permitido un acercamiento al comportamiento de intercambio



gaseoso y del estado hidrico de la planta considerando las variaciones no sélo diurnas,
sino también estacionales (Theuri er al, 1999) v en diferentes localidades (Lin vy
Sternberg, 1992b).

Salinidad

Las estimaciones del potencial hidrico y las tasas de transpiracion pusieron de manifiesto
los valores reducidos en estas variables en manglares al compararfos con glicofitas
(Scholander ef al., 1962, 1965, 1966; Bjorkman et al., 1988; Sternberg ef al., 1991} La
conductancia estomdtica fue de 600 mmol m™ s en Xanthium sp- una pianta que crece
cerca de los manglares y la de Avicennia marinag de 100 mmol m™ s'; el potencial hidrico
de Premna obtusifolia fue de —0.5 MPa y el de Avicennia marina de -4.0 MPa (Bjérkman
el al.,, 1988). Las especies de manglar registraron un decremento en ¥ (Downtown,
1982; Drennan y Pammenter, 1982; Naidoo, 1986, 1987, Sudrez et al, 1998) y g,
(Drennan y Pammenter, 1982; Ball y Farquhar, 1984b; Naidoo, 1986, 1987, Lin y
Sternberg, 1993; Sobrado, 1999} al incrementarse la salinidad del medio. Se ha propuesto
que el efecto de la salinidad sobre estos procesos estd mediado por los bajos potenciales
osméticos, mas que por la salinidad en si (Naidoo, 1986). Probablemente la salinidad
reduce la toma de nitrégeno, al mismo tiempo que éste es utilizado para realizar el ajuste
osmético, afectando negativamente el crecimiento de la planta (Naidoo, 1987). En
Avicennia la adaptacion a suelos hipersalinos se obtiene incrementando la concentracidn
de solutos (Sudrez er al., 1998, Naidoo, 1985} y la elasticidad de las células
permitiéndole a la planta tomar agua y mantener la turgencia (Sudrez ez af., 1998). En
Rhizophora, se lograria a través de una ligera deshidratacion de los tejidos {Naidoo,
1985}, Aun cuando la mayor salinidad tiene un efecto negative, las especies de manglat
pueden desarrollar tasas fotosintéticas (Clough y Sim, 1989) ¥ conductancias estomaticas
altas en condiciones favorables de campo (Becker ef af., 1997).

Inundacion

Otro factor importante en las condiciones ambientales en las que se desarrolian los
manglares es la inundacién. Los suelos inundados presentan una menor concentracion de
oxigeno (Ball, 1996) afectando el proceso de respiracidn aerdbica, lo que posiblemnente
resulta en una disminucioén de los canales de agua y en menor conductancia hidrailica
(Lambers er al., 2000) disminuyendo ¥ y g.. ¥y g de Bruguiera gymnorrhiza
disminuyeron cuando se expuso durante mas tiempo a condiciones de inundacion,
indicando que los estomas se cierran al disminuir ¥ (Naidoo, 1984), Las condiciones de
inundacion prolongada tienen efectos semejantes a los de la reduccién en la
disponibilidad de agua, como se registrd en A. marina Tanto ¥ como g, disminuyeron en
condiciones de drenado indicando que se reduce el aporte de agua a la planta (Naidoo er
al., 1997).

Salinidad e inundacién

Algunos trabajos han evaluado la respuesta conjunta de estas variables. En experimentos
de laboratorio, g, disminuyd bajo condiciones de inundacion (nivel de agua de 5 ¢cm por
arriba de la superficie del suelo) y salinidad {un tercio de agua de mar) tanto en A. marina
como en R. mucronaia; mientras que ¥ fue mas negativo al incrementarse la salinidad en
ambas especies (-5.7 a —8.5 MPa en 4. marina; -4.6 a =7 46 MPa en R. mucronata,



Naidoo, 1985). Al parecer, la interaccidén de salinidad ¢ inundacién incrementan la
resisiencia en {a raiz, disminuyendo ia absorcion de agua, lo gue trae como consecuencia
una reduccién en la apertura estomdtica probablemente mediada por tos bajos niveles de
oxigeno en la raices (Naidoo, 1985).

La salinidad y el nivel de inundacién se modifican entre localidades, tipos de
manglar y estaciones del afio. Clough v Sim (1989) mostraron que el intercambio gaseoso
fue mayor en los sitios menos salinos y con baja DPV. A menor escala, en sitios ubicados
en una misma localidad, también se observan diferentes curvas de intercambio gaseoso.
R mangle mostré una disminucién de g, en manglares riberefios con respecto a
manglares achaparrados ubicados en terrenos mas altos (Lin y Sternberg, 1992b). Lugo ef
al. (1975) registraron diferencias en la tasa de transpiracion en diferentes especies
dependiendo de su posicién tierra adentro. La toma de CO; disminuy6 en Conocarpus
erectus a mediodia, mientras que esta depresion no se registré en A. germinans en una
isla de vegetacién ubicada en la planicie aluvial donde ambas especies coexisten (Smith
et al., 1989). R. mangle registrd ¥ menos negativos cn época humeda con respecto a la
seca, siendo mas negativos en manglares riberefios que achaparrados; mientras que g, fue
mayor en los manglares riberefios que en los achaparrados en la misma época (Lin vy
Sternberg, 1992a). ¥y g, disminuyeron en A. germinans (Smith et al., 1989) y R. mungle
{Lin v Sternberg, 1992a) en la época seca comparada con la humeda. Las diferencias
observadas, tanto entre localidades como entre épocas, se atribuyen a la modificacion en
las caracteristicas edaficas asociadas a la estacionalidad y topogratia Estas diferencias de
¥y g, implican una disponibilidad de agua diferente para cada tipo de manglar asociada
a la salinidad del sitio: A mayor salinidad, menor disponibilidad de agua (Smith er af.,
1989, Lin vy Sternberg, 1992a,b).

Radiacion fotosintéticamente activa, diferencia de presién de vapor hoja-aire y
salinidad

La conductancia estomédtica esta determinada de manera negativa por DPV (Attiwill y
Clough, 1980; Ball ef a/., 1988, Theuri er al., 1999). 71, Ta y HR son funciones de DPV'y
junto con RFA influyen en g, (Andrews et af., 1984, Ball y Critchley, 1982; Andrews y
Muller, 1985; Naidoo et al, 1997; Theurt er al., 1999). ¥y g, mostraron respuestas
variables a lo largo del dia en condiciones de campo. La tasa de transpiracion de A.
marina fue relativamente constante a altas radiaciones y no muesira cambios en g, a lo
largo del dia, excepto en radiaciones mavores a 300 W m” (Attiwill y Clough, 1980). g,
es mayor por la mafiana y tarde, y menor al mediodia (Miller, 1972; Smith er af , 1989;
Andrews ef al., 1984; Andrews vy Muller, 1985) al incrementarse la demanda
evapotranspirativa (Andrews y Muller, 1985). Este decremento a mediodia también se
observa en ¥ (Smith et al., 1989; Theuri et al., 1999). También se registraron
comportamientos oscilatorios que se refieren a variaciones ciclicas detectadas durante el
dia en diferentes procesos fisiolégicos (por ejemplo, intercambio de CO;, transpiracion) y
que estan acopladas a las oscilaciones ciclicas en las condiciones ambientales (por
ejemplo temperartura del aire, diferencia de presidon de vapor aire-hoja). Los intervalos de
las oscilaciones ciclicas pueden ser de menos de 10 minutos o presentarse cada 30-50
minutos (Naidoo y von Willer, 1994). g, oscilatoria de R. stylosa se asocid a las
variaciones en 7y en condiciones de campo (Andrews y Muller, 1985}, mientras que ¥y
2, de A. geminans en condiciones de laboratorio son generadas por cualquier factor que
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altere el sistema hidraulico de la planta como el potencial osmdtico del substrato, la
temperatura de la rafz o su escision (Naidoo y von Willer, 1994),

Se han realizado estudios de laboratorio para evaluar la respuesta de las plantas
ante la combinacién de diferentes variables ambientales y edaficas. R. apiculata y R.
stylosa reducen g, al incrementarse la salinidad del medio y esta reduccién es més
dréstica cuando se reduce AR (Ball et a/., 1997) Algo similar se observéd, en condiciones
de laboratorio, en 4. marina y Aegiceras corniculatum al reducirse g, ante el incremento
en la salinidad vy DPV (Ball y Farghuar, 1984a),

Acido abscisico

Ademas de responder a las condiciones ambientales, los estomas estdan regulados por
factores endogenos como fas hormonas. El 4cido abscisico (A84), una fitochormona, cruza
la membrana de la planta v se acumula en ¢l suelo (Kozlowski v Pallardy, 1997). La
concentracion de ABA en el suelo se incrementa cuando ¢ste pierde humedad, lo que
podria ser detectado por las raices de las plantas. En los suelos salinos la actividad
microbiana es inhibida, no hay descomposicién del 454 y por tanto su concentracidn
aumenta. Al disminuir la humedad del suelo (o al aumentar la salinidad), las raices
translocan 484 hacia el xilema y su concentracion aumenta en las hojas, donde también
es producido en el citoplasma de las células del mesofilo. En las hojas deshidratadas el
ABA es transportado a la cpidermis y por un mecanismo que no esta claro, genera el
cierre estomatico (Kozlowski v Pallardy, 1997, Lambers et al., 2000). Es posible que
este mecanismo también exista en las especies de manglar, porque se ha encontrado en
altas concentraciones en las hojas (Farnsworth y Farrant, 1998), pero no hay literatura
publicada al respecto.

PRESENTACION DE LA TESIS

La investigacion se realizd a través del desarrollo de dos partes. La primera de ellas,
presentada en el Capitulo 2, consistié en probar la hipotesis de zonacion metabolica en
términos de potencial hidrico y conductancia estomatica durante un ciclo anual de
Rhizophora mangle v Avicennia germinans, especies con mecanismos diferentes de
eliminacion de sales, en el borde y la planicie lodosa en un sitio de la laguna. Se rechazé
la hipotesis de zonacidén metabdlica propuesta por Lugo ef al. (1975) en términos del
potencial hidrico y la conductancia estomatica. El potencial hidrico y la conductancia
estomatica de 4. germinans, mas tolerante a la salinidad, abarcaron un intervalo mayor de
valores que los de R. mangle, lo que explica por qué A. germinans domina en la planicie
lodosa, pero no explica por qué R. mangle domina en el borde.

En la segunda parte del trabajo, presentada en el Capitulo 3, se estudié el cambio
en la proporcién de estomas abiertos, la densidad estomdtica y el area foliar de
Rhizophora mangle en dos geoformas contrastantes (el borde y la planicie lodosa) en un
gradiente de salinidad espacial y temporal. Se encontré una correlacién positiva entre la
proporcion de estomas abiertos v la conductancia estomatica. La proporcidn de estomas
abiertos se incrementd con la salinidad y disminuyo con el nivel de inundacién. La
densidad estomatica se incrementd con la salinidad y hacia los sitios ubicados al sur de la
laguna. No hubo diferencias en el drea foliar en el gradiente de salinidad. Las diferencias
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entre geoformas en las tres variables no fueron consistentes con el incremento en la
salinidad en la planicie [odosa. Por altimo, en el Capitulo 4, se presenta un recuento de
los resultados obtenidos en los dos capitulos anteriores en términos de la zonacidn
metabolica y se plantean otras posibles variables que influyan en la zonacion metabélica.
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Potencial hidrico y conductancia cstomatica de dos especies arbéreas de manglar
(Avicennia germinans (L) L. y Rhizophora mangle L.) en dos ambientes
geomorfologicos



Resumen

Las especies de manglar se distribuyen en bandas alrededor del cuerpo de agua, dando
lugar a una zonacion. En la laguna de [a Mancha, el borde esta dominado por
Rhizophora mangle v la planicie lodosa por Avicennia germinans. Se puso a prueba la
hipdtesis de la zonacion metabdlica propuesta por Lugo ef al., 1975, en la que se plantea
que el potencial hidrico y la conductancia estomatica disminuiran tierra adentro en ambas
especies de mangle y serdn comparativamente mayores paia la especie dominante en ia
ceoforma respectiva. Para tal fin, se midié el potencial hidrico y la conductancia
estomatica de Avicennia germinans v Rhizophora mangle en un sitio y dos geoformas
diferentes (borde y planicie lodosa) durante un ciclo anual.

En relacién con las variaciones a lo largo del dia, ¢l potencial hidrico de A.

germinans vario entre —-6.5 v -2 0 MPa v el de R mangle entrte 4.5 y 2.0 Mpa. [}
potencial hidrico diurno mostrd una curva tipica de déficit hidrico, mas negativo a
mediodia, excepto en agosto cuando la humedad del aire y la precipitacion pluvial fueron
altas. Se registraron variaciones significativas en la conductancia estomatica diurna de A.
germinans pero no en R. mangie. Los valores maximos promedio de conductancia
estomdtica fueron mayores en A. germinans (884% 15 mmol m™ s') que en R mangle
(278% 0.24 mmol m~ s7). Estos valotes, que son de los mds altos en relacion con otros
datos publicados, indican que ambas especies pueden incrementar su conductancia
estomatica cuando aumenta fa humedad atmosférica y la radiacion luminica.
El potencial hidrico de A. germinans y R. mangle se relacionaron negativamente con la
diferencia de presion de vapor aire-hoja v la salinidad indicando que ambas especies
responden de manera similar a las condiciones ambientales. La conductancia estomdtica
de A germinans aumenté con la radiacion fotosintéticamente activa y disminuyé con el
nivel de agua, ia salinidad y la diferencia de presién de vapor. La conductancia
estomidtica de R. mangle se relacioné positivamente con la radiacion fotosintéticamente
activa y negativamente con el nivel de agua. Las variaciones del potencial hidrico y la
conductancia estomatica se atribuyeron a las variaciones en las condiciones ambientales
diurnas (diferencia de presion de vapor aire-hoja y radiacion fotosintéticamente activa) y
estacionales (salinidad y nivel de agua).

En relacién con las geoformas, los potenciales hidricos de 4. germinans y R.
mangle [ueron mas negativos en la planicie lodosa en el mes seco {mayo)}. El potencial
hidiico de 4 germinans fue generalmente mas negativo que el de R. mangle en ambas
geoformas. La conductancia estomatica de 4. germinans Tue menor en la planicie lodosa,
pero la de R. mangle fue similar entre geoformas.

Los resultados obtenidos no apovan la hipétesis de la zonacién metabdlica. La
distribucion de las especies se discute en términos de su tolerancia fisiologica a través de
los mecanismos de regulacion de sales y otros posibles factores que la determinan.



INTRODUCCION

Una caracterfstica comiin de los manglares es que las especies vegetales se distribuyen
en bandas con relfacion al cuerpo de agua que bordean, dando lugar a una zonacién que
ha sido intensamente estudiada {(e.g. Davis, 1940; Lépez-Portillo y Ezcurra, 1989a,b;
Bunt, 1996), aunque también se¢ han reportado manglares que no presentan esta
zonacidn (Ramirez-Gareia y Segura-Zamorano, 1994). La distribucién y fisonomia de
los manglares puede entenderse a la luz de los procesos geomorfologicos, es decit, de
los procesos hidrodindmicos y de sedimentacion que interactGan generando un paisaje
en cambio constante (Thom, 1982; Kench, 1999). Los patrones de distribucidén de
especies observados en los manglares responden en gran medida a las condiciones
externas de sedimentacién, microtopogratia, hidrologia y geoquimica que generan
distintos ambientes geomorfoldgicos. Ejemplos de estos son el borde, la planicie lodosa
y las cuencas interfluviales (Thom, 1967). En e¢lios se establecen diferentes
comunidades de bosques practicamente monoespecificos (el borde y la planicie lodosa)
o mixtos (la cuenca interfluvial) (Thom, 1967, Lapez-Portillo y Ezcurra 1989b).

Los manglares se desarrollan en zonas tropicales con temperaturas, humedad v
radiacién altas en un ambiente salino y frecuentemente inundado. Cuando aumenta la
salinidad del medio disminuye la disponibilidad de agua en el suelo y la planta genera
potenciales hidricos (%) mas negativos para extraer agua y reduce su conductancia
estomatica (Naidoo, 1984, 1983; Ball, 1996) Debido a ello, las especies de manglar
pueden generar potenciales hidricos muy negativos (-2.5 a ~6 MPa) y conductancias
estométicas menores (alrededor de 200 mmol m™ s™') en comparacion con las glicofitas
(e. g. Stemberg ef al., 1991; Sobrado, 1999).

Al interactuar con la salinidad y la inundacion, las variables atmosféricas
modulan las relaciones hidricas y el ritmo de crecimiento de la planta (Ball y Farquhar,
1984a; Ball, 1988a,b; Ball ef al., 1988; Bjérkman ef al., 1988; Ball et a/., 1997). En este
sentido, durante el dia se incrementa la temperatura, la radiacion y la diferencia de
presion de vapor entre la hoja y el aire v disminuye la humedad del aire: estos cambios
incrementan la demanda ecvaporativa de la atmosfera. El potencial hidrico y la
conductancia estomatica en Jlas especies de manglar son mayores por la mafiana y la
tarde y disminuyen hacia mediodia a consecuencia del incremento en la demanda
evaporativa (Miller, 1972; Andrews y Muller, 1985; Smith er al., 1989). El efecto
negativo que tiene el incremento en la demanda evaporativa se acentiia al combinarse
con una mayor salinidad (Ball y Farghuar, 1984a; Ball et al, 1997).

Las caracteristicas ambientales se modifican entre sitios (los sitios contiguos con
diferentes asociaciones de manglar difieren en las caracteristicas del substrato) vy
durante las estaciones del afio (en la época seca la demanda evaporativa es mayor y la
disponibilidad de agua del suelo disminuye en relacidn con la época himeda). El
potencial hidrico y la conductancia estomatica de los mangles se reducen como
consecuencia de la mayor demanda evaporativa a mediodia y en la época de seca,
especialmente en los sitios de mayor salinidad (Smith er af., 1989; Lin y Sternberg,
1992a; Theuri et al., 1999).

Las espccies arboreas de manglar cuentan con atributos morfolégicos y
fisiologicos que les permiten crecer en estos ambientes costeros en donde uno de los
factores ambientales de mayor importancia es la salinidad. Esta no solo estd asociada al
desarrollo, la estructura y la distribucion de! manglar (Vazquez-Yanes, 1971, Cintron ef



al., 1978, Bunt er al, 1982) sino que también repercute en procesos fisioldgicos como el
potencial hidrico (Scholander er al., 1962, 1966, Ball, 1988b; Bjorkman e o/, 1988), la
conductancia estomatica (Ball er «f., 1988; Bjtorkman er al, 1988, Ball y Farquhar,
1984a,b; Clough y Sim, 1989; Werner y Stelzer, 1990) y la fotosintesis (Ball, 1988b; Ball
et al., 1988; Bjorkman et «l., 1988; Ball y Farquhar, 1984a,b; Clough y Sim, 1989;
Wemer y Stelzer, 1990; Lin y Sternberg, 1992¢} Las especies de manglar registran
valores diferentes para cada una de estas variables. Por ejemplo, el potencial hidrico es
mas negativo en Avicennia que en Rhizophora (Scholander et al., 1966, Bjorkman e af.,
1988). Se ha sugerido que las diferencias en las caracteristicas fisioldgicas influyen en la
distribucién y desarrollo de los mangles de acuerdo a su nivel de tolerancia a las variables
ambicntales (Mizrachi ef al., 1980; Bjorkman ef al., 1988; Clough y Sim, 1989; Lin v
Sternberg, 1992b; Ball y Pidsley, 1995, Ball, 1996).

Las tasas de transpiracién y la conductancia estomdtica en los manglares son
menores que en las plantas glicofitas (Ball, 1996), sin embargo, los resultados reportados
por Becker ef al. (1997) contradicen lo anterior: la conduetancia estomatica de una
especie excretora (Avicennia cf. alba) alcanzd 400 mmol m™ s que es cuatro veces
mayor a la de R. apiculata en e] mismo sitio de estudio v el doble del maximo reportado
en hojas soleadas de otras especies de mangle (Ball, 1996). Esto indicaria que las
especies de manglar pueden aprovechar las condiciones favorables (baja salinidad y alta
humedad relativa) para incrementar el intercambio gaseoso (Becker et al., 1997).

Lugo ez al. (1975) sugirieron que cada especie maximiza su tasa fotosintética en
un habitat particular y asi tiene una ventaja competitiva que le permite desplazar a otras
especies asociadas (ver Capitulo 1). Desde esta perspectiva, sugicren que la zonacion en
el manglar tiene una base metabdlica. En el presente trabajo se pone a prueba la hipotesis
de zonacion metabélica utilizando como variables el potencial hidrico y la conductancia
estomadtica de la planta. Se utilizaron estas dos variables para probar esta hipétesis ya que
la fuerza que conduce la toma de agua y el intercambio gaseoso son dos de las variables
mas importantes y sensibles ante las condiciones de salinidad e inundacion en las que se
desarrollan los manglares. Consideiando que la abundancia relativa de Rhizophora
mangle es mayor en ¢l borde, con menor salinidad, ¥ que la de Avicennia germinans es
mayor en la planicie lodosa, de mayor salinidad, y que las condiciones ambientales no
son iguales a lo fargo del ciclo anual se planteo la siguiente hipdtesis:

El potencial hidrico y la conductancia estomatica serdn comparativamente
mayores para la especie dominante en la geoforma respectiva, es decir, ¥ y g, de R
mangle seran mayores en el borde, mientras que ¥ y g, de A. germinans seran mayores
en la planicie lodosa.

Esto es porque el incremento en g, le facilitaria a [a planta obtener una mayor
cantidad de CO; (Clough y Sim 1989; Lin y Sternberg, 1993; Ball y Sobrado, 1998);
mientras que ¥ menos negativo le facilitarfa obtener agua con un costo energético menor
(Ball y Sobrado, 1998) al no tener que acumular gran cantidad de solutos para aumentar

el potencial osmotico.
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Con base en lo anterior se pueden enunciar [as siguientes hipdtesis particulares:

1) La conductancia estomatica y el potencial hidrico de Avicennia germinans y
Rhizophora mangle disminuyen hacia mediodia como resultade del incremento en la
demanda evapotranspirativa.

2) La conductancia estomatica y ¢l potencial hidrico de Avicennia germinans y
Rhizophora mangle disminuyen hacia la época seca como resultado del incremento en la
demanda evapotranspirativa y de la salinidad.

3) La conductancia estomadtica y el potencial hidrico de 4. germinans y R. mangle
disminuyen del borde hacia la planicie lodosa como resultado del incremento en la
salinidad.

Objetivo general

Determinar el potencial hidrico y la conductancia estomética de dos especies de
manglar en dos geoformas durante un ciclo anual, a través de los siguientes objetivos
particulares:

1) Relacionar ¢l potencial hidrico v la conductancia estomética diarios de 4
germinans y R. mangle con la temperatura y humedad relativa del aire, la diferencia de
presion de vapor entre la hoja y el aire y la radiacion fotosintéticamente activa en un ciclo
anual.

2) Relacionar el potencial hidrico y la conductancia estomatica con la salinidad
intersticial y el nivel de agua en el borde y la planicie lodosa en un ciclo anual para
abarcar las diferentes ¢pocas del afio.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y seleccion de individuos

El sitio de estudio se encuentra en la seccion norte de la laguna de La Mancha, a
aproximadamente 1 km de [a boca-barra (Fig. 1.2, Pdg. 6). En este sitio se pueden
distinguir dos geoformas contiguas: el borde y la planicie lodosa (Fig. 1.3; Pag. 7). En
cada geoforma y en cada fecha de muestreo y sesién de medicion, se escogieron dos
individuos diferentes de R mangle v dos de A. germinans cuyas alturas no fueran
menores de 4 m lo que indicaba que eran individuos adultos reproductivos. Se trabajé con
dos individuos debido a las limitaciones técnicas del equipo y el tiempo de muestreo. Los
individuos fueron diferentes en cada fecha de muestreo para tener independencia de datos
en ¢l andlisis estadistico de los mismos. La distancia entre los individuos de las dos
especies en cada geoforma no fue mayor de 20 m. Se efectuaron seis muestreos durante
un ciclo anual que correspondieron a los meses de septiembre v noviembre de 1996, y
febrero, principio vy final de mayo, y agosto de 1997 para abarcar las diferentes
condiciones ambientales que se presentan en la zona.

Variables ambientales

Se midié la humedad relativa (HR, %), temperatura del aire (7a, °C) y la radiacion
fotosintéticamente activa (RFA4, pmol m? s') con un porémetro LI-1600 (LiCOR,
Nebraska, E.U.A.). Estas lecturas se efectuaron de las 08:00 a las 20:00 h en intervalos de
dos horas, en dos dias consecutivos y en cada una de las seis fechas de muestreo. Se
decidi6 tomar mediciones a los largo del dia porque no se sabia a priori cuindo se
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encontrarian los maximos de conductancia estomatica. La salinidad intersticial se midié
con un conductivimetro YSI 30 (YSI, Yellow Springs, Ohio, E. U. A.), Para medir el
nivel de agua (N4) y la salinidad intersticial en cada geoforma se colocaron dos
piezometros de PVC (Moreno-Casasola y Véazquez, 1999} de 1.5 m de largo y 0.1 m de
didmetro, los cuales se enterraron 0.5 m por debajo del nivel del suelo y separados 10 m
entre st (Fig. 1.3; Pag. 7). El nivel de agua 0 cm indicd que el agua estaba a nivel del
suelo. La diferencia de presidn de vapor hoja-aire (DPV) se caleuld de la siguiente
manera (Fanjul y Barradas, 1985; Jones, 1992):

DPV = (e, - €) 0.1

donde &g, es la presion de saturacidn a la temperatura de la hoja, e, es la presidon de vapor
del aire y 0.1 es el factor de conversion de milibares a kilo Pascales. ¢, se obtuvo de ia
siguiente ccuacion (Barradas, 1994);

2= (61 1)10 (737Th12373+Th)
donde Th es la temperatura de la hoja (°C) y su unidad es milibares. Mientras que e, sc
obtiene de la siguiente manera:

e, = e HR /100

€2 €5 la presion de saturacion a la temperatura del aire (°C) que se obtiene de la siguiente
manera:

e = (6.11)10 3721237341
sd -
donde Ta es la temperatura del aire (°C) y las unidades son milibares.

Potencial hidrico y conductancia estomatica

De cada individuo se utilizd una rama de la parte expuesta del dosel y la medicién s¢
realizé en las dos hojas (totalmente expandidas y aparentemente sanas) opuestas mas
recientes para asegurar que las hojas tuvieran la misma edad.

El potencial hidrico (¥ MPa) de las hojas de R. mangle v de las ramas apicales de
A, germinans se determind en dos dias consecutivos vy en tres periodos del dia:
preamanecer (05:00-06:00 h), mediodia (12:00-13:00 h) y noche (20:00-21:00 h) en cada
una de las fechas de muestreo con una cdmara de presion (PMS Instruments, Corvalis,
Oregon).

La conductancia estomdtica (g,, mmol m~ s) v la temperatura foliar (7 °C) se
midieron con un porémetro LICOR (LI-1600, Lincoln, Nebraska, E.UU A.). Se realizaron
7 mediciones de g, en intervalos aproximados de dos horas, entre las 08:00 y las 20:00 h,
dos dias consecutivos en cada una de las fechas de muestreo.

El potencial hidrico (%) del mediodia se determiné en las mismas muestras, pero
después de la medicion de la conductancia estomatica (g,). No se realizaron mediciones
de g, antes del amanecer v por la noche. Las mediciones de potencial hidrico {(¥) vy
conductancia estomadtica (g;) se hicieron simultdneamente entre las especies.



Analisis estadisticos
Para analizar la variacion de Ta, RFA, HR y DPV en funcién del tiempo (fechas de
muestreo), se utilizdé un analisis de varianza (ANDEVA) de una via para cada variable
(Zar, 1999). Para analizar la variacidén de la salinidad y el nivel de agua se realizaron
ANDEVAs de dos vias: fecha de muestreo y geoforma. Para la conductancia estomatica
(g:) y el potencial hidrico (%) de la planta se utilizaron ANDEVAs de cuatro vias
(factores principales: fecha, hora, geoforma y especie). Cnando un factor fue significativo
estadisticamente se realizaron comparaciones multiples con la prueba de Tukey (P <
(0 05; Zar, 1999). Para ¥y g, durante el dia, las comparaciones multiples se realizaron
entre horas separando la geoforma y fecha de muestreo en cada especie. En agosto solo
fue posible obtener tres mediciones de g;, pues la humedad relativa sobrepasé el 90% en
los periodos restantes del dfa. Los datos de gy en agosto v los de las 08:00 y las 19:00 h
de septiembre, noviembre, febrero, principio v fin de mayo se eliminaron para balancear
la matriz de datos. En el caso de los valores de la conductancia estomdtica {g;) se utilizé
la raiz cuadrada de los datos para normalizarlos (Zar, 1999).

Se realizaron regresiones multiples por pasos (stepwise forward) de g, v ¥ de
cada especie en funcion de los factores ambientales (N4, salinidad, AR, Ta, RFA4, T; v
DPV) y se relaciond ¥y g, de cada especie mediante una regresion lineal simple. Puesto
que sélo se tomaron dos mediciones de salinidad v dos de nivel del agua en cada
geoforma por fecha de muestreo, se utilizaron los promedios del nivel de agua y la
salinidad de cada fecha de muestreo. En la regresién multiple de ¥ se utilizaron las
mediciones de ¥ de mediodia que corresponden a los valores mas negativos durante el
dia; para g, se utilizaron los dos valores méximos por planta de cada dia. El utilizar ¥
mas negativo y g, maxima elimina los valores cercanos a cero que obscurecerian la
relacion de estas variables con la variacidn estacional de los factores ambientales que no
varfan durante el dia como la salinidad v nivel de agua. Las regresiones multiples se
realizaron con las variables que no estuvieron correlacionadas entre sf, para cumplir con
el requisito estadistico de independencia (Zar, 1999).

RESULTADOS

Caracteristicas ambientales

El nivel de agua fluctud entre -40 ecm y +30 cm durante el aflo, mostrando una tendencia
de mayor inundacién en el borde con respecto a la planicie lodosa, aunque el nivel de
agua solo fue significativamente mayor en el borde con respecto a la planicie lodosa a
final de mayo {Cuadro 2.1; Fig. 2.1a) La salinidad fluctud entre 12 y 44 /., a lo largo del
afic y fue mayor en la planicie lodosa con relacién al borde consistentemente (Cuadro
2.1, Fig. 2.1b). El méximo de salinidad se registrd a principios de mayo y disminuyé
significativamente en agosto.

La temperatura del aire (7g), humedad relativa del aire (HR), y la diferencia de
presién de vapor aire-hoja de ambas especies (DPV) variaron significativamente con el
tiempo, mas no asi la radiacion fotosintéticamente activa (RFA4) (Cuadro 2.1, Fig. 2.1¢c-g) Ta
0scilé entre 25 v 31 °C. T mas alta se registrd en septiembre y disminuy¢ significativamente
en febrero y agosto (Fig 2.1c). HR fluctud entre el 70 y 100% durante el periodo de estudio.
HR fue significativamente mayor en agosto que en septiembre y mayo (Fig. 2.1e). DPV varid



entre 0.3 y 1 kPa, DPV de ambas cspecies se incrementd en septiembre y mayo y disminuyd
significativamente en febrero (Fig. 2.1fy g).

Cuadro 2.1, Analisis de varianza de las variabjes ambientales en relacion a la fecha
de muestreo (F) y la geoforma (G). Los niveles de significancia son: *, P < 0.03,
R OP < (0.01, % P <(.001;n s, no significativo; F. V., fuente de variacion; SC,
suma de cuadrados; g. 1., grados de libertad; CM, cuadrados medios; £, nivel de
significancia; RFA, radiacién fotosintéticamente activa; DPV, diferencia de presidén
de vapor entre la hoja v el aire en Rhizophora mangle (DPVR) y en Avicennia
germinans (DPVA).

Variable F.V. SC g L CM F P

Humedad relativa F 2241 45 3 448,29 468 ¥
Error 631884 66 95.74

Temperatura del aire F 130.3 3 26.06 6.98 A
Error 23552 66 38.72

RFA F 1120004 3 224018 1.99 n. s.
Error 7406949 66 112226

DPVR F 21.2 5 4.24 30 *EF
Error 3.43 242 0.142

DPVA F 21.5 5 4.3 254 R
Error 4.07 242 0.168

Salinidad F 878.2 5 175.64  4.54 *
G 709.59 70959 183 ¥

I
F*G 2547 5 50.94 1.31 n. s.
Error 464.64 12 38.72

Nivel de agua F 8069.5 5 16139 666 A E
G 386.8 1 386.8 159 E
F*G 401 5 80.2 3.3 *

Error 290.76 12 24.2
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Fig. 2.1. Caracteristicas ambientales de la zona de estudio en el sitio uno, durante los dias
de muestreo en las diferentes fechas. Se indica la salinidad y el nivel de agua en el borde
(linca discontinua) y en la planicie lodosa (linea continua). En a y b cada punto representa
el promedio de dos datos; ¢ —e, cada punto representa el promedio de doce datos; f-g, los
punto de septiembre a febrero son el promedio de cuarenta datos, de ptineipio de mayo,
cuarenta y ocho datos, final de mayo, cincuenta y seis datos y agosto, de veinticuatro
datos; todos en hojas diferentes. Las barras verticales indican un error estandar. Puntos
seguidos por letras diferentes indican diferencias significativas estadisticamente. NA
(nivel de agua), Ta (temperatura del aire), RFA (radiacién fotosintéticamente activa), HR
(humedad reltiva del aire), DPV (diferencia de presion de vapor). S (septiembre), N
(noviembre), F {febrero), Mp (principio de mayo), Mf (final de mayo), A (agosto).
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Potencial hidrico diurno

El analisis de varianza indicd que ¥ varié conjuntamente con la fecha de muestreo, la
hora del dia, la especie y la geoforma ocupada. Las interacciones fueron significativas
excepto para la relacion geoforma-hora, fecha de muestreo-geoforma-hora, especie-
geoforma-hora y fecha-especie-geoforma-hora (Cuadro 2.2). La interaceidn significativa
entre fecha-hora-especie indico diferentes comportamientos durante el dia en las
diferentes fechas de muestreo entre las especies. ¥ de 4. germinans fue generalmente
mayor al de R. mangle en las fechas de muestreo, geoformas y hora (Fig. 2.2). En 4.
germingns ¥ vario entre ~1.7 y —6.3 MPa mientras que en R. mangle vari6 entre -2.0 y ~
4.6 MPa (Fig. 2.2a-1). El potencial hidrico menos negativo se registré en agosto y el mas
negativo en mayo en ambas especies (Fig. 2.2d-1}. ¥ de cada especie mostré una curva
tipica de déficit hidrico durante el dia (interaccion fecha-hora-especie; Cuadro 2.2, Fig
22) observandose una disminucion al mediodia. En el preamanecer y la noche se
obtuvieron los valores menos negatives con respecto a los de mediodia (Fig. 2.2a-e y g-
k). S6lo en agosto no hubo diferencias significativas entre el preamanecer, el mediodia v
la noche (Fig. 2.2f, 1). Mientras que en agosto las curvas de ¥ de A. germinans y R.
mangle en el borde y la planicie lodosa se sobrepusieron con valores menos negativos.
Estas curvas tienden a sepatarse y a mostrar ¥ mds negativos en el resto de las fechas de
muestreo, siendo mas evidente en mayo. En general se puede observar que ambas se
recuperan rapidamente ya que ¥ se torna menos negativo. $6lo hubo diferencias
significativas entre la noche y el preamanccer en 4. germinans en ambas geoformas en
septiembre {Fig. 2.2a), a principios de mayo en el borde (Fig. 2.2d} y en la planicie
lodosa a finales de mayo (Fig.2.2¢) (interaccion geoforma-hora- especie, Cuadro 2.2).

Cuadro 2.2. Analisis de varianza del potencial hidrico en relacion con la fecha

de muestreo (F), la geoforma (G), la hora (H) y las especies (E). Los niveles

de significancia son: *, P<0.05; *** P<0.001; n. s., no significativo. F.V.,
fuente de variacion.

RAYE SC g. L. CM F p
CUF L1945 5 38.9 279.92 ok
oG v E 4287 1 42.87 308.45 ok

H 182.96 2 91.48 658.15 ok
E 35.17 1 35.17 253.09 *k
F*G 48.7 5 9.74 70.07 *xk
F*H 22.6 10 2.26 16.26 Hokk
F*E 203 5 4.06 29.21 ki
G*H 0.64 2 0.32 2.34 n.s.
G*E 4.52 1 4,52 32.55 *ox
H*E 5.72 2 2.86 20.58 Skl
F#*G*H 1.8 10 0.18 1.33 n.s.
F*G*E 2.1 5 0.42 3.05 *
G*H*E 0.12 2 0.06 0.44 n. s.
F*H*E 53 10 0.53 3.84 kK
F*G*H*E 2.1 10 0.21 1.51 n. s.
Error 70.56 504 0.14
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Fig. 2.2. Potencial hidrico promedio diario por hora (Y) en Avicennia germinans {(a-f) v
Rhizophora mangle (g-1) en relacién al preamanecer (P), mediodia (M) vy noche (N) en el
borde (lineas discontinuas) y en la planicie lodosa (lineas continuas), en las distintas
fechas de muestreo. Cada punto representa el promedio de ocho mediciones en diferentes
hoias de dos individuos durante dos dias (se utilizaron los mismos individuos dentro de
cada fecha de muestreo pero fueron individuos diferentes entre fechas de muestreo) v las
barras verticales indican un error estandar. Puntos seguidos por letras diferentes indican

que hay diferencias estadisticamente significativas.
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En 4. germinans ¥ fue mas negativo que en R. mangle excepto en agosto cuando ¥ de
ambas especies fue muy similar (Fig. 2.2).

Conductancia estomatica diurna

El analisis de varianza {Cuadro 2.3) indico diferencias en g en relacién con la fecha de
muestreo, la hora del dia, la especie y la geoforma. Las interacciones fueron significativas
excepto para la relacion fecha-geoforma, fecha-geoforma-hora, fecha-geoforma-especie y
fecha-especie-geoforma-hora. g, de 4. germinans fue mayor a la de R mangle en las
diferentes fechas de muestreo, geoformas vy hora (Fig. 2.3). La interaccidn significativa
geoforma-hora-especie y fecha-hora-especie, asi como las comparaciones multiples
indicaron un comportamiento diferencial durante el dia en las diferentes fechas de
muestreo (Fig. 2.3) En A. germinans g, mostrd variacion a lo largo del dia y alcanzd un
méximo de 885 mmol m” 5" durante las primeras horas de la mafiana en el borde a
finales de mayo (Fig 2.3e), mientras que R. mangle alcanzé 278 mmol m? s a
mediodia, en la planicic lodosa en septiembre aunque no difirié significativamente del
resto de las horas de muestreo en esa geoforma (Fig. 2.3g). 4. germinans tuvo un pico en
la mafiana (septiembre vy finales de mavo en el borde) (Fig. 2.3a, ¢), uno hacia la noche
(noviembre en la planicie lodosa) (Fig. 2 3b), dos picos extremos (febrero en ¢l borde)
(Fig. 2.3¢), o mantenerse constante a lo largo del dia (Fig. 2.3a-e). En una misma fecha
de muestro fue posible observar diferentes comportamientos dependiendo de la
geoforma, excepto a principios de mayo, cuando en ambas geoformas se observaron
valores similares entre si durante el dia (Fig. 2.3d). Por otra parte, los picos que se
observaron en R. mangle se presentaron en la mafiana o hacia mediodia, pero en general
g, se mantiene constante a lo largo del dia en ambas geoformas (Fig. 2.3g-k). Los valores
maximos de g, en R. mangle no fueron estadisticamente diferentes del resto de las horas
de muestreo. g, de R. mangle generalmente fue menor, hasta en tres veces, a la de 4.
germinans en ambas geoformas,

Potencial hidrico en un ciclo anuai

La interaccion geoforma-especie resulté significativa, lo cual indica un comportamiento
diferencial en las especies dependiendo de la geoforma en la que se presenten (Cuadro
2.2). ¥de R. magngle fue menos negativo con respecto a A germinans y ¥ de ambas
especies disminuyd en la planicie lodosa (Fig. 2.4a). ¥ promedio diario de 4. germinans
varié entre -2.2 y -5.3 MPa del preamanecer a la noche a lo largo del afio, mientras que el
de R. mangle vari6 entre -2.2 y -4.1 MPa (Fig. 2.5a,b). ¥ promedio diario mas negativo
de A. germinans v R. mangle se presentd a finales de mayo en la planicie lodosa y el
menos negativo en agosto en ambas geoformas (Fig. 2.5a,b). ¥ promedio diario de 4.
germinans disminuyd de septiembre a finales de mayo y se incrementd en agosto en
ambas geoformas (Fig. 2.5a). ¥ promedio diario de R. mangle se mantuvo relativamente
constante durante las fechas de muestreo v disminuyd significativamente en mayo en la
planicie lodosa (Fig. 2.5b). ¥ promedio diario de 4. germinans fue menos negativo en el
borde que en la planicie lodosa. ¥ promedio diario de A. germinans difirid
significativamente entre geoformas de septiembre a finales de mayo excepto en agosto
(Fig. 2.5a). ¥ de R. mangle difirié significativamente entre geoformas en mayo (Fig.
2.5b). ¥promedio diario de 4. germinans fue generalmente mas negativo que el de
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R. mangle pero no fue estadisticamente diferente en septiembre y noviembre en el borde
y en agosto en ambas geoformas (Fig 2.5a.b).

Cuadro 2.3 Analisis de varianza de la conductancia estomitica (raiz
cuadrada) en relacidén con la fecha de muestreo (F), ta geoforma (G), la
hora (H) y las especies (E). Los niveles de significancia son: *, P<0.03; *¥,
P<0.01, #**, P<0.001; n. s, no significative. F.V., fuente de variacion.

FV. 5C oL M F P
F 26992 4 67.48 4.46 ok
G 281.47 ] 281.47 18.62 Hhok
H 688.84 4 177.21 11.72 ok
E 4447.93 1 444793 29427 *E
F*G 115.96 4 28.99 1.91 n. s.
F*H 2152.32 16 134.52 8.9 ko
F*E 150.96 4 37.74 2.49 *
G*H 207.24 4 51.81 3.42 ok
G*E 204.45 1 204.45 13.52 ok k
H*E 192.84 4 48.21 3.18 *
F*G*H 344.16 16 21.51 1.42 n. s.
F*G*E 7.64 4 1.91 0.12 n. s.
F*H*E 44032 16 27.52 1.82 *
G*H*E 180.68 4 45.17 2.98 *
F*G*H*E 252 16 15.75 1.04 n.s.
Error 4291.24 284 15.11
TESIS CO? z
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Fig. 2.3. Conductancia estomatica promedio diaria por hora (gs) en Avicennia germinans
(a-f) v Rhizophora mangle (g-1) en relacidn a las diferentes horas del dia en las distintas
fechas de muestreo en el borde (lineas discontinuas) y en la planicie lodosa (lineas
continuas). Cada punto representa el promedio de cuatro mediciones en diferentes hojas
de dos individuos durante dos dias (se utilizaron tos mismos individuos en cada fecha de
muestreo pero fueron individuos diferentes entre fechas de muestreo)} y las barras
verticales indican un error estandar. Puntos seguidos por letras diferentes indican
diferencias estadisticamente significativas. El muestreo de g correspondiente al mes de
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Fig. 2.5 Potencial hidrico (%} y conductancia estomatica (gs) promedio diaria en
Avicennia germinans (a y ¢, respectivamente) y Rhizophora mangle (b y d,
respectivamente) en el borde (lineas discontinuas) y en la planicie lodosa (lineas
continuas) en un ciclo anual. La escala de g, es diferente en cada especie. S (septiembre),
N (noviembre), F (febrero), Mp (principio de mayo), Mf (final de mayo}, A (agosto).
Cada punto de ¥ es el promedio de tres lecturas (preamanecer, mediodia y noche) de dos
dias seguidos; v cada punto de g, es el promedio de cinco lecturas (cada dos horas) en dos
dias seguidos. Las barras verticales indican un error estandar. Puntos seguidos por letras
diferentes indican que hay difetencias estadisticamente significativas. El muestreo de g.
cotrespondiente al mes de agosto no se considerd en el andlisis estadistico.

Conductancia estomatica en un ciclo anual

ia interaccion geoforma-especie fue significativa (Cuadro 2.3) indicando que g, de cada
especie ¢s diferente en cada geoforma (Fig. 2.4b). g, de A. germinans disminuyd
notablemente hacia la planicie lodosa mientras que esta disminucién no se observé en R.
mangle (Fig. 2.5b) g, promedio diaria mensual de 4 germinans varid entre 109 v 336
mmol m?s” a lo largo del afio v la de R. mangle fluctud entre 31 y 84 mmol m™ s (Fig.
2.5¢-d). La menor g, promedio diaria de 4. germinans se registrd a principios de mayo en
la planicie lodosa aunque no difirid significativamente de septiembre a finales de mayo
en la planicie lodosa. La mayor g, promedio diaria de A. germinans se registro a finales
de mayo en el borde y no difirio significativamente de septiembre a febrero en el borde.
La menor g, promedio diaria de R. mangle se registré en noviembre en el borde que no
difitnd significativamente de septiembre y finales de mayo en ambas geoformas. La

28



mayor g, promedio diaria de R. mangle se registrd en septiembre en el borde aunque no
difirié significativamente del resto de las fechas de muestreo en ambas geoformas. g,
promedio diaria de 4. germinans fue significativamente menor en la planicie lodosa que
en el borde tnicamente a finales de mayo y la de R. mangle fue significativamente mayor
en la planicie lodosa que en el borde en noviembre (Fig. 2.5¢.d). g; promedio diaria de 4.
germinans fue consistentemente mayor que la de R. mangle en las diferentes fechas de
muestreo excepto en septiembre y principios de mayo en la planicie lodosa donde no se
observaron diferencias significativas (Fig. 2.5¢,d).

Relacién entre potencial hidrico, conductancia estomitica y factores ambientales
Potencial hidrico de Avicennia germinans. El andlisis de regresién multiple de ¥ de A.
germinans mostrd que la salinidad v DPV fueron los mejores predictores para ¥ (Cuadro
2.4; Fig. 2.6a-h). En A. germinans ¥ varié entre —1.0 MPa a una salinidad de 15 %, v
disminuyo a —7.0 MPa a una salinidad de 33 % (Fig. 2.6b). ¥ disminuyd al
incrementarse DPV (Fig. 2.6g). % mds negativo (-6.8 MPa) se registrd cuando DPV
alcanzo 1.3 kPa (Fig. 2.6g). El resto de las vartables no contribuyeron al modelo de
manera significativa. El modelo de Fde 4 germinans {fue el siguiente:

@ =.0.34 DPV - 0.64 salinidad (Ee. 2.1)
=053  F=356  P<00001 n=96

Cuadro 2.4. Efecto de las variables ambientales sobre ¢l potencial hidrico (MPa) de
Avicennia germinans. DPV, diferencia de presidn de vapor de agua entre la hoja y el aire;
NA, nivel de agua, Ta, temperatura del aire, P, nivel de significancia.

Variable Coeficiente Error estandar ¢ P r* acumulada
Constante - - - 0.07 -
Salinidad -0.64 0.07 9.3 <{.0001 (.44
DPV -0.34 0.08 4.7 <0.0001 0.53

NA - - - (.09 -

Ta - - - 0.75 -
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Fig. 2.6. Potencial hidrico del mediodia () en Avicennia germinans en relacidén con el

nivel de agua (a), la salinidad (b), la temperatura del aire (c), la temperatura foliar (d), la
radiacion fotosintéticamente activa (e), la humedad relativa del aire (f) y ta diferencia de
presion de vapor hoja-aire (g). NA (nivel de agua), Ta (temperatura del aire), Tf

(temperatura foliar), RFA (radiacion fotosintéticamente activa), HR (humedad relativa),
DPV (diferencia de presion de vapor hoja-aire). n = 96. El asterisco incida las variables
significativas en la regresién mualtiple
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NA varid entre -40 cm y +30 v ¥ disminuy¢ hasta —6.8 MPa cuando NA estuvo
tanto por arriba como por abajo del nivel en suelo (Fig. 2.6a). Ta y Ty estuvieron
correlacionadas. 7a y Troscilaron entre los 25 y 33°C y ¥ mds negativos se registraron
entre los 29 y 30°C de Ta (Fig. 2.6¢) y entre 29 y 32°C, de 7y (Fig. 2.6d). RFA y DPV
estuvieron correlacionadas. RFA se incrementd a 1000 umol m™ s aunque ¥ de 4.
germinans disminuy6 hasta -6.8 MPa a RF4 muy bajas (Fig. 2 6e). HR y DPV no fueron
independientes en el andlisis estadistico. HR vari6 entre 50 y 95% y ¥ disminuyo a —0.8

MPa ain bajo alta HR (8( %, Fig. 2.61).

Potencial hidrico de Rhizophora mangle. El andlisis de regresién multiple de ¥ de R
mangle mostrd que la salinidad y DPV fueron los mejores predictores (Cuadro 2.5; Fig
2.7a-h). ¥ fue mds negativo al incrtementarse la salinidad y DPV (Fig. 2.7b, g). ¥ menos
negativo fue de —2.0 MPa a una salinidad de 15 %, y ¢l mds negativo, —5.0 MPa, al
incrementarse salinidad a 33 %/, (Fig. 2.7b). DPV varié entre 0.3 y 1.5 kPa, mientras que
Y

disminuy¢ hasta -5.0 MPa cuando DPV varié entre 0.8 y 1.0 kPa. El resto de las variables
no fueron significativas en el modelo. El modelo de ¥ de R. mangle quedd de la siguiente
manera:

V=17 - 0.41DPV ~ 0.47salinidad (Ee. 2.2)
P’ =036 F=1835 P<0.0001 n=96

Cuadro 2.3, Efecto de las vanables ambientales sobre el potencial hidrico (MPa) de
Rhizophora mangle. DPV, diferencia de presion de vapor de agua entre la hoja y el aire;
Nua, nivel de agua, Ta, temperatura del aire, £, nivel de significancia.

Variable Coeficiente  Etror estdndar t P ¥’ acumulada
Constante -1.7 0.25 -6.6 0.0001 -
Salinidad -0.47 008 -5.7 0.0001 0.24
DPV -0.41 0.09 -4.4 0.0001 0.36

Na - - - 0.15 -

Ta - - - 0.60 -
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Fig. 2.7. Potencial hidrico del medicdia (y) en Rhizophora mangle en relacion con el nivel
de agua (a), la salinidad (b), la temperatura del aire (¢), la temperatura foliar (d), la
radiacién fotosintéticamente activa (e), la humedad relativa del aire (f) y la diferencia de
presién de vapor hoja-aire (g). NA (nivel de agua), Ta (temperatura del aire), Tf
(temperatura foliar), RFA (radiacion fotosintéticamente activa), HR (humedad relativa),
DPV (diferencia de presion de vapor hoja-aire) n = 96. El asterisco indica las variables
significativas en la regresion multiple.



¥de R. mangle alcanzd —5.0 MPa al llegar el nivel de inundacién a los 20 cm por
encima del nivel del suelo aunque también se registraron ¥ de —5.0 MPa a 10 cm por
debajo del nivel de suelo (Fig. 2.7a). Ta y 77 no fueron independientes en el anélisis
estadistico. Ambas fluctuaron entre 25 v 33 °C v ¥ disminuyd a —5.0 MPa cuando ambas
temperaturas oscilaron entre 27 vy 33 °C (Fig. 2.7¢,d). RF4 y DPV no fueron
independientes en el analisis estadistico. ¥ mostrd una reduccion al incrementarse RFA
que alcanzd 1300 pmol m?s' y ¥més negativo fue de —5.0 MPa atin en condiciones de
baja iluminacién (Fig. 2 7e). HR y DPV tampoco fueron independientes en el andlisis
estadistico. 7R aumentd de 50 a 95 % y se registraron ¥ de -5.0 MPa aun en condiciones
de 80 % de HR (Fig. 2.70).

Conductancia estomatica de Avicennia germinans. El analisis de regresion multiple de g;
de 4. germinans con los factores ambientales mostré que NA, la salinidad, RFA v DPV
fueron los mejores predictores (Cuadro 2.6; Fig. 2.8a-g). gs disminuyd ante el
incremento en NA que fluctud de -30cm a +30 cm. g, alcanzé 1000 pmol m? s
alrededor de 10 cm por debajo del nivel del suelo (Fig. 2.8a). g, disminuyo con el
incremento en la salinidad que alcanzd 41 %/, (Fig. 2.8b). Al reducirse la salinidad a 15
®loos gs SC incrementd hasta 1000 mmol m™ s™' (Fig. 2.8b). La méxima RFA fue de 1300
umol m™ s'; mientras que la maxima g, se registré alrededor de los 600 pmmol m? s
(I'ig. 2.8e). g, de A. germinans disminuyd con el incremento en DPV (Fig. 2.8g) que
alcanzd 2.5 kPa. El resto de las variables no fueron significativas en el modelo. El
modelo de g, de A. germinans quedé de la siguiente manera:

2, =28.5 + 0.005RFA4 — 0.07NA — 0.26salinidad — 4.77DPV (Ec. 2.3)
= 047 F=16.61 P <0.001 n= 80

Ta y Ty no fueron independientes en el andlisis estadistico. Los estomas se abren
alrededor de los 23 °C, alcanzando la méxima g, a 30 °C, para decrecer a 32 °C (Fig.
2.8¢c,d). HR y DPV no fueron estadisticamente independientes. HR fluctud entre 40 vy
90% (Fig. 2.8f). La méxima g, se registrd a 80% de HR (Fig. 2.81).

Cuadro 2.6. Efecto de las variables ambientales sobre la conductancia estomatica

(mmol m™s"y de Avicennia germinans. NA, nivel de agua; RFA, radiacién
fotosintéticamente activa, DPV, diferencia de presion de vapor de agua entre la hoja vy el
aire; P, nivel de significancia.

Variable Coeficiente Error estandar f P ¥’ acumulada
Constante 28.5 1.69 17 0.001 -

RFA 0.005 0.001 4.5 0.001 0.12
Salinidad -0.26 0.05 -5.5 0.001 0.27
DPV -4.77 0.9 -5.04 0.001 0.38

NA -0 07 0.02 -3.6 0.001 0.47

Ta - - . 0.5 .
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Fig. 2.8. Conductancia estomatica (g} en Avicennia germinans en relacion con el nivel de
agua (a), la salinidad (b), la temperatura del aire (c), la temperatura foliar (d), ta radiacion
fotosintéticamente activa (e), la humedad relativa del aire (f) v la diferencia de presion de
vapor hoja-aire (g). NA (nivel de agua), Ta (temperatura del aire), Tf (temperatura foliar),
RFA (radiacion fotosintéticamente activa), HR (humedad relativa), DPV (diferencia de
presion de vapor aire-hoja), n = 80. Los datos corresponden a los valores maximos de g,
durante el dia en las fechas de muestreo. El asterisco indica las variables significativas en la
regresion multiple.



Conductancia estomatica de Rhizophora mangle El analisis de regresion multiple de g,
de R. mangle con los factores ambientales mostré que N4 y RFA fueron los mejores
predictores (Cuadro 2.7; Fig. 2 9 a-g).

Cuadro 2.7. Efecto de Ias variables ambientales sobre la conductancia estomatica
(mmol m™s™} de Rhizophora mangle. NA, nivel de agua; RFA, radiacién fotosintéticamente
activa; P, nivel de significancia.

Variable  Coeficiente Error estandar ¢ P 7* acumulada
Constante 9.74 0.4 g4 0.0001 -

NA -0.05 0.01 -3.7 0.0001 0.13

REA 0.002 0.0007 3.3 0.0001 0.24
Salinidad - - - 0.19

Ta - - - 0.4 -

DPYV - - - 0.7 -

g, disminuyd al incrementarse N4. g, alcanzé valores de 380 mmol m™ s al reducirse
NA a =35 cm (Fig. 2.9a). RFA alcanzé 1300 pmol m? s°'; gy de R mangle méxima se
registré a 800 pmol m? s” de RFA (Fig. 2.9¢). Bl resto de la variables no fueron
significativas, por lo que el modelo quedd de la siguiente manera:

2,=9.74 + 0.002RFA - 0.05N4 (Fc. 2.4)
¥ =103 F=1227  P<0.00l n=_80

La salinidad fluctud entre 15 v 40 %, v los valores de g, fueron altos en ambos
extremos de salinidad (Fig. 2.9b). 7y y Ta no fueron independientes en ¢l andlisis
estadistico. 7a fluctué entre 24 v 33 °C y valores maximos de g, se observaron a 28 y 31
°C (Fig. 2.9¢). Ty minima fue de 22 °C con g, por debajo de 100 mmol m™ s, 7y méxima
alcanzé 33 °C, mientras que los méximos valores de g, 350 mmol m™ s™' se registraron a
32 °C (Fig. 2.9d) HR y DPV no fueron estadisticamente independientes. HR varid entre
40 y 90%. g, maxima se registr¢ alrededor de 70% HR (Fig. 2.9e). DPV alcanzo 2.5 kPa;
g, mayor se registré a1 0 v 1.5 kPa (Fig. 2.9g).

Potencial hidrico y conductancia estomatica. La apertura estomdtica de A. germinans se
incremento a valores menos negativos de ¥ (Fig. 2.10a). Los valores de 1000 mmol m’
s de g, se registraron alrededor de -1.0 a —2.0 MPa; mientras que g disminuyé por
debajo de 100 mmol m?s™ con ¥ de -7.0 MPa (Fig. 2.10a). La relacion de g, de R.
mangle con ¥ no fue significativa, ¥ varié entre 2.0 y —5.0 MPa y g, registrd valores
por arriba de 300 mmol m™ 5™ entre 2.0 y -4.0 MPa (Fig. 2.10b}. El modelo de #de 4.
germinans fue: W= -6.04-0.62g,; 7" =0.39; F=59.44; P <0.0001; n = 96.
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Rhizhophora mangle
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Fig. 2.9. Conductancia estomatica (gs) en Rhizophora mangle en relacidn con el nivel de
agua (a), la salinidad (b), la temperatua del aire (c), la temperatura foliar (d), la radiacion
fotosintéticamente activa (e), la humedad relativa del aire (f) y la diferencia de presién de
vapor entre la hoja y el aite (g). NA (nivel de agua), Ta (temperatura del aire), Tf
(temperatura foliar), RFA (radiacién fotosintéticamente activa), HR (humedad relativa),
DPV (diferencia de presion de vapor hoja-aire), n = 80. Los datos corresponden a los
valores maximos de g, durante el dia en las fechas de muetreo. El asterisco indica las
variables significativas en la regresion multiple.

36



4 Avicennia germinans
F=0.4 .
£ < 0.0001 .
b
-~ -.'
L] &. ~. . -
"‘3..-.-} ' - ]

¥ (MPa)

1 1600
{ 1400
{ 1200
{1000

800
600

1400
4200

L 400

300

200

gs (mmol m-2 s-1)

Fig. 2.10. Relacion entre conductancia estomatica (g,) y potencial hidrico foliar (¥) de
(a) Avicennia germinans y (b) Rhizophora mangle. Los datos corresponden a los valores

obtenidos a mediedia durante las fechas de muestreo; n = 96.
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DISCUSION

Potencial hidrico diurno

Las especies bajo estudio experimentaron variactiones en el potencial hidrico (¥#) durante
el dia, con una marcada disminucidn hacia el mediodia. Los valores méaximos de ¥ son
mayores a los reportados para Conocarpus erectus y similares a los reportados para
Avicennia germinans (Smith et al., 1989), A alba, Rhizophora apiculata (Becker ef al.,
1997) v R mucronata (Theuri ef al,, 1999). La variacion diurna de ¥ se debe a que en el
preamanecer los estomas estdn cerrados y no hay transpiracion, por lo que # de la planta
y del substrato tenderian a ser comparables. Los estomas se abren como respuesta al
incremento en RFA. Al incrementarse la demanda evapotranspirativa a mediodia, la
planta pierde agua de las células del meséfilo y disminuye su ¥ . Durante la noche. la
planta se recupera nuevamente (Ball er af , 1988; Kozlowski v Pallardy, 1997, Theurt et
al., 1999).

En A. germinans y R. mangle la variabilidad en ¥ se relaciond con la salinidad y
DPV, lo cual implica una respuesta similar de ambas especies a los factores ambientales.
Puesto que se supone que la salinidad intersticial no cambia a lo large del dia, la
reduccion diurna de ¥ en ambas especies indicd una disminucidn del flujo de agua en la
planta hacia mediodia al incrementarse DPV (Clough y Sim, 1989, Naidoo ef al., 1997;
Theuti et af., 1999). La disminucién en el flujo de agua puede deberse a la disminucion
en la conductividad hidraulica en el sistema suelo-planta v a la pérdida de agua por la
transpiracion. Por otro lado, la reduccion diurna de ¥ puede ser ocasionada por ajuste
osmdtico, que es un mecanismo que algunas plantas, como A. maring, utilizan para
mejorar su estado hidrico (Naidoo, 1985, 1987; Naidoo et al., 1997), aunque en R.
mucronaia dicha reduccién se debe a la deshidratacién de los tejidos mas que a un
proceso de osmorregulacion (Natdoo, 1985).

Las variaciones diurnas de ¥ no se registraron en agosto en ninguna de las dos
especies. Agosto fue el mes mds himedo vy DPJF disminuy6 después de haberse
incrementado en mayo, lo que indica una mayor disponibilidad de agua para las plantas
con respecto a los demas meses. Ademas, en agosto la salinidad del suelo fue la menor de
todas las registradas durante las seis fechas de muestreo y las plantas no estuvieron
inundadas. Las curvas de ¥ no mostraron diferencias entre la noche v el preamanecer
indicando que las plantas se recuperan rapidamente de la pérdida de agua en las primeras
horas de la noche, excepto en septiembre en ambas geoformas, a principios de mayo en el
borde y a finales de mayo en la planicie lodosa, en los individuos de A. germinans Estas
excepciones en ciertos meses y geoformas probablemente estan relacionadas con una
menor disponibilidad de agua lo que ocasioné que las plantas no se recuperaran
rapidamente en las primeras horas de la noche. Mayo es un mes seco y atn cuando
septiembre es considerado un mes humedo en la zona, los dias de muestreo fueron
soleados v con alta temperatura con respecto a las demas fechas de muestreo; asimismo,
la salinidad en septiembre y mayo en la planicie lodosa fue de las mds altas y el nivel de
agua en septiembre y finales de mayo estuvo por debajo del nivel del suelo.



Conductancia estomatica diurna

Las variaciones en g a lo largo del dia dependen de la hora del dia, la fecha de muestreo,
la especie y la ubicacion de los individuos en la geoforma (Smith ef a/.,, 1989; Lin vy
Sternberg, 1992a; Becker et al., 1997). Los resultados indicaron que en A. germinans g,
se explica por la variacién de la RFA, salinidad, DPV'y N4, mientras que en K. mangle se
relaciond con N4 y RFA. La pérdida de agua de la hoja estd directamente reiacionada con
DPV (Lambers ef al., 2000) y en A. germinans éste vario en funcion de la hora del dia.
Los valores registrados son similares o mas altos a los reportados en otros estudios:
Rhizophora stylosa registréd entre 4 v 8 kPa (Clough y Sim, 1989) y Avicennia marina
registré un valor méaximo de 20 kPa MPa™', aunque el promedio fue 0.76 kPa MPa™, en
condiciones de buen drenaje y de 1.04 kPa, en sitios inundados (Naidoo ef al., 1997).
Theuri ef al. (1999) presentaron valores similares a los de este trabajo. La maxima DPV
fue de 4 kPa en la época seca para R mucronata y Ceriops tagal. En A. germinans, la
relacion negativa de g, con DPV puede ser el reflejo de un mecanismo para prevenir
déficits hidricos extremos en plantas sujetas a altas demandas evaporativas (Theuri ef af.,
1999) lo cual incrementa la habilidad de [a planta para usar eficientemente el agua del
suelo. Los valores de RF4 cambiaron mucho por los nublados intermitentes, inclusive en
la época considerada como seca y con dias despejados. Esta amplia variacion refleja las
condiciones atmosféricas normales a las que responden las plantas. Aun asi, los estomas
responden a la RF4 cuando existe la posibilidad de asimilar CO; (Lambers ef af., 2000).
En A. germinans g, maxima se registré a 550 mmol m? s con una Ty de 30 °C y g,
méxima de R. mangle se obtuvo a 900 mmol m™s™ a una 7} de 32.5 °C. Se ha observado
que los mangles requieren de cantidades considerablemente bajas de RFA4, menores que
la disponible en un dia completamente soleado en las zonas tropicales para alcanzar la
méxima tasa fotosintética: 600-1000 mmol m?s™ en 4. marina (Attiwill y Clough, 1980);
900 mmol m™ s'l en R. stylosa (Cheeseman ef al., 1997), y 800 mmol m? s'en R

mucronata (Theurt ef al , 1999).

El analisis de regresién lineal simple indicé que g, de A. germinans estd
determinada por ¥ de tal manera que los estomas tienden a cerrarse al disminuir % como
sucede en Bruguieria gymnorhiza (Naidoo, 1984; Jones, 1992). g, de R. mangle no se
relaciond con ¥ pero esta falta de relacion también ha sido reportada para A. marina y R.
mucronata (Naidoo, 1983)

Las curvas de respuesta estomatica a lo largo del dia se explican en términos de la
teoria de optimizacidén, que implica maximizar la ganancia en carbono y minimizar la
pérdida de agua. Las curvas de dos picos son comunes en las zonas con poca
disponibilidad de agua, mientras que las curvas de un pico se presentan en ambientes
hamedos (Lambers ef al., 2000) indicando que las plantas de los manglares, a pesar de
estar en ambientes inundados y de alta /IR, estdn en condiciones semejantes de aridez
debido a la salinidad e inundacién (Naidoo, 1984, 1985; Clough v Sim, 1989). Los
valores maximos de g, se registraron durante la primera parte de la mafiana, cuando RFA,
Try Ta fueron relativamente bajas, y disminuyeron hacia el mediodia como resultado del
incremento en la DPV, ya que se incrementa RFA y Ta, conjuntamente con 7y y
disminuye HR (Attiwill y Clough, 1980, Ball v Critchley, 1982; Andrews et al., 1984;
Ball y Farquhar, 1984a,b; Smith er a/., 1989). Otra respuesta consistio en incrementar g,
hacta la tarde. En las plantas de 4. germinans, esto se notaba como un ligero incremento
en g, después de una marcada disminucidén a mediodia. Dicha respuesta se registro
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exclusivamente en los dias de alta humedad y baja temperatura de noviembie y febrero,
los meses de la época seca, cuando se formaban espacios de cielo despejado entre nubes,
Las respuestas mencionadas anteriormente pueden deberse a que durante la primera parte
de la mafiana y por la tarde se presentaron condiciones mas adecuadas de iluminacion y
temperatura para incrementar g, tal como lo describen Ball er al. (1988) para la
realizacion de la fotosintesis.

Tanto la inundacién como la salinidad ejercen un efecto negativo sobre la
disponibilidad de agua del suelo para la planta y genera condiciones de aridez fisiologica
(Ball, 1996). La salinidad incrementa la concentracién de iones en el suelo disminuyendo
¥ del suelo por lo que la planta debe generar ¥ mas negativos para establecer un
gradiente que permita el flujo de agua del suelo hacia la planta (Naidoo, 1985, Ball,
1996). La inundacidén prolongada reduce la concentracion de oxigeno y afecta la
respiracion aerdbica (Ball, 1996) lo que podria generar una menor conductancia
hidrdulica (Lambers et ¢/., 2000) reduciendo ¥y g, (Naidoo, 19835).

Otro factor que podria jugar un papel importante es el CO, Los estomas
responden a la luz sélo si existe la posibilidad de asimilar CO» de tal manera que se
minimiza la pérdida de agua en funcién de la ganancia en carbono (Lambers ef ¢/., 2000).
[.La concentracion de CO» en el ambiente es relattvamente constante; los estomas
responden a fracciones molares de CO; en los espacios intercelulares y tienden a abrirse
al decrecer la concentracidon de CO; intercelular (Jones, 1992). Sin embargo, son pocos
los trabajos en relacién a esta variable en manglares. Se ha evaluado el efecto del CO;
sobre el crecimiento en R. apiculata y R. stylosa mostrando que las concentraciones
elevadas de CO» reducen el efecto adverso de la baja humedad al ser expuestas a baja
salinidad (Ball y Munns, 1992; Ball e al,, 1997). Ademas de estos aspectos también se
puede considerar que las condiciones microambientales generen una gran variacion en g,
incluso en las hojas opuestas de una misma rama.

Finalmente, los cambios en las caracteristicas foliares, como inclinacion, drea y
suculencia, reducen la superficie de exposicion a la radiacién solar, manteniendo con ello
temperaturas favorables que repercuten directamente sobre las caracteristicas de
intercambio gaseoso en la planta (Andrews y Muller, 1985; Ball ef a/., 1988; Lovelock y
Clough, 1992).

Conductancias estomaticas altas

Aln cuando en la mayoria de los casos se registraron g, bajas, las especies alcanzaron
valores considerados altos en especies de ambientes salinos (Ball, 1996, Becker et al.
1997): 278 mmol m™? s de R. mangle a mediodia en septiembre y 884 mmol m?s " de A.
germinans por la mafiana a finales de mayo. La g, en los manglares fluctda alrededor de
200 mmol m™ s (Bjorkman et al., 1938) lo que indica que en este trabajo se registraron
gy tres veces mayores. Clough vy Sim (1989) registraron valores altos (el doble de los
reportados para otros manglares hasta ese momento: por gjemplo, una tasa de asimilacion
de CO; de 22.04 mmol m™s" y g, de 271 mmol m? s en A. maring en sitios con
salinidad relativamente baja (20 "/o) para sus sitios de estudio y con 79 % de humedad
relativa, lo que indica que, a pesar de desarrollarse en ambientes salinos, los manglares
tienen capacidades fotosintéticas comparables a las de otras especies arboreas.

El valor maximo de g, de A. germinans se registré en un mas seco para la zona {mayo),
pero que corresponde a una hora temprana en la que A. germinans aprovecha condiciones
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tales como una alta humedad relativa acompafiada de baja temperatura, moderada
intensidad luminosa y reducido DPV en relacidn al resto del dia. A diferencia de A.
germinans, la mayor g de R. mangle correspondio al mediodia de septiembre al
incrementarse DPV, pero no es posible explicar este valor en los mismos términos que en
A. germinans, pero cabe mencionar que hay una relacion significativa entre RFA y g,. Los
trabajos en los que se evallia g, en manglares no se hace referencia a la edad de la hoja (e
g. Becker ef al., 1997; Theuri et al., 1999) y generalmente se menciona que se utilizan
hojas totalmente expandidas (e. g. Naidoo et af., 1997), al igual que en este trabajo.

Los resultados que aqui se reportan sugieren que el cdlculo del presupuesto
hidrico de la planta puede ser mas complejo del que se hace normalmente, cuando se
considera que g, del mediodia puede ser utilizada para comparar ¢l comportamiento
estomatico entre especies que pueden tener respuestas diferentes a lo largo del dia
(Sobrado, 2000). Los resultados indican que la conductancia estomatica no solo se
modifica durante el dia sino también a lo largo del ciclo anual y de una geoforma a otra,
por lo que es importante tener en cuenta estos aspectos cuando se realizan
extrapolaciones que van mds alld del nivel de la hoja (Meinzer v Grantz, 1991) para
comparar enire especies.

Zonacién metabdlica

Si la hipdtesis de zonacidén metabolica propuesta por Lugo ef al. (1975) se cumpliera (ver
Fig. 1.1; P4g.3) se deberia observar: (1) una disminucién del potencial hidrico y la
conductancia estomatica del borde hacia la planicie lodosa en ambas especies, lo que sdlo
ocurriéd en A. germinans, ¥ (2) un incremento en el potencial hidrico y la conductancia
estomatica de la especie dominante con respecto a la otra especie en cada geoforma.

Los resultados del presente estudio mostraron que el potencial hidnco fue
consistentemente menor y la conductancia estomadtica consistentemente mayor en A.
germinans comparada con R. mangle independientemente de la geoforma en que se
presentaron. 4. germinans mostrd una disminucion de g, y ¥ del borde a la planicie
lodosa que fue mdas marcada durante la época seca. Por otra parte, ¥ de R. manglie
disminuyé hacia la planicie lodosa en mayo y g, disminuy¢ hacia el borde en noviembre
Esto implica que ambas especies responden diferencialmente dependiendo de la
geoforma en que se presentan (como lo indica la interaccidn significativa geoforma-
especie) y que su distribucién podria estar relacionada con su tolerancia a la salinidad ya
que los intervalos de respuesta para estas variables en las dos especies fue diferente.

Smith et al. (1989), Naidoo er al. (1997) y Sudrez ef al. (1998) han propuesto que
el ambiente del suelo es determinante en el intercambio gaseoso y % de la planta. La
reduccidn de ¥y de g, en 4. germinans se correlacionaron negativamente con el
incremento en la salinidad, una variable que cambia marcadamente de una geoforma a
otra (Thom, 1967; Lopez-Portillo y Ezcurra, 1989b). La reduccion de¥ ante un
incremento de la salinidad puede entenderse como un mecanismo fisioldgico para
mantener un gradiente hidrico suficiente para que la planta pueda extraer agua del medio
(Smith ef al., 1989; Lin y Sternberg, 1992a; Ball, 1996). Por otro lado, la disminucién en
g5 restringiria la pérdida de agua por la planta en ambientes salinos a costa de menor
ganancia en carbono (Ball, 1988a; Clough y Sim, 1989; Sobrado, 2000).

A diferencia de 4. germinans, en R. mangle la disminucidn de ¥ hacia la planicie
lodosa sélo se registréd en mayo. Esto podria explicarse en términos de las condiciones de
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sequia que se presentan en dicho mes. Esto implicaria que R. mangle sélo muestra este
comportamiento cuando las condiciones del suelo se tornan extremosas a diferencia de 4.
germinans cuyo ¥ generalmente fue mas negativo en la planicie lodosa con respecto al
borde en las diferentes fechas de muestreo. R. mangle mostrd una g; con una tendencia
coniraria a la esperada, al disminuir g, en el borde con respecto a la planicie lodosa en
noviembre y g, de ambas especies no mostré una clara diferenciacion entre geoformas
por lo que puede estar involucrada otra variable relacionada con la geoforma ademas de
la salinidad y nivel de inundacién que no fue considera y que podrian influir en las
caracteristicas fisiologicas de las plantas como los nutrimentos (Lugo et al., 1975).

Diferencias de potencial hidrico y conductancia estomadtica enire especies en dos
geoformas. Las diferencias en ¥y g, entre especies se pueden atribuir a la tolerancia a la
salinidad que esta relacionada con los mecanismos de eliminacién de sal. Avicennia
germinans es una especie excretora y mas tolerante a la salinidad que R. mangle, una
especie no exerctora. Se ha reportado que especies tolerantes a la salinidad como R
stylosa muestran mayores g, tasas de transpiracidn y uso eficiente de agua en
comparacion con las especies méas sensibles a la salinidad, como R apiculata (Ball,
1988a; Ball ef al., 1997). Asimismo, ¥ es mas negativo en las especies excretoras que en
las no excretoras. Por ejemplo, 4 germinans alcanza ¥ mas negativos que Conocarpus
erectus ¥y R mucronata (Naidoo, 1985; Smith er al ,1989). Becker et al. (1997) proponen
que el género Avicennia podria incrementar la absorcion de agua al reducirse la demanda
de exclusion de iones, va que eliminan la sal a través de las glandulas. Mencionan que
esto seria apoyado por el hecho de que el flujo de la savia es tres veces mayor en A4. cf.
alba que en R. apiculata y que las tasas de transpiracion en el género Avicennia son de
las mayores entre los manglares. 4. maring disminuye ¥ a través de un proceso de
osmorregulacidn al tomar solutos en exceso que expulsa a través de glandulas foliares
(Naidoo, 1985, 1987; Naidoo er al, 1997). Esta caracteristica puede explicar su
tolerancia a altas concentraciones salinas en comparacion con especies no excretoras
(Atkinson et «l., 1967; Naidoo, 1985, Ball, 1988b). Por otra parte, R. mucronata, que no
acumula ni excreta las sales como Avicennia, sufre una ligera deshidratacién de los
tejidos que contribuye a disminuir ¥ foliar (Naidoo, 1985).

Otro aspecto manifiesto en los resultados es la respuesta diferencial de las
especies ante las condiciones ambientales. A. germinans presenta un mayor intervalo en
la respuesta de g y ¥ a los cambios en las condiciones ambientales, lo que sugiere una
respuesta mas amplia de esta especie ante las condiciones ecoldgicas a las que estd
expuesta. Bazzaz (1996) propone que la plasticidad se asocia con la capacidad para
tolerar un amplio intervalo de condiciones ambientales, como sucede en 4. germinans.

Distribucion de las especies. Rhizopora mangle v Avicennia germinans ptresentan
una distribucién diferencial en las dos geoformas. Los resultados no apoyan la hipotesis
de zonacién metabdlica en términos de g, y ¥ lo que implicaria un desplazamiento
competitivo. Esto no implica que otras variables fisioldgicas como fotosintesis y
respiracidén no se comporten de acuerdo a esta hipotesis (Lugo ef al., 1975). Sin embargo,
las diferencias en ¥y g; en la respuesta de las especies son evidentes. Ball (1996) planted
otra hipdtesis que involucra una base metabdlica. Ball (1996) propuso que existe una
tendencia donde las especies més tolerantes a la salinidad crecen més lentamente bajo
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condiciones Optimas, de baja salinidad, en comparacién con las especies menos
tolerantes. Este lento crecimiento se asocia con dos atributos muy importantes: (1) El
costo del carbono se incrementa con la salinidad y es mayor en las especies mas
tolerantes a la sal; (2) los manglares generalmente tienen tasas bajas de transpiracion y un
uso altamente eficiente del agua. Estas caracteristicas de uso de agua son mas
conservadoras (disminueidn de la transpiracidn e incremento en el uso eficiente de agua)
con el aumento en la salinidad vy en aquellas especies que muestran una mayor tolerancia
a la sal. Estos dos atributos probablemente contribuyen a incrementar la tolerancia a la sal
a expensas de la tasa de crecimiento, de tal manera que las especies mas tolerantes a un
amplio intervalo de salinidad tienden a crecer mas lentamente que las menos tolerantes en
condiciones Optimas de salinidad para el crecimiento. De esta manera, las especies
pueden distnibuirse diferencialmente a lo largo de un gradiente de salintdad debido a las
diferencias en los limites de tolerancia y por sus atributos fisiologicos que podrian afectar
las interacciones competitivas por los recursos a los largo del gradiente. R. mangle podria
crecer mas rdpidamente en el borde desplazando a A. germinans, ya que este ambiente
geomofoldgico presenta menor salinidad; 4. germinans desplazaria a R. mangle en la
planicie lodosa, mds salina, debido a su mayor tolerancia a la salinidad. El mayor
intervalo de respuesta en ¢l potencial hidrico y la conductancia estomdtica en A.
germinans (-1.7 a -6.3 MPa de ¥y hasta 885 mmol m? s de g:)} con respecto a R.
mangle (-2.0 a —4.6 MPa de ¥y hasta 278 mmol m™ s de g,) puede ser un indicador de
mayor tolerancia a la salinidad para la primera especie. De acuerdo con la hipotesis de
Ball (1996) A. germinans podria tener un uso més eficiente de agua que R. mangle ya que
fiene una mayor tolerancia a la salinidad.

Si bien la distribucién de los manglares se ha estudiado principalmente desde el
punto de vista de la salinidad, existen otras variables que pueden estar jugando un papel
importante en el desempefio y distribucidn de la especies. Los aspectos que parecen tener
un papel determinante en el desempefio de la planta, ademas de la salinidad, son los
nutrimentos (Boto y Wellington, 1983, 1984; Feller et al., 1999), la inundacién (Naidoo
et al., 1997), la anoxia (McKee, 1996} vy el tipo de substrato {Thom, 1967). La respuesta
diferencial entre especies ante estas variables se conoce poco y mucho menos en
condiciones de campo. Aunado a estos aspectos ambientales, existen factores bidticos de
los que se conoce alin menos y que podrian estar implicados en la distribucion de las
especies (McKee, 1993). Por ejemplo, Lopez-Portillo y Ezcurra (1989b) encontraron que
habia una relaciéon 1:1 en la sustitucién de la cobertura de Avicennia germinans por
Rhizophora mangle y Laguncularia racemosa en bosques mixtos en una laguna costera
de Tabasco, lo que sugiere un desplazamiento competitivo.

Método

Los coeficientes de determinacién obtenidos en las regresiones multiples fueron
relattvamente bajos (del 20 al 40 % de la varianza total de los datos). Este es un resultado
que debe esperarse, porque los trabajos realizados en campo estan expuestos a las
fluctuaciones de los factores ambientales que reflejan las condiciones en las que se
desarrollan las plantas como son nublados intermitentes, variaciones de temperatura del
aire, humedad del aire y cambios en diferencia de presiéon de vapor hoja-aire durante el
dia y entre estaciones (e. g. Andrews y Muller, 1985; Naidoo et a/., 1997; Theun et al.,
1999).
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Las regresiones multiples se emplean para conocer el peso que tiene cada variable sobre
otra de respuesta en los estudios ecofisiolégicos (Jones, 1992). Las variables no siempre
se relacionan de manera lineal entre si, por ejemplo, en la Fig. 2.9 y 2.10 ¢ y d se puede
observar que la conductancia estomatica responde positivamente al incremento en la
temperatura, alcanza un maximo y posteriormente disminuye a temperaturas mayores.
Esto indica que los coeficientes de determinacidén se podrian mejorar ajustindoles
modelos no lineales de manera individual a cada variable (Fanjul y Barradas, 1985;
Jones, 1992) o utilizando otros tipos de analisis multivariados.
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CONCLUSIONES

1) La conductancia estomatica de 4. germinans y el potencial hidrico de ambas especies
disminuyd a mediodia como resultado de la demanda evaporativa, mientras que la
conductancia estomatica de R. mangle fue relativamente constante durante el dia y
respondid al incremento en la radiacién fotosintéticamente activa. La conductancia
estomatica diurna fue en general mayor y el potencial hidrico menor en 4. germinans que
en R. mangle.

2) El potencial hidrico de 4. germinans v R. mangle disminuyeron hacia la época hiimeda
con respecto a la seca como resultado del incremento en la demanda evaporativa y de la
salinidad. La conductancia estomatica de ambas especies no mostrd una clara
diferenciacion entre las épocas del afio por lo que probablemente estén involucradas otras
variables que contribuyan a explicar las diferencias entre épocas en la conductancia
estomatica, La conductancia estomdtica estacional fue en general mayor y el potencial
hidrico menor en A. germinans que en R mangle.

3) El potencial hidrico de 4. germinans v R. mangle v la conductancia estomatica de 4.
germinans disminuyeron hacia la planicie lodosa, en donde la salinidad es mayor. La
conductancia estomdtica de R. mangle fue generalmente similar entre geoformas.

4) Los resultados no apoyan la hipotesis de zonacion metabolica planteada por Lugo et
al. (1975). La tolerancia a cambios temporales y espaciales podria explicar por qué
Avicennia es la especie dominante en los sitios mas salinos, pero no explica por qué no
sustituye a R. mangle cn el borde.
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Comportamiento estomatico en Rhizophora mangle L. en dos geoformas alrededor de un
ambiente fagunar
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Resumen

Los manglares se desarrollan en ambientes inundados y de gran humedad lo que dificulta
la estimacion de las variables fisiologicas como la conductancia estomatica. Los estomas
son el principal regulador de la salida de agua de la hoja por lo que la apertura estomatica
y ciertas caracteristicas morfologicas de las hojas influyen en el intercambio gaseoso. Se
avalud la hipotesis de que la proporcion de estomas abiertos, la densidad estomatica y el
area foliar disminuirian con el incremente en la salinidad, tanto espacial como
temporalmente. Se explord la relacion entre la conductancia estomatica y la proporcidon
de estomas abiertos a través de impresiones con silicon de la lamina foliar, un método
econdmico que permite realizar observaciones simuitaneas en sitios alejados.

El nivel de agua varié entre -20 cm en relacién con el nivel del suelo en
septiembre v finales de mayo y 40 cm sobre el nivel del suelo en febrero. El nivel de agua
promedio anual fue mayor en el borde (6 cm por arriba del nivel del suelo) que en la
planicie lodosa (2 cm por abajo del nivel del suelo) ¥ se incrementd en los sitios ubicados
al sur de la laguna (de —13 a 15 ¢m por arriba del nivel del suelo). La salinidad fluctuo
entre 17 %y en septiembre y principios de mayo y 35 %y a finales de mayo. La salinidad
disminuyo hacia el interior de la laguna (de 34 %o a 12 0/0”) y fue menor en el borde (18
Yoo ) con respecto a la planicie lodosa (25 ”/00)

La relacién lineal entre la conductancia estomatica vy la proporcion de estomas

abiertos fue significativa, pero el modelo s6lo explicd 12 % de la variacion de los datos,
por lo que se utilizd la proporcion de estomas abiertos para comparar entre sitios.
La proporcion de estomas abiertos se incrementd a mayor salinidad y dicho
comportamiento pudo deberse a las condiciones de inundacién. El patrén diurno de la
proporeion de estomas abiertos mostrd una disminuciéon hacia el mediodia o un sélo
maximo, ya sea por la mafana o la tarde. Dicho patrén estuvo explicado por la variacion
de la temperatura v humedad del aire y la radiacidén solar. La proporcion de estomas
abiertos se incrementd de septiembre (0.3) hacia finales de mayo (0.5). La mayor y
menor proporcion de estomas abiertos se registraron en la planicie lodosa. El primer caso
se presentd en un sitio ubicado a la mitad de la laguna y el segundo estuvo localizado en
el primer cuerpo de agua de la laguna. La densidad estomética se incremento
significativamente con la salinidad y en los sitios mas alejados de la boca-barra,
alcanzando 119 estomas/mm’ en el sitio seis y fue menor en el sitio dos con 84
estomas/mmz, ambos en la planicie lodosa. El 4rea foliar no varié con el incremento en la
safinidad.

Los resultados indicaron que el drea foliar y la proporcién de estomas abiertos son
relativamente constantes entre sitios y geoformas pero la densidad estomética fue mucho
mas variable. Las diferencias entre las tres variables no fueron consistentes con el
incremento en la salinidad.
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INTRODUCCION

El intercambio gaseoso es afectado por variables atmosféricas y edaficas. Los resultados
del capitulo anterior mostraron que la conductancia estomatica responde a la diferencia
de presién de vapor hoja-aire (Attiwill y Clough, 1980, Ball ef al., 1988, Theuri er al.,
1999; Lambers ef al., 2000) y también es modificada por la salinidad y el nivel de agua
(Naidoo, 1985). Mientras que las caracteristicas atmosféricas son determinantes en el
comportamiento estomatico diario (Andrews y Muller, 1985; Naidoo et a/, 1997; Theuri
et al., 1999), el ambiente del suelo parece ser el principal responsable de las diferencias
entre localidades y estacionales (Smith ef o/., 1989; Lin v Sternberg, 1992a; Sudrez ef al.,
1998). La salinidad y la inundacién, dos caracteristicas comunes en el ambiente en el que
se desarrollan los manglares, se modifican a lo largo del afio como resuitado del aporte de
agua dulce, ya sea por precipitacion local o por aporte continental, v por las condiciones
topograficas del sitio. Generalmente, el aporte de agua dulce reduce la concentracidn de
sales en el suelo, permitiendo una mayor disponibilidad de agua a las plantas
especialmente en la época de lluvias (Smith et @/f., 1989; Lin y Sternberg, 1992a). Estas
variacidén estacional también puede ser observada espacialmente (Clough y Sim, 1989;
Lin vy Sternberg, 1992a; Medina er al., 1995), debido a que se presenta un gradiente de
salinidad de la barra hacia el interior de la laguna (Villalobos-Figueroa et al., 1984) y del
cuerpo de agua hacia tierra adentro (Thom, 1967).

La alta humedad, temperatura del aire ¢ inundacion dificultan los expenimentos en
condiciones de campo cuando se trata de evaluar las caracteristicas fisiolégicas de las
plantas a través de instrumentos electrénicos sensibles a las condiciones de humedad
{(McDermitt, 1990; Kuraishi et a/., 1990). También se limita la cantidad de sitios que se
pueden estudiar simultdneamente. Debido a ello es importante poder estimar variables
como la conductancia estomatica a partir de caracteristicas morfolégicas de los estomas y
las hojas (Kuraishi ef /., 1990}. La conductancia estomédtica y la transpiracién se pueden
determinar a través de caracteristicas como el tamafio del poro con buenos resultados
(Parlange vy Waggoner, 1970; Kuraishi et al., 1990). Las técnicas rapidas y de facil
aplicaciéon permiten comparar un mayor numero de individuos simultineamente en
lugares diferentes. Puesto que la conductancia estomatica es un indicador de la apertura
estomdtica, ésta ultima ha sido empleada como un estimador, acompafiada de otras
caracteristicas morfologicas tanto estomaticas como foliares (Kuraishi er ., 1990). El
método de relieve con silicén liquido proporciona una réplica permanente de la superficie
foliar que puede ser usada en cualquier momento (Spence, 1987); este método es una
herramienta util para estudios de aproximacion al comportamiento estomatico (Glinka y
Meidner, 1968), sobre todo si aparte de evaluar el tamaifio del poro estomadtico, se registra
el nimero de estomas totales y abiertos. Si bien el porometro permite evaluar la respuesta
en la conductancia estomadtica, las impresiones permiten visualizar el comportamiento
individual de los estomas (Spence, 1987).

La aproximacién al estudio del comportamiento estomatico a través de las
impresiones se puede complementar con otras caracteristicas morfoldgicas como la
densidad estomatica y la estimacion del area foliar, ya que estas variables repercuten en
el intercambio gaseoso y son afectadas por la salinidad (Werner y Stelzer, 1990; Ball v
Pidsley, 1995; Turner et al., 1995). El efecto de la salinidad sobre las caracteristicas
fisiologicas y morfologicas es mayor al exponer a las plantas a fluctuaciones de este
factor, como ocurre en condiciones de campo (Lin y Sternberg, 1993). Las caracteristicas
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morfologicas se obtienen facilmente y proporcionan una visidn mas completa del
comportamiento estomatico.

Avicennia germinans y Rhizophora mangle registraron respuestas diferentes en la
conductancia estomdtica y el potencial hidrico con respecto a las geoformas: borde y
planicie lodosa (capitulo anterior). A. germinans registrd una marcada diferencia entre
geoformas en estas dos variables, mientras que en R. mangle las diferencias en el
potencial hidrico entre peoformas se¢ hicieron evidentes en la época seca. El potencial
hidrico y la conductancia estomética en ambas especies respondieron tanto a las
condiciones atmosféricas (diferencia de presién de vapor aire-hoja, radiacion
fotosintéticamente activa) como a las edéficas (salinidad e inundacion del substrato),
mismas que varian a lo largo del afio.

Los resultados expuestos en el Capitulo 2 fueron obtenidos en un solo sitio de la
laguna. La laguna muestra un gradiente salino de norte a sur (Fig. 1.2, Pag. 6; Villalobos-
Figueroa ef al., 1984) a lo largo del cual se modifican las caracteristicas estructurales del
manglar (H. Herndndez-Trejo, datos no publicados). La laguna es un sistema mesohalino
con una salinidad promedio de 22% y un ambito de valores de 15 a 50%p en la gpoca
seca (M. Ruiz-Guerrero, datos sin publicar). Hacia el interior de la laguna disminuye la
salinidad debido al aporte de agua dulce del principal canal (Cafio Grande) que
desentboca en la laguna (Villalobos-Figueroa er al., 1984).

Considerando que a lo largo de la laguna se mantienen las dos geoformas y
tomando en cuenta el gradiente de salinidad, se plante¢ estudiar el comportamiento
estomdtico de R. mangle en un intervalo mayor de salinidad simultdneamente. Se
introdujeron otros aspectos relacionados con el intercambio gaseoso como son el area
foliar y la densidad estomatica (Werner y Stelzer, 1990; Kuraishi ef al., 1990; Kozlowski
y Pallardy, 1997). El considerar un mayor gradiente de salinidad en las geoformas a lo
largo de la laguna e incluir otros aspectos morfoldgicos probablemente permita registrar
diferencias entre geoformas en el intercambio gaseoso de la planta que no fueron
marcadamente diferentes al estudiar la conductancia estomética en un sdlo sitio. Este
ejercicio no se pudo realizar con A. germinans porque los estomas estin cubiertos por un
indumento.

Considerando lo anterior se planted la siguiente

Hipotesis general

La proporcién de estomas abiertos se incrementa al disminuir la salinidad e incrementarse
el nivel de agua hacia los sitios mas alejados de la barra y en los meses de la época
hiimeda.

Hipdtesis particulares

1) La proporcién de estomas abiertos y la conductancia estomdtica (g,) estin
correlacionadas positivamente y por lo tanto se puede realizar una aproximacion de fa
primera a partir de la segunda,

2) La proporcion de estomas abiertos disminuye al incrementarse la demanda
gvaporativa.

3) La proporcion de estomas abiertos, la densidad estomatica y el drea foliar se
incrementan al disminuir la salinidad, por lo que se espera que estas variables se
incrementen en el borde v en los sitios mas alejados de la barra de la laguna.
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4} La proporcién de estomas abiertos serd menor durante los meses de la época seca que
en los de la época hiimeda.

Objetivo general

Determinar la proporcién de estomas abiertos a lo largo del dia a través de impresiones
estomdticas, la densidad estomatica vy el drea foliar de Rhizophora mangle, en un
gradiente de salinidad espacial y temporal.

Objetivos particulares:

1} Determinar la proporcidn de estomas abiertos de Rhizophora mangle durante el dia en
dos geoformas en seis sitios de un sistema lagunar en un ciclo anual.

2) Relacionar la conductancia estomatica (g,) con la proporcién de estomas abiertos.

3) Relacionar la proporcion de estomas abiertos con la salinidad, nivel de agua,
temperatura del aire, humedad relativa del aire y radiacion fotosintéticamente activa.

4) Relacionar la densidad estomadtica y el drea foliar con la salinidad y nivel de agua.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y seleccion de individuos

Se eligieron seis sitios distribuidos a lo largo de Ia laguna de la Mancha, distribuidos de
norte a sur a partir de la barra (Fig. 1.2, Pag. 6). De acuerdo al gradiente de salimdad de
la laguna (Villalobos-Figueroa et al., 1984) los sitios mas cercanos a la barra
corresponderfan a los més salinos y los mas alejados a los menos salinos. El sitio 2 a
pesar de estar situado al norte de la laguna (Fig. 1.2; Pag. 6), esta cerca de un arroyo de
agua dulce y sus caracteristicas estructurales tales como altura de los drboles y la
presencia del helecho del manglar, Acrostichum aurewm, lo caracterizan como un sitio de
baja salinidad (H. Herndndez-Trejo, datos no publicados). En cada uno de los sitios se
distinguieron dos geoformas: (a) borde (menor salinidad, mayor nivel de inundacién,
mayor anoxia) y (b) planicie lodosa {mayor salinidad, menor inundacién, terrenos mas
elevados, menor anoxia con respecto a la geoforma anterior) (Thom, 1967). En cada
geoforma se eligieron dos individuos de Rhizophora mangle 1. diferentes en cada fecha
de muestreo con el fin de obtener observaciones estadisticamente independientes entre
fechas.

Variables ambientales

Los datos de humedad relativa del aire (HR), temperatura del aire (7a) y radiacion
fotosintéticamente activa (RFA) corresponden a los reportados en el capitulo anterior. El
nivel de agua (NA) vy la salinidad se midieron en cada uno de los seis sitios
seleccionados. El registro del N4 y la salinidad se realizaron una vez en cada geoforma
durante cada salida al campo.

Comportamiento estomatico

La respuesta estomatica se evalud a través de impresiones de hojas con silicén liquido
(Kuraishi et al., 1990). Para la impresién de estomas se seleccionaron dos hojas opuestas
de la misma rama de cada individuo. Las impresiones se realizaron aproximadamente
cada dos horas durante el periodo diurno en seis fechas de muestreo a lo largo del ciclo



anual. Las impresiones se realizaron simultaneamente en los seis sitios de muestreo. De
la impresion de cada hoja se revisaron tres campos en el microscopio déptico con el
objetivo de 40X. Se contd el nimero de estomas totales y abiertos en cada campo,
independientemente del tamafio del poro. Con ello se obtuvo la proporcidn de estomas
abiertos (PEA) y se estimd la densidad estomatica (D,).

La conductancia estomatica (g;} y la proporcidon de estomas abiertos (PEA) se
midieron simultineamente en hojas del sitio | para explorar la relacién entre estas
variables. Para medir g, se utilizoé un porémetro LI-1600 (LiCOR, Nebraska, E. U. A} y
las lecturas se realizaron en uno de los lados de la vena principal en ¢l envés de la hoja.
Para determinar la proporcién de estomas abiertos se aplicé silicon tiquido en el lado
adyacente del envés de la hoja.

Area foliar

El édrea foliar (4)) se determind con un medidor de area foliar (At Delta Devices L.TD,
Borwell, Cambridge, Inglaterra) en las mismas hojas en las que se realizaron las
impresiones.

Analisis estadisticos

Para analizar la variacidn del nivel de agua y la salinidad se realizaron ANDEVAS de
tres vias: tiempo (6 fechas), sitio (6 sitios) v geoforma (borde y planicie lodosa). Cuando
un factor o interaccién fueron significativos estadisticamente, se realizaron
comparaciones multiples de Tukey (Zar, 1999).

La proporcion de estomas abiertos se relaciono con g, con un andlisis de regresion
y datos transformados (arcoseno de la raiz cuadrada y raiz cuadrada, respectivamente)
para cumplir con el supuesto de normalidad (Zar, 1999). La variacién de la proporcion de
estomas abiertos (arcoseno de la raiz cuadrada) se analizaron con ANDEVAS de cuatro
vias utilizando como factores: tiempo (6 fechas), sitio (6 sitios), geoforma (borde ¥
planicie lodosa) y hora (5 diferentes horas durante el dia).

La denstdad estomatica (raiz cuadrada) v el 4rea foliar se analizaron con
ANDEVAS de dos factores: sitio (6 sitios) ¥ geoforma (borde y planicie lodosa). La
densidad estomatica se relaciond con el drea foliar mediante una regresion lineal simple.

La proporcion de estomas abiertos se relaciond con la humedad relativa del aire
(HR), la temperatura del aire (7%), la radiacion fotosintéticamente activa (RFA), la
salinidad y el nivel de agua (NA) a través de una regresién miltiple por pasos (stepwise
Jorward). La densidad estomética (raiz cuadrada) y el area foliar se relacionaron con la
salinidad y NA a través de una regresion simple lineal de tipo II para lo cual se utilizaron
el promedio de salinidad, N4, D, y 4yde cada uno de los sitios.

RESULTADOS

Caracteristicas ambientales

La descripcion de la variacion de Ta, HR y RFA corresponden a las que se presentaron en
el capitulo anterior medidas en el sitio 1 (Fig. 2.1c-e, Pag. 21). N4 vari6 con la fecha de
muestreo, el sitio y Ia geoforma y hubo una interaccion significativa de las tres variables
{Cuadro 3.1), fluctuando entre los 21 c¢m por abajo y 40 em por arriba del nivel del suelo
(Fig. 3.1a-b). N4 se incrementd hacia los sitios mas alejados de la barra en ambas
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geoformas (Fig. 3.1a). N4 aumentd de septiembre a febrero para disminuir hacia finales
de mayo e incrementarse nuevamente en agosto (Fig. 3.1b). Se observd una tendencia de
mayor inundacién en ¢l borde con respecto a la planicie lodosa (Fig. 3.1a-b).

Cuadro 3.1. Analisis de varianza de las variables ambientales en relacién a la fecha de
muestreo (F), ¢l sttio (S) y la geoforma (G). Los niveles de significancia son: *, P < 0.05,
**x P <0.001; n. s, no significativo. F. V. Fuente de variacién.

Variable F. V. SC g L CM F P

Nivel de F 4818 5 9636 363.3 okx

agua
S 7890 5 1578 59.47 Hk
G 2706 1 2706 102 A
F*S 19360 25 774.4 29.12 *Ek
F*G 76.7 5 15.34 0.578 n. s.
S*G 99.3 5 19.86 (0.749 n. s.
F*S*G 1276 25 51.03 1.924 *
Error 1910 72 26.53

Salinidad F 2485 5 497 23.7 *ok¥
S 3825 5 765 36.4 *E*
G 1843 1 1843 87.7 K
F*S 6100 25 244 11.69 A
F*G 580 5 16 5.53 Ak
S*G 218.5 5 437 2.08 n. s.
F*S*G 847 25 33.9 1.61 n. s.

Frror 1512 72 21
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Fig. 3.1. Nivel de agua y salinidad en los seis sitios (a y c) y en las seis fechas de
muestreo (b y d) en las dos geoformas. Las lineas discontinuas indican el borde y las
continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedic de veinticuatro datos y las barras
verticales indican un error estandar. Puntos seguidos por letras iguales indican diferencias
estadisticamente significativas. NA (nivel de agua), S (septiembre), N (noviembre), F
(febrero), Mp (mayo principio), Mf (mayo final), A (agosto).

La salinidad vari6 significativamente en funcidn de la fecha, el sitio v la geoforma
como efectos principales, v la interaccion entre la fecha v el sitio, y la fecha y la
geoforma fueron también significativas (Cuadro 3.1) y los dmbitos de salinidad medidos
en ¢! campo estuvieron entre 2 v 50 %/, . La salinidad tendid a ser menor hacia los sitios
en el sur de la laguna, indicando un claro gradiente. Fue consistentemente mayor en la
planicie lodosa que en el borde (Fig. 3.1¢), v esta consistencia estd resaltada por la
interaccion no significativa entre sitios y geoformas (S*G; Cuadro 3.1). La mayor
salinidad se registré en la planicie lodosa del sitio 1 (el mas cercano a la boca de la
laguna) vy difirié significativamente del sitio 2 y 5 en el borde y del sitio 6 en ambas
geoformas. La menor salinidad se registro en el sitio 6, que difirio significativamente del
sitio 1, 3 y 4 en la planicie lodosa (Fig. 3.1¢). En relacién con las fechas de medicidn, la
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salinidad se incrementd a finales de mayo en la planicie lodosa, pero no difirié
significativamente de septiembre, noviembre y agosto en la planicie lodosa y de finales
de mayo en el borde (Fig. 3.1d). La menor salinidad se registré a principios de mayo en el
borde y difirié significativamente con la de final de mayo en la planicie lodosa (Fig.
3.1d).

La salinidad se relaciond negativamente con N4 El modelo fue:

salinidad = 22.1 — 0.48 N4 (Ec. 3.1)
¥ =023 F=137 P<0.0001 n=144

Conductancia estom:itica y proporcion de estomas abiertos

La relacién lineal entre g, y PEA fue significativa (Fig. 3.2), sin embargo, el modelo
explicé poca variacion de los datos (12 %). Hay un incremento en PEA al incrementarse
gs, sin embargo, también se registraron valores de g, cuando las impresiones no
mostraban estomas abiertos en los campos que se revisaron al microscopio. Fuera de esas
reas fue posible observar estomas abiertos, aunque generalmente eran pocos. Asimismo,
también se observaron estomas abiertos, con valores muy bajos de g,. El modelo lineal
con los datos transformados (PEA4, arcoseno de la raiz cuadrada; g,, raiz cuadrada) mostt6
la siguiente funcion:

PEA =03+ 0.03 g, (Ec. 3.2)
P2 =0.12 F=69 P <0.001 n=>579

Proporcion de estomas abiertos

gs (mmol m-2 5'1)

Iig. 3.2. Relacion de ]a proporcion de estomas abiertos (arcoseno de la raiz cuadrada) y la
conductancia estomatica (g, raiz cuadrada) en Rhizophora mangle. Cada punto representa
el promedio de tres campos en una hoja diferente, n = 579,



Comportamiento estomatico, densidad estomatica y drea foliar

PE4 varid significativamente en las diferentes fechas de muestreo, los sitios, la geoforma
y la hora, como mostrd la interaccidn de estos cuatro factores (Cuadro 3.2). Generalmente
PEA se incrementd durante la mafiana y disminuyd hacia la tarde (Fig. 3.3 a Fig. 3.8).
Otros comportamientos fueron mayor PEA hacia la tarde (Fig. 3.3f, Fig. 3.4f, Fig. 3.8a,b)
y una depresion hacia el mediodia o en las primeras horas de la tarde (Fig. 3.3f, 3.4a.c.e,
Fig. 3.5a, Fig. 3.6a,c.f, Fig. 3.7a, Fig. 3.8a-f). La mayor PEA (09) se registré en el borde
del sitio uno a las 10:00 de la mafana, en noviembre (Fig. 3 .4a) y en el borde del sitio dos
a las 15:00 horas, a finales de mayo (Fig. 3.7b). En mayo, se pudo observar una mayor
PEA durante las primeras horas de la maflana que se mantuvo durante mas tiempo
durante el dia con respecto a las demés fechas de muestreo (ig. 3.6 a-f, Fig. 3.7a-d). El
75% de los estomas estaban abiertos a las 8:00 de la mafiana en el borde del sitio cuatro a
principios de mayo (Fig. 3.6d) v el 60% en el sitio seis a finales de mayo (Fig. 3.7¢).

Cuadro 3.2. Analisis de varianza de la proporcidn de estomas abiertos (arcoseno de la raiz
cuadrada) en relacion a la fecha de muestreo (F), el sitio (S), la geoforma (G) y la hora (H).
Los niveles de significancia son: *, P < 0.05, *** P < 0.001; n. s., no significativo. F. V.
fuente de variacidn.

Variable SC gl CM F P

F 7.1 5 1.42 31.73 *kx
S 6.95 5 1.4 31.28 *HK
G 0.33 1 0.53 11.87 Ak
H 58.4 4 14.6 327.14 kK
F*S 11.5 25 0.46 10.39 ok
F*G 0.3 S 0.06 1.04 n. s.
S*G 2.45 5 0.49 11.05 ok
F*H 13.8 20 0.69 15.4 ok
S*H 2.4 20 0.12 2.733 *rk
G*H 0.48 4 0.12 2.63 *
F*S*G 55 25 0.22 4.86 FrE
F*S*H 143.7 100 0.14 3.22 FAE
F*G*H 3.8 20 0.19 4.31 Hok
S*G*H 1.74 20 0.09 1.94 *
F*S*G*H 8.3 100 0.083 1.88 FHF
Error 48.69 1082 0.045
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Fig. 3.3. Proporcion de estomas abiertos en Rhizophora mangle a traves del dia en los
seis sitios de muestreo en septiembre. Las lineas discontiuas indican el borde v las lineas
continuas, la planicie lodosa. Cada punto es ¢l promedio de cuatro datos en dos hojas v la
barras verticales indican un error estandar.
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Fig. 3.4. Proporcion de estomas abiertos en Rhizophora mangle a traves del dia en los
seis sitios de muestreo en noviembre. Las lineas discontiuas indican e} borde y las lineas
continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de cuatro datos en dos hojas y la
barras verticales indican un error estandar.
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Febrero
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Fig. 3.5 Proporcién de estomas abiertos en Rhizophora mangle a traves del dia en los
seis sitios de muestreo en febrero. Las lineas discontiuas indican ¢l borde v las lincas
continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de cuatro datos en dos hojas y la
barras verticales indican un error estandar.
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Mayo principio
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Fig. 3.6. Proporcién de estomas abiertos en Rhizophora mangle a traves del dia en los
sels sitios de muestreo a principio de mayo. Las lineas discontinas indican el borde y las
lineas continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de cuatro datos en dos
hojas y la barras verticales indican un error estandar,

60



Mayo final

10 . r
Sitio1 ~ Planigjelodosa 5 |Sitio 2 i b

081
06 ||
04

024 .,

ao

Sitio 3 c

Proporcion de estomas abiertos

02 l—

00 Lt 1 L | 1 [ ! 1 1 ‘.. - J
Sitio 5 e Sitio 6 f

08~ |—

06| ]

D41l

ol

Hora local

Fig. 3.7. Proporcidn de estomas abiertos en Rhizophora mangle a traves del dia en los
seis sitios de muestreo a final de mayo Las lineas discontivas indican el borde y las
lineas continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de cuatro datos en dos
hojas y la barras verticales indican un error estandar.
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Agosto
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Fig. 3.8. Proporcidn de estomas abiertos en Rhizophora mangle a traves del dia en los
seis sitios de muestreo en agosto. Las lineas discontiuas mndican el borde y las lineas
continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de cuatro datos en dos hojas v la
barras verticales indican un error estandar.
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PEA menor se registtéd en septiembre en la planicie lodosa que no difirid
significativamente de septiembre, noviembre, febreto y agosto en el borde y de
noviembre en ambas geoformas; a partir de septiembre PEA se incrementd hasta final de
mayo cuando se registrd la mayor PEA en la planicie lodosa, que no difirid
significativamente de principio de mayo en la planicie lodosa y de final de mayo en el
borde, para descender en agosto (Fig. 3.9a). Se registrd una tendencia de mayor
proporcidn de estomas abiertos en la planicie lodosa con respecto al borde (Fig. 3.9a).
Considerando PEA por sitio, la menor PEA correspondid al sitio dos, en la planicie
lodosa, que no difinié significativamente del sitio uno, en el borde (Fig. 3.9b); la mayor
PFEA se registrd en el sitio tres, en la planicie lodosa (Fig. 3.9b). Con respecto a la hora,
PEA se incrementd durante la mafiana, siendo maxima alrededor de las 15:00, para
posteriormente descender (Fig. 3.9¢).

La densidad estomdtica (D,) varid entre sitios y geoformas como lo mostré la
interaccion significativa entre las variables (Cuadro 3.3). D, tendio a aumentar hacia el
interior de la laguna siendo maxima en el sitio seis, en la planicie lodosa (119
estomas/mm®) que no difirio significativamente del sitio seis en el borde y del sitio cinco
en ambas geoformas (Fig. 3.10a). El sitio con menor D, fue el sitio dos, en la planicie
lodosa (84 cstomasfmmz), que no difirié significativamente del sitio uno al cuatro en
ambas geoformas (Fig. 3.10a).

El area foliar (4,) varié significativamente entre sitios y geoformas (Cuadro 3.3;
Fig. 3.10b). 4, mayor se registr6 en el sitio dos, en la planicie lodosa (61 cm’; ; Fig. 3.10bY,
el sitio con menor A, fue el tres, en la planicie lodosa (35 cm?) que no difirio
significativamente del sitio cuatro en ambas geoformas y del seis en la planicie lodosa
(Fig. 3.10b). 4, fue mayor en el borde en el sitio fres y seis y menor en el sitio dos (Fig.
3.10b).

D, (raiz cuadrada) disminuy6 al 1ncrementarse Ap D vario de 40 a 300
estomas/mm?‘ mientras que 4 fluctu entre 15 y 170 cm® (Fig. 3.10¢).

D, =10.7-0.244; (Ec. 3.3)
¥ =006  F=88 P <0.0001 n=1442

Cuadro 3.3. Andlisis de varianza de la densidad estomaética (raiz cuadrada) en relacion el
sitio (8) v la geoforma (G). Los niveles de significancia son: *, £ < 0.05, ¥*, P < (.01, ***
P <0.001; n. s., no significativo. F. V. fuente de variacion.

Variable  F. V. SC g 1. CM F P

Densidad S 261.35 5 5728 33.48 L

estomatica
G 13.57 1 13.57 7.93 ok
S*G 19.8 5 3.95 231 *
Error 2445.3 1430 1.71

Area foliar S 53382 5 10676.4 53.2 ko
G 7.25 ] 7.25 0.04 n.s.
S*G 16337 5 3267.4 16.28 *ohok
Error 286943.8 1430 200.66
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Fig. 3.9. Proporcion de estomas abiertos en Rhizophora mangle con respecto a la fecha de
muestreo (a), el sitio de muestreo (b) v la hora del dia {c). Las lineas discontinuas indican
el borde y las continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de 120 datos en a
v b y de 144 datos en ¢. Las barras verticales indican un error estantar. Puntos seguidos
por letras diferentes indican diferencias estadisticamente significativas. S (septiembre), N
{noviembie), F (febrero), Mp (principio de mayo), Mf (final de mayo), A (agosto).
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Fig. 3.10. Densidad estomética (a) v 4rea foliar (b) por sitio. Las lineas discontinuas
indican el borde y las continuas, la planicie lodosa. Cada punto es el promedio de 120
datos y las barras verticales indican un error estindar. Puntos seguidos por letras
diferentes indican diferencias significativas estadisticamente. Densidad estomdtica con
respecto al drea foliar (¢); n= 1440.D,. Densidad estomatica. Ay, drea foliar.
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Relacion de la proporcion de estomas abiertos, la densidad estomitica v el area
foliar con las variables ambientales
La regresion multiple mostré que PEA estuvo explicada por 7a, salinidad, RFA, y HR

{Cuadro 3.4).

Cuadro 3.4. Efecto de las variables ambientales en la proporcién de
estomas abiertos (arcoseno de la raiz) en Rhizophora mangle de
acuerdo a la regresion multiple. RFA4, radiacién fotosintéticamente
activa, 7a, temperatura del aire, AR, humedad relativa del aire, N4,
nivel de agua, EE, error estiandar, P nivel de significancia.

Variable Coeficiente EE ¢ P #* acumulada
Constante - - - 1.0 -

REA 0.0004 0.03 11.4 < 0.0001 0.09
Salinidad  0.003 0.02 4.6 0.004 0.105

Ta -0.016 0.03 34 < 0.0001 0.110

HR -0.001 0.03 -2.1 0.02 0.114

PEA quedd explicada de la siguiente manera:

PEA4 = 0.0004 RFA + 0.003 salinidad ~ 0.016 Ta — 0.001 HR
EE =0.34

=012

F=46

P <0.0001

(Ec. 3.4)
n= 1442

D, se relaciond negativamente con la salinidad y positivamente con NA (Lig.
3.11a,b); 4y no se relaciond significativamente con la salinidad y N4 Los modelos

fueron los siguientes:

D, =11.6 - 0.07 salinidad
¥ =0.97 F=100.7

D, =9.83 +0.04 NA
¥ =0.85 F=17.06

66

P=0.002

P =003

—
tr
o
Lsd
Lh

e

(Ec. 3.6)



120 + a

| r?=0.97
P < 0.002
110 +
100 +
90
. 0
o~
E 80 S 4 1 ]
£ 15 20 25 30
& . . o
& Salinidad (/50
o
W
Q2 120 r
- . r2=08 1
Q P=0.03
110 + +
100 *
&
90 | ~
~O—
80 1 £ |
-10 0 10
NA (cm)

Fig. 3.11. Densidad estomética con respecto a la salinidad (a) y el nivel de agua (b). De,
densidad estomética, NA, nivel de agua. Cada punto de la densidad estomatica representa
el promedio de 240 datos que corresponden al promedio por sitio. Cada punto de la
salinidad y el nivel de agua representa el promedio de 24 datos que corresponden al
promedio por sitio de cada variable.
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DISCUSION

Relacidn entre conductancia estomitica y proporcion de estomas abiertos

La proporcion de estomas abiertos (PEA) se relaciond positivamente con la conductancia
estomatica (g,) conforme a lo esperado. Los estomas regulan la pérdida de agua de la hoja
por lo que la apertura estomaética es un estimador de g; (Kuraishi et @l., 1990; Kozlowski
y Pallardy, 1997), a mayor nimero de estomas abiertos, g; se incrementa. AUn cuando la
relacion entre PEA y g, fue significativa, la variabilidad de los datos explicada por el
modelo lineal fue reducida (* = 0.12; ecuacién 3.1). Esto es un resultado comin en los
estudios bajo condiciones naturales (p. ej. Clough y Sim, 1989; Naidoo ef al., 1997), en
donde la variabilidad ambiental es grande. Esto valida el uso de impresiones de silicén
como un método prictico para hacer estudios comparativos y simultdneos entre varias
localidades, por e¢jemplo, a lo largo de un gradiente ambiental. Es un método atil para
describir el comportamiento individual de los estomas y un aspecto del intercambio
gaseoso (Glincka y Meidner, 1968, Spence ef al., 1983, en Spence, 1987; Kuraishi et al.,
1990). Al usar esta técnica se debe tener en cuenta que el control estomatico es
importante en poros menores a 2 | que son dificiles de observar mediante esta técnica
(Glinka y Meidner, 1968).

Comportamiento estomitico, densidad estomatica, drea foliar y salinidad

La hipdtesis planteada en este trabajo fue que PEA, D, y A, se incrementarian con una
menor salinidad como una forma de reducir la pérdida de agua en ambientes sujetos a una
mayor tensién hidrica por la salinidad, de manera analoga a lo que sucede con g, (Wermner
y Stelzer, 1990, Medina er ai., 1995, Ball, 1996). Sin embargo, PEA tendid a
incrementarse a mayor salinidad, 4; no mostré variacién ante la salinidad, y ambas
variables no se incrementaron hacia los sitios mas alejados de la barra de acuerdo al
gradiente de salinidad de la laguna. D, se comporté de manera esperada ya que tendio a
aumentar al disminuir la salinidad y hacia los sitios ubicados hacia el sur de la laguna.
Las plantas de R. mangle asociadas a ambientes salinos disminuyen D, probablemente
para reducir la pérdida de agua (Werner y Stelzer, 1990). R. mangle no modifica el drea
foliar e incrementa PEA con una mayor salinidad lo que probablemente es compensado
por los cambios en D, asociados a la salinidad (Wemer y Stelzer, 1990) que le
permitirian regular la pérdida de agua en ambientes salinos.

PEA4, D, y Ay no disminuyeron hacia la planicie lodosa como se predijo ante el
incremento en la salinidad en esta geoforma. FEA registrd diferenencias entre geoformas
en el sitio 1 y 3 donde fue mayor en la plancicie lodosa que en el borde y en el sitio 2,
mayor en el borde que en la planicie. Esto indica que no hubo una tendencia clara de PEA
a ser mayor en una geoforma en particular. La diferencia entre los sitios 1 y 3 yel 2 fuela
salinidad, mayor en el primer grupo con respecto al sitio 2 (Fig. 3.1; Pag. 54); lo que
pdria sugerir una influencia de esta variable con respecto a la diferenciacion de PEA entre
geoformas en esos sitios en particular. 4; mostr6 diferencias entre geoformas en los sitios
2, 3 v 6; al igual que PEA, no se obsevo una tendencia a ser mayor en una geoforma en
particular. En el sitio 3 y 6 A, fue mayor en el borde y en el 2, en la plancie lodosa y no
hay una explicacién de la diferenciacidn entre geoformas en términos de la salinidad y
NA evalvadas en cada geoforma. D, no registrd diferencias entre geoformas en un mismo
sitio vy si disminuyd ante el incremento en la salinidad, como mostrd la relacion negativa
entre estas varaibles y el incremento en D, hacia los sitios menos salinos, excepto el sitio
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2. Esto implica que un intervalo de salinidad mayor al que se presenta entre geoformas
induce una respuesta en esta variable en condiciones naturales.

El incremento de PEA ante la salinidad puede deberse a las condiciones de
inundacion, ya que la salinidad disminuy¢ con el incremento en N4 indicando que PEA
disminuyd al incrementarse N4. La inundacién puede incrementar la resistencia
estomatica al generar condiciones semejantes de aridez como se mostrd en Bruguiera
gymnorhiza Naidoo (1984); sin embargo, en 4. marina g, se incrementd en condiciones
de inundacién en comparacién con los sitios no inundados (Naidoo ef al., 1997). El
efecto combinado de salinidad e inundacién en A. marina, Rhizophora mucronata y B.
gvmnorhiza probablemente incrementa la resistencia estomatica debido al incremento de
la resistencia de la raiz y por lo tanto al decremento en la absorcién de agua (Naidoo,
1985).

Ay estd entre los intervalos reportados para otras especies de manglar del mismo
género (Ball, 1988a; Kuraishi er al.,, 1990, Turner et al., 1995) y fue mayor (38.2 £ 0.3
cm) que la reportada anteriormente para el sitio de estudio (31.4 £ 6.2 cm; Rico-Gray y
Palacios-Rios, 1996). Contrariamente a lo reportado (Medina ef al., 1995), 45 no mostrd
relacién con la salinidad. Esto puede deberse a que el gradiente de salinidad no haya sido
lo suficientemente grande como para inducir cambios en esta variable v a que la pérdida
de agua de la hoja estd regulada, entre otras variables, por la disminucién de D, ante el

-incremento en la salinidad como lo mostré la relacion entre estas dos ultimas variables.

D, se incrementd al disminuir la salinidad ¢ incrementarse N4 y hacia los sitios
mas alejados de la barra, es decir, hacia los menos salinos, excepto en el sitio dos. D, fue
similar (81 y 93 estomas/mm?, Werner v Stelzer, 1990} o mayor a la reportada en otros
trabajos (44-50 estomas/mm?, Ellison v Farnswoth, 1997) para la misma especie.
Posiblemente esto Gltimo se debe a que las plantas estuvieron sometidas a condiciones de
salinidad diferentes (Werner y Stelzer, 1990). La disminucion de 1), es una caracteristica
asociada a la suculencia en Laguncularia racemosa (Biebl y Kinzel, 1965, en Werner y
Stelzer, 1990). Werner y Stelzer (1990} registraron un decremento en D, de R mangle al
gxponer a las plantas a una mayor salinidad.

El sitio 2 se comporté de manera diferente en términos de salinidad, nivel de agua,
Ay vy D, Fue unos de los sitios de menor salinidad a pesar de estar [ocalizado en la zona
norte de la laguna. La reduccion de la salinidad estuvo dada por un aporte constante de
agua dulce al manglar a través de un arroyo; sin embargo, no alcanzé los niveles de VA
reportados para los sitios 5 y 6, también poco salinos El sitio 2 registré la menor D,
confrariamente a los esperado para un sitio poco salino; probablemente la baja D, del
sitio 2 es compensada, a diferencia del resto de los sitios por un incremento en Ay El
incremento en 4; en el sitio 2 podria asociarse con el incremento en la disponibilidad de
agua poco salina. Sin embargo, esto debe tomarse cuidadosamente ya que el area foliar
individual no necesariamente implica una mayor drea foliar total de la planta (Kozlowski
y Pallardy, 1997).

Variacién temporal del comportamiento estomaitico

PEA se incrementd en los meses de la época seca y disminuyd en la himeda
contrariamente a lo planteado. El incremento en PEA a finales de mayo se debid a que
durante este mes se incrementd la disponibilidad de RFA (Ball y Critchley, 1982;
Kuraishi et a/., 1990) durante el dia comparada con los otros meses. Por el contrario, la
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menor proporcidén de estomas abiertos se registrdé en septiembre y fue similar a la
registrada en agosto, ambos meses luviosos en la zona.

Las curvas de PEA diurno mostraron diferentes comportamientos como fueron
depresiones al mediodia y maximos por la mafiana y tarde. La apertura estomatica
responde a DPV 'y a la disponibilidad de agua en el suelo (Capitulo 11, esta tesis; Lambers
et al., 2000). La disminucidén de PEA hacia el mediodia se debio al incremento en la
demanda evaporativa; por la mafana y tarde se generan mejores condiciones para el
intercambio gaseoso (Ball ef al., 1988) como lo indicéd la relacién negativa de PEA con
Ta. Aunque generalmente se registré un incremento paulatino en la apertura estomatica a
partir de las primeras horas del dia, hasta alcanzar el maximo, en mayo se registré una
gran cantidad de estomas abiertos durante la primera hora. Esto puede deberse a que
mayo es un mes seco ¢n la zona con alta 7a y baja HR, de forma que los estomas
responden a RFA de las primeras horas de la mafiana cuando 7« no ha alcanzado el
maximo valor del dia y HR es alta comparada con el resto del dia. Kuraishi ef al. (1990)
registraron un alto porcentaje de estomas completamente abiertos (60%) durante la
primera hora de la mafiana, cuando la tasa de transpiracidén no fue ni la mitad de la tasa
maxima alcanzada hacia mediodia; por lo que proponen que la transpiracion por la
mafiana esta limitada por la baja radiacidén mas que por la apertura estomatica; algo
semejante podria estar pasando en aqguellos casos en los que en las iltima horas de la
tarde alin se registré una gran proporcién de estomas abiertos.

Los resultados mostraron que g, PEA, D, ¥ A se relacionaron entre si. Estas
variables, tanto fisiolégicas como morfolégicas estudiadas, influyen en el intercambio
gaseoso en la planta (Kozlowski y Pallardy, 1997; Lambers ef al., 2000). Por ello es
importante evaluar de manera conjunta caracteristicas tanto morfolégicas como
fisioldgicas, que permitan integrar el estado hidrico de la planta, sobre todo bajo
condiciones de campo.
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CONCLUSIONES

1) La proporcién de estomas abiertos esta relacionada con la g, (#° = 0.12); el débil ajuste
del modelo lineal de estas dos variables se puede deber a las condiciones naturales bajo
las cuales se desarrolld el estudio y a la técnica utilizada

2) La proporcion de estomas abiertos se incrementd a mayor salinidad al disminuir el
nivel de agua. La densidad estomatica aumenté con la disminucién de la salinidad hacia
fos sitios ubicados al sur de la laguna y mayormente inundados. El 4rea foliar no mostré
relacién con la salinidad.

3) La proporcion de estomas abiertos se incrementd hacia mayo como resultado del
incremento en la radiacion fotosintéticamente activa.

4} La proporcion de estomas abiertos mostrd diferentes comportamientos durante el dia.
L.a proporcion de estomas abiertos se incrementd al incrementarse la radiacidn
fotosintéticamente activa y disminuyé al incrementarse la temperatura del aire y la
humedad relativa del aire.
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DISCUSION GENERAL

En este trabajo se puso a prueba la hipdtesis de zonacion metabodlica propuesta por Lugo
et al. (1975), utilizando como variables el potencial hidrico v la conductancia estomatica.
Esta hipoétesis, que se elabord para explicar la zonacion, sugiere que la especie dominante
de cada franja de manglar muestra en ésta sus valores 6ptimos de fotosintesis, respiracion
v transpiracion en comparacion con los de la franja donde no domina. Aunque no se
midio fotosintesis en esta tesis, los datos publicados por Clough y Sim (1989) que
implican 19 especies de manglar en 9 localidades del norte de Australia y Papua Nueva
Guinea (representados graficamente por Medina, 1999) demuestran que la regresion
lineal entre fotosintesis (4, mol m™ s7') y conductancia estomatica (g,, mmmol m™ s™') es
altamente significativa (4 = 4 + 0.049 g; » = 0.78; P<0.0001; n =46). Los resultados del
Capitulo 2 de esta tesis mostraron que los supuestos de hipétesis de zonacion metabdlica
(Figura 4.1a-b) no se cumplen: La conductancia estomatica es mayor en Avicennia en la
franja dominada por Rhizophora y la de esta especie es similar en las dos geoformas
(Figura 4); el potencial hidrico de Avicennia no es més positivo que el de Rhizophora en
la planicie lodosa, aunque el potencial hidrico de Rhizophora y de Avicennia disminuyen
hacia la geoforma mas salina (Figura 4).

Esperado Observado
a -
o R. mangte 5 ¢ 9\\
A. germinans
T
" - ‘ 5 y A .
R. mangle
”\
o \
o A. germinans \'*
e
B P B p
Geoforma

Fig. 4.1. Comparacién del potencial hidrico (V) (a) y la conductancia estomdtica
esperados de acuerdo a la hipétesis de Lugo ef al. (1975) con respecto al potencial hidrico
{c) y la conductancia estomatica (g;) observados en el campo (d) de Avicennia germinans
y Rhizophora mangle en funcién de la geoforma. B, borde; P, planicie lodosa.

72



Con los resultados obtenidos podemos afirmar que las respuestas fisioldgicas
dependen de la especie: El potencial hidrico es mas negativo y la conductancia
estomatica es mayor en Avicennia que en Rhizophora, aunque las dos compartan la
misma geoforma. La respuesta de las especies esta relacionada con su tolerancia a la
salinidad y sugieren que esta variable no es la Unica responsable de la distribucién
diferencial de las especies en las geoformas. Serfa importante evaluar caracteristicas tales
como nutrimentos (Boto y Wellington, 1983, 1984; Feller ef a/., 1999), tipo de suelo y
anoxia (McKee, 1996) asociadas con la salinidad para entender la distribucion de las
especies de manglar.

La diferencia en la tolerancia a la salintdad en las especies de manglar estd
probablemente relacionada con los mecanismos de eliminacion de sal presentes en cada
una de ellas, que les permite eliminar.alrededor del 90 % de la sal del substrato
(Scholander, 1968). Avicennia incorpora una mayor cantidad de sales en el xilema y las
excreta a través de glandulas (Drennan y Pammenter 1982, Sobrado 2002). Rhizophora
mangle es una especie ultrafiltradora pues elimina la mayor cantidad de sal a nivel de
raices, es menos tolerante a la salinidad y se establece en sitios menos salinos
(Scholander et al., 1962, Scholander, 1968; Mizrachi et al. 1980).

Los resultados del capitulo 3 mostraron que la proporcidn de estomas abiertos de
R. mangle se reduce a menor salinidad; la densidad estomadtica se incrementa con la
disminucidén de la salinidad como se habia mostrado previamente en condiciones de
laboratorio (Werner y Stelzer, 1990). El area foliar no cambié con la salinidad, pero esto
fue compensado por una disminucién de la densidad estomatica. Esto es, para hojas de
dimensiones similares, menos estomas implicarian menos franspiracién y por tanto mayor
conservacion de agua, lo que se esperaria para zonas mas salinas,

En el Cuadro 4.1 se hace una comparacion entre los resultados esperados y los
observados de acuerdo a la hipétesis de zonacién metabdlica propuesta por Lugo er al.
(1975) utilizando las variables tanto fisioldgicas como morfoldgicas.

Cuadro 4.1 Comparacioén entre resultados esperados de acuerdo a la
hipétesis de zonacidn metabdlica de Lugo et al. (1975) interpretada del
cuerpo de agua hacia tierra adentro y los observados en el campo. ¥
(potencial hidrico), g, (conductancia estomatica), PEA (proporcién de
estomas abiertos), D, (densidad estomdtica), A, (4rea foliar), B (borde),
P (planicie lodosa).

Variable Especie Geoforma
Esperado i Observado
B P B P
Avicennia germinans + - + -
¥ Rhizophora mangle + - + -
pe Avicennia germinans + - + -
Rhizophora mangle + - =
PEA Rhizophora mangle + - = =
D, Rhizophora mangle + R = =
Ay Rhizophora mangle + - = =




Trabajar con un gradiente mayor en las condiciones ambientales tanto espacial
como temporalmente permite tener una visién mds completa del comportamiento
fisiologico en campo de estas especies y apreciar una importante diferenciacion
fisiologica entre las especies que respondieron a la condiciones ambientales atmosféricas
y edaficas que generaron variaciones diurnas y estacionales. Estas variaciones entre
especies contribuyen a entender la distribucién de las mismas en un gradiente de
salinidad.

Aun cuando tradicionalmente se considera que los manglares muestran
conductancias estomaticas reducidas por el ambiente salino (Ball, 1996}, este trabajo
mostré que estas especies de manglar pueden incrementar la conductancia estomaética
cuando se presenta una alta humedad relativa del aire, baja temperatura, moderada
intensidad luminososa y reducida diferencia de presién de vapor hoja-aire. Dada las
diferentes respuestas entre las especies en un mismo momento del dia, es importante
considerar este aspecto al realizar comparaciones entre especies. Los resultados del
presente estudio pusieron de manifiesto la importancia de evaluar de manera conjunta
variables fisioldgicas y morfoldgicas para entender el estado hidrico de la planta. El
realizar este tipo de trabajos v en individuos adultos proporciona informacién til que
permite entender el comportamiento fisioldgico de las especies de manglar que han sido
mas estudiadas en condiciones de laboratorio y con plantulas.

74



LITERATURA CITADA

Andrews, T. J,, B. F. Clough y G. J. Muller. 1984. Photosynthetic gas exchange properties
and carbon isotope ratios of some mangroves in North Queensland. En: H. J. Teas.
Physiology and management of mangroves. Physiology and management of
mangroves. Task for Vegetation Sciene Vol. 9. Dr. W. Junk Publisers,
Netherlands. 15-23 pp.

Andrews, T. J. y G. J. Muller. 1985, Photosynthetic gas exchange of the mangrove
Rhizophora stylosa Griff., in its natural environment. Qecologia 65:449-455.

Attiwill, P. M. y B. F. Clough. 1980. Carbon dioxide and water vapour exchange in the
white mangrove. Photosynthetica 14(1):40-47.

Atkinson, M. R., G. P. Findlay, A. S. Hope, M N. Pitman, H. D. W. Sadler y K. K. West
1967, Salt regulation in the mangrove Rhizophora mucronata Lam. and Aegialitis
annulata R. Bt Australian Journal of Biological Sciences 20: 589-599.

Ball, M. C. 1988a. Ecophysiology of mangroves. Trees 2:129-142,

Ball, M. C. 1988b. Salinity tolerance in mangroves degiceras corniculatum and Avicennia
marina. 1. Water use in relation to growth, carbon partitioning, and salt balance.
Australian Journal of Plant Physiology 15:447-464.

Ball, M. C. 1996. Comparative ecophysiology of mangrove forest and tropical lowland
moist rainforest. En: 5. S. Mulkey, R. L. Chazdon y A. P. Smith (eds.) Tropical
Forest Plant Ecophysiology. Chapman and Hall, New York. pp. 461-496.

Ball, M. C., I. R. Cowan y G. D. Farquhar. 1988. Maintenance of leaf temperature and
optimisation of carbon gain in relation to water loss in a tropical mangrove forest.
Australian Journal of Plant Physiology 15:263-276.

Ball, M. C. y C. Critchley. 1982. Photosynthetic tesponses to irradiance by the grey
mangrove, Avicennia marina, grown vunder different light regimes. Plant
Physiclogy 70:1101-1106

Ball, M. C., M. J. Cochrane y H. M. Rawson. 1997. Growth and water use of the
mangroves Rhizophora apiculata and R stylosa in response to salinity and humidity
under ambient and elevated concentration of atmospheric CO,. Plant, Cell an
Environmente 20:1158-1166.

Ball, M. C. y G. D. Farquhar. 1984a. Photosynthetic and stomatal responses of two

mangrove species, Aegiceras corniculatum and Avicennia marina, to long term
salinity and humidity conditions. Plant Physielogy 74:1-6.

75



Ball, M. C. y G. D. Farquhar. 1984b. Photosynthetic and stomatal responses of the grey
mangrove, Avicennia marina, 10 transient salnity conditions. Plant Physiology 74:
7-11.

Ball, M. C. y R, Munns. 1992. Plant responses to salinity under elevated atmospheric
concentration of CO,. Australian Journal of Botany 40:515-326.

Rall, M. C. y S. M. Pidsley. 1995. Growth responses to salinity in relation to distribution of
two mangrove species. Functional Ecology 9:77-85.

Bail, M. C. y M. A. Sobrado. 1998. Ecophysiology of mangroves: challenges in linking
physiological processes with patterns in forest structure. En: M. C. Press, I. D
Scholes v M G. Barker (eds.) Physiological Plant Ecology. Blackwell Science.
USA. 331-346 pp.

Barradas, V. L. 1994, Instrumentacién Biometeoroldgica: Ediciones Cientificas
Universitarias. [ondo de Cultura Econdmica. Mexico, D. F. 113 pp.

Bazzaz, I'. A. 1996, Plants in changing environments. Cambridge University Press. Gran
Bretafia. pp. 319

Becker, P., A. Asmat, J. Mohamad, M. Moksin y M. T. Tyree. 1997. Sap flow rates of
mangrove trees are not unusually low. Trees 11:432-435.

Bjérkman, O., B. Demming v T. J. Andrews. 1988. Mangrove photosynthesis: responses to
high-irvadiance stress. Australian Journal of Plant Physiology 15:43-61.

Boto, K. G. y J. T. Wellington, 1983, Phosphorus and nitrogen nutritional status of a
northern australian mangrove forest. Marine Ecology Progress Series 11:63-69.

Boto, K. G y J. T. Wellington. 1984. Soil characteristics and nutrient status in a northern
Australian Marngrove forest. Estuaries 7(1):61-69.

Bunt, J.S. 1996. Mangrove zonation: An examination of data from seventeen riverine
estuaries in tropical Australia. Annals of Botany 78: 333-341.

Bunt, J. S., T. Williams y H. H. Clay. 1982, River water salinity and the distribution of
mangrove species along several rivers in North Queensland. Australian Jeurnal of
Botany 30:401-412.

Chapman, V.J. 1976. Mangrove vegetation. Vaduz, J. Cramer, Alemania.. 425 pp.
Cheeseman, J. M, L. B. Herendeen, A. T. Cheeseman y B. F. Clough 1997

Photosynthesis and photoprotection in mangroves under field conditions. Plant,
Cell and Environment 20: 579-588.

76



Cintrén, G., A. E. Lugo, D. I. Pool y G. Morris. 1978. Mangroves of arid environments in
Puerto Rico and adjacent islands. Biotropica 10(2):110-112.

Clough, B. F. y R. G. Sim. 1989. Changes in gas exchange characteristics and water use
efficiency of mangroves in response to salinity and vapour pressure deficit
Oecologia 79:38-44.

Davis, J.H. 1940. The ecology and geologic role of mangroves in Florida. Papers of the
Tortugas Laboratory 32, Publications of the Carnegie Institute 524: 113-195.

Drennan, P. y N. W. Pammenter. 1982. Physiology of salt exretion in the mangrove
Avicennia marina (Forsk.) Vierh. New Phytologist 91:597-606.

Downton, W, I. 8. 1982. Growth and osmotic relations of the mangrove Avicennia marina,
as influenced by salinity. Australian Journal of Plant Physiology 9:519-528.

Ellison, A. M. Y E. J. Farnswoth. 1997. Simulated sea level change alters anatomy,
physiology, growth, and reproduction of red mangrove (Rhizophora mangle L.)
Oecologia 112:435-446.

Farnswoth, E. J. y J. M. Farrant. 1998. Reduction in abscisic acid are linked with
viviparous reproduction in mangroves. American Journal of Botany 85 (6):760-
769.

Fanjul L. y V. L. Barradas. 1985. Stomatal behaviour of two heliophile understorey species
of a tropical deciduous forest in Mexico. Journal of Applied Ecology 22:943-954.

Feller, 1. C., D. F. Whigham, J P. O'Neil v K L. McKee. 1999, Effects of nutrient
enrichment on whithin-stand cycling in a mangrove forest. Ecology 80(7):2193-
2205.

Garcia, E. 1988. Modificaciones al Sistema de Clasificacidn Climitica de Kippen.
México, D. F. 217.

Glinka, Z. v H. Meidner. 1968. The measurement of stomatal reponses to stimuli in leaves
and leaf discs. Journal of Experimental Botany 19(58):152-166.

Hesse, P. R, 1961, Some differences between the soils of Rhizophora and Avicennia
mangrove swamps in Sierra Leone. Plant and Soil 14(4):335-346.

Jennings, G. H. 1968. Halophytes, succulence and sodium in plants -a unified theory. New
Phytologist 67:899-911.

Jiménez, J. A. 1985, Rhizophora mangle 1. Red mangrove. U, S. Forest Service. Institute
of Tropical Forestry. Silvies Manual 2:1-7.

77



Jiménez, J. A,y AL E. Lugo 1985. Avicennia germinans (L.) Black mangrove. U. S. Forest
Service. Institute for Tropical Forestry. Silvies Manual 4:1-6.

Jones, H. G. 1992, Plant and microclimate. Cambridge University Press. 131-162.

Joshi, G V., B. B. Jamale y L. Bhosale. 1975, Ion regulation in mangroves. En. . G. E.
Walsh, S. C. Snedaker y H. J. Teas (eds.) Proceedings of the International
Symposium on Biolegy and Management of Mangroves. Institute of Food and
Agriculture Science, Univ. Florida, Gainsville, Florida Vol. 2: 593-607

Kench P. S. 1999. Geomorphology of Australian estuaries: Review and prospect.
Australian Journal of Ecology 42: 367-380,

Kozlowski, T. T. y S. G. Pallardy. 1997. Physiology of woody plants. Academic Piess,
San Diego. 411 pp.

Kuraishi, S., N. Sakurai y H. Miyauchi. 1990. Measurements of the water economy of
mangrove leaves. En: Y, Hashimoto, P J. Kramer, H. Nonami y B. R. Strain (eds)
Measurement Techniques in Plant Science. Academic Press, Inc. San Diego,
pp.151-163.

Lambers, H., F. S. Chapin II v T. L. Pons. 2000. Plant Physiclogical Ecology. Springer.
N. Y. 540 pp

Lankford, R. 1977. Coastal lagoons of Mexico, their origin and classification. En: M. Wiley
(ed.). Estuarine Process. 2-Circulation, sediments and transfer of material in
the estuary Academic Press, Nueva York, pp. 182-215.

Lin, G. y L. da S. L. Stermberg. 1992a. Comparative study of water uptake and
photosynthetic gas exchange between scrub and fringe red mangroves, Rhizophora
mangle L. Oecologia 90:399-403.

Lin, G. y L. da S. L. Sternberg. 1992b. Differences in morphology, carbon isotope ratios
and photosynthesis between scrub and fringe mangroves in Floria, USA. Aquatic
Botany 42:303-313.

Lin, G. y L.S.L. Sternberg. 1992¢. Effects of growth form, salinity, nutrient, and sulphide
on photosynthesis, carbon isotope discrimination, and growth of red mangrove
(Rhizophora mangle 1..). Australian Journal of Plant Physiology 19: 509-517.

Lin, G. y L. da S. L. Sternberg. 1993. Effects of salinity fluctuation on photosynthetic gas
exchange and plant growth of the red mangrove (Rhizophora mangle L.). Journal

of Experimental Botany 44(258):9-16.

Lopez-Portillo, J. y E. Ezcurra. 1989a. Zonation in mangrove and salt marsh vegetation at
Laguna de Mecoacdn, México. Biotropica 21: 107-114.

78



Lépez-Portillo, 1. v E. Ezcurra. 1989b. Mangrove response to salinity in two geoforms.
Functional Ecology, 3. 355-361.

Lot-Helgueras, A., C. Vazquez-Yanes y F. Menéndez L. 1975. Physiognomic and floristic
changes near the northern limit of mangroves in the Gulf Coast of México. En:
Walsh, G. E., 5. C. Snedaker y H. J. Teas (eds.). Proceedings of the International
Symposium on Biology and Manangement of Mangroves. Institute of Food and
Agriculture Science, Univ. Florida, Gainsville, Florida 1: 52-61.

Lovelock, C. E. y B. F. Clough. 1992, Influence of solar radiation and leaf angle on leaf
xanthophyll concentration in mangroves. Qecologia 91:518-525.

Lugo, A. E. y S. C. Snedaker. 1974. The ecology of mangroves. Annual Review of
Ecology and Syntematics 5:39-64

Lugo, A, E., G, Evink, M. M. Brinson, A. Bronce v S. C. Snedaker. 1975, Diurnal rates of
photosynthesis, respiration, and transpiration in mangrove forests of South Florida.
En: F. B. Golley ¥ E. Medina (eds.) Tropical Ecological Systems. Trends in
Terrestrial and Aquatic Research. Springer-Verlag, Berlin. pp. 335-350.

McDermitt, D. K. 1990. Sources of error in the estimation of stomatal conductance and
transpiration from porometer data, HortScience 25(12):1538-1548.

McKee, K.L. 1993. Soil physicochemical patterns and mangrove species distribution--
reciprocal effects, Journal of Ecology 81: 477-787.

McKee, K.L. 1996. Growth and physiological responses of neotropical mangrove seedlings
to root zone hypoxia. Tree Physiology 16: 883-889

Medina, E. 1999. Mangrove physiology: the challenge of salt, heat, and light stress under
recurrent flooding. En: A. Yaifiez-Arancibio vy A. L. Lara-Dominguez (eds)
Ecosistemas de Manglar en América Tropical. Instituto de Ecologia, A. C.
Mexico, UICN/HORMA, Costa Rica, NOOAA/NMFS Silver Spring MS USA. 109-
126.

Medina, E., a. E. Lugo y A. Novelo. 1995. Contenido mineral del tejido foliar de especies
de manglar de la Laguna de Sontecomapan (Veracruz, Mexico) y su relacion con la
salinidad. Biotropiea 27(3):317-323.

Meinzer, F. C. ¥y D. A. Grantz. 1991. Coordination of stomatal, hydraulic and canopy
boundary layer properties: Do stomata balance conductances by measuring

transpiration? Physiologia Plantarum 83:324-329.

Miller, P. C. 1972. Bioclimate, leaf temperature and primary production in red mangrove
canopies in South Florida. Ecology 53:22-45,

79



Mizrachi, D., R. Pannier v F. Pannier. 1980. Assessment of salt resistance mechanisms as
determinant physio-ecological paramecters of zonal distribution of mangroves
species. 1. Effect of salinity stress on nitrogen metabolism balance and protein
synthesis in the mangrove species Rhizophora mangle and Avicennia witida.
Botanica Marina 23:289-296.

Moon, G. J., B. I. Clough, C. A. Peterson y W. G. Allaway. 1986. Apoplastic and
symplastic pathways 1n Avicennia marina (Forks)) Vierh. roots revealed by
fluorescent tracer dyes. Australian Journal of Plant Physiology 13:637-648.

Moreno-Casasola, P. y G. Vazquez. 1999, Succession in tropical dune slack after
disturbance by water-table dynamics. Journal of Vegetation Science 10:515-524,

Naidoo. G. 1984. Effects of floeding on leaf water potential and stomatal resistance in
Bruguiera gymnorrhiza (L) Lam. New Phytolegist 93:369-376.

Naidoo, G. 1985. Effects of watetlogging and salinity on plant-water relations and on the
accumulation of solutes in three mangrove species, Aquatic Botany 22:133-143.

Naidoo, G 1986. Responses of the mangrove Rhizophora mucronata to high salinities and
low osmotic potentials. South African Journal of Botany 52(2):124-128.

Naidoo, G. 1987. Effects os salinity and nitrogen on growth and water relations in the
mangrove, Avicennia marina (Forsk.) Vierh. New Phytologist 107:317-325.

Naidoo, G., H. Rogalla y ID. J. von Willert. 1997, Gas exchange responses of a mangrove
species, Avicennia maring, to waterlogged and drained conditions. Hydrobiclgia
352:39-47.

Naidoo, G. y D. J. von Willert. 1994. Stomatal oscillations in the mangrove Avicennia
germinans. Functional Ecology 8:651-657.

Novelo-Retana, A. 1978. La vegetacion de la estacion biologica El Morro de la Mancha,
Ver. Biotica 3(1): 9-23.

Parlange, I-Y. Y P. E. Waggoner. 1970. Stomatal dimensions and resistance to diffusion.
Plant Physiology 46:337-342,

Ramirez-Garcia, P. y D. Segura-Zamorano. 1994, Ordenacion de la vegetacion de manglar
de la laguna de Panzacola, Chiapas. Serie Grandes Temas de 1a Hidrobiologia:
Los Sistemas Litorales, UAMI, UNAM 2:105-113.

Rains, D. W. Y E. Epstein. 1967. Preferential absorption of potassium by leaf tissue of the

mangrove Avicennia marina: an aspect of halophytic competence in coping with
salt Australian Journal of Biological Science 20:847-857.

80



Rico-Gray, V. 1979. El manglar de la laguna de la manche, Ver. estructura y
productividad neta. Tesis de licenciatura. Facultad de Ciencias, UNAM. pp. 32.

Rico-Gray, V. y M. Palacios-Rios. 1996. Leaf area variation in Rhizophora mangle L.
{Rhizophoraceae) along a latitudinal gradient in Mexico. Glebal Ecology and
Biogeography Letter 5:30-35.

Saenger, P. 1982. Morphological, anatomical and reproductive adaptations of australian
mangroves, En: B, F. Clough (ed.) Mangrove Ecosystems in Australia Australian
Institute of Marine Science, Australian National University Press. Canberra,
Australia, pp.153-191.

Secretarfa de Agricultura y Recursos Hidratlicos 1996-1997. Estacién climatolégica La
Mancha, Municipio de Actopan, Veracruz, México.

Scholander, P. F. 1968. How mangroves desalinate seawater. Physiologia Plantarum
21:251-261.

Scholander, P. F., E. D. Bradstreet, H. T. Hammel y E. A. Hemmingsen. 1966. Sap
concentrations in halophytes and some other plants. Plant Physiology 41:529-532.

Scholander, P. F.,, H. T. Hammel, E. D. Bradstreet y E. A. Hemmingsen. 1965. Sap
pressure in vascular plants. Science 148:339-346.

Scholander, P. F., H. T. Hammel, E. Hemmingsen y W. Garey. 1962. Salt balance in
mangroves. Plant Physiology 37:722-729.

Smith, J. A. C., M. Popp, U. Luttge, W, J. Cram, M, Diaz, . Griffiths, H. S. J. Lee, E.
Medina, C. Schafer, K. H. Stimmel y B. Thoke. 1989. Ecophysiology of xerophytic
and halophytic vegetation of a coastal alluvial plain in northern Venezuela. VI,
Water relation and gas exhange of mangroves. New Phytologist 111:293-307.

Sobrado, M. A. 1999. Leaf photosynthesis of the mangrove Avicewnia germinans as
affected by NaCl. Photosynthetica 36(4):547-555.

Sobrado, M. A. 2000. Relation of water transport to leaf gas exchange properties in three
mangrove species. Trees 14:258-262.

Sobrado, M. A. 2002. Effect of drought on leal gland secretion of the mangrove Avicennia
germinans L. Trees 16:1-4.

Soto, R. y J. Jiménez. 1982, Analisis fisonémico estructural del manglar de Puerto Soley,
La Cruz, Guanacaste, Costa Rica. Revista de Biologia Tropical 30(2):161-168.

Spence , R. D. 1987. The problem of variability in stomatal responses, particularly aperture

variance, to environmental and experimental conditions. New Phytologist 107:303-
315.

&1



Sternberg, L. da S. L., N. Ish-Shalom-Gordon, M. Ross y J. O'Brien. 1991. Water relation
of coastal plant communities near the ocean/freshwater boundary. Qecologia
88:305-310.

Sudrez, N., M. A. Sobrado y E. Medina. 1998. Salinity effects on the leaf water relations
components and ion accumulation patterns in Avicennia germinans (L.) L.
seedlings. Qecologia 114:299-304,

Taiz, L. v E. Zeiger. 1991. Plant Physiology. The Benjamin Cummings Publishing
Company, Inc. California. 565 pp.

Theuri, M. M., J. L. Kinyamario y D. van Speybroeck. 1999. Photosynthesis and related
physiological processes in two mangrove species, Rhizophora mucronata and
Ceriops tagal, at Gazi Bay, Kenya. African Journal of Ecology 37:180-193.

Thom, B. G. 1967, Mangrove ecology and deltaic geomorphology: Tabasco, México.
Journal of Ecology 55:301-343

Thom, B.G. 1982. Mangrove ecology—a geomorphological perspective. En: Mangrove
Ecosystems in Australia. Structure, function and management. {ed. B.F. Clough) pp.
3-17. Australian Institute of Marine Science - Australian National University Press.
Canberra, Australia.

Tomlinson, P. B. 1986. The botany of mangroves. Cambridge University Press.
Cambridge, Inglaterra 413 pp

Turner, I. M., w. K. Gong, ]. E. Ong, J. S. Bujang y T. Kohyama. 1995. The architecture
and allometry of mangrove saplings. Functional ecology 9:205-212.

Valverde, T. 1992 Historias de vida de Schizachyrium scoparium var. liforalis en
diferentes microambientes de dunas costeras. Tesis de maestria. Facultad de
Ciencias, UNAM. 172 pp.

Vézquez-Yanes, C. 1971, La vegetacién de la Laguna de Mandinga, Ver. Anales del
Instituto de Biologia, UNAM Meéxico 42. Serie Botanica 1::49-94.

Villalobos-Figueroa, A., R. de la Parra-Venegas, B. E. Galvan-Pastoriza, O. J. Cacho-
Ribeiro, M. A. Izaguirre-Padrén. 1984, Estudio hidrobiolégico en la Laguna de la
Mancha, municipio de Actopan, Veracruz 1979-1980. INIREB. Xalapa, Veracruz,
Meéxico. 51 pp.

Werner, A. y R. Stelzer, 1990 Physielogical responses of the mangrove Rhizophora
mangle grown in the absence and presence of NaCl. Plant, Cell and Environment

13:243-255.

Zar, 1. H. 1999. Biostatistical analysis. Prentice Hall, Inc. Englewood Cliffs, Nueva
Jersey. 663 pp.

82



